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tDITORIAL

Die Photosynthese der griinen Pflanzen ist der
bedeutendste und produktivste biochemische Pro-
zess der Erde. Die meisten Lebewesen sind von
ihm direkt oder indirekt abhangig. Durch die Pho-
tosynthese wird die von der Sonne kommende
Lichtenergie in chemische Energie umgewandelt
und auf diese Weise fiir die Biosphére zugénglich
gemacht.

Dieser grundlegende Prozess lduft nach ver-
schiedenen Mechanismen ab, fiir deren Entstehung
unterschiedliche Hypothesen diskutiert werden.
So wird eine besondere Form, die sogenannte
C,-Photosynthese, als Beleg fiir Makroevolution
diskutiert. Denn der C,~-Weg der Photosynthese
unterscheidet sich deutlich von der C;-Photosyn-
these der meisten Pflanzen. Er ist in mancher
Hinsicht effektiver als die C;-Form und es gibt
C;-C,-Mischtypen, die sowohl C;- als auch C,-typi-
sche Elemente vereinigen. Handelt es sich dabei
um Makroevolution in statu nascendi? Herfried
KurzeLnice widmet sich in seinem Beitrag beson-
ders dieser Frage und kommt zum Schluss, dass
die vorliegenden Daten mindestens ebenso gut
zum Konzept polyvalenter Grundtypen passen.
Demnach ist der C,-Komplex zum Erbgut der Vor-
fahren bereits latent vorhanden und kann im
Bedarfsfall aktiviert werden. Dieses Konzept passt
neben anderem auch zum Befund der unsystema-
tischen Verteilung der C,-Photosynthese im
System der Pflanzen. Evolutionstheoretisch miisste
némlich eine 45-malige unabhangige Entstehung
des C,-Komplexes angenommen werden.

Diese rekordverdédchtig hohe Anzahl von
Konvergenzen verlangt nach Erkldrungen. So
wurde angenommen, der Selektionsdruck von der
C;-Photosynthese in Richtung C,-Photosynthese
sei extrem hoch, weil das Schliisselenzym der
C;-Photosynthese, die Rubisco, eine Fehlkonstruk-
tion darstelle, wahrend das C,-typische Enzym
PEP-Carboxylase wesentlich besser arbeite. Dies
tberrascht allein schon deshalb, weil die Rubisco
das h&ufigste Enzym auf unserem Planeten ist, und
KurzeLnicg stellt denn auch Argumente zusammen,
die zeigen, dass die Annahme einer Fehlkonstruk-
tion unberechtigt ist.

Das gilt auch fiir das wohl beriihmteste Bei-
spiel einer vermeintlichen , Fehlkonstruktion®, den
Wurmfortsatz des menschlichen Blinddarms. Zwei-
fel an dessen Mangel waren schon langer ange-
bracht, nun aber dirften neue Erkenntnisse end-

glltig gezeigt haben, dass der Wurmfortsatz in
Wirklichkeit ein niitzliches Organ ist. Reinhard
Junker berichtet dartiber im Beitrag tiber den
Wurmfortsatz als ,, Rettungsstation®.

Ebenfalls ein h&ufig zitiertes Beispiel eines evo-
lutionér bedingten Mangels, der einem Schopfer
nicht unterlaufen wére, ist die inverse (,,verkehrte)
Lage der Netzhaut des Linsenauges der Wirbeltiere.
Auch dazu wurden schon viele Gegenargumente
angefiihrt, und auch hier liegen neue Studien vor,
die im Gegenteil ein ,geistreiches Design® auf-
deckten, wie Henrik ULLricH berichtet.

,Design“ist iberhaupt immer wieder ein Thema
in der heutigen Biologie — mehr denn je, und zwar
nicht wegen der ,Intelligent Design“-Bewegung,
sondern weil die Strukturen und Abléufe, die Bio-
logen entdecken, den Forschem ein entsprechen-
des ,Design“-Vokabular abnétigen. In mehreren
Beitragen dieser Ausgabe geht es um dieses
,reizende” Thema. Theresa HarrLer und Christoph
HeiLic widmen sich dem sich wandelnden Bedeu-
tungsgehalt dieses Begriffs in einem Essay und
machen darauf aufmerksam, dass der ,Design®-
Begriff zunehmend seiner urspriinglichen Bedeu-
tung entfremdet und evolutionstheoretisch gefiillt
wird. Diese Entwicklung ist problematisch, weil es
schwierig wird, sich zu verstédndigen, wenn ein-
gefiihrte Begriffe mit ganz neuem Inhalt gefillt
werden.

Ein kontroverses Thema der Evolutions-
forschung ist die hypothetische stammesgeschicht-
liche Verbindung zwischen Theropoden-Dino-
sauriern und Vogeln. Dass die heutigen Vogel
der letzte iibriggebliebene Ast des Dinosaurier-
Stammbaums sind, gilt fiir viele als nahezu bewie-
sen. Doch manche Merkmale sperren sich gegen
diese Deutung. Dazu gehort der Bau der Dinohand,
aus der der Vogelfliigel evolutionstheoretisch ab-
geleitet wird. Henrik ULLrIcH hat die einschlagigen
Arbeiten zu diesem Thema gesichtet und kommt
zum interessanten Ergebnis, dass die Befunde eine
vielfaltige und sehr kontroverse Deutung erlauben
und kein klares Bild ergeben. Einmal mehr zeigt
sich, dass je nach Perspektive verschiedene, sich
widersprechende Homologiezuweisungen resul-
tieren. Ein Schlissel zur Bestimmung der , korrek-
ten“ (stammesgeschichtlich relevanten) Homolo-
gie liegt aber nicht vor. Damit liefert der Vergleich
von Dinohand und Vogelfliigel keinen unabhéangi-
gen Beleg fiir eine gemeinsame Abstammung.

Thre Redaktion Studium nfegrale jocsssl



Lur Evolution der C,-Pflanzen

Ist C,-Photosynthese 45-mal unabhéngig voneinander entstanden?

Herfried Kutzelnigg, Agnes-Miegel-Str. 26, 40882 Ratingen

Zusammenfassung: Neben der gewohnlichen Photo-
synthese (C;-Photosynthese) gibt es als weiteren
Typ noch die so genannte C,-Photosynthese, die
sich biochemisch und anatomisch deutlich unter-
scheidet. Diesem zweiten Weg folgen etwa 2-3%
aller Bliitenpflanzen. Sie sind breit iiber das
System verteilt, so dass heute eine mindestens 45-
malige Neuentstehung angenommen wird.

C4-Photosynthese ist bei hohen Temperaturen
und hoher Lichtintensitit der C;-Photosynthese
deutlich iiberlegen. Es ist aber nicht so, wie ver-
schiedentlich behauptet wird, dass C,-Photosyn-
these der evolutiv fortgeschrittene Weg ist,
wihrend C;-Photosynthese und das mit ihr asso-
ziierte Enzym Rubisco eine Fehlkonstruktion dar-
stellen. Die géngige Vorstellung iiber die Entste-
hung der C,-Photosynthese ist die, dass die zahl-
reichen dafiir notwendigen genetischen Voraus-
setzungen immer wieder konvergent neu entstan-
den sind. Dies ist aber in hohem MaBe unwahr-
scheinlich.

Der vorliegende Artikel bespricht die zum Ver-
standnis der Herkunft des C,-Weges notigen Grund-
lagen der Anatomie, Biochemie, Okophysiologie
und Entwicklungsbiologie und schligt als alter-
natives Erklarungsmodell fiir die Entstehung der
C4-Photosynthese vor, dass der C,-Komplex jeweils
im Erbgut der Vorfahren bereits latent vorhanden
war, um im Bedarfsfall aktiviert zu werden.

Einleifung

Bei der Photosynthese der griinen Pflanzen wird
die von der Sonne kommende Lichtenergie in che-
mische Energie umgewandelt, die fiir den Aufbau
organischer Verbindungen gebraucht wird. Man
unterscheidet zwei nacheinander ablaufende
Reaktionen: Bei der so genannten Lichtreaktion
wird das Sonnenlicht zur Spaltung von Wasser ver-
wendet. Dabei entsteht die in Form von ATP
gespeicherte chemische Energie sowie der fiir den
Stoffaufbau so wichtige reaktionsfdhige Wasser-
stoff (gebunden an NADP). Der frei werdende Sau-
erstoff wird an die Atmosphére abgegeben. Die
nachfolgende chemische Reaktion ist nicht direkt
lichtabhéngig und wird daher als Dunkelreakti-
on bezeichnet. Hierbei wird Kohlendioxid im Stan-
dardfall von einem Molekiil mit fiinf Kohlenstoft-
Atomen (Ribulose) gebunden, und es entstehen
zwei Molekiile mit drei C-Atomen (sog. C5-Korper).

Dieser weltweit einmalige Prozess wird durch das
Enzym Rubisco (= Ribulose-1.5 bisphosphat-Carb-
oxylase-Oxygenase) katalysiert. Die so entstande-
nen C;-Verbindungen sind Ausgangsbasis fiir den
Aufbau von Kohlenhydraten und anderen organi-
schen Verbindungen. Der bei der Reaktion zunéchst
verbrauchte Cs;-Korper wird schlieBlich durch
einen als Calvin-Zyklus bezeichneten Stoffwech-
selweg regeneriert.

Den hierbeschriebenen Standardfall nennt man
C;-Photosynthese, weil das erste fassbare Photo-
syntheseprodukt ein Molekiil mit 3 C-Atomen ist.

Neben dieser C;-Photosynthese gibt es noch
eine weitere Moglichkeit, die so genannte C,-Pho-
tosynthese, bei der ein Molekil mit 4 C-Atomen
das erste Photosyntheseprodukt darstellt. Diesem
zweiten Weg folgen etwa 2-3% der Bliitenpflanzen.
Im Wesentlichen handelt es sich dabei um einen
Prozess, der Kohlendioxid anreichert, welches
dann nach dem oben beschriebenen Muster der
Dunkelreaktion der eigentlichen Photosynthese
zur Verfugung gestellt wird. Diese Dunkelreaktion
findet typischerweise in den auffallig vergroBerten
Zellen der Leitbtindelscheide im Blattinneren statt,
die wegen ihrer kranzférmigen Anordnung allge-
mein als Kranzzellen bezeichnet werden. Die
Vorfixierung des CO, erfolgt durch das Enzym
PEP-Carboxylase (= Phosphoenolpyruvat-Carb-
oxylase). Kennzeichnend fiir C,-Pflanzen ist also
eine der Dunkelreaktion vorgeschaltete CO,-Fixie-
rung.

Ihren vollen Nutzen entfaltet die C,-Photosyn-
these bei hohen Beleuchtungsstérken, wie wir sie
etwa in den Tropen vorfinden, oder auch unter
bestimmten anderen Randbedingungen (vgl. Ab-
schnitt ,Okophysiologie®).

Bekannte Nutzpflanzen mit C,-Photosynthese
sind Mais und Zuckerrohr sowie Mohren- und Ris-
penhirse.

Zur Unterscheidung von anderen Mechanis-
men der CO,-Anreicherung sind nach Sace (2004)
C,-Pflanzen so definiert, dass das gesamte in der
Dunkelreaktion der Photosynthese durch das Enzym
Rubisco verarbeitete Kohlendioxid auf die Tétig-
keit der PEP-Carboxylase zurtickgeht.

Unsere Kenntnis tiber C,-Pflanzen ist noch nicht
sehr alt. Ein erster Ubersichtsartikel wurde von
Downron (1975) vorgelegt. Zahlreiche einschlégige
Artikel wurden 1999 von Sace & Monson in Buch-

Stud. Int. J. 15 (2008), 3-17
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Abb. 1: Die Griine
Borstenhirse (Setaria
viridis) ist eines der
wenigen Beispiele der
heimischen wild vor-
kommenden C,-Pflan-
zen. Man findet das
Gras vor allem auf
sandigen Ackern.
Foto: Hiroshi MoriyA-
MA, mit freundlicher

form herausgegeben. Der jiingste Uberblicksarti-
kel stammt von SAGE (2004). Ein grof3er Teil der im
Folgenden wiedergegeben Daten entstammt den
beiden letzteren Arbeiten.

C4-Photosynthese soll im Laufe der Evolution
mehrfach unabhéngig voneinander entstanden
sein und das in vollig verschiedenen systemati-
schen Einheiten des Pflanzenreichs. Nach neuesten
Daten vermutet man eine mindestens 45-malige

Genehmigung.

r

AuBerdem C3-Wegunddem C,-Weg
gibt es noch einen dritten Weg der
Photosynthese, namlich die CAM-
Photosynthese. Diesem Weg folgen
etwa 16.000 bis 20.000 Arten, das
sind bezogen auf Bliitenpflanzen etwa
5-7%. CAM-Photosynthese ist be-

blattgewachse (Crassulaceae), bei
der dieser Weg zuerst nachgewiesen
wurde (Crassulacean Acid
Metabolism = Crassula-
ceen-Saurestoffwechsel;.
die Abb. zeigt das Fettkraut
als einen Vertreter). Er hat mit

gemeinsam (vgl. Abb. 3) und
kannauch als deren Variante auf-
gefasst werden. Bei der CAM-Pho-
tosynthese sind die beiden Teil-
prozesse der Photosynthese (Licht-
und Dunkelreaktion) nicht rdumlich,
sondern zeitlich getrennt, indem das
Kohlendioxid nachts in Form von
organischen Séuren (Apfelsdure) ge-
speichert wird, um tagsiiber bei ge-
schlossenen Spaltéffnungen wieder
freigesetzt zu werden und damit der
Photosynthese zur Verfiigung zu stehen.

Der Vorteil ergibt sich vorwie-
gend auf trockeneren Standorten. In

nannt nach der Familie der Dick- -

CAM-Photosynthese |

der Hitze des Tages konnen die Spal-
toffnungen des Blattes geschlossen
sein, um Wasserverluste niedrig zu
halten; trotzdem steht gentigend
gespeichertes CO, zur Verfiigung.
Nachts, wenn die Luft abkiihlt und
feuchter wird, konnen die
Spaltoffnungen  geoffnet
und erneut CO, fir den
néchsten Tag aufgenommen
und gespeichert werden.

Auch die CAM-Photosyn-

W these ist breit und unsystema-

tisch tber das Pflanzensystem
Vo verteilt (WINTER & SmiTH 1996,
/  CravN et al. 2004). Man findet

2 sie sogar bei drei Familien der
Farnpflanzen und einer Fami-
lie der Nacktsamer, insgesamt
bei der beachtlichen Zahl von

33 Pflanzenfamilien. Schwerpunkte

liegen bei Arten extrem trockener
Standorte, namentlich bei wasser-
speichernden Pflanzen (Sukkulen-
ten) und bei Epiphyten tropischer
Walder.

Die Diskussion tiber die Evoluti-
on der CAM-Pflanzen bringt viele
Parallelen zur C4-Photosynthese. Wir
wollen uns aber hier aufletztere kon-
zentrieren.

Neuentstehung der C,-Photosynthese (Sace 2004).
Diese bemerkenswerte Hypothese hat Biologen
immer wieder in Erstaunen versetzt. Es ist nur
schwer erkldrbar, wie ein so komplexer alternati-
ver Stoffwechselweg gleich in so vielen Fallen par-
allel entstehen konnte.

Das Erstaunen ist bis zum heutigen Tag geblie-
ben, und so scheint es lohnend, einmal naher zu
betrachten, was derzeit tiber C,-Photosynthese
sowieihre Verbreitung und Entstehung bekannt ist.

Verbreifung der C,-Phofosunthese

Verbreitung im Pflanzensystem. Man nahm
lange Zeit an, C,-Photosynthese wire auf die
Angiospermen (= Bedecktsamige Bliitenpflanzen)
begrenzt. Allerdings wusste man schon lange, dass
alle Cyanobakterien und viele Algen ebenfalls
Mechanismen zur vorgeschalteten CO,-Konzen-
trierung besitzen. Vor kurzem wurde dann auch bei
einem einzelligen Organismus, der Kieselalge
(Diatomee) Thalassiosira weissflogii, eine typische
C,-Photosynthese festgestellt (REINFELDER et al.
2000; 2004). Dies ist der bisher erste Fall einer
C,-Pflanze auBerhalb der Angiospermen. Da man
aber inzwischen auch Angiospermen kennt, bei
denen alle Prozesse der C,-Photosynthese in ein-
und derselben Zelle ablaufen, ist an dieser Stelle
die Grenze zwischen Angiospermen und anderen
griinen Pflanzen aufgeweicht worden.

Vonden etwa 300.000 Arten der Angiospermen
sind knapp 8.000 C,-Pflanzen, also rund 2-3%.
Diese nehmen allerdings aufgrund ihrer hohen
Individuenzahlen etwa 17% der Landoberflache
ein und bestreiten Hochrechnungen zufolge bis zu
30% der globalen Photosynthese.

Wegen der weltweiten Klimaerwdrmung ist
schon in naher Zukunft mit einem Anstieg der
C,-Photosynthese zu rechnen, dem allerdings die
ebenfalls ansteigende Kohlendioxid-Konzentrati-
on der Atmosphére entgegenwirken wird.

Der C,-Merkmalskomplex kommt an den ver-
schiedensten Stellen des Systems der Angiosper-
men vor (Tab. 1). Es sind 3 Familien der Einkeim-
blattrigen (Monokotyledonen) und 16 Familien
der Zweikeimblattrigen (Dikotyledonen) betroffen.
Insgesamt gibt es C,-Photosynthese bei 19 Fami-
lien, 490 Gattungen und 7.600 Arten.

Diemeisten C,-Pflanzen findet manbei den Ein-
keimblattrigen. Spitzenreiter ist die Familie der
SuBgraser (Poaceae) mit 4.500 Arten. Hier haben
372 Gattungen C,-Arten und 428 Gattungen
C;-Arten. Es folgen die Cyperaceae (Sauergraser)
mit 1.500 Arten. Demgegeniiber treten die Zwei-
keimbléattrigen mit insgesamt nur etwa 1.200 Arten
deutlich zurtick. Hier stehen an erster Stelle die
GansefuBBgewéchse (Chenopodiaceae) mit etwa
550 Arten.



Geographische Verbreitung der C,-Pflanzen.
Der Verbreitungsschwerpunkt der C,-Pflanzen liegt
im tropischen/subtropischen Bereich, namentlich
in offenen, heien Graslandschaften mit zeitweilig
reichen Niederschldgen. Dartiber hinaus stellen sie
aber auch typische Elemente von Salzstandorten
unterschiedlicher Klimazonen dar.

In Mitteleuropa spielen C,-Pflanzen eine abso-
lutuntergeordnete Rolle, wenn man einmal von der
zunehmenden Maiskultur absieht. Als heimische
Wildpflanzen gibt es einige wenige Arten der
Meereskiiste, z.B. das Kali-Salzkraut. Im Binnen-
land findet man C,-Arten an Salzstandorten, auf
sandigen Ackern, Industriebrachen, Bahngelénde
usw. Hierher gehoren vor allem Amaranthus-Arten
(Fuchsschwanz), und verschiedene Fingergréser
wie Setaria (Borstenhirse, Abb. 1), Digitaria-Arten
(Fingerhirse) und Echinochloa (Hiihnerhirse). Diese
Arten sind ganz tiberwiegend erst in jiingerer Zeit
bei uns eingeschleppt worden und zeigen im Rah-
men der globalen Erwdrmung Ausbreitungsten-
denzen.

Das Nebeneinander von Cs- und
C4,-Photosynthese im Pflanzensystem

Ebene der Familien: Es gibt (fast) keine reinen
C,-Familien. Interessanterweise ist die C,-Pho-
tosynthese ein Phénomen, das so gut wie nie als
durchgéangiges Charakteristikum einer Pflanzenfa-
milie in Erscheinung tritt. Wie aus Tab. 1 hervor-
geht, ist der Anteil der C,-Pflanzen an den Famili-
en sehr unterschiedlich. Er liegt oft nur um 1% und
erreicht bei den Grasern mit 46% der Arten seinen
Hochstwert. Einzige Ausnahme ist die mit nur 5
Arten sehr kleine Familie der Gisekiaceae, die alle
dem C,-Weg folgen.

Ebene der Gattungen: Mischgattungen mit
C;- und C,-Arten. Gattungen sind in der Mehr-
zahl der Falle beziiglich des Photosynthese-Typs
einheitlich, d.h. sie verfiigen entweder nur iiber
C4-Arten (490 Gattungen) oder nur iiber C;-Arten.
Aber es gibt bemerkenswerte Ausnahmen, insge-
samt 26 Gattungen, verteilt auf 7 Familien, die
sowohl tiber C,- als auch C,-Arten verfiigen. Sie
sind in der in Tab. 1 getroffenen Auswahl von Gat-
tungen durch p.p. gekennzeichnet. Zu diesen
Mischgattungen gehoren z.B. Flaveria (eine ameri-
kanische Gattung der Korbbliitler; engl. yellow
top), Chenopodium (Génsefull) und die Riesengat-
tung Euphorbia (Wolfsmilch), bei der 500 von ins-
gesamt 2.000 Arten dem C,-Weg folgen.

Ebene der Arten: C;-/C -Intermediire. Es gibt
etwa 30 Arten (verteilt auf 11 Gattungen bzw. 7
Familien), die sowohl C;- als auch C,-typische Ele-
mente vereinigen. Sie sind bei den Gattungsbei-

Familie Artenzahl Artenzahl Beispiele
C,-Pflanzen |gesamt P
Monokotyledonen

Poaceae (SuBgraser) 4600 10000 | Abildgaardia p.p., Digitaria,
Eragrostis p.p., Panicum p.p.%,
Sorghum, Zea*

Cyperaceae (Sauergréaser) 1330 5000 Cyperus p.p., Eleocharis p.p.*,
Rhynchospora p.p.

Hydrocharitaceae >3 100 | Egeria*, Elodea*, Hydrilla*

Dikotyledonen

Acanthaceae 80 2400 Blepharis p.p.

Aizoaceae (Caryo.) 30 2500 Sesuvium p.p.

Amaranthaceae (Caryo.) 250 1000 | Aerva p.p., Alternanthera p.p.*,
Amaranthus, Celosia p.p.

Asteraceae 150 13000 | Flaveria p.p.*, Pectis

Boraginaceae 6 2000 | Heliotropium p.p.

Brassicaceae >3 3200 Cleome p.p.*, Diplotaxis p.p.*,
Moricandia*

Caryophyllaceae (Caryo.) 50 2200 | Polycarpaea

Chenopodiaceae (Caryo.) 550 1400 | Atriplex p.p., Bienertia,
Salsola p.p.*, Suaeda p.p.

Euphorbiaceae 250 5000 | Euphorbia p.p.

Gisekiaceae (Caryo.) 4 5) Gisekia

Molluginaceae (Caryo.) 5 20 Glinus p.p., Mollugo p.p.*

Nyctaginaceae (Caryo.) ) 400 | Boerhavia p.p.

Polygonaceae (Caryo.) 80 1100 | Calligonum

Portulacaceae (Caryo.) 70 450 | Portulaca

Scrophulariaceae 14 3000 | Anticharis

Zygophyllaceae 50 240 | Tribulus, Zygophyllum p.p.

Tab. 1: Vorkommen von C;Photosynthese bei Familien der Bedecktsamer (Angiospermen).
Gattungen, die aufler C4-Arten auch Cs-Arten besitzen, sind durch p.p. gekennzeichnet.
Gattungen, in denen C3-C s-Intermedidre vorkommen, sind durch * gekennzeichnet. Bei den
Brassicaceae ist nur Cleome eine C,-Art, Diplotaxis und Moricandia sind mit aufgefiihrt,
da es dort Cs-Cintermedidre Arten gibt. Eine gewisse Hdufung des Vorkommens von
Cy-Pflanzen findet man bei einigen Familien der Ordnung Caryophyllales (Nelkenartige);
sie sind durch den Zusatz ,,Caryo“ kenntlich gemacht. (Nach Daten aus SAGE & MoNnsoN
(1999) und SaGE (2004), ergdnzt).

spielen in Tab. 1 durch ein * hervorgehoben. Man
nennt sie C;-C,-Mischtypen oder C;-C,-Interme-
didre. Sie sollen hier etwas néher betrachtet wer-
den, da sie fiir die Frage nach der Evolution der C,-
Photosynthese von besonderem Interesse sind.
Die Art und Weise, wie die Mischtypen sowohl
C;- als auch C,-Aspekte aufweisen, ist von Fall zu
Fall sehr verschieden. Beztiglich der Verteilung der
C;- und C,-Aspekte kann man folgende Moglich-
keiten unterscheiden (Sace & Monson 1999):

1. Die Pflanzen sind im eigentlichen Sinne
intermediidr und zeigen gleichzeitig sowohl
Aspekte der C,- als auch der C;-Photosyn-
these: Entsprechend ist auch die Photosynthese-
bilanz intermediér, wobei mal der eine, mal der
andere Aspekt iberwiegen kann. Hierhin gehtren
die meisten Falle, so etwa die bereits genannte Gat-
tung Flaveria (Abb. 8), die neben typischen C,-Arten
und typischen C;-Arten auch intermedidre Arten
ausbildet. Man beachte, dass diese nicht zu den C,-
Pflanzen gezéhlt werden, da sie nicht der eingangs
genannten Definition entsprechen, wonach alles in
der Dunkelreaktion verarbeitete Kohlendioxid auf
die PEP-Carboxylase zuriickgehen muss.

2. Die Pflanzen sind je nach Entwicklungs-
stadium entweder C;- oder C,-Pflanzen: Sie
folgen anfanglich dem C;-Weg und spéter dem
C,-Weg. So ist zB. der Mais (Zea mays) als
Keimpflanze eine C;-Pflanze und erst spéter eine
C,-Pflanze.
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Abb. 2: Die auch
als Aquarienpflanze
bekannte Lebendge-
bdrende Sumpfsimse

(Eleocharis vivipara),
hier in der Landform
mit C,-Photosynthese.

Die unter Wasser

lebende Modifikation
betreibt Cy-Photosyn-
these. Foto: A.
Murray, University of
Florida/IFAS Center
for Aquatic and Inva-
sive Plants. Abdruck
mit freundlicher
Genehmigung

3. Die Pflanzen sind je nach Umweltbedin-
gungen entweder C;- oder C,-Pflanzen: Die als
untergetaucht lebende (submerse) Aquarienpflan-
ze bekannte Sumpfsimsen-Art Eleocharis vivipara
(Cyperaceae; Abb. 2) folgt im Wasser dem C;-Weg,
als Landpflanze dem C,-Weg (Ueno 2001). Die
ebenfalls submerse Wasserpflanze Hydrilla verticil-
lata (Hydrocharitaceae; Quirlblattrige Grundnes-
sel) schaltet vom C;-Weg auf den C,~-Weg um,
sobald im umgebenden Wasser die CO,-Konzen-
tration einen kritischen Wert unterschreitet (Reis-
KIND et al. 1997). Ahnlich ist die Situation bei den
verwandten Wasserpest-Arten (Casarr et al. 2000;
Abb. 7). Man nennt diese Gruppe intermediédrer
Arten auch Pflanzen mit induzierbarem C,-Syndrom.
4. Unterschiedliche Auspriagung bei Unterar-
ten: Dieser Fall liegt in der Grasgattung Alloterop-
sis vor. Die Unterarten unterscheiden sich hin-
sichtlich des Photosynthese-Typs. Sie sind in der
Lage, lebensfahige Hybriden zu erzeugen, die sich
intermediar verhalten.

5. Zellen mit C,-Photosynthese innerhalb von
C;-Pflanzen: Hier handelt es sich um ein erst 2002
entdecktes, noch sehr wenig bekanntes Phéno-
men: Nicotiana (Tabak) ist ganz tiberwiegend
C;-Pflanze, aber in den Leitbiindelscheiden der
Sténgel und Blattstiele findet Photosynthese nach
dem Muster der C,-Pflanzen statt (HiBBERD & Quick
2002). Das notige Kohlendioxid wird in der fiir C,-
Pflanzen typischen Weise durch die enzymatische
Abspaltung von einem C,-Korper zur Verfiigung
gestellt, der auf dem Wege tiber das Leitgewebe zu
seinem Einsatzort gelangt.

Biochemie der C,-Phofosynthese

C,-Pflanzen verarbeiten das aufgenommene CO,
nicht wie C;-Pflanzen direkt im Calvin-Zyklus, son-
dern reichern es in der Regel in speziellen Zellen
an (siehe Abschnitt ,,Anatomie der C,-Pflanzen®),
um es dann in den Calvin-Zyklus einzuspeisen.
Der typische Verlauf der C,-Photosynthese
stellt sich wie folgt dar (vgl. Abb. 3): In den nor-

malen griinen Blattzellen, dem Mesophyll, nimmt
Phosphoenolpyruvat (= PEP) Kohlendioxid auf
und wird dabei durch Vermittlung des Enzyms
PEP-Carboxylase zu Oxalacetat, also jener Ver-
bindung, die wegen ihrer vier C-Atome namenge-
bend fiir die C,-Photosynthese ist. Das Oxalacetat
wird (beim Standardtyp) anschlieBend unter Auf-
nahme von reaktionsfahigem Wasserstoff (aus
NADPH,) zu Malat reduziert.

Dieses Malat als Speicherform des Kohlendi-
oxids kann nun von der Pflanze transportiert wer-
den. Es gelangt in die Zellen der Leitbtindelschei-
de, die so genannten Kranzzellen. Dort werden das
aufgenommene CO, und der reaktionsfédhige Was-
serstoff wieder abgespalten, und es bleibt Pyruvat
zuriick. Das CO, wird dann in der von der C;-Pho-
tosynthese bekannten Weise in den Calvin-Zyklus
eingeschleust. Schliisselenzym hierfiirist, wie oben
erwéhnt, die Rubisco. Das Pyruvat wird, damit sich
der Kreislauf schlieBen kann, wieder zurtick in die
Blattzellen transportiert, wo es unter ATP-Ver-
brauch zu Phosphoenolpyruvat (PEP) umgebaut
wird. Das zugehorige Enzym ist die PPDK = Pyru-
vat-Phosphat-Dikinase. Damit ist der Kreislauf
geschlossen. Nach seinen Entdeckern spricht man
auch vom HATcH-SLAck-Zyklus.

In der folgenden vereinfachten Kurzdarstellung
sind die in den Zellen der Leitbiindelscheide statt-
findenden Teilprozesse blau unterlegt:

CO, + Phosphoenolpyruvat — Oxalacetat —
Malat — Malat + CO, + Pyruvat — Pyruvat —
Phosphoenolpyruvat

Im Wesentlichen handelt es sich um eine
der eigentlichen Photosynthese vorgeschaltete
CO,-Fixierung, also eine Art CO,-Pumpe. Sie stellt
der mit dem Enzym Rubisco beginnenden Dun-
kelreaktion weit mehr CO, zur Verfiigung, als dies
bei der normalen C;-Photosynthese der Fall ist.

In einigen Féllen kann anstelle von Malat auch
Aspartat als CO,-Speicher dienen. Darauf wird
weiter unten noch einzugehen sein.

Der Prozess (namentlich der Riicktransport des
Pyruvats in die Mesophyllzellen) verbraucht Ener-
gie, und zwar werden pro fixiertem Kohlendioxid-
Molekiil zwei Molekiile ATP zusétzlich verbraucht.

Auf der anderen Seite hat die Vorfixierung
durch die PEP-Carboxylase Vorteile, die unter
bestimmten Randbedingungen den erh6hten Ener-
gieverbrauch mehr als wett machen:

1. Die PEP-Carboxylase besitzt eine deutlich
hohere Umsatzgeschwindigkeit von CO, als die
Rubisco. Deswegen erméglicht die C,-Photosyn-
these auch bei relativ geringen Mengen von ver-
fugbarem CO, im Blatt noch eine positive Photo-
synthesebilanz.

2. Durch die Tétigkeit der PEP-Carboxylase
entfallen die durch die so genannte Lichtatmung
oder Photorespiration (siehe folgenden Abschnitt)
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bedingten Bilanzverluste, allerdings gewohnlich
erst ab einer Temperatur von etwa 28 °C.

Photorespiration (= Lichtatmung) In Diskus-
sionen uber die Evolution der C,-Photosynthese
taucht immer wieder das Stichwort ,,Lichtatmung*”
auf. Daher soll hier etwas ausfiihrlicher auf dieses
Thema eingegangen werden.

Lichtatmung kommt dadurch zustande, dass
die Rubisco nicht nur mit CO,, sondern auch mit
O, reagieren kann (doppelte Affinitat). Bei C,-
Pflanzen entféllt das Problem praktisch, da die hier
tatige PEP-Carboxylase CO,-spezifisch ist und am
Einsatzort der Rubisco im Inneren des Blattes der
Sauerstoff vergleichsweise gering konzentriert ist.

Falls die Rubisco mit Sauerstoff anstelle von
CO, reagiert, entstehen durch die Oxygenierung
von Ribulosebisphosphat Abbauprodukte, die zur
Folge haben, dass die benotigten Ausgangsstoffe
in einem aufwéndigen und Energie verbrauchen-
den Prozess wieder aufgebaut werden miissen
(Glykolatweg). Bei dem Prozess sind neben den
Chloroplasten auch Peroxisomen und Mitochon-
drien beteiligt. Photorespiration hangt naturgemaf
vom Verhéltnis von O, zu CO, der Umgebung ab.
Je weniger CO, vorhanden ist, desto h&ufiger
kommt es zur Abbaureaktion. Die Photorespirati-
on steigt auBerdem mit zunehmender Temperatur
und zunehmender Lichtintensitét an (solange Pho-
tosynthese tiberhaupt noch méglich ist). Unter den
zur Zeit herrschenden Bedingungen unserer Erd-
atmosphére wird bei einer Temperatur von 25 °C
die Stoftbilanz aufgrund der Photorespiration um
etwa 20-30% verringert. Entsprechend kann man
eine Nettophotosynthese, bei der die Verluste
durch Lichtatmung bereits abgezogen sind, von
einer Bruttophotosynthese unterscheiden.

b malat |

Tag y

Wegen dieses Stoff- und Energieverlustes der
Photorespiration bezeichnen einige die Rubisco als
Fehlkonstruktion und die Photorespiration als
Energieverschwendung.

Dem ist entgegen zu halten, dass mindestens
im gemaBigten Klima der Lichtatmung verschie-
dene bedeutende Aufgaben zufallen:

» So weifl man schon seit einiger Zeit, dass die
Lichtatmung fiir die Biosynthese der Aminoséduren
Glycin und Serin von zentraler Bedeutungist, wenn
auch nicht zwingend erforderlich (vgl. Hess 1999,
Kutschera 2002).

* Auch hat man schon seit ldngerem Anhalts-
punkte dafiir, dass ,die Photorespiration den
photosynthetischen Apparat vor Schaden durch
Photooxidation bewahrt, wenn zu wenig CO, vor-
handen ist, und die absorbierte Lichtenergie ander-
weitig verbraucht werden muf3“ (VoET et al. 2002).
Dies muss in einem geordneten Prozess gesche-
hen, denn die vom Chlorophyll bereitgestellte
Energie kann, wenn sie nicht verbraucht wird,
betréchtlichen Schaden anrichten. KinoL (1994)
schreibt dazu: ,,.... Ein Befund, der vielleicht den
Schliissel zum Verstéandnis der Notwendigkeit der
Photorespiration gibt: Mutanten, die keine Photo-
respiration durchfithren kénnen, sind nicht tiber-
lebensfahig.“ Das hingt damit zusammen, dass
sich die Pflanzen infolge der ungeordneten Ener-
gietibertragung selbst zerstoren.

» Eine weitere wichtige Funktion der Licht-
atmung haben kiirzlich RacumiLeviTcH et al. (2004)
zeigen konnen: Sie ist maB3geblich an der Nitrat-
Assimilation beteiligt, also daran, dass in dem aus
dem Boden aufgenommenen Nitrat der dort
gebundene Stickstoff freigesetzt und fiir den
Aufbau von Aminosduren zur Verfligung gestellt
wird.
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Abb. 3: Die wichtigsten
Reaktionsschritte der
Cy-Photosynthese
(Standardfall): Wie
die Kopfzeile zeigt, fin-
det der erste Teilschritt
in den normalen Blatt-
zellen (Mesophyllzellen)
statt. Er besteht im
Wesentlichen darin,
dass Kohlendioxid
aufgenommen und
gespeichert wird. Der
zweite Teilschritt findet
in den Zellen der Leit-
biindelscheide, den
Kranzzellen, statt.
Dort wird das vorfi-
xierte CO , wieder frei
gesetzt und der Dun-
kelreaktion der Photo-
synthese zugefiihrt.
C4-Photosynthese ist
danach benannt, dass
durch die Reaktion von
Phosphoenolpyruvat
(= PEP) mit CO, ein
Molekiil mit 4 C-Ato-
men entsteht, das
Oxalacetat. Zu Details
siehe den Abschnitt
,Biochemie der C4
Photosynthese*“. — Die
Fuf3zeile macht deut-
lich, dass bei der
CAM-Photosynthese
vergleichbare Prozesse
ablaufen wie bei der
Cy-Photosynthese, nur
dass diese hier nicht
rdumlich, sondern zeit-
lich getrennt sind.
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Epidermis

Mesophyllzelle

groBes Leitbiindel  kleines Leitbiindel

Zellen der Leitbiindelscheide

Spaltéffnung = Kranzzellen

Abb. 4: Blattquer-
schnitt vom Mais (Zea
mays), einer typischen
Cy-Pflanze. Im Blattin-

neren erkennt man

neben den normalen
Blattzellen (Mesophyll-
zellen) auffallige Zel-
len, die die Leitbiindel
kranzformig umgeben
und daher auch Kranz-
zellen genannt wer-
den. In ihnen findet
die Dunkelreaktion
der Photosynthese
statt. Nach David
WEBB, mit freundlicher
Genehmigung.

Anafomie der C,-Pflanzen

Typische C,-Pflanzen besitzen einen sehr charak-
teristischen Bau ihrer Leitbiindelscheiden in den
Bléttern (Abb. 4). Da die Biindelscheidenzellen wie
ein Kranz die Leitblindel umgeben, spricht man
auch von Kranzanatomie — ein Begriff, der sich
tbrigens auch im englischsprachigen Schrifttum
als ,,Kranz anatomy“ wiederfindet. Unsere Kennt-
nis tiber die Blattanatomie der C,-Pflanzen, wie
man sie etwa vom Blattquerschnitt vom Mais
kennt, ist dabei Ubrigens wesentlich &lter als die
ihrer Funktion.

Die Kranzzellen (Abb. 5) sind groBer als die
Nachbarzellen. Sie haben eine grof3e Vakuole und
auffallig grof3e Chloroplasten. Letztere besitzen, da
hier gewohnlich nur die Dunkelreaktion der Pho-
tosynthese erfolgt, meist keine oder nur schwach
entwickelte Grana, fithren aber reichlich Starke. In
ihnen wird das in Form von Malat gespeicherte
CO, wieder freigesetzt und im Calvinzyklus weiter
verarbeitet.

Uber Abweichungen vom geschilderten Grund-
bau vergleiche man den Abschnitt ,Diversitédt der
C4-Pflanzen”.

Okophysiologie der C4- und der
C5-Photosynthese

Wie schon deutlich wurde, ist es eine Frage der
AuBenbedingungen, welcher der beiden Photo-
synthesewege jeweils der giinstigere ist.
Vereinfacht kann man sagen, dass C,-Pflanzen
gehé&uft an heilen, trockenen Standorten sowie an
Salzstandorten zu finden sind, wahrend C;-Pflan-
zen im gemaBigten Klima den groBten Anteil der
Vegetation darstellen. Bei allem Respekt vor den
zum Teil erstaunlichen Photosyntheseleistungen
einiger C,-Pflanzen darf man nicht vergessen, dass
C;-Pflanzen immerhin etwa 83% der gesamten
Landvegetation der Erde ausmachen.

C,-Photosynthese:
Bei folgenden Faktoren bzw. Kombinationen
davon weisen C4-Pflanzen eine im Vergleich zu C;-

Pflanzen giinstigere Stoftbilanz auf:

1. Niedriger CO,-Partialdruck,

2. hohe Lichtintensitat,

3. hohe Temperaturen (tagsiiber),

4. Trockenheit (begrenzt),

5. Salzbelastung des Standorts,

6. geringes Mineralsalzangebot (vor allem Nitrat).

Zu 1: Das CO,-Angebot ist oft der begrenzende
Faktor der Photosynthese. C,-Pflanzen reichern in
den Kranzzellen die CO,-Konzentration auf etwa
das Zehnfache an. Unter solchen Bedingungen gibt
es praktisch keine Verluste durch Photorespirati-
on (siehe oben). Das ist ein ganz wesentlicher
Punkt.

Niedriger CO,-Partialdruck kann auch fiir Was-
serpflanzen zum begrenzenden Faktor werden,
was zunéchst vielleicht tiberraschen mag. Jedoch
kann die Verfiigbarkeit von CO, im Wasser unter
Umsténden so niedrig sein, dass beim C;-Weg
keine positive Nettophotosynthese stattfindet.

Zu 2: Die Erhohung der Lichtintensitét fordert
die Photosyntheserate. Ab einer bestimmten
Lichtintensitét stellt CO, bei der C;-Photosynthe-
se, nicht aber bei der C,-Photosynthese den
begrenzenden Faktor dar. Einer noch weiteren
Erhohung der Lichtintensitét sind allerdings Gren-
zen gesetzt, da es zu Schaden durch Photooxidati-
on kommen kann.

Zu 3: Hohe Temperaturen fordern die Reakti-
on der Rubisco mit O, und damit die Photorespi-
ration, wie oben ausfiihrlich dargelegt wurde. Hohe
Temperaturen sind daher fiir C;-Pflanzen ungiin-
stig. Ab einer Temperatur von etwa 28 °C ist
C,-Photosynthese der C;-Photosynthese tiber-
legen. Das Optimum liegt bei C, zwischen 30 °C
und 40 °C. In Zonen mit niedrigen Temperaturen
werden dagegen die Vorteile der C,-Photosyn-
these aufgehoben, es sei denn, es handelt sich um
Salzpflanzen oder andere Pflanzen von Sonder-
standorten.

Zu 4: Trockenheit: Da C,-Pflanzen wegen der
besseren Ausnutzung von CO, die Spaltoffnungen,
durch die das CO, in die Blatter gelangt, starker
geschlossen halten konnen als C,-Pflanzen, ent-
weicht bei ihnen vergleichsweise weniger Wasser-
dampf. Deshalb benétigen C,-Pflanzen bei gleicher
Nettophotosynthese nur etwa 1/3 bis 1/2 der von
C;-Pflanzen verbrauchten Wassermenge.

Allerdings sind C,-Pflanzen dariiber hinaus
nicht besser an Trockenheit angepasst als C,-Pflan-
zen. AuBBerdem darf nicht iibersehen werden, dass
es an sehr trockenen Standorten auch viele
C;-Pflanzen gibt, die offensichtlich bestens an ihre
Umwelt angepasst sind.

Das durch pflanzengeographische Untersu-
chungen bekannte scheinbare Paradox, wonach
bei geringeren Niederschldgen der Anteil an
C;-Pflanzen auf Kosten der C,-Pflanzen zunimmt,
konnte kiirzlich auch experimentell bestatigt wer-



den (RipLeY et al. 2007). Der Hauptgrund liegt offen-
sichtlich darin, dass C;-Pflanzen in ihrem Stoff-
wechsel vielseitiger sind.

Zu 5: Salzpflanzen (= Halophyten) leiden indi-
rekt unter Trockenstress, da es bei einer hohen
Kochsalz-Konzentration des Bodens bzw. des
umgebenden Salzwassers schwierig ist, an das
benotigte Wasser zu kommen. Insofern ist hier die
bessere Wassernutzungseffizienz der C,-Photo-
synthese von groem Vorteil. Entsprechend sind
sehr viele Halophyten ausgesprochene C,-Pflanzen.

Zu 6: Der geringere Bedarf an Stickstoffver-
bindungen ergibt sich daraus, dass C,-Pflanzen nur
etwa 1/3 bis 1/6 der bei C;-Pflanzen tiblichen
Menge des Enzyms Rubisco enthalten, da es weit-
gehend auf die Zellen der Leitbiindelscheiden
begrenzt ist. Dadurch ersparen sie sich erhebliche
Mengen an Stickstoff, der sonst zum Aufbau die-
ser EiweiBkorper benttigt worden wére.

C;-Photosynthese: Bei folgenden Faktoren bzw.
ihren Kombinationen davon weisen Cs-Pflanzen eine
im Vergleich zu C ,Pflanzen giinstigere Stoffbilanz auf:

1. Ausreichender CO,-Partialdruck,

2. geringe Lichtintensitét,

3. niedrige Temperaturen,

4. hohe Luftfeuchtigkeit.

Zu 1: Unter den durchschnittlichen Rand-
bedingungen des geméBigten Klimas reicht die
Verfiigbarkeit von CO, im Allgemeinen fiir eine
ausreichende Photosynthesebilanz aus.

Zu 2: Auch die vergleichsweise geringe Licht-
intensitét unserer Breiten reicht im Allgemeinen
aus. Sie hat dazu den Vorteil, dass sich Schéden
durch Photooxidation in Grenzen halten bzw.
durch Photorespiration kompensiert werden kon-
nen.

Zu 3: Die optimale Wachstumstemperatur fiir
C;-Pflanzen liegt zwischen 15 und 20 °C. In diesem
Bereich sind sie den C,-Pflanzen deutlich tber-
legen, da der durch Photorespiration bedingte
Energieverlust geringer ausfallt als der fiir die
CO,-Konzentrierung erforderliche Energieaufwand.

C,-Pflanzen sind im Ubrigen durch verschiede-
ne Strategien an zeitweilig auftretenden Kaltestress
angepasst. Die meisten C,-Pflanzen sind hingegen
kalteempfindlich. Das hat zur Folge, dass viele
C,-Agrarpflanzen — darunter Mais, Hirse und
Zuckerrohr —in weiten Teilen der Erde nicht ange-
baut werden konnen (HeLpT 2003).

Zu 4: Bei ausreichender Luftfeuchtigkeit und
unter Schattenbedingungen entfallen die Vorteile
der C,-Photosynthese, so dass der Aufwand fiir
eine Pumpe zur Kohlendioxid-Konzentration sich
nicht lohnt.

Konkurrenzversuche zur Photosynthese -
das Killermais-Experiment. Ein von KuTscHErA
eingefiihrter Praktikumsversuch (Abb. 6) zeigt

STUDIUM INTEGRALE

Zelle des Mesophylls: Chloroplast mit Grana

Zelle der Leitbiindelscheide:
Chloroplasten ohne Grana

Abb. 5: Ausschnitt aus dem Blattquerschnitt vom Mais (elektronenmikroskopische Auf-
nahme). Im oberen Teil findet man in normalen Blattzellen (Mesophyllzellen) normale
Chloroplasten mit Grana (als kleine, dunkle Rechtecke erkennbar). Im unteren Teil ist eine
Zelle der Leitbiindelscheide angeschnitten, deren Chloroplasten keine (oder nur schwach
entwickelte) Grana besitzen, aber zahlreiche kleine Stdrkekorner (im Bild als helle, ovale
Fldchen erscheinend) enthalten. Ganz unten erkennt mar i» "o ~»~cech=ittenen Zelle der

Leitbiindelscheide einen Teil der grofien Zellsaftvakuole. -

anschaulich, dass bei bestimmten Randbedingun-
gen der Mais als Beispiel fiir eine C,-Pflanze deut-
lich dem Weizen als C;-Pflanze tiberlegen ist (vgl.
Kutschera 2002;2006). Die Randbedingungen sind
neben der optimalen Versorgung mit Wasser und
Nahrsalzen folgende: Dauerlicht, Zimmertempera-
tur und ein stark begrenzter CO,-Vorrat aufgrund
eines fiir beide Pflanzen gemeinsamen, luftdicht
abgeschlossenen Glasgefdaf3es. Nach 1-2 Wochen
ist der Weizen abgestorben, wéahrend der Mais
noch uberlebt, zuletzt auf Kosten des Weizens,
weshalb man auch vom ,Killermais-Experiment”
spricht.

Was ist geschehen? Die C,-Pflanze hat bei der
gegebenen Temperatur und unter der Bedingung

Abb. 6: Experiment
zur COy-Konkurrenz
zwischen der C3-Pflan-
ze Weizen (Triticum
aestivum) und der
C-Pflanze Mais (Zea
mays), auch ,Killer-
mais-Experiment*”
genannt. Die Keim-
pflanzen wurden bei
weiflem Dauerlicht
und Zimmertempera-
tur in einem luftdicht
verschlossenen Gefdf3
kultiviert. Nach 2
Wochen ist die Weizen-
pflanze abgestorben,
wdhrend der Mais
durch effektivere Aus-
nutzung von CO, noch
Photosynthese betreibt
und daher (noch) iiber-
lebt. Nach KUTSCHERA
(2006), Abdruck mit
freundlicher Genehmi-
gung.

Das Experiment soll
die allgemeine Uber-
legenheit von
C,-Pflanzen gegeniiber
Cs-Pflanzen demon-
strieren. Streng genom-
men zeigt es aber nur,
dass unter speziellen
Bedingungen, die fiir
das Wachstum von
C-Pflanzen giinstig
sind, diese das verfiig-
bare CO, effektiver
nutzen konnen als
Cs-Pflanzen.
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von Dauerlicht eine giinstigere Stoftbilanz und
wéchst besser. Mit der Zeit wird wegen des luft-
dicht verschlossenen Gefdfles der CO,-Vorrat
immer kleiner. Jetzt kann die C,-Pflanze noch eine
Weile tiberleben, weil die C,-typische PEP-Carb-
oxylase bei einem relativ niedrigen CO,-Partial-
druck noch zu arbeiten vermag und sogar noch von
der absterbenden Weizenpflanze im Rahmen von
Abbauprozessen CO, bezieht.

Der Versuch soll die Uberlegenheit der
C,-Pflanzen demonstrieren, vor allem auch zur
Untermauerung der hypothetischen Annahme, die
Rubisco wiére eine Fehlkonstruktion (vgl. unten).
Tatséchlich zeigt der Versuch aber nur, dass
C,-Photosynthese unter bestimmten Randbedin-
gungen giinstiger ist (RAMMERSTORFER 2006).

Rubisco — eine Fehlkonstruktion?

Bei Uberlegungen tiber die Vor- und Nachteile der
beiden Photosynthesewege hort man immer wie-
der das Argument, das fiir C;-Photosynthese ste-
hende Enzym Rubisco sei eine Fehlkonstruktion,
wodurch sich ein starker Selektionsdruck in Rich-
tung der fiir C,-Photosynthese typischen, viel
effektiveren PEP-Carboxylase ergebe (z.B. Sace &
Monson 1999, Sace 2004, KutscHera 2006). Dieser

sehr starke Selektionsdruck wiederum wird als
hauptverantwortlich fiir die auffallig haufige kon-
vergente Entstehung der C,-Photosynthese gesehen.

Diese Meinung wird allerdings von vielen Bio-
logen nicht geteilt. So tiberschreiben z.B. Raven
et al. (2000) einen Abschnitt in ihrem Lehrbuch mit
den Worten: ,Jeder Kohlenstoff-Fixierungsme-
chanismus hat seine Vorteile und Nachteile in der
Natur.“ Da die Behauptung der Fehlkonstruktion
jedoch in der 6ffentlichen Diskussion stark thema-
tisiert wird, teilweise ganz offensichtlich auch als
Argument gegen die , Intelligent Design-Idee”, soll
an dieser Stelle darauf eingegangen werden.

Hintergrund der Argumentation sind die angeb-
lichen, bereits genannten ,Schwachstellen® der
Rubisco: 1. Sie setzt CO, deutlich langsamer um
als die PEP-Carboxylase und ist dadurch bei nied-
rigem CO,-Angebot deutlich unterlegen. 2. Sie
bedingt wegen ihrer Doppelaffinitat zu CO, und O,
die Energie verbrauchende Photorespiration.

Die vielseitigen und komplexen Aufgaben des
Enzyms Rubisco mit ihren verschiedenen Varian-
ten (Isoformen) und genauen Angaben zu ihrer
Kinetik konnen im Detail bei TcHErkEZ et al. (2006)
nachgelesen werden. Ubrigensist Rubisco das héu-
figste Enzym auf unserem Planeten. Es macht 40%
aller 16slichen Blattproteine aus.

Die fiir die C4-Photosynthese notwendigen
biochemischen und anatomischen Gegeben-
heiten sind uneinheitlich, zum Teil auch
innerhalb von Familien.

Sounterscheidet man z.B. allein drei bio-
chemische Untertypen (Tab. 2), die jeweils
nach den in den Kranzzellen tétigen Enzy-
men benannt sind, die dort fiir die Decarb-
oxylierung, d.h. die Freisetzung des vorher
fixierten Kohlendioxids zusténdig sind.

1. NADP-ME-Typ = NADP*-Malat-
Enzym-Typ. Dies ist der Standardtyp mit
Malat als Transportsubstanz von CO, (siehe
Abb. 1). Bei diesem Typ findet die Decarb-
oxylierungs-Reaktion (= Freisetzung von CO,)
— wie geschildert — in den Chloroplasten
statt. Der zuvor bei der Uberfithrung von
Oxalacetat in Malat aufgenommene Wasser-
stoff wird in Form von NADPH, fiir weitere
Reaktionen zur Verfiigung gestellt. Das
zuriickbleibende Pyruvat gelangt zurtick in
die Mesophyllzellen, wo es wieder zu PEP
regeneriert wird. Dieser Typ findet sich bei
vielen Ein- und Zweikeimblattrigen.

2. Beim NAD-ME-Typ = NAD*-Malat-
Enzym-Typ ist Aspartat die Ausgangs-
substanz. Es entsteht im Mesophyll durch
Transaminierung von Oxalacetat. Die De-
carboxylierung findet in den Mitochondrien
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statt, und es wird NADH abgegeben. Durch
gleichzeitige Abspaltung von Alanin ent-
steht Pyruvat, das dann ebenso wie Alanin
wieder zurtick ins Mesophyll transportiert
wird. Dieser Typ wurde ebenfalls sowohl bei
Einkeimblattrigen als auch bei Zweikeim-
blattrigen gefunden.

3. Der PCK-Untertyp ist nach dem
Enzym PEP-Carboxy-Kinase benannt. Er ist
relativ selten und kommt nur bei einigen
Gréasern vor. Wie beim vorigen Typ ist
Aspartat das Ausgangsprodukt. Die Reaktion
findet aber im Zytoplasma statt. Die PEP-
Carboxykinase baut Aspartat unter ATP-
Verbrauch und Abspaltung von CO, und
Alanin zu Phosphoenolpyruvat um, so dass
im Mesophyll wieder ein reaktionsfahiger
CO,-Akzeptor vorliegt.

Oft sind es groBere systematische Ein-
heiten, die durch einen der drei Typen cha-
rakterisiert sind. Es kommt aber auch nicht
selten vor, dass sich verwandte Gattungen
oder sogar Arten derselben Gattung in die-
sem Punkt unterscheiden.

AufBer diesen drei sogenannten bioche-
mischen Untertypen kennt man noch wei-
tere Varianten der C4-Photosynthese:

* Verschiedene Arten der Chenopodia-
ceae betreiben C,-Photosynthese, ohne

anatomisch differenzierte Kranzzellen zu
besitzen (VozNESENSKAYA et al. 2001).

* Bei einigen Gréasern wird die Funktion
der Kranzzellen von den &uB3eren Zellen des
Leitbiindels tibernommen, den so genann-
ten Mestomzellen.

* Bei einigen Wasserpflanzen der Familie
Hydrocharitaceae, z.B. der Wasserpest (Elo-
dea; Abb. 7), finden die beiden Teilschritte
der Photosynthese nicht in unterschied-
lichen Zellen, sondern in unterschiedlichen
Kompartimenten derselben Zelle statt (PEP-
Carboxylase im Zytoplasma, Rubisco im
Chloroplasten) (ReiskinDp et al. 1997, CasaTi
etal. 2000). Man spricht hier von , Einzelzell-
C4-Photosynthese“. Ahnliches wurde bei
zweianLand lebenden Gattungen der Cheno-
podiaceae gefunden (KaDErEeIT et al. 2003).

* Unterschiede gibt esauchinnerhalb der
Anatomie der Kranzzellen. Hier werden 15 (!)
verschiedene Typen unterschieden. So sind
z.B. die Chloroplasten meist frei von Grana
(Abb. 5),konnen aber selten auch Grana aus-
bilden. Bei einigen Arten sind die Wande der
Kranzzellen zur Verminderung der Riick-
diffusion von CO, suberinisiert (= mit Kork-
stoff imprégniert), bei anderen nicht.




Gegenargumente: Rubisco ist keine Fehlkon-
struktion. Es gibt eine ganze Reihe von Argu-
menten gegen die Behauptung, die Rubisco und
damit die C;-Photosynthese seien eine Fehlkon-
struktion:

1. Allgemein sollte man bei der Annahme von
Fehlkonstruktionen in der Natur zuriickhaltend
sein. Denn biologische Systeme sind ebenso wie
technische naturgemal3 Kompromissloésungen, da
sie mit sehr unterschiedlichen Au3enbedingungen
bzw. Nutzungsanspriichen zurechtkommen miis-
sen. Wie 6konomisch ein System ist, hangt wesent-
lich davon ab, welche Anforderungen daran ge-
stellt werden. Beziiglich der Rubisco schreiben
GurtTerIDGE & PiErcE (2006): ,Man mag sich iiber
die Definition von Perfektion streiten, aber aus bio-
logischer Sicht gesehen findet die Natur wahr-
scheinlich meist die ,beste” Losung fiir eine
bestimmte katalytische Notwendigkeit. Manchmal
fallt einem die Perfektion darin nicht sofort auf.”

2. Rubisco ist von allen Enzymen das einzige,
das in der Lage ist, Kohlendioxid fiir den Aufbau
von Kohlenhydraten zu nutzen. Auch die angeblich
hoher entwickelte PEP-Carboxylase bewaltigt diese
Aufgabe nicht und tberlasst sie der geschméhten
Rubisco. Entsprechend fithren auch alle C,-Pflan-
zen Photosynthese mit der Rubisco durch.

3. Wie oben ausfithrlich dargelegt, weisen
C;-Pflanzen im gemaBigten Klima und auch unter
bestimmten anderen Randbedingungen eine bes-
sere Stoftbilanz auf als C,-Pflanzen.

4. Weltweit nutzen etwa 90% aller Pflanzenar-
ten C;-Photosynthese.

5. Alle Bdume und Straucher sind C;-Pflanzen.

6. Die mit der Tétigkeit der Rubisco verbundene
Photorespiration erfiillt — wie geschildert — meh-
rere wichtige Aufgaben.

7. Wichtige C,-Nutzpflanzen wie Mais und
Zuckerrohr sind — wie beschrieben — kalteemp-
findlich, so dass sie in weiten Teilen der Erde nicht
angebaut werden konnen. Hier kénnte man mit
gleichem Recht davon sprechen, dass nicht bei der
C;-, sondern bei der C,-Photosynthese eine Fehl-
konstruktion vorliegt.

8. Nach enzymkinetischen Untersuchungen
kommen TcHerkez et al. (2006) zu der Schlussfol-
gerung, dass die Rubisco optimal gebaut ist und
dass Anderungen, z.B. durch gentechnische Ein-
griffe keine nennenswerten Verbesserungen mit
sich bringen wiirden. Dies ist zweifellos ein starkes
Argument. Besagt es doch zugleich ausdriicklich,
dass die intensiven Anstrengungen des Menschen,
die Rubisco ziichterisch zu verbessern, um hohere
Ernteertrage zu erzielen, kaum Aussicht auf Erfolg
haben werden.

Decarboxylase
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CO,-Speicher Ort der Reaktion Art der Reaktion Riicktransport

NADP;ME = NADPH-
NADP™-Malat-Enzym | Malat Chloroplasten Produktion Pyruvat
NAD-ME = NADH

+ . . - .
NAD™-Malat-Enzym | Aspartat Mitochondrien Produktion Pyruvat + Alanin
PCK =
PEP-Carboxy-Kinase | Aspartat Zytoplasma ATP-Verbrauch | Alanin + PEP

Genetische und enfwicklungsbiologische
Aspekte der Cs- und der C4-Phofosunthese

Die naheliegende Annahme, dass die C,-Photo-
synthese genetisch programmiert ist, konnte u.a.
durch Kreuzungsexperimente zwischen C;- und
C,-Arten innerhalb der Gattung Atriplex bestétigt
werden. Hier ist die erste Tochtergeneration (F1)
intermediar, stellt also einen Mischtyp zwischen
C;- und C,-Photosynthese dar, wahrend die nach-
ste Generation (F2) sich wieder aufspaltet, wobei
die einzelnen Merkmale des C,-Syndroms unab-
héngig vererbt werden. Beim Mais konnte gezeigt
werden, dass durch unterschiedliche Mutationen
auch unterschiedliche Teilschritte der C,-Photo-
synthese ausfallen (Cavarar 2005).

Um zu verstehen, welche Evolutionsschritte
notig sind, um von der C;-Photosynthese zur
C,-Photosynthese zu gelangen, miissen wir uns mit
den genetischen und entwicklungsbiologischen
Aspekten dieser unterschiedlichen Wege beschéf-
tigen. Dazu sollen zunéchst die beteiligten Enzyme
und danach die beteiligten Strukturen betrachtet
werden.

Unterschiedliche Enzymaktivitédten. Es warin
der Geschichte der Erforschung der C,-Photosyn-
these eine groBe Uberraschung, als sich nach und
nach herausstellte, dass letztlich samtliche C ,-typi-
schen Enzyme auch bei C;-Pflanzen vorkommen,
wenn auch teilweise in anderen Funktionszusam-
menhéngen. Hierzu z&hlt z.B. auch das Schliissel-
enzym der C,-Photosynthese, die Phosphoenolpy-
ruvat-Carboxylase (PEP-Carboxylase). Sie kommt
in geringer Menge (ca. 2-3%) auch in C;-Pflanzen
vor, wo ihr verschiedene Aufgaben bei der Regu-
lation des Stoffwechsels zukommen.

Abb. 7: Die Dichte Wasserpest (Egeria densa = Elodea densa),
ist eine untergetauchte Wasserpflanze warmerer Gewdsser. Sie
ist selten auch in Deutschland eingebiirgert. Anders als bei den
meisten anderen C,-Pflanzen erfolgen bei den Wasserpest-Arten
die beiden Teilschritte der C ;-Photosynthese innerhalb derselben
Zelle, aber in unterschiedlichen Teilen (Kompartimenten) der
Zelle. Die Pflanze schaltet je nach Umweltbedingungen zwischen
C3- und C4Photosyntheseum. Foto: VT Weed Identification Guide
(www.ppws.vt.edu /scott/weed_id/eldde.htm), mitfreundlicher
Genehmigung.

Tab. 2: Die drei bio-
chemischen Untertypen
der C4-Photosynthese
gemdf} den in den
Kranzzellen tdatigen
Decarboxylierungs-
Enzymen.
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Abb. 8: Die

Gattung Flaveria
umfasst sowohl C3- als
auch Cy-und C3-Cy
intermedidre Arten
und ist eines der Stan-
dardobjekte fiir die
vergleichende Analyse
der entwicklungsbio-
logischen Grundlagen
der C3- und C-Photo-
synthese. Die abge-
bildete nordamerika-
nische Art Flaveria
trinervia ist eine
Cy-Art.

(Quelle: www.botany.
cs.tamu.edu)

In der Regel liegen Enzyme, die in zwei oder
mehr Organen bzw. Zellen oder Zellkomparti-
menten aktiv sind, in unterschiedlichen Isoformen
vor. Diese unterscheiden sich in Struktur sowie —
je nach Situation — in Menge, Substratspezifitét,
Umsatzgeschwindigkeit, Einsatzort, Einsatzzeit-
punkt (Entwicklungsphase) und Regulierbarkeit.
Daher war es naheliegend anzunehmen, dass dies
auch bei der Alternative C;-/C,-Photosynthese der
Fall sein wiirde. Und tatséchlich hat sich dies auch,
soweit untersucht, immer wieder bestétigt. Die bis-
herigen Untersuchungen zeigen insgesamt, dass
sich ein groBer Teil der C,-spezifischen Enzym-
aktivitdten durch die Existenz von geringfiigig
abgewandelten Genkopien in Verbindung mit ver-
dnderten Promotern erkldaren ldsst. Dazu einige
ausgewdahlte Beispiele und Befunde:

1. Von der Rubisco gibt es sehr zahlreiche Vari-
anten und Isoenzyme (TcHErkEz et al. 2006). So
setzen z.B. Formen mit hoherer Affinitat zu CO,
und damit geringerer Photorespiration das CO,
langsamer um. Bei C,-Pflanzen wird im Mesophyll
die Aktivitdt der Rubisco unterdriickt.

Anmehreren Beispielen konnte gezeigt werden,
dass der Einsatzort der Photosynthese-Enzyme
genetisch festgelegt ist. Die zugehorigen Gene
unterscheiden sich gewohnlich inihren Promotern,
zum Teil auch in ihrer Struktur.

2. Bei Moricandia arvensis (C5-C,) ist aufgrund
eines Gendefekts die Funktion der Glycindecarb-
oxylase im Mesophyll blockiert, aber in den Kranz-
zellen aktiv. Das hat eine CO,-Anreicherung in den
Kranzzellen zur Folge.

3. Von der PEP-Carboxylase wurden in einigen
untersuchten Fallen in unterschiedlichen Geweben
auch unterschiedliche Isoenzyme nachgewiesen.
Ihre Produktion wird durch jeweils unterschied-
liche Ausloser kontrolliert.

4. Bei Flaveria (Abb. 8; Lirka et al. 1994, BLASING
et al. 2000, Sace 2004, WEsTHOFF 2007) gibt es drei

Ausfertigungen des PEP-Carboxylase-Gens mit
jeweils unterschiedlichen Promotern und leicht
verdnderten Strukturen, von denen eine C,-spezi-
fisch ist. Offenbar ist es der Feinbau dieses Pro-
moters, der fiir die Konzentrierung der PEP-Carb-
oxylase-Aktivitat im Mesophyll verantwortlich ist.
Dies macht einen wichtigen Schritt in Richtung
C,-Photosynthese aus.

Alle C,-Pflanzen der Gattung Flaveria weisen in
Position 774 des Enzyms die Aminosé&ure Serin auf,
die in dieser Position offensichtlich eine Schlissel-
rolle in der C,-Spezifitdt einnimmt. Besonders auf-
schlussreich war die Entdeckung, dassbei C;-Arten
C,-spezifische Gene in nicht aktiviertem Zustand
gefunden wurden. C;-C -intermedidre Arten der
Gattung zeichnen sich dadurch aus, dass nur ein
Teil der C,-Gene eingeschaltet ist.

5. Mais als C,-Pflanze produziert Rubisco nur
in Kranzzellen, Reis als C;-Pflanze hingegen in bei-
den Zelltypen. Es ist gelungen, die C,-typischen
Gene vom Mais in das Reis-Genom einzubauen
und dadurch eine um bis zu 35% hohere Netto-
photosynthese zu erzielen.

6. Arten mit induzierbarer C,-Photosynthese
(z.B. Eleocharis vivipara) bzw. solcher im Jugend-
stadium (z.B. Mais) demonstrieren, dass minde-
stens in diesen Pflanzen beide Photosynthesewege
angelegt sind.

Strukturunterschiede Die Unterschiede im
Gewebeaufbau zwischen C;- und C4-Pflanzen sind
auf den ersten Blick offensichtlicher als die enzy-
matischen. Denken wir etwa im Hinblick auf die
Kranzzellen an die Anzahl und Anordnung der
Chloroplasten und Mitochondrien, die Unter-
drickung der Grana in den Chloroplasten, die
meist gro3e Vakuole oder den Einbau von Suberin
als Sperrschicht in die zentrifugalen Zellwénde.

Ohne Zweifel missen diesen strukturellen
Unterschieden genetische Unterschiede zugrunde
liegen. Vor dem Hintergrund der bisherigen Ergeb-
nisse zur Frage der Regulation des Stoffwechsels
derbeiden Photosynthesewege darf man aber wohl
davon ausgehen, dass die Strukturfrage nicht grund-
sétzlich anders zu beurteilen ist als die enzymati-
sche Frage. Da die notwendigen Bausteine, die
die geweblichen Unterschiede zwischen C;- und
C,-Pflanzen ausmachen, auch in C,;-Pflanzen ge-
braucht werden, ist anzunehmen, dass die fiir die
Syntheseschritte notwendigen Gene grundsatzlich
vorhanden sind. Die unterschiedlichen Einsatzorte
und Mengen der Genprodukte sowie die unter-
schiedlichen Anzahlen der Organellen lieBen sich
vermutlich auch hier wieder durch entsprechende
Regulationsprozesse erkldren.

So ist es wahrscheinlich ein Biindel von relativ
kleinen genetischen Anderungen und Regulatio-
nen, das den augenscheinlich gro3en Unterschied
zwischen C;- und C,-Photosynthese ausmacht. So
schreibt z.B. Sace (2004) uber die Entstehung des



C,~Weges: ,,Weil er vorhandene Biochemie nutzt,
ist das evolutiondre Tal, das durchschritten wer-
den muss, um eine C,-Pflanze zu erhalten, relativ
flach. Es konnte durch eine maBige Zahl von klei-
neren Stufen tiberbriickt werden.“

Evolution der C,-Phofosynthese

Mag man nun die zu tiberbriickenden Unterschie-
de zwischen der C;- und der C,-Photosynthese als
niedrig oder als hoch einstufen, es sind auf jeden
Fall zahlreiche gezielte und koordinierte Verande-
rungen an den Genen ebenso wie an ihren regula-
torischen Abschnitten notwendig, und es muss
natiirlich auch die Information fiir die Gesamt-
regulation der beteiligten Teilprozesse an irgend-
einer Stelle festgelegt sein.

Im Folgenden sollen zwei Erklarungsmodelle
zur Evolution der C,-Photosynthese diskutiert wer-
den, und es ist dem Leser vorbehalten, sich auf-
grund der genannten Argumente seine eigene Mei-
nung zu bilden. Es wird nicht zu ibersehen sein,
dass der Verfasser dieses Artikels Modell 1 deut-
lich favorisiert.

Die Darstellung hat vorlaufigen Charakter, da
es noch erheblichen Forschungsbedarf gibt. Es ist
aber ein groB3er Vorteil, dass — entgegen der Situati-
on bei vielen anderen Ursprungsfragen — die The-
sen experimentell iberpriifbar sind. So ist zu hoffen,
dass neuere Untersuchungen vielleicht schon sehr
bald zu einer Klarung der Frage beitragen. Dies
dirfte dann tber die spezielle Frage der Photo-
synthese hinaus Auswirkungen zeigen.

Modell 1: Die Anlage zur Auspréigung der C,-
Photosynthese ist im Erbgut der Bliiten-
pflanzen weit verbreitet. Die Gesamtheit der
genannten Befunde lasst sich gut durch die Annah-
me erklaren, dass der gesamte C,-Komplex im
Genom der C;-Vorfahren bereits latent vorhanden
war, um im Bedarfsfall aktiviert zu werden.

Diese Sicht teilt z.B. auch von SEnGBUScH (2003),
wenn er schreibt: ,,Dabei den hoheren Pflanzen mit
der Alternative C; oder C, betrachtliche anatomi-
sche Veranderungen der Blatter verbunden sind,
muf3 man davon ausgehen, dafl das genetische
Potential zur Realisierung beider Wege im Pflan-
zenreich verbreitet ist und daf3 in Abhangigkeit von
okologischen Anspriichen bei einer Art der eine,
bei einer verwandten der andere Weg eingeschla-
gen wird.“

KivBaLL (2004) duBert sich in derselben Rich-
tung: ,,Die Moglichkeit, den C,-Pfad zu verwenden,
evolvierte mehrfach in verschiedenen Familien der
Bedecktsamer. Moglicherweise tragen alle das
Potential dazu in sich.“

Auch KurscHera & Nikras (2007) beschreiben
fiir die Arten der Gattung Flaveria die Situation &hn-
lich: ,,Die Daten und die detaillierte Analyse ... zei-

gen, dass die C;-Photosynthese der urspriingliche
Zustand ist, und eine verborgene genetische Ver-
anlagung zur Evolution der C,-Photosynthese in
der Gattung Flaveria existiert.” Allerdings kommen
letztere Autoren in ihrem Artikel zu einer anderen
Schlussfolgerung, als es hier der Fall ist.

Die Annahme der latenten Verbreitung geneti-
scher Systeme wie dem des C,-Komplexes erhalt
zur Zeit indirekt starke Unterstiitzung durch Ergeb-
nisse aus verschiedenen Genomprojekten. Wie-
derholt wurde ndmlich festgestellt, dass die unter-
suchten Genome weit mehr an genetischer Infor-
mation tragen, als von den zugehorigen Organis-
men aktuell realisiert wird. So sind z.B. beim See-
igel Strongylocentrotus purpuratus mehr als 3% des
Genoms fiir die Photorezeption zustédndig, obwohl
Seeigel gar keine Lichtsinnesorgane besitzen und
nurbegrenzt auf Licht reagieren (RaiBLE et al. 2006).
Eindrucksvolles Beispiel fiir latente Gene stellt
auch die zu den Hohltieren (Stamm Cnidaria = Nes-
seltiere) gehtrende Seeanemonen-Art Nematostel-
la vectensis dar (PutNam et al. 2007, Pennist 2007).
Hier entspricht ein grofBer Teil der Gene iiberra-
schend gut denen der Wirbeltiere einschlieSlich
des Menschen, besser als denen von Fliegen und
Wirmern, selbst was die komplexe Verteilung der
Exons und Introns sowie die Kopplung der Gene
betrifft. Seeanemonen besitzen offenbar zahlreiche
Gene, die beim Menschen u.a. im Zusammenhang
mit der Funktion von Muskeln und Nerven usw.
gebraucht werden.

Dass Organismen einen bestimmten Vorrat an
Genen haben, den sie im Augenblick nicht benéti-
gen, ist durchaus sinnvoll.! Bekanntes Beispiel ist
der Wasser-Hahnenfuf3 (Abb. 9). Hier bildet die
Pflanze unter Wasser vollig andere Blatter aus als
auf der Wasseroberflache und in der Luft.

Einige Beispiele aus dem Bereich der Bliiten-
pflanzen sollen diesen Gedanken untermauern:

 Viele Pflanzen konnen fakultativ Standorte
besiedeln, in denen sie normalerweise nicht leben.
So reagieren z.B. einige Pflanzen auf Salzstress
durch die Ausbildung von Sukkulenz. Andere kon-
nen sowohl an Land als auch unter Wasser leben.
Die Gene fiir die zugehorigen anatomischen und
biochemischen Anpassungen sind offenbar jeweils
vorhanden.

¢ Innerhalb von Gattungen findet man nicht
selten sowohl krautige als auch holzige Vertreter
mit ihren sehr unterschiedlichen genetischen Aus-
ristungen, und zwar breit gestreut tiber das System
der Zweikeimbléttrigen Bliitenpflanzen. Ihr Neben-

! Am Rande sei vermerkt, dass sich auch die moderne Com-
putertechnik in Teilaspekten des Prinzips der latenten Infor-
mation bedient. So enthalten z.B. die géngigen Softwarepa-
kete in groBem Umfang Informationen, die gewohnlich
nicht gebraucht werden, aber in seltenen Féllen doch abge-
rufen werden, wie z.B. im Schreibprogramm mit deutscher
Sprache die Silbentrennung fiir Italienisch.

STUDIUM INTEGRALE
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Abb. 9: Verschie-
dene Blattformen des
Wasser-Hahnenfuf3es

(Ranunculus aqua-
tilis) als Beispiel fiir
latente Potenzen, die
Jje nach Beschaffenheit
der Umgebung abge-

rufen werden. Im

Wasser sind die
Bldtter zerschlitzt, an
der Luft gelappt und
an der Wasserober-
fldche intermedidr
ausgeprdgt. (Aus Otto
Wilhelm THoME, Flora
von Deutschland,
Osterreich und der
Schweiz 1885. Gera.
Public Domain)
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Genreiner Waerranunkel,

einander lésst sich wesentlich leichter durch die
Existenzlatent vorhandener Genkomplexe erklaren
als durch jeweils unabhéngiges Entstehen.

* Bei den Hiilsenfriichtlern gibt es ohne Bezie-
hung zur systematischen Unterteilung Arten, die
zur Stickstoff-Fixierung an den Wurzeln Knollchen
ausbilden, und solche, bei denen Knollchen fehlen
(pE Faria et al. 1989).

¢ In der Ordnung der Caryophyllales (Nelken-
artige) stimmt die Verteilung der Pigmentgruppe
der Betalaine nicht mit der Einteilung in Familien
tberein.

* Gallwespen konnen in Bléttern von Pflanzen
die Bildung von Organen, sogenannten Gallen
induzieren, die so bei keiner Pflanze beobachtet
werden. Trotzdem muss die Moglichkeit zur Gall-
bildung im Erbgut der Pflanzen verborgen vorhan-
den sein.

* In artenreichen Gattungen findet man sehr oft
Arten, die an Trockenheit angepasst sind, ebenso
wie solche, die an hohe Luftfeuchtigkeit oder an das
Uberleben im Hochgebirge usw. angepasst sind.

* GroBere Bdume zeigen sogar am gleichen
Individuum ganz unterschiedliche Anpassungs-
strategien, indem z.B. die sonnenexponierten Blét-
ter an Trockenheit, die lichtabgewandten Blatter
an hohe Luftfeuchtigkeit angepasst sind.

Aufgrund der genannten Beispiele sei folgende
Hypothese aufgestellt: Pflanzen kénnen deshalb
relativ schnell auf kurzfristige oder langfristige
Umweltédnderungen reagieren, weil sie innerhalb
bestimmter Grenzen die genetische Ausriistung
dazu besitzen.

Die Alternative C;- und/oder C,-Photosynthese
lieBe sich hier sehr gut einreihen.

Die Hypothese kénnte im Rahmen weiterer

Genomanalysen bestétigt, modifiziert oder wider-
legt werden. Interessant ware z.B. zu klaren, wie
weit verbreitet die Anlage zur C,-Photosynthese
ist, und welche genetischen Gegebenheiten dem
Verteilungsmuster der biochemischen und anato-
mischen Untertypen der C,- (und CAM-)Photo-
synthese zugrunde liegen. Eine weitere Frage ware
die, ob die Gene exakt so vorliegen, wie sie spéter
abgelesen werden, oder ob es iibergeordnete Regu-
lationssysteme gibt, die spater die endgiiltige
Struktur bestimmen.2

Hinweise darauf, dass die gesamte Information
fir den C,-Zusatzweg in den betreffenden Ver-
wandtschaftskreisen von vornherein vollstdndig
vorhanden war und nicht schrittweise neu gebildet
werden musste, ergeben sich aus folgenden Beob-
achtungen:

1. Soweit C;-und C,-Arten nahe verwandt sind,
liefern diese im Allgemeinen durch Hybridisierung
lebensfahige Nachkommen. Das heif3t doch, dass
beide Systeme so bewahrt wurden, dass sie neben-
einander existieren kénnen (Brown & Bouton 1993).

2. Dasselbe gilt besonders auch fiir all die Falle,
wo ein- und dieselbe Pflanze je nach Umwelt
zwischen C, und C; oder zwischen CAM und C,4
umschalten kann.

3. Echte C;-C,-Intermedidre sind im Vergleich
zu den reinen Typen &uBerst selten. Genau das ist
aber zu erwarten, wenn die Pflanzen auf vorhan-

2 Auch hierfiir gabe es einen Vergleich aus der Computer-
welt: Um Speicherplatz zu sparen, werden verschiedentlich
komprimierte Dateien verwendet. Damit die Information
gelesen werden kann, mussen diese Dateien wieder ,ent-
packt” werden. Hierzu ist ein spezielles Programm noétig,
das die Entkomprimierung durchfiihrt.



dene Komplettstrukturen zuriickgreifen konnen.
Derin der Literatur gelegentlich zu findende Begriff
»~Zwischenstufen® fiir Arten, die Aspekte beider
Photosynthesewege in streng koordinierter Weise
realisieren, hat keine besondere Aussagekraft, weil
er lediglich eine Interpretation darstellt. Wie es zu
dem Phé&nomen gekommen ist, dass einige Arten
weder den einen, noch den anderen Weg der Pho-
tosynthese vollstdndig nutzen, ist derzeit noch
ungeklart. Bemerkenswerterweise sind es meist
Gattungen, in denen auch reine C,- und reine C;-
Arten vorkommen. Man koénnte spekulieren, dass
es sich bei den Mischformen wenigstens zum Teil
um durch Hybridisierung entstandene Arten han-
delt. Da tber C;-C,-Intermediare im Augenblick
viel gearbeitet wird, ist zu erwarten, dass es zu der
Frage in absehbarer Zeit weitere Kldrung gibt.

Modell 2: C,-Photosynthese ist durch unab-
hingige, konvergente Neubildung entstan-
den. Die Mehrzahl der Autoren ist der Auffassung,
dass C,-Photosynthese und CAM-Photosynthese
in all den zahlreichen Féllen unabhéngig vonein-
ander durch Neubildung entstanden sind.

Unter dem Eindruck, dass kleine Anderungen
im Regulationsbereich groBe Wirkungen zeigen
koénnen (siehe oben), bezeichnen einige Autoren
die Neubildung als eine relativ niedrige evolutive
Hiirde (z.B. WesTHOFF 2007, SAGE 2004). Dies wiirde
hinreichend erkléren, weshalb die an sich extrem
unwahrscheinliche Situation einer vielfachen kon-
vergenten Evolution zustande kommen konnte.
Wenn man allerdings bedenkt, welche Evolutions-
schritte letztendlich doch alle notwendig sind, rela-
tiviert sich die Annahme einer leichten Hiirde. SAGE
(2004) schlagt — weitgehend aufgrund von Beob-
achtungen an C;-C -intermedidren Arten — einen
hypothetischen 7-Stufen-Plan fiir die C,-Evolution
Vvor.

Phase 1: Allgemeine Vorbereitung. Hierzurech-
net man vor allem die vermutete Fahigkeit zur Gen-
verdopplung als Basis fiir weitere Schritte.

Phase 2: Anatomische Vorbereitung mit dem
Ziel, zur effektiven Anreicherung von CO, die
Absténde zwischen Mesophyll und Kranzzellen
gering zu halten, z.B. durch VergréBerung der letz-
teren.

Phase 3. Erhohung der Zahl der Organellen in
der Leitbiindelscheide.

Phase 4: Verlagerung der Glycindecarboxylase
ins Blattinnere, wodurch dort zusétzliches CO, zur
Verfiigung gestellt wird.

Phase 5: Steigerung der Aktivitat der PEP-Carb-
oxylase und der damit assoziierten Enzyme im
Mesophyll.

Phase 6: Integration des C;-und des C,-Zyklus,
z.B. zur Beseitigung der duBerst nachteiligen Kon-
kurrenz zwischen den Schliisselenzymen Rubisco
und PEP-Carboxylase.

Phase 7: Optimierung und Gesamtkoordinati-

on. Zum einen benotigen die beteiligten Enzyme
im verdnderten Funktionszusammenhang neue
kinetische Eigenschaften und neue Regulations-
muster. Zum anderen muss fiir eine reibungslose
Koordination der neuen und der alten Stoffwech-
selwege gesorgt sein.

Die Auflistung macht deutlich, dass die evolu-
tiven Unterschiede zwischen C;- und C,-Photo-
synthese umfangreicher sind als man zuné&chst
denken kénnte. DemgemalB sprechen einige Auto-
ren (z.B. Sace 2004, KurtscHera 2002, 2006,
KutscHera & Nikras 2007) folgerichtig von Makro-
evolution. Allerdings hat der Begriff nur dann
Gultigkeit, wenn man eine wiederholte und unab-
héngige Neuentstehung der C,-Photosynthese vor-
aussetzt. Sollte sich im Sinne von Modell 1 her-
ausstellen, dass es sich hier um l&dngst vorhandene
Genkomplexe handelt, die nur angeschaltet und
evtl. modifiziert werden mussten, hatten wir es mit
einem mikroevolutiven Prozess zu tun.

Entscheidender als der richtige Begriff ist die
Frage, wie die Entstehung neuer Bauplédne reali-
siert wurde. Junker & ScHERER (2006) zeigen
grundsétzlich auf, wie unwahrscheinlich die koor-
dinierte Entstehung neuer Programme ist, und wei-
sen darauf hin, dass es bisher auch keine experi-
mentellen Beweise fiir solche Mechanismen gibt.

Bekanntlich sind fiir die Neubildung von
Systemen zwei Faktoren wichtig: Mutation und
Selektion:

1. Mutation: Dawkins (1996) hat die Situation,
mit der wir es zu tun haben, sehr gut erfasst und
vortrefflich formuliert, obwohl er selber andere
Schliisse daraus zieht: ,Nattirliche Selektion ist der
blinde Uhrmacher; blind, weil sie weder voraus-
schaut, noch ihre Konsequenzen plant und auch
kein Ziel kennt.“ Esmiissten sich also fiirjeden Teil-
schritt unabhéngig voneinander gleichzeitig eine
Reihe von Mutationen aufaddieren. Keine Mutati-
on konnte dabei auf dem aufbauen, was durch eine
andere Mutation in der richtigen Richtung bereits
erreicht wurde, denn ungerichtete Mutationen ken-
nen definitionsgemaf kein Ziel und kénnen nicht
aufeinander aufbauen, solange keine funktionalen
Zwischenstufen erreicht werden, an denen Selek-
tion positiv wirken kann. Und selbst wenn sich
schlieBlich mehrere Genkomplexe auf diese Weise
etablieren konnten, bleibt immer noch die Frage
offen, woher die Information stammt, diese Kom-
plexe in ihrer Gesamtheit zu regulieren.

Dass gewisse Zwischenformen zwischen C;-
und C,-Photosynthese lebensfdhig sein koénnen,
erleichtert zwar die Situation z.B. im Vergleich zur
Entstehung der biochemischen Sehfunktion mit
ihrer unvergleichlich hoheren Komplexitat (ULLriCcH
et al. 2006), 16st aber das Problem nicht grundsétz-
lich.

Diese Argumente beziehen sich auf die einma-
lige Entstehung des komplexen C,-Syndroms. Nun
ist aber von einer mindestens 45-fachen unabhén-
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gigen Entstehung die Rede, teils in sehr unter-
schiedlichen Verwandtschaften, teils mehrfach
unabhéngig in derselben Familie. Da scheint doch
die Annahme der Aktivierung langst vorhandener
Genkomplexe im Sinne von Modell 1 deutlich
weniger problembeladen.

2. Selektion. Im Zusammenhang mit der Evo-
lution der C,-Pflanzen wird gerne argumentiert,
es bestinde ein gewaltiger Selektionsdruck in
Richtung C,. Dieser beruhe auf der Ineffizienz der
C;-Photosynthese, die bei der Entstehung der Pho-
tosynthese vor etwa 3 Milliarden Jahren in einer
praktisch O,-freien Umgebung unerheblich war,
aber dadurch in Erscheinung trat, dass durch die
Photosynthese-Aktivitat der Pflanzen zunehmend
O, in der Atmosphére angereichert wurde. Solche
Annahmen, die von einigen Autoren wie eine Tat-
sache dargestellt werden, von anderen aber skep-
tisch betrachtet werden, sind allerdings direkten
Belegen kaum zugénglich. Folgerichtig bezeichnen
z.B. CampBELL & REECE (2006) in ihrem bekannten
Lehrbuch die genannte Idee als ,,sehr spekulative
Hypothese“. Im Ubrigen wurde oben unter den
Stichworten ,,Photorespiration“ und ,,Rubisco als
Fehlkonstruktion?* ausfiihrlich dargelegt, dass ein
Selektionsvorteil fir C,-Photosynthese ohnehin
nur unter speziellen Umweltbedingungen vorliegt.

Und selbst unter der Annahme eines Selekti-
onsdrucks ist zu beachten, dass ein solcher niemals
Baupléne hervorbringt, sondern allenfalls zwi-
schen einem Angebot an Baupléanen auswahlt. Jun-
KER & RAMMERSTORFER (2006) schreiben dazu: ,,Neh-
men wir an, die Pflanze wére einem Selektions-
druck ausgesetzt gewesen, der die Veranderung
des C;-Systems in ein C,-System gefordert hatte.
Welcher Selektionsdruck hat zur gleichen Zeit, in
der C,-Systeme im Vorteil waren, einen Regelkreis
begtinstigt, der tiber die Exprimierung der jeweili-
gen Syndrome entscheidet? Klar ist, dass das zum
selben Zeitpunkt erfolgen musste, da ansonsten
das C;-Syndrom durch seine Umwandlung in ein
C,-Syndrom verloren gegangen wére. ... Unter C,-
Begtinstigung wére es nicht unmittelbar vorteilhaft
gewesen, das C;-Syndrom ,in petto’ zu halten und
einen Mechanismus zu seiner zweckmaéBigen Akti-
vierung zu evolvieren.“

Wenn man von einem gewaltigen Selektions-
vorteil der C,-Photosynthese ausgeht, ist es pro-
blematisch zu verstehen, wieso gelegentlich in
C,-Verwandtschaften (Salsola, Eragrostis) wieder
C;-Pflanzen auftreten, also sogenannte Reversio-
nen (Sace & Monson 1999). Was veranlasst eine
optimal angepasste C,-Pflanze wieder zur C;-Pho-
tosynthese zurtickzukehren, und wie soll man sich
vorstellen, dass all die erworbenen Verédnderungen
in Bau und Regulation wieder zuriickgenommen
werden? Letzteres Problem kénnte man durch die
Annahme aufl6sen, dass die C;-Gene mitsamt ihrer
Regulation konserviert wurden. Dann aber wéren
wir genau wieder bei Modell 1 angelangt.

schiussbemerkung:
C4-Photosynthese — Zufall oder Plan?

In der Schopfungsforschung nach JUNKER & SCHERER
(2006; Kap. VII) geht es darum, ob naturwissen-
schaftliche Fakten mit der Grundannahme eines
schopferischen Plans (intelligent design) in Ein-
klang zu bringen sind. Modell 1 wiirde in diesen
Rahmen gut hineinpassen, weil es eine vorsorgen-
de Planung erkennen lasst und ohne eine Uber-
strapazierung des Zufalls auskommt. Es ist auch
gut mit der Vorstellung vereinbar, dass einzelne
geschaffene Einheiten (Grundtypen) von vornher-
ein mit einer Vielfalt an Moglichkeiten ausgestat-
tet sind (Prinzip der genetischen Polyvalenz), vgl.
hierzu im Hinblick auf C,-Photosynthese auch
Woob (2003).

Modell 1 ist aber auch evolutionstheoretisch
akzeptabel, da es zwar mit anderen Gegebenhei-
ten konfrontiert als ,manbisher angenommen hat®,
sich aber im Rahmen des Evolutionsmodells
bewegt. Es bleibt dann nur die Frage unbeantwor-
tet, woher die entsprechenden Baupléne der ,kon-
servierten, alten“ Gene stammen. Da das Thema
einer experimentellen Priifung zugénglich ist, und
auch intensiv daran gearbeitet wird, darf man wohl
bald mit einer Entscheidung rechnen. Spatestens
dann wére auch geklart, ob die Entstehung der C,-
Photosynthese weiterhin als Musterbeispiel fiir
Makroevolution angesehen werden kann.
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Abb. 1: Die drei ana-
tomischen Achsen zur
Beschreibung der
Lageverhdltnisse von
Strukturen der
menschlichen Hand.
Genau abgestimmte
Entwicklungsprozesse
der Embryonalent-
wicklung garantieren,
dass der Daumen bzw.
der kleine Finger
immer am richtigen
Ort entstehen.

(Nach TickLe 2006)

Sind Vogelfugel umoestaltere Dinosaurierhande?

Zum Konflikt zwischen fossilen und entwicklungsbiologischen
Daten bei der phylogenetischen Herleitung des Vogelfliigels

Henrik Ullrich, Dr.-Scheider-Str. 53a, 01589 Riesa

Zusammenfassung: Die phylogenetische Ableitung
der Vogel aus einer Gruppe der Theropoden-Dino-
saurier zdhlt zu einem héaufig zitierten und wich-
tigen Baustein in evolutiondren Modellvorstel-
lungen. Betrachtet man aber im Detail die dafiir
relevanten Befunde, triibt sich das scheinbar klare
Bild schnell ein, denn die Befunde erlauben eine
vielfaltige und kontroverse Deutung. In diesem
Artikel werden relevante Daten aus der Embryo-
logie zur GliedmaBenentwicklung bei Wirbeltieren
vorgestellt. Deren Bedeutung fiir Homologiebe-
trachtungen und fiir kausale Erkldrungsanséitze
im Rahmen moderner Evo-Devo Konzepte werden
diskutiert. Die groBe Spannbreite der diesbeziig-
lich in der Literatur duBerst kontrovers vertrete-
nen hypothetischen Vorstellungen fiihrt beim
gegenwirtigen Stand des Wissens zu folgenden
Schlussfolgerungen:

1. Es fehlt ein methodisch sicheres Kriterium,
um aus mehreren moglichen Homologiezuweisun-
gen auf der Basis embryologischer und paldonto-
logischer Daten die phylogenetisch relevante zu
extrahieren. Keine der vorgestellten Ansitze kann
deshalb fiir sich ein hoheres MaB an Plausibilitét
beanspruchen als andere. Die Homologiebezie-
hungen zwischen dem Vaégelfliigel und der vorde-
ren Extremitit von Dinosauriern bleiben unter
phylogenetischer Perspektive auch nach 150 Jah-
ren Evolutionsforschung unklar.

2. Die kausalen Erklarungsversuche zur Ent-
stehung des Grundbauplans des Vogelfliigels auf

1. Einfihrung

Die Analyse der ontogenetischen Entwicklung von
GliedmaBen bei Wirbeltieren z&hlt gegenwaértig zu
einem der wichtigsten und erfolgreichsten For-
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der Grundlage der Synthetischen Evolutionstheorie
sowie unter Riickgriff auf neue Ansitze der evo-
lutionédren Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) sind
als spekulative Extrapolationen von Details des
verfiigbaren embryologischen bzw. molekularge-
netischen Wissens zu werten.

3. Alle vorgelegten Hypothesen zur Evolution
des Vogelfliigels sehen sich drei defizitiren Situa-
tionen ausgesetzt: Fehlendes Wissen iiber Wirk-
mechanismen bzw. die Wechselbeziehungen von
aduBeren und inneren Selektionsdriicken auf den
evolutionidren Umbau der vorderen Extremitit
und die vielfach noch unverstandenen geneti-
schen und epigenetischen Regulationskaskaden
der GliedmaBenentwicklung wéhrend der Indivi-
dualentwicklung bei Wirbeltieren. Drittens muss
offen gelassen werden, welche Kausalititen den
phylogenetischen Wandel ontogenetischer Ent-
wicklungsprogramme bedingen und ermoéglichen.

4. Die wissenschaftliche Klarung der homolo-
gen Beziehungen zwischen den Fingerstrahlen an
Vogelfliigeln und denen bei anderen Landlebewe-
sen (insbesondere Echsen und Sidugetieren) und
ihre kausale Begriindung bleibt eine der groBten
Herausforderungen fiir die Evolutionsforschung.

5. Das ontogenetische und phylogenetische
Modellobjekt , Fliigelentwicklung® ist exempla-
risch fiir grundséatzliche Probleme und Grenzen
der evolutionsgeleiteten Hypothesenbildung sowie
darauf aufbauender Homologiebetrachtungen.

schungsschwerpunkte der Embryologie. Der spe-
zifisch-komplexe und gleichzeitig modulare Auf-
bau (Anatomie) von Flossen, Armen, Hénden, Bei-
nen, FiiBen oder Fliigeln gilt als exzellentes Modell,
um fundamentale entwicklungsbiologische Fra-
gestellungen zu klaren. Zu diesen zdhlen beispiels-
weise die molekularbiologischen Grundlagen der
Festlegung (= Speicherung) und der Realisierung
(= Abrufen und Umsetzen) des Korperbauplans
eines Organs wéhrend der Embryonalentwicklung
oder die Steuerung der prazisen Anordnung von
spezialisierten Zellen und der Gewebe in ihnen
(TrckLE 2006).

Das Extremitatenskelett der Wirbeltiere wird
durch eine definierte Zahl von Knochen mit einer
jeweils charakteristischen Gro3e und Form in einer
festen rdumlichen Anordnung gekennzeichnet.
Anhand der drei orthogonalen Raumachsen (Hohe,



Breite, Tiefe) lassen sich die einzelnen Bestandtei-
le der GliedmaBen zueinander wéhrend der
embryonalen Bildung und im ausgewachsenen
Zustand beschreiben. Zum besseren Verstiandnis
der weiteren Ausfithrungen sei dies am Beispiel der
Hand des Menschen kurz illustriert (Abb. 1). Die
proximo-distale Achse verlauft von der Schulter zu
den Fingerspitzen, also von kérpernah zu korper-
fern, die anterio-posteriore (vorn-hinten) Achse vom
Daumen (Finger I) zum kleinen Finger (Finger V)
und die dorso-ventrale (Riicken-Bauch) Achse vom
Handriicken zur Handflache. Die zahlreichen gene-
tischen und epigenetischen Prozesse, welche die

Ontogenese der Extremitdten in allen drei
Raumachsen regulieren, verlaufen hochgradig
koordiniert, vernetzt und einander tberlagernd.
Zahlreiche Details zur Differenzierung und Struk-
turbildung wurden in den letzten Jahrzehnten
erhellt (z.B. Herkunft der einzelnen Zelltypen wie
Muskelzellen, Nervenzellen, Blutgefd3zellen), eini-
ge werden kontrovers diskutiert (z.B. die Grundla-
gen der proximo-distalen Differenzierung) und etli-
che Prozesse der Musterbildung liegen noch im
Dunkeln (z.B. Spezifikation von Form und Anzahl
der Fingerstrahlen).

Die Ontogenese der Wirbeltierextremitéten
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Amnioten: Landwirbeltiere, deren Embry-
onensichin einer mit Fruchtwasser (Amnion-
fliissigkeit) gefiillten Amnionhohle entwickeln,
die von einer Embryonalhiille (Amnion) um-
geben ist (Reptilien, Vogel, Saugetiere).
Archosaurier: Als Archosauria (,, Herrscher-
reptilien“) wird eine Reihe von ausgestorbe-
nen Reptiliengruppen (u.a. Dinosaurier) sowie
die heute noch lebenden Krokodile (Croco-
dylia) und Végel (Aves) zusammengefasst.
Cladistik, cladistisch: auf quantifizierbare
und numerische Daten basierende phyloge-
netische Taxonomie, in der alle verfiigbaren
Merkmale von Organismen gleichberechtigt
berticksichtigt werden, um Verwandtschafts-
beziehungen (,,urspriinglich“ und ,,abgeleitet*)
darzustellen. Fur die Artbildung wird aus-
schlieBlich eine dichotome Verzweigung der
Stammart zugelassen.

deskriptiv: beschreibend
Determinierung: In der Entwicklungsbio-
logie Beschreibung der irreversiblen Fest-
legung von entwicklungsfahigen Zellen auf
einen spezifischen Endzustand (Muskelzelle,
Knochenzelle)

Ektoderm: duf3ere Zellschichten des embryo-
nalen Keims bei Wirbeltieren, aus dem spé-
teru.a. Haut und Anteile des Nervensystems
hervorgehen

Embryologie: Biologische Wissenschatft,
welche die individuellen Entwicklungsvor-
gange des mehrzelligen Organismus be-
schreibt und kausal zu erklaren versucht
Epigenetische Faktoren: in Ergidnzung
zum genetisch vorgegebenen Informations-
pool alle anderen informationstragenden
und informationsverarbeitenden zelluldren
Strukturen (z.B. Proteine, Zellorganellen,
Zellmembranen)

Erweiterte Synthetische Evolutions-
theorie: Nach KutscHera (2006) Verbin-
dung der Synthetischen Evolutionstheorie
u.a. mit den aktuellen Ergebnissen der Geo-
logie, Molekularbiologie, Computersimula-
tion und Entwicklungsbiologie.

Glossar

Evo-Devo: Moderner Forschungszweig der
Evolutionsbiologie, besonderer Schwerpunkt
liegt in der Integration aus der Embryologie
stammender Erkenntnisse und ihrer tiber-
artlichen Bewertung bei der Beschreibung
und Erklérung evolutionérer Prozesse
FGF: fibroplast-growth-Factor, besondere
Gruppe regulatorisch wirksamer Eiweif3e
wahrend der Ontogenese (Morphogene)
Genetische Expressionsmuster: rium-
lich und zeitliches fassbares Muster von
Aktivitdten einzelner Gene in einer mor-
phologischen Struktur

Genotyp: Gesamtheit der genetischen Erb-
faktoren

Homeotische Gene: Gene, die in der
Ontogenese u.a. an der Koordination des Er-
scheinungsortes von morphologischen Merk-
malen (z.B. Armanlage, Antenne bei Droso-
phila) oder bei seriell auftretenden Struktu-
ren (Wirbelkérper, Pharyngula) mitwirken
Homologie: Gleichwertigkeit ahnlicher
Strukturen, Organe, Gene und Prozesse; in
der Evolutionsbiologie Beleg fiir gemein-
same Abstammung (Extremitéten der Land-
wirbeltiere)

homootische Mutationen: Mutationen,
die wéhrend der Ontogenese dazu fiithren,
dass morphologische Merkmale an einem
yfalschen“ Ort (z.B. Antenne bei Drosophila
am Platz des Beines) oder seriell auftreten-
de Strukturen sich zahlenmé&Big und/oder in
ihrem Charakter verandern (z.B. Umwand-
lung von Brustwirbelkorper in einen Lenden-
wirbelkorper)

Hox-Gene: In der Ontogenese wichtige
Gruppe regulatorisch wirksamer Gene, ent-
halten einen identischen Genabschnitt, der
fir einen spezifischen Proteinabschnitt
(Homeobox) codiert

Konvergenz: Funktionelle oder anatomi-
sche Ahnlichkeit von Strukturen, Organen,
Genen und Prozessen stammesgeschicht-
lich nicht verwandter Organismen; von der
Evolutionsbiologie als Parallelentwicklungen

interpretiert (z.B. Kérperform von Pinguin,
Hai, Fischsaurier, Delphin)
Masterkontrollgene: Gesamtheit aller
Gene, denen in der Ontogenese eine wich-
tige regulatorische Funktion zugeschrieben
wird (z.B. Hox-Gene, PAX-Gene)
Mesenchym: Aus dem mittleren Keimblatt
des embryonalen Keims bei Wirbeltieren her-
vorgehende Strukturen, wie GeféB3e, Knochen,
Bindegewebe

Morphogene: Besondere Gruppe von Ei-
weiBen, die als Transkriptionsfaktoren oder
regulativ wirksame Proteine die Expression
von Strukturgenen beeinflussen
Morphologie: Lehre vom Aufbau und der
Gestalt der Lebewesen

Ontogenese: Individualentwicklung eines
Organismus, bei Wirbeltieren von der Be-
fruchtung bis zur Geburt/Schliipfen des Jung-
tieres dauernder Zeitabschnitt

Phénotyp: Gesamtheit der dulerlichen Ge-
staltmerkmale eines Organismus
Phylogenese: Stammesgeschichte
prachondrale Anlagen: der Knorpelbildung
vorangehende Struktureinheiten aus ent-
sprechenden bindegewebigen Komponen-
ten

rudimentar: in der Evolutionsbiologie ge-
nutzt um phylogenetisch riickgebildete Orga-
ne zu kennzeichnen (z.B. Wurmfortsatz); hier:
Anlage einer ontogenetischen Struktur, die
bei anderen Individuen eine weitere Ent-
wicklung erfahren

Somiten: segmental angeordnete Bindege-
websblécke, aus denen wéhrend der Onto-
genese unter anderem die Wirbelkorper her-
vorgehen

Theropoden-Dinosaurier: Dinosaurier-
gruppe (Saurischa) mit drei Fingerstrahlen,
gelten als Vorfahren der Vogel
Transkriptionsfaktor: Proteine, die die
DNS dazu anregen, sich identisch zu dupli-
zieren bzw. ihre Information auf die mRNS

zu Ubertragen
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Abb. 2: Schematische Illustration der Handelemente von verschiedenen Vertretern der
Archosaurier. Die hier wiedergegebene phylogenetische Systematik orientiert sich an GAUT-
HIER (1986). Der vordere (anteriore) Finger ist entsprechend dem gegenwdrtigen Konsens

mit I oder II bezeichnet.

Die jeweilige systematische Zuordnung wird rechts angegeben. Bestehende Unsicherheiten
der systematischen Zuordnung werden durch ein ,,?“ gegekennzeichnet. (Nach WELTEN 2005)

gewinnt zunehmend auch hinsichtlich phylogene-
tischer Fragestellungen an Bedeutung. Im Blick-
punkt stehen dabei vergleichende Untersuchungen
der Fingerentwicklung zur Feststellung von Homo-
logien, die der Stammbaumrekonstruktion — ins-
besondere zur Klarung der phylogenetischen
Ableitung der Vogel — dienen. Dariiber hinaus
scheint das ontogenetische Modellobjekt , Extre-
mitdtenentwicklung® gut dafiir geeignet, die des-
kriptiv abgeleiteten {berartlichen Homologien
kausal zu erkldren, z.B. durch evolutionire Ande-
rungen embryonaler Entwicklungsprozesse auf
dem Weg homeotischer Mutationen. Dieser
Ansatz wird gegenwartig durch die Evolutionsfor-
schung favorisiert,um den postulierten Wandel des
Bauplanes der vorderen Extremitét einer landle-
benden Echse (z.B. Theropode) in den Fliigel eines
Vogels versténdlich zu machen.

Der vorliegende Artikel méchte aus embryolo-

gischer Perspektive einen Uberblick zum Stand der
Diskussion hinsichtlich der Ableitung der Vogel
von den Dinosauriern geben. Dazu werden zunéchst
kurz die etablierten und konkurrierenden paldon-
tologischen Sichtweisen vorgestellt. Eine Ein-
fuhrung in die wesentlichen Vorgénge, die zur
Musterbildung und zur Differenzierung von Struk-
turen der vorderen Extremitat bei Vogeln und Séuge-
tieren wahrend der ontogenetischen Entwicklung
fihren, ist Voraussetzung, um verschiedene phy-
logenetische Konzeptionen der Fliigelentstehung
zu erkldren und zu bewerten. AbschlieBend soll
begriindet werden, warum die Integration ontoge-
netischen Wissens inhaltlich und methodisch nur
wenig dazu beitragen konnte, die vielen offenen
Fragen und widersprichlichen Interpretationen
bei der Ableitung der Vogel von den Dinosauriern
aufzulosen.

2. Ableitung der Vogel von den Dinosauriern
— Paldontologische Sichfweisen

Uberblick: Ausgedehnte phylogenetische Analy-
sen fossiler Arten fithrten zu dem Schluss, dass
Vogel als lebende theropode Dinosaurier anzuse-
hen sind (Varcas & FaLLon 2005). Die flinffingrigen
Vorfahren der Theropoden verloren den vierten
und fiinften Strahl, was einige Funde mit reduzier-
ten Anlagen des vierten und fiinften Fingers bele-
gen sollen. Auflerdem besteht ein hoher Grad an
Ahnlichkeit zwischen dem Bau der drei Finger-
strahlen des ,,Urvogels“ Archaeopteryx und dem
von Theropoden. Aus vergleichender paldontolo-
gischer Sicht werden deshalb die drei Strahlen des
Vogelfligels als homolog zu den ersten drei
Fingerstrahlen theropoder Dinosaurier bewertet.
Diese Interpretation wird allerdings nicht von allen
Biologen geteilt (z.B. FEpuccia et al. 2005).

Die Mehrheit der Forscher favorisiert auf der
Basis cladistischer Analysen die Hypothese, dass
die Vogel sich aus einer Untergruppe der Thero-
poden-Dinosaurier phylogenetisch herleiten. Zur
wichtigsten Stiitze flir diese Vorstellung z&hlt die
Ahnlichkeit der drei bekrallten Finger des Fliigels
von Archaeopteryx im Vergleich mit der Anatomie
bei einigen dreifingrigen Theropoden, die eine
Reduktion des IV. und V. Fingers zeigen (z.B. bei
Deinonychus, Struthiomimus, Herrerasaurus).

Als Ausdruck der vermuteten homologen Iden-
titat zu den Theropoden bezeichnete man die Fin-
ger bei Archaeopteryx mit der romischen Nomen-
Klatur I, II, III (I entspricht dabei dem homologen
,Daumen® der Krokodile oder Saugetiere). Diese
Nomenklatur konnte aber nicht pauschal auf die
Fingerstrahlen des Fliigels bei modernen Vogeln
tbertragen werden, da der embryonale Befund, wie
spéter erldutert wird, hier eine andere Kennzeich-



nung verlangt, namlich mit II, III, IV (vgl. dazu
Abb. 2).

Neuere Funde von Theropoden (speziell aus
der Gruppe der Maniraptoren) mit Federn bzw. mit
einer federéhnlichen Bedeckung (z.B. Protoarchae-
opteryx und Caudipteryx) wurden von zahlreichen
Forschern als Bestatigung der Theropodenhypo-
these gewertet (z.B. ZHou et al. 2003). Diese Inter-
pretationen sind jedoch sehr umstritten. Nach
PetErs (2002) und Paur (2002) sprechen die
Befundkonstellationen bei den o.g. Formen eher
dafiir, dass es sich um sekundér flugunféhig gewor-
dene Vogel handelt und sie nicht zu den Dinosau-
riern gehoren. Fepuccia et. al. (2005) konnten zei-
gen, dass die Interpretation von fossilen Resten der
Hautbedeckung — wie z. B. bei dem Theropoden
Sinosauropteryx—als ,,Protofedern nicht zwingend
ist. Dartiber hinaus kann die Theropodenhypothese
bisher zahlreiche fundamentale Fragen der Vogel-
evolution nicht beantworten (Uberblick bei JUNKER
2005). Auf der Grundlage paldontologischer Daten
wurden deshalb auch als mogliche alternative Aus-
gangsformen unspezialisierte Thecodontier (eine
Stammform der Archosaurier) und urttimliche kro-
kodilghnliche Formen (Crocodilia) diskutiert (HEcHT
1985; Moinar 1985; WaLker 1985). WELTEN et al.
(2005) verweisen zusatzlich auf die Moglichkeit,
dass die Vogel nicht zwingend von einer penta-
daktylen Urform (Formen mit finf Fingerstrahlen)
abgeleitet werden miissen. Polydaktyle Archosau-
rier, also Urechsen mit mehr als fiinf Fingerstrah-
len, sind theoretisch ebenso wahrscheinlich und
wurden schon von BArDELEBEN (1889) und HoLwm-
GREEN (1955) als Vorfahren der Vogel ins Gesprédch
gebracht. Diese Position besitzt aber gegenwartig
nur einen Auflenseiterstatus.

J. Onfogenetische Prinzipien der Gliedmafien-
enfwicklung bei Vogeln und Landwirbeltieren

Uberblick: Das Studium der ontogenetischen Ent-
wicklung der Extremitéten gilt als Modellobjekt fiir
die Erforschung der Interaktionen zwischen Geno-
typ und Phénotyp bei der Etablierung einer kom-
plizierten anatomischen Struktur unter dem Ein-
fluss hochgradig vernetzter und raum-zeitlich agie-
render Steuerungssysteme. Die theoretischen und
technischen Fortschritte der experimentellen Ent-
wicklungsbiologie gestalteten die Forschungen in
den letzten Jahren sehr erfolgreich. Auf der Basis
des jeweils aktuellen Wissens wurden unterschied-
liche Modelle (,,progress zone model®, ,early spe-
cification model) der ontogenetischen Glied-
maBenentwicklung entworfen. Die zunéchst als
sehr verheifungsvoll betrachtete Bedeutung der
Hox-Gene hat sich relativiert. Diese sind zwar ein
wichtiger Bestandteil eines mehrdimensional ver-
netzten Entwicklungssystems, aber nur eines unter

vielen. Der stetige Wandel der ortlichen Expressi-
onsdoméanen von Hox-Genen in der Extremitéten-
knospe erlaubt keine feste Zuordnung einzelner
Hox-Gene zu bestimmten morphologischen Struk-
turen. Das gegenwaértige Verstandnis tiber die kau-
salen Zusammenhé&nge und Wechselbeziehungen
genetischer bzw. epigenetischer Einzelprozesse,
die zur Ausbildung der GliedmaBen wahrend der
Ontogenese fiihren, bleibt weiterhin sehr liicken-
haft. Die gewonnenen Erkenntnisse dienen als
Grundlage fiir verschiedene phylogenetische Deu-
tungen im Rahmen von Evo-Devo Konzeptionen.

Ricuarbson et al. (2003) kennzeichneten die
Individualentwicklung als einen vierdimensiona-
len Prozess. Drei Dimensionen betreffen die Ver-
énderungen der Einzelmerkmale im Raum (Lénge,
Breite, Tiefe) und die vierte ihren Wandel in der
Zeit. Der Komplex von phylogenetischen Ande-
rungen kommt als fiinfte Dimension hinzu, da hier
die Unterschiede und Gemeinsamkeiten von Ent-
wicklungswegen tiber die Artgrenzen hinaus und
tber die Existenzdauer der jeweiligen Art geklart
werden miissen. Vor der Erlduterung verschiede-
ner Hypothesen, die eine Anderung ontogeneti-
scher Entwicklungsabldufe als Mechanismus zur
evolutionédren Entstehung des Vogelfliigels favori-
sieren, muss deshalb ein Uberblick zum Kenntnis-
stand der Embryonalentwicklung der vorderen
GliedmaBen bei Vogeln und Landwirbeltieren ste-
hen. In den letzten Jahrzehnten wurden zahlreiche
beschreibende und experimentelle Studien am Flii-
gel des Hithnchens sowie der vorderen Extremitét
der Maus durchgefiihrt. Diese Strukturen gehoren
damit zu den am besten untersuchten und ver-
standenen Objekten der Embryologie (WELTEN
2005, TickLe 2006).

Morphologische Gestaltbildung

Startpunkt der GliedmaBenentwicklung bei Wir-
beltieren sind kleine Knospen (,,Buds®) an den seit-
lichen Flanken des embryonalen Koérpers. Diese
Knospen entstehen in einer definierten topogra-
phisch-anatomischen Region entlang der Anlagen
der Wirbelsdule — den so genannten Somiten. In
den Extremitatenknospen befinden sich zunéchst
nur unspezialisierte mesenchymale Zellen, die von
einer Schicht embryonaler Haut, dem Ektoderm,
bedeckt werden. Rein deskriptiv betrachtet beob-
achtet man im weiteren Verlauf Einwanderungen
von Zellen aus dem Gebiet der Somiten und ein
Auswachsen der Knospe in proximo-distaler Rich-
tung von der Kérperwand weg. Die unspezialisier-
ten mesenchymalen und eingewanderten Zellen
vermehren und differenzieren sich zu den ver-
schiedenen die Extremitét konstituierenden Zell-
typen (Muskel, Bindegewebe, Knorpel etc.). Paral-
lel dazu werden knorpelige Anlagen der Extremitét
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Zwei Modelle fiir die embryonale Festlegung der anterio-posterioren
Positionswerte in Hiihnchenfliigel und in der Hand der Maus
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A. Morphogen-Gradienten—-Modell
beim Hiithnchen. Die Konzentration
des Morphogens ,sonic hedgehog*
(SHH) spezifiziert Zellgruppen zeit-
lich gestaffelt mit Positionswerten fiir
jeden einzelnen Fingerstrahl des Fli-
gels in einem frihen embryonalen
Stadium (16-24 Stunden nach Beginn
der Expression von SHH). Aus den so
vorgeprégten Zellen entwickeln sich
in einer spéteren Phase die jeweiligen
Fingerstrahlen. Der Zeitstrahl doku-
mentiert die Dauer der SHH-Expres-
sion. 24 Stunden nachdem die Positi-
onswerte fixiert sind, beginnen sich
die Anlagen der Finger zu entwickeln.

B. Weiterentwickeltes Morpho-
gen-Gradienten-Modell am Bei-
spiel der Maus. Die Konzentration

und die Lénge der Wirkung von SHH
auf einzelne Zellgruppen bestimmt
deren Pragung mit spezifischen Posi-
tionswerten, die dann die Entwick-
lung der jeweiligen Finger festlegen.

Der erste Finger (Daumen) ent-
wickelt sich nach diesem Modell
unabhéngig vom Einfluss des SHH,
der Positionswert fiir Finger wird von
der Konzentration von SHH in einer
friihen Phase bestimmt. Die Positi-
onswerte von Finger drei werden
bestimmt von der Konzentration und
der Dauer der SHH-Wirkung, die der
Finger 4 und 5 allein von der Dauer
der SHH-Wirkung. Zusétzlich kommt
der Entwicklungsphase eine wichtige
Rolle zu; die hinteren (posterioren)
Finger werden in spéteren Phasen als
die vorderen spezifiziert.

in einer definierten Reihenfolge sichtbar, welche
die wesentlichen Elemente des Grundbauplans
vom Skelett der Wirbeltierextremitét représentieren
(Oberarm, Unterarm, Mittelhand). Nachfolgend
werden die knorpeligen Anlagen der Fingerknochen
sichtbar, die eine grof3e Variabilitat hinsichtlich der
Anzahl der einzelnen Glieder (Phalangen) und ihrer
individuellen Auspragungbei den Wirbeltieren auf-
weisen (vgl. dazu Abb. 3).

Fir unsere Betrachtungen von besonderer
Bedeutung ist die Tatsache, dass bei fast allen fiinf-
fingrigen (pentadaktylen) Amnioten die Reihenfolge
des Auftretens der ersten embryonalen Knorpel-
anlagen in der proximo-distalen Achse identisch
ist: Humerus (Oberarmknochen)— Ulna (Unterarm-
knochen - Elle) — Mittelhandknochen ,,IV“ - Finger-
knochen ,,IV®. Diese Reihenfolge wird als ,,Primére
Achse” (Burke & ALBERCH 1985) bezeichnet und

2 Tage

Humerus
Radius

Ulna

Abb. 3: Die Entwicklung der Fliigelknospe beim Hiihnchen.
a Anlage der Extremitdtenknospen (Buds) in enger rdumlicher Beziehung zu bestimmten

Somiten,

b Auswachsen der Fliigelknospe in proximo-distaler Richtung, phasenweise Ausbildung der
knorpligen Anlagen fiir die Oberarm-, Unterarm- und Handstrukturen,
¢ Schematische Darstellung des knochernen Grundbauplanes der oberen Extremitdt.

(Nach TickLe 2006)

begriindet die Festlegung der als homolog zu
bezeichnenden Finger beim Artvergleich. Beim
Hihnchenembryo lauft die ,,Primére Achse” durch
die am weitesten posterior (hinten) gelegene Fin-
geranlage, die deshalb die Kennzeichnung IV
erhélt, und konsequenterweise werden die beiden
davor gelegenen Fingeranlagen mit II und III
gekennzeichnet (vgl. Abb. 4). Die Richtigkeit die-
ser Interpretation wird neben Mutationsexperi-
menten (Morcan et al. 1992) durch den Befund
unterstitzt, dass typische prachondrale Konden-
sationen (das sind Gewebestrukturen, die der
Knorpelbildung vorangehen) vor (anterior) der
Fingeranlage II und hinter (posterior) der Finger-
anlage IV in der Fligelknospe bei Vogeln nach-
weisbar sind. Diese reprasentieren nach Ansicht
der Entwicklungsbiologen tempordre bzw. rudi-
mentére Anlagen der Finger [und V (WELTEN 2005),
die jedoch im Weiteren nicht zu vollstdndigen
Fingern weiterentwickelt werden.

Die Diskrepanz zwischen der phylogenetischen
Interpretation der paldontologischen Befundlage
(sieche Abschnitt ,Ableitung der Vogel von den
Dinosauriern) und die Deutung unter Nutzung der
embryologischen Daten beziiglich der Identit4t der
Fingerstrahlen bei Vogeln ist schon seit dem
Beginn der evolutiondren Morphologie Mitte des
19. Jahrhunderts wahrgenommen worden und
wird bis heute kontrovers diskutiert. Die embryo-
nal begriindete Homologie wird von zahlreichen
Forschern als sekundére Situation bewertet, die
sich erst durch phylogenetische Transformationen
(siehe unten) aus der urspriinglichen embryonalen
Situation bei Archosauriern entwickelt habe (z.B.
WaGNER & GAUTHIER 1999, Varcas & Farron 2005,
WacnEr 2005).



Genetische und epigenetische Regulations-
kaskaden der raum-zeitlichen
Gestaltbildung der Extremitaten

Obwohl morphologisch kaum Unterschiede inner-
halb der Extremitdtenknospe wahrnehmbar sind,
existiert bereits auf molekularbiologischer und
genetischer Ebene eine komplexe Architektur sich
gegenseitig beeinflussender Kompartimente. Diese
werden u.a. dadurch charakterisiert, dass zeitlich
und rgumlich geordnet unterschiedliche Morpho-
gene (das sind EiweifB3stoffe, deren rdumliches Kon-
zentrationsgefille zu einer entsprechenden rédum-
lich geordneten Spezifikation von Zellen fithrt) und
differierende genetische Expressionsmuster inner-
halb von Zellgruppen aktiv sind. Experimentell
orientierte Untersuchungen fiihrten zur Unter-
scheidung funktionell und regulatorisch wichtiger
Areale an der Extremitatenknospe:

» ,AER" (apical ectoderm ridge), eine ektoder-
male Leiste, am korperfernen (distalen) Ende der
Anlage von vorn (anterior) nach hinten (posterior)
verlaufend,

» ,PZ“ (progress zone), die Progressionzone
welche mit undifferenzierten, aber genetisch vor-
gepragten mesenchymalen Zellen unter der Kappe
des ,,AER" aufgefiillt ist, und die

* ,ZPA" (zone of polarizing activity), eine polari-
sierende Region am hinteren (posterioren) Rand
der Extremitdtenknospe, der Ort, wo spéter der
kleine Finger bei Saugetieren entstehen wird. Eine
zentrale Rolle spielt das hier produzierte Morpho-
gen Shh (sonic hedgehog, vgl. Abb. 5).

Fir alle drei raum-zeitlichen Achsen der Extre-
mitdtenentwicklung vermutet man unterschiedlich
agierende Regulationssysteme. Diese rekrutieren
u.a. zahlreiche Zellsignalstoffe, Wachstumsfakto-
ren, Morphogene und Hox-Gene der Gruppen
HoxA9-13 und HoxD9-13. Aus deren geordnetem
Wechselspiel entstehen die jeweils typischen
Merkmalsmuster der Arme, der Hand oder des
Flugels. Wéhrend fiir die proximo-distale und die
anterio-posteriore Musterbildung relativ viel Detail-
wissen verfiigbar ist, sind die Kenntnisse beziiglich
der ventro-dorsalen Merkmalsdifferenzierung sehr
gering. Allerdings — und das macht ein Versténd-
nis der Gesamtsituation nicht einfacher — diskutie-
ren Forscher z.T. unterschiedliche Modelle fiir die
Strukturbildung entlang einer Achse. An dieser
Stelle soll nur kurz auf die vermuteten Prozesse,
die zur Differenzierung entlang der proximo-
distalen Achse fiihren, eingegangen werden. (Im
Kastentext werden zwei Modelle der anterio-
posterioren Musterbildung vorgestellt).

SumMERBELL, LEwisund WoLpPERT entwarfen 1973
das ,,progress-zone” Modell, das sich bis zum Ende
der 1990er Jahre behaupten konnte. Danach
kommt der Zeitdauer, die Zellen in der , progress
zone® (PZ) verbringen, und den wéhrend dieser
Zeit auf sie einwirkenden Signalen aus der ,apical
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Abb. 4: Die primdre Achse und prdchondrale Kondensationen

a Die primdre Achse wird aus den embryonalen knorpligen Anlagen von Humerus,
Ulna und dem spdteren 4. Finger bei den fiinffingrigen Wirbeltieren (b) gebildet,
¢ Ubertrigt man diese Zihlweise auf die embryonale Situation beim Vogelfliigel, muss der
hinterste Finger mit der Nummer 4 benannt werden. Die Existenz prdchondraler Anlagen
(1,5) unterstiitzt diese Zdhlweise

d Die paldontologische Zdhlweise belegt demgegeniiber den hintersten Finger mit der Num-
mer 3.

Das Auftreten spezieller Hox-Genexpressionsmuster wihrend der Ontogenese soll diese
Bezeichnungen rechtfertigen (vgl. VARGAs & FarLon 2005).

ectoderm ridge“ (AER) z.B. iiber Morphogene
der FGF-Gruppe eine positionsdeterminierende
(spezifizierende) Bedeutung zu. Treten wahrend
des Wachstums die Zellen aus der ,,PZ* heraus,
beginnen sie sich entsprechend ihrer positionsde-
terminierten Prédgung zu differenzieren. Deshalb
werden zuerst die Strukturen des Oberarmknor-
pels, dann des Unterarmknorpels und am Ende die
der Fingerknorpel sichtbar. Aktuelle experimen-
telle Ergebnisse konnten demgegentiber zeigen,
dass entgegen dem ,,progress zone“-Modell bereits
auf der frihesten Stufe der Existenz der Extremi-
tatenknospe das proximo-distale Muster in ver-
schiedenen Zelldomé&nen durch einen unbekannten
Mechanismus festgelegt sein muss. Der Einfluss
des vom ,AER“ ausgehenden Morphogens FGF
dient danach dazu, diese spezifizierten Muster tiber
einen gréBeren Raum auszudehnen. Und diese
Ausweitung oder Ubertragung der vorliegenden
Positionswerte geschieht zeitversetzt. D.h. die
proximalen, korpernahen Anteile werden frither
expandiert und damit eher sichtbar als die der
distalen Extremitédtenstrukturen.

Dieses ,early specification and progressiv
determination model“ (DupLEy et al. 2002) wurde
von RicHARDsON et al. (2004) weiter verfeinert. In
der Zelldoméne, aus der die distalen Stukturen der
Extremitdt — also die Mittelhandknochen und

Abb. 5: Spezialisierte
zelluldre Gruppen in
der Extremitdtenknospe
und deren embryonales
Schicksal. Nach
http.://130.15.90.245/
biol430ppt/robert%20
herrington.ppt
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Abb. 6: Schematische
Darstellung der HoxD-
Gen-Cluster Expressi-
onsmuster in drei auf-
einander folgenden
Entwicklungsstadien
der Extremitdtenknos-
pe bei Wirbeltieren.
Man beachte den fast
spiegelbildlichen Wan-
del der Expressions-
muster in Phase II und
III. Eine Homologisie-
rung von Zellgruppen
mit einem speziellen
HoxD-Gen-Expressions-
muster mit morpho-
logischen Strukturen
ist nicht moglich. Nach
www.mun.ca/biology /
desmid/brian/BIOL3
530/DB_Ch15/BIOL
2900 _EvoDevo.html;
www.nature.com/nat
ure/journal/v420/n6
912/fig tab/420138a
_F1.html

Finger — hervorgehen, wird erst spat ein zyklisch
agierendes Programm wirksam, welches die Seg-
mentation (Unterteilung) der Finger in die charak-
teristische Anzahl ihrer Glieder steuert. Die Anzahl
der Finger und die Zahl der einzelnen Fingerglie-
der ware danach noch nicht in der Extremitéten-
knospe spezifiziert. Die spate Determinierung der
Fingerstrukturen wird durch den Befund gestiitzt,
dass die typische Morphologie der einzelnen Fin-
ger von mesenchymalen Zonen bestimmt wird,
welche zwischen den Fingern gelegen sind (IDM —
interdigital mesenchyme, DaHN & FarLon 2000).
Manipulationen am IDM beim Hiihnchen fithrten
zur isolierten Anderung der jeweiligen Fingermor-
phologie in die eines anderen Strahls (z.B. Finger
IT entwickelte die Merkmale von Finger III).

Das heute dominierende ,early specification
model“ der proximo-distalen Entwicklung der
Extremitdt weist Parallelen zum Morphogen-
Gradienten Modell auf (siehe Kastentext 1),
welches fiir die anterio-posteriore Musterbildung
der Handentwicklung diskutiert wird.

Unbestritten ist die Tatsache, dass zwei Haupt-
mechanismen— Gradienten von Morphogenen und
die Zeitdauer ihrer lokalen Wirkung — bei der
Differenzierung in beiden Achsen wirksam sind.
Wie angedeutet bleibt noch unklar, ob diesen
Mechanismen eine ebenso dominierende Rolle bei
der Ausbildung der dorso-ventralen Differenzie-
rung zukommt (TickLE 2006). Nachgewiesen wurde
bislang ein fordernder Einfluss des Wachstums-
faktors Wnt 7a auf die Pragung von Strukturen des
Handriickens und des Transkriptionsfaktors Enl
auf die der Handflache in Experimenten an der
Maus (Cycan 1997).

Bedeutung der Hox-Gene

AbschlieBend noch einige Ausfithrungen zur
Bedeutung der Hox-Gene im Rahmen der Extre-

mitdtenentwicklung, da diese in der phylogeneti-
schen Argumentation (siehe unten) gegenwaértig
eine Schliisselrolle einnehmen.

Hox-Gene codieren fiir Transkriptionsfaktoren,
die ihrerseits nachgeschaltete Regulationsgene
und Strukturgene beeinflussen, aber auch selbst fiir
Strukturproteine codieren konnen (Pearson et al.
2005). Diese besonderen Gene sind auf vier Hox-
Gen-Cluster bei Vogeln und Saugetieren verteilt
(A, B, C, D) und besitzen clusterabhéngig eine
unterschiedliche Bedeutung fiir die Extremitaten-
entwicklung. Die Gene 9-13 der Cluster A und D
(HoxA 9-13und HoxD 9-13) sind unverzichtbar fiir
eine normale Auspragung der GliedmaRen, die
homologen Gene der Cluster B und C dagegen
nicht (Drucaszewska et al. 2006). Die Vermutung,
dass einzelne Hox-Gene fiir spezifische Strukturen
allein verantwortlich sind (also HoxA 10 fiir Ober-
armknochen, HoxA 10 und 11 fir Unterarm-
knochen usw.) hat sich nicht bestétigt. Es existiert
kein starres homologes Abbild zwischen den
Expressionsmustern der beteiligten Hox-Gene und
den morphologischen Entsprechungen der Extre-
mitdtenentwicklung. Ein Beispiel: In den einzelnen
Phasen der Entwicklung breiten sich wellenartig
mehrere, zum Teil reverse (spiegelbildliche)
Expressionsmuster des HoxD-Clusters ausgehend
von der ,ZPA” {iber die Extremitatenknospe aus,
ohne eine enge Korrelation zu einer bestimmten
Achse aufzuweisen (Abb. 6). Das Expressionsmu-
ster der HoxA-Gene zeigt dagegen eine aufféllige
Anordnung und Ausbreitung entlang der proximo-
distalen Achse (HoxA 10, HoxA 11, HoxA 12,
HoxA 13), die mit der spéteren anatomischen
Unterteilung eher zu korrelieren scheint (Abb. 7).

Im Hinblick auf die lokal typische Spezifikation
der Finger erscheint die Wirkung der Hox-Gene
vonuntergeordneter Bedeutung. TickLe (2006) ver-
mutet, dass in der letzten Phase durch die HoxD-
Gen-Expression Positionswerte vermittelt werden
konnten, die den Fingeranlagen ihre spezifische
Identitat vermitteln. Experimentelle Untersuchun-
gen lassen jedoch Zweifel an dieser Interpretation
aufkommen. Manipulationen an den Fingeran-
lagen, in deren Ergebnis die Identitdt von Finger 11
zu Finger III oder von Finger I zu Finger II veran-
dert wurden, zeigten keine Anderungen des vor-
angehenden bekannten normalen Expressions-
musters von HoxD 10-12 (TickLe 2006).

Welche konkrete Rolle den Hox-Genen und
anderen ,Masterkontrollgenen® im Rahmen der
vierdimensionalen Entwicklungsvorgénge der Ex-
tremitét bei Wirbeltieren zukommt und wie ent-
scheidend ihr Beitrag bei der Festlegung der Struk-
turbildungen in den jeweiligen Achsen ist, konnte
aufgrund ihrer komplexen und tiberlappenden Wir-
kungen bislang noch nicht schliissig aufgeklart
werden. Ohne dieses Wissen fehlt aber die funda-
mentale Voraussetzung dafiir, den vermuteten
phylogenetischen Wandel aufkausaler Ebene auch



nur annéghernd plausibel begriinden zu konnen. Fiir
die Homologiediskussion ergeben sich aus den
Erkenntnissen der Ontogenese zusétzliche metho-
dische Schwierigkeiten. Nach Gauis (2005) und
Febuccia (2005) sprechen die netzartig agierenden
Teilprozesse der Genexpression von Hox-Genen
sowie ihr zeitlich und rdumlich variierendes
Expressionsmuster dagegen, einzelne genetische
Doménen einer Entwicklungsphase als Marker fiir
morphologische Strukturen (z.B. HoxD-13 zu
Finger I bei Vargas 2005) und damit als Basis fiir
Homologiediskussionen zu nutzen.

4. Wie wird aus einer Dinosavrierhand
ein Vogelfligel?

Ontogenetischer — anatomisch/paldonto-
logischer Datenvergleich und resultierende
Moglichkeiten ihrer homologen Korrelation

Uberblick: Die Evolutionsbiologie ist herausge-
fordert, neben Antworten auf die stammesge-
schichtliche Herleitung der Vogel auf der Grund-
lage von Homologien die kausalen Hintergriinde
phylogenetischen Wandels plausibel zu machen.
Die vorhandenen Kenntnisse aus der Embryologie,
Anatomie und Paldontologie erlauben unter-
schiedliche Homologisierungen und damit die Vor-
gabe mehrerer stammesgeschichtlicher Szenarien
der Fligelentwicklung. Es fehlt ein methodisch
sicheres Kriterium, um aus den Homologiezuwei-
sungen auf der Basis embryologischer und paldon-
tologischer Daten die phylogenetisch relevanten
zu extrahieren. Keiner der vorgestellten Ansitze
kann deshalb fiir sich ein hoheres Mal3 an Plausi-
bilitat beanspruchen als ein anderer. Dieses Dilem-
ma kénnte behoben werden, wenn Mechanismen
entdeckt wiirden, die den vermuteten phylogene-
tischen Wandel auf genetischer und molekularbio-
logischer Ebene wahrscheinlich machen. Je nach
favorisiertem Homologieansatz diskutiert man
mehrere spekulative kausale Szenarien. Vier hypo-
thetische Losungsansétze stehen dabeiim Vorder-
grund: ,,primary axis shift“-Hypothese, ,,frame shift"“-
Hypothese, bilaterale Reduktion, primére Poly-
daktylie. Die ,,frame shift“-Hypothese erfdhrt gegen-
waértig den meisten Zuspruch. Samtliche kausalen
Erklarungsversuche zur Entstehung des Grund-
bauplans des Vogelfligels auf der Grundlage favo-
risierter Mechanismen der Modernen Syntheti-
schen Evolutionstheorie (KutscHera 2006) bzw. der
Evolutiondaren Entwicklungsbiologie (Evo-Devo)
sind hypothetisch und als spekulative Extrapola-
tionen von Details des verfligbaren, &uferst
liickenhaften embryologischen bzw. molekularge-
netischen Wissens zu werten.

Die Homologie zwischen dem Vogelfliigel und
dervorderen Extremitat von Dinosauriern und ihre
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kausale Begriindung bleibt unter phylogenetischer
Perspektive auch nach 150 Jahren Evolutionsfor-
schung unklar.

WacnER (2005) restimiert, dass die Klarung der
Homologie der Fingerstrahlen des Fliigels bei
Vogeln ein ungelostes Problem seit dem Beginn
der evolutionédren Morphologie Mitte des 19. Jahr-
hunderts sei. Als Kernproblem dafiir macht er die
hartnéckig existierende Diskrepanz zwischen den
anatomisch/paldontologischen und embryolo-
gischen Befunden aus, die fiir sich genommen
jeweils eine andere phylogenetische Homologie
erfordern. Im Folgenden werden die wichtigsten
hypothetischen Ansédtze zur Korrelation der vor-
liegenden Datensatze vorgestellt, die in den letz-
ten zwei Jahrzehnten entworfen und kontrovers
diskutiert wurden (vgl. dazu Abb. 8).

Zum besseren Verstdndnis der jeweiligen Ent-
wirfe erfolgt deren Darstellung nach einem ver-
gleichbaren Schema hinsichtlich der Identifikation
der embryonalen Anlagen, hier mit dem Buchsta-
ben C gekennzeichnet (CI-CV, CI = embryonale
Anlage des Daumens, CV embryonale Anlage des
5. Fingers) und der ausgebildeten Finger, die den
Buchstaben D erhalten (Finger DI-DV, DI=Dau-
men, DV=5. Finger). In einer Variante wird noch
ein Prapollex (ein vor dem Daumen gelegener
Finger) eingebunden, der entweder mit CP oder DP
gekennzeichnet wird.

Zuerst werden fur jeden Erkldrungsansatz die
angenommenen phylogenetischen Vorfahren be-
nannt, danach die vermuteten Prozesse des
phylogenetischen Wandels mit den moglichen
hypothetischen Evolutionsmechanismen. Das
abgeleitete Ergebnis wird mit dem anatomisch-
embryonalen Befund der Vogelfliigelentwicklung
korreliert und eine mogliche Homologie begriin-
det. AbschlieBend sind jeweils einige Argumente,
welche fiir die aufgestellte Homologie sprechen

Abb. 7: Schematische
Darstellung der HoxA-
Gen-Cluster Expressi-
onsmuster in drei auf-
einander folgenden
Entwicklungsstadien
der Extremitdtenknos-
pe bei Wirbeltieren.
Eine Korrelation der
in proximo-distaler
Richtung auftretenden
Strukturen (Humerus,
Ulna, Finger) scheint
hier eher moglich.
(Ahnlichkeiten bestehen
hier zu den Expres-
sionsmustern der
Hox-Gen-Cluster bei
der Entwicklung der
Wirbelsdule.)

Nach
www.mun.ca/biology/
desmid/brian/BIOL3
530/DB_Ch15/BIOL
2900 _EvoDevo.html;
www.nature.com/nat
ure/journal/v420/n6
912/fig tab/420138a
_F1.html
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Abb. 8: Schematische
Darstellung der vier
Hypothesen zur Ab-

leitung der Vogelhand.

und die wesentlichen Kritikpunkte, die sie in Frage
stellen, angefiihrt (vgl. dazu Abb. 8).

1. ,,axis shift“-Hypothese - ASH (Abb. 8.1): Ver-
lagerung der primaren embryonalen Achse vom
IV. auf den III. Strahl (SHUBIN 1994; CHATTERJEE
1998; GARNER & THOMAS 1998)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DIIL, DIV, DV) entwickeln sich zu Theropoden
mit drei Fingern (DI, DII, DIII) durch Reduktion
von CIV, CV und DIV, DV. Damit parallel bzw. in
der weiteren Entwicklung in Richtung zu den
Vogeln erfolgte ein Versatz der priméren embryo-
nalen Achse (,,axis shift“) von der Fingeranlage CIV
auf CIII durch ein anderes ,, Timing“ im Erscheinen
der prachondralen Anlagen (CIII erscheint jetzt
als erste Anlage). Die drei Fingerstrahlen der
Theropoden und des Vogelfliigels sind deshalb
homolog zu DI, DII, DIII der tibrigen Landwirbel-
tiere (Abb. 8.1).

Das genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen der ersten zwei
Fligelstrahlen und die paldontologisch begriinde-
te Theropodenabstammung der Vogel sind damit
kompatibel.

Kritik (vgl. WaoNErR & GauTHIER 1999, WAGNER
2005, Fepuccia 2005, Varcas & Farron 2005 a, b):

Selektionsdrticke, die eine solche phylogenetische
Anderung ,.erzwingen*, sind bislang nicht einsich-
tig. Ebenso ist der molekulargenetische Mechanis-
mus eines solchen ,,Shifts“ unbekannt. Die postu-
lierte Anderung der priméren Achsen diirfte sich
zudem nur auf die Fligel beschranken und die
untere Extremitét nicht beeinflussen. Experimen-
telle Untersuchungen dagegen zeigen, dass bei
grundlegenden genetischen Veranderungen Hand
und Fuf3 immer gleichermafen betroffen sind. Bei
Vogelembryonen werden regelhaft drei anteriore
(vordere) vor und eine posteriore (hintere) pra-
chondrale Fingeranlage hinter der priméren embryo-
nalen Achse gefunden (s. Abb. 8)!

Dieser Befund deckt sich mit der Situation bei
fast allen anderen Amnioten und stiitzt die Inter-
pretation, dass die priméare embryonale Achse auch
bei Vogeln durch die vierte Fingeranlage verléduft.

2. ,frame shift“-Hypothese — FSH (Abb. 8.2):
Komplexe Verschiebung der morphologischen
Identitdten von drei Fingern nach vorn (WAGNER &
GauthiErR 1999, WacNEr 2005, Varcas & Farron
2005 a, b)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DIIL, DIV, DV) entwickeln sich zu Theropoden
mit drei Fingern (DI, DII, DIII) durch Reduktion
von DIV und DV, wobei als embryonale Anlage
CIV erhalten bleiben muss. Damit parallel bzw. in
der weiteren Entwicklung in Richtung zu den
Vogeln erfolgte (im Unterschied zur ASH) eine
homeotische Transformation (,frame shift“) der
Determinierungsmuster in den préachondralen Fin-
geranlagen dergestalt, dass aus CI kein adulter Fin-
ger mehr entsteht und aus CII, CIII und CIV sich
Finger mit der anatomischen Identitédt von DI, DII
und DIII entwickelten (und nicht wie sonst im Nor-
malfall DII, DIII, DIV). Die embryonalen Finger-
anlagen sind homolog zu CII, CIIT und CIV der tibri-
gen Wirbeltiere, die adulten Fingerstrahlen des
Vogelfliigels dagegen homolog zu DI, DII, DIII der
Theropoden (Abb. 8.2). Die primére embryonale
Achse lauft durch CIV wie bei allen anderen
Amnioten, aus der embryonalen Anlage des 4. Fin-
gers (CIV) bildet sich dann durch ,,frame shift“ ein
Finger mit den Merkmalen von DIII.

Das genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen der ersten zwei
Flugelstrahlen und die paldontologisch begriindete
Theropodenabstammung der Vogel sind damit
kompatibel.

Die vermutete homeotische Transformation
der Finger als kausaler Hintergrund &hnelt jenem,
der auch bei der Entwicklung der Wirbelktrper
angenommen wird (vgl. ULLricH 2005).

Kritik (Gaus et al. 2003, Fepuccia 2005,
WELTEN et al.): Selektionsdriicke, die eine solche
phylogenetische Anderung ,.erzwingen* sind auch
fiir dieses Szenario nicht einsichtig. Die postulierte



homeotische Transformation beschrankt sich nur
auf die Fligelstrahlen. Auch hier gilt nach experi-
mentellen Erfahrungen, dass bei grundlegenden
genetischen Verdnderungen Hand und Fuf3 glei-
chermaf3en betroffen sind. Die FSH benottigt viele
Hilfsannahmen: Sie setzt voraus, dass bei den
Theropoden trotz Reduktion der Finger DIV und
DV embryonal CI bis CIV angelegt blieben und
durch CIV die embryonale Achse weiterhin verlief.
Weiterhin behielt danach die vorhandene CIV
Anlagebei den Vorldufern zu den Vogeln die Fahig-
eit, Finger zu bilden; diese Fahigkeit wurde jedoch
erst beim Schritt zu den Vogeln reaktiviert und
zwar so, dass nun aus CIV die DIII-Identitat wie
bei Archaeopteryx entsteht.

Diese Hypothese setzt weiterhin voraus, dass
auch die korrespondierenden Anderungen im
Bereich der Handwurzel parallel erfolgten. Es gibt
aber noch keine Untersuchungen tiber den Einfluss
von Hox-Genen und von homeotischen Mutatio-
nen auf die Handwurzel. Der molekulargenetische
Mechanismus der vermuteten homeotischen
Transformation zur Veranderung des vorliegenden
Phénotyps ist unbekannt und der postulierte
homeotische Shift erscheint einzigartig innerhalb
des breiten Spektrums der embryonalen Entwick-
lungswege der Amnioten. Es existieren keine
paldontologischen Befunde bei den dreifingrigen
Theropoden, die auf eine rudimentére Anlage von
CIV hinweisen.

3. Bilaterale Reduktion des ersten und fiinf-
ten Fingers und sekundire Umgestaltung der
Fingerstrahlen (Abb. 8.3, Kunprat et al. 2002,
Gaus et al. 2003, Fepuccia 2005)

Basale Archosaurier mit der Fingerformel (DI,
DII, DII1, DIV, DV) entwickeln sich zu Formen mit
drei Fingern (DII, DIII, DIV) durch pyramidale
Reduktion von DI und DV (Abb. 8.3). Entweder
uber die Theropoden oder auf direktem Wege
erfahren die verbleibenden Fingerstrahlen der
hypothetischen Vorfahren in der weiteren Ent-
wicklung in Richtung zu den Vogeln einen mor-
phologischen Umbau hinsichtlich der Gestalt, der
Anzahlund GroBe der einzelnen Fingerglieder (z.T.
durch Verlust bzw. Zugewinn von Fingergliedern),
in dessen Ergebnis sich die Phénotypen der Finger
von Theropoden und von Archaeopteryx annaher-
ten. Sind die Vogel die direkten Nachkommen der
Theropoden, hat sich dieser Prozess bereits in sei-
nen Grundziigen auf dem Weg von Archosauriern
zu den Theropoden vollzogen. Genauso wahr-
scheinlich ist es, dass Theropoden und Vogel
Schwesterngruppen sind und damit die morpholo-
gische Identitét ihrer Finger eine Konvergenzent-
wicklung darstellt.

Die adulten Fingerstrahlen des Vogelfliigels sind
homolog zu DII, DIII, DIV der basalen Archosaurier
und homolog zu den Fingern der Theropoden und
wiirden damit die Finger DII-DIV représentieren.

Das Erscheinungsbild der Finger bei Wirbel-
tieren ist hinsichtlich der morphologischen Diffe-
renzierung und der Anzahl der einzelnen Finger-
glieder duBerst variabel und wird ontogenetisch
relativ spét determiniert (s.0.). Vergleichende phy-
logenetische Studien fithren zu der Vermutung,
dass es ein allgemeines evolutionares Muster ist,
dass der erste Finger verloren geht oder reduziert
wird und dann der 5. Finger (SHapiro et al. 2003).

Ontogenetisch gelang der Nachweis von 5 Fin-
geranlagen am Fliigel (prachondrale Kondensatio-
nen) mit einem typischen Expressionsmuster des
Sox9-Gens (rudimentére Anlagen des 1. und V. Fin-
gers), obwohl sich spater nur drei Strahlen ent-
wickeln.

Gaus et al. (2003) konnten zeigen, dass in sehr
frihen Phasen in der Entwicklung des ersten
Strahls auch die Expression von HoxD12 nach-
weisbar ist.

Kritik (WaGNER & GAUTHIER 1999, WaGNER 2005,
Varcgas & FarLon 2005 a,b, WELTEN et al. 2005): Das
spéte genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den Fingeranlagen DII und D III
widerspricht dieser Hypothese (s.0.). Es sind keine
Selektionsdriicke und keine Mechanismen
bekannt, die eine isolierte Reduktion von DI und
DV versténdlich machen wiirden. Die paldontolo-
gisch begriindete Einordnung der Theropoden
miusste revidiert werden, da deren Fingerformel
nicht mehr auf der Reduktion des IV. und V. Fin-
gers der Hand begriindet werden kann. Nach die-
ser Hypothese beruht die morphologische Identitét
des ersten Strahls von Archaeopteryxund des ersten
Strahls bei Maniraptoren auf Konvergenz, auch
hinsichtlich der Anzahl der einzelnen Fingerglieder
und der Klaue. Es fehlen fiir dieses Szenario paldon-
tologische Belege (z.B. intermediare Baupléne oder
ein friher Theropode mit reduziertem, vor dem
eigentlich ersten Strahl gelegenem Fingerrudi-
ment).

4. Abstammung der Végel und der Theropo-
den von sechs- oder vielfingrigen (hexadak-
tylen/polydaktylen) Archosauriern (Abb. 8.4)
(WELTEN et al. 2005)

Alle Vogel und Theropoden leiten sich von
sechs- und mehrfingrigen Archosauriern ab, wel-
che vor dem 1. Finger mindestens noch einen
zusétzlichen Strahl (Préapollex) im embryonalen
und adulten Stadium besaB3en (CP, DP). Beim Uber-
gang zu den Theropoden und Végeln wurden der
vorderste Strahl (P) sowie DIV und DV riickgebil-
det (analog wie bei der Hypothese der pyramida-
len Reduktion).

Beim Ubergang zu den fiinffingrigen (penta-
daktylen) Archosauriern (von welchen sich dieheu-
tigen Reptilien und Séugetiere ableiten) wurde aber
der Prépollex (P) beibehalten und DV reduziert.

Die weitere morphologische Auspragung und
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Remodellierung der Fingerstrahlen bei Theropo-
den und Vogeln erfolgt auf dem selben Weg, wie
er bei der Hypothese der pyramidalen Reduktion
bereits dargestellt wurde.

Die Homologie von DI-DIII bei Theropoden und
Vogeln lasst sich im Hinblick auf die ontogenetische
(Muster der prachondralen Anlagen) und paldonto-
logische Datenlage aufrechterhalten. Es gelingt wei-
terhin auch eine befriedigende Deutung der Situati-
on im Hinblick auf die heutigen Reptilien und S&u-
getiere (eigentliche Fingerformel: P -1 11 -II1-1V,
primére Achse verlauft durch die ,,I11“-Anlage).

Kritik (WELTEN et. al. 2005): Selektionsdriicke, die
eine solche phylogenetische Anderung ,erzwin-
gen®, sind wiederum nicht einsichtig. Ebenso ist
der molekulargenetische Mechanismus einer pyra-
midalen Reduktion unbekannt. Das identische
spéte genetische Expressionsmuster von HoxD12
und HoxD13 in den ersten Fingeranlagen beim
Hiihnchen und der Maus widerspricht dieser Hypo-
these (s.0.).

Es gibt keine ontogenetischen Daten von
Theropoden, um die Existenz eines Prépollex (CP)
zu stltzen. Ebenso kennt man bislang keinen
paldontologischen Fund eines adulten Archosau-
riers mit sechs Fingern (wohl aber Formen mit
mehr als sieben) oder mit einer rudimentéren vor-
deren Fingeranlage bei frithen Theropoden.

Bei der ontogenetischen Entwicklung des
Fligels und des Fufles bei Vogeln konnten bislang
immer nur finf und keine sechs digitalen Doma-
nen des fiir Fingeranlagen spezifischen Sox9-Gens
nachgewiesen werden.

Lusammenfassung

Alle vier hypothetischen Ansétze verfolgen das
Ziel, die Diskrepanz zwischen den verfiigbaren
anatomisch/paldontologischen und ontogeneti-
schen Befunden zu tiberwinden. Die ,,frame shift“-
und die ,axis shift“-Hypothesen basieren auf der
Vorgabe, dass durch Anderungen embryonaler
Mechanismen (homeotische Transformation, An-
derung des ,, Timings“ von Entwicklungsschritten)
und darauf aufbauender adaptiver Anderungen der
Fingermorphologie der Wandel von der dreifingri-
gen Hand der Theropoden zum dreistrahligen
Flugel der Vogel moglich wurde. Fiir die hier genutz-
ten Evolutionsmechanismen, die auf einer Ande-
rung ontogenetischer Prozesse basieren (,EvoDe-
vo“), gibt es jedoch keine experimentelle Basis bzw.
ein theoretisches Modell, das mit dem bekannten
ontogenetischen Wissen vertréglich wére.

Die Hypothesen der pyramidalen Reduktion
und ihre Abwandlung unter der Vorgabe einer
sechs- oder mehrfingrigen Ausgangsform favori-
sieren kausal nicht n&her begriindete Redukti-
onstendenzen der vorderen und hinteren Finger

und ausgeprédgte Remodellierungen der verblie-
benen Finger. Die verbleibenden Konflikte mit
paldontologischen und ontogenetischen Befunden
sowie die verstérkte Inanspruchnahme von Kon-
vergenzentwicklungen sind Kernpunkte der dies-
beziiglich vorgetragenen Kritik.

Allen Harmonisierungsversuchen ist dariiber
hinaus gemeinsam, dass von den Autoren zu den
Selektionsdriicken, welche die dramatischen Um-
bauten kanalisiert haben, keinerlei plausible Anga-
ben gemacht werden kénnen.

Mittels wissenschaftlicher Kriterien kann keine
der aufgefiihrten Hypothesen bislang eine Uberle-
genheit gegeniiber den anderen nachweisen oder
fiir sich eine besondere Plausibilitiat beanspruchen.
Neben den oben diskutierten Varianten ware es
genauso berechtigt zu behaupten, Vogel und
Theropoden gehorten nicht zu einem gemein-
samen ,Clade” (Abstammungszweig) oder die
Nutzung der Fingermorphologie zur Klarung der
Homologie sei nicht sinnvoll oder die ontogene-
tisch nachweisbare Struktur (CI) bei Végeln habe
nichts mit einer Fingeranlage zu tun (WELTEN 2005).

Zu den Selektionsdriicken,
die die dramatischen
Umbauten kanalisiert haben,

gibt es keine plausiblen Argumente.

Die in der wissenschaftlichen und popular-
wissenschaftlichen Literatur vorherrschende Favo-
risierung der ,frame shift* Hypothese, welche die
Theropodenabstammung der Vogel untersttitzt, fin-
det bei WaGNER (2005) eine eigenartige sowie auf-
schlussreiche Begriindung. Auf die Kritik der von
ihm vertretenen ,frame-shift“ Hypothese durch
Febuccia (1999) und GaLis et. al. (2003) schreibt er:

,Beide Argumente stellen wahre Fakten dar,
némlich dass unser Wissen tiber die Mechanismen
inkomplett ist und dass es keine kausale Erklédrung
dafiir gibt, was wir in der Evolution der Vogel
sehen. Und es ist wahr, dass kein Szenario fiir die
Anpassungen existiert, welches die Differenzen in
der Fingerentwicklung zwischen Vogeln und Alli-
gatoren erklart. Aber diese Fakten sind eindeutig
nebensachlich, ...

... die Frage, wie die Finger und die Ontoge-
nese der Finger bei den Theropoden evolvierten,
ist eine Frage, die unabhangig davon betrachtet
werden muss, ob wir das Wissen oder die Werk-
zeuge besitzen um herauszufinden, welche Mecha-
nismen den Wandel verursacht haben. Ein Schei-
tern, das Geschehene zu erkldren, hat keine Auswirkung
darauf, ob ein Ereignis sich vollzogen hat oder nicht.
Dieses Scheitern reflektiert nur die Grenzen unseres
gegenwdrtigen Wissens. Ein historischer Fakt kann



wahr sein, ob wir ihn erklidren kénnen oder nicht.“
(Hervorhebungen nicht im Original)

Unter Berticksichtigung der Situation, dass die
oben diskutierten Diskrepanzen sich bereits aus
der Betrachtung nur eines Teilbereiches der viel-
faltigen und ambivalenten Diskussionen zur Her-
leitung der Vogel ergeben (vgl. dazu Junker 2005),
erhalt diese Aussage WacNErs besonderes Gewicht.
Die Evolution der Vogel ist danach kein wissen-
schaftlich belegtes Faktum, sondern eine postu-
lierte Vorgabe fir den Interpretationsrahmen, in
dem alle Daten der molekulargenetischen, anato-
mischen, paldontologischen und ontogenetischen
Forschung zu integrieren sind — ungeachtet ihres
tatsachlichen Erklarungspotentials.

5. Das fundamentale Problem der
Evolutionshiologie: ,Wann ist Homologie
tatsachlich Homologie?”

In einem bemerkenswerten Artikel stellen die
Autoren Wray und ABousEelr (1998) diese Frage
unter dem Eindruck der zunehmenden Konflikte
zwischen molekulargenetischen und anatomisch/
paldontologischen Daten in der Homologiedebat-
te. Die Berticksichtigung ontogenetischer Daten
verschérft nach RicHArDsON et al. (2003) die aufge-
worfene Problematik, weshalb neue methodische
Ansatze in der vergleichenden Forschung und eine
andere theoretische Basis fiir die Interpretation der
nachgewiesenen Ahnlichkeiten erforderlich sind
(vgl. ULLricH 2005).

Die allgemein am weitesten akzeptierte Defini-
tion fiir ,Homologie“ integriert neben der deskrip-
tiv erfassten morphologischen Identitdt eines
Merkmals die Vorgabe, dass das betreffende Merk-
mal zweier Organismen auch bei einem gemein-
samen Vorfahren prasent ist. ,Da die Vorfahren
aber duflerst selten fiir eine direkte Untersuchung
verfiigbar sind, stellt Homologie praktisch eher
eine Hypothese tiber die evolutiondre Geschichte
als ein direktes Forschungsergebnis dar” (Wray &
ABouHEIF 1998).

»,Homologie stellt eher eine Hypothese
uber die evolutiondre Geschichte als ein
direktes Forschungsergebnis dar.“

Das Beispiel der in diesem Artikel dargestellten
Debatte zur Homologie des Vogelfliigels bestatigt
die von diesen Autoren angefiihrte methodische
Unzulénglichkeit des géngigen Homologiever-
standnisses zur Klarung phylogenetischer Frage-
stellungen. (Weitere im gleichen Sinn bereits

diskutierte Beispiele siehe bei ULLricH 1994, 2005,
2006).

G. peE Berr (1971) zdhlt zu den ersten, die
darauf hingewiesen haben, dass aufgrund ihrer
Sequenzenidentische, ,homologe“ Genenicht not-
wendigerweise fiir homologe Strukturen codieren
und dass homologe Strukturen nicht notwendiger-
weise von homologen Genen codiert werden
mussen.

,Das Expressionsmuster von Genen ist mit
Sicherheit keine tiber alle Zweifel erhabene Vor-
gabe zur Bestimmung von Homologien morpholo-
gischer Strukturen. Das einfache Faktum, dass
Regulationsgene zahlreiche Expressionsdoménen
besitzen und vielfaltige Funktionen in den einzel-
nen Organismen wahrnehmen, machen eine
solche oberflachliche Schlussfolgerung absurd®
(WRraY & ABOUHEIF 1998).

In diesen Fallen stellt eine begriindbare Homo-
logie fiir eine bestimmte biologische Organisati-
onsebene (Erbgut, ontogenetischer Entwicklungs-
weg, ausgebildete Struktur) kein durchgéngiges
und auf andere Ebenen tibertragbares giltiges
Phénomen dar. Die bereits im evolutiondren
Homologiebegriff vorgegebene hypothetische Kom-
ponente einer gemeinsamen Abstammung wird
durch diese Dissoziation verstédrkt und schwécht
damit dessen methodische Relevanz.

Die wissenschatftliche Klarung der homologen
Beziehungen zwischen den Fingerstrahlen an
Vogelfligeln und denen bei anderen Landlebe-
wesen (insbesondere Echsen und Saugetiere) und
ihre kausale Begriindung bleibt eine der grof3ten
Herausforderungen fiir die Evolutionsforschung.

Das ontogenetische und phylogenetische Mo-
dellobjekt , Fligelentwicklung” steht exemplarisch
fir die grundsétzlichen Probleme und Grenzen
der evolutionsgeleiteten Hypothesenbildung sowie
darauf aufbauender Homologiebetrachtungen. Die
in der traditionellen Evolutionsbiologie vorhande-
nen Erklarungsméngellassen sich nach Stotz (2005)
in zwei Kategorien unterteilen: ,a, Eine Theorie
erklart ein von ihr erkanntes Problem entweder nur
unvollstdndig oder sogar unangemessen; b, eine
Theorie hat ein fundamentales Problem nicht als
solches erkannt. Die Ubergénge zwischen diesen
beiden Arten sind allerdings flieBend” (S. 349).

Es bleibt abzuwarten, ob zukiinftig die evolu-
tiondare Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) auf die
zahlreichen offenen Fragen der Evolutionsbiologie
Antworten gebenkann. Vielleicht dienenihre Ergeb-
nisse auch dazu, bisher verdrangte und fundamen-
tale Probleme der Evolutionsbiologie zu vertiefen
und neue Leitideen in der Biologie einzufordern.
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Der Wurmfortsatz als Reffungsstation

Eines der schlagkréftigsten und meistgenannten
Argumente gegen das Verstédndnis der belebten
Welt als ,,Schopfung” ist die Existenz nutzloser
oder gar schadlicher Organe, die als evolutionar
riickgebildet (rudimentar) gedeutet werden. Solche
vermeintlichen Konstruktionsfehler bei den Lebe-
wesen besitzen eine starke Suggestivwirkung; das
Argument ist leicht eingingig und oft nur mit
groBem Aufwand schliissig zu widerlegen (vgl.
ULLricH et al. 2006 zum Bau des Linsenauges der
Wirbeltiere). Von den Texten auf www.genesis-
net.info ist der Artikel iiber ,Rudimentére Organe”
fast jeden Monat unter den Top Ten der am mei-
sten aufgerufenen Artikel.

Unter den sogenannten rudimentédren Organen
dirfte der Wurmfortsatz (Appendix) des mensch-
lichen Blinddarms das populérste Beispiel sein.
Etwa 1/7 der Européer bereitet dieses 5-10 cm
lange und 0,5-1 cm dicke Anhéngsel des Blind-
darms so ernsthafte Probleme, dass eine operative
Entfernung notwendig ist. Ohne Einsatz von Anti-
biotika war frither ein durchbrochener entziindeter
Wurmfortsatz akut lebensbedrohlich. Der Nutzen
dieses Gebildes schien dagegen unerheblich zu
sein, wenn iiberhaupt davon gesprochen werden
konnte. Kein Wunder also, dass der Wurmfortsatz
als Paradebeispiel gegen eine durchdachte, geplan-
te Schopfung galt.

Allerdings gab es schon langer Zweifel daran,
dass der Wurmfortsatz des Menschen riickgebildet
sei. Der Grund: Der Bau der menschlichen Appen-
dix ist einzigartig, und die meisten Sdugetiere
besitzen keinen Wurmfortsatz, auch nicht die als
nédchste Verwandte des Menschen geltenden
GroBaffen. Er ist sonst nur noch vom Kaninchen
und zwei Beuteltierarten (Opossum und Wombat)
bekannt (BoLLINGER et al. 2007). Wie kann er unter
diesen Umsténden riickgebildet sein? ,Das spora-
dische Vorkommen der Appendix in der Stammes-
geschichte dirfte nahelegen, dass diese Struktur
eher evolutionér abgeleitet ist und einer spezi-
fischen Funktion dient, als in ihr ein bloBes
Uberbleibsel eines vormals wichtigen Verdau-
ungsorgans zu sehen” (BoLLINGER et al. 2007, 827).

Aufgrund seiner Verbindung mit lymphati-
schem Gewebe wurde der Appendix eine Funktion
in der Immunabwehr zugeschrieben, diesem Um-
stand verdankt sie ihre gelegentliche Bezeichnung
als ,,Dickdarmmandel”. Allerdings war die genaue
Funktion bis vor kurzem unklar. Aus diesem Grund
hat sich vermutlich die Idee gehalten, es handle

sich beim Wurmfortsatz um eine Riickbildung; so
BoLLINGER et al. (2007).

Eine Studie der amerikanischen Forscher
William Parker und Mitarbeiter kam beziiglich der
Funktion des Wurmfortsatzes nun zu interessan-
ten Ergebnissen. Sie fanden heraus, dass die
Appendix des Menschen eine Art Zufluchtsort
(,safe house“) und Rettungsstation fiir symbioti-
sche Bakterien darstellt, die das Wachstum niitzli-
cher Darmbakterien fordert und bei durchfallbe-
dingten Darmentleerungen die Wiederbesiedlung
mit diesen Bakterien ermdglicht bzw. erleichtert
(BoLLINGER et al. 2007). Diesen Bakterien fallt die
Aufgabe zu, die Ausbreitung geféhrlicher Krank-
heitserreger im menschlichen Verdauungstrakt zu
verhindern, was besonders nach Durchfallerkran-
kungen sehr wichtig ist.

Der Wurmfortsatz dient als Zufluchtsort
fir wichtige symbiotische Bakterien.

Die Forscher entdeckten diese Zusammenhén-
ge, als sie das Zusammenleben der verschiedenen
Bakterien im Darm untersuchten. Der menschliche
Darm trégt an der Innenseite eine Art Biofilm, der
sich aus Bakterien, Schleim und Substanzen des
Immunsystems zusammensetzt. In der Appendix
ist er besonders stark ausgeprégt. Bei Durchfall-
erkrankungen geht dieser Biofilm grof3en Teilen
des Verdauungstrakts verloren. Eine Zuflucht finden
die nitzlichen Bakterien jedoch im Wurmfortsatz
und kénnen so die Erkrankungen tiberstehen, um
anschlieBend den Darm wieder zu besiedeln und
ihre Schutzwirkung neu zu entfalten. Beispielsweise
verhindern sie, dass sich gefahrliche Bakterien nie-
derlassen.

Angesichts der Tatsache, dass der Wurmfort-
satz eine solch bedeutende Funktion besitzt, stellt
sich die Frage, warum seine operative Entfernung

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 1: Der Wurmfort-
satz am Blinddarm
des Menschen (hier in
fiinf verschiedenen
Ausprdgungen) hat
sich als sehr niitzliches
Organ herausgestellt.
(Aus JUNKER & SCHERER
2006)
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keine nennenswerten Nachteile hat. Die Forscher
erklaren dies damit, dass in Lédndern mit hohen
hygienischen Standards der Schutz durch die gut-
artigen Bakterien des Wurmfortsatzes nicht mehr
notwendig sei. Die niitzlichen Bakterien des Wurm-
fortsatzes kommen dort kaum zum Einsatz. Daher
werde auch das Immunsystem zu wenig stimuliert,
so dass es zu Uberreaktionen neige. Das verur-
sache Entziindungen des Wurmfortsatzes, die aller-
dings auch durch bestimmte Essgewohnheiten
gefordert werden.

Nach der Wissenschaftlergruppe legt der Funk-
tionsnachweis der Appendix die Schlussfolgerung
nahe, dass es sich nicht um ein riickgebildetes
Organ handelt. Vielmehr ist der Wurmfortsatz fiir
eine bedeutsame Funktion offensichtlich optimal
eingerichtet.

Das steht auch in Ubereinstimmung mit den
(eingangs erwéhnten) vergleichenden Befunden
(seltenes Vorkommen der Appendix, dazu nur in
Saugetiergruppen, die nicht als nahe Verwandte
des Menschen gelten).

Eine von AnpErsoN et al. bereits 2001 gemachte
Beobachtung, dass Patienten mit einer immuno-
logisch bedingten chronisch entziindlichen Darm-
erkrankung (Colitis ulcerosa) von einer Appendek-
tomie (Entfernung des Wurmfortsatzes) vor dem
20. Lebensjahr profitieren, unterstiitzt die hier von
Parker belegte funktionelle Bedeutung der Appen-

dix. Bei der genannten Erkrankungkommt es durch
autoimmun bedingte Mechanismen zu einer Selbst-
zerstorung der Darmschleimhaut, die damit hoch-
gradig anféllig fiir Entziindungen wird. In diesem
Fall wirkt sich das Vorhandensein des Wurmfort-
satzes mit seinem Arsenal an normalerweise niitz-
lichen Bakterien zum Nachteil des Patienten aus,
weil diese in dieser Situation fiir den Betroffenen
zur stidndigen Infektionsquelle werden und die
krankhafte Immunmodulation des Darmes forcieren.
Das Auftreten der Colitis ulcerosa, so schlie3t
ANDERSON, kann zeitlich deutlich nach hinten ver-
schoben und das Ausmalf der Erkrankungsstérke
erheblich reduziert werden, wenn der Wurmfort-
satz bei diesen Patienten zeitig entfernt wird.

Reinhard Junker
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Augenblicke™ — raffiniertes Design der Linsenaugen

Die Herausbildung des Wirbeltierauges wahrend
der Ontogenese (individuelle Entwicklung) ist wie
jedes andere Detail der Individualentwicklung ein
atemberaubender Prozess. Vielschichtig vernetzte
Interaktionen auf molekulargenetischer, zellularer,
histologischer und organischer Ebene tragen dazu
bei, dass dieses funktionell und anatomisch beein-
druckende Sinnesorgan entsteht. Dennoch wird
das Linsenauge immer wieder als Beispiel fiir einen
Konstruktionsfehler genannt, so neuerdings wie-
der von HEmMINGER (2007): ,Im Falle des Wirbel-
tierauges ist dieser Entwicklungsweg alles Andere
als ,intelligent’, denn er fithrt dazu, dass die licht-
empfindliche Zellschicht im Augapfel hinten liegt,
..., was die Bildschérfe verringert” (S. 12). Diese
wenig sinnvoll erscheinende, inverse (umgedreh-
te) Konstruktion der Netzhaut bestétigt fiir HeEm-
MINGER zweierlei: die Richtigkeit der Abstam-
mungslehre und die Nichtexistenz von gezielter
intelligenter Planung in der Natur. Dass diese Art
von Schlussfolgerungen wissenschaftstheoretisch
schlichte Kategoriefehler darstellen und aus wissen-
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schaftlicher Sicht nicht belegbar sind, macht eine
aktuelle Entdeckung des zelluldren Feinaufbaus
der Netzhaut erneut deutlich.

fAlles klar?

Wahrend Charles Darwin vor knapp 150 Jahren
einerseits zuversichtlich, aber doch mit der ihm
eigenen Zurtickhaltung tber die Moglichkeit der
Evolution des Auges schrieb, wird heute vielfach
die Evolution der Augen als geklart und in Einzel-
schritten belegbar prasentiert. So schreibt zum
Beispiel KutscHera (2006, S. 231): ,Durch verglei-
chende anatomische Studien der Augen-Varianten
innerhalb rezenter Populationen (Tierarten) und
systematische Homologisierung dieser Strukturen
konnte die Evolution der Augen Schritt fiir Schritt
rekonstruiert werden (z.B. bei Weichtieren, Stamm
Mollusca).“

Eine evolutiondre Rekonstruktion kann jedoch
nichtallein durch das Aufstellenvon Ahnlichkeitsreihen



begriindet werden. Vielmehr missen auch die fiir
den Wandel verantwortlichen Mechanismen offen-
gelegt werden (vgl. Gutmann 1996; 2005). Das wird
hé&ufig ausgeblendet. Evolutionédre Rekonstruktio-
nen, die nur auf vergleichend-anatomischen bzw.
molekulargenetischen Daten beruhen und in die
Evolution als bereits vorausgesetzter Tatbestand
eingeht, représentieren nach GUTMANN einen
der zentralen methodischen Grundwiderspriiche
(1996, 81) der Synthetischen Theorie der Evolution:
ihre nicht zu durchbrechende argumentative Zir-
kularitat! AuBer diesen wissenschaftstheoretischen
Schwiéchen sind auch bereits diskutierte inhaltliche
Anfragen an bisher vorgetragene Argumente fiir
eine Evolution der Augen unverdndert brisant
(NeuHAus & ULLricH 2000, ULLRICH et al. 2006).

Nicht verstandene biologische Strukturen —
hein Arqument fiir Evolution!

Ein haufig genutztes Argument, um Evolution als
Naturtatsache plausibel zu machen, basiert auf
dem Nachweis von stammesgeschichtlichen , Alt-
lasten” in biologischen Strukturen, wie z.B. im
Wirbeltierauge. Diese ,Spuren der Evolution®
seienu.a. an einer suboptimalen funktionellen ana-
tomischen Losung oder durch ,,Funktionslosigkeit*
vorhandener anatomischer Strukturen erkennbar.
»,Das menschliche Sehen...“, so behauptet Hem-
MINGER (2007, 13), ,,...ist deshalb ein geradezu
klassisches Beispiel fiir ein (in der Summe erfolg-
reiches) ,Herumbasteln’ der Evolution an unserem
wichtigsten Sinnesorgan.“ Ahnlich argumentiert
auch Neukamm (2006): ,Evolution ist eine Serie
erfolgreicher Kompromisse, auch wenn allzu oft
nur irreparabel verbaute Anpassungen zustande
kommen.“

Biochemische und physiologische Aus-
sagen sind prinzipiell formulierbar, ohne
auf eine einzige evolutionsbiologische

Aussage zurtickgreifen zu miissen.

Unter Bezugnahme auf die inverse Lage der
Sinneszellen in der Netzhaut bei Wirbeltieraugen
liest man weiter: ,,Nun weisen ULLrICH et al. darauf
hin, dass die rdumliche Nahe bestimmter Zell-
schichten zum Auf3ensegment der Fotorezeptoren
fur die Regeneration und Funktion der Netzhaut
,unerlasslich’ sei. Dies klingt, als wiissten die Auto-
ren tber alle hypothetisch denkbaren und undenk-
baren Konstruktionen genauestens Bescheid.
Selbst wenn wir einmal annehmen, dass ihre Be-
hauptung stimmt, erklart sich dadurch aber nicht,
warum die Sehzellen dem Licht abgewandt sind.“
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Hier werden jedoch zwei Ebenen wissen-
schaftlicher Beschreibungsdiskurse argumentativ
vermengt. Das Gelingen oder das Scheitern von
funktionellen Erklarungen biologischer Strukturen,
in unserem Beispiel also der invers aufgebauten
Netzhaut, tragt nichts dazubei, eine bestimmte Ent-
stehungstheorie (die das ,,wie des woher® erkléren
mochte) zu favorisieren. Das groB3e Potential der
funktionell orientiert arbeitenden Biologie liegt ja
gerade darin, dass biochemische und physiologi-
sche Aussagen prinzipiell formulierbar sind, ohne
auf eine einzige evolutionsbiologische zuriickgrei-
fen zu miissen (Gurmann 2005, 259). Entsprechen-
des gilt auch fiir eine Bezugnahme auf ,,Schop-
fung®. Erst das durch die biologische Grundlagen-
forschung gewonnene Beschreibungswissen von
Strukturen, Organen oder Organismen liefert das
Material fiir die methodologisch immer nachge-
ordneten hypothetischen Rekonstruktionen ihrer
Entstehung. Die zunehmende Kenntnis biologi-
scher Sachverhalte, die wir ,,unter Nutzung nicht
evolutiondren Wissens“ erwerben, wird zur stén-
digen Herausforderung fiir evolutionsbiologische
Deutungen. Und das gilt umso mehr, wenn bislang
scheinbar nur evolutionsbiologisch verstandlich zu
machende ,Altlasten” eine solide funktionelle
Erkldrung gefunden haben. (Gutmann [2005, 260]
versteht unter nicht evolutiondrem Wissen alle
genetischen, embryologischen, cytologischen, bio-
chemischen, physiologischen, taxonomischen
Beschreibungen des Lebens.)

Lellfortsatze dienen als perfekte Lichtleiter

Biologische Zellen sind meist transparent, aber
Licht, welches durch sie hindurch tritt, wird gebro-
chen, reflektiert oder gestreut. Die Lichtsinneszel-

Abb. 1: Schematisches
Diagramm einer
Wirbeltier-Retina
inklusive der Lage der
neu entdeckten Miiller-
Zellen. Der dicke Pfeil
zeigt die Richstung des
einfallenden Lichts an.
A Amakrine Zelle,

B Biploar-Zelle,

G Ganglienzelle,

H Horizontalzelle,

M Miiller-Zelle,

S Stabchen, Z Zapfen.
(Nach ApLER & FARBER
1986 und FrANZE et al.
2007)
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Abb. 2: Aufnahme
einer Miiller-Zelle
(vom Schwein) mittels
Interferenz-Kontrast-
Mikroskopie (links)
und als schematische
Darstellung (rechts).
Aus FrANZKE et al.
(2007), © 2007
National Academy of
Sciences, USA.
Die Miiller-Zellen ver-
laufen radial zur Netz-
haut und durchziehen
diese in ihrer gesamten
Breite. Die Fortsdtze
dieses besonderen
Typs von Gliazellen
dienen als Lichtleiter,
die einen nahezu ver-
lust- und verzerrungs-
freien Transport des
Lichts zu den dufleren
Segmenten (ROS) der
optischen Sinneszellen
garantieren.
Rechts: Einzelne Zell-
schichten (NFL, IPL,
OPL) der Netzhaut mit
ihrem jeweiligen
Brechungsindex.
Links: Brechungs-
indices (V-Wert) fiir
rotes und blaues Licht
in unterschiedlichen
Abschnitten eines
Fortsatzes der Miiller-
Zelle. Trotz der unter-
schiedlichen V-Werte
und der divergierenden
Durchmesser (d) in den
einzelnen Bereichen
des Fortsatzes erfolgt
der Lichttransport
ohne Kapazitdts-
verluste.
vitreus: Glaskorper
(dem Licht zugewandte
Seite der Retina).
Messbalken:
25 Mikrometer.

retina < 1.358

len bei Wirbeltieraugen liegen an der dem
Licht abgewandten Seite des Schichtpaketes der
Netzhaut (inverse Lage), was zu einer Streuung,
Schwéchung und Verzerrung des eintretenden
Lichtes fiihren misste (vgl. Abb. 1). Erstaunlicher-
weise betrdgt der tatsdchlich hervorgerufene
Verlustanteil aber nur 1-5% des auf die Netzhaut
auftreffenden Lichtes (Franzke et al. 2007). Sinnes-
physiologische Untersuchungen belegen weiterhin
eine hohe und prazise Sensibilitat und Abbildungs-
schérfe des optischen Systems im Wirbeltierauge,
die der von digitalen Kameras weit tiberlegen ist.
Der biochemische und elektrophysiologische Pro-
zess zur Umwandlung von Lichtenergie in winzige
Membranstrome, die dann tiber die Nervenbahnen
als entsprechend getriggerte Impulse an das Gehirn
weitergereicht werden, dokumentiert eine bis auf
die Mikroebenen nachweisbare hohe systemische
Vernetzung und Feinjustierung des Sehvorganges.
Die embryonale Entwicklung der Netzhaut im
Wechselspiel mit der Herausbildung des Gehirns
und des Gesichtes sowie die bereits angesprochenen
erndhrungsphysiologischen Aspekte stellen alles
andere als eine Kompromisslosung dar (vgl. ULLRICH
et al. 2006).

Wie gelingt es also dem Auge, trotz oder gera-
de mitdem vermeintlichen Konstruktionsfehler der
inversen ,Netzhaut“ diese Leistungsfahigkeit zu
garantieren? Eine Arbeitsgruppe um K. FRANZKE
vom Leipziger Institut fiir Hirnforschung konnte
durch ausgekliigelte Messreihen mit phototechni-
schen Spezialinstrumenten an der Netzhaut von
Schweinen kldren, warum die Lichtstrahlen beim
Durchtritt durch die Netzhaut bis zum Erreichen
der Sinneszellen nicht die erwartete Abschwachung
und Streuung erfahren. Den Schliissel liefert eine
besondere Zellgruppe des Nervensystems: die so
genannten Glia-Zellen. Sie bilden mit den Neuronen
(den eigentlichen Nervenzellen) das Hirngewebe
bzw. das Gewebe des Riickenmarks. Thr Anteil an

der Gesamtzellmasse des Nervengewebes beim
Menschen betragt beachtliche 50%. Schétzungen
gehen davon aus, dass ihre Anzahl ca. 10-50 mal
hoher ist als die der Neuronen. Glia-Zellen ent-
puppen sich mehr und mehr als Multifunktions-
talente. Sie formen das strukturelle Stiitzgertst fiir
die Nervenzellen. Weiterhin sorgen Glia-Zellen fiir
die gegenseitige elektrische Isolation und Abschir-
mung der Neuronen und Nervenfasern, ihre Ver-
sorgung mit N&hrstoffen und den Abtransport von
Stoffwechselendprodukten. Auch ihre Beteiligung
an den Prozessen der Infektionsabwehr sowie
der Informationsverarbeitung, -speicherung und
-weiterleitung im Nervensystem konnte in den letz-
ten Jahren bestatigt werden.

In der Netzhaut des Wirbeltierauges, die einer
Art ausgestiilptem Anteil des Gehirns entspricht,
findet sich eine besondere Gruppe von Glia-Zellen.
Diese sog. Miiller-Zellen nehmen etwa 20% des
Gesamtzellvolumens der Netzhaut ein (Abb. 2).
Neben den o.g. Funktionen von Glia-Zellen dienen
zusétzlich rohrenartig gestaltete Zellfortsétze der
Miller-Zellen, wie Franze et al. nachweisen konn-
ten, als optische Lichtleiter. Die angesprochenen
Fortsétze verlaufen senkrecht zur Oberflache der
Netzhaut und damit parallel zum Lichteinfall und
zeigen eine in Richtung der Sinneszellen (St&bchen,
Zapfen) zunehmende trichterférmige Einengung.
Die auf diese Weise erreichte Optimierung der
Refraktion (Fahigkeit des scharfen Sehens) und der
Vermeidung von Rickreflexion und Streuung des

Der durch Kenntnisliicken
am Leben erhaltene Mythos
vom ,. Konstruktionsfehler” des
Wirbeltierauges ist nicht notig,
um die Funktion und den Aufbau
der Netzhaut zu charakterisieren.

Lichtes verleiht diesen Zellen nach Ansicht der
Autoren zu Recht den Titel von ,ingeniously desi-
gned light collectors” — geistreich designten Licht-
sammlern. Im Durchschnitt ist jede Miiller-Zelle
bei Saugetieren auf diese Weise mit jeweils einer
Zapfenzelle (verantwortlich fiir das Farbsehen und
das scharfe Sehen unter Bedingungen bei Tages-
licht) verbunden. Die Anzahl der mit den Miiller-
Zellen verbundenen Stébchenzellen (verantwort-
lich fiir das Sehen unter Bedingungen bei Dam-
merung und Dunkelheit) ist artspezifisch verschie-
den. Beim Menschen wie beim Schwein werden ca.
10 Stabchenzellen tber eine Miillerzelle effektiv
mit Licht ,,versorgt®.



Muthos ,Honstrukfionsfehler”

Die durch Franze et al. beschriebenen Funktionen
der Miiller-Zellen zeigen eindrucksvoll, dass auch
die inverse Retina (Netzhaut) fiir sich selbst als ein
optimiertes optisches System beurteilt werden
muss. Die Retina ist dariiber hinaus integraler
Bestandteil in einem anatomisch und funktionell
hochleistungsféhigen System.

Nicht nachvollziehbar ist es, dass HEMMINGER in
dem o.g. Text einerseits auf diese Entdeckung von
Franzke hinweist, aber dennoch beharrlich dabei
bleibt, die Retina mit Struktur- und Funktions-
méngeln behaftet zu prasentieren. Die jetzt
bekannten empirischen Fakten entziehen einer sol-
chen Argumentation die Grundlage. Der durch wis-
senschaftliche Erkenntnisliicken bisher am Leben
erhaltene Mythos vom , Konstruktionsfehler” des
Wirbeltierauges ist damit nicht mehr nétig, um die
Funktion und den Aufbau der Netzhaut, die sich
singeniously designed” prasentiert, zu charakteri-
sieren.

Die Evolutionsbiologie wird so ein weiteres Mal
durch den Erkenntnisfortschritt herausgefordert,
plausible Erkldrungen ihrer Grundthese zu geben,
dass biologische Strukturen wie die Netzhaut zwar
,designt® erscheinen, aber dennoch nicht designt

seien. Die Inanspruchnahme von Nichtwissen funk-
tioneller Zusammenhange erweist sich dabei wohl
als das schlechteste aller moglichen Argumente.

Henrik Ullrich

Literatur

ApLER R & Farser D (1986) The Retina. New York.

FernaLD RD (2006) Casting a Genetic Light on the Evolution
of Eyes. Science 313, 1914-1918.

Franze K et al. (2007) Miiller cells are living optical fibers
in the vertebrate retina. Proc. Natl. Acad. Sci. 104, 8287-
8292. (online: http://www.pnas.org/cgi/reprint/ 104/
20/8287)

GutmanN M (1996) Die Evolutionstheorie und ihr Gegen-
stand. Berlin: Verlag fiir Wissenschaft und Bildung.
GutmaNN M (2005) Begriindungsstrukturen von Evolutions-
theorien. In: Krons U & Toeprer G (Hg) Philosophie der

Biologie. Frankfurt/M, S. 249-266.

Hemminger H (2007) Mit der Bibel gegen die Evolution.
EZW-Texte Nr. 195. Berlin.

Kutscrera U (2006) Evolutionsbiologie. Stuttgart.

Neukamm M (2006) Das Auge und die inverse Lage der Netz-
haut — ein Design-Signal? www.evolutionsbiologen.de/
inversauge.html

ULLricH H, Winkter N & Junker R (2006) Zankapfel Auge.
Ein Paradebeispiel fiir , Intelligent Design* in der Kritik.
Studium Integrale Journal 13, 3-14.

WinkLER N & ULLricH H (2000) Das Wirbeltierauge — Ein
Konstruktionsfehler ohne funktionellen Sinn? Studium
Integrale Journal 7, 3-11.

Trilobiten: Radiation von Grundrypen?

Zusammenfassung: Trilobiten (,,Dreilappkrebse‘)
erscheinen plotzlich im Kambrium im Fossilbe-
fund. Eine Analyse von 982 Trilobitenarten aus
allen 9 Ordnungen zeigte, dass die innerartliche
Variabilitit bei den dlteren Formen groBer ist als
bei den jiingeren. Dies passt gut zur Vorstellung
der Grundtypenbiologie, dass sich wenige Trilo-
biten-Grundtypen mit einem groBen genetischen
Potential unter rascher adaptiver Radiation und
Genverlust an die vielen vorhandenen 6kologi-
schen Nischen auf der frithen Erde anpassten.

Die meeresbewohnenden Trilobiten waren eine
Klasse der GliederfiiBer (Arthropoden) mit 9 Ord-
nungen. Sie erscheinen plotzlich fossil im Kambri-
um vor 545 Millionen Jahren und finden sich bis
ins Perm vor 250 Millionen Jahren (nach konven-
tioneller Zeitrechnung). Trilobiten hatten einen
abgeflachten Kérper, der aus dem Kopfschild, dem
Cephalon, einem gelenkigen Korperbereich, dem
Thorax mit den bauchseitigen Beinen sowie einem
Schwanzschild, dem Pygidium bestand. Form und
GroBe des Cephalons, die Anzahl der Segmente des
Thorax sowie die Form Pygidiums variieren von
Art zu Art. In der Léngsachse weisen Trilobiten

einen jeweils durch Furchen begrenzten Mittelteil
(Spindel oder Raphis) und zwei Seitenlappen
(Pleural-Lobi) auf, daher die frithere Bezeichnung
»Dreilappkrebse”. Trilobiten sind in groer Anzahl
und Formenfiille fossil tiberliefert und viele Arten
dienen als Leitfossilien bestimmter geologischer
Schichtfolgen, vor allem im Kambrium.

Schon lange ist bekannt, dass Trilobiten zu
Beginn ihres fossilen Auftretens morphologisch
verschiedener waren als spater. Die groBte Varia-
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Abb. 1: Trilobit
Phacops africanus mit
trilobiten-typischer
Dreiteilung in Cephalon
(Kopfschild), Thorax
(Brustschild, bestehend
aus Einzelsegmenten)
sowie Pygidium
(Schwanzschild).

(Alnif, Marokko,
Sammlung R. Wiskin)
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Abb. 2: Zeitliches Muster der Hdufigkeit (A) und des relativen Anteils von Trilobitenarten mit
mindestens einem polymorphen Merkmal (B). Blau in A: polymorphe Arten, schwarz: mono-
morphe Arten. Ordov. = Ordovizium, Karb. = Karbon, P. = Perm. (Nach WEBSTER 2007)

bilitat der Anzahl der Thorakalsegmente bestand
im Kambrium (Hunt 2007). WEeBSTER (2007) unter-
suchte nun systematisch das Ausmal3 der inner-
artlichen Variabilitat bei 982 Trilobitenarten (etwa
5% aller beschriebenen Trilobitenarten) aus allen
Trilobitenordnungen, die in 49 Fachpublikationen
beschrieben sind (die Liste ist im Online-support
einsehbar). Aus jeder Ordnung wurden mehr als
100 Arten in die Untersuchung aufgenommen, mit
Ausnahme der Redlichiida (79 Arten), der Coryn-
exochida (50 Arten) und der Asaphida (26 Arten).
Eine Art wird im Rahmen kladistischer Verfahren
durch eine bestimmte Anzahl von Merkmalen
sowie die jeweils moglichen Auspragungen dieser
Merkmale beschrieben. Ein Merkmal ist beispiels-
weise die Zahl der Thorakalsegmente oder der
Beine. Eine Art ist hinsichtlich eines Merkmales
polymorph, wenn dieses Merkmal innerhalb einer
Artin verschiedenen Auspragungen vorkommt. So
ist eine Trilobitenart beispielsweise polymorph,
wenn ihre Angehorigen nicht immer dieselbe
Anzahl von Beinpaaren oder Thorakalsegmenten
besitzen.

WEBsTER erfasste 40.957 verschiedene Merk-
male bei den 982 untersuchten Arten. Eine Trilo-
bitenart wurde meist durch etwa 30 bis 70 Merk-
male beschrieben, in Einzelfallen wurden minimal
nur 3 und maximal 140 Merkmale erfasst. Mehr als
35% der 982 untersuchten Trilobitenarten waren
zumindest beziiglich eines Merkmals polymorph.
Die polymorphen Arten waren weder gleichméBig
noch zuféllig tiber die Zeit des fossilen Auftretens
der Trilobiten verteilt. Vielmehr fand man, dass
70% der untersuchten Trilobitenarten aus dem
friihen und mittleren Kambrium polymorph waren,
wéhrend das in allen anderen Zeitabschnitten bis
einschlieBlich Perm fiir weniger als 40% (und oft
weniger als 20%) der Arten zutrifft (Abb. 2).

Die grofte innerartliche Variabilitat zeigte sich
ebenfalls im frihen und mittleren Kambrium, wo
einige Arten in mehr als 20% ihrer Merkmale poly-
morph waren. Durchschnittlich waren sie das zu

dieser Zeit in 3% ihrer Merkmale. Keine der 588
nachkambrischen Arten war in mehr als 15% ihrer
Merkmale polymorph, und durchschnittlich sogar
nur in weniger als einem Merkmal. In den 3 Ord-
nungen Redlichiida, Ptychopariida und Agnostida,
die sich friher aufspalteten und/oder ein strati-
graphisch hoheres Alter hatten, war ein signifikant
groBerer Teil der Arten polymorph (Redlichiida
53%, Ptychopariida 79%, Agnostida 88%) alsin den
tbrigenjiingeren Ordnungen (Corynexochida 10%,
Proetida 17%, Phacopida 7%, Lichida 13%, Asa-
phida 4% und in der umstrittenen Ordnung Bur-
lingiida sogar nur 0%). Die zeitliche Abnahme der
Variabilitat ist also in erster Linie eine Folge der
Unterschiede zwischen den zeitlich aufeinander
folgenden einzelnen Ordnungen. Allerdings zeig-
ten die Proetida und Phacopida auch innerhalb der
Ordnung eine begrenzte Abnahme der Variabilitat
mit der Zeit. Fiir die anderen jlingeren Ordnungen
liegen nach WEBsTER nicht gentigend Funde vor.

WEBSTER verweist auf viele andere fossile Taxa,
die eine bemerkenswert asymmetrische Naturge-
schichte hétten: zu Beginn ihres Auftretens eine
grof3e morphologische Vielfalt, gefolgt von einer
Abnahme der Vielfalt oder des ,evolutiondren
Erfindungsreichtums® (Gourp 1989). Unter der
Bezeichnung ,,Rosa’s Rule“ wird dies seit dem 19.
Jahrhundert diskutiert. Eine hohe Variabilitdt
konne offenbar die Richtung und Geschwindigkeit
der Evolution beeinflussen. WEBSTER rdgumt ein,
dass die Bedeutung von innerartlicher Variabilitét
fir das Verstédndnis der (makro-)evolutionédren Ent-
stehung qualitativ neuer Strukturen unklar sei;
theoretisch sei zu erwarten, dass eine erhohte
Variabilitat die Entstehung neuer Strukturen und
Funktionen begiinstige. Aber seine Arbeit fithre in
dieser Frage nicht weiter, da sie nur untersuche, ob
eine Art fiir ein bestimmtes Merkmal polymorph
sei, unabhangig davon, ob dieses evolutionér als
urspriinglich, abgeleitet oder konvergent anzu-
sehen sei.

WEssTER sieht 2 Ursachen fiir die Abnahme
der Variabilitat mit der Zeit: 1. Zunehmende Ein-
schrankung in den genetischen Entwicklungspro-
grammen der jeweiligen Trilobiten: die offenbar zu
Beginn ,offeneren” oder ,instabileren“ Genome
,Stabilisierten® sich mit der Zeit und verloren die
Fahigkeit zur Hervorbringung veranderter Orga-
nismen ohne negative Effekte auf die Uberlebens-
fahigkeit. 2. Mit der Zeit zunehmende Besetzung
freier Okologischer Nischen lie3 eine groBere
Variabilitdt zu einem Uberlebensnachteil statt
einem Vorteil werden. Die unbekannten zugrun-
deliegenden molekulargenetischen Mechanismen,
z.B. zur Entstehung von qualitativ neuen Genen,
missten durch weitere Forschung aufgeklért
werden.

Im Rahmen der Grundtypenbiologie konnten
die Befunde wie folgt gedeutet werden: Einige
wenige polyvalente Stammformen (,,Grundtypen®)



trafen nach einer gro3en Katastrophe auf giinstige
Lebensbedingungen in einer verhéltnisméaBig ,,lee-
ren” Erde mit zunachst wenigen und dann im Laufe
der Wiederbesiedlung zahlenméBig rasch zuneh-
menden oOkologischen Nischen. Ausgehend von
dem vorhandenen reichen genetischen Potential
der Trilobiten-Grundtypen bildeten sich rasch
LSpezialisten®, die sich unter Verlust von geneti-
scher Vielfalt an die einzelnen Nischen anpassten.
Ahnliches ist aus jiingster Zeit bei Buntbarschen,
Guppys oder Darwinfinken bekannt, die sich unter
Veranderung nur weniger ,,Schaltergene” rasch in
neue Umgebungen mikroevolutiv anpassen konn-
ten (FEHRER 1997, BRUGGEMANN 1998, JUNKER 2006).
Auch bei kambrischen Brachiopoden (Armfiif3er)
und Sauriern des Mesozoikums finden sich offen-
bar die komplexeren und variableren Formen fos-
sil zu Beginn (StepHaN 2006). Die Studie von WEes-
STER ist somit ein weiteres Argument fiir die seit
Jahrzehnten diskutierte Alternativdeutung (STEPHAN
1994) der ,kambrischen Explosion des Lebens®:
Rasche Radiation unter mikroevolutiver Variation

und Genverlust, ausgehend von wenigen Stamm-
formen.

Wolfgang B. Lindemann
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Molehulare Uhr: Die Zeiten andern sich

Zusammenfassung: Anhand der Unterschiede in der
Aminosiure-Sequenz homologer Proteine versu-
chen Evolutionsbiologen den Zeitpunkt zu ermit-
teln, an dem der letzte gemeinsame Vorfahr der
zugehorigen Arten gelebt hat. Berechnungen mit
dieser so genannten Molekularen Uhr bergen eini-
ge Herausforderungen, die in dem Artikel ,,Dates
from the molecular clock: how wrong can we be?“
von Mario Purquerio und Richard Nicuors (2007)
diskutiert und hier zusammengefasst werden. Vor
allem die Frage der Ubertragbarkeit relevanter
Befunde in einer Organismengruppe und die
Eichung der Molekularen Uhr stellen bisher
ungeloste Probleme dar.

,Ganz die Mutter!“ An solchen oder dhnlichen
Bemerkungen wird deutlich, dass wir eine Ver-
wandtschaft vor allem an dhnlichem Aussehen
festmachen. Auf die Tierwelt ibertragen scheint
ein Pferd denn auch eher mit einem Zebra ver-
wandt zu sein als mit einer Ratte. Fiir Molekular-
biologen erweitert sich dieser Zusammenhang von
Ahnlichkeit und Verwandtschaft auf die Sequenz
(Abfolge) von Aminosduren in Proteinen und
Basen in der DNA. In Abb. 1 ist der Vergleich einer
Aminosadure-Sequenz mit zwei anderen dargestellt.
Da Sequenz A sich von Sequenz B an weniger
Stellen unterscheidet als A und C, wiirde man intui-
tiv vermuten, dass A und B n&her verwandt sind
als Aund C.

Das Attraktive an dem Sequenzvergleich
gegentiber einem morphologischen (gestaltlichen)
Vergleich ist, dass er besser quantifizierbar ist.
Wéhrend sich anhand der Morphologie von Pferd,
Zebra und Ratte schwer abschétzen lasst, wie weit
entfernt die Tiere verwandt sind, scheint die Amino-
sdure-Sequenz hier hilfreicher zu sein. Wenn der
Austausch von Aminosduren mit einer konstanten
Rate ablduft, konnte man im Falle der Sequenzen
in Abb. 1 sagen, dass Art A von C dreimal weiter
entfernt ist als von B. Im ersten Fall unterscheiden
sich die Sequenzen namlich an 15 Stellen und im
zweiten nur an 5. Der Austausch von Aminos&u-
ren stellt somit scheinbar eine z&hlbare Methode
dar, um die evolutiondre Verwandtschaft der ent-
sprechenden Arten zu bestimmen. Dies ist die
Grundlage der so genannten ,Molekularen Uhr®.
Sie wird benutzt, um aus der Anzahl von Ami-
noséure-Austauschen homologer Proteine den
Zeitpunkt der Auftrennung der zugehorigen Arten
aus einem gemeinsamen Vorfahren zu berechnen.

Fir eine funktionierende Molekulare Uhr sind
zwei Bedingungen entscheidend. Erstens muss die
Austauschrate von Aminosduren konstant sein.
Zweitens braucht man geeignete Eichpunkte, um
eine Beziehung von Aminosédure-Austauschen und
der dafiir benotigten Zeit herzustellen. In den sech-
ziger Jahren wurde tatsdchlich eine lineare Bezie-
hung von Aminoséure-Austauschen und der an
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Abb. 1: Exemplarische
Darstellung der Ahn-
lichkeit verschiedener
Aminosdure-Sequen-
zen. Sequenz A wird

im ersten Fall mit B
und im zweiten Fall
mit C verglichen.
Gleiche Aminosduren
sind dabei blau dar-
gestellt. Positionen, an
denen sich die
Aminosduren der
Sequenzen unter-
scheiden, sind schwarz
dargestellt.

Abb. 2: Berechnung
der evolutiondren
Auftrennung von Ratte
und Mensch mit Hilfe
der Molekularen Uhr.

Sequenz A
Sequenz B

Sequenz A
Sequenz C

MWRDAYYVFLGGCNDDQWLKMMPWVSMSYARDKLAPPVFMEEEENCCVTGWQ
MWRDAYLLFLGGCNDDQWLKMMKWVSMSYARDDLAPPVFMEEEENKCVTGWQ

MWRDAYYVFLGGCNDDQWLKMMPWVSMSYARDKLAPPVFMEEEENCCVTGWQ
MWRDAYLFFLGGCNDAAALKMMKWVSMDLQQQDLAPPVFMDDEENKCVTGDQ

Hand von Fossilien vermuteten Artauftrennung
gefunden (ZuckerkanDL & PAuLING 1962). So wurde
z.B. eine Aminosé&ure-Austauschrate von 0,56 « 10~°
pro Jahr und Position fiir Globine in S&ugetieren
bestimmt. Mit diesem Wert lasst sich dann der Zeit-
punkt der Auftrennung zweier Arten auch ohne
Fossilfunde berechnen, wenn man die Distanz der
entsprechenden Sequenzen in heute lebenden
Organismen bestimmt. In Abb. 2 ist eine solche
Berechnung exemplarisch dargestellt.

Die beschriebene Methode der Molekularen
Uhr besticht durch ihre Einfachheit. Unter ande-
rem durch die enorme Zunahme an verfiigbaren
Sequenzdaten in den letzten Jahrzehnten wurde
allerdings immer deutlicher, dass die Molekulare
Uhr komplizierter tickt. Begriindete Zweifel an der
Zuverlassigkeit von Berechnungen anhand der
Molekularen Uhr wurden in dem Artikel ,Dates
from the molecular clock: how wrong can we be?“
(Purquerio & NicHors 2007) diskutiert. Darin
beschreiben die Autoren, wie seit den 1960er Jah-
ren das einfache Prinzip der Molekularen Uhr
immer mehr modifiziert und relativiert wurde.
Dabei stehen die Grundbedingungen einer funk-
tionierenden Molekularen Uhr auf dem Priifstand.
Dasist zum einen die konstante Austauschrate von
Aminoséuren und zum anderen die Verfiigbarkeit
und Verlésslichkeit von Kalibrierungspunkten.

Die Austauschrate von Aminosauren
in Proteinen

Bei der beispielhaften Verwendung der Moleku-
laren Uhr zur Berechnung der Zeit bis zum letzten
gemeinsamen Vorfahren von Elefanten und Riissel-
springern (Macroscelidea) werden einige grund-

pro Position

T = Zeit seit der Artauftrennung
R = Aminosaure-Austauschrate pro Jahr und Position
(die Molekulare Uhr)
K = Gemessene Distanz zweier Arten als Aminosaure-Austausche

Aminosaure-Austauschrate (Globin): 0,56 ¢ 10° pro Jahr und Position
Gemessene Distanz Ratte-Mensch: 0,093 Austausche pro Position

— T=0,5610°/0,093 = 83035714

— Die evolutionare Auftrennung von Mensch und Ratte
erfolgte nach dieser Rechnung vor ca. 80 Millionen Jahren.

T = K/2R

sétzliche Probleme deutlich. Die Aminosdure-
Austauschrate hidngt direkt von der Anzahl an
Mutationen pro Generation ab. Die Generations-
zeit von Elefanten liegt bei etwa 25 Jahren, wohin-
gegen sich Riisselspringer etwa 100-mal schneller
fortpflanzen. Die Molekulare Uhr der Riisselsprin-
ger sollte also 100-mal schneller ticken. Mit guten
Computerprogrammen und liickenlosem Wissen
tber die Biologie der untersuchten Organismen
ware eine Einbeziehung der Generationszeit in
Berechnungen mit der Molekularen Uhr denkbar.
Uberraschenderweise scheint die Molekulare Uhr
aber gar nicht in so groBem Maf3e wie erwartet von
der Generationszeit abzuhdngen. So ist die Amino-
séure-Austauschrate bei Riisselspringern nur etwa
2,5-fach hoher als bei Elefanten und nicht 100-fach
entsprechend den Generationszeiten. Die hierfiir
gefundene Erkldrung hangt mit der besseren Ver-
breitung von Mutationen in kleinen Populationen
zusammen. Je kleiner eine Population ist, desto
grofer ist der Einfluss von Gendrift. (Gendrift ist
die zufallige, nicht selektionsgesteuerte Verbrei-
tung von Mutationen in der Population.) Damit
besteht also auch ein Zusammenhang zwischen der
Aminoséure-Austauschrate und der Populations-
groBe. Da offensichtlich auch eine Abhéngigkeit
der PopulationsgroBe von der Generationszeit
besteht (je langer die Generationszeit, desto klei-
ner die Populationen), heben sich die beiden Effek-
te auf die Aminoséure-Austauschrate gegenseitig
auf. Dasheif3t, der Elefant hat eine relativhohe Aus-
tauschrate, weil er in kleinen Populationen lebt und
der Riisselspringer, weil er sich schnell fortpflanzt.

Die Autoren beschreiben, wie seit den
1960er Jahren das einfache Prinzip
der Molekularen Uhr immer mehr

modifiziert und relativiert wurde.

Das skizzierte Beispiel zeigt, dass die Biologie
der Organismen in starkem Maf3e die Aminos&ure-
Austauschrate in Proteinen beeinflusst. Daraus
folgt, dass die Rate der Molekularen Uhr zwischen
verschiedenen evolutiondren Linien variiert und
zwar in einer Weise, die nicht prazise vorhersag-
bar ist. Purquerio & NicHoLs beschreiben in ihrem
Artikel, dass auch das Anwenden einer Autokor-
relation (Prinzip: Nahe verwandte Arten haben
vermutlich eine &hnliche Biologie und damit eine
ghnliche Aminosdure-Austauschrate) in neuen



statistischen Methoden nur in manchen Féllen zu
besseren Vorhersagen fiihrt, in anderen zu schlech-
teren als bisherige Methoden. Wenn eine Abschét-
zung der unterschiedlichen Austauschraten und der
Bereiche, in denen sie gelten, schwierig ist, werden
verlassliche Kalibrierungspunkte noch wichtiger.

Die Halibrierung der Molekularen Uhr

Zur Kalibrierung der Molekularen Uhr werden zum
einen Austauschraten heute lebender Organismen
verwendet. Bei solchen Vergleichen treten aller-
dings tiberraschend grofB3e Unterschiede zwischen
ghnlichen Arten auf. Zum Beispiel wurde fiir Men-
schen eine 100-fach hohere Aminosédure-Aus-
tauschrate gefunden als fiir andere Primaten.

Die Ursache solch enormer Unterschiede ist
unbekannt, zeigt aber, dass die Annahme einer
Autokorrelation nicht angemessen ist.

Eine zweite weit verbreitete Methode zur Kali-
brierung der Molekularen Uhr ist die Einbeziehung
von Fossilien. Neben der Ungenauigkeit von
Methoden zur Altersbestimmung von Fossilien
besteht ein Hauptproblem darin, die Fossilien mit
der Artauftrennung zu korrelieren. In der Regel
wird untersucht, wie weit zurtick zwei Abstam-
mungslinien noch an Hand von Fossilien nachge-
wiesen werden konnen. Dieser Wert ist aber immer
nur die minimale Zeit bis zu einem moglichen
gemeinsamen Vorfahren und somit ungenau. Es
sieht also so aus, als sei das Fundament der Mole-
kularen Uhr, nédmlich die Kalibrierung anhand von
Fossilien, enormen Unsicherheiten unterworfen.

PuLquerio & NicHoLs fordern in ihrem Artikel,
dass, wenn die Kalibrierung schon so eine grof3e

Ungenauigkeit hat, man diese unbedingt in Berech-
nungen einbeziehen muss. Dass dies bei tausenden
von verdffentlichten Daten unterlassen wurde,
liegt vermutlich daran, dass eine Berticksichtigung
der Ungenauigkeit erstens schwierig ist und zwei-
tens der Fehler zu grof3 fiir sinnvolle Aussagen
werden kann. Aus den verschiedenen Aminoséaure-
Austauschraten an unterschiedlichen Stellen der
Stammbaume ergibt sich zudem, dass die Kali-
brierung einer Abstammungslinie nicht auf die
anderen Aste ibertragbar ist. Wenn aber die
Berechnungen anhand der Molekularen Uhr schon
fiir Abstammungslinien mit Kalibrierung sehr unge-
nau sind, wie verlésslich sind dann Berechnungen
fiir Bereiche, fiir die keine Fossilfunde vorliegen?
In solchen Fallen wére die Bestimmung eines mog-
lichen gemeinsamen Vorfahren mit Hilfe der Mole-
kularen Uhr besonders interessant, ist aber genau
dort am ungenauesten. Die Autoren des Artikels
,Dates from the molecular clock: how wrong can
we be?” kommen zu dem Schluss, dass viele aktu-
elle Studien auf Grundlage der Molekularen Uhr so
ungenau sind, dass ihre Ergebnisse nicht zu gebrau-
chen sind und dass nicht vorauszusehen ist, ob in
Zukunft genauere Berechnungen moglich sein
werden.

Torsten Waldminghaus
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Parasifoide Schlupfwespen und thre Wirfe —
eine komplexe Manipulafion

Parasiten werden haufig unter dem Gesichtspunkt
betrachtet, dass sie ihre eigenen Leistungen auf
Kosten ihrer Wirtsorganismen reduzieren und diese
fiir die eigene Entwicklung und Vermehrung aus-
nutzen. Sie wéren damit als degeneriert zu
betrachten. Detaillierte Untersuchungen zeigen
jedoch, dass eine sehr fein abgestimmte Wechsel-
wirkung von Parasit und Wirt vorliegt, wenn erste-
rer zunidchst moglichst unbemerkt den Wirt aus-
nutzt, um schlieBlich diesen sehr weitgehend und
eigenniitzig zu manipulieren. Das Beispiel von
Schlupfwespen zeigt, dass dabei au8er Parasit und
Wirt auch noch Viren mit beteiligt und in das
Gesamtsystem integriert sind. Fiir ein , degene-
riertes“ System erstaunlich komplex!

Wenn Parasiten den von ihnen besiedelten Wirt
ausnutzen, dann machen sie sich nicht nur das bio-
chemische System des Wirts zunutze. Oft manipu-
lieren sie den Wirtsorganismus auf eine Weise,
dass dieser seinen Stoffwechsel und sogar sein Ver-
halten (s. BinbEr 2000) zugunsten des Parasiten
andert.

Larven von Schlupfwespen leben parasitisch in
anderen Gliedertieren (Arthropoden), meist Insek-
ten. Anders als bei typischen Parasiten werden die
Wirtsorganismen jedoch schlieB3lich getotet; daher
werden diese Organismen als Parasitoiden (,,Para-
sitenghnliche®) bezeichnet und zwischen Parasiten
und Réubern eingeordnet. Fast zwei Drittel der
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Abb. 1: Ein G. lipari-
dis-Weibchen sticht
zur Eiablage mit
seinem Legebohrer in
eine Schwammspin-
ner-Raupe. Aufnahme:
A. ScHOPF; mit freund-
licher Genehmigung
Wiley VCH; Biol. in
unserer Zeit (2007) 37,
S. 291, Abb. 3.

parasitoiden Insekten gehoren zur Ordnung der
Hautfliigler (Hymenoptera) und unter diesen ist die
Uberfamilie der Schlupfwespen (Ichneumonidea)
mit geschétzten 80 000 bis 100 000 Arten (ca. 5 000
in Europa) die weitaus artenreichste. Die Uber-
familie besteht aus den beiden Familien der eigent-
lichen Schlupfwespen (/chneumonidae) und den
Brackwespen (Braconidae).

Axel ScHopr und seine Mitarbeiter untersuchen
die Okologie und Biochemie der Brackwespe
(Glyptapanteles liparidis), die in den Eichenwaldern
Ost-Osterreichs die dominante Parasitoidenart
darstellt (Abb. 1). In einem Ubersichtsartikel be-
schreibt Scuopr (2007) die Brackwespe, die als
Hauptwirt die Raupe des Schwammspinners
(Lymantria dispar) nutzt, sowie deren Lebenszyklus
und bestimmte biochemische Aspekte der Mani-
pulation des Wirts durch den Parasitoiden.

Die Abwehr des Wirtes umoenen. Nutzt der Parasi-
toid fur die Entwicklung seiner Larven zeitweise
die Leibeshohle des Wirtes (temporére endopara-
sitische Form), so muss zunéchst die Immunab-
wehr des Wirts auBer Kraft gesetzt werden. Fiir
eine optimale Versorgung der Parasitenlarve muss
der Wirtsorganismus maximal leistungsfahig sein,
d.h. seine Schédigung und Beeintréchtigung sollte
moglichst gering sein; mit anderen Worten, die
Larve muss sich optimal an die Physiologie des
Wirts anpassen. Im weiteren Verlauf ihrer Ent-
wicklung muss die Larve den Wirt derart manipu-
lieren, dass sie sich rechtzeitig und unter fiir sie
giinstigen Bedingungen aus der Wirtsraupe bohren
kann; diese stirbt dann den Hungertod.

Was weif3 man bisher tiber diese Prozesse bei
G. liparidis und anderen Schlupfwespen? Bei der
Eiablage injiziert das Weibchen mit seinem Lege-
stachel je nach GroB3e des Wirts 10 bis 30 Eier in
dessen Leibeshohle. Jetzt missen die Eier als
Fremdkorper in der Schwammspinnerraupe deren
Abwehrsystem tberwinden. Insekten haben in
ihrer blutdhnlichen Korperfliissigkeit (Hamolymphe)

Blutzellen (H&mocyten), die sich kleinste Fremd-
korper einverleiben oder sich an der Oberfldche
groBerer ansiedeln, so dass diese durch Einkapse-
lung unschédlich gemacht werden kénnen. Um
dieses Abwehrsystem zu umgehen injiziert das
Schlupfwespenweibchen mit den Eiern auch noch
Sekrete aus Anhangsdriisen der Geschlechtsorga-
ne. Dabei handelt es sich um Proteine und Viren,
letztere befinden sich in den Kernen der Calyx-
drisenzellen der Weibchen.

Diese Viren, es handelt sich dabei um so
genannte Polydnaviren, liegen als provirale, lineare
Form im Genom der parasitierenden Wespen vor.
Wespenménnchen und -weibchen sind Tréger des
Virengenoms, welches sich allerdings nur in den
Weibchen wahrend der Entwicklung vom Puppen-
zum Adultstadium replizieren kann. Bei der Eiab-
lage werden die Viren in die Leibeshohle des Wirts
injiziert, und die infektiosen Viruspartikel (Virio-
nen) dringen in die Himocyten und die Zellen des
Fett- und Muskelgewebes ein. Dort werden die
Virengene exprimiert (Proteine werden auf der
Basis der DNA-Sequenz produziert); die entspre-
chenden Proteine konnen bereits eine halbe Stun-
de nach der Infektion in den Wirtstieren nachge-
wiesen werden. Diese Virenproteine bewirken
(teilweise zusammen mit den anderen injizierten
Proteinen) die Unterdriickung der Immunabwehr
des Wirts.

Experimentelle Unfersuchungen implantiert manin
Raupen Nylonfdden, so werden diese rasch mit
einer dicken Schicht von Hdmocyten umhillt. In
Raupen, die von sterilisierten Schlupfwespen ange-
stochen werden (Pseudoparasitierung) erfolgt keine
Einhtllung oder nur in sehr geringem Umfang. Fiir
die Pseudoparasitierung werden junge Parasitoi-
denweibchen mit y-Strahlen behandelt, wodurch
die Embryonen in den im Eierstock befindlichen
Eiern absterben; die Schlupfwespenweibchen haben
also nur noch sterile Eier. Die Viruspartikel tiber-
stehen aber die Bestrahlung. Somit injizieren so
behandelte Parasitoide sterile Eier mit Viren und
weiteren Sekreten. In pseudoparasitierten Raupen
kann man somit die Wirkung der injizierten Kom-
ponenten ohne Einfluss der Parasitenlarven unter-
suchen.

Biochemische Studien zeigen dartiber hinaus,
dass auch andere Komponenten der Immunab-
wehr des Wirts deutlich reduziert sind, so ist die
Aktivitat des Enzyms Phenoloxidase, dasbei Insek-
ten an der Abwehrreaktion, Wundheilung und
Sklerotisierung beteiligt ist, stark herabgesetzt.
Larven, die ohne Viren in Raupen implantiert wer-
den, sind dagegen innerhalb weniger Stunden von
Blutzellen eingekapselt und entwickeln sich nicht.

Eine Uberbelastung der Wirtsraupe in der
ersten Phase vermeidet die Schlupfwespe durch
die angepasste Zahl der injizierten Eizellen, sowie
durch ein verzégertes Wachstum der Larven in der



Anfangsphase, d.h. sie entnimmt der Wirtshdmo-
lymphe nur wenig Néhrstoffe.

Der Parasit dbernimmt das Regiment. Etwa nach
zehn Tagen erfolgt die Hautung zum zweiten Lar-
venstadium. Rund 80% der Volumenzunahme im
Larvenwachstum findet in den letzten drei Tagen
der endoparasitischen Entwicklung statt. In dieser
Phase tibernimmt die Larve, die sich auch in ihrer
Gestalt dramatisch veréndert hat, die steuernde
Manipulation des Wirts. In der Kopfkapsel z.B. wer-
den die Mandibeln (Kiefer, Mundwerkzeuge bei
Arthropoden), die die Larve zum Schliipfen aus
dem Parasitoidenei eingesetzt hat, ersetzt bzw. um-
geformt zu einem Saugapparat zur Nahrungs-
aufnahme. Die Larven entwickeln sekretorische
Organe, mit deren Sekreten sie die Steuerung der
Wirtsraupe tibernehmen. So hatten Reep & Brown
(1998) bereits in Studien einer anderen Brackwes-
pe (Chelonus) gezeigt, dass diese durch Produktion
und Ausscheidung eines Proteins die Hautung der
Wirtsraupe — in diesem Fall des Eulenfalters
(Trichoplusia ni) einleiten und damit sein Aus-
schliipfen begtinstigt.

In dem von ScHorr et al. (2007) untersuchten
System, Glyptapanteles liparidis — Lymantria dispar,
greift ein als JH III bezeichnetes Protein in die
Steuerung des Héautungshormons Ecdyson ein.
Damit wird die weitere Entwicklung der Raupe ver-
zogert und deren Verpuppung verhindert; dies
wiirde nédmlich das Ausbohren der Larve erschwe-
ren oder gar verhindern.

Die fertig entwickelten Schlupfwespenlarven
bohren sich synchron nach ca. 2 Wochen aus den
parasitierten Raupen aus und hduten sich wahrend-
dessen in das dritte Larvenstadium. In unmittel-
barer Nahe ihres Wirts spinnen sie sich in wei3e
Kokons ein. Nach fiinf bis sieben Tagen schliipfen
die ménnlichen und zwei Tage spéter die weib-
lichen Schlupfwespen. Solange bleibt die Wirts-

raupe noch am Leben und verhungert dann.

Die Parasitoidenweibchen werden meist direkt
nach dem Ausschliipfen begattet und konnen nach
drei bis finf Tagen ihrerseits mit der Eiablage
beginnen. Da jetzt aber oft der Bestand an Wirts-
raupen aus jahreszeitlichen oder okologischen
Grinden sehr gering sein kann, miissen die
Schlupfwespen auf andere Wirte ausweichen kon-
nen. Bei G. liparidis sind das Verwandte des
Schwammspinners, wie z.B. Raupen des Goldafters
(Euproctis chrysorrhoea) oder Schwans (Euproctis
similis). Dies erfordert allerdings eine gute Balance
zwischen optimaler Anpassung an einen Wirt und
Flexibilitat.

Bei all den vielen noch offenen und spannen-
den Detailfragen erheben sich dartiber hinaus auch
grundsatzliche Fragen: wie kann es zu einer so kom-
plexen, sehr ausgetiiftelten Zusammenwirkung
von Parasitoid, dessen Viren und dem Wirt kom-
men? Sind Prozesse modellierbar, wie sich solche
komplexen Systeme etablieren? Konnten solche
Systeme urspriinglich im Sinne einer Symbiose
vorhanden gewesen und spéter in parasitische For-
men umgeschlagen sein?

Harald Binder
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Ameisen — Neve Uberraschungen IV

Der Naturforscher Hatpane wurde gefragt, was er
denn aus seinen Forschungen heraus iiber einen
Schopfer ableiten konne. Er antwortete, dass der
Schopfer ,an inordinate fondness for beetles“ (eine
ibermafige Vorliebe fiir Kéfer) habe. In der Tat ist
diese Tiergruppe die artenreichste, mit ca. 400.000
Arten. Im Gegensatz dazu gibt es viel weniger
Ameisenarten, jedoch sind Ameisen in fast allen
natiirlichen Biotopen die Adufigsten Insekten, was
die Individuenzahl angeht. Die folgenden Kurz-
beitrége sollen zum Staunen {iber die vielen klei-

nen Details anregen, die der Schopfer in der Natur
verborgen hat, und mit Hapane kdnnte man sagen,
dass der Schopfer ,an inordinate fondness for
details“ hat.

Elefanten-Gedachinis. Sich an einzelne Personen
zu erinnern ist ein Teil unseres normalen taglichen
Lebens. Uberraschend konnte shnliches bei zwei
sozialen Insekten festgestellt werden. Papierwespen
erinnern sich an andere Individuen anhand von
deren Gesichtszeichnung. In Ameisen der Art
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Abb. 1: Eine Arbeiterin
von Pachycondyla
villosa. Die Konigin
erkennt ihre Nestge-
nossen am Geruch. ©
Kari W. Ryper WILKIE,
Abdruck mit freundli-
cher Genehmigung.

Abb. 2: Schwarze
Wegameisen (Lasius
niger) beim Melken
von Blattldusen.

© Bernd KRUGER,
www.bkmakro.de
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung.

Pachycondyla villosa (Abb. 1) konnte jetzt gezeigt
werden, dass diese chemische Signale — also ,,Kor-
pergeruch® — zur personlichen Erkennung ver-
wenden (Dreier et al. 2007). In beiden Insekten-
gruppen stabilisiert die Erkennung einzelner Indi-
viduen die Hierachie innerhalb des Nestes. Sonst
misste die Hierarchie immer wieder neu ,,ausge-
fochten“ werden, was Ressourcen wie Zeit und
Energie verbraucht. In den Nestern der Ameise
Pachycondyla gibt es mehrere Ameisenkoniginnen.
Einer solchen wurde jeweils eine bereits bekannte
oder unbekannte Konigin ,,vor die Nase“ gesetzt.
Es konnte anhand des Aggressionsverhaltens
beobachtet werden, dass die Ameisenkoéniginnen
auch nach 24 Stunden Trennung bereits vorher
bekannte Artgenossen wiedererkannten. Fiir diese
Insekten ist das ein wahres Elefantengedéachtnis.

5elbstlos. ,Bei den sozialen Insekten legt nur die
Konigin Eier.“ Diese Beobachtung stimmt nicht
ganz, denn alle Arbeiter sind weiblich und im Prin-
zip in der Lage, Eier zu legen, was zum Teil auch
geschieht. Aufgrund der besonderen sozialen
Struktur ist das aber nachteilig fiir die gesamte
Kolonie. Deshalb werden Eier, die nicht von der

Ko6nigin stammen, regelméBig entfernt, d.h. ver-
nichtet. Bei der Stachelameise Pachycondyla inver-
sa tun dies nicht alle Koloniemitglieder, sondern
vorwiegend eine bestimmte Kaste von Ameisen,
die Polizisten. Damit herrscht auch auf diesem
»sensiblen® Gebiet Arbeitsteilung unter den Kolonie-
mitgliedern. Interessanterweise nutzen die Poli-
zisten ihre Stellung nicht aus, d.h. sie legen selbst
keine Eier. Dies ist auBerhalb der Primaten das
erste bekanntgewordene Beispiel einer Polizei-
kaste, die ohne direkte egoistische Interessen
agiert (VAN ZWEDEN et al. 2007).

flufshande? Die Japanischen Ameisen Pristomyr-
mex punctatus existieren ohne Konigin, jede Arbei-
terin pflanzt sich selbsttétig fort. Die Eier, die die
Ameisen legen, entwickeln sich parthogenetisch,
d.h. sie entwickeln sich ohne Befruchtung. Damit
handelt es sich bei den einzelnen Tieren nicht mehr
um Geschwister wie in ublichen Ameisenkolonien,
sondern um ,entfernte“ Verwandte. Trotzdem
bilden die Tiere gemeinsame Ameisenkolonien.
Entscheidend bei den Ameisen ist dazu der Kor-
pergeruch, nur fremd riechende Tiere werden als
fremd erkannt. Dies nutzen z.T. einige Ameisen-
parasiten, indem sie den Geruch ihrer jeweiligen
Wirtskolonie annehmen und sich dann unbehelligt
im Ameisenbau bewegen konnen (NisHIDE et al.
2007). Der Korpergeruch wird von den Genen der
Ameisen bestimmt. Bei P. punctatus konnte gezeigt
werden, dass zwei Kolonien sich immer dann zu
einer grof3eren zusammentun, wenn sie dieselben
Allele fiir zwei bestimmte Genorte tragen, und
getrennte Kolonien beibehalten, wenn sie sich stark
in den Genorten unterscheiden. Es kommt also
auch hier nicht darauf an, ob die Tiere tatséchlich
miteinander verwandt sind, sondern nur, wie dhn-
lich sie sich in den entsprechenden Genorten sind.

Sklaven-Cockfail. Inso manchem Science-Fiction-
Roman kann man davon lesen, dass eine herr-
schende Kaste ihre Untertanen mit Drogen ruhig
stellt und so ihre Herrschaft festigt. Ameisen halten
sich Lause und andere Pflanzensauger, um von
ihren stark zuckerhaltigen Ausscheidungen zu pro-
fitieren. Die Ameisen sorgen fiir ihre Lausekolonie,
halten zum Teil Liusefeinde — Schlupfwespen,
Kéfer- und Schwebfliegenlarven — ab und versor-
gen die Lause im Winter in ihrem Ameisenbau, um
sie im nédchsten Frithjahr wieder auf die ,L&use-
weiden®, d.h. frische Pflanzentriebe, auszusetzen.
Es war bereits bekannt, dass Ameisen ihre Léuse
am Entweichen hindern, indem sie ihnen z.T. die
Fligel abbeilen oder die Entwicklung zum gefli-
gelten Adulten (erwachsenen Organismus) durch
chemische Stoffe verzogem. Auch war schon seit
Jahrzehnten bekannt, dass Lause in der Gegenwart
von Ameisen seltsam unbeweglich blieben. Die
Ursache fiir diese Unbeweglichkeit war aber
unklar. Nun konnte anhand einer Reihe einfacher,



aber eleganter Versuche gezeigt werden, dass die
,Korperausdinstungen® der Ameisen (semiochemi-
cals) die Unbeweglichkeit bei den Lausen verur-
sachen (OLIvER et al. 2007). Setzte man Lause auf
Filterpapiere, die zuvor von Ameisen belaufen
waren, so war deren Beweglichkeit gehemmt.
Filterpapiere ohne Ameisenkontakt erlaubten nor-
male Beweglichkeit. Wahrscheinlich ist die
Beweglichkeitshemmung zum Nachteil der Lause,
d.h. sie kénnen beispielsweise nicht selbstédndig
frische Pflanzentriebe erreichen, und groBBe Lause-
kolonien sind anféllig fiir parasitoide Wespen. In
diesem Fall spricht man von einer Manipulation,
d.h. die Verhaltensédnderung der Lause ist nach-
teilig fiir sie selbst, aber vorteilhaft fiir die Ameisen.
Bemerkenswert ist, dass die Ergebnisse mit der
gewohnlichen Schwarzen Wegameise (Lasius niger
Abb. 2) und den héufig vorkommenden Bohnen-
lausen (Aphis fabae) gewonnen wurden. Genaue
Naturbeobachtungen solcher,,gewthnlicher” Orga-
nismen sind auch heute noch Quelle fiir wissen-
schaftliche Neuigkeiten.

Halfer den Dieb! Die Pflanze Crecropia hilt sich in
ihren Stengeln Ameisen (Azteca spec.) als Schutz-

polizei und belohnt diese mit Futterkdrpern. Diese
Futterkorper sind auch bei anderen Tieren beliebt,
aber die Ameisen vertreiben normalerweise jeden
anderen. In Franzosisch-Guayana konnte nun
beobachtet werden, dass sich zwei bis fiinf Wespen
gleichzeitig an die Futterkorper heranmachten,
wobei eine Wespe sich vor den Eingang zum Amei-
sennest postiert und die Ameisen am Herauskom-
men hindert. Dies erlaubt es den tibrigen Wespen,
die Futterkorper zu stehlen (LAPierrE et al. 2007).

Niko Winkler
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Spinnen-Design oder Spinnen-,Design™?

Essay zu einem vieldiskutierten Begriff

Zusammenfassung: Anhand eines aktuell erforsch-
ten Beispiels von ,Design“ bei konvergent ent-
standener Tarnung bei Spinnen wird kritisch iiber
die Verwendung des Begriffs ,,Design“ in der Bio-
logie reflektiert. Immer héaufiger wird dieser
Begriff verwendet, obwohl er weder Planung noch
Zielsetzung beinhalten soll - entgegen dem sonst
iiblichen Verstéandnis dieses Begriffs. Dies fiihrt zu
Verwirrung und birgt fiir diejenigen, die mit dem
»Design“ der Biologie tatséichlich einen Urheber
verbinden, einen nicht zu unterschatzenden Nach-
teil.

las Forschunoseroebnis. Binroro et al. (2007)
berichten von einem Mechanismus, mit dessen
Hilfe sich zwei nicht nédher verwandte Spinnengat-
tungen (Sicarius und Homalonychus) durch Sand
tarnen. Dies geschieht durch Adhé&sionskrafte, die
zwischen sogenannten ,Hairlettes”, winzigen, wider-
hakenformigen Fasern, und den Sandpartikeln wir-
ken. Dies Sandkorner sitzen auf feinen Harchen
(Setae), dhnlich denen, die auch beim Gecko ein
Anhaften an Wanden und Zimmerdecken (auf-
grund von van-der-Waals-Kraften) ermoglichen
(AuTtumn et al. 2007) (vgl. Abb. 1).

Danah verwandte Spinnen jedoch nicht mit die-
ser Fahigkeit ausgestattet sind, muss die Fahigkeit,
sich auf diese Weise zu tarnen, bei den beiden Spin-
nengattungen unabhingig entstanden sein. Die
Autoren nehmen daher an, dass der evolutionére
Pfad zu dieser Problemlésung recht simpel sei.
Diese Argumentation, dass ndmlich ein recht ein-
facher Evolutionspfad gefunden werden miisste,
weil Elemente dieses ,,Designs” (wie es BINFORD et
al. nennen) in der Behaarung nah verwandter
Spinnen nicht vorhanden sind, ist jedoch nicht
schliissig. Denn ob der mutmaBliche Evolutions-
weg einfach ist, héngt schlieBlich nicht davon ab,
wie oft er beschritten worden sein soll.

Die Frage, ob es sich bei dieser Problemlsung
um Mikro- oder Makroevolution handelt, ist auf-
grund der vorliegenden Datenlage schwer ent-
scheidbar (zu dieser Fragestellung siehe auch
Junker 2006). Es konnte daher sein, dass BiNFORD
et al. mit ihrer Einschatzung durchaus recht haben.
Sie gelangen dazu jedoch durch einen Zirkel-
schluss: Nur unter der Voraussetzung eines nicht-
teleologischen Evolutionsprozesses konnen wir
annehmen, dass in diesem Muster auftretende
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Abb. 1: Setae des
Geckos Uroplatus
sikorae (sameiti). Die
Tiere konnen dank
perfekter Anhaftung,
durch ihre mit
Billionen feinster
Hairchen besetzten
Fiif3e sogar kopfiiber
an Scheiben laufen.
(Public Domain)

Merkmale auch einen simplen Evolutionspfad
beinhalten — sonst gabe es sie ja nicht. Setzt man
diesen Evolutionsprozess jedoch nicht voraus, so
gilt erstmal nur, dass die unabhdngige Entstehung
desselben Komplexmerkmals evolutionstheore-
tisch als unwahrscheinlich gelten muss.

Merkmalsverteilung im Schapfungsparadigma. Gehen
wir Uber naturwissenschaftlich begriindbare Aus-
sagen hinaus und versuchen wir, das Design die-
ser Spinnen aus der Perspektive einer Schopfung
zu verstehen, lasst sich das konvergente Auftreten
des Merkmals in nicht n&her verwandten Spin-
nengattungen mit Rickgriff auf ein sogenanntes
~Baukastensystem* verstehen: Ahnlichkeiten ober-
halb der Ebene von Grundtypen werden hier nicht
auf eine gemeinsame Abstammung, sondern auf
einen gemeinsamen Urheber zuriickgefithrt. Zu
den Details siehe Junker (2002), REMinNE (1993) und
ReMINE (2006). Kurz gefasst: Die Verteilung der
Merkmale auf die verschiedenen Grundtypen er-
weckt den Eindruck einer freien, nicht an eine
Stammesgeschichte gebundenen Verteilung. Die
von Binrorp et al. festgestellte Struktur ware dem-
nach eine spezielle Konstruktion fiir eine spezi-
fische Funktion, die von einem Schopfer bzw.
Designer nach funktionellen Erfordernissen mehr-
mals verwendet wurde.

Ein ,design principle” ohne Urheber. Die Autoren
nennen den von ihnen beschriebenen Mechanis-
mus zur Partikel-Anhaftung interessanterweise
schon in der Uberschrift ihrer Arbeit ein ,design
principle®, was ja nach einem solchen Schopfungs-
verstandnis dieser Struktur klingt. Dabei betrach-
ten sie die Ergebnisse ihrer Untersuchungen aus
der Perspektive der Bionik, die Problemlosungen
aus dem Bereich der belebten Welt in die Technik

ubertrégt. Die Erkenntnisse sollen zur Entwicklung
neuer Schmutz-anhaftender Materialien beitragen,
die das Abstaubenim Haushalt erleichtern, aber auch
als Luftfilter und vieles mehr in Einsatz kommen.

Was ist mit ,Design” gemeint? Obwohl es auf den
ersten Blick so wirken mag, soll die Bezeichnung
als ,,design principle” jedoch keinen intentionalen
(absichtsvollen, planvollen) Ursprung der Sand-
Anhaftungs-Konstruktion nahe legen, wie uns
Greta Binrorb in personlicher Korrespondenz ver-
sicherte. ,,Design® sei hier lediglich die Bezeich-
nung fiir eine evolutiondre Losung eines spezifi-
schen Problems. (Vergleiche dazu den Artikel iiber
das Design der Linsenaugen in dieser Ausgabe, in
dem von ,ingeniously designed light collectors” —
geistreich designten Lichtsammlern die Rede ist,
obwohl auch in diesem Fall nicht an Planung
gedacht ist.)

Wenn die Worke fehlen ... Wie kénnte denn tiber-
haupt ein Artikel formuliert sein, der aus der ,ech-
ten“ Design-Perspektive geschrieben ist? Exakt mit
den Worten von Binrorp et al.! Das Problem ist,
dass die passende Wortwahl, mit der ein solcher
Text zu formulieren ware, mittlerweile mit der
Bedeutung eines ungelenkten Evolutionsprozesses
versehen wurde. Vertreter einer teleologischen
Ursprungssicht miissten daher eine ganz neue
Sprache erfinden, um ihre Position klar zu machen
—sicherlich ein Erfolg fiir die Gegner des (,,echten®)
Design-Ansatzes. Auch der ID-Kritiker Kenneth
MiLLEr verwendet das Wort ,Design® gerne im
Bezug auf die Biologie , denn: , There is, indeed, a
design to life — an evolutionary design.“ In diesem
Sinne argumentiert er auch in einem fiir Mai 2008
angekiindigten Buch!, in dem er dafiir pladiert, den
Begriff des Designs auf den Bereich der richtungs-
losen Evolution zu Ubertragen: , The structures in
our bodies have changed over time, as have its fun-
ctions. Scientists should embrace this concept of
‘design,” and in so doing, claim for science the sense
of orderly rationality in nature to which the anti-
evolutionmovementhaslong appealed.” Auchihm
ist also die strategische Bedeutung der ,Wort-
hoheit“ bewusst.

Wer wirklich ,,.Schépfung” meint, muss also die
Bezeichnung der eigenen Position durch ein Adjek-
tiv ergénzen und von einem , /ntelligent Design®
(ID) sprechen, weil ,Design“ alleine, wie auch
KirscHNER & GERHART (2006, 375) betonen, ,nicht
notwendigerweise einen Designer oder Schopfer
erfordert“. Daher ist die Doppel-Bezeichnung
wIntelligent Design“ angebracht, um eine Position
eindeutig zu bestimmen.2

Verwechslunosoefahr. wie sehr gangige evolutions-
biologische Literatur durch teleologische Begriffe
gepragt ist, zeigt sich sehr schon an der Reaktion
auf den Artikel von BinrorD et al. auf einem



ID-Blog. Ein Wissenschaftler nahm dort aufgrund
der oben erlauterten Wortwahl von Binrorp und
Mitarbeitern an, die Autoren seien Vertreter einer
teleologischen Position. So fragt er: ,Haben es
einige heimliche ID-Wissenschaftler geschafft, in
die Heiligen Hallen der Royal Society of London
einzudringen?“ Der Autor ist sich sogar sicher:
,Nattrlich sind die Wissenschaftler behutsam dar-
aufbedacht, ihre Spuren zu verwischen, indem sie
uber evolutionare Urspriinge sprechen, aber es ist
offensichtlich, dass sie tiber die Biologie aus einer
Design-Perspektive nachdenken. Es ist ein Skan-
dal, dass sie sich hinter einer darwinistischen
Fassade verstecken miissen, um publizieren zu
konnen.“ Mit dieser Einschétzung hat er sich offen-
bar getéduscht.

Theresa Haller & Christoph Heilig

Anmerkungen

! Siehe dazu die Pressemitteilung seiner Universitat:
http://www.brown.edu/Administration/
News_Bureau/2007-08/07-101.html

Die Kennzeichnung ,intelligent® soll nichts tiber die
Qualitdt des Designs aussagen und ist nicht wertend
gemeint, sondern soll ,Planung” kennzeichnen. Vie-
len Kritikern des Design-Standpunkts ist das nicht
bewusst. MutmaBlich ineffiziente Strukturen in der
Natur (,,inkompetentes Design®) sind also kein Argu-
ment gegen ID. Sie kénnen erst dann eine Rolle fiir
die Diskussion spielen, wenn es darum geht, den
Designer zu identifizieren und das erkannte Design

zu interpretieren. Der ID-Ansatz l&sst die Person des
Designers, seine Eigenschaften, seine Methode
jedoch auBer Betracht. Erst wenn dessen Eigen-
schaften (beispielsweise: ,gut“ oder ,allméchtig®)
oder seine Methode (beispielsweise als ,Flickschu-
ster”, der das bereits vorhandene Material mitver-
wendet) ins Gespréach kommen, kénnten diese sub-
optimale Strukturen von Interesse sein. Eine aus-
fihrliche Besprechung dieses sogenannten ,Dyste-
leologie-Arguments” findet sich bei RAMMERSTORFER
(2006; 2008).
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Abb. 1: Arbeiterin
der stachellosen Biene
Proplebeia domini-
cana als Inkluse in
Dominikanischem
Bernstein. Sie trans-
portiert Pollinien und
ist mutmafliche
Bestduberin einer als
Meliorchis caribea
gen. et sp. nov. be-
schriebenen Orchidee.
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung
von S.R. RAMIREZ.

Bernstein — Einblicke in vergangene Okologie I:
Rltester fossiler Hinweis auf Orchideen und deren
Bestauberin

Orchideen (Orchidaceae) stellen die artenreichste
Familie unter den Angiospermen (bedecktsamigen
Blitenpflanzen) dar. Sie finden sich mit Ausnahme
von arktischen Gebieten tiberall auf der Erde
(Kosmopoliten). Die auffallig verschiedenartig aus-
geprégten Bliiten sind in oft sehr markanter Weise
an unterschiedlichste Bestduber wie Bienen, Hum-
meln, Schmetterlinge, Kéfer, Vogel, Fledermause
und Frosche angepasst. Fossile Hinweise auf Orchi-
daceae sind extrem selten und die wenigen Bei-
spiele haufig umstritten.

Ramirez et al. (2007) haben eine mit Orchideen-
Pollinien beladene stachellose Biene (Proplebeia
dominicana) beschrieben, die in Dominikanischem
Bernstein eingeschlossenist (Abb. 1). (Ein Pollinium
ist ein kleines Tropfchen aus verklebtem Pollen,
das als gesamtes Paket auf den Bestduber {ibertra-
gen wird.) Bernstein (fossiles Harz) wird in der
Dominikanischen Republik in Sedimenten aus dem
Miozén gefunden, fiir die ITURRALDE-VINENT & Mac-
PHEE (1996) ein Alter von 15-20 Millionen Jahren
angegeben haben. Die Autoren sehen in ihrer
Arbeit das erste eindeutige Fossil der Orchidaceae
sowie einen schonen Beleg fiir die Wechselwirkung
zwischen Pflanze und Bestéuber.

Aufgrund von Vergleichen mit Pollinien aus
Herbarien beschreiben Ramirez und Mitarbeiter
eine neue Orchideenart: Meliorchis caribea gen. et

sp. nov., die sie dem Subtribus Goodyerinae
zurechnen. Die Position der Pollinien auf dem
Riicken (Mesoscutellum) der Biene erlaubt den
Autoren Riickschliisse auf den Blitenaufbau.
Heute wachsende Vertreter der Goodyerinae iiber-
tragen die Pollinien namlich auf die Mundwerk-
zeuge der bestdubenden Bienen. Also muss die fos-
sile Biene im Gegensatz zu ihren heutigen Ver-
wandten bei Meliorchis caribea mit dem gesamten
Insektenkorper in die Bliite eingedrungen sein.
Um die Verwandtschaft von Meliorchis caribea
aufzuklédren, berechneten die Autoren anhand von
25 morphologischen Merkmalen Stammbé&ume.
Die eingesetzten Programme ergaben 129 gleich-
wertige Stammbaume, wobei die fossile Orchidee
immer unter die Goodyeridae eingruppiert wurde.
In einer weiteren Berechnung versuchten die Auto-
ren zu ermitteln, wann die Orchidee gewachsen ist,
von der die heutigen Orchideen abstammen. Dazu
verwendeten sie DNA-Sequenzen aus Plastiden
von 55 Orchideen und nutzten die fossilen Befun-
de, um eine molekulare Uhr zu kalibrieren. Die
Rechnung ergab, dass die ,,Ur-Orchidee” in der
spéaten Kreide gewachsen ist, vor 76 bis 84 Millio-
nen Jahren. Damit — so die Autoren —sei die Hypo-
these einer jungen Entstehung (Eozén oder jiinger)
der Orchideen zugunsten einer &lteren (spéte
Kreide) abgewiesen und die Verbreitung der Orchi-
deen mit Schwerpunkt in den tropischen Klima-
zonen durch den Austausch zwischen den tropischen
Kontinenten in der spéaten Kreide plausibel erklart.
Einmal mehr hat sich Bernstein als heraus-
ragendes Fenster in die Erdgeschichte erwiesen
und einen faszinierenden Einblick in 6kologische
Zusammenhénge zwischen Orchideen und den sie
(vermutlich) bestdubenden Bienen erlaubt. Ob die
von Ramirez et al. (2007) angestellten Uberlegungen
und Berechnungen zum Ursprung der Orchideen
iberzeugen, héngt nicht zuletzt von der Akzeptanz
der hinter den verwendeten Algorithmen stehen-
den Modelle und deren Randbedingungen ab. Die
Hypothese eines jungen Ursprungs der Orchideen
und die Vorstellung, dass deren ausgeprégte Viel-
falt und Variabilitdt eine Pflanzenfamilie in der
Phase der Etablierung zeigt (ScumiD & ScHMID
1977), sind mit diesem Befund in Frage gestellt.

[ITurRrALDE-VINENT ME & MacPHEE RDE (1996) Age and
paleogeography of Dominician amber. Science 273, 1850-
1852; RAMIREZ SR, GRAVENDEEL B, SINGER RB, MARSHALL CR &
Pierce NE (2007) Dating the origin of the Orchidaceae from
a fossil orchid with its pollinator. Nature 448, 1042-1045;
ScuMib R & Scamip MJ (1977) Fossil history of the Orchi-
daceae. In: ArbrrT J (ed.) (1977) Orchid Biology: Reviews
and Perspectives Vol. 1. London, pp 17-45.] H. Binder



Bernstein — Einblicke in vergangene Qkologie II:
Hifer beim Einsatz chemischer Waffen ertappt

In seiner empfehlenswerten, mit ausgezeichneten
Bildern illustrierten Monographie ,In love for
Insects“ hat Thomas Eisner (2003) seine umfang-
reichen Erfahrungen aus Beobachtungen und
Untersuchungen von Insekten zusammengetragen.
Vielen von ihnen hat der enthusiastische Entomo-
loge gemeinsam mit seinem Freund und Chemiker
J. MemnwaLD chemische Geheimnisse entlockt, mit
denen sie beispielsweise ihre Fortpflanzungspart-
ner anlocken oder sich vor Fressfeinden schiitzen.

Einen Weichkéfer (Familie Cantharidae, Abb. 1),
der sich vermutlichen in Erwartung eines Angriffs
mit chemischen Waffen zur Wehr setzt, beschrei-
ben Poinar et al. (2007). Die Szenerie wird aber
nicht irgendwo auf der Wiese beobachtet und
dokumentiert, sondern sie ist in fossilem Harz aus
Birma festgehalten und konserviert. Vom vermu-
teten Angreifer ist in dem erhaltenen Stiick fossi-
len Harzes nur ein Teil eines Fiihlers zu erkennen.
Die Autoren spekulieren, dass es eine Schabe
gewesen sein konnte; diese Allesfresser sind in
Bernstein aus Birma mehrfach beschrieben.

Das fossile Harz wurde in einem Braunkohle-
{16z gesammelt, das in Sandstein-Kalk Sedimenten
eingelagert ist. Aufgrund paldontologischer Befunde
wird die Lagerstatte dem oberen Alb der frithen
Kreide zugeordnet (CruicHsHANK & Ko 2003), was
einem radiometrischen Alter von rund 100 Millio-
nen Jahren entspricht. Ponar et al. (2007b) haben
Hinweise auf Auraucariaceae als Harzlieferpflan-
zen flir den Bernstein aus Birma verctffentlicht. Die
bisher éltesten fossilen Hinweise auf Arten der
Cantharidae stammen aus baltischem Bernstein
(Oligozén/Eozén, ca. 30-40 Millionen Jahre; WErT-
SCHAT & WicHARD 1998).

Der Kéfer mit einer Lénge von ca. 4,5 mm ist in
einem klaren Stiick fossilen Harzes (7 x 4 x 2 mm)
eingeschlossen und gut erhalten. Aus den ersten
Segmenten des Abdomen (Hinterleib) sind auf
beiden Seiten Blaschen erkennbar, die von dahin-
ter liegenden Driisen ausgepresst werden. Die
massivste Sekretion (Lénge: 1,4 mm) erfolgt an der
Stelle, an der der Kéfer in Kontakt mit dem frem-
den Fihler ist. An der Kontaktstelle haftet Sekret
am Fithlerund ein groBer Sekretstrangist iiber dem
Thorax verteilt.

Pomaretal. (2007) erwghnen anhand von Litera-
turzitaten, dass bei Kéfern (Coleoptera) chemische
Abwehrmechanismen mindestens 30 mal ent-
wickelt wurden —ein beeindruckendes Beispiel von
Konvergenz. Bei mikroskopischer Betrachtung der
Sekrete kann man Kristalle erkennen, deren
chemische Analyse jedoch nur auf Kosten der
Zerstorung des Fossils moglich wére. In mehreren
Arbeiten haben Eisner und MEemNwaLD — sowie auch
weitere Arbeitsgruppen (zitiert in Pomnar et al.

2007)-gezeigt, dass Weichkéfer der Gattung Chau-
liognathus verschiedene Carbonséuren, Triglyceri-
de und Glycerinester durch Driisen ausscheiden
konnen.

Heute scheinen chemische Verteidigungsstra-
tegien bei Insekten weit verbreitet zu sein (EisNer
2003). Das von Poiar et al. (2007) beschriebene
Fossil belegt, dass diese Option bereits in der unte-
ren Kreide von Weichkafern eingesetzt wurde.
Angesichts der geringen chemischen Stabilitat
fossiler Harze kann man allerdings die Frage stel-
len, warum Bernstein aus der Kreide, wenn diese
einen Zeitraum von vor tiber 100 Millionen Jahren
beschreibt, iberhaupt noch daist. Aufgrund chemi-
scher Erfahrungen ist dies zumindest erstaunlich.

[CruichsHank RD & Ko K (2003) Geology of an amber loca-
lity in the Hukawng Valley, northern Myanmar. J. Asian
Earth Sci. 21, 441-455; Eisner T (2003) For Lofe of Insects.
Cambridge, Mass.; Poinar GO, MarsHALL CJ & BuckLEy R
(2007a) One hundred million years of chemical warfare by
insects. J. Chem. Ecol. 33,1663-1669; PoiNaR GO, LAMBERT
JB & Wu'Y (2007b) Araucarian source of fossiliferous Bur-
mese amber: spectroscopic and anatomical evidence. J. Bot.
Res. Inst. Texas 1, 449-455; WEerrscHAT W & WicHARD W
Atlas der Pflanzen und Tiere im Baltischen Bernstein.
Minchen 1998; S. 162-167.] H. Binder

Newes zur explosiven Rrfbildung

Vor rund 10 000 Jahren soll sich die letzte Eiszeit
ihrem Ende zugeneigt haben. Im Zuge der damit
einhergehenden Wiederbesiedlung der freiwerden-
den Landflachen soll auch der Singvogel Junko
(Gattung Junco) eine bemerkenswerte Diversifika-
tion erfahren haben, wie MiLA et al. (2007) durch

STUDIUM INTEGRALE
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Abb. 1: Weichkdfer
(Cantharidae) in fossi-
lem Harz aus Birma.
In Verteidigungssitua-
tion (siehe fremdes
Fiihlerfragment am
Hinterleib des Kdfers)
sind an beiden Seiten
ausgesonderte
Sekrettropfchen
erkennbar. Abdruck
mit freundlicher
Genehmigung von
G.O. POINAR Jr.
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Abb. 1: Winterammer
Junco hyemalis
(GNU Freie
Dokumentationslizenz)

eine neue Studie eindrucksvoll belegen. Interes-
santerweise benotigte der Vogel dafiir ,nicht ein-
mal eine isolierte Nische, sondern nutzte gleich
einen ganzen Kontinent“, wie in Spektrumdirekt
(2007) berichtet wird. Dies widerlegt die Allge-
meingiiltigkeit der bisher vertretenen Annahme
beziiglich der nordamerikanischen Vogelvielfalt,
,dass die Diversifikation erfolgte, als die Popula-
tionen Uber lange Zeitrdume in Refugien isoliert
waren, die wahrscheinlich einen bis mehrere volle
Eiszeitzyklen umfassten® (Mira et al. [2007]; vgl
JonnsoN & Cicero 2004; WER & ScHLUTER 2004).
Vielmehr riickt nun auch das sich an das Pleistozéan
anschlieBende Holozén ins Blickfeld des Interesses.

Vom sudlichen Mesoamerika ausgehend soll
der Junko (bzw. die Junko-Art Junco phaenotus,
»Rotriickenjunko®, , yellow-eyed junco®) die frei-
werdenden Gebiete besiedelt und dabei seine heu-
tige Vielfalt erreicht haben. Besonders hervor-
zuheben ist die dabei neu entstandene Art der
Winterammer (Junco hyemalis; ,dark-eyed junco®;
Abb. 1), welche weiter nordlich wiederum eine be-
eindruckende Vielfalt erreichte und mittlerweile in
funf verschiedenen Unterarten auftritt, die lange
Zeit sogar fiir eigene Arten gehalten wurden (Spek-
trumdirekt 2007). Berichte von stabilen Hybridisie-
rungszonen stellten diese Arttrennung jedoch in
Frage (Novan et al. 2002). Dies gilt jedoch nicht fiir
alle fiinf Formen: Fiir zwei Unterarten (J. oreganus
und J. caniceps) gibt es bereits Hinweise auf ein
Fehlen von Kreuzungen in gemeinsam besiedelten
Gebieten, was als Indiz fiir bereits stattgefundene
sympatrische (im gleichem Gebiet erfolgte) Artbil-
dung gilt (JonnsoN & Cicero 2004).

Die Ergebnisse sind auch insofern interessant,
als sie erneut belegen, dass das Erreichen einer
grof3en Vielfalt in kurzer Zeit durchaus moglich ist,
wenn eine Stammart mit entsprechend groflem
genetischen Potential vorliegt und diese einen
neuen, frei werdenden Lebensraum besiedelt

(siehe auch StepHAN 2002).

Wie viel Zeit ist fir die Artbildung zu veran-
schlagen? Laut molekularer Uhr und genetischen
Daten aus mitochondrialen Kontrollregionen ergibt
sich fiir die Entstehungsdauer der neuen Junko-Art
eine Zeitspanne von 1300-3800 Jahren, was die
Autoren als ,,auBergewchnlich” bezeichnen. Andere
Untersuchungen bestétigten diese Zahl als Unter-
grenze und lassen eine Addition von bis zu 7000
Jahren offen. Dem unteren Wert von 1300 Jahren
liegt eine Mutationsrate von 15% pro Million Jahre
zugrunde. Aus der Klasse der Vogel sind jedoch
auch wesentlich hohere Mutationsraten bekannt:
Beispielsweise 21% bei Gansen (Quinn [1992]) und
gar 30% bei Pinguinen (LAMBERT et al. 2002). Eine
solche Mutationsrate hétte zu noch gréBeren
Diversifikationsraten gefithrt. In diesem Zusam-
menhang ist des weiteren zu bedenken, dass die
Dauer des Holozén, in dem sich die Disversifikation
des Rotriickenjunkos komplett vollzogen haben
soll, laut MenTING (2002) um 50% und mehr gekiirzt
werden muss, um die Daten realistisch verstehen
zu konnen.

Die durchschnittliche Zeitspanne fiir Artbildun-
gen in der Klasse der Vogel wird auf 0,1-0,2 Mil-
lionen Jahren geschétzt. Dies liegt unter anderem
darin begriindet, dass das Pleistozén weiterhin eine
wichtige Rolle fiir die Vogeldiversifikation spielen
soll, auch wenn die Ergebnisse der hier vorgestell-
ten Studie den Fokus mehr in Richtung Holozén
verschiebt. Fir das Pleistozdn werden im konven-
tionellen Zeitrahmen 1,8 Millionen Jahre veran-
schlagt. Sollte sich die von BranpT (2006) vorge-
schlagene drastische Verkiirzung auf nur mehrere
Tausend Jahre weiter belegen lassen, so miisste
auch der Zeitrahmen fiir die Artaufspaltungen bei
den Vogeln entsprechend deutliche Kiirzungen
erfahren.

[Jonnson NK & Cicero C (2004) New mitochondrial DNA
data affirm the importance of Pleistocene speciation in
North American birds. Evolution 58, 1122-1130; LAMBERT
DM, RitsHIE PA, MiLLAR CD, HoLranp B, DruMMonD AJ &
Baronor C (2002) Rates of evolution inancient DNA from
Adélie penguins. Science 295, 2270-2273; MENTING G (2002)
Die kurze Geschichte des Waldes. Pladoyer fiir eine drasti-
sche Kiirzung der nacheiszeitlichen Waldgeschichte. Ander-
nach; MiA B, McCormack JE, CasTENADA G, WAYNE RK &
Smrta TB (2007) Recent postglacial range expansion drives
the rapid diversification of a songbird lineage in the genus
Junco. Proc. R. Soc. B 274, 2653-2660; NoLAN VJ, KETTERSON
ED, CristoL DA, Rocers CM, CroTreLTER ED, Titus RC,
ScHoeEcH SJ & Snapr E (2002) Dark-eyed junco (Junco
hyemalis). In: PooLE A & GILL F (2002) The birds of North
America. Vol. 716, pp. 1-44; Quiny TW (1992) The genetic
legacy of mother goose. Phylogeographic patterns of lesser
snow goose Chen caerulescens caerulescens maternal
lineages. Mol. Ecol. 1, 105-117; Spektrumdirekt (2007) Art-
bildung im Zeitraffer. Spektrum direkt — die Wissenschafts-
zeitung im Internet, 30. August; STepHAN M (2002) Der
Mensch und die geologische Zeittafel. Warum kommen
Menschenfossilien nur in den obersten geologischen
Schichten vor? Holzgerlingen; WER JT & ScHLUTER D (2004)
Ice sheets promote speciation in boreal birds. Proc. R. Soc. B
271, 1881-1887.] C. Heilig



Menschliche Augen sind einzigarti

Diese vielleicht etwas trivial erscheinende Einsicht
hat Kopavasur & KosHima (1997) immerhin einen
kleinen Artikel in Nature erméglicht. Die Forscher
verglichen menschliche Augen mit denen von 94
anderen Primaten. Die sogenannte Lederhaut, also
der Bereich, der die Iris umgibt, ist bei Menschen
besonders gro3. Zudem sind die Augenoffnungen
horizontal besonders breit, sie erlauben dadurch
groBere Augenbewegungen. Menschen sind auf3er-
dem die einzigen Primaten mit wei3er Lederhaut.
Alle diese Faktoren fiihren dazu, dass man die
Blickrichtung beim menschlichen Auge besonders
gut erkennen kann. Die Analyse der Blickrichtung
ist ein wichtiger Bestandteil der Kommunikation.
Die Einfachheit der Blickrichtungsanalyse beim
Menschen zeige, wie wichtig diese Art der Kom-
munikation fiir Menschen sei und gleichzeitig ist es
ein trennendes Merkmal von Menschen zu anderen
Primaten.

[KosayasHl H & KonsHiva S (1997) Nature 387, 767-768] V.
Winkler

Gleiche Honstruktion — gleiches Design oder
gleiche Umweltbedingungen?

Die fiir uns eigenartig anmutende Moglichkeit der
unabhéngigen Augenbewegung bei Chamaéleons
hat sicher schon jeder einmal im Zoo bewundert.
Diese unabhéangige Augenbewegung ist aber nicht
die einzige Besonderheit. Die starkste Lichtbrechung
wird durch die Hornhaut und nicht durch die Linse
bewirkt. Die Linse selbst arbeitet als Zerstreu-
ungslinse. Dadurch gleicht der Augenaufbau mehr
einem Teleobjektiv. Wenn man einem Chaméleon
beim Sehen zuschaut, so fallt auf, dass immer ein
Auge kurz ruhig gehalten und mit dem anderen die
Umgebung mit ruckartigen Bewegungen ,abge-
scannt” wird. Die unabhéngige Augenbewegung
verbirgt das Chamaleon vermutlich vor Fressfein-
den, die normalerweise zwei (sich gleichartig be-
wegende) Augen erwarten. Die Entfernung zu einem
moglichen Beutetier, meist Insekten, wird nicht
oder nur selten Uber Stereosehen gemessen, wie
das bei uns der Fall ist, sondern daraus, wie stark
das Auge fokussiert ist. Ganz ghnlich wie bei einem
Fotoapparat, an dem man ein Objektiv ,scharf"
stellt und dann die Entfernung zum Objekt ablesen
kann. Ein weiterer Effekt zur Entfernungsmessung
kommt hinzu: Durch die besondere Konstruktion
hat das Auge einen hohen Parallaxenfehler, d.h.
beim Drehen des Auges in der Horizontalen ver-
schieben sich scheinbar die Gegensténde zueinan-
der. Diese scheinbare Verschiebung kann ebenfalls
zur Entfernungsmessung benutzt werden. Ist die
Konstruktion des Chamaéleon-Auges daher einzig-
artig? Weit gefehlt, ein Fisch namens Sandaal ver-
fugt Uber genau dieselben Eigenschaften: unab-

héngige, abwechselnde, ruckartige Augenbewe-
gungen, Teleskop-Effekt und entsprechende Ent-
fernungsmessung. Gefangen werden natiirlich
keine Insekten, sondern kleine Krebse, die sich in
die Nahe des eingegrabenen Fisches (Name!) ver-
irren. Der Forscher Srintvasan (1999) schreibt tiber
diesen verbliffenden Befund in einem Fachartikel
mit interessantem Vokabular: ,Seltsamerweise
produziert [die Evolution] gelegentlich Tiere aus
vollig verschiedenen Familien welche sich anschei-
nend einem gleichartigen Konstruktionsplan
annahern. [...] Obwohl sie zu vollig verschiedenen
Familien gehoren, das Chamaéleonist ein Reptilund
der Sandaal ein Fisch, scheinen sie sich einem
gemeinsamen Satz von Design-Prinzipien ihrer
visuellen Systeme anzundhern.” Die verbliffende
Ubereinstimmung fithrt Srinivasan aber trotz die-
ses Vokabulars auf umweltbedingte Entwicklungs-
zwange zuruck (vgl. den Artikel tiber ,,Design® von
T. Harrer & C. Hewwig in dieser Ausgabe).
[Srinvasan MV (1999) Nature 399, 305-306] V. Winkler

Hraftwerke zu Linsen

Augen sollen im Laufe der Evolution 40mal unab-
héngig voneinander entstanden sein. Diese Uber-
legung wurde angezweifelt, weil es sich heraus-
stellte, dass der Hauptschalter zur Augenentwick-
lung bei Fruchtfliegen und Mé&usen der gleiche ist
(pax6). Somit wurde ein gemeinsamer Entste-
hungsursprung der Augen vermutet. Seit dieser
Zeit mehren sich aber Beobachtungen neuer
Details zur Augenentwicklung bei den verschie-
densten Tierarten, die mit einem gemeinsamen
Ursprung nicht vertréaglich sind. Als ein Beispiel
seien hier die Augen eines Parasiten mit dem
Namen Neoheterocotyle angefiihrt. Dieses Tier aus
der Gruppe der Plattwirmer parasitiert auf
Fischen. Die bewimperte Larve hat zwei Paar
Augen, am Vorder- und Hinterende. Die Augen am
Vorderende bestehen aus zwei, die am Hinterende
aus je einer Sinneszelle (Rhabdomer). Interessan-
terweise besitzt jede Sinneszelle ihre eigene Linse.
Diese Linse geht offensichtlich aus einem Mito-
chondrium der Augenzelle hervor, denn es lassen
sich im Elektronenmikroskop Strukturen erkennen,
die fir diese Zellbestandteile typisch sind. Mito-
chondrien sind normalerweise die Kraftwerke einer
Zelle. Damit bestehen die Lichtsinnesorgane von
Neoheterocotyle aus kleinen ,,Ein-Zell-Augen®, kom-
plett mit Lichtabschirmung von hinten (Pigment-
becher), besagter Mitochondrien-Linse und licht-
empfindlichen Teilen, die mit der Funktion einer
Retina vergleichbar sind. Es fragt sich, wozu ein so
scheinbar einfach gebautes Tier so komplexe
Augen benotigt.

[FErRNALD RD (2006) Science 373, 1914-1918; RoHDE K, WAT-
SoN NA & ChisnoLM LA (1999) Int. J. Parasitol. 29, 511-519]
N. Winkler
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Abb. I1: Der Kleine
Beutenkéfer
Aethina tumida, ein
Honigparasit.
(www.scienceimage.
csiro.au)

Mensch und Schimpanse noch weiter auseinander

Der genetische Unterschied zwischen Mensch und
Schimpanse erweist sich durch weitere Untersu-
chungen entgegen urspriinglichen Annahmen als
zunehmend groBer. Die haufig zitierte Differenz
zwischen den beiden Primatengenomen von ca.
1% wird mehr und mehr durch neue Befunde in
Frage gestellt (vgl. BinpeEr 2007). In einer Analyse
der Genome von Rhesusaffe (Macaca mulatta),
Hund (Canis familiaris), Ratte (Rattus norvegicus),
Maus (Mus musculus), Schimpanse (Pan troglodytes)
und Mensch (Homo sapiens) untersuchten Haun et
al. (2007) Datensétze mit 119.746 Genen aus 9.900
Genfamilien aus allen 6 Arten. Alle Genome sind
nach dem sogenannten ,,Schrotschuss-Verfahren®
(nach C. VenTER) mindestens 6-fach sequenziert
und mindestens zu 96 % untersucht worden. Haun
und Mitarbeiter zeigen, dass (unter evolutions-
theoretischen Voraussetzungen) die Geschwindig-
keit von Genverlusten und -gewinnen in der Linie
der Primaten zunimmt, besonders bei den Grof3-
affen. In verschiedenen Genfamilien ist die Ande-
rung der Kopienzahl von Genen auffillig groB3, die
Autoren sehen darin den Einfluss natiirlicher Selek-
tion. Die Autoren folgern aus den Untersuchungen,
dass im Genom des Menschen (seit seiner vermu-
teten Abspaltung von der Schimpansenlinie vor
5-6 Millionen Jahren) 678 Gene dazugekommen
sind, wéhrend im Schimpansengenom 740 Gene
verloren wurden. Dies bedeutet, dass sich fiir 6,4%
(1.418 von 22.000) aller menschlichen Gene keine
direkt vergleichbaren (orthologen) Gegenstiicke
im Schimpansengenom finden lassen. Es bleibt
spannend zu verfolgen, ob sich dieser Trend im
genetischen Unterschied mit wachsenden Kennt-
nissen fortsetzt. Viel bedeutsamer ist jedoch, die
Zusammenhé&nge und Bedeutungen der im Genom
niedergelegten Information zu verstehen. Die
groBen Unterschiede implizieren zudem ernsthafte
Fragennach den Mechanismen der Veranderungen
und auch nach deren Triebfeder.

[Binoer H (2007) Uber den genetischen Unterschied zwi-
schen Mensch und Schimpanse — der ,,1 %-Mythos®. Stud.
Int. J. 14, 77-78; Haun MW, DemutH JP & Han S-G (2007)

Abbildung online nicht verfugbar

Accelerated rate of gene gain and loss in primates. Gene-
tics (published ahead of print, published on 18. October,
2007 as 10.1534/genetics.107.080077); DoLgin E (2007)
Evolutionary sprint made us human. http://sciencenow.
sciencemag.org/cgi/content/full/2007/1023/2;
23.10.2007] H. Binder

Beurenkafer bestienlr Bienen

Der Kleine Beutenkéfer (Aethina tumida, Abb. 1) ist
ein Honigparasit, der natirlicherweise in Afrika
suidlich der Sahara lebt. Fir die afrikanischen
Unterarten der Honigbiene (Apis mellifera) stellt der
Kéfer meist keine Gefahr dar. Sowohl die Kéfer als
auch dessen Eier und Larven werden von den Bie-
nen erkannt und aus dem Stock getragen. Zum Teil
werden die Kéfer auch in Waben eingesperrt;
Wiéchterbienen sorgen dafiir, dass sie nicht ent-
kommen, und andere ,mauern“ den Eingang zu.
Der Kéfer kann manchmal dennoch entkommen,
indem er eine Biene betrallert und so einen Fiitte-
rungsreflex auslost. Bei starkem Befall verlassen
die Bienen auch ihr Nest. Allerdings wurde der
Kéfer nun nach Amerika verschleppt und trifft dort
auf Bienen européischer Abstammung. Hier sorgt
er fiir massive Schéden an den Bienenvolkern, bis
hin zum Absterben. Untersuchungen zeigten, dass
die AbwehrmafBnahmen der européischen Bienen
zwar dieselben sind wie die der afrikanischen, diese
aber nicht mit derselben Intensitdt durchgefiihrt
werden. Je schwécher eine Kolonie ist, um so leich-
ter fallt es dem Kéfer, die Abwehrmechanismen zu
umgehen. Die Kéferlarven leben dann von den
Vorraten an Honig und Pollen sowie von der
Bienenbrut. Ausgeschliipfte Kafer stehen dann
aber vor dem Problem, dass das Bienenvolk ent-
weder ausgeflogen oder abgestorben ist, und sie
miissen sich eine neue Kolonie suchen.

Bienen kommunizieren tiber Duftstoffe (Phero-
mone). Der Kéfer kann das Alarmpheromon der
Bienen riechen und wird davon angelockt. Inter-
essanterweise riecht der Kéfer viel niedrigere Kon-
zentration des Alarmstoffes als die Bienen selbst.
Schon léanger bekannt ist die Tatsache, dass die
Kéfergruppe, zu denen auch der Kleine Beuten-
kafer gehort, Pilze und Hefen tibertragen. Neuere
Untersuchungen bestdtigten das auch fiir den
Kleinen Beutenkéfer, er tbertragt die Hefe Kode-
maea ohmeri. Honig- und Pollenvorrate, die man
mit dieser Hefe infiziert hatte, erzeugten eine hoch-
ste Attraktivitat nach ca. 7 Tagen. Es zeigte sich,
dass die Hefe beginnt, gro3ere Mengen an Alarm-
pheromon zu erzeugen. Ist es also ersten Beute-
kafern gelungen, ein Bienenvolk zu befallen, so
wird die Attraktivitdit dieses Bienenvolkes fiir
weitere Kéfer erhoht. Die Bienen werden in der
Folge von den Kéfern ,iiberrannt®.

Dies ist ein weiteres Beispiel dafiir, dass auch
Insekten Mikroorganismen zu ihrem Nutzen ein-
setzen. Ein anderer, vor kurzem bekannt gewor-



dener Fall war bei den Blattschneiderameisen ent-
deckt worden. Diese ,,ziichten“ in Poren auf ihrer
AuBenhaut Bakterien, die ein Antibiotikum erzeu-
gen. Dieses Antibiotikum totet spezifisch einen
parasitischen Pilz ab, der auf den Futterpilz-Kolo-
nien der Blattschneiderameisen lebt. Unklar bleibt
freilich, durch welche Selektionsdriicke wahrend
der Stammesgeschichte solche Beziehungen tiber-
haupt entstanden sein kénnten.

[WinkLErR N (2006) Ameisen — Neue Uberraschungen (Teil
1). Stud. Int. J. 13, 38-39; Pirk C (2007) Parasiten — SiiBer
Kafer. labor&more 3, 54-55; TorTo B, Boucias DG, ARBOGAST
RT, Tumuinson JH, TeaL PEA (2007) Multitrophic interac-
tion facilitates parasite-host relationship between an inva-
sive beetle and the honey bee. Proc. Natl. Acad. Sci. USA
104, 8374-8378.] N. Winkler

Fliegen fliegen nicht zufallig

Dass eine Fliege gezielt eine Futterquelle oder
einen Partner anfliegt, ist nicht weiter verwunder-
lich. Was aber, wenn man eine Fliege ohne duf3ere
Einflisse in einer dunklen Kammer ohne weitere
Reize fliegen 14sst? Eigentlich wiirde man erwarten,
dass sie zuféllig ,herumeiert”. Ein solches Experi-
ment wurde durchgefiihrt und die Flugbahn der
Fliegen aufgezeichnet und per Computer ausge-
wertet. Zum Erstaunen der Wissenschaftler stellte
sich heraus, dass die Flugbahnen nicht zuféllig
waren. Die Flugbahnen wiesen nichtlineare Kom-
ponenten auf, d.h. der Flug wurde von der Fliege
in unvorhersagbarer Weise bestimmt, obwohl die
Fliegen keinen &ufBeren Reizen ausgesetzt waren.
Das ist insofern erstaunlich, als der gegenwértige
neurowissenschaftliche Konsens postulierte, dass
die Quelle fiir Variabilitdten in Verhaltensmustern
das ,Rauschen” sei, welches letztlich dafiir sorgt,
dass die Variabilitdt (hier: Flugbahnen) zuféllig
oder eben stochastisch ist. Bei der Fliege sorgte
eine bislang nicht genau identifizierte (innere)
Quelle fiir nichtlineare Abweichungen von rein
zufélligen Flugbahnen, welche dadurch vollig
unvorhersagbar (chaotisch) wurden. Das heif3t,
selbst wenn man Tausende von Fliegen beobach-
tete, konnte man noch nicht einmal im Mittel wahr-
scheinliche Flugbahnen voraussagen. Warum ist
diese Unterscheidung so interessant? Im Falle
stochastischer Flugbahnen ldge die Quelle im
LAuBen®, das heiBt, dass irgendwelche duferen
Einflisse als Ausloser in Frage kdmen und Verhal-
ten bestimmten. Nichtlineare Flugbahnen zeigen
aber, dass es eben nicht der (4uf3ere) Zufall ist, der
die Richtung bestimmt, sondern die Flugbahnen
von einem ,Innen“ bestimmt werden. Das heif3t
also, dass Entscheidungen selbst einfacher Orga-
nismen nicht dem Rauschen (Zufall) unterliegen,
sondern kontrolliert werden (wenn auch nichtlinear).
Anders ausgedriickt: Gehirne werfen manchmal
den Wiirfel, doch ist dieses Wiirfeln ein kontrol-
lierter innerer Prozess.

[MavE A, Hsien C-H, SuciHArRA G & Brewmss B (2007) Order in
Spontaneous Behavior. PLoS ONE 2, e443.] N. Winkler

Rauberischer Pilz in fossilem Harz aus der Hreide

Pilze treten typischerweise als Faulnisbewohner
(Saprophyten) oder als Parasiten auf. Dartiber hin-
aus haben sich manche Pilze auch auf rduberische
Strategien verlegt, um ihre Nahrung zu gewinnen.
Finf unterschiedliche Fangmethoden von fleisch-
fressenden Pilzen sind bisher beschrieben. Manche
Pilze produzieren ringformige Zellen, mit denen sie
im Boden lebende Fadenwiirmer (Nematoden) und
andere Kleinlebewesen fangen, andere versuchen
es mit klebrigen Auswiichsen.

Yanc et al. (2007) haben jliingst anhand von
molekularbiologischen Untersuchungen versucht,
die verschiedenen Entwicklungsstufen dieser Me-
thoden aufzuzeigen. Die Autoren sehen in der Ent-
wicklung von Fangtechniken einen gelungenen
Beweis flir adaptive Evolution — wobei die Entste-
hung neuer Technik mit dem Begriff , Adaption®
(Anpassung) kaum angemessen beschrieben wird.
AbschlieBend verweisen die Autoren auf einen
fossilen Befund von JanNsoN & Poinar (1968), die
Pilzhyphen (Pilzfaden) in Nematoden, als Inklusen
(Einschliisse) in mexikanischem Bernstein (Miozan/
Ologozan; 22,5-26 Millionen Jahre nach radiome-
trischen Datierungen) beschreiben. Yanc et al.
2007 sehen darin einen fossilen Hinweis auf die
Zeit, als Pilze ihre Fangmethoden entwickelten,
dieser passt allerdings zeitlich nicht mit phylo-
genetischen Untersuchungen, die auf molekular-
biologischen Daten basieren, zusammen.

ScHMIDT et al. (2007) stellten jiingst Pilzhyphen
in fossilem Harz in direkter Verbindung mit Nema-
toden vor. Der Bernstein stammt aus fossilreichen
Ablagerungen in Archingeay/Les-Nouvillers, Stid-
west-Frankreich, die aufgrund palynologischer Be-
funde (Pollenanalysen) demspaten Alb (obere Unter-
kreide; ca. 100 Millionen Jahre) zugeordnet werden.

Das eingeschlossene Pilzgeflecht (Mycel) be-
steht aus irregulédr verzweigten Faden (Hyphen).
Die Ringe bestehen aus einer einzigen Zelle, im
Gegensatz zu Fallen-Stukturen heutiger Pilze, die
aus drei Zellen bestehen. Die fossilen Pilzringe wei-
sen einen Innendurchmesser von 8 bis 10 ym auf
und konnen sich offenbar leicht von den Hyphen
16sen; im fossilen Harz finden sich auch isolierte
Ringe. Diese Ringfallen scheinen klebrig gewesen
zu sein, zumindest deuten viele an den Ringen haf-
tende Partikel darauf hin. Vermutlich werden
Nematoden, die in diesen Ringen gefangen wer-
den, durch Befall mit Hyphen verdaut. In dem
Bernsteinstiick finden sich mehrere Nematoden in
der Ndhe von Pilzringen und sie scheinen aufgrund
ihres AuBendurchmessers die bevorzugte Beute
des Pilzes gewesen zu sein. Damit ist also belegt,
dass bereits in der frithen Kreide Bodenpilze mit
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komplexen, hocheffizienten Fangsystemen vor-
handen waren. Uber 200 Pilzarten fiilllen heute
diese ckologische Nische aus. Der fossile rauberi-
sche Pilz kann aufgrund seiner morphologischen
Merkmale keinem heute vorkommenden Boden-
pilzzugeordnet werden. Fleischfressende Pilze gibt
es offensichtlich schon lange als Bodenbewohner
und die okologischen Nischen scheinen im Meso-
zoikum von anderen, heute nicht bekannten Ver-
tretern besetzt gewesen zu sein.

In Supporting Online Material berichten
ScumipT et al. (2007), dass in dem fossilen Harz-
stiick auf3er dem fleischfressenden Pilzmycel noch
79 GliederfiiBer (zumeist bodenbewohnende Arten)
und zahlreiche weitere Mikroorganismen, wie Bak-
terien und Algen als Einschliisse enthalten sind.
Das urspriingliche Fundstiick (40 x 30 x 20 mm)
wurde fir die Untersuchung in 31 Teile zerlegt, die
jeweils gesondert poliert und mikroskopisch unter-
sucht wurden.

Wieder einmal erweisen sich Einschliisse in
fossilem Harz als hochinformative Quelle fiir Oko-
systeme aus vergangener Zeit. In diesem Falle ist
belegt, dass hochkomplexe und spezialisierte Le-
bensweisen von Pilzen sehr frith — und bisher ohne
dokumentierte Vorlduferstrukturen auftauchen.

[Jannson H-B & Pomar Jr GO (1968) Some possible
nematophagous fungi. Trans. British Mycol. Soc. 87, 471-
474; ScumipT AR, DORFELT H & PERRICHOT V (2007) Carni-
vorous fungi from Cretaceous amber. Science 318, 1743;
SchmipT AR, DorreLT H & PERRICHOT V (2007) Supporting
Online Material: http://www.sciencemag.org/cgi/con-
tent/full/318/5857/1743/DC1;YANGY, YANGE, ANZ & L1U
X (2007) Evolution of nematode-trapping cells of predatory
fungi of the Orbiliaceae based on evidence from rRNA-enco-
ding DNA and multiprotein sequences. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 104, 8379-8384.] H. Binder

Genomforschung — Wieviel ,Schroft™ bleibt
ibrig? oder: Wie findet man bisher dbersehene
bedeutsame ONA-Sequenzen?

Der erstaunlich geringe Anteil codierender DNA-
Sequenzen am Genom (Erbgut) eines Organismus
war fiir manchen Wissenschaftler in der Vergan-
genheit Anlass, von ,,Abfall” (,junk“) zu reden —
Anteile des Erbguts, die im Laufe der Evolution
angesammelt wurden und tberflissig geworden
seien. Diese Deutung war zwar nicht unumstritten,
aber doch — vor allem in populédren Medien — weit
verbreitet. Die Anzeichen dafiirmehren sich jedoch,
dass immer weitere Teile des Genoms von Bedeu-
tung sind. Aber wie kann man analytisch DNA-
Abschnitte, die nicht in Proteine ibersetzt werden
(Translation), tiberhaupt erkennen? McCaLLION et
al. (2007) haben eine Methode entwickelt, diese im
Bereich eines Gens angewendet und dabei tiber-
raschende Erfahrungen gemacht.

Die Autoren untersuchten beim Zebrafisch
(Danio rerio) die Umgebung des Gens phox2b. Die-

ses Gen spielt u. a. bei der Entwicklung von Ner-
venzellen eine Rolle, bei der Stressverarbeitung
und im Verdauungssystem. DNA-Fragmente (48
Amplikons) aus diesem Bereich transferierten die
Forscher gekoppelt mit dem Gen eines griin
fluoreszierenden Proteins (GFP) in Embryonen des
Zebrafisches. In dem von ihnen etablierten Test-
system gibt sich ein regulatorischer DNA-
Abschnitt dadurch zu erkennen, dass der Embryo
GFP produziert und damit griin fluoresziert. In 17
Féllen erhielten McCaLLion et al. fluoreszierende
Zebrafisch-Embryonen.

Mit den fiinf gebrauchlichsten Programmen zur
Genomanalyse konnten nur zwischen 29 und 61%
der tatséchlich gefundenen regulatorisch wirksa-
men DNA-Sequenzen erkannt und prognostiziert
werden. Damit ist gezeigt, dass die bisher verfiig-
baren Computerprogramme weiterentwickelt wer-
den und auf eine solidere experimentelle Basis
gestellt werden miissen. Diese Resultate unter-
streichen auch den groBen Bedarf an weiteren
methodischen Zugingen, um bedeutsame DNA-
Bereiche zu identifizieren. Durch Anwendung der
bereits verfiigbaren Techniken auf weitere Gen-
bereiche ist ein erheblicher Kenntniszuwachs tiber
weitere funktionelle Sequenzen zu erwarten.

Sollte ein erheblicher Anteil der im Genom
niedergelegten Information bisher unerkannt sein,
hétte das auch weitreichende Konsequenzen fiir
die Anwendung molekularbiologischer Daten fiir
die Analyse molekularer Stammbdume. Dann
misste — auch darauf deuten die Autoren hin — bei
der Interpretation molekularbiologischer Datenim
Sinne phylogenetischer Fragestellungen im Lichte
dieser Erkenntnisse sehr viel sorgfaltiger vorge-

gangen werden.

[McGaucHEy DM, Vinton RM, HuynH J, AL-Sarr A, BEer MA
& McCaLLioN AS (2007) Metrics of sequence constraint over-
look regulatory sequences in an exhaustive analysis at phox2b.
Genome Res. (download advance articles 10.12.2007):
http://www.genome.org/cgi/reprint/gr.6929408v1l]  H.
Binder

Pflanzliche Wiederbesiedlung in der Polarregion

Die Polarregionen bieten unwirtliche Lebensbe-
dingungen und sind daher artenarm. Infolge der
Klimaerwédrmung und den daraus resultierenden
besseren Lebensbedingungen wird die Einwande-
rung von neuen Pflanzen- und Tierarten erwartet.
Welche Faktoren bestimmen die Einwanderung?
Die Inselgruppe um Spitzbergen (= Svalbard-
Archipel) eignet sich gut fiir die Untersuchung der
Geschwindigkeit von Migrationsvorgéngen (Ein-
wanderungen), da sie wéahrend der letzten Eiszeit
vor 20 000 Jahren konventioneller Zeitrechnung
vollstéandig von Eis bedeckt war, und sehr wahr-
scheinlich die gesamte Flora seitdem neu einwan-
derte. Svalbard liegt nordlich des Polarkreises und
weit entfernt von potentiellen Ausgangsregionen



der Wiederbesiedlung (Gronland, Nordrussland,
Nordskandinavien). Seine Tundrenvegetation z&hlt
nur etwa 130 verschiedene Bliitenpflanzenarten.
Eine Forschergruppe (ALsos et al. 2007) sammelte
4439 Exemplare von neun arktischen Bliitenpflan-
zenarten sowohl auf Svalbard als auch in den
genannten moglichen Quellregionen. Die neun
Arten aus sechs Familien wurden so ausgewéhlt,
dass sie hinsichtlich ihrer 6kologischen Anspriiche
fir die Flora Svalbards représentativ sind. Drei
Arten haben gefiederte Ausbreitungseinheiten
(Samen bzw. Friichte) fir die Windverbreitung,
weitere drei fleischige Friichte fiir die Verbreitung
durch Vogel und Séugetiere und die restlichen drei
sind hinsichtlich der Verbreitung nicht spezialisiert.

Durch Vergleich des ,genetischen Fingerab-
druckes” aller 4439 Exemplare wurde fiir jede Art
ermittelt, aus welcher Ausgangsregion sie den
Svalbard-Archipel kolonisierte. Auerdem wurde
abgeschétzt, wieviele verschiedene Samen jeder
Art mindestens nach Svalbard gelangt sein mus-
sten, um die dort vorgefundene genetische Vielfalt
zu erklédren.

Die hauptsachliche Besiedlung durch die unter-
suchten neun Arten nach der Eiszeit erfolgte aus
Nordrussland, mit Abstand gefolgt von Nordskan-
dinavien und Gronland. Das diirfte damit zusam-
menhéngen, dass zwischen Svalbard und Nord-
russland im Gegensatz zu Skandinavien im Winter
eine Verbindung durch verdriftende Eisschollen
besteht, mit deren Hilfe die Ausbreitungseinheiten
gut transportiert werden kénnen. Bei mehreren
Arten waren die in Svalbard nachgewiesenen
Populationen unterschiedlich und konnten ent-
sprechend auch unterschiedlichen Herkiinften
zugewiesen werden. Beispielsweise gehen die Vor-
kommen der Rauschbeere (Vaccinium uliginosum)
sowohl aufrussische, als auch gronldndische Quel-
len zurtick, wéhrend etwa die Krahenbeere (Empe-
trum nigrum) nur aus Gronland und die Moltebeere
(Rubus chamaemorus) nur aus Nordrussland stam-
men. Fur die Alpen-Génsekresse (Arabis alpina)
konnte keine Entscheidung getroffen werden, da
diese Artin den fraglichen Gebieten genetisch ein-
heitlich ist.

Bei den tibrigen Arten wurde abgeschétzt, dass
jeweils mehrere Besiedlungen stattgefunden haben
mussten, indem im Falle der Moltebeere minde-
stens 6, bei der Silberwurz (Dryas octopetala) sogar
38 Ausbreitungseinheiten unabhéngig voneinan-
derzuden Inseln Svalbards gelangten und sich dort
erfolgeich etablieren konnten. Wegen der anzu-
nehmenden fehlgeschlagenen Versuche diirften in
Wirklichkeit viel mehr Ausbreitungseinheiten nach
Svalbard gelangt sein.

Bei 6 Arten legte der genetische Befund neben
der hauptséchlichen Quellregion noch eine zweite
Ausgangsregion nahe: Fiir die vier kélteresistente-
sten Arten D. octopetala, S. herbacea, C. tetragonaund
S. rivularis sowie fur die beiden am meisten warme-
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liebenden (und folglich seltensten) Arten B. und V.
uliginosum.

Die genetische Variabilitat der untersuchten
Pflanzen auf Svalbard korrelierte negativ mit ihrer
Anpassung an das gegenwartige dortige Klima: je
besser eine Pflanzenart das Klima vertrug, desto
grofer war ihre genetische Vielfalt und umgekehrt
(Abb. 1).

Nur von Juni bis August iiberschreiten die
Mitteltemperaturen den Gefrierpunkt mit einem
Maximum von 4,4 °C im Juli, und die Kiisten-
regionen sind nur im Sommer fir 6 Wochen eis-
frei. Die Vegetation wird ermoglicht durch den
Golfstrom, der wahrend der 4-monatigen Polar-
nacht gegeniiber dem auf dieser Breite iiblichen
Klima fiir relativ milde Winter sorgt.

Die Autoren kommen zu dem Schluss, dass
bestimmend fiir die Neubesiedlung die 6kologi-
schen Bedingungen am Zielort sind und nicht die
(offenbar immer in gentigender Menge erfolgende)
Verdriftung der Samen (durch Wind, Vogel oder
z.B. Treibholz und -eis und selbst durch Sdugetie-
re). Dieser Schluss wird unterstiitzt durch den
Befund, dass 80 bis 90% der kélteresistenten
Pflanzen in den potentiellen Ausgangsregionen
auch auf Svalbard prasent sind, aber nur 40 bis 60%
der relativ wéarmeliebenden. Und damit wiirde ein
warmeres Klima auf Svalbard auch eine groBere
pflanzliche Vielfalt infolge erfolgreicher Migration
erwarten lassen. Die gute Umweltresistenz be-
stimmter Pflanzensamen ist bekannt (Brown 2001,
vgl. LinbEmanN 2001) und es kénnen sich Pflanzen
binnen weniger Jahre nicht nur vom Festland auf
Inseln ausbreiten, sondern sich sogar mikroevolu-
tiv an das neue Habitat anpassen (Copy et al. 1996,
vgl. KutzeLnice 1997). Auf der Basis der konven-
tionellen Zeitrechnung veranschlagen Arsos et al.
im Online support (www.sciencemag.org/cgi/
content/full/316/5831/1606/DC1) 10 000 Jahre
seit Beginn der Wiederbesiedlung. Aber auch wenn
nur einige Prozent der verdrifteten Samen sich
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Abb. 1: Zusammen-
hang zwischen der
Anpassung an das
Klima und der geneti-
schen Vielfalt bei den
Pflanzen auf Svalbard.
Nach ALsos et al.
(2007)
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erfolgreich ansiedeln kénnten, so wéren selbst fiir
Dryas octopetala nur einige 1000 Samen notig. Die
Leistungsfahigkeit der Transportprozesse diirfte
die von Arsos et al. geschétzte Verdriftung von
etwa einer Ausbreitungseinheit alle 2 Jahre bei
weitem Ubersteigen (was einer erfolgreichen
Ansiedlung einer Pflanze nur einmal pro Viertel-
jahrtausend entspréache). Damit stellt diese Studie
indirekt die Datierung der letzten Eiszeit in Frage:
Wiére Svalbard schon so lange teilweise eisfrei,
miisste eine hohere genetische Vielfalt bestehen.
Nach einer groBBeren Katastrophe ware jeden-
falls zu erwarten, dass verwistete, aber klimatisch
gunstige Regionen von vielleicht nur wenigen Aus-
gangspunkten aus auch tber gro3e Entfernungen

rasch — innerhalb von Jahren — und durch nur
wenige — einige Dutzend — Exemplare jeder Art
wiederbesiedelt werden konnen, und genau das
erwartet und sieht man ja auch heute bei der Arten-
migration infolge der globalen Erwdrmung.

[ALsos IG, Emesen PB, ExricH D, SKReDE I, WESTERGAARD K,
JacosseN GH, LaNDVIK JY, TABERLET P & BrRocHMANN C (2007)
Frequent long-distance plant colonization in the changing
arctic, Science 316, 1606-1609; Brown K (2001) Patience
yields secrets of seed longevity, Science 291, 1884-1885;
Copy ML & Overton JM (1996) Short-term evolution of
reduced dispersal in island plant populations. J. Ecology 84,
53-61; KutzeLNiGG H (1997) Schnelle Evolution der Samen-
verbreitung bei Pflanzenpopulationen auf kiistennahen
Inseln. Stud. Int. J. 4, 39-40; LinpEmANN WB (2001) Langle-
bige Pflanzensamen. Stud. Int. J. 8, 101.] W. Lindemann
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The
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Wenn die Faszination am Fliegen sich mit der
Begeisterung an vorzeitlichen Reptilien verbindet,
so bleiben die betroffenen Menschen meist bei den
Flugsauriern héngen. In den letzten beiden Jahr-
zehnten hat das Wissen um diese Tiergruppe
enorm zugenommen. Insbesondere die seit den
1990er entdeckten reichhaltigen Funde im ost-
asiatischen Raum (Russland, China) bieten eine
enorme Erkenntniserweiterung, tragen aber auch
zur Verwirrung in der bisherigen systematischen
Bewertung einzelner Merkmale bei. Oft wird ver-
sucht, Ordnung in das Chaos der neuen Funde und
derneuen Namen zu geben. Zumeist ist heutzutage
die phylogenetische Systematik mit der kladisti-
schen Analyse das allesbeherrschende Instrument
hierzu. Eine aktuelle Schrift aus dem Verlag
Friedrich Pfeil lasst daher aufhorchen. Der Autor
Dietrich ScHALLER gibt auf 14 Seiten seine Vorstel-
lung von einer neuen Systematik der Flugsaurier
kund. In Kurzform und mit Hilfe von 9 Abbildun-
gen beschreibt er seine Vorstellungen, die mit
den herkéommlichen systematischen Ordnungs-
versuchen brechen. Hierzu werden ausschlie3lich
die Topologie und Anatomie der Fligelflachen
betrachtet. Folgerichtig stellt er neue tibergeord-
nete Taxa auf: Statt den bewdhrten Hauptgruppen
,Pterodactyloidea® (Kurzschwanz-Flugsaurier) und
,Rhamphorhynchoidea“ (Langschwanz-Flugsauri-
er) spricht er von ,,Skelobrachiopterida“ und ,,Bra-
chiokaiskelopterida®.

Schon frither hatte der Autor sich mit dem
Thema befasst (1985) und vermutlich sein Gedan-
kengebé&ude reifen lassen. Bemerkenswert ist der
Ansatz, eine bisher nicht im Focus stehende Merk-
malskombination — namlich die der Fligelmor-
phologie — als Grundelement der Systematik her-
anzuziehen. Die ScHarLLErsche Hypothese wird
allerdings von anderen Fachleuten eher kritisch
aufgenommen (vgl. http:/scienceblogs.com/tetra-
podzoology/2007/09/pterosaur_meeting_part_ii
i.php). Vielfaltige Fragen und Kritikpunkte wéaren
tatsachlich anzubringen, insbesondere was das
gesamte biomechanische Wirkungsgefiige von

Flugel, Extremitédtengiirtel und Weichgewebe be-
trifft. Dies fehlt ebenso wie die Diskussion zur
bestehenden Systematik und moglicher Entwick-
lungsmechanismen, die zu der Vielfalt der Flug-
saurier gefithrt haben. Néhere Erlduterung bréuchte
auch das Postulat tiber die Abstammung der Flug-
saurier, deren Vorldufer bei den Vogelbeckendi-
nosauriern (Ornithischia) gesucht werden.

Neuer Vorschlag

zur Systematik der Flugsaurier

Insgesamt betrachtet ist jedoch die Tatsache,
dass der Autor einen neuen systematischen Ansatz
wabhlt, generell zu begriiBen. Das kann als Hinweis
auf die Problematik der (direkt auf das Paradigma
Evolution bezogenen) kladistischen Merkmalsana-
lyse gewertet werden. Damit eroffnet sich die Mo g-
lichkeit, sich intensiver mit biomechanischen und
aerodynamischen Phénomenen im Bezug auf die
Fligelmorphologie und deren systematischen Inter-
pretation auseinanderzusetzen. Das Modell 16st in
der derzeitigen Form nicht die Frage nach den Ent-
wicklungsprozessen und moglichen -zwéngen.
Auch fordert das Modell formlich heraus, sich tiber
die evolutionstheoretisch notwendigen Ubergénge
Gedanken zu machen. Der bisherige Fossilnach-
weis liefert hierzu nur morphologische Blitzlichter
und bei weitem keine vollstédndigen Entwicklungs-
reihen, da zwischen den wenigen dokumentierten
Merkmalszustdnden erhebliche Liicken klaffen.

Die Scientific Community bekommt mit dieser
Publikation die Gelegenheit, ein neues Diskussions-
gebiet zu ertffnen und sich dabei nicht nur von
Ergebnissen von Computerprogrammen bestim-
men zu lassen. Da die Publikation in englischer
Sprache ist, sollte sich hier eine internationale Ver-
breitung und Auseinandersetzung beschleunigen
lassen. Das Literaturverzeichnisistleider nur bruch-
stiickhaft aufgefiihrt. Das wird erklarbar durch den
Vortragscharakter der gesamten Publikation. Wiin-
schenswert wére fir die Zukunft eine umfang-
reichere Darstellung und damit eine Interpretation
der Hypothese. Fiir die sammelbegeisterten Wirbel-
tier-Paldontologen und die Kuriositdtensammler
ist die kleine Schrift unbedingt zu empfehlen.

Sven Namsor
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Abb. 1: Artefakt

oder natiirlich:

Das ,,Marsgesicht*.
Links Aufnahme von
Viking 1976, rechts in
hoherer Auflosung aus
dem Jahr 2001.
(NASA)

The Design

Malrix
Mike Gene: The
_ Design Matrix.
Mike Gene A Consilience of
- Clues. Arbor Vitae

Press, 2007, 300S.,
Paperback $ 24,95

Der unter einem Pseudonym schreibende Genetiker
Mike GeNE hélt in ,, The Design Matrix“ ein starkes
Pladoyer fiir den ID-Ansatz. Allerdings unter-
scheidet er sich in mancher Hinsicht von der
»,Mainstream-ID-Bewegung®, vor allem dadurch,
dass er Intelligent Design (,,ID“) nicht als Wissen-
schaft betrachtet — genauer gesagt: nicht als ,,scien-
ce”, was eher Wissenschaft im engeren Sinne von
Naturwissenschaft meint. ID ist fiir ihn bestenfalls
eine ,aufkeimende Proto-Wissenschaft® (S. xi).
GeNE hélt Evolution nicht fiir falsch; sie sollte in
offentlichen Schulen auch nicht kritisiert werden.
Der Grundgedanke seines Buches ist der einer
vorprogrammierten Evolution (front-loading).
Damit meint er jedoch nicht eine deterministische
Evolution; vielmehr sollen bestimmte Ergebnisse
des Evolutionsprozesses durch vorprogrammierte
Voraussetzungen und vorprogrammierte Mechanis-
men wahrscheinlicher eintreten als andere. Am
Anfang des Lebens standen demnach Einzeller, in
denen das Potential zu einer biologischen Evolution
angelegt war: Evolution auf der Basis einer ausge-
kliigelten Planung. Gene diskutiert vier Verdachts-
momente aufintelligentes Design: 1. Analogien mit
Strukturen, die erwiesenermafen designt sind,

2. Diskontinuité&t zu nicht-teleologischen Prozessen
(d. h. nattirliche Prozesse sind weit davon entfernt,
die beobachteten Phanomene hervorzubringen),
3. Rationalitdt (eine Analyse der untersuchten
Struktur weist einen durchdachten Aufbau nach)
und 4. Voraussicht (die untersuchte Struktur ist
auch auf Zukunft hin angelegt). Diese vier Kriterien
konnen weitgehend unabhangig geprift werden
und stiitzen je nach Tendenz der Ergebnisse einen
Verdacht auf Planung. Dass dabei subjektive Be-
wertungen unvermeidlich sind, ist GENE bewusst

(S. 272). Er stellt schon im Vorwort klar, dass es
um einen Verstdndnisschlissel gehe, nicht um
Beweise (S. xiii).

Das Buchistin vier Teile aufgebaut. Teil I(,, The
Way*) steigt mit der Frage ein, wie im Rahmen des
Design-Paradigmas geforscht werden kann; in Teil
II (, The Clues®) geht es um Befunde, die deutlich
auf Design hinweisen; Thema von Teil III (,,Chal-
lenge®)ist das bereits genannte Konzept des ,front-
loading“. Hier présentiert der Autor auch Uberle-
gungen, wie eine Koexistenz der Selektionstheorie
und des ID-Ansatzes aussehen konnte. Diese drei
Teile liefern die Basis fiir eine Methode, wie Struk-
turen auf Design hin tiberprift werden kdnnen, was
in Teil IV ausgefiihrt wird.

Der Autor beginnt seinen Argumentationsweg
in Teil  mit der Lektion, die aus einer geologischen
Struktur auf dem Mars gelernt werden kann, die
frither bei geringer Auflosung einem Gesicht glich
(Abb. 1, links). Wann erkennen wir eine Struktur
als designt? Zum einen braucht es eine Vertraut-
heit, d. h. eine Ahnlichkeit mit einem bekannten,
designten Muster. Nur solches Design ist fiir uns
erkennbar, das eine Analogie mit bereits bekann-
tem Design aufweist. Zum anderen muss es eine
Diskontinuitdt geben, das heiB3t: die betrachtete

Evolution durch

Vorprogrammierung?

Struktur ist weit von solchen Strukturen entfernt,
die ohne Design entstehen kénnen. Dagegen miis-
sen weder die Identitdt des Designers noch seine
Methoden noch der Zeitpunkt seines Wirkens
bekannt sein (S. 10). Die teleologische Deutung des
Marsgesichtes erwies sich schlielich durch zusatz-
liche Befunde als falsch: Eine hohere Auflosung
zeigte Strukturen, die durch natiirliche Prozesse
erklarbar waren und die beiden genannten Kenn-
zeichen nicht mehr aufwiesen (Abb. 1, rechts).
Ganz anders aber verlief die Entwicklung bei der
Erforschung des Inneren der lebenden Zellen. Die
,hohere Auflosung” lasst dort zunehmend diese
beiden Kennzeichen von Design hervortreten (S. 17).

Nach diesen ersten Schritten ins Thema hinein
folgt mit Teil II das erste Kernstiick, in dem
Hinweise auf Design in der Molekularbiologie
zusammengestellt werden. Die Forschung hat
gezeigt, dass die Abldufe und ,,Maschinen® im Zell-
geschehen viel stérker technologischen Produkten
ghneln, als von irgendjemanden je vorhergesagt
worden war (S. 39). Dass es sich bei den Begriffen
wie ,Maschine®, ,,Programmierung®, ,,Code”“ etc.
nicht um irrefiihrende Metaphern handeln kann,
belegt Gene durch eindrucksvolle Vergleiche der
Haufigkeit der Verwendung derbetreffenden teleo-
logischen Begriffe in verschiedenen Disziplinen
(S. 48, 58, 60). Es hat sich gezeigt, dass der gene-



