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Indledning

Langt de fleste dyr har kennet (sexuel) formering, dvs. at livscyklus omfat-
ter en sammensmeltning af to celler fra forskellige individer (2g- og sed-
celler). Der er imidlertid et betydeligt antal dyr, der helt eller delvis har
forladt sexualiteten og formerer sig ukennet: ved knopskydning, fragmen-
tering eller ved parthenogenese (jomfrufedsel), dvs. at ubefrugtede =g
kommer til udvikling.

I mange tilfzlde har man hos ellers konnede former fundet, at ubefrug-
tede zg er begyndt at dele sig og har udviklet sig noget, uden at der er
kommet ferdigt afkom ud af det. Dette fenomen (rudimenter partheno-
genese) omtales ikke nermere her; det har hovedsagelig interesse for cyto-
loger og embryologer og spiller nzppe nogen rolle i naturen. Det samme
gzlder de utallige eksempler pa, at parthenogenese er fremkaldt kunstigt:
ved kemisk eller anden pirring af ubefrugtede ®=g. Det folgende handler
udelukkende om naturligt forekommende, fuldt funktionel parthenogenese.
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Parthenogenese hos insekter

Naturlig parthenogenese er konstateret hos serdeles mange former, til-
herende de fleste af dyrerigets hojere taxa, dog hidtil ikke hos pattedyr
(med mindre man faster lid til en nzsten 2000 ar gammel anekdote). Selv
om man holder sig inden for entomologiens rammer, fremtreder partheno-
genesen 1 et utal af variationer. Derfor omfatter denne oversigt en almen
gennemgang af de forskellige hovedtyper af parthenogenese for den specielt
entomologiske behandling af emnet.

Adskillige personer har varet mig behjelpelige med oplysninger om parthenogenese, oplys-
ninger om litteratur om parthenogenese, eller med kritik af manuskriptet. For sidan hjzlp
takkes Nils Moller Andersen, Fritz Bangsholt, Jens Bocher, Inge Bodker Enghoff, E. W.
Kaiser, Ellinor Bro Larsen, Ole Lomholdt, Ebbe Schmidt Nielsen, Bo Vest Pedersen, Ulf
Scheller og S. L. Tuxen. K. L. Elsman takkes for udferelsen af illustrationerne.

Ordliste

Til emnet parthenogenese knytter der sig en rekke specialudtryk, hvoraf nogle sikkert er
ukendte for nogle. For at lette leesningen af det folgende gives her en alfabetisk liste over
disse udtryk:

hoved-
udtryk synonym forklaring omtale
side
allopolyploidi alloploidi polyploidi, hvor cellerne indeholder kro-
mosomszt fra forskellige »former«, kre-
ver hybridisering . ............ ... ... 44
ameiotisk apomiktisk thelytoki, hvor der ikke sker nogen re-
thelytoki thelytoki duktionsdeling (meiose) . .............. 35
arrhenotoki ubefrugtede =g giver hanligt afkom (jvf.
haplodiploidi) . ...................... 42
autopolyploidi autoploidi polyploidi, hvor cellerne indeholder ens
kromosomset ......... .o, 44
bisexualitet amphimixis omfatter diplodiploidi og haplodiploidi
cyklisk heterogoni vekslen mellem bisexuelle og parthenoge-
parthenogenese netiske generationer .................. 39
deuterotoki amphitoki ubefrugtede ®g giver hanligt + hunligt af-
kom . ... 39
diplodiploidi »almindelig« befrugtede g giver diploidt afkom af
kennet begge kon, ubefrugtede =g udvikles jkke 34
formering
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fakultativ ubefrugtede g giver ofte, men ikke altid,
parthenogenese afkom ... 36
geografisk forekomst af bisexuelle og thelytoke for-
parthenogenese mer med forskellig udbredelse inden for
samme morfologiske art eller artsgruppe . 57
haplodiploidi ubefrugtede g giver haploide hanner
(arrhenotoki), befrugtede eg giver diplo-
ide hunner ......... ... ... o Ll 42
meiotisk automiktisk thelytoki, hvor der sker reduktionsdeling
thelytoki thelytoki (meiose) og pifelgende sammensmeltning
af to af moderens kromosomreducerede
(azygoide) kerner (undtagelse: premeio-
tisk kromosomfordobling) . ............ 35
parthenogenese jomfrufedsel ubefrugtede ®g giver afkom . .......... 31
polyploidi cellerne indeholder mere end to szt homo-
loge kromosomer, omfatter triploidi, te-
traploidi osv. (jvf. allopolyploidi og anto-
polyploidi) ...... ... il 44
premeiotisk meiotisk thelytoki, hvor kromosomtallet
kromosom- for meiosen fordobles for derefter ved
fordobling meiosen at bringes ned pd udgangstallet .. 36
pseudogami gynogenese parthenogenese, hvor ®gget ikke befrug-
tes, men krever aktivering af en szdcelle
for at udvikle sig .......... ... ... 36
pzdogenese ungdomsstadier (f. eks, larver) forplanter
SIg ¢ e e 41
rudimenter ubefrugtede =g pibegynder udvikling,
parthenogenese men giver ikke ferdigt afkom .......... 31
spanandri hanner mangler eller er meget sjeldne . .. 45
thelytoki ubefrugtede =g giver hunligt afkom .... 33
tychoparthenogenese ubefrugtede ®g giver undtagelsesvis af-
kom . ... 36

Thelytoki

Dette og de to folgende afsnit er at betragte som en summarisk beskrivelse
af parthenogenesens mangehdnde varianter. En grundigere gennemgang fin-
der man hos White (1973), hvis verk danner en vaesentlig del af grundlaget
for nzrvarende oversigt. Specielt for entomologer er Suomalainens (1962)
artikel ogsd vigtig.

33



Parthenogenese hos insekter

individ

cellekerne

kromosomer (autosomer)

kgnskromosomer (X og Y)

reduktionsdeling (meiose)

celledeling (mitose)

o Y L ko]

cellesammensmelining
@®gkerne
swdkerne

Fig. 1. Skematisk fremstilling af konscelledannelse, kromosomforhold m. m. ved almindelig
bisexuel formering (diplodiploidi). Til hejre for dobbeltlinien er de forskellige symboler
forklaret.

Den simpleste form for parthenogenese: at ubefrugtede hunner far hun-
ligt afkom, benavnes thelytoki. Thelytoki er den almindeligste form for
parthenogenese, siledes at forstd, at man regner med, at den er udviklet et
utal af gange uafthzngigt af hinanden fra sexuelle former. De fleste thely-
toke former er systematisk isolerede, dvs. at deres nzrmeste slegtninge er
bisexuelle.

Thelytoki — eller i det mindste nogle former for meiotisk thelytoki — hen-
regnes undertiden ligesom selvbefrugtende hermafroditisme til kennet
formering, fordi afkommet er genetisk forskelligt fra moderen (G. C. Wil-
liams, 1975). Det forekommer dog denne artikels forfatter mest naturligt
at rubricere al thelytoki som ukennet: det synes meningslast at tale om ken,
nar der kun er ét af dem.

Ved overgangen fra bisexualitet til thelytoki er det er problem for den
pagzldende organisme, at den i stedet for at producere =g med kromosom-
tal halvt s& stort som dens kropscellers (azygoide zgkerner, fig. 1), skal
producere afkom med samme kromosomtal som dens kropsceller (zygoide
kerner).

Den tilsyneladende mindst komplicerede méde, hvorpa dette kan foregd,
bestir i, at der slet ikke sker nogen reduktionsdeling (meiose) under
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oogenesen (fig. 2a). Dette kaldes ameiotisk (eller apomiktisk) thelytoki.
Ved ameiotisk thelytoki er afkommet genetisk identisk med moderen,
bortset fra eventuelle mutationer.

Da man regner med, at alle nulevende thelytoke former har bisexuelle
forfedre (G. C. Williams, 1975), ber ameiotisk thelytoki betragtes som
mere avanceret end meiotisk (eller antomiktisk) thelytoki, hvor der lige som
hos bisexuelle organismer sker reduktionsdeling. Efter reduktionsdelingen
sker der sd en sammensmeltning af to af moderens azygoide kerner, hvor-
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Fig. 2. Skematisk fremstilling af @gmodning, kromosomforhold m. m. ved forskellige typer
af thelytoki. a: ameiotisk thelytoki, b—e: forskellige typer af meiotisk thelytoki (se tek-
sten). Symboler som fig. 1.
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Parthenogenese hos insekter

ved det zygoide kromosomtal genetableres. Hvilke azygoide kerner, der
smelter sammen, kan variere:

Fig. 2b viser sammensmeltning mellem produkterne af meiosens 2. de-
ling (2. delings sesterkerner). Fig. 2c viser sammensmeltning mellem 2.
delings ikke-sosterkerner. Fig. 2d viser sammensmeltning mellem de azy-
goide, identiske produkter af den forste klevningsdeling. Fig. 2e viser en
afvigende form: premeiotisk kromosomfordobling. For meiosen sker der en
fordobling af kromosomtallet, siledes at kromosomtallet efter meiosen er
zygoidt. Der sker altsd ingen sammensmeltning af kerner.

De genetiske konsekvenser af meiotisk thelytoki afhanger af, hvilken
type restitution af det zygoide kromosomtal, der foreligger, samt af, hvor-
vidt der sker overkrydsninger. Her skal kun nzvnes: Tilfzlde 2d vil give
100 homozygot afkom, fordi de to kerner, der smelter sammen, er iden-
tiske. Tilfzlde 2e vil give afkom, der er genetisk identisk med moderen,
hvis kromosomparringen i den forste metiotiske profase udelukkende sker
mellem sester-kromosomer, hvilket sandsynligvis ofte er tilfzldet; konse-
kvenserne af przmeiotisk kromosomfordobling er under disse omstendig-
heder de samme som af ameiotisk thelytoki.

Det er verd at bemzrke, at den thelytoke form af sommerfuglen Solenobia
triguetrella (se side 54) har meiotisk thelytoki af type 2c. Herved sikres, at
afkommet er hunligt, idet det hos sommerfugle — i modstning til f. eks.
pattedyr — er hunnen, der har to forskellige kenskromosomer, XY. Hvis
restitutionen hos S. triquetrella foregik ved mekanisme 2b eller 2d, ville af-
kommet blive hanligt (XX).

Som nzvnt forekommer thelytoki hos mange dyr. Udover de tilfzlde,
hvor en form forplanter sig ved konstant thelytoki, kendes adskillige til-
felde (f. eks. den hjemlige markgrashoppe, Chorthippus longicornis), hvor
normalt bisexuelle former undtagelsesvis producerer hunligt afkom uden
befrugtning (tychoparthenogenese). Dette kan betragtes som et forste trin
pa vejen til konstant thelytoki. Faktisk er det lykkedes i laboratoriet at
forege frekvensen af tychoparthenogenese hos en bananflueart, Drosophila
mercatorum, ved selektion. Et videre skridt p& vejen mod konstant thely-
toki reprzsenteres af former, hvor en betydelig del af zggene regelmassigt
udvikles uden befrugtning (fakultativ parthenogenese).

Psendogami er en serpreget form for thelytoki. Pseudogame formers =g
krever ikke en egentlig befrugtning for at udvikle sig, men det er nedven-
digt, at ®gget »pirres« af en szdcelle. Dvs. at der ma vzre hanner til stede
(med mindre det pagzldende dyr er hermafrodit), men de hanlige gener
fores overhovedet ikke videre til afkommet. De nedvendige hanner er som
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regel ikke senner af pseudogame medre; de »lanes« fra beslzgtede bisexu-
elle former. Et eksempel pd pseudogami er tyvebillen Ptinus mobilis, som
»l&ner« hanner af den nzrtstiende bisexuelle Pt. clavipes.

P3 trods af de mange eksempler pa thelytoki, som opremses side 44 ff, er
det meget store flertal af dyr bisexuelle. White (1973) gztter pd, at noget min-
dre end 1/1000 af samtlige dyrearter er thelytoke. Man ma alts regne med,
at der er afgerende fordele ved den komplicerede bisexuelle formering. I en
helt ny bog om sexualitet forsvarer G. C. Williams (1975) det synspunkt, at
bisexuel formering er en fordel, hvis afkommets fremtidige miljo ikke kan
forudsiges med sikkerhed (ekstremt eksempel: marine organismer med
planktoniske larver). Den bisexuelle formering vil give et mere varieret af-
kom end thelytoki (og andre ukennede typer), og chancen for, at der vil
vare enkelte blandt afkommet, der er veltilpassede det nye miljg, vil vare
storst ved bisexuel formering. For en uddybning af dette spendende emne
henvises til Williams’ lesevardige bog.

Det er i overensstemmelse med ovennzvnte hypotese, at thelytoki findes
hos systematisk isolerede former og ikke er karakteristisk for hejere taxa:
de thelytoke former kan klare sig et stykke tid, men er ikke i stand til at
xndre deres genpulje hurtigt nok, hvis miljeet &ndrer sig, og udder derfor.

P3 den anden side er der en rzkke kortsigtede fordele ved thelytoki, som
gor det forstdeligt, at denne formeringsform er blevet »opfundet« sd mange
gange:

a. Thelytoke former har en fordel i spredningsmessig henseende: Hvis en
bisexuel art skal starte en ny koloni, kreves der enten bade en han og en
hun eller en befrugtet hun. En ny koloni af en thelytok form kan startes af
et hvilketsomhelst individ (voksen, larve, g).

b. En population af en bisexuel art kan udde, som felge af at kennene
ved ringe populationstzthed kan have svart ved at finde hinanden. Et sd-
dant problem har thelytoke former (og selvbefrugtende hermafroditter)
selvsagt ikke (Tomlinson, 1966).

c. En thelytok huns afkom bestar, bortset fra eventuelle »fejltagelser«,
udelukkende af hunner. Alt andet lige vil dette bevirke, at en thelytok form
kan have en hurtigere populationsvzkst end en bisexuel. Dog er »alt andet«
ofte ikke lige (White, 1970): Nogle thelytoke former har, sammenlignet
med bisexuelle slegtninge, nedsat produktion eller klekkeprocent af zg.
Det gzlder f.eks. kakerlakken Pycnoscelus surinamensis (Roth, 1974)
(side 46), kvegmyggen Gymnopais sp. (Downes, 1965), bananfluen Droso-
phila mangabeirai (White, 1970) (side 52) og tusindbenet Nemasoma vari-
corne (Enghoff, i trykken b) (side 55). Den nedsatte fertilitet kan forsegsvis
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Fig. 3. Skematisk fremstilling af cyklisk parthenogenese. a—c: forskellige typer (se teksten).
A-Q: arrhenotok hun, D-Q: deuterotok hun, S—3 og S-Q: bisexuel han og hun, T-9:
thelytok hun.

forklares ved, at thelytokien i disse tilfzlde er af serlig ung dato og de ny-
erhvervede kromosomale mekanismer endnu ikke perfekte, siledes at en del
af zggene mislykkes.

d. Thelytoke hunner behover ikke bruge tid og energi pd parringsadfard
— tid og energi, som i stedet kan anvendes til fodesogning, zgproduktion
m. m. Mange thelytoke former, hvis bisexuelle forfedre stadig findes, gor
ikke forsog pa at parre sig med eventuelt tilstedevarende bisexuelle hanner,
dvs. at der md vzre sket en evolution i retning af tab af parringsinteresse.
Denne evolution har Tkeda & Carson (1973) delvis genskabt i laboratoriet:
Efter kun to selektionscykler kunne de frembringe en klon af den thely-
toke form af Drosophila mercatorum (side 52), som var signifikant mindre
parringslysten end udgangsklonen.

e. Hos mange dyr er hanner mindre robuste end hunner, f.eks. hos
skjoldlus (White, 1970), sekbzrere (Pallesen, 1964) og nogle tusindben
(Enghoff, i trykken b, Haacker, 1968). En thelytok form vil derfor kunne
overleve pa steder, hvor den bisexuelle er udelukket, fordi hannerne ikke
kan tdle omgivelserne.

f. Inden for populationsgenetikken opererer man med begrebet balan-
ceret polymorfi. Dette betegner forholdet, at heterozygote individer (Aa)
er overlegne (mere »fit«) i forhold til begge homozygoter (AA og aa). I en
bisexuel population og i de fleste typer af meiotisk thelytoke »populatio-
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ner« vil der i hver generation blive produceret et antal af de »underledige«
homozygoter (den genetiske byrde), fordi generne i populationen blandes
(eller hos de thelytoke former: fordi der sker rekombination af moderens
gener). Ved ameiotisk thelytoki og meiotisk thelytoki med premeiotisk
kromosomfordobling vil der ikke vzre nogen genetisk byrde, fordi afkom-
met er genetisk identisk med moderen (White, 1970). Ved andre typer af
meiotisk thelytoki er betingelserne for balanceret polymorfi komplicerede
(f. eks. Templeton, 1974).

g. Maske den vigtigste forskel pa bisexuel og ukennet formering er, at
afkommet af et individ, der formerer sig ukennet, udelukkende har mode-
rens gener. Et bisexuelt individ vil derimod kun vere ansvarligt for halv-
delen af afkommets gener. Bisexuel formering ma sdledes forventes at vare
behzftet med en 50°0 negativ selektionsvaerdi. Konsekvenserne af dette
interessante synspunkt diskuteres af G. C. Williams (1975).

h. Et specialtilfelde udgeres af de rent thelytoke (anholocykliske) blad-
lus, der er udviklet fra cyklisk parthenogenetiske (holocykliske) arter med
vartsskifte. Ved at springe den bisexuelle generation over bliver disse blad-
lus i stand til at leve pa steder, hvor kun den ene vartsplante gror (eks.
Sacchiphantes side 47).

Cyklisk parthenogenese

En regelmassig vekslen mellem bisexuelle og parthenogenetiske generationer
kaldes cyklisk parthenogenese eller heterogoni og kendes hos et beskedent
antal grupper i dyreriget. Til gengzld er det sd ofte siledes, at et helt hgjere
taxon er karakteriseret ved denne komplicerede forplantningsmade. Cyk-
lisk parthenogenese kendes hos bladlus, galhvepse og enkelte andre arevin-
gede, nogle fa galmyg og hos en enkelt, hojst merkvardig, amerikansk
bille: Micromalthus debilis (side 51). Blandt ikke-insekter findes cyklisk
parthenogenese hos hjuldyr, dafnier, digene ikter og enkelte parasitiske
rundorme.

Fig. 3 viser nogle varianter af cyklisk parthenogenese. Fig. 3a skal an-
skueliggare den simpleste form, som findes hos mange galhvepse: Den bi-
sexuelle generation (S-Q og S-J') producerer udelukkende hunligt afkom.
Disse hunner (D-Q) producerer ved parthenogenese afkom af begge ken,
hvorved cyklen er komplet. Det fenomen, at en og samme parthenogene-
tiske hun producerer sdvel hunligt som hanligt afkom, benzvnes deu-
terotoki.

Hos andre galhvepse er systemet lidt mere raffineret (fig. 3b). Her bestér
den bisexuelle generations afkom af to slags parthenogenetiske hunner:
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Fig. 4. Skematisk fremstilling af kenscelledannelse, kromosomforhold m. m. hos bladlus.
Symboler som fig. 1, dog er kerner og kromosomer tegnet storre end ellers i den hejre del
af figuren (j—m & o-r); her er autosomer reprasenteret af aflange, dbne symboler, kons-
kromosomer af udfyldte cirkler. Se i avrigt teksten.

hun-producerende (T-Q) og han-producerende (A-Q). (Nar afkommet fra
en parthenogenetisk hun er hanligt, taler man om arrbenotoksi).

Hos bladlus er der mellem den bisexuelle og den deuterotoke (eller thely-
toke+arrhenotoke) generation indskudt et antal rent thelytoke generatio-
ner (fig. 3c).

Der er to kritiske punkter i sidanne cykler. For det forste skal det sikres,
at alt afkommet af den bisexuelle generation bliver hunligt; for det andet
skal den genetiske konsbestemmelse »genopsta« hos parthenogenetiske hun-
ner. Som eksempel pd, hvordan disse problemer kan klares, gennemgds
cyklus hos bladlus (en grundigere behandling findes hos White, 1973):

Fig. 4 viser, at oogenesen hos de sexuelle hunner (S-Q) foregar ganske
normalt, med halvering af kromosomtallet fra 2N+ XX (2N=autosomer,
XX =keonskromosomer) til N+ X (a-b). Hos hannen, som kun har ét kens-
kromosom (2N -+XO), sker der ligeledes en reduktion, sdledes at der dannes
to sekundzre spermatocytter (d-e): én med N+X og én med N+O. Den
celle, der intet kenskromosom far (N+O), modtager imidlertid meget min-
dre cytoplasma end den anden og degenererer. Det er altsd kun N+ X-
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spermatocytten, der gennemgar en yderligere (mitotisk) deling (e-f) og giver
ophav til spermatozoer. Dvs. at alle spermatozoer har N+X kromosomer,
og ndr de befrugter et g (med N+ X kromosomer) (cf-g), bliver resultatet
en hun (2N+XX). Denne hun (T-Q) producerer ved ameiotisk thelytoki
dotre, som kan give ophav til flere thelytoke generationer (g-h, g-h, g-h...).

For eller siden opherer denne rent thelytoke formering, og T-99 produ-
cerer deuterotoke dotre (D-Q9Q). En deuterotok hun producerer to slags zg:
1) Hos hun-eg sker der, som normalt ved kenscelledannelse, en parring af
homologe kromosomer (j-k). Imidlertid falder de homologe kromosomer
fra hinanden igen (k-1) og deles mitotisk, s& resultatet bliver en hun (2N-+
XX) (I-n). 2) Hos han-eg sker der ligeledes en kromosomparring (o-p),
men kun autosomerne falder fra hinanden igen, X-kromosomerne forbliver
parrede (p-q). Mens autosomerne deles mitotisk i modningsdelingen, falder
X-kromosomerne simpelthen »forsinket« fra hinanden uden at deles; her-
ved fds en han 2N +X) (g-s).

Det md understreges, at ovenstdende kun er et eksempel. I den anden
store insektgruppe med cyklisk parthenogenese, galhvepsene, foregdr gene-
rationsskiftet sdledes pd en ganske anden mdde i forbindelse med de &re-
vingedes specielle kromosomforhold (side 42).

Hos de galmyg, der har cyklisk parthenogenese, samt hos billen Micro-
malthus debilis, er de parthenogenetiske generationer pedogenetiske, dvs.
at de forplanter sig pa et larvestadium.

Former med cyklisk parthenogenese kombinerer de langsigtede fordele
ved bisexuel formering med nogle af thelytokiens kortsigtede plusser (side
37); det er derfor forstdeligt, at cyklisk parthenogenese i modsztning til ren
thelytoki kan vare karakteristisk for hele hgjere taxa.

En smuk illustration af den genetiske forskel mellem konstant thelytoki
og cyklisk parthenogenese er Hebert’s (1974a, b) studier over dafnien
Daphnia magna. P2 ustabile lokaliteter (udterrende damme) har D. magna
regelmessig cyklisk parthenogenese; populationen starter hvert ar fra be-
frugtede, overvintrende ®g. Enzymelektroforetiske undersogelser over sa-
danne populationer viste, at de som regel var i genetisk (Hardy-Weinberg)
ligevagt. Pa stabile lokaliteter er forplantningen nasten udelukkende thely-
tok, og pad sddanne lokaliteter fandt Hebert ofte store afvigelser fra
Hardy-Weinberg ligevegt (for mange heterozygoter i forhold til det for-
ventede, jvi. side 38).

Interessante teoretiske overvejelser over cyklisk parthenogenese, bl. a.
over forholdet mellem antallet af bisexuelle og parthenogenetiske generatio-
ner, findes hos G. C. Williams (1975).
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Haplodiploidi

Denne betegnelse dekker over et bisexuelt system, hvor hanner er haploide
(har ét kromosomszt, N) og fremgdr af ubefrugtede =g, mens hunner er
diploide (har to identiske kromosomszt, 2N) og fremgar af befrugtede =g.
Fig. 5 viser, hvordan haplodiploidi fungerer: Oogenesen er normal, med
reduktionsdeling, sdledes at zgget bliver haploidt som hos »almindelige«
bisexuelle (diplodiploide) organismer. Derimod sker der ingen reduktions-
deling under spermatogenesen; szdcellerne har altsd samme kromosomtal
(N) som hannens celler. Hvis det haploide 2g befrugtes, fas et diploidt
afkom (en hun); hvis det ikke befrugtes, fis et haploidt afkom (en han).
Som nzvnt side 40 benzvnes dette, at ubefrugtede g giver hanligt afkom,
arrbenotiki.

Ligesom cyklisk parthenogenese, og 1 modsztning til thelytoki, er haplo-
diploidi kun opstdet nogle f& gange, men er til gengzld ofte karakteristisk
for hele hojere taxa. Siledes er, s vidt vides, alle drevingede insekter og
thrips haplodiploide (bortset fra isolerede former, der sekundert er blevet
thelytoke). Endvidere kendes haplodiploidi hos en gruppe skjoldlus (tribus
Iceryini), hos nogle mellus, hos billen Micromalthus debilis (side 51) samt
hos enkelte barkbiller. Uden for insekterne kendes haplodiploidi i adskillige
grupper af mider og hos en stor gruppe af hjuldyr.

Der knytter sig mange interessante teoretiske problemer til haplodiploidi.
For eksempel: Hvorfor bliver haploide individer hanner og diploide indivi-
der hunner? Hos snyltehvepsen Bracon hebetor (= Habrobracon juglandis)
har man fundet, at individer, der er heterozygote for en antal »kensfak-
torer« (af disse findes mindst 9, som muligvis kan betragtes som multiple

dannelse, kromosomforhold m. m. ved haplo-

@ Fig. 5. Skematisk fremstilling af kenscelle-
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alleler pa et enkelt locus), bliver hunner; individer med kun én type allel
bliver hanner. Eksistensen af et stort antal alleler vil stzrkt mindske chan-
cen for, at et diploidt individ far to eksemplarer af samme allel. Sidanne
individer kan dog tenkes opstiet ved stzerk indavl, og ved sterk indavl har
man i laboratoriet netop produceret diploide hanner. Voila! Denne ret
simple mekanisme er dog ikke generelt forekommende hos haplodiploide
organismer; Crozier (1971) omtaler de vigtigste alternative hypoteser.

Haplodiploide formers genetik adskiller sig vasentligt fra andre bisexu-
elle (diplodiploide) formers. Hartl (1971) behandler nogle af de popula-
tionsgenetiske aspekter af haplodiploidi. Her skal blot nzvnes falgende: De
haploide hanner kan selvfolgelig ikke vere heterozygote. Et eventuelt un-
derledigt gen vil i hannerne blive udsat for fuld selektion, mens det i en
diploid organisme delvis vil kunne »skjule sig« som heterozygot (hvis det er
recessivt). Som folge heraf vil man ikke forvente s& megen balanceret poly-
morfi (side 38) hos en haplodiploid organisme som hos en diplodiploid.

Det er omdiskuteret, hvorvidt man vil forvente sterst genetisk variabili-
tet hos de haploide hanner eller de diploide hunner; endnu hersker der
uklarhed pd dette punkt (Oliver & Herrin, 1974).

En yderst interessant teori om sammenhzngen mellem haplodiploidi og
social adferd er udviklet af W. D. Hamilton og diskuteres udferligt af
Wilson (1971). Social adferd er udviklet ca. et dusin gange inden for de
arevingede insekter (dog kun i gruppen Aculeata: gravehvepse, gedehamse,
bier, myrer m. m.). Blandt de ovrige arthropoder kendes egentlig social
adferd kun hos termitter. Kernen i Hamiltons teori er, at i det haplodi-
ploide system har en hun flere gener fzlles med sine sostre end med sin mor
og sine dotre. Derfor kan det bedre betale sig for en given hun (arbejder) at
hjzlpe sin mor (dronning) med at producere mere afkom (sostre) end at
producere afkom selv. Dette skal forstds sdledes, at det bedst kan betale
sig for et individ at serge for, at der bliver produceret afkom med s& mange
gener som muligt fzlles med det pdgzldende individ.

Man kan spekulere over, hvorfor social adfzrd ikke forekommer hos
andre haplodiploide grupper sdsom thrips og ikke-aculeate drevingede. Wil-
son (1971) foreslar som forklaring, at disse dyr ikke besidder en anden
nedvendig forudsztning for udviklingen af social adferd: at moderen for-
bliver i tet kontakt med sit afkom. Denne forudsztning opfyldes af de
haplodiploide barkbiller (Xyleborus spp., side 51) og Wilson (/. c.) anser
disse billers mangel pa social adferd som et modargument til Hamiltons
teori.
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Polyploidi i forbindelse med thelytoki

Hos de fleste dyr indeholder kropscellerne to szt homologe kromosomer
(diploidi), mens kenscellerne kun har ét szt (haploidi).

Polyploidi betyder, at en organismes celler indeholder mere end to szt
homologe kromosomer. Polyploidi omfatter triploidi (tre set homologe
kromosomer), tetraploidi (fire szt), pentaploidi (fem szt) osv.

Polyploidi er vidt udbredt blandt hejere planter. I modsztning hertil er
kun f& dyr polyploide. White (1973) gennemgar forskellige hypoteser om
denne forskel mellem dyr og hejere planter.

Det er et faktum, at flertallet af de dyriske polyploider, der kendes, er
thelytoke. Det vil fore for vidt at komme ind p2 alle de hypoteser, der er
udkastet om dette emne; blot felgende nevnes: Det vil vare et stort pro-
blem for en polyploid form, at der meget nemt kan komme uorden i par-
ringen af homologe kromosomer under reduktionsdelingen. I en normal,
diploid celle, parres jo de homologe kromosomer to og to (danner bivalen-
ter); hvis der er mere end to szt homologe kromosomer, er der fare for
dannelse af multivalenter, og produkterne af reduktionsdelingen vil da ikke
fa det rigtige antal kromosomer. Det er klart, at hos former med ameiotisk
thelytoki, hvor der slet ikke sker nogen reduktionsdeling, er denne hindring
for polyploidi ikke til stede. Det samme gzlder former med meiotisk thely-
toki af typen med premeiotisk kromosomfordobling og pafelgende parring
udelukkende mellem sesterkromosomer.

Man kan skelne mellem to typer polyploidi: autopolyploidi (autoploidi),
hvor polyploidiseringen sker »ved egen hjzlp«, og allopolyploidi (allo-
ploidi), hvor polyploidiseringen sker ved hybridisering med en nzrtstdende
form. En triploid form (3N) kan f. eks. tenkes opstdet ved hybridisering
mellem en diploid ameiotisk thelytok form (diploide =g, 2N) og en nert-
beslegtet diploid, bisexuel form (haploide szdceller, N). Bade auto- og
allopolyploider synes at vare reprasenteret blandt polyploide, thelytoke
dyr (Suomalainen, 1962).

En vigtig genetisk konsekvens af polyploidi per se vil vere, at en mu-
tation vil have meget svart ved at udtrykke sig, fordi den som »modvagt«
har to eller flere portioner af den oprindelige allel. Dvs., at man ma for-
vente stor genetisk stabilitet hos polyploide former.

Parthenogenesens forekomst hos insekter m. m.

I dette afsnit omtales kortfatter parthenogenese hos de enkelte ordner af
insekter og hos andre landarthropoder. Der lzgges hovedvagt pa eksempler
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fra den danske fauna, men nogle af de bedst undersogte tilfzlde omtales
uafhengigt af geografisk forekomst. Herved fir man forhdbentlig et mere
levende billede af parthenogenesens mangeartethed og betydning i naturen,
end hvad der var muligt at give i de foregaende afsnit.

I mange tilfzlde md man, selv om endegyldigt bevis ikke foreligger,
antage at en form forplanter sig ved thelytoki, hvis hanner er ukendte eller
meget sjzldne i forhold til hunner. Dette betegnes spanandri. Eksempler,
hvor spanandri er det eneste grundlag for en mistanke om thelytoki, er kun
medtaget 1 meget begrenset omfang.

For hvert af de omtalte hgjere taxa er, s3 vidt muligt, angivet en eller
flere oversigtsartikler om parthenogenese. De eksempler, der ikke er for-
synet med kildehenvisning, er taget fra disse oversigter.

Insekt- (hexapod-) ordnernes rekkefolge og navngivning felger Kristen-
sen (1970). Parthenogenese er, sa vidt jeg ved, ukendt hos folgende hexa-
podordner: Diplura, Protura, Odonata (guldsmede), Plecoptera (slorvin-
ger), Dermaptera (orentviste), Grylloblattodea, Zoraptera, Megaloptera
(dovenfluer, kamelhalsfluer m. m.), Mecoptera (skorpionfluer) og Sipho-
naptera (lopper) samt hos myriapodklassen Symphyla.

Collembola, springhaler

Oversigt: Schaller (1970), Petersen (1971). Thelytoki er pavist hos flere arter, bl.a. to
almindelige danske former: Tullbergia krausbauneri og Isotoma notabilis. Hos den ligeledes
danske Neanura muscorum kendes en bisexuel, diploid form og en thelytok polyploid
(polyploidiseringsgrad variabel} form (Cassagnau, 1972). Onychiurus procampatus (dansk)
har tilsyneladende to typer hunner: en lille, normalt bisexuel form og en stor thelytok
form, som imidlertid kun forplanter sig, hvis der er hanner af O. tricampatus (dansk) til
stede. Dette ma fortolkes som pseudogami (Hale, 1964).

Thysanura, urinsekter

Thelytoki er pdvist hos den vidt udbredte veksthusart, Nicoletia meinerti (Picchi, 1972).
I den artsfattige skandinaviske fauna er hanner ukendte hos to arter, Dilta suecica og
Petrobius lohmanderi, skent et betydeligt antal hunner foreligger (spanandri) (Agrell,
1944).

Ephemeroptera, degnfluer

Oversigt: Illies (1968), McCafferty & Huff (1974). Hos adskillige arter forekommer
spanandri, og thelytoki er pdvist hos flere. Centroptilum Iuteolum (dansk) er bemarkelses-
verdig, idet man hos denne art har klekket bdde hanner og hunner af ubefrugtede ag
(deuterotoki).

Embioptera

Oversigt: Kaltenbach (1968). Adskillige thelytoke former kendes i denne orden (som ikke
har nordeuropziske reprasentanter).

45



Parthenogenese hos insekter

Et serligt interessant tilfzlde, den mediterrane Haploembia solieri, er undersogt af
Stefani, hvis resultater refereres af White (1970): Foruden en bisexuel, diploid form omfat-
ter denne art en thelytok, diploid form (triploide individer findes nu og da og opstir
tilsyneladende fra den thelytoke, diploide form). P4 visse lokaliteter findes den bisexuelle
og den thelytoke form sammen, og det spendende er, at der pa disse lokaliteter er en neje
sammenhang mellem procenten af thelytoke hunner og procenten af individer (begge kon),
der er parasiterede af en gregarin (encellet dyr). Denne gregarin er mest skadelig for han-
ner, som bliver sterile ved parasiteringen. Herved har den thelytoke form faet »forerende«
en selektiv fordel (jvf. side 38, punkt e).

Dermaptera, erentviste

Parthenogenese er ukendt hos erentviste (Chapman, 1969). Dog beretter Giinther & Herter
(1974) om en hun af den almindelige Forficula anricularia (fra Azorerne), som i kultur fik
et kuld pd 24 99, 0 8 4. Forfatterne navner parthenogenese (thelytoki) som en tenkelig
forklaring pd dette, men det kan absolut ikke udelukkes, at den skeve kensfordeling skyl-
des en tilfeldighed eller har en anden &rsag.

Orthoptera, greshopper og farekyllinger

Oversigter: Beier (1972), White (1973). Tychoparthenogenese og fakultativ thelytoki er
vidt udbredt i denne orden. Den hjemlige markgrashoppe Chorthippus longicornis er alle-
rede nevnt, og de to velkendte vandregrashopper, Locusta migratoria og Schistocerca gre-
garia kan ogsa lejlighedsvis forplante sig parthenogenetisk.

Konstant thelytoki kendes hos den europziske myrmekofile firekylling Myrmecophila
acervorum (kun 1 dele af udbredelsesomridet). Endvidere hos den store, mediterrane,
vingelose lovgreshoppe Saga pedo (tetraploid), der ofte fremhaves som et eksempel pd
geografisk parthenogenese (side 57): S. pedo findes i vidt adskilte kolonier fra det sydlige
Rusland til Spanien, slegtens andre arter har langt mindre udbredelsesomréder.

En af de bedst undersogte thelytoke grashopper er den australske markgrashoppe
Moraba wvirgo, undersogt af White, M. virgo er iser bemerkelsesverdig, fordi den har
premeiotisk kromosomfordobling (side 36), hvilket er sjeldent hos insekter.

Cheleutoptera, vandrende pinde og blade

Oversigter: Beier (1968a), White (1973). Bide fakultativ og konstant thelytoki er hyppig
blandt »pinde og blade«. Her nevnes kun det velkendte laboratorie- og terrariedyr
Carausius morosus, som er konstant thelytok.

Dictyoptera, knelere, kakerlakker, termitter

Oversigter: Beier (1968b, 1974), Weidner (1970). Enkelte tilfelde af thelytoki kendes hos
knelere og termitter. Blandt kakerlakker er der beskrevet adskillige tilfelde af fakultativ
thelytoki, siledes hos den amerikanske kakerlak, Periplaneta americana, som findes ind-
slebt hos os, men kun en enkelt art, Pycnoscelus surinamensis, er konstant thelytok.

Psocoptera, barklus og boglus

Oversigter: Mockford (1971), Weidner (1972). Blandt ordnens ca. (!) 1647 arter er thely-
toki pavist hos 28 og findes formodentlig hos yderligere 13, Hos 12 af de 28 arter, der
vides at kunne forplante sig ved thelytoki, kendes dog ogs& bisexuelle former. De thelytoke
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former synes at vere jevnt fordelt gennem ordnens 32 familier, siledes at forstd, at der
ikke er nogle familier, der udmerker sig ved serlig hej frekvens af thelytoke former.

Af ca. 100 mellemeuropaiske arter er ikke mindre end 14 thelytoke. Som eksempel pd en
dansk thelytok Psocopter nzvnes den almindelige Caecilius flavidus.

I de tilfelde, hvor en nominel art omfatter bdde en bisexuel og en thelytok form, er den
thelytoke ofte udbredt over storre omrdder end den bisexuelle (geografisk parthenogenese,
side 57).

Phthiraptera, pelslus, fjerlus, lus

Oversigt: Kéler (1969). Blandt pelslus og fjerlus (underordner Amblycera og Ischnocera)
er parthenogenese pavist i nogle fa tilfelde. Parthenogenese er sd vidt jeg ved ukendt hos
xgte lus (underorden Anoplura).

Hemiptera, nebmundede

Det er praktisk at opdele omtalen af de nzbmundede efter de fire underordner, da disse
forholder sig yderst forskelligt m. h. t. forekomst af parthenogenese.

Coleorrbyncha: Parthenogenese si vidt jeg ved ukendt.

Heteroptera, teger: Parthenogenese er meget sjelden. Indtil for nylig har man kun regnet
med én thelytok form, blomstertegen Campyloneura virgula (dansk), hvor hanner er
overmide sjeldne i Europa skent almindelige i Nordafrika (Wagner, 1968). For nylig er
der imidlertid pavist et par andre eksempler pd spanandri hos teger: Blomstertzgen
Chlamydatus pullus vidt udbredt i den palearktiske region, og begge ken forekommer
her. Men arten er ogsd vidt udbredt pd Grenland, og herfra kendes kun hunner, skont
Bocher (1971) har undersogt over 800 imagines. Et lignende, omend mindre overbevisende
eksempel er skojteloberen Mesovelia amoena. Skent den er bisexuel i Nordamerika, fandt
Gagné & Howarth (1975) 26 29,0 3 & i huler pd Hawaii, hvortil M. amoena formodes
at vere indslebt. Forfatterne anser parthenogenese (thelytoki) som en mulig forklaring pa
dette.

Auchenorrbyncha, cikader: Parthenogenese er meget sjelden. S3 vidt jeg ved, er thelytoki
kun pévist hos den nordamerikanske Agallia guadripunctata (Black & Oman, 1947).

Sternorrhyncha, bladlopper, mellus, bladlus, skjoldlus:

Ingen bladlopper (Psylloidea) er mig bekendt parthenogenetiske.

Blandt mellusene (Aleyrodoidea) forekommer derimod bade thelytoki og haplodiploidi.
Den meget almindelige vaksthus-mellus, Trialenrodes vaporariorum (»hvide fluer«) om-
fatter endog bide en thelytok og en haplodiploid »race« (Thomsen, 1927). Den thelytoke
form har meiotisk thelykoti med sammensmeltning af produkterne af ferste klovnings-
deling (side 35, fig. 2d).

Bladlus (Aphidoidea) er skoleeksempler pd cyklisk parthenogenese, og denne formerings-
form er — i et utal af mere eller mindre komplicerede variationer — karakteristisk for hele
overfamilien. Som eksempel gennemg3s, efter Steffan (1968) og Heie (1973), livscyklus hos
3 arter af slegten Sacchiphantes (= Chermes), hvoraf 2 er velkendte som fordrsagere af
de store ananasgaller pd redgran (fig. 6).

Sacchiphantes viridis (»den gronne ananasgallelus«) er vertsskiftende mellem gran (Picea)
og lerk (Larix). Dens cyklus er todrig (de fleste bladlus har etdrig cyklus og den familie,
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P4 primerverten: gran (Picea) I Pa sekundzrverten: lerk (Larix)

S.abietis S. viridis S.segregis

SRS

D uvinget individ % "2‘ vinget individ B befrugtning

Fig. 6. Skematisk fremstilling af livscykler hos 3 arter af bladlusslegten Sacchiphantes
(ananasgallelus). Omtegnet og forenklet efter Steffan (1968). AE: alata-exsulans, AM:
alata-migrans, ANM: alata-non-migrans, AP: andropara, (B: befrugtning), F: fundatrix,
GP: gynopara, H: hiemosistens, P: progrediens, PF: pseudo-fundatrix, PH: pseudo-hie-
mosistens, S— 3 og S-Q: sexuales han og hun. Alle undtagen S-& er hunner.

som slegten Sacchiphantes tilhorer (Adelgidae) er yderligere bemerkelsesverdig ved, at
alle generationer er zgleggende (hos de fleste bladlus er de fleste generationer levende-
fodende, vivipare). Ananasgallerne dannes af en overvintrende, vingeles, thelytok hun
(fundatrix) og iser dens unger (alatae-migrantes). Alatae migrantes er vingede og thelytoke
og flyver fra gran til lerk, hvor de legger @g. Ud af disse kommer hiemosistens-genera-
tionen(uvingede, thelytoke hunner), som overvintrer. Hiemosistentes kan fi to typer af-
kom: 1) uvingede, thelytoke hunner (progredientes), der forbliver pa lzrk og kan leve der
i flere generationer, 2) vingede hunner, der flyver til gran, hvor nogle af dem (gynoparae)
legger =g, der bliver til hunner (gynoparae er altsd thelytoke), mens andre (androparae)
legger han-eg (androparae er arrhenotoke). Disse hunner og hanner (sexuales) er vinge-
lose og reprasenterer den eneste generation med kennet formering. Af det befrugtede g
kommer fundatrix, og cirklen er sluttet.

Denne indviklede cyklus, med bide bisexuelle og parthenogenetiske generationer, kaldes
en holocyklus. Bemerk, at S. viridis har en »bicyklus« p3 lerk af udelukkende thelytoke
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generationer (hiemosistentes og progredientes). Fra en sidan »bicyklus« er springet ikke
langt til en konstant thelytok cyklus, der er uden forbindelse med holocyklus. En sddan
anholocyklisk form kendes da ogsi. Den regnes som en selvstendig art, Sacchiphantes
segregis. S. segregis har to typer hunner: pseudohiemosistentes (svarer til S. viridis’ hiemo-
sistentes) og alatae-exsulantes, som — skent de er vingede — forbliver pd lerk (de kan dog
naturligvis sprede arten fra éc lerketra til et andet).

P4 gran findes ogsd en anholocyklisk form, Sacchiphantes abietis (»den gule ananas-
gallelus«) med to typer hunner: psexdofundatrices (svarer til S. wiridis’ fundatrices) og
alatae-non-migrantes.

Disse tre arter af Sacchiphantes illustrerer ganske godt veasentlige trek af bladlusenes
parthenogenese, De kromosomale mekanismer er omtalt side 40. Vil man vide mere om
disse yderst interessante dyr, kan Heie’s pamflet (1973) anbefales, og Lampel (1969) giver
en uhyre grundig gennemgang af forskellige bladlus’ livscykler.

Der findes et veld af parthenogenetiske skjoldlus (Coccoidea), og adskillige typer af
parthenogenese er reprasenteret blandt dem. En god oversigt er givet af Nur (1971); det
folgende er et koncentrat af denne artikel:

a. Haplodiploidi er karakteristisk for medlemmerne af tribus Iceryini (fam. Margaro-
didae). Mindst 3 arter, bl. a. det frygtede skadedyr »vatpudeskjoldlusen« Icerya purchasi,
er gdet et skridt videre, og er blevet hermafroditter, hvilket er meget sjeldent hos insekter
(»rene« haploide hanner kan dog ogsd optrede hos disse arter).

b. Diploid arrbenotoki, dvs. at ubefrugtede g bliver til diploide hanner, kendes fra en
enkelt art (Lecanium putmani) og ellers ikke i dyreriget (bortset fra i forbindelse med
cyklisk parthenogenese).

c. Deuterotoki kendes hos et par arter.

d. Meiotisk thelytoki kendes hos adskillige Lecanium-arter, hvor den er af den type, som
vises pd fig. 2b (sammensmeltning af 2. delings soster-kerner). Meiotisk thelytoki med
sammensmeltning af produkter af de forste klovningsdelinger (fig. 2d) kendes hos andre
slegter.

e. Ameiotisk thelytoki kendes bl. a. hos to Lecanium-arter (L. hesperidum og L. hemis-
phaericum), der ogsd har en fakultativt meiotisk thelytok form (Thomsen, 1927).

En idé om, hvor hyppig parthenogenese er hos skjoldlus, kan man fd af felgende tal:
Blandt 140 undersogte arter af egentlige skjoldlus (Diaspididae) var 24 parthenogenetiske
(11 af disse havde ogsd bisexuelle former). Af 80 arter uldlus (Pseudococcidae) var 8
parthenogenetiske (1 havde ogsd en bisexuel form).

Thysanoptera, thrips.

Oversigter: Priesner (1968), Lewis (1973). Ordnen som helhed er karakteriseret ved
haplodiploidi. Der findes dog et betydeligt antal thelytoke former, som uden tvivl er op-
stdet fra haplodiploide forfedre. Nogle arter omfatter bide haplodiploide og thelytoke
former, ofte udbredt forskelligt. Hos andre synes der at vere en &rstidsvariation i for-
plantningsmaden (cyklisk parthenogenese??). Thelytoki er serlig hyppig blandt arter, der
lever i vaeksthuse.

Neuroptera, netvinger.

Jeg kender kun New’s (1967) udokumenterede pdstand: at adskillige af de almindelige
britiske arter af familierne Chrysopidae (guldejer) og Hererobiidae er fakultativt partheno-
genetiske.
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Coleoptera, biller.

Oversigter: White (1970, 1973), Smith (1971). B&de thelytoki, cyklisk parthenogenese og
haplodiploidi kendes hos biller.

Thelytoki kendes forst og fremmest hos snudebiller (Curculionidae). Af hjemlige eksemp-
ler kan nevnes hovedparten af vore Otiorrhynchus-arter, Polydrosus mollis og Strophoso-
mus melanogrammus. Mange af disse snudebiller har bide en bisexuel og en thelytok form,
adskillige endda flere thelytoke former med forskellige polyploidiniveauer, og disse former
har som regel forskellig udbredelse, se f. eks. fig. 7. Snudebillernes thelytoki er ameiotisk,
og polyploidi er reglen: Smith (1971) kender siledes kun 2 thelytoke former, som er for-
blevet diploide, men hele 30 triploider, 14 tetraploider, 6 pentaploider og 2 hexaploider.

Ogsd blandt bladbiller (Chrysomelidae) findes thelytoke former. Den bedst kendte er

Fig. 7. Udbredelsen af Otiorrbynchus singularis, en snudebille. De tre krydser i Pyrenzerne
viser forekomst af den bisexuelle form, i resten af udbredelsesomridet (hvis estgrense er
ukendt og som ogsi omfatter Azorerne) er arten thelytok. Efter Magnano, 1973.
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Adoxus obscurus, som i Europa er thelytok og triploid, men i Canada er bisexuel og
diploid.

Ptinus mobilis (Ptinidae) er allerede nevnt (side 37) som et eksempel pd pseudogami.

Yderligere eksempler pd thelytoki hos biller findes i familierne vandkerer (Hydrophi-
lidae) (den nordamerikanske og sibiriske Helophorus orientalis (Angus, 1970)), Ciidae
(den nordamerikanske Cis fuscipes), klannere (Dermestidae) (Reesa vespulae, som bl. a. i
de senere &r har gjort sig bemarket som skadedyr i de skandinaviske lande (Andersson,
1973)) og endelig rovbiller (Staphylinidae), hvor thelytoki er pivist hos Atheta fungi
(Korge, 1975) og yderligere ma formodes at forekomme hos Atheta hercynica (Brundin,
1943) og flere arter af slegten Amischa (S. A. Williams, 1969).

Micromalthus debilis er en i reproduktiv henseende overmide besynderlige bille. Den
er eneste reprasentant for familien Micromalthidae, som placeres i den primitive under-
orden Archostemata. De fleste individer af Micromalthus er hunlige larver, der forplanter
sig ved thelytoki (pedogenese, side 41). Nogle af de pedogenetiske larver producerer imid-
lertid imagines af begge kon: diploide hunner og haploide hanner. Dette leder tanken hen
pa cyklisk parthenogenese med en vekslen mellem thelytoke (padogenetiske) og haplodi-
ploide generationer (jv{. nedenfor, galhvepse). Imidlertid er i hvert fald de hanlige imagines
funktionslese, s& i praksis er Micromalthus konstant thelytok. »Spildproduktionen« af
imagines tyder dog pd, at der tidligere har veret en funktionel bisexuel (haplodiploid)
generation.

Haplodiploidi er i evrigt kendt hos to (ikke danske) barkbiller (Scolytidae) af slegten
Xyleborus.

Hymenoptera, drevingede.

Owersigter: Bischoff (1927), Slobodchikoff & Dalby (1971), White (1973). Med nogle
thelytoke undtagelser er alle hidtil undersogte drevingede haplodiploide. De arevingede
(ca. 100.000 arter) navnes ofte som eksempel pd, at haplodiploidi er et succesrigt »pafund«.
Se i ovrigt side 43 om sammenhengen mellem haplodiploidi og social adferd hos drevin-
gede.

Thelytoki er ret almindelig blandt drevingede. Bdde meiotisk og ameiotisk thelytoki
kendes, og der findes thelytoki i de fleste store undergrupper af drevingede:

Bladhvepse (Tenthredinoidea). Dansk eksempel: Fenusa (= Caliosysphinga) dobrnii
(Pieronek, 1973).

Ichneumonoidea. Dansk eksempel: Venturia (= Nemeritis) canescens.

Chalcidoidea. Et stort antal former, bl.a. 16 ud af 53 undersegte Aphytis-»arter«, 16
ud af 41 undersegte Thysanus- eller Signiphora-»arter«.

Galhvepse (Cynipoidea). Se nedenfor.

Bethyloidea.

Myrer (Formicoidea). Se nedenfor.

Bier (Apoidea). Dansk eksempel: Honningbien, Apis mellifera har tychoparthenogenese;
den sydafrikanske underart, A. m. capensis, er dog regelmessigt fakultativt thelytok
(Wilson, 1971).

Cyklisk parthenogenese findes hos galhvepse (Cynipoidea) (se side 39). Her skal tilfgjes,
at de to generationer: haplodiploid og rent parthenogenetisk, er af forskelligt udseende og
lever i forskelligt udseende galler. Flere galhvepse bl. a. i slegten Andricus har mistet den
haploide generation og er rent thelytoke, analogt med de anholocykliske bladlus.

Cyklisk parthenogenese kendes ogsi fra nogle f4 galledannende chalcidoider (Bischoff,
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1927) og hos enkelte myrer af slegterne Oecophylla, Harpagoxenos og Crematogaster
(Wilson, 1971).

Diptera, tovingede.

Oversigter: White (1970, 1973), Hennig (1973). Thelytoki er vidt udbredt hos fluer og
myg. Bide meiotisk og ameiotisk thelytoki kendes, og adskillige ameiotisk thelytoke to-
vingede er polyploide; dog er der hidtil kun fundet triploider. Manglen pi hejere poly-
ploider (tetraploider, pentaploider osv.) forklares forsogsvis af White (1973) ved, at heje
polyploidiserings-grader muligvis er uforenelige med de polytene kromosomer, ogsd kaldet
kempekromosomer, som findes i mange af de tovingedes celler (bedst kendt i spytkirtler).

Forekomsten af kempekromosomer letter i ovrigt studiet af genetiske forhold hos thely-
toke tovingede, fordi man direkte kan se strukturelle detaljer i kempekromosomerne. Hos
mange thelytoke former er der fundet sterk heterozygoti for kromosom-inversioner (se
side 38). M. h. t. disse inversioner er der i flere tilfelde fundet polymorfi, bide geografisk
variation og variation pa samme lokalitet. Af kveegmyggen Crephia mutata er der siledes
fundet over 700 thelytoke »biotoper« karakteriseret ved forskellige kombinationer af in-
versionsheterozygotier.

Thelytoki kendes hos felgende tovinge-familier:

Sommerfuglemyg, Psychodidae. Dansk eksempel: Psychoda severini.

Stikmyg, Culicidae. Tychoparthenogenese hos Aedes aegypti og Culex pipiens fatigans.

Dansemyg, Chironomidae. Mange former. Dansk eksempel: Psexdosmittia virgo (Bo
Vest Pedersen, personlig meddelelse).

Kvagmyg, Simuliidae. Adskillige former, bl.a. den overfor navnte Cnephia mutata.
Nogle kvagmyg er ud over at vare thelytoke mere eller mindre reduceret morfologisk. I
det nordlige Norge lykkes det sdledes ikke for de fleste individer af Prosimulium ursinum
at komme ud af puppen; ®ggene frigives fra den dede hun, nir den efterhinden gir i op-
lesning (Downes, 1965).

Mitter, Ceratopogonidae.

Galmyg, Itonididae (= Cecidiomyidae). Tychoparthenogenese kendes hos Wachtliella
persicariae, som ogsd herhjemme danner galler pd pileurt (Polygonum). Se i evrigt neden-
for under cyklisk parthenogenese.

Dansefluer, Empididae. Spanandriske former kendes hos flere danske arter af slegten
Platypalpus (Chvéla, 1975).

Spidsvingefluer, Lonchopteridae. Den nordamerikanske Lonchoptera dubia omfatter fire
thelytoke biotyper, som kan skelnes pd deres (k@mpe-) krosomer. To eller flere af de fire
former findes ofte pd samme lokalitet, og det antages, at formerne har lidt forskellige
nicher, da en af dem ellers »burde« udkonkurrere de andre, Den europiske (bl. a. danske)
L. furcata er ligeledes thelytok (Baud, 1973).

Markfluer, Chamaemyidae.

Minérfluer, Agromyziidae. Nogle Phytomyza-arter.

Bananfluer, Drosophilidae. Tychoparthenogenese kendes hos adskillige Drosophila-arter,
bl. a. D. mercatorum (side 38). En enkelt art, den sydamerikanske D. mangabeirai, er kon-
stant thelytok.

Cyklisk parthenogenese i forbindelse med pzdogenese kendes hos galmyg (Itonididae),
bl. a. de danske arter Miastor metraloas og Heteropeza pygmaea (= Oligarces paradoxus).
Af historiske og/eller patriotiske arsager ber det nevnes, at M. metraloas og O. paradoxus
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Fig. 8. Skematisk fremstilling af livscyklus hos galmyggen Heteropeza pygmaea. Omtegnet
og forenklet efter Hennig, 1973. (B: befrugtning), DL: datterlarve, F~ZEL: faderlos ag-
larve, &-I: han-imago, Q-I: hun-imago, &-IL: han-imagolarve, Q-IL: hun-imagolarve,
&-ML: han-moderlarve, JQ-ML: han-hun-moderlarve, @-ML: hun-moderlarve,
3-P: han-puppe, @-P: hun-puppe, AL: xglarve.

er beskrevet af danskeren Meinert (1864, 1865), som ogsd omtalte pedogenesen hos de to
arter. Her gennemgds efter Hennig (1973) den komplicerede cyklus hos Heteropeza pyg-
maea (fig. 8):

Den »centrale« fremtredelsesform af H. pygmaea er den larve, som kaldes hun-moder-
larve (Q-ML). Hun-moderlarven producerer ved thelytok, pedogenetisk vivipari datter-
larver (DL).
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En datterlarve kan vokse op til a: en hun-moderlarve, som producerer datterlarver
osv., osv., b: en hun-imagolarve (Q-IL), c: en han-moderlarve (3-ML), d: en han-hun-
moderlarve (& Q-ML).

Hun-imagolarven har ogsd flere muligheder: Den kan forpuppe sig (?-P) og blive til
en hun-imago (Q-I), men den kan ogsd udvikle sig til en hun-moderlarve, en han-moder-
larve eller en han-hun-moderlarve.

Han-moderlarven producerer ved arrhenotok, pazdogenetisk vivipari han-imago-larver
(B-IL), som forpupper sig (3 -P) og bliver til han-imagines ( 3-I).

Han-hun-moderlarven er deuterotok, pzdogenetisk og vivipar, Dens hanlige afkom er
han-imagolarver og dens hunlige afkom datterlarver, hvis mange muligheder er omtalt
ovenfor.

Hun-imago kan legge to slags @g, a: ubefrugtede, hvoraf fremgédr faderlose wglarver
(F-ZL), b: befrugtede, hvoraf fremgédr wglarver (EL). Begge typer xglarver udvikler sig
til hun-moderlarver.

Trichoptera, varfluer.

Oversigter: Corbet (1966), Malichy (1973). Thelytoki kendes bl. a. hos flere Apatania-arter,
deriblandt vor hjemlige A. muliebris.

A. muliebris er yderst variabel, og der er beskrevet et antal underarter, hvoraf flere kan
forekomme pi én og samme lokalitet, f. eks. A. m. cimbrica og A. m. intermedia i Lille
Blikilde i Himmerland (Nielsen, 1969). Sameksistens af underarter vil vere uhert hos en
bisexual art, hvor allopatri (geografisk adskillelse) indgdr i den gengse underartsdefinition
(se videre side 59).

Lepidoptera, sommerfugle.

Oversigt: White, 1973. Det klassiske eksempel pd parthenogenese hos sommerfugle er sek-
bererne, Psychidae. Inden for denne familie, som bl. a. er karakteriseret ved at hunnerne
har mere eller mindre reducerede vinger, er der mange arter, som har thelytoke former.
Den thelytoke sommerfugl par excellence er Solenobia triguetrella (se ogsd side 36). Denne
art omfatter tre former: en bisexual diploid form, som nazsten udelukkende findes pd
schweiziske nunatakker (bjerge, der ragede op over isen under istiderne) og i deres ner-
meste omgivelser; en diploid thelytok form, som er udbredt i en ret smal zone uden for
den bisexuelle forms omrdde; en tetraploid thelytok form, som findes over store dele af
Europa, bl. a. i Danmark (Seiler, 1961).

Et tilfelde, hvor bide den bisexuelle og den thelytoke form findes i Danmark er Sole-
nobia lichenella (Pallesen, 1964).

Uden for sekberernes familie findes der thelytoke former i familierne Lymantriidae
(penselspinderen Orgyia antiqua og O. gonostigma er fakultativt thelytoke, mens O. dubia
er rent thelytok i en del af sit udbredelsesomrdde (Vandel, 1931)) og Lasiocampidae (Me-
socelis sp. fra Sydafrika (Taylor 1966)). Bide Orgyia-arterne og Mesocelis sp. har hunner
med reducerede vinger.

Strepsiptera, viftevinger.

Oversigt: Kinzelbach (1971). Hanner af viftevinger fanges sjeldent, hvorfor der har veret
udkastet teorier om thelytoki. Dog kan det fastsls, at parthenogenese ikke findes i familien
Stylopidae. Angivelser om parthenogenese inden for andre familier kan ikke tilbagevises.
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Diplopoda, tusindben.

Oversigt: Enghoff (i trykken a). Thelytoki er pdvist hos tre arter, som alle forekommer 1
Danmark: Polyxenus lagurus, Nemasoma varicorne og Proteroiulus fuscus. Hertil kommer
et antal helt eller delvis spanandriske arter. P. lagurus og N. varicorne omfatter foruden
thelytoke ogsd bisexuelle former. I begge tilfzlde har de to former delvis overlappende
udbredelser, og i begge tilfelde findes bide de thelytoke og bisexuelle former i Danmark.
Den bisexuelle form af N. varicorne har sin nordvestgrense i Damark, idet den kun findes
pa Lolland-Falster-Men, Sjzlland, Fyn og Ostjylland op til Djursland, mens den thelytoke
form findes over hele landet (Enghoff, upubliceret).

Chilopoda, skolopendre.

Sograff (1882) mener at have pdvist parthenogenese hos Geophilus proximus, men hans
resultater giver ikke det afgerende bevis. Dog er G. proximus (som er dansk) spanandrisk i
hovedparten af sit udbredelsesomride (Palmén & Rantala, 1954). Af andre danske spa-
nandriske skolopendre findes Brachyschendyla dentata (Enghoff, 1973), Lamyctes fulvi-
cornis og L. coeculus (Enghoff, 1975) samt Lithobius macilentus (= aulacopus) (Eason,
1964).

Pauropoda.

Oversigt: Scheller, 1970. Adskillige arter, iser inden for slegten Allopanropus, er spanan-
driske i dele af eller hele deres udbredelsesomride.

Arachnida, spindlere.

Oversigter (mider): Oliver (1971), White (1973). Inden for denne store gruppe af leddyr
er parthenogenese forst og fremmest kendt hos mider (Acari):

Haplodiploidi findes hos adskillige midefamilier, og haplodiploidien er ofte karakteris-
tisk for hejere taxa (f. eks. familier). Haplodiploidi er udbredt inden for grupperne Meso-
stigmata (rovmider m. m.). Prostigmata (galmider, spindemider m. m.) og Astigmata, men er
ukendt hos Cryptostigmata (pansermider) og Metastigmata (flit m. m.). Af familier, der
som helhed er karakteriserede ved haplodiploidi (med undtagelse af sekundert thelytoke
former) kan nevnes rovmidefamilien Macrochelidae og spindemiderne (Tetranychidae).

Skont midegruppernes indbyrdes slegtskabsforhold langt fra er afklarede, kan det fast-
slds, at haplodiploidi er opstdet mere end én gang hos mider.

I modsetning til haplodiploidi er thelytoki hos mider som hos andre dyr udviklet et
stort antal gange hos systematisk isolerede former. Thelytoke former findes i grupperne
Mesostigmata (rovmider m. m.), Metastigmata (flit m. m.), Prostigmata (galmider, spinde-
mider m.m., bl.a. stikkelsbermiden Bryobia praetiosa), Astigmata og Cryptostigmata
(pansermider).

En af de bedst kendte thelytoke mider er fliten Haemaphysalis longicornis, som er vidt
udbredt i Dstasien og den australske region. Der findes en bisexuel, diploid form og en
thelytok, triploid form, og de to former har forskellige udbredelsesarealer (geografisk
parthenogenese, side 57).

Uden for miderne kendes parthenogenese (thelytoki) hos en enkelt, brasiliansk skorpion
(Scorpiones), Tityus serrulatus (Matthiesen, 1971).

Efter at forekomsten af thelytoki hos edderkopper (Araneae) har varet sterkt debat-
teret, ma det nu accepteres, at mindst én afrikansk Theotima-art (Ochyroceratidae) er

55



Parthenogenese hos insekter

thelytok. Skent det afgerende bevis: produktion af yngel fra en garanteret ubefrugtet
hun, ikke foreligger, kan Machado’s (1964) iagttagelser (ingen hanner blandt flere hun-
drede individer, skent hanner er hyppige hos beslegtede arter; ingen hunner med sperma-
tozoer i kensvejene, skent voksne hunner af beslegtede arter nasten altid har spermato-
zoer) nappe fortolkes som andet end thelytoki.

Tilfelde af spanandri, som nok md forklares ved thelytoki, kendes ogsd hos piskeskor-
pioner (Uropygi) (Lawrence, 1958) og mejere (Opiliones) (Briggs, 1971).

Oniscoidea, landbankebidere.

Oversigt: White (1973). Blandt bankebidere findes et klassisk eksempel pd geografisk
parthenogenese (side 57) Trichoniscus pusillus findes i storstedelen af Mellem- og Nord-
europa som en thelytok, triploid form (underarten pusillus). I Sydeuropa og det sydlige
Mellemeuropa (nordligst i England) findes bisexuelle, diploide former (underarten provi-
sorius og andre) (Vandel, 1960). I de dele af Frankrig, hvor begge former findes, lever
den thelytoke form pa de torreste lokaliteter (habitat segregation, side 58).

Nogle generelle trek af thelytokiens forekomst i dyreriget

Det er pafaldende, at thelytoke dyr som regel er udstyret med ringe spred-
ningsevne: Tages de nebmundede insekter som eksempel, er thelytoki hyp-
pig blandt de lidet mobile skjoldlus, men meget sjzlden blandt de mobile
teger og cikader. En anden sammenligning kan gores mellem mider (lidet
mobile, thelytoki hyppig) og edderkopper (meget mobile, thelytoki meget
sjelden). Thelytoki er ukendt hos guldsmede, som er yderst mobile dyr, men
forholdsvis hyppig hos tusindben (Enghoff, i trykken a), som er kendt for
at vare lidet mobile.

I grupper, hvis medlemmer normalt er mobile, er de thelytoke former
ofte sekundert immobile. Et smukt eksempel er sommerfugle, hvor de the-
lytoke former (i familierne Psychidae, Lymantriidae og Lasiocampidae) har
kortvingede eller vingelgse hunner.

Det vil altsd vere narliggende at betragte thelytokien som en kompensa-
tion for nedsat spredningsevne (jvf. side 37 pkt. a-b). White (1973) anforer
dog, at kombinationen af thelytoki og immobilitet kan opfattes som en af-
spejling af thelytoke formers ringe evne til at @ndre deres genotype: Mobile
dyr er nedt til at vere »forberedt« pa flere forskellige miljeer end immo-
bile, derfor kan thelytoki ikke si godt udvikles hos mobile dyr.

White’s teori er dog ikke ganske overbevisende, og Clark (1972) anferer
da ogsa en modstridende generalisering af thelytokiens forekomst; nemlig
at thelytoki er almindelig hos dyr, der bebor diskontinuerte og/eller ustabile
habitater (f.eks. temporare pytter, henfaldende plantemateriale, adsler,
frugter, godning), men sjzlden hos dyr, der bebor forholdsvis stabile og ens-
artede miljoer (f. eks. havet). Det, som favoriserer thelytoki i ustabile og
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diskontinuerte miljoer, er den forogede spredningsevne og reproduktions-
evne (det gzelder om at udnytte ressourcen, sa lenge den er der).

I overensstemmelse med Clarks teori er en anden generalisation (Rick-
lefs, 1973, se ogsd Enghoff, i trykken a), nemlig at thelytoki er hyppigst
hos sma dyr. Dyr, som bebor ustabile miljeer, vil fortrinsvis vere sma for-
mer pa grund af det i disse miljoer eksisterende selektionstryk for hurig
reproduktion (r-selektion).

Geografisk parthenogenese

I mange tilfzlde regnes et thelytokt taxon som en »form« eller »underart«
af en ellers bisexuel art (se side 58). I disse tilfzlde, samt hvor der findes
nert beslegtede bisexuelle og thelytoke arter, er der ofte betydelige for-
skelle i udbredelse mellem de bisexuelle og thelytoke former. Dette har der
varet nzvnt adskillige eksempler pa 1 afsnittet side 44 ff, og fenomenet be-
tegnes geografisk parthenogenese efter Vandel (1928) som giver en oversigt
over de dengang kendte eksempler.

Her skal kort repeteres nogle eksempler pd geografisk parthenogenese:
farekyllingen Myrmecophila acervorum (side 46), greshoppen Saga pedo
(side 46), adskillige bark- og boglus (side 46), tegen Chlamydatus pullus
(side 47), bladlus af slegten Sacchiphantes (anholocykliske former videre
udbredt end holocykliske, side 47), snudebiller af slegten Otiorrbynchus
(side 50, fig. 7), bladbillen Adoxus obscurus (side 51), sekbareren Solenobia
triquetrella (side 54), tusindbenene Polyxenus lagurus og Nemasoma vari-
corne (side 55), fliten Haemaphysalis longicornis (side 55) og benkebideren
Trichoniscus pusillus (side 56).

Ofte er udbredelsesmenstret sidan, at den bisexuelle form har en ret lille,
til tider relikt-agtig udbredelse, mens den thelytoke form er videre udbredt,
saledes at den bisexuelle form er »omringet« af den thelytoke (f. eks. Otior-
rhynchus singularis (fig. 7), Solenobia triquetrella og Nemasoma varicorne).
Den vide (marginale) udbredelse af thelytoke former kan let forstds ud fra
de pd side 37 nzvnte konsekvenser af thelytoki (foreget spredningsevne
m. m.), iser ndr man tager i betragtning, at mange thelytoke former utvivl-
somt er polyfyletiske, dvs. opstdet flere gange fra samme bisexuelle art,
eventuelt fra forskelligt tilpassede lokale populationer af samme art (White,
1973). De tilfzlde, hvor den thelytoke form mangler i den del af udbredel-
sesomradet der er besat af den bisexuelle form, kan forklares ud fra kon-
kurrencen mellem formerne (Enghoff, i trykken b): Den bisexuelle form er
overlegen i et vist omrdde, hvor dens miljekrav er opfyldt, evt. fordi den
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producerer flere 2g end den thelytoke (side 37, punkt c), og kan her udkon-
kurrerer den thelytoke form. Uden for dette omrade er den thelytoke form
overlegen (f. eks. pd grund af foreget spredningsevne, eller fordi den ikke
er afhengig af skrobelige hanner, side 37, punkt a, b og d) og udkonkurrerer
den bisexuelle form, for sd vidt som denne nogensinde ndr frem. Enghoff
(i trykken b) fortolker eksempelvis udbredelsesforholdene hos tusindbenet
Nemasoma varicorne pa denne made.

Der kendes ogsa eksempler pd, at bisexuelle og thelytoke former findes
1 samme geografiske omrade, men lever i forskellige habitater, f. eks. ben-
kebideren Trichoniscus pusillus (side 56) (habitat segregation, se Enghoff
(i trykken b)).

Pa grund af mange thelytoke formers evne til at leve under barske for-
hold kan man finde visse generelle geografiske tendenser i hyppigheden af
thelytoki. Séledes er thelytoki forholdsvis hyppig blandt arktiske insekter
(Downes, 1965). Suomalainen (1954, 1962) har pdvist, at den procentvise
andel af thelytoke, polyploide Otiorrhynchus-former tiltager kraftigt fra
syd (Dstrig, Schweiz) mod nord (Fennoskandien), ligesom det er tilfzldet
for planternes vedkommende.

Taxonomiske problemer i forbindelse med thelytoki

Trods stadige diskussioner er vel de fleste taxonomer, der arbejder med nu-
levende dyr, enige om at definere den taxonomiske grundenhed, arten, bio-
logisk: En art er en gruppe af individer, der er indbyrdes forplantnings-
dygtige, og som er forplantningsmassigt isoleret fra andre sddanne grupper
(Mayr, 1969).

I dette biologiske artsbegreb indgar altsi, at individer skal kunne parres
med positivt resultat. Dette kriterium kan ifelge sagens natur ikke medes
af rent thelytoke organismer. Man ma altsd sege andre veje, hvis man vil
afgrense thelytoke arter. Narliggende er det at benytte et rent morfologisk
artsbegreb, hvor en art defineres som noget i retning af »en gruppe indivi-
der, der ligner hinanden og er forskellige fra andre grupper af individer«.

Som tidligere nzvnt er thelytoke former oftest systematisk isolerede, dvs.
at deres nzrmeste slegtninge er bisexuelle. I tilfzlde, hvor en thelytok form
er »tydeligt« forskellig fra sine formodede nzrmeste slegtninge og er no-
genlunde ensartet, er der ikke noget i vejen for, at den kan kaldes en art.
Men hvor der findes morfologisk meget ens bisexuelle og thelytoke former,
eventuelt flere thelytoke former med forskelligt polyploidiniveau, som
f. eks. inden for sommerfugleslegten Solenobia og snudebilleslegten Otior-
rhynchus, bliver artsafgrensningen problematisk. Den mulige polyfyli af
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chelytoke former (side 57) bidrager yderligere til at vanskeliggore en arts-
definition.

I mangel af bedre lesning foresldr Mayr (1969) at betegne de thelytoke
taxa som »former« — et neutralt ord, som bl. a. udmarker sig ved ikke at
give nomenklatoriske problemer. F. eks. »den thelytoke form af Nemasoma
varicorne«, »den tetraploide, thelytoke form af Solenobia triquetrella«.
Udtrykket »biotype« ses ogsa hyppigt anvendt. I alle tilfelde ma det fra-
rades at benzvne thelytoke former som underarter (som det f. eks. er gjort
hos bankebideren Trichoniscus pusillus og varfluen Apatania muliebris), da
underarter inden for det biologiske artsbegreb betegner geografiske racer.

Strengt taget bor man heller ikke tale om thelytoke populationer, for en
population er i evolutionsleren defineret som en gruppe individer, der for-
planter sig indbyrdes (Mayr, 1969).

Udover disse teoretiske problemer er der nogle praktiske, men ikke min-
dre generende: I mange dyregrupper er systematikken i uforholdsmassig
hej grad baseret pa hanlige konsorganer, som ofte er meget komplicerede
og giver gode taxonomiske karakterer. I sidanne tilfzlde er thelytoki »ka-
tastrofal«. Hos mange thelytoke former optreder der nogle fa »fejltagel-
ses-hanner« — man kunne tro, at sidanne hanner kunne redde systematike-
ren, men det behover ikke at vare tilfzldet: Disse hanner er formodentlig
oftest funktionslese og er altsd ikke udsat for en stabiliserende selektion.
Som folge deraf kan de tillade sig at se »forkerte« ud, dvs. at de meget fa
hanner udviser en uforholdsmessig stor indbyrdes variation. Dette kan for-
lede taxonomer til at beskrive alt for mange arter.

Problemet er mig bekendt ikke omtalt i tidligere litteratur, men kan op-
fattes som et specialtilfzlde af »degenererende strukturers haje variabilitet«
(Simpson, 1944). Hunlige karakterer, der stdr i forbindelse med parring,
kan ligeledes forventes at udvise foreget, degenerativ variabilitet hos thely-
toke former. Som eksempel herpd kan navnes spermateket hos rovbillen
Atheta fungi (Korge, 1975).

Cyklisk parthenogenese legger ingen hindringer i vejen for anvendelse af
det biologiske artsbegreb. Skont artens formering i lang tid kan ske ved
thelytoki, indskydes der med regelmassige mellemrum en bisexuel genera-
tion, hvor den indbyrdes forplantningsdygtighed kan afproves.

Ej heller haplodiploidi volder taxonomiske knuder, da der jo her til sta-
dighed foregar parring.
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SUMMARY:

Parthenogenesis in insects, myriapods, arachnids, and terrestrial isopods.

The major types of parthenogenesis: thelytoky, cyclical parthenogenesis, haplodiploidy,
and the related phenomena arrhenotoky, deuterotoky, pseudogamy, pedogenesis, poly-
ploidy, and spanandry are reviewed, chiefly on the basis of White’s (1973) book. General
trends in the occurrence of thelytoky in the animal kingdom are discussed as are the
genetical, ecological, biogeographical, and taxonomical consequences of thelytoky.

Examples of proved or suspected parthenogenesis in the insect orders and groups of
other terrestrial arthropods are given. These include: Collembola: Tullbergia kransbaneri,
Isotoma notabilis, Neanura muscorum, Onychiurus tricampatus (thelytokous). Thysanura:
Nicoletia meinerti, Dilta suecica, Petrobius lohmanderi (thelytokous). Ephemeroptera:
Centroptilum luteolum (deuterotokous). Embioptera: Haploembia solieri (thelytokous).
Orthoptera: Chorthippus longicornis, Locusta migratoria, Schistocerca gregaria (tycho-
parthenogenetic), Myrmecophila acervorum, Saga pedo, Moraba virgo (thelytokous). Che-
leutoptera: Carausius morosus (thelytokous). Dictyoptera: Periplaneta americana (facul-
tatively thelytokous), Pycnoscelus surinamensis (thelytokous). Psocoptera: Caecilins fla-
vidus (thelytokous). Hemiptera Heteroptera: Campyloneura virgula, Chlamydatus pullus,
Mesovelia amoena (thelytokous). Hemiptera Auchenorrhyncha: Agallia quadripunctata
(thelytokous). Hemiptera Sternorrhyncha, Aleyrodoidea: Trialenrodes vaporariorum (the-
lytokous and haplodiploid forms). Hemiptera Sterrnorrhyncha, Aphidoidea: Cyclical
parthenogenesis characteristic of entire superfamily, purely thelytokous (anholocyclic)
forms are Sacchiphantes segregis and S. abietis. Hemiptera Sternorrhyncha, Coccoidea:
tribe Iceryini (haplodiploid), Icerya purchasi (haplodiploid hermaphroditic), Lecanium
putmani (diploid arrhenotokous), Lecanium hesperidum, L. hemisphaericum, L. spp. (thelyto-
kous). Thysanoptera: Haplodiploidy characteristic of entire order, some forms secondarily
thelytokous. Coleoptera: Otiorrbynchus spp., Polydrosus mollis, Strophosomus melano-
grammus, Adoxus obscurus, Ptinus mobilis, Helophorus orientalis, Cis fuscipes, Reesa
vespulae, Atheta fungi, A. hercynica, Amischa spp. (thelytokous), Micromalthus debilis
(thelytokous, cyclical parthenogenetic, haplodiploid, pedogenetic), Xyleborus spp. (hap-
lodiploid). Hymenoptera: Haplodiploidy characteristic of entire order, thelytokous forms
are Fenusa dobrni, Venturia canescens, Aphytis spp., Thysanus or Signiphora spp.; Apis
mellifera capensis (facultatively thelytokous), Oecophylla sp., Harpagoxenos sp., Cremato-
gaster sp., Cynipoidea (cyclical parthenogenetic). Diptera: Aedes aegypti, Culex pipiens,
Wachtliella persicariae, Drosophila mercatorum (tychoparthenogenetic), Psychoda severini,
Psendosmittia virgo, Cnephia mutata, Prosimulium ursinum, Platypalpus spp., Lonchop-
tera dubia, L. furcata, Phytomyza spp., Drosophila mangabeirai (thelytokous), Miastor
metraloas, Heteropeza pygmaea (cyclical parthenogenetic). Trichoptera: Apatania mulie-
bris (thelytokous). Lepidoptera: Orgyia antigua, O. gonostigma (facultatively thelyto-
kous), Solenobia triquetrella, S. lichenella, Orgyia dubia, Mesocelis sp. (thelytokous). Diplo-
poda: Polyxenus lagurus, Nemasoma varicorne, Proteroiulus fuscus (thelytokous). Chilo-
poda: Geophilus proximus, Brachyschendyla dentata, Lamyctes fulvicornis, L. coeculus,
Lithobins macilentus (thelytokous). Pauropoda: Allopauropus spp. (thelytokous). Acari:
Haplodiploidy characteristic of several families, thelytokous forms are Bryobia praetiosa,
Haemaphysalis longicornis. Scorpiones: Tityus serrulatus (thelytokous). Araneae: Theotima
spp. (thelytokous). Oniscoidea: Trichoniscus pusillus (thelytokous).
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In the beginning of each paragraph on an insect order etc., one or more references to
comprehensive treatments of parthenogenesis are given, when possible (Danish: »Over-
sigt«). Numerous special references are given in the text.

To the author’s knowledge, parthenogenesis has not been recorded in Diplura, Protura,
Odonata, Plecoptera, Dermaptera, Grylloblattodea, Zoraptera, Megaloptera, Mecoptera,
Siphonaptera, Symphyla, and several orders of arachnids.
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