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Mottos

,Der Populationsgenetiker Theodosius Dobzhansky wird auch heute noch gerne
zitiert mit seinem Glaubensbekenntnis: «Nichts in der Biologie macht Sinn, es sei denn
im Licht der Evolutionstheorie.» Dieser Satz ist in zweierlei Hinsicht aufschlufSreich.
Zum einen handelt es sich nicht um einen Beobachtungssatz, sondern um eine
Forderung, gar einen Imperativ, der gebietet und verbietet und damit das Forschungs-
programm der Biologie um die Mitte des 20. Jahrhunderts festschreibt. Zum anderen
impliziert der Ausspruch, und das ist noch wesentlicher, zugleich sein Gegenteil, daf3
ndmlich die Natur im Prinzip auch im Lichte anderer Theorien betrachtet werden
konnte. ... Es wird darum gehen zu zeigen, daf$ die Welt aus verschiedenen Blickwin-
keln betrachtet werden kann und daf sie —je nach Sicht der Dinge — dem Betrachter
auch unterschiedlich erscheint. Stellt der Forscher verschiedene Fragen an die Natur,
so wird er unterschiedliche Antworten erhalten” (RierpEL 19893, 13).

,Wird die Idee der Evolution, oder einer speziellen Evolutionstheorie wie jener
Darwins, der Beobachtung vorausgestellt, so wird die Welt im Licht jener Theorie
erscheinen. Die Theorie wird sich nie als falsch erweisen konnen, sondern stets mit der
Beobachtung in Einklang stehen” (RieppEL 1989a, 18).

,By making our explanation into the definition of the condition to be explained, we
express not scientific hypothesis but belief. We are so convinced that our explanation
is true that we no longer see any need to distinguish it from the situation we are trying
to explain. Dogmatic endeavours of this kind must eventually leave the realm of
science” (BraDY 1985, 177).
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Die Vergleichende Biologie gilt zum einen als eine wesentliche Belegquelle fur die
allgemeine Abstammung der Lebewesen im Sinne der Evolutionsanschauung, zum
anderen als Ruckgrat fur phylogenetische Rekonstruktionen. Tatséchlich aber ermdég-
licht das Ahnlichkeitsmuster der Lebewesen weder eine SchluBfolgerung auf Makro-
evolution noch stellt es einen Wegweiser flur ein Nachzeichnen der postulierten
Phylogenese dar. Vielmehr fungiert die Evolutionsanschauung als Vorgabe, als
Leitvorstellung fur die Deutung der Beobachtungsdaten. Dies zeigt der Autor anhand
zahlloser Argumente auf und kommt dabei zu ungewohnten Einsichten.
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Biologie im evolutionstheoretischen Deutungsrahmen unerwartet, im Rahmen einer
alternativen Schépfungslehre jedoch verstehbar sind.
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Vorwort

Die Vergleichende Biologie gilt zum einen als
eine wesentliche Belegquelle fiir die allgemei-
ne Abstammung der Lebewesen im Sinne der
Evolutionsanschauung, zum anderen als Riick-
grat flir phylogenetische Rekonstruktionen.
Meist wird im Schrifttum dabei der Eindruck
erweckt, als bestiinde die Moglichkeit, direkt
aus den vorliegenden empirischen Daten zu-
mindest auf die ,Realitdt” einer allgemeinen
Evolutionsgeschichte des Lebens zu schliefien.
Dies wird in dieser Arbeit bestritten. Die
Wissenschaftstheorie hat gezeigt, dafd die Deu-
tung von Daten theoriegeleitet erfolgt — nicht
nur die Deutung, sondern gewohnlich auch
die Gewinnung von Daten. Doch wird dies in
den meisten Lehrbiichern und insbesondere in
der Schulbuchliteratur nicht zum Ausdruck
gebracht (vgl. dazu Anmerkung 1, S. 28f.). Dies
ist ein Grund, weshalb in der vorliegenden
Arbeit die Theorieleitung bzw. Theorie-
abhéngigkeit bei der Deutung von Daten der
Vergleichenden Biologie besonders hervorge-
hoben wird und weshalb im einzelnen gezeigt
wird, wo und wie diese Theorieleitung zum
Tragen kommt.

Da die Deutung von Beobachtungsdaten
theoriegeleitet erfolgt und die Daten somit die
Deutung durch eine bestimmte Theorie nicht
erzwingen, besteht prinzipiell die Moglichkeit,
verschiedene Leitanschauungen fiir die Deu-
tung zu wéhlen. Dies ist ein zweiter Grund,
weshalb die Theorieabhdngigkeiten konkret
aufgezeigt werden sollen. Von der daraus resul-
tierenden Freiheit, verschiedene Leitanschau-
ungen fiir das Verstandnis biologischer Daten
zugrundezulegen, soll Gebrauch gemacht wer-
den. Konkret: Alternativ zur eingebiirgerten
konventionellen Sicht einer allgemeinen Ab-
stammung aller Lebewesen wird in dieser Ar-
beit auch danach gefragt, ob und wie die ein-
schldgigen Befunde aus der Vergleichenden
Biologie auch im Rahmen einer Schopfungs-
anschauung gedeutet werden kénnen. Dabei
geht es um den Bau der Lebewesen und die
Verteilung ihrer Merkmale (Kapitel 2-5), rudi-
mentdre Organe (Kapitel 6-7), Befunde aus der

Embryologie (Kapitel 8) und um Atavismen
(Kapitel 9).

Teile dieser Publikation sind in dhnlicher
Form bereits veroffentlicht worden. Einige Ab-
schnitte von Kapitel 2 und 3 erschienen in den
Jahren 1995 und 1996 als Beitrdge in Studium
Integrale Journal, Kapitel 6-9 als Monographie
unter dem Titel ,Rudimentdre Organe und
Atavismen —Konstruktionsfehler des Lebens?”
(erschienen 1989 im Zeitjournalverlag Berlin).
Diese Ausfiihrungen wurden erheblich ergénzt,
tiberarbeitet und aktualisiert. Die Abschnitte
tiber Rudimentédre Organe (ab Kapitel 6) sind
in sich weitgehend geschlossen. Um den ge-
danklichen Zusammenhang in Kapitel 6 nicht
zu storen, gibt es dort in geringem Mafle Wie-
derholungen einiger Argumente, die in vorhe-
rigen Kapiteln bereits zur Sprache gekommen
sind.

Um den Lesefluf8 zu férdern, wurden engli-
sche Zitate hdaufig sinngemaf iibersetzt wie-
dergegeben und die Originalzitate in Anmer-
kungen gestellt. Nur besonders markante oder
bedeutsame Zitate werden im laufenden Text
im Original wiedergegeben. In den Anmer-
kungen finden sich aufierdem weiterfiihrende
Zitate, die das im laufenden Text Gesagte ver-
tiefen oder untermauern.

Mein herzlicher Dank gilt allen, die durch
konstruktive Kritik unterschiedlicher Teile frii-
herer Fassungen sowie der iiberarbeiteten und
neu verfafiten Texte wertvolle Hinweise gege-
ben und dadurch zur Bereicherung und Ver-
besserung der Arbeit beigetragen haben: Dr.
Martin ADLER, Prof. Dr. Erich BLecHscaMIDT, Dr.
Judith Fenrer, Peter KLOCKNER, Dr. Herfried
KurzeLNiGG, Dr. Monika C. MULLER, Dr. Paul
NEeLsoN, Dr. Klaus NeuHAus, Dr. Torsten Ross-
MANN, Prof. Dr. Siegfried SCHERER, Manfred StE-
pHAN, Dr. Henrik ULLricH, Dr. Barbara van CLE-
VvE und Thomas WascHke. Herrn Dr. Frieder
ZIMBELMANN verdanke ich wesentliche Infor-
mationen zur Evolution der Walartigen (Ab-
schnitt 7.4).

Folgenden Verlagen danke ich fiir die Er-
laubnis zum Abdruck von Abbildungen: Paul
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Parey Verlag Hamburg: Abb. 61, 63 und 71,
Spektrum Akademischer Verlag Heidelberg:
Abb. 5a, ¢, 16 und 85, CLV-Verlag Bielefeld:
Abb. 48 (verandert).

Frau Britta MoLL und Herrn Jorg THoMAS gilt
mein Dank fiir das Anfertigen einiger Zeich-
nungen. Richard WiskIN stellte mir das Foto
von der Hawaiigans (Abb. 38) und Frau Trau-
temaria BLEcHsCHMIDT Abb. 84 zur Verfiigung.
Frank R. MEYeRr fertigte die Scans an, Elisabeth

BINDER half mit beim Korrekturlesen. Auch ih-
nen danke ich dafiir herzlich.

Dem Westfalischen Museum fiir Naturkun-
de Miinster danke ich besonders fiir die Ge-
nehmigung der Verwendung des Bildmotivs
fir das Buchcover und fiir Abb. 8; dem Muse-
um Schlofs Rosenstein Stuttgart verdanke ich
die Genehmigung zum Abdruck der Abbil-
dung 73.

Reinhard Junker, im Februar 2002
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1. Einleitung

1.1 Der Bau und die Merkmals-
verteilungen der Lebewesen als
Indizien fiir ihren Ursprung

Die Bemiihungen, Ursprung und Geschichte
der Lebewesen zu rekonstruieren, konzentrie-
ren sich zu einem Grofiteil auf die Baupldne
heutigerLebewesen. So gehdren sechs von acht
Gebieten, aus denen nach Futuyma (1998, 122f.)
Indizien fiir Evolution gewonnen werden, im
weiten Sinne zum Bereich der Vergleichenden
Biologie. Dabei ist ,Bauplan” umfassend ge-
meint: Merkmale der Lebewesen im gestalt-
lichen, anatomischen, verhaltensbiologischen,
physiologischen, molekularen oder genetischen
Bereich. Aus den Baueigentiimlichkeiten, den
Merkmalsauspragungen und dem Muster der
Merkmalsverteilungen —kurz: aus der Verglei-
chenden Biologie — soll der stammesgeschicht-
liche Werdegang entschliisselt werden. Selbst-
verstandlich werden dazu auch Befunde aus
der Paldontologie, der Embryologie, der Bio-
geographie und anderen Bereichen herangezo-
gen, doch gilt die Vergleichende Biologie heu-
tiger Formen als die wichtigste Datenquelle fiir
die Phylogenetik. Der Fossilbericht spielt — ab-
gesehen von groben Tendenzen — wegen des
systematischen Fehlens von Zwischenformen
in den meisten Féllen keine wesentliche Rolle.
,,In weiten Bereichen der Fauna und Flora sind
wir mangels fossilisationsfahiger Gewebe ganz-
lich auf den Zeithorizont der Gegenwart be-
schrankt. ... Aber auch bei Einheiten, fiir wel-
che eine fossile Uberlieferung vorliegt, bilden
die heute lebenden Arten die Basis der phylo-
genetischen Verwandtschaftsforschung” (Ax
1988, 137f.). Nach SupHAuUs & REHFELD (1992,
202) sind Fossilien ,,zum Aufstellen von Stamm-
bdaumen der rezenten Organismen nahezu ent-
behrlich” (vgl. ebd. auch S. 102f. sowie Dono-
GHUE etal. 1989, 42ff.; HarLam 1988, 134ff.; WiLL-
MANN 1990). (Damit soll natiirlich nicht gesagt
werden, daf$ Fossilien keine Bedeutung als In-
dizien fiir Evolution héatten, doch ist dies ein
eigenes Thema, auf das hier nicht eingegangen
wird.) Neuerdings gibt es allerdings Tenden-

zen, dem Fossilbericht (wieder) mehr Gewicht
in der phylogenetischen Rekonstruktion zuzu-
gestehen.

Das Ahnlichkeitsmuster der heutigen Lebe-
wesen ist also gewohnlich die Datenbasis fiir
phylogenetische Rekonstruktionen, insbeson-
dere dann (aber nicht nur), wenn Fossilfunde
fehlen oder selten sind.

Schon frith wurde erkannt, daf3 die Vielfalt
der Lebewesen hierarchisch nach abgestuften
Ahnlichkeiten geordnet werden kann (Abb. 1)
—was a priori keine Selbstverstandlichkeit ist.
Allerdings besagt die Ordnung der Lebewesen
aufgrund von Merkmalsverteilungen an sich
nichts unmittelbar iiber deren Entstehung und
Geschichte. Eine abgestufte Ordnung der Le-
bewesen kann namlich durchaus auch auf der
Basis einer Schopfungslehre erwartet werden
(vgl. Kapitel 5) und wurde in vordarwinisti-
scher Zeit auch erfolgreich (d. h. mit Zuwachs
an Erkenntnis) so gehandhabt.! Mit dem Durch-
bruch des Evolutionsgedankens wurde diese
Ordnung jedoch als Hauptindiz fiir eine allge-
meine Evolution der Lebewesen neu interpre-
tiert.

Abernichtnur aus den Merkmalsverteilungen
der Lebewesen werden Riickschliisse auf ihren
stammesgeschichtlichen Werdegang gezogen,
sondern auch aus dem Bau ihrer Organe und
aufgrund der verwirklichten lebendigen Kon-
struktionen. Evolutionsbiologen glauben Spu-
ren von Vorlduferformen in den heutigen Ar-

Reich
Abteilung

Tiere
Eigentliche Vielzeller

Stamm Chordatiere
Klasse Saugetiere
Ordnung Raubtiere
Familie Hundeartige
Gattung Wolf/Schakal
Art Haushund

Abb. 1: Hierarchische Darstellung der Ahnlichkei-
ten der Lebewesen am Beispiel des Haushundes.
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ten feststellen zu konnen. Die Rede ist hier zum
einen von ,rudimentiren Organen”, die als
riickgebildet oder gar als funktionslos betrach-
tet werden (siehe Kapitel 6 und 7), zum ande-
ren aber auch von durchaus funktionstiichti-
gen Organen, die seltsam konstruiert erschei-
nen und deren Konstruktionen ein evolutives
Erbe offenbaren sollen (siehe Kapitel 4).

Aus den Konstruktionen der Lebewesen
wurdein ,vorphylogenetischer Zeit” (vor DARr-
WIN) hdufig ein ganz anderer Riickschluf gezo-
gen: Ein Designer miisse angenommen wer-
den, der zielorientiert die durchdacht erschei-
nenden Konstruktionen geplant und erschaf-
fen habe. Dieses ,alte” Design-Argument hat
in den letzten Jahren neue Aufmerksamkeit in
der kritischen Diskussion um die Evolutions-
theorie auf sich gezogen. Die Rede ist von ,,De-
sign-Signalen” (REMINE 1993) oder von , irre-
duzibler Komplexitat” (Bene 1996), die sich
einer Entstehung durch bekannte Evolutions-
mechanismen widersetzen sollen. Lebens-
strukturen scheinen demnach so beschaffen zu
sein, daf$ sie auf einen Schopfer als Urheber
verweisen. Evolutionstheoretiker versuchen
den Spiefs dieses Arguments umzudrehen, in-
dem sie auf tatsdchliche oder vermeintliche
Unvollkommenheiten in der Schépfung ver-
weisen (,Unvollkommenheits-Argument”).
Dem ,,Design-Konzept” werden , Design-Feh-
ler” entgegengehalten, die den SchlufS auf ei-
nen intelligenten Designer vereiteln sollen.

Das Unvollkommenheits-Argument scheint
als Beleg fiir eine allgemeine (Makro-)Evoluti-
on (s. Abschnitt 1.3) der Lebewesen einen be-
sonderen Stellenwert zu besitzen, denn es wird
hédufig angefiihrt. Beispielsweise beschiftigt
sich FutuymaA in der neuesten Ausgabe seines
renommierten Lehrbuchs tiber Evolution (1998)
im einleitenden und einem weiteren Kapitel
mit diesem Thema. Nach seiner Auffassung
spreche die Einheitlichkeit des Knochengeriists
der Extremitdtenknochen der Landwirbeltiere
nicht fiir Design: ,, Design does not require that
the same bony elements form the frame of the
hands of the primates, the digging forelimbs of
moles, the wings of bats, birds, and pterosaurs,
and the flippers of whales and penguins” (Fu-
TUYMA 1998, 122). Erstaunlicherweise wird die-

ser Satz vom Autor nicht weiter begriindet (in
Kapitel 4 werden wir uns mit diesem Argu-
ment befassen). Dieses hadufiger zitierte Bei-
spiel zeigt, dafs keineswegs nur ,,rudimentdre
Organe” als Indizien gegen , Design” aufgebo-
ten werden. Weiter meint Futuyma, daf3 die
unterschiedliche Konstruktion des Tintenfisch-
und Wirbeltier-Linsenauges inkonsistent mit
der Annahme eines allméchtigen Schopfers sei,
der optimales Design verwirklichen kénne. Es
iiberrascht, solche Satze inmitten von Ausfiih-
rungen {iiber biologische Sachverhalte zu fin-
den, denn es handelt sich offenkundig um theo-
logische Spekulationen iiber die mutmaflliche
Schaffensweise eines ,Designers”. Popularisiert
wurde dieses Argument vor allem durch Ste-
phen J. GouLps ,Panda-Prinzip” (s. Kapitel 4).

1.2 Zielsetzung

Vor dem angerissenen Hintergrund ergeben
sich folgende Zielsetzungen dieses Buches:

* Essollendie Argumentationsstrukturen dar-
gelegtund kritisch hinterfragt werden, anhand
derer aufgrund des Baus und der Merkmals-
verteilungen der Lebewesen auf ihren stam-
mesgeschichtlichen Ursprung geschlossen
wird.

* Essoll gepriift werden, inwieweit die vorge-
brachten Argumente theorieabhidngig sind, ob
es also im Bereich der Vergleichenden Biologie
theoriefreie Belege oder gar Beweise fiir einen
evolutiondren Ursprung der Arten gibt. In die-
sem Zusammenhang wird es auchum daso. g.
,Unvollkommenheits-Argument” (,,Design-
Fehler”) gehen.

* Weiter soll der Frage nachgegangen wer-
den, welche konkreten Erwartungen an das
Merkmalsspektrum und an den Bau der Lebe-
wesen aus der Evolutionstheorie abgeleitet
werden und ob diese Erwartungen den vorge-
fundenen Merkmalsverteilungen entsprechen.
 Schliefilich sollen die Befunde der Verglei-
chenden Biologie auch auf die Moglichkeit ei-
ner nicht-evolutiondren Deutung befragt wer-
den. Hier wird das , Design-Konzept” im Mit-
telpunkt der Betrachtung stehen.
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1.3 Begriffsklirungen

Wenn wie in diesem Buch eine alle Organis-
men umfassende Stammesgeschichte nicht als
Tatsache vorausgesetzt und auch eine Schop-
fungs-Alternative diskutiert wird, ist es beson-
ders wichtig, einige Grundbegriffe auseinan-
derzuhalten, um Mifdverstandnisse zu vermei-
den, die einem hdufig begegnen. Zum besseren
Verstandnis der in den nachfolgenden Kapi-
teln prasentierten Uberlegungen sollen einige
Anmerkungen zur Problematik des Artbegriffs
und zu den Evolutionsmechanismen vorange-
stellt werden. Wichtig sind insbesondere die
Begriffspaare ,Biospezies und Grundtyp” so-
wie ,,Mikro- und Makroevolution”.

!

1

]

T .
]

i
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Artbegriff. Die Problematik des Artbegriffs ist
in der Biologie nicht in allgemeingtiltiger Wei-
se gelost. Es kursieren unterschiedlichste Art-
begriffe, die in verschiedenen Zusammenhan-
gen zweckmaiflig sind. So werden genetische,
morphologische oder 6kologische Artbegriffe
unterschieden. Fiir die in diesem Buch verfolg-
ten Fragestellungen ist vor allem der bislang
wenig beachtete Grundtyp-Begriff von beson-
derer Bedeutung (ScHERer 1993b). Er gehort
wie der wohl gebrauchlichste , Biospezies-Be-
griff” zu den genetischen Artbegriffen, fafSt
Artgrenzen aber viel weiter. Zu einer Biospe-
zies werden alle Individuen gerechnet, die
unter natiirlichen Bedingungen fruchtbare
Nachkommen hervorbringen, also fertil mit-

Abb. 2: Ein Beispiel fiir einen Grundtyp: die Entenartigen. Die Abbildung zeigt einen kleinen Ausschnitt aus
der Vielfalt dieser Gruppe. Hintere Reihe: Kanadagans (Branta canadensis), Rothalsgans (Branta ruficollis),
Trompeterschwan (Cygnus buccinator), Schwarzhalsschwan (Cygnus melanocoryphus), Untere Reihe: Mittel-
sager (Mergus serrator), Stockente (Anas platyrhynchos), Mandarinente (Aix galericulata), Laysan-Stockente
(Anas platyrhynchos laysanensis, Unterart der Stockente), Afrikanische Zwergglanzente (Nettapus auritus).
(Aus JUNKER & SCHERER 2001)
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einander kreuzbar sind. In der Grundtyp-De-
finition wird ebenfalls die Kreuzbarkeit zu-
grundegelegt; im Gegensatz zur Biospezies-
Definition wird aber weder die Fruchtbarkeit
der Mischlinge noch das Auftreten der Misch-
linge unter natiirlichen Bedingungen gefordert.
Fiir die Zugehorigkeit zum selben Grundtyp
ist nur erforderlich, dafd nach einer echten Be-
fruchtung die Embryonalentwicklung beginnt
und dabei das Erbgut beider Eltern ausgepragt
wird.

Eine genaue Begriindung fiir diese Definiti-
on sowie Ausfithrungen zu den Starken und
Schwéchen des Grundtypkonzepts finden sich
bei SCHERER (1993b). Beispiele fiir Grundtypen
sind die Pferdeartigen (Pferde, Esel und Ze-
bras konnen erfolgreich miteinander gekreuzt
werden, wenn auch die Mischlinge in der Re-
gel unfruchtbar sind), die Entenartigen (Abb.
2), Fasanenartigen, Hundeartigen oder Kamel-
artigen. Bei den Pflanzen konnen z. B. die
Kernobstgewdchse (Maloideae) oder die Wei-
zenartigen (Triticeae) genannt werden. In ScHE-
RER (1993a) wird eine Reihe von Grundtypen
detailliert beschrieben. Im Tierreich liegen die
Grundtypgrenzen oftauf dem Niveau der syste-
matischen Kategorie , Familie”; es muf jedoch
in jedem Einzelfall gepriift werden, wo die
Grundtypgrenze liegt.

Das Grundtypkonzept hat im Rahmen von
Schopfungslehren besondere Bedeutung, kann

Abb. 3: Mikroevolution
(links, Variationen inner-
halb von Grundtypen) und
Makroevolution (rechts,
Grundtyp-iibergreifend).
(Aus JUNKER & SCHERER
2001)

aber auch im Rahmen von Evolutionstheorien
angewendet werden und ist unabhédngig von
Ursprungsvorstellungen. Werden die Grund-
typen als Schopfungseinheiten verstanden,
kann man in gewissem Sinn von einem typolo-
gischen Konzept sprechen. Die Grundtypen
diirfen dabei aber nicht als starr und unflexibel
verstanden werden, im Gegenteil: die einzel-
nen Grundtypen sind durch vielféltige Variati-
onsprozesse (Mikroevolution, s. u.) meist in
zahlreiche mehr oder weniger spezialisierte
Biospezies aufgespalten. Grundtypen werden
als genetisch polyvalent (d. h. polymorph und
flexibel) vorausgesetzt. Typologie und Popula-
tionsdenken (reale Populationen bestehen aus
einzigartigen Individuen, nicht aus , Typen”)
schlieflen sich nicht aus, sondern ergdnzen ein-
ander (entgegen MAYR [1984, 38f.], der hier
einen Gegensatz sieht).

Mikro- und Makroevolution. Als weitere
grundlegende Begriffe, auf die in dieser Arbeit
ofter Bezug genommen wird, sollen ,,Mikro-
evolution” und , Makroevolution” charakteri-
siert werden. Unter Mikroevolution werden
hier Variationsvorgange auf der Basis bereits
vorhandener Konstruktionen verstanden; sol-
che Veranderungen konnen auf Spezialisierun-
gen hinauslaufen (etwa an besondere Umwelt-
bedingungen), es kann sich um Optimierun-
gen einzelner Merkmale handeln (beispiels-
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weise bei Korngrofien von Getreide oder bei
Schnabelformen von Vogeln) oder auch um
Riickbildungen. Man konnte Mikroevolution
als ,,Variation eines Themas” beschreiben, als
,Optimierungsproblem” bezeichnen oder als
,,Uberlebensstrategien” charakterisieren (Na-
heres in JUNKER & ScHERER 2001, Kapitel I1.4; vgl.
Abb. 3). Um einen Bezug zum Grundtypkon-
zept herzustellen: Mikroevolution bedeutet
Variation innerhalb von Grundtypen (Polyva-
lenz).

Dagegen meint Makroevolution die Entste-
hung neuer Konstruktionen. (Wie sich das ge-
netisch duflert, ist eine im Wesentlichen noch
zu klarende Frage, da beziiglich der geneti-
schen Komponenten bei der Entstehung neuer
Strukturen zu vieles noch im Dunkeln liegt.)
Makroevolution ist also die ,Entstehung eines
neuen Themas” oder ein , Konstruktions-
problem”. Bezeichnend fiir einen makroevolu-
tiondren Ubergang ist die Notwendigkeit vie-
ler unabhéngiger zusammenpassender Ande-
rungen, die erzielt werden miissen, um eine
neue funktionsfdhige Struktur zu erhalten. In
einzelnen Fillen mag ohne genetische Studien
nicht eindeutig zu kldren sein, ob es sich bei
einem (beobachteten oder hypothetischen)
Ubergang um Mikro- oder Makroevolution
handelt; in der Regel ist die Entscheidung da-
gegen leicht zu treffen.

Wichtig ist noch folgende Klarstellung: Der
Unterschied zwischen Mikro- und Makroevo-
lution kann nicht an irgendwelchen Taxon-
grenzen (Art, Gattung, Familie) festgemacht
werden, sondern er orientiert sich an der Qua-
litdt der Verdanderung einzelner Organe oder
Lebensstrukturen. Die Gleichung ,,Viel Mikro-
evolution = Makroevolution” geht daher nicht
auf (vgl. JUNKER & ScHerer 2001, 67), und die
Tatsache, daf3 die Bildung neuer Biospezies

empirisch belegt ist, ist kein Indiz fiir Makro-
evolution, da solche Artbildungsprozesse durch
mikroevolutive Prozesse erkldarbar sind (vgl.
JUNKER 1993a). Solche Prozesse sind aber nicht
beliebig extrapolierbar und kénnen nach bis-
herigen Erkenntnissen die erforderliche neue
,Qualitdt” nicht hervorbringen (JUNKER & SCHE-
RER 2001).

Mikro- und Makrosystematik. In einigen Ka-
piteln dieses Buches geht es um Systematik. Da
Grundsatzfragen der Deutung von Daten im
Rahmen von Ursprungsmodellen diskutiert
werden, wird es vornehmlich um die Systema-
tik héherer Taxa gehen, konkret oberhalb des
Grundtyp-Niveaus (bzw. des Familien-Ni-
veaus). Dieser Bereich soll mit Makrosystema-
tik bezeichnet werden. Denn in der Deutung
des Merkmalsmusters hoherer Taxa gehen die
Auffassungen im Rahmen verschiedener Ur-
sprungskonzepte (Evolution, Schopfung) of-
fensichtlich auseinander, wiahrend im Bereich
der Mikrosystematik (innerhalb von Grund-
typen) dhnliche Deutungen vorliegen und dhn-
liche Probleme gel6st werden miissen. Die Be-
griffe ,Mikrosystematik” und , Makrosystema-
tik” korrespondieren mit Mikro- und Makro-
evolution, insofern als Unterschiede im Be-
reich der Mikrosystematik vermutlich durch
mikroevolutive (experimentell oft nachvollzieh-
bare) Prozesse erklart werden konnen.

Anmerkung

! So stellt beispielsweise Brapy (1985, 114) fest: ,Pre-
Darwinian systematics did not profess an evolutio-
nary explanation for homology, but that privation did
not prevent an extensive investigation of comparative
anatomy, during which the principles of systematics
were developed” (vgl. RieppeL 1988b).






2. Der Ahnlichkeitsbeweis der Evolution
— ein Zirkelschluf3?

Zusammenfassung: Die Organismen weisen ein hierarchisch abstufbares Ahnlichkeitsmuster
auf. Diese Ahnlichkeitshierarchie wird gewohnlich nicht allein durch funktionelle Erfordernis-
se erklart, sondern darauf zuriickgefiihrt, daf8 es evolutionidre Kanalisierungen beim Organis-
menwandel gab. Sie sollen zu homologen Strukturen gefiihrt haben. Seit DARWIN werden
Homologien durch gemeinsame Abstammung gedeutet. Die Interpretation von homologen
Ahnlichkeiten als Indizien evolutionirer Kanalisierung ist jedoch nur theoriegeleitet, also nur
unter der Vorgabe der Evolutionstheorie, moglich. Daraus folgt, dafl es den ,,Homologiebeweis”
der Evolution nicht gibt.

Weiter wird das Verhiltnis zwischen Definitionen und Erkennungskriterien von Homologi-
en diskutiert. In phylogenetischen Homologiedefinitionen wird zwar ein Bezug zur Evolutions-
theorie hergestellt; diese Definitionen beinhalten aber kein Werkzeug zur Erkennung von
Homologien. Nicht-phylogenetische Definitionen dagegen liefern zwar haufig Erkennungskri-
tieren fiir Homologien, stehen aber auch nicht-phylogenetischen Deutungen offen. Es zeigt sich
in der Praxis, daff in vielen konkreten Fillen nach morphologischen Kriterien bestimmte
Homologien als stammesgeschichtliche Nicht-Homologien (Konvergenzen, Reversionen) zu
interpretieren sind. Eine experimentelle Begriindung fiir das Auftreten von Homologien ist nur

im Rahmen kreuzbarer Arten moglich.

Ahnlichkeit ist ein grundlegendes Phianomen
im Bereich des Lebendigen und findet sich auf
morphologischer, anatomischer, physiologi-
scher, biochemischer, genetischer oder embryo-
logischer Ebene (Abb. 5). Der Vergleich der
Organismen deckt eine abgestufte Ahnlichkeit
auf, die es erlaubt, die Lebewesen in einer hier-
archischen Weise taxonomisch zu ordnen (Abb.
4). Das ist kein selbstverstandlicher Befund,
denn es wire prinzipiell denkbar, daf das Ahn-
lichkeitsmuster der Organismen ohne Ord-
nungsmoglichkeiten auftreten und taxonomi-
sche Gruppierungen gar nicht vorgenommen
werden konnen.

Die Tatsache, daf3 Lebewesen in hierarchi-
schen Systemen taxonomisch geordnet wer-
den konnen, wird evolutionstheoretisch durch
einen allgemeinen Abstammungsprozefd er-

klirt. Die (homologen) Ahnlichkeiten der Le-
bewesen werden hdufig sogar als besonders
wichtige Indizien fiir die Evolutionstheorie
gewertet, insbesondere in Lehr- und Schul-
biichern.! (Zum Begriff ,,Homologie” siehe
weiter unten.)

In diesem Kapitel soll vor diesem Hinter-
grund der Frage nachgegangen werden, ob das
Ahnlichkeitsmuster der Organismen als unab-
hédngiger Beweis fiir die postulierte Abstam-
mungsverwandtschaft aller Lebewesen gelten
kann.

2.1 Ursachen fiir Ahnlichkeit

Im folgenden werden zundchst unterschied-
liche Ursachen fiir Ahnlichkeiten zwischen Le-
bewesen vorgestellt (Abb. 6).

U.-Ordn. Eutheria

-

Ordn. Rodentia
Fam. Sciuridae

Gatt. Gatt.
Petaurista Sciurus

P.
petaurista

Ordn. Carnivora

Abb. 4: Ordnung der Lebewe-
sen in einem hierarchischen,
enkaptischen System, am
Beispiel von Riesengleithérn-
chen (P. petaurista), Eichhorn-
chen (Sc. vulgaris) und Wolf
(C. lupus). (Nach PETERS &
GuUTMANN 1971)

~




18

Abb. 5: Beispiele von Ahn-
lichkeiten: a morphologisch,
am Beispiel des Fliigelgea-
ders der Schwebfliegen Syr-
phus annulipes (oben) und
Eristalomyia tenax; b em-
bryologisch am Beispiel des
Pharyngulastadiums von
Vogel (links) und Mensch;

c ethologisch am Beispiel
der Balzbewegung , Kurz-
hochwerden” bei Mannchen
der Tiipfelente, Stockente,
Krickente und Spiefiente;

d biochemisch am Beispiel
der Aminosiduresequenz der
eyeless”-dhnlichen Homeo-
box-Proteine aus verschiede-
nen Organismen. (a und ¢
aus W. SubHaus & K. Ren-
FELD, Einfithrung in die Phy-
logenetik und Systematik.

GENTNSISSNGEDSDEAQMRLQLKRKLOQRNRTSFTQEQIEALEKEFE
GENTNSISSNGEDSDEAQMRLQLKRKLQRNRTSFTQEQIEALEKEFE
GENTNSISSNGEDSDEAQMRLQLKRKLQKNRTSFTQEQIEALEKEFE
GENSNGGASNIGNTEDDQARLILKRKLQRNRTSFTNDQIDSLEKEFE

Gustav Fischer Verlag © d Mensch
Spektrum Akademischer Maus
Verlag, Heidelberg 1992; b Frosch
und d aus JUNKER & SCHERER Insekt
2001)

»Zufall”

Es besteht die Méglichkeit, dal Ahnlichkeiten
zufillig sind (z. B. spezielle Ubereinstimmun-
gen bei sogenannten ,Doppelgingern”). Die
Deutung durch , Zufall” erklart jedoch nichts,
denn sie besagt, dafs eine konkrete Ursache
nicht gefunden wurde oder daf es gar keine
Ursache gibt. Die auflerordentlich weit ver-
breitete Existenz von Ordnungsmustern bei
Lebewesen lafitjedoch systematische Ursachen
dafiir sehr plausibel erscheinen.

Analogien

Als Ursache fiir Ahnlichkeiten kommen funk-
tionelle Erfordernisse in Frage. Beispielsweise
erfordert das Bildsehen eine Grundausstattung
eines optischen Apparates, woraus funktionell
bedingte Ahnlichkeiten resultieren. Ein ande-
res Beispiel wire die Ausbildung einer Torpe-
doform bei schwimmenden Organismen mit
unterschiedlichen Grundbaupldnen (Abb. 7).
Ein groBer Teil der Ahnlichkeiten kann durch

die zu erfiillende Funktion verstanden wer-
den. Die allein funktionell verstehbaren Ahn-
lichkeiten geben keine eindeutigen Hinweise
auf den Weg ihrer Entstehungsweise, wie im
folgenden noch deutlich werden wird. In der
Biologie wurde fiir ausschliefslich (oder haupt-
sdchlich) funktionell bedingte (nicht primar
abstammungsbedingte, s. u.) Ahnlichkeiten der
Begriff der Analogie eingefiihrt. Diese sollen
konvergent, d. h. auf unabhéngigen phyloge-
netischen Wegen entstanden sein.

Sollen ausgehend von derselben Ausgangs-
struktur unabhédngig voneinander dhnliche
Strukturen evolviert sein, spricht man von Par-
allelismen (Parallelevolution; vgl. z. B. HERRE
1961), wiahrend Analogien auf unterschiedliche
Ausgangsstrukturen zurtickgefiihrt werden.

Homologien

Beim Studium der Organismen driangt sich
jedoch der Eindruck auf, daf viele Ahnlichkei-
ten nicht oder nicht allein durch die Funktion
der betreffenden Strukturen zu verstehen sind.
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Wenn RipLEY (1990, 19) behauptet, dafs biologi-
sche Klassifikationen von Ahnlichkeiten be-
stimmt werden, , die nicht funktionell notwen-
dig sind”, so liegt dem offenbar die Meinung
zugrunde, daf$ zahlreiche Ahnlichkeiten funk-
tionell nicht erkldrbar seien. Diese Auffassung
liegt auch dem nachfolgenden Zitat DARWINS
(1859, 415) zugrunde: ,,What can be more cu-
rious than that the hand of a man, formed for
grasping, that of a mole for digging, the leg of a
horse, the paddle of the porpoise, and the wing
of the bat, should all be constructed on the
same pattern, and should include the same
bones, in the same relative positions?”

Paradebeispiel ist das in DArRwINs Zitat an-
gefiihrte Knochengertist der Extremitdten der
Landwirbeltiere (Abb. 8), das scheinbar unab-
hédngig von der Funktionsweise der Extremitat
einen einheitlichen Bauplan erkennen lafst. Hier
konnte man argumentieren, daf$ ein Fliigel oder
ein Grabbein aufgrund unterschiedlichster
Funktionen dieser Strukturen ebenso unter-
schiedliche Knochengeriiste aufweisen sollten
(vgl. dazu aber die Diskussion in Abschnitt
3.1). Das ist aber bekanntlich weitgehend nicht
der Fall. Die Ubereinstimmung im Bauplan
und in den Lagebeziehungen im Gesamtorga-
nismus erscheintin diesem Fall funktionell nicht
erforderlich. (Bei den Paddelextremitaten der
Delphine, Ichthyosaurier oder Plesiosaurier ist
die Situation allerdings nicht so einfach; eine
Benennung der Elemente nach einem ,Ur-Te-
trapoden-Bauplan” ist mindestens teilweise nur
Konventionssache.)

Bereits Geoffroy SaINT-HILARE (1772-1844)
hatte angesichts des Phdanomens gleicher Lage-
beziehungen vom ,,principe des connexions”
gesprochen, welches sich bis heute in zeitge-
nossischen Homologiekonzeptionen widerspie-
gelt (RieppEL 1993b, 3; StARCK 1950). Lagebezie-
hungen erhalten mehr Gewicht als Form und
Funktion in der Frage nach wesentlichen, phy-
logenetisch aussagekraftigen Merkmalen.

Entsprechend werden Homologien nicht pri-
madr aufgrund ihrer Funktionen als solche er-
kannt (und ggf. phylogenetisch ausgewertet),
sondern aufgrund der Lage im Organgefiige
und aufgrund des morphologisch-anatomi-
schen oder embryologischen Vergleichs (vgl.
Abb. 8und 9, Tab. 1; zur Definition und Erken-
nung von Homologien s. Abschnitt 2.3; zu Ein-

Ahnlichkeiten existieren

/\

ohneerkennbare aufgrundfunktioneller
Zusammenhénge Erfordemisse
LZufall* ausschlieflich  nurteilweise; unklar
Ursache ja: Analogien Homologien
unbekannt ‘ ‘
keinelnforma-  Sieberuhenauf
tiontiberPhylo-  einergemeinsamen
geneseablesbar  Informationsquelle

Worin bestehtsie?
Homologiekriterien
kénnenunabhangig
davonangewendet
werden

Abb. 6: Ursachen fiir Ahnlichkeiten (Erlduterungen
im Text)

Abb. 7: Analogie als Ubereinstimmung der Korper-
form am Beispiel der Torpedoform von Haifisch,

Ichthyosaurier, Delphin und Pinguin (von unten;
nach WukETITs 1982).
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Abb. 8: Das klassische Beispiel fiir homologe Struk-
turen nach dem Kriterium der Lage: das Knochenge-
riist der Vorderextremititen der Landwirbeltiere (von
oben: Vogel, Fledermaus, Mensch, Leopard, Reh).
Ausgangspunkt nach evolutionidrer Vorstellung ist
ein Uramphibium, welches das ,Strickmuster” des
Knochengeriists erworben hatte. In der weiteren Wir-
beltierevolution konnte das Grundmuster trotz un-
terschiedlichster Funktionen nur noch abgewandelt,
abernicht mehr grundlegend neu , konstruiert” wer-
den.

schrankungen des Lagekriteriums s. z. B. SATT-
LER [1988]: Es gibt Fille, in denen sich Homolo-
giebestimmungen nach dem Lagekriterium mit
Bestimmungen nach dem Qualitatskriterium
widersprechen).?

In jiingerer Zeit ist die Homologiediskussi-
on wieder stark aufgeflammt, da sich mehr

Tab. 1: Homologiekriterien (nach A. REMANE). Letzt-
lich lassen sich alle Kriterien auf das Lagekriterium
zuriickfiihren.

Kriterium der Lage: Organe oder Strukturen sind
homolog, wenn sie die gleiche Lage in einem ver-
gleichbaren Gefiigesystem einnehmen (vgl. Abb. 8).

Kriterium der Kontinuitit: Organe sind homolog,
wenn sie sich durch eine Reihe von Zwischenformen
miteinander verbinden lassen (vgl. Abb. 9).

Kriterium der spezifischen Qualitit: Komplexe Orga-
ne sind (unabhingig von ihrer Lage) homolog, wenn
siein zahlreichen Charaktereniibereinstimmen, also
etwa gleich gebaut sind.

und mehr zeigt, dafs keine Kongruenz zwi-
schen homologen Genen, homologen Entwick-
lungswegen und homologen Adultstrukturen
besteht. Daher wird nach neuen, moglichst um-
fassend anwendbaren Definitionen gesucht,
doch diese Suche erweist sich als schwierig.
Diese Problematik wird in Abschnitt 3.5 the-
matisiert.

Deutung durch Evolution. Evolutionstheore-
tisch werden funktionell nicht erklirte Ahn-
lichkeiten dieser Art durch das Beibehalten
evolutiv erworbener Strukturen erklart. ,,Ho-
mology ... has to do with what is conserved in
evolution” (RotH 1991). Die durch Evolution
erworbene Komplexitidt angelegter embryolo-
gischer Grundmuster verhindere eine beliebi-
ge Wandelbarkeit der Organismen: weitere
Evolutionswege werden dadurch kanalisiert.
Dadurch treten homologe Ahnlichkeiten auf,
die von den analogen, blofs funktionsbeding-
ten und allein durch die Wirkung von Umwelt-
einfliissen hervorgerufenen Ahnlichkeiten un-
terschieden werden. Diese Vorstellung lauft
im Rahmen evolutionstheoretischer Hypothe-
sen darauf hinaus, daf$ es im Flufs des Werdens
eine gewisse Konstanz gibt, die sich in Homo-
logien bemerkbar macht. Pragnant formuliert:
,Homology is 'what remains unchanged in the
face of change' (STEVENS, 1984) or evolutionary
time” (HaLL 1995, 29) (vgl. Abb. 10). Dieses
Verstandnis findet sich auch bei DARWIN (1859)
in dem oft zitierten Satz: ,I believe ... that pro-
pinquity of descent, — the only known cause of
the similarity of organic beings, —is the bond,
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hidden as it is by various degrees of modificat-
ion, which is partially revealed to us by our
classifications.”

Deutung durch geistige Konzepte. Ein Blick
in die Geschichte der Biologie zeigt, dafs vor
dem Durchbruch des Evolutionsgedankens die
Ahnlichkeiten der Lebewesen auf gemeinsame
geistige Konzepte (Schopfung) zurtickgefiihrt
wurden. Dafs man beim Verstdndnis der Ge-
stalt der Lebewesen zwischen Umweltanpas-
sungen und anderen, ,essentiellen” Merkma-
len unterscheiden kann, wurde im 19. Jahrhun-
dert auch von Nichtdarwinisten wie Louis
Acassiz festgestellt (RieprEL 1988a, 146). Fiir
Acassiz waren diese Merkmale Ausdruck der
Ordnung Gottes, und Naturforscher konnten
nach seinem Verstandnis diese Ordnung er-
kennen, auch wenn sie nicht an Gott glaubten
(RieprEL 1988a, 147; RieprEL 1988b, 38).

Die Méglichkeit der Deutung von Ahnlich-
keiten durch Schopfung wird in der Biologie
seit langem nicht mehr diskutiert (oder nur im
Rahmen historischer Darstellungen behandelt).
Dennoch gibt es keine zwingenden empirischen
Griinde fiir den Ausschluf dieses Deutungs-
rahmens. Dies wird in Kapitel 5 noch themati-
siert werden, doch soll an dieser Stelle auf den
Standardeinwand gegen eine Schopfungskon-
zeption eingegangen werden, daf$ man ndm-
lich den Bereich der Naturwissenschaft verlas-
se, wenn man Bezug auf ,Schopfung” nehme.
Dieser Einwand tibersieht, dafs auch evolutio-
ndre Deutungen, die diesen Bezug vermeiden,
den Bereich naturwissenschaftlicher Argumen-
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Abb. 9: Das Homologie-Kriterium der Kontinuitat
am Beispiel des Ubergangs von Staubblittern zu
Kronblattern durch Verbreiterung der Filamente bei
der Seerose. (Nach OscHE 1972)

tation verlassen miissen, wenn nach Ursachen
der Ahnlichkeiten gefragt wird. Denn genauso
wie Schopfungsakte der Empirie nicht zugéang-
lich sind, entziehen sich auch die unzdhligen
hypothetischen Vorldufer und der hypotheti-
sche Evolutionsverlauf der Empirie — minde-
stens, wenn es um makroevolutive Prozesse
geht (vgl. dazu auch Abschnitt 2.4). Die Deu-
tung des Ahnlichkeitsmusters der Lebewesen
durch Ursprungstheorien erfolgt deduktiv, d.
h. unter Vorgabe einer bestimmten Rahmen-
theorie. Die hier angeschnittene komplexe Pro-
blematik soll an dieser Stelle nicht weiter ver-
tieft werden.

Die Idee, dafd es Konstanten der Form unab-
hingig von Umweltbedingungen und darauf
zugeschnittenen speziellen Anpassungen gebe,
wurde schon vor dem Aufkommen der Evolu-

Biologische
Konstruktion

S

Umwelt
(Funktion)

Morphogenese
(Randbedingungen
der Entwicklung)

Konstruktions- Evolution
zwénge (Umkonstruktion von
(,constraints®) Vorhandenem)

Abb. 10: Biologische Konstruktionen miissen verschiedene Randbedingungen erfiillen. Ist es notwendig,
zum Verstdandnis biologischer Konstruktionen auch auf Evolution zuriickzugreifen? (Nach VoceL 1989a,

verandert)



22

tionstheorie gedufsert. Auch die vorevolutio-
ndre Morphologie suchte nach Konstanten in
den Gestalten der Lebewesen, um sie von den
Anpassungen zu unterscheiden.’ Der antidar-
winistische Naturforscher Louis Acassiz wies
in seinem 1859 erschienenen Essay on Classifica-
tion darauf hin, dafs mit dem Konzept der An-
passung konstante Elemente im Bau der Lebe-
wesen in unterschiedlichen 6kologischen Be-
dingungen nicht erkldarbar seien. Diese Kon-
stanz war fiir ihn die Essenz oder das Typische
der Lebewesen.* Daraus wird deutlich, daf$ die
Erkenntnis, es gebe Konstanten in den Struktu-
ren der Lebewesen, die nicht funktionell er-
klart (erklarbar?) sind, keineswegs zwangslau-
fig eine evolutiondre Deutung nahelegt. Sie
wurde auch nicht als Problem im Rahmen ei-
ner nicht-evolutiondren Weltsicht empfunden
(anders als bei DARWIN, s. 0.).

Konstrukte des forschenden Wissenschaftlers

Schliefilich sei die Auffassung erwdhnt, dafs
das Ahnlichkeitsmuster der Lebewesen ein
Kunstprodukt des menschlichen Geistes und
nicht objektiv vorgegeben sei, sondern vom
forschenden Wissenschaftler erzeugt werde
(vgl. RossMaNN 2000; vgl. Abschnitt 5.2). Das
Herauslesen von Hinweisen auf phylogeneti-
sche Zusammenhédnge wire damit grundsatz-
lich in Frage gestellt.

2.2 Theorieabhingigkeit der Deutung
von Homologien

Kann man die Behauptung, manche Ahnlich-
keiten seien nicht funktionell bedingt, durch
objektive Daten belegen? Wie kann man (teil-
weise) nicht-funktionell bedingte (das heifst
nach der Synthetischen Evolutionstheorie:
nicht-umweltadaptive) Ahnlichkeiten erkennen,
wie man sie z. B. bei den Tetrapodenextremita-
ten (Abb. 8) annimmt? Tatsachlich konnten die
Knochengeriiste des Grabbeins des Maulwurfs
oder des Vogelfliigels doch die jeweils optima-
len Losungen der betreffenden Konstruktions-
erfordernisse sein. Diese Moglichkeit kann
kaum ausgeschlossen werden. Dazu miifste man

ndmlich zeigen, dafsein anders gebautes Knochen-
gertistdie erforderlichen Funktionen besser erftillt
als die verwirklichte Form. Obwohl hierfiir der
Nachweis fehlt, geht man stillschweigend da-
von aus, dafs es bessere Losungen geben konn-
te. Wie wird dies begriindet? Meistens wird
gar keine Begriindung explizit gegeben. Die
Auffassung, es gebe bessere Losungen, scheint
stattdessen aus der Voraussetzung der Evolu-
tionstheorie zu resultieren, wonach subopti-
male Losungen von Konstruktionserfordernis-
sen wegen des oben erwdhnten Kanalisierungs-
effekts zu erwarten sind. Denn im Rahmen
einer evolutiondren Bildung von Strukturen
sind Kompromisse erforderlich. Neue Struktu-
ren und Baupldne konnen evolutiv nur durch
Umbau entstehen. Die jeweils bereits vorhan-
dene Komplexitit angepafiter Strukturen ver-
hindert eine beliebige Wandelbarkeit der Or-
ganismen.

Die nicht-funktionelle Deutung von Ahn-
lichkeiten ergibt sich somit nicht zwingend aus
den Beobachtungsdaten, sondern ist nur bei
Vorgabe der Evolutionstheorie und dariiber
hinaus nur in Verbindung mit einem konkre-
ten vorausgesetzten Evolutionsverlaufmoglich.
Nicht-Funktionalitit von Ahnlichkeiten ist kein
empirischer Befund. Daraus folgt: Die Feststel-
lung einer nicht-umweltadaptiven Ahnlichkeitist
nur theoriegeleitet moglich und somit kein unab-
héngiger Beleg fiir gemeinsame Abstammung. Den
,Homologiebeweis” fiir Evolution gibt es also
nicht. (Diese Feststellung wird im folgenden
noch weiter begriindet werden. Und in Kapitel
4 werden wir im Zusammenhang mit dem sog.
,Unvollkommenheitsargument” auf diese Ar-
gumentation zurtickkommen.)

Die Theorieleitung in der Homologiefest-
stellung und -deutung ist an sich keine tiber-
raschende Erkenntnis, denn es gehort heute
fast schon zur wissenschaftstheoretischen All-
gemeinbildung, dafs es keine aussagekraftigen
Daten ohne Theorien gibt. Da in Schul- und
Lehrbiichern die Existenz von (homologen)
Ahnlichkeiten jedoch gewdhnlich als , Beweis”
fiir Evolution gewertet wird (vgl. die in An-
merkung 1, S. 28f. angefiihrten Beispiele), muf3
dieser Tatbestand besonders hervorgehoben
werden. Es besteht grundsatzlich ein Spiel-
raum fiir andere Deutungen. So spielte auch in
der vorphylogenetischen idealistischen Mor-
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phologie die nicht-funktionelle Deutung von
Homologien zur Typusabgrenzung eine domi-
nierende Rolle.®

Rekonstruktion des stammesgeschichtlichen
Verlaufs

Fiir die Rekonstruktion der postulierten Stam-
mesgeschichte kommen nur homologe Ahn-
lichkeiten in Betracht, denn nur diese scheinen
nicht ausschlieSlich umweltadaptiv zu sein.®
Die Bemiihungen, den mutmafilichen stam-
mesgeschichtlichen Ablauf anhand des Ahn-
lichkeitsmusters der Organismen zu rekonstru-
ieren, basieren also auf der Annahme, es gebe
zahlreiche nicht ausschlieflich funktionell be-
dingte Ahnlichkeiten, also vergleichend-biolo-
gisch bestimmte Homologien, die auf gemein-
same Abstammung zuriickgefiihrt werden. (Es
wurde bereits erwahnt, dafd Fossilien meist nur
eine untergeordnete Bedeutung in phylogene-
tischen Rekonstruktionen haben.) Die entschei-
dende Voraussetzung, die eine die Stammes-
geschichte widerspiegelnde Systematik ermog-
licht, ist also die Auffassung, dafs ,evolutiver
Ballast” mitgeschleppt wird, der durch gegen-
wartige Erfordernisse nicht funktionell erklar-
bar sein soll. Diese evolutive Erblast entsteht
dadurch, dafs eine Evolution neuer Organisati-
onstypen nichtbeim Punkt Nullbeginnen kann,
sondern an bereits existierenden Organismen.
Wie gezeigt wurde, ist diese Voraussetzung
anhand des Ahnlichkeitsmusters der Organis-
men zwar in sich schliissig, aber nicht beweis-
bar, da der mutmaflliche ,evolutive Ballast”
nicht objektiv erkennbar ist.

2.3 Definition und Erkennung von
Homologien

Homologien (genauer: ein Teil der Homologi-
en, namlich die Synapomorphien, s. Abschnitt
3.1) bilden also die Basis fiir eine die Phyloge-
nese rekonstruierende Systematik. Wie wer-
den Homologien definiert und erkannt? Die
Antwort auf diese Frage erweist erneut die
Theorieabhingigkeit der evolutiondren Deu-
tung von Ahnlichkeit.

Definitionen

Im Rahmen der Evolutionslehre kann es nach
Auffassung vieler Biologen nur eine Definition
von Homologien geben: Danach beruht die
Homologie eines Merkmals bei verschiedenen
evolutiondren Arten oder iiberindividuellen
Naturkorpern (geschlossenen Abstammungs-
gemeinschaften = monophyletischen Gruppen;
vgl. Kapitel 3) auf der Ubernahme des Merk-
mals von einer gemeinsamen Stammart (Ax
1988, 72; Ax spricht ausdriicklich von einer
,Definition”). Das zoologische Worterbuch von
HenTscHEL & WAGNER (1986, 319) definiert ho-
mologe Organe als ,Organe mit gleicher ent-
wicklungsgeschichtlicher Herkunft.””

LANKESTER schlug schon im Jahr 1870 vor,
den Begriff ,Homologie” durch ,Homogenie”
zu ersetzen, um die stammesgeschichtliche
Deutung einzubringen, und weil der Begriff
,Homologie” ein vordarwinistisches Konzept
voraussetze (PANCHEN 1994, 44). Als Beispiel sei
auf Abb. 8 und die dortige Bildunterschrift
verwiesen. Man kann folglich von einer , phylo-
genetischen Definition”sprechen (,,taxic homo-
logy”); es handelt sich dabei aber offenkundig
bereits um eine Deutung.

Einige Biologen wollen in der Definition
jedoch eine vorschnelle Festlegung auf den
stammesgeschichtlichen Deutungsrahmen aus-
driicklich vermeiden. So faf$st OscHe (1973) Ho-
mologien folgendermafien: ,,Homolog sind
Strukturen, deren nicht-zuféllige Ubereinstim-
mung auf gemeinsamer Information beruht.”
Ahnlich definiert vaN VALEN (1982): ,Homolo-
gy is resemblance caused by a continuity of
information” (vgl. MINELLI & PERUFFO 1991; RoTH
1991; HaszrRUNAR 1992; Hervorhebungen nicht
im Original).

Diese umfassenderen Definitionen haben
den Sinn und den Vorteil, daf$ mit ihnen auch
Homonomien (serielle Homologien, z. B. Ahn-
lichkeiten zwischen den Vorder- und Hinter-
extremitdten), Symmetrien und sexuelle Ho-
mologien (Sexualdimorphismen; Ahnlichkei-
ten zwischen den Geschlechtern) erfafst wer-
den konnen (vgl. Abschnitt 3.4). Sie verzichten
im Gegensatz zur phylogenetischen Definition
auf die Bestimmung (Identifikation) der ge-
meinsamen Informationsquelle (auch wenn sie
von Makroevolution {iberzeugt sind).
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Alle bisher genannten Definitionen bieten
jedoch kein Werkzeug, mit dem Homologien
erkanntwerden konnen. Zu diesem Zweck mufs
auf morphologische Kriterien zuriickgegriffen
werden (s. nachfolgenden Abschnitt). Die phy-
logenetische Definition ist lediglich ein Aus-
druck der vorausgesetzten Evolutionstheorie
und zum Zwecke des Erkennens von Homolo-
gien unbrauchbar. Darauf haben bereits HErT-
WIG (1906) und NaEer (1931) hingewiesen. Auch
die theoriefreien Versionen von OscHE und van
VALEN bieten keine praktische Handhabe in
konkreten Fallen. Daher miissen Erkennungs-
kriterien formuliert werden.

Erkennungskriterien

Das Erkennen von Homologien und die Unter-
scheidung von fiir die Phylogenetik unbrauch-
baren Konvergenzen und Parallelismen ist in
der Praxis oft sehr schwierig, wenn nicht un-
moglich. INGLIs (1966, 219f.) hat diese Schwie-
rigkeit tiberspitzt auf den Punkt gebracht: , Two
structures are homologous when in the opin-
ion of a competent comparative anatomist they
are homologous” (vgl. DoHLE 1989). Subjektive
Wertungen spielen bei der Bestimmung von
Homologien eine nicht auszuschaltende Rolle.
A. REMANE (1956) versuchte subjektive Elemen-
te mit den schon klassisch zu nennenden mor-
phologischen Homologiekriterien(Tab. 1) zu ver-
ringern. Sie gehen bemerkenswerterweise auf
einen Antievolutionisten, namlich Richard
OWwEN (1843) zurtick. Er definierte im Glossar
seiner , Lectures on the comparative anatomy*:
,Homologue. The same organ in different ani-
mals under every form and function” (PaN-
CHEN 1994; vgl. Bock 1989; J. REMANE 1989).
Die Hintergriinde der Denkweise OwENs
beleuchtet PANCHEN (1994): sein Homologie-
konzept ist demnach von seinem Archetyp-
konzept her zu verstehen; Homologien leiten
sich von derselben Struktur im Archetypen ab;
Archetypen wiederum gehen auf Gedanken
Gottes zurtick: ,For the Divine mind which
planned the Archetype also foreknew all its
modifications” (OWEN 1849, zit. in PANCHEN 1994,
39). Die Tatsache, dafs Owens viel zitierte Defi-
nition im Glossar seiner Arbeit erschien, ist ein
Hinweis darauf, daf er ein bereits bekanntes
dlteres Konzept aufgreift; es kann tatsdchlich

bis ArisTOTELES zurlickverfolgt werden (HaLL
1992, 38f.; PANCHEN 1994, 40f.; RiEpPPEL 1994, 64).°

Owens Definition wurde vom Grundgedan-
ken her vielfach bis heute beibehalten und auf
verschiedene Weise konkretisiert. Bekannt sind
die drei Homologiekriterien der Lage, der spe-
zifischen Qualitat und der Kontinuitat (Abb. 9,
Tab. 1, S. 20), neben denen es noch weitere
Hilfskriterien gibt.

Die vergleichend-biologischen Kriterien kon-
nen unabhdngig vom zugrundegelegten Ur-
sprungskonzept angewendet werden. Homo-
logien sind durch irgendwelche Kriterien auch
ohne das Wissen bzw. die Annahme von Evo-
lution und genausogutim Rahmen einer Schop-
fungslehre erkennbar (vgl. RierpeL 1988a, 126).°
So wurden erstaunliche Homologiefeststellun-
genin , vorphylogenetischer” Zeit unabhédngig
von der DarwiNschen Deszendenztheorie ge-
troffen, z. B. die ReicHERTSche Theorie iiber die
Homologisierung der Gehorkndchelchen der
Sdugetiere mit Kiefergelenkknochen der Rep-
tilien im Jahre 1837 (vgl. ULLrRICH 1994) oder die
Homologisierung der Pollensdcke und Samen-
anlagen der Samenpflanzen mit den Mikro-
und Makrosporangien der Farne durch Hor-
MEISTER im Jahre 1851 (vgl. z. B. EHRENDORFER
1991, 699). Oft wird von einem ,biologischen
Homologiekonzept” (, transformational homo-
logy”) gesprochen, wenn bei der Homologie-
bestimmung nur Bezug auf biologische Krite-
rien, nicht aber auf (hypothetische) stammes-
geschichtliche Verhéltnisse genommen wird.
Im letzteren Fallist von ,, phylogenetischen Ho-
mologien” (,taxic homology”; Synapomor-
phien; vgl. Kapitel 3) die Rede.

GoOoDPWIN (1984, 101) versucht, die verschie-
denen Aspekte der Homologiedefinitionen zu
kombinieren: ,Homology is an equivalence
relation of a set of forms which share a com-
mon structural planand are thus transformable
one into the other.” , Transformable” kann im
phylogenetischen Sinn gedeutet, konnte aber
auch im idealistischen Sinn verstanden wer-
den (im Sinne von Variationen von Grundbau-
planen).

~Zerlegung” der Organismen als Vorausset-
zung fiir Homologiefeststellungen. Homolo-
gien konnen nur als solche erkannt bzw. gefaft
werden, wenn die Organismen gedanklich in
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Teile zerlegt werden, um diese anschliefsend
nach bestimmten vereinbarten Regeln (Homo-
logiekriterien) miteinander zu vergleichen und
darauf phylogenetische Betrachtungen aufzu-
bauen (vgl. RierpeL 1988a, 38). Diese Vorge-
hensweise kann jedoch kaum objektiviert wer-
den: das gilt sowohl fiir die jeweiligen Bezugs-
punkte fiir den Homologienvergleich als auch
fiir die Regeln, nach denen Homologien er-
kannt werden; dies dufSert sich darin, dafd es
tiber Homologieverhiltnisse haufig kontrover-
se Diskussionen gibt (RieppEL 1988a, 46, 49).
GUTMANN (1989) lehnt die Rekonstruktion der
Phylogenese anhand von Homologien (bzw.
genauer: Synapomorphien, s. u.) prinzipiell ab:
,Lebende Konstruktionen und Energiewand-
ler konnen nicht von Merkmalen aus verstan-
den und in ihrem Evoluieren begriffen wer-
den” (S. 19). Vielmehr miisse vom organis-
misch-konstruktiven Geflige ausgegangen wer-
den. Daher lehnt GutmMANN (1989) den Homolo-
giebegriff und eine darauf aufgebaute Phylo-
genetik ab (vgl. auch Peters & Gut™MANN 1971;
1973). Die Homologien ,gestatten nur, den
Organismus als Konfiguration von Merkma-
len, eben typologisch, zu sehen, machen aber
blind gegeniiber seinen Konstruktions- und
Funktionseinheiten” (PETERS & GUTMANN 1973,
276). Die Homologiekriterien spielten daher
allenfalls eine , propddeutische” Rolle, d. h. als
mogliche erste Orientierung. ,Die Stichhaltig-
keit etwa eines Stammbaumes erweist sich nicht
an der Anzahl der mit Hilfe der Homologiekri-
terien festgestellten Ubereinstimmungen, son-
dern einzig und allein daran, ob man die Glie-
derung des Stammbaumes nach dem Okono-
mieprinzip, und das heifdt der Evolutionstheo-
rie entsprechend, wahrscheinlich machen
kann” (PeTERs & GUTMANN 1973, 276). (Zum
Okonomieprinzip siehe Abschnitt 3.2.) Der
Homologiebegriff sollte daher nur zur Darstel-
lung, nicht aber zur Rekonstruktion phyloge-
netischer Abldufe verwendet werden und wie
folgt definiert werden: ,,Homologie nennt man
die in monophyletischer Herkunft bestehende
Entsprechung zweier oder mehrerer in ihrem
Verhiltnis zum Organismus genau umschrie-
benen Strukturen” (PeTERs & GUTMANN 1973,
277).

Diese fundamentale Kritik fand unter den
Biologeninsgesamt wenig Widerhall — zurecht?

Tatsdchlich ist — abgesehen von der Kritik der
Frankfurter GUTMANN-Gruppe — das Homolo-
giekonzept in den letzten Jahren auch aus an-
deren Griinden in eine ernste Krise (WELLsS &
NELsON 1997) geraten, auf die wir noch zu spre-
chen kommen werden (Abschnitt 3.5). Im fol-
genden sollen jedoch zuerst die eingebiirger-
ten Argumentations- und Vorgehensweisen mit
dem Homologiekonzept dargelegt und analy-
siert werden.

Der Zusammenhang zwischen phylogeneti-
scher Deutung und vergleichend-biologischen
Erkennungskriterien

Wir stehen also vor der Situation, dafs in phylo-
genetischen Homologiedefinitionen zwar ein Be-
zug zur Evolutionstheorie hergestellt wird, dafs
dieseDefinitionen aber keine Anweisung bereit-
halten, wie Homologien tiiberhaupt erkannt
werden."” Nicht-phylogenetische Definitionen
dagegen liefern zwar Erkennungskritieren fiir
Homologien, stehen aber auch nicht-phyloge-
netischen Deutungen offen. Wie weiter unten
noch dargelegt wird, muff zudem in vielen
konkreten Féllen angenommen werden, dafs
nach morphologischen Kriterien bestimmte
Homologien als stammesgeschichtliche Nicht-
Homologien (Konvergenzen, Reversionen) zu
interpretieren sind.

Phylogenetische Deutung und vergleichend-
biologische Erkennungskriterien stehen zu-
ndchst also unverbunden nebeneinander. In
der Diskussion um die Erkennbarkeit und phy-
logenetische Verwertbarkeit von Homologien
miissen daher zwei Ebenen auseinandergehal-
ten werden: Die empirische (die relativ wenig
theoriegebunden ist) und die kausale (theorie-
gebundene) Beurteilung (Interpretation) und
Anwendung von Homologien. Die erste er-
moglicht nach klar bestimmbaren Kriterien (vgl.
Tab. 1) eine Unterscheidung zwischen Homo-
logie und Nicht-Homologie. Die zweite Ebene
beinhaltet eine Deutung iiber die Ursache der
Homologien (gemeinsame Abstammung? Ab-
wandlung eines Bauplans?) und sollte zusam-
men mit der ersten eine Entscheidung dariiber
ermoglichen, welche Ahnlichkeiten als Indika-
toren auf gemeinsame Abstammung gelten
konnen.
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Die Informationsquelle fiir Homologien

Worin besteht die von OscHE und von vaN
VALEN angesprochene gemeinsame Informati-
onsquelle? Wird sie in einem gemeinsamen
Vorfahren identifiziert, resultiert daraus die o.
g. phylogenetische Definition fiir Homologie.
Wie bereits erlautert wurde, ist die Feststel-
lung einer gemeinsamen Abstammung nicht
aus dem Ahnlichkeitsbefund ableitbar, son-
dern muf3 vorgegebenwerden. Die gemeinsame
Informationsquelle kann die empirisch arbei-
tende Biologie nicht bestimmen. Homologie ist
ein deduktives Konzept (RierpeL 1980). D. h.:
Nicht das Zustandekommen von Homologien
wird erforscht, sondern der vorliegende Tatbe-
stand der Existenz homologer Strukturen im
Rahmen theoretischer Vorgaben interpretiert.
OscHE (1973, 157) meint dazu, in der Phyloge-
netik werde nur Vererbung als einzige Form
der Informationstiibertragung , zugelassen”; als
Informationsspeicher konne jedoch auch ,ein
'Schopfer' angenommen werden, nach dessen
'Plan’ die verglichenen Strukturen erstellt wor-
den sind” (S. 156). Es konnten auch Systeme
homologisiert werden, die im biologischen Sinn
keineswegs durch Phylogenese entstanden
sind. Ahnlich hat sich auch Peters (1984, 202)
geduflert: Das Phanomen der hierarchisch ge-
ordneten Ahnlichkeit der Lebewesen vertrage
sich ganz auflerordentlich gut mit der Vorstel-
lung einer Evolution. ,Es vertrdgt sich aber
mindestens ebensogut mit der Vorstellung ei-
ner scala rerum oder einer statisch typologisch
geordneten Welt. Ohne Zusatzannahmen
zwingt die Ahnlichkeit der Organismen fiir
sich allein also keineswegs zu einem Glauben
an Evolution.”" Die mit morphologischen Kri-
terien ermittelten Homologien lassen sich zwar
phylogenetisch deuten, doch stehen sie auch
anderen Deutungsweisen offen.

Ein Zitat von LuBoscH (1931, 39) zur Ge-
schichte der Homologiedeutung vor und nach
DarwiN verdeutlicht diese Situation: , Trotz die-
ser Umdeutung der Begriffe und trotz dem
dadurch hervorgerufenen Anschein einer vol-
lig neuen Richtung in der Morphologie ist nun
aber von irgend einer Liicke im Gange der
Forschung selbst nirgends etwas zu finden.
Der Fortschritt der morphologischen Einzel-
erkenntnisse geht fugenlos iiber das Jahr 1859

hinweg. Die bisherigen Forschungen werden
einfach fortgesetzt, ja die Ergebnisse, die wir
vielleicht als die wichtigsten unserer Periode
ansehen konnen, ... hitten nicht nur ohne den
Darwinismus entstehen konnen, sondern wa-
ren tatsdchlich in der Sprache der Typus- und
Urformlehre einwandfreier auszudriicken ge-
wesen.” Zu einem &dhnlichen Urteil gelangt
GUTMANN (1989, 29): ,,Es wurden mit dem Auf-
kommen der Evolutionstheorie nur die Ord-
nungsschemata der Lebewesen, die Systema-
tik und Formenbeschreibung umgedeutet”; die
darwinistische Evolutionstheorie sei so gese-
hen gar kein wirklicher Einschnitt gewesen.
BacHMANN (1995, 404) stellt ebenso fest, dafs die
Erklarungen der Evolutionstheorie iiberra-
schend wenig Folgen fiir die Praxis der Syste-
matik gehabt haben (vgl. auch Cronquist 1987,
7). In diesem Sinne meint auch Brapy (1985),
daf’ die Evolutionslehre zur Klassifikation nicht
erforderlich sei. Die Begriinder der Evolutions-
lehre hatten das Muster der Klassifikation nicht
entdeckt, sondern es als unabhingige Evidenz
einverleibt (vgl. DE PINNA 1996, 6; PANCHEN 1999;
MisHLER 2000, 661f.).

In diesem Zusammenhang ist noch bemer-
kenswert, daf$ die vorphylogenetischen Syste-
me den modernen weitgehend glichen (PETERS
& GuTtMANN 1971, 238).12 TROLL (1937, 46) stellt
fest, daf’ die Vergleichende Morphologie durch
die Phylogenetik methodisch tiberhaupt nicht
tiberwunden worden sei. Seinerzeit bestritt er
die Existenz einer selbstandigen phylogeneti-
schen Methode, die an die Stelle der verglei-
chend-typologischen getreten ware.” Nach
Auffassung von RierpEL (1993a, 162) belegt die
Geschichte der Vergleichenden Biologie , die
Unabhéngigkeit der Suche nach Ordnung in
der Natur von der Erklarung dieser Ordnung
durch Evolution”.

Mit der Cladistik (vgl. Kapitel 3) wollten
viele ihrer Befiirworter (heute wohl die Mehr-
zahl der Taxonomen in der Zoologie) dies radi-
kal dandern, denn dort wird hdufig der An-
spruch ausdriicklich vertreten, die Vorgabe der
Evolutionstheorie in der Praxis der Systematik
zur Geltung zu bringen. (Die sog. ,,pattern cla-
dists” erheben diesen Anspruch allerdings
nicht.) Wir werden jedoch sehen (vor allem im
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Abschnitt 3.3), daf$ auch im Prozedere der Cla-
distik typologische Verfahrensweisen nicht
vermieden werden konnen.

Homologie-Feststellung und phylogenetische
Deutung: ein Zirkelschluf3?

Aufgrund der geschilderten Sachverhalte wird
immer wieder auf die Zirkularititder Homolo-
gie-Interpretation hingewiesen (vgl. Bock 1969;
MAYR 1984, 176; RieppEL 1984, 52). Danach wer-
den Homologien einerseits verwendet, um die
Phylogenese zu begriinden, andererseits wer-
den unter der Vorgabe eines hypothetischen
Abstammungsverlaufs Homologien festge-
stellt. Der Zirkel ldf3t sich dadurch nicht umge-
hen, dafd man — wie oben durchgefiihrt — Defi-
nition und Erkennungskriterien trennt (phylo-
genetische Definition; vergleichend-biologische
Kriterien). Denn die Ergebnisse des Vergleichs
von Organismen bzw. Strukturen lassen sich
nicht ohne theoretische Vorgaben in einen
Stammbaum {ibersetzen. D. h.: Die Feststel-
lung von Homologien nach wohldefinierten
Kriterien (vgl. Tab. 1) fiihrt nicht ,automa-
tisch” zur Bestimmung eines Abstammungs-
verlaufs. Es ist nur ein hypothetisch-dedukti-
ves Verfahren dergestalt mdoglich, dafd in ei-
nem ersten Schritt ein Evolutionsverlauf po-
stuliert wird und dann eine Priifung erfolgt, ob
der postulierte Verlauf eine widerspruchsfreie
Deutung der Befunde ermdoglicht. In der Praxis
ist das jedoch oft mit erheblichen Schwierigkei-
ten verbunden (vgl. z. B. Ax 1988; SupHaus &
ReHFeLD 1992; vgl. Kapitel 3).

Bock (1989) stellt fest, daf3 die Evolutions-
theorie die Homologieforschung und ihre
Schlufifolgerungen diktiere und nicht umge-
kehrt. Bei Konflikten zwischen den allgemein
akzeptierten Grundsétzen der Evolutionstheo-
rie und den Methoden der Homologie-Analy-
se wiirden die letzteren als fehlerhaft und revi-
sionsbediirftig gelten.' Es sei verkehrt zu mei-
nen, Homologieforschung kénne unabhéngig
von anderen biologischen Ideen betrieben wer-
den.

2.4 Experimentelle Begriindung
des evolutionstheoretischen
Homologie-Arguments?

An dieser Stelle soll noch auf die Behauptung
eingegangen werden, Homologien seien ,ex-
perimentell iiberpriifbare Zeichen fiir Ver-
wandtschaft” (Berck 2002). Die experimentelle
Priifbarkeit ist zwar grundsitzlich gegeben,
jedoch nur fiir sehr enge Grenzen, ndamlich
innerhalb kreuzbarer Populationen. Werden
homologe Organe nicht kreuzbarer Grundty-
pen dagegen auf gemeinsame Vorfahren zu-
riickgefiihrt, so kann dies nicht mehr experi-
mentell begriindet werden (vgl. Abb. 11). Der
Test der Kreuzbarkeit ist nicht moglich. Viel-
mehr beruht hier die Homologisierung auf ei-
ner Extrapolation vom experimentell zugang-
lichen auf den experimentell nicht erfafSbaren
Bereich. Es handelt sich um einen blofSen Ana-
logieschlufs. Als solchen kann man ihn als
Deutungsmoglichkeit stehen lassen, sollte ihn
aber auch entsprechend charakterisieren. Um
es beispielhaft zu verdeutlichen: Die Abstam-
mungsbedingtheit von Homologien innerhalb
der menschlichen Art (innerhalb dieser Fort-
pflanzungsgemeinschaft) begriindet nicht die
Abstammungsbedingtheit von Homologien
zwischen Menschen und Menschenaffen. Wenn
von experimenteller Belegbarkeit von Evoluti-
on gesprochen wird, mufS also differenziert
werden, ob man sich argumentativ innerhalb
kreuzbarer Populationen bewegt oder aufser-
halb (vgl. Abschnitt 1.3).

Der Philosoph Kurt HUBNER bemerkt dazu:
,Wenn wir ... aus dem bekannten Vorgang der

keine
SchiuR-
folgerung

Ahnlichkeiten Ahnlichkeiten

. zwischen
leni'r:eerr hzlrlt’ 77 3= erschiedenen
nur
Grundtypen
Analogie yp
Ahnlichkeit Entstehung der
durch Vererbung: Ahnlichkeit:
beobachtbar nicht beobachtbar

Abb. 11: Von der Ursache fiir Ahnlichkeit innerhalb
einer Art kann nicht zwingend auf dieselbe Ursache
bei grundtypiibergreifenden Ahnlichkeiten ge-
schlossen werden.
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Zeugung und den daraus resultierenden Fami-
liendhnlichkeiten folgern, dafs auch tiberall dort
eine gemeinsame Abstammung vorliegt, wo
tiberhaupt Homologien auftreten, dann han-
delt es sich nicht um einen Induktions-, son-
dernum einen Analogieschlufs... Die darwinisti-
schen Evolutionstheoretiker aber verwechseln
einen solchen Analogieschlufd bereits mit der
Wirklichkeit der Sache selbst und befinden sich
damit, wissenschaftlich gesehen, in einem
archaischen Zustand” (HUBNER 2001, 53; Her-
vorhebung im Original).

HUBNER schreibt weiter: , Konnten wir nicht
im Hinblick auf das, was das Tatsachenmateri-
al wirklich hergibt, ebenso gut, wie schon Pau-
Lus (Rom 1,20), auf einen Schopfergott schlie-
3en, der alle diese Formen hervorgebracht hat,
wobei wir uns doch ebenfalls einer Analogie
bedienten, ndmlich derjenigen zum Schaffen
durchMenschenhand? Warum kommt uns aber
dieser Analogieschlufi so viel weniger plausibel
als der andere vor, obgleich sie doch beide
gleich viel oder gleich wenig wert sind? Offen-
barliegt dies an der allgemeinen, wissenschaft-
lichen Mentalitéat, die uns, Kindern unserer Zeit,
aufgepragt ist” (Husner 2001, 54; Hervorhe-
bung im Original).

Man mag Analogieschliisse plausibel fin-
den - zwingend sind sie nicht. Fiir einen Na-
turforscher, der das Ahnlichkeitsmuster unter
einem schopfungstheoretischen Vorverstand-
nis interpretiert, ist es ein plausibler Analogie-
schluf3, aus dhnlichen Konstruktionen auf den-
selben Urheber zu schlieffen (vgl. Abschnitt
2.1).

2.5 Schlufsfolgerungen und Ausblick

Die Diskussion der Definition und Erkennung
von homologen Ahnlichkeiten, die als Grund-
lage fiir phylogenetische Betrachtungen heran-
gezogen werden, hat die Theorieverflochten-
heit des ,,Homologiebeweises” der Evolution
deutlich gemacht. Die Behauptung von RiDLEY
(1990, 20): ,,Die Tatsache, dafs Arten gemeinsa-
me Homologien aufweisen, ist ein Beweis fiir
die Evolution, denn wéren sie unabhangig von-
einander entstanden, gébe es keinen Grund,
weshalb sie homologe Ahnlichkeiten aufwei-

sen sollten” trifft also nicht zu, weil im Rahmen
phylogenetischer Rekonstruktionenhaufig mor-
phologisch begriindete Homologien eben ge-
rade doch als konvergent und damit als unab-
hingig entstanden gedeutet werden. Damit
kann - konsequent weitergedacht — auch nicht
ausgeschlossen werden, dafs alle dhnlichen
Strukturen unabhdngig entstanden sind. Fiir
Merkmalstiibereinstimmungen kann es viele
Ursachen geben, weshalb der gemeinsame Be-
sitz von Merkmalen mehrdeutig und als defi-
nierendes Kriterium fiir (phylogenetisch inter-
pretierte) Homologien empirisch leer ist (MIN-
DELL & MEYER 2001, 436).'°

Die (homologe oder analoge) Ahnlichkeit
der Organismen an sich gibt tiber ihre Ursache
keine eindeutige und zwingende Auskunft.
Daher liefern Ahnlichkeiten keinen Beweis fiir
Evolution. Es sei an das Zitat von RIEPPEL erin-
nert (Abschnitt 2.3), daf8 die Geschichte der
Vergleichenden Biologie die Unabhédngigkeit
der Suche nach Ordnung in der Natur von der
Erklarung dieser Ordnung durch Evolution
belegt. Der Ahnlichkeitsbefund kann zwar im
evolutionstheoretischen Kontext interpretiert
werden, doch steht er grundsétzlich auch einer
Deutung im Rahmen eines typologischen Kon-
zepts im Sinne einer Schopfungslehre offen.
Daraus ergibt sich die Aufgabe, Priifkriterien
zu entwickeln, die eine Bewertung der unter-
schiedlichen Interpretationen von Ahnlichkeit
erlauben (vgl. dazu Kapitel 5).

Anmerkungen

! Nach Auffassung von BAYRHUBER & KULL (1998, 402)
,liefert die Erforschung von Homologien in allen
Teilgebieten der Biologie die Begriindung der Ab-
stammungslehre und erlaubt die Feststellung der
stammesgeschichtlichen Verwandtschaften.”

,,Die einfachste Erklarung fiir Homologien .. .ist die
Abstammung von gemeinsamen Vorfahren” (Bau-
ER 1981, 332).

,Haben verschiedene Arten gleiche Organe, so ver-
muten wir ibereinstimmende Gene. Eine derartige
Ubereinstimmung kann nur aus der Stammes-
geschichte erkldrt werden” (MiraM & SCHARF 1988,
378; Hervorhebung nicht im Original).

OscHE (1972, 11) nennt die Zeugnisse der Homolo-
gienforschung unter der Rubrik ,Beweise fiir die
Deszendenztheorie”. ,Sie liefern den Beweis fiir
die Verwandtschaft aller Lebewesen, d. h. fiir deren
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Wourzelin gemeinsamen Ausgangsformen” (S.20, Her-
vorhebung im Original).

SIEWING (1982, 103) ist der Auffassung, dafs die abge-
stufte Ahnlichkeit der Organismen ,kausal nur
durch die Annahme einer gemeinsamen histori-
schen, also stammesgeschichtlichen Herkunft gege-
ben werden” kénne (Hervorhebung nicht im Origi-
nal).

,,Die Tatsache, dafl Arten gemeinsame Homologien
aufweisen, ist ein Beweis fiir die Evolution, denn
wiéren sie unabhingig voneinander entstanden, gébe
es keinen Grund, weshalb sie homologe Ahnlich-
keiten aufweisen sollten” (RipLEY 1990, 20; Hervor-
hebung nicht im Original).

SATTLER (1974) weist darauf hin, daB8 die fiinf Kate-
gorien des klassischen morphologischen Modells
der Pflanzen (Spro8, Stiel, Blatt, Wurzel und Emer-
genz) nicht als ausschliefSlich zu betrachten sind; sie
koénnen ineinander tibergehen und bilden ein Kon-
tinuum. Auch die relative Position zueinander kann
variieren. Das klassische Modell ist dagegen auf
strikter Diskontinuitdt zwischen den genannten Ka-
tegorien begriindet (S. 367f.). Ubergénge und uniib-
liche Positionen werden aber beobachtet (wenn auch
eher selten); fiir die klassische Morphologie stellen
sie ,,schwierige Félle” dar. In diesem Sinne stellt
SATTLER (1996) eine , Kontinuum-Morphologie” der
klassischen Morphologie gegeniiber. Er spielt beide
aber nicht gegeneinander aus, sondern sieht sie
komplementdr zueinander. Da die Kontinuum-
Morphologie ein Kontinuum zwischen den o. g.
Kategorien sieht (wofiir es viele Belege gibt), konne
es auch ,Grade von Homologien” geben. Beispiels-
weise ist ein fertiles Phyllocladium partiell homo-
log zu einem Blatt und zu einem SprofS (SATTLER
1996, 577).

RierPEL (1988a, 146) zitiert hierzu RusseLL (1926):
, The aim of ... pre-evolutionary morphology had
been to discover and work out in detail the unity of
plan underlying the diversity of forms, to disentan-
gle the constant in animal form and to distinguish from
itthe accessory and adaptive” (Hervorhebung nicht
im Original).

Uber Acassiz schreibt RieppEL (1988a, 146): , Louis
Agassiz for instance, in his Essay on Classification
(1859), was quick to point out that the law of 'Con-
ditions of Existence' would not explain why a micro-
cosm such as a drop of water, surely a homoge-
neous medium, should contain animal life of great
diversity: ... Conversely the concept of adaptation
left unexplained why the same type should pre-
serve its essential structure and similarity in repre-
sentatives which occupy different ecological niches
or show widely disjunct or worldwide distribu-
tion.” ... , The quintessence is: 'in all these animals
and plants there is one side of their organization
which has an immediate reference to the elements
in which they live, and another which has no such

connection; and yet it is precisely that part of the
structure of animals and plants, which has no direct
bearing upon the conditions in which they are
placed innature, which constitutes their essential, their
typical character' (Agassiz, 1859: 47). This is the as-
pect of organization seized upon modern structura-
lism, investigating the causes of the distinctiveness
of the type and explaining it by developmental
constraints. The concept of an idealistic bauplan is
thereby replaced by the empirical concept of gene-
rative mechanisms of form (SHUBIN and ALBERCH,
1986)” (RieppEL 1988a, 146; die Hervorhebung im
Zitat von Acassiz nicht im Original).

Daf Ahnlichkeit nicht theorieunabhéngig als Indiz
fiir gemeinsame Anstammung gewertet wird, ver-
deutlichen auch folgende interessante Zitate: , Es ist
demnach offensichtlich, daf3 eine Klassifikation der
Organismen zwei Grundprinzipien gehorchen mufs,
Ahnlichkeit und gemeinsame Abstammung. Lei-
der sind diese beiden Prinzipien oft in Konflikt
miteinander, und dasist der Grund fiir den zur Zeit
bestehenden Zwiespalt in der Taxonomie” (MAYR
1990, 264). MaYr (1990, 274) zitiert drei Wissen-
schaftler, die diesen Sachverhalt dhnlich ausge-
driickthaben: , The reconstruction of phylogenyisa
logically distinct task from making classifications,
and can be discussed separately” (FELSENSTEIN).
,Classifications cannotbe made to reflect very much
about phylogeny without frustrating other functions
of scientific classification” (HutL). It is essential to
see that classification and the reconstruction of ge-
nealogical relationships are separable undertakings”
(SOBER).

Wenn alle Ahnlichkeiten allein auf umweltbedingte
Anpassungszwénge zurlickzufiithren wéren, gébe
es unterevolutionstheoretischen Pramissenkeine Mog-
lichkeit, zwischen abstammungs- und umwelt-
bedingten Ahnlichkeiten, also zwischen Homologi-
en und Analogien zu unterscheiden. Nach morpho-
logischen oder anderen vergleichend biologischen
Kriterien wiren zwar Homologien bestimmbar,
doch konnte ihnen als solchen keine Information
iiber hypothetische phylogenetische Zusammenhén-
ge entnommen werden, wenn die als homolog be-
stimmten Organe auch unabhdngig voneinander
entstanden sein konnten (vgl. Abb. 19). Damit wire
phylogenetischen Rekonstruktionen die theoreti-
sche Basis entzogen, da diese mit der Bestimmung
synapomorpher Homologien beginnen. (Zum Be-
griff ,,Synapomorphie” siehe Kapitel 3.)

Vgl. auch ABOUHEFF et al. 1997, 433; RieppEL 1988a,
52). DEPINNA (1996, 7) formuliert: , If a given similar-
ity can be traced to a single synapomorphy some-
where in the hypothesis, then the similarity is ho-
mologous.”

,When Aristotle realized that dolphins were rela-
ted not to sharks but to mammals, he must have
made this discovery on the basis of what we, today,
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11
12

would call homology” (RiePPEL 1994, 64).

,Pattern analysis is concerned with logical relations
of homology, and hence is static and ahistorical”
(RierPeEL 1988a, 126).

Dies wird schon seit langem kritisiert, z. B. von
PETER (1922, 313) mit der Feststellung, dafs der Nach-
weis gemeinsamer Abstammung ,iiberhaupt erst
durch Vergleichung morphologischer Einheiten
moglich ist.” Eckarpr (1964, 81) bemerkt dazu:
,Wenn man Homologie definiert als Ahnlichkeit
auf Grund gemeinsamer Abstammung, wird der
Anschein erweckt, als ob wir die Abstammung als
bekannte Grofie oder Tatsache in den Héanden hiel-
ten, um danach die Homologien festzulegen. In
Wirklichkeit muf8 aber die Abstammung erst aus
der Analyse der Ahnlichkeiten erschlossen werden,
es gibt keine davon unabhingige Erkenntnis der
Abstammung!”

scala rerum: Stufenleiter der Naturgegenstdande
Abweichungen konnen mindestens teilweise durch
den Datenzuwachs erklédrt werden (die Grésertaxo-
nomie ist ein Beispiel dafiir; vgl. dazu beispielhaft
JuNkER 1993b) und sind dann nicht auf das Um-
schwenken zur Evolutionslehre zuriickzufiihren.

13

14

15

Boypen (1947, 656) bemerkt dazu: ,The labors of
systematics in the 19th century before and after
Darwin produced essentially similar fruits, i. e., the
classifications of Owen and of Huxley show no
marked differences from those which followed ex-
cept insofar as greater knowledge of comparative
anatomy made it possible to group animals more
naturally.” Eine dhnliche Feststellung trifft auch
FrieDRICH (1932) in einem geschichtlichen Riickblick
zur Homologie-Thematik. SATTLER 1974, 369f.: , Thus,
the introduction of evolution theory has not erad-
icated essentialism in morphology.”

,If any conflict exists between the accepted princi-
ples of evolutionary theory and the methods of
homology analyses, then the latter are in error and
must be reconsidered” (Bock 1989, 330).

,,... there are multiple causes for character similarity
[convergent evolution, character reversal and par-
allel evolution] ..., rendering shared similarity for
traits ambiguous or empirically empty as a defining
criterion for homology, and of little practical use for
evolutionary studies” (MINDELL & MEYER 2001, 436;
vgl. S. 439).
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3. Problembereiche der evolutiondren Deutung
von Ahnlichkeit

Zusammenfassung: Als homolog bestimmte Ahnlichkeiten werden evolutionstheoretisch durch
gemeinsame Abstammung gedeutet. Unter evolutionstheoretischen Pramissen wurde urspriing-
lich erwartet, daf$ bei geniigender Datenkenntnis eine einigermaflen widerspruchsfreie (kon-
gruente) Rekonstruktion der Stammesgeschichte durch Auswertung von Merkmalsiiberein-
stimmungen moglich sein sollte. In der Praxis der phylogenetischen Systematik (Cladistik), bei
der Erklarung sexueller, serieller und symmetrischer Homologien sowie von Unterschieden in
der Ontogenese homologer Organe tritt jedoch eine Reihe von Schwierigkeiten auf, die auf
grundlegende Probleme evolutionirer Deutungen des Ahnlichkeitsmusters der Lebewesen
verweisen.

Im einzelnen werden folgende Problembereiche diskutiert: Aufgrund von Merkmalsver-
gleichen gelangt man nicht zu einem widerspruchsfreien (kongruenten) phylogenetischen
System, vielmehr sind Cladogramme mit mehr oder weniger zahlreichen Homoplasien (Kon-
vergenzen, Parallelismen und Reversionen) durchsetzt; oft handelt es sich dabei um komplexe
Strukturen, bei denen evolutionstheoretisch mehrfache Entstehung angenommen werden miifs-
te. Eine objektive Unterscheidung zwischen Homologien und Konvergenzen ist nicht moéglich;
zu dieser Unterscheidung konnen nur Plausibilititsargumente unter evolutionstheoretischen
Pramissen ins Feld gefiihrt werden. Subjektive Elemente konnen dabei nicht ausgeschaltet
werden, auch nicht im Rahmen der Cladistik.

Klarungen iiber Homologieverhiltnisse sind auch nicht moéglich unter Bezugnahme auf
ontogenetische Entwicklungswege und auf homologe Gene. Denn homologe Gene, Entwick-
lungswege und homologe Adultstrukturen passen hiaufig nicht aufeinander. Homologe Adult-
strukturen werden oft auf unterschiedlichen ontogenetischen Wegen ausgebildet, denen wie-
derum nicht selten nicht-homologe Gene entsprechen.

Vor diesem Hintergrund ist in den letzten Jahren die Diskussion dariiber neu in Gang
gekommen, was das ,,Wesen” von Homologien sei. Was ist das Konstante im Fluf} des hypothe-
tischen evolutiven Werdens, welches auf Abstammungsverhiltnisse hinweist? Nach neueren
Konzepten sollen Entwicklungsmodule als Homologieanzeiger gelten. Strukturen sind dem-
nach homolog, wenn sie gleichen Entwicklungszwangen unterliegen. Diese Konzepte sind
allerdings bislang unprizise und aufgrund zu geringer Kenntnisse iiber den Zusammenhang
von Genen, ontogenetischen Entwicklungswegen und Adultstrukturen (noch?) nicht praktika-
bel.

Fast unbemerkt scheint sich vor dem Hintergrund der Homologienproblematik ein Paradig-
menwechsel in der Biologie anzubahnen. Das klassische neodarwinistische Konzept, die
Formbildung und die Homologieverhiltnisse von den Genen aufsteigend erkliren zu wollen,
erweist sich als nicht tragfihig. Stattdessen sollen Homologien ihren Ursprung in epigeneti-
schen Eigenschaften und Mechanismen haben, welche die genetische Evolution beeinflussen,
statt aus ihr zu resultieren. Gene und Entwicklungswege erscheinen so als Bausteine, die in
unterschiedliche Zusammenhinge eingepafit werden konnen. Hier stellt sich zum einen die
Frage nach den Mechanismen, zum anderen kommt ein Baukastensystem einer Schopfungsvor-
stellung entgegen.

Im vorigen Kapitel wurde gezeigt, dafd das
hierarchisch abgestufte Ahnlichkeitsmuster der
Organismen eine Deutung durch Evolution
nichterzwingt. Denn es kann nicht ausgeschlos-
sen werden, dafy sowohl die als homolog be-
stimmten als auch die als konvergent gedeute-
ten Ahnlichkeiten vollstandig durch funktio-
nelle Erfordernisse verstehbar sind und Evolu-
tion als Erkldrung mithin nicht zwingend er-

forderlich ist. Daraus wurde gefolgert, dafs es
den ,Homologiebeweis” der Evolution nicht
gibt. Dennoch steht der Ahnlichkeitsbefund
einer evolutionstheoretischen Deutung offen.
Im folgenden soll anhand einschlédgiger Befun-
de zur Ahnlichkeit der Organismen gepriift
werden, wie gut sich die Merkmalskonstella-
tionen im evolutiondren Deutungsrahmen in-
terpretieren lassen. Im evolutiondren Kontext
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sollen Schlufsfolgerungen abgeleitet und auf
ihre Datenvertraglichkeit getestet werden.

Zum Ahnlichkeitsbefund gehdren nicht nur
interspezifische Homologien adulter Organis-
men (homologe Ahnlichkeiten bei verschiede-
nen Arten), sondern auch serielle, sexuelle und
symmetrische Homologien sowie Befunde aus
der Embryologie und der Genetik. Zur Beurtei-
lung der Erkldarungskraft der Evolutionstheo-
rie miissen auch diese Befunde herangezogen
und bewertet werden.

3.1 Gelangt man aufgrund von Merkmals-
vergleichen zu einem widerspruchsfreien
phylogenetischen System?

3.1.1 Problemstellung

Wenn Homologien durch einen Abstammungs-
und Aufspaltungsprozefs entstehen, sollte es
bei gentigender Datenkenntnis mdglich sein,
aus ihrem Auftreten ein einigermafien wider-

AufRengruppe

A

B Innengruppe C

AN

Linieder
Stammart w

Abb. 12: Demonstration einer , evolutiondren Art”
und einer ,,Abstammungsgemeinschaft”. Eine evo-
lutiondre Art verlduft von der Aufspaltung einer Art
bis zur nachsten Trennung — unabhingig vom Aus-
maf! des postulierten evolutiven Wandels; in der
Abbildung also von v bis w. Auch wenn sich nach
der Aufspaltung von w eine der beiden Arten B oder
C gegeniiber w nicht mehr dndert, wird B bzw. C als
andere evolutiondre Art von w unterschieden. Die
Abstammungsgemeinschaft II - ein , phylogeneti-
sches Taxon” — besteht aus den beiden Arten B und
C und der Stammart w. (Nach Ax 1988)

spruchsfreies (kongruentes) phylogenetisches
System zu (re)konstruieren. Das resultierende
System sollte den realen Abstammungszusam-
menhang testbar und moglichst widerspruchs-
frei (hypothetisch) darstellen. Dieses Ziel ver-
folgt die phylogenetische Systematik (HENNIG
1950; HENNIG 1982; LORENZEN 1994).

Testbarkeit bedeutet, dafd es theoriekonfor-
me Kriterien zur Erkennung von Homologien
und Konvergenzen geben muf, die in konkre-
ten Fillen zu sicheren Ergebnissen fiihren. Dies
ist wichtig, da nur Homologien (genauer:
Synapomorphien, s. u.) fiir eine phylogeneti-
sche Systematik ausgewertet werden konnen.

Widerspruchstrei heif$t, das die Merkmals-
verteilungen der untersuchten Taxa nicht zu
Konflikten oder Unvertraglichkeiten in der
Stammbaumrekonstruktion fiihren sollten. Das
heifit: Die untersuchten Merkmale sollten sich
in die gleiche hierarchische Ordnung fiigen
(Kongruenz). MAHNER & BuNGE (2000, 230) stel-
len dies als ,Idealziel” heraus, welches aber
durch Inkongruenzen gestdrt werde (dazu
mehr weiter unten).

Dartiber hinaus sollten postulierte Entwick-
lungswege den allgemein akzeptierten Evolu-
tionsmechanismen nicht widersprechen. Bei-
spielsweise ist aufgrund der bekannten Evolu-
tionsmechanismen eine ,,hopeful-monster-Evo-
lution” allenfalls in bescheidenem Umfang
moglich. Allerdings wird in der phylogeneti-
schen Systematik geméf ihrer Arbeitsvorschrift
nichtnach Evolutionsmechanismen gefragt (Ax
1988, 83f.). Daher soll schon an dieser Stelle
kritisch angemerkt werden, daf die Absehung
vonder Mechanismenfrage wesentliche Aspek-
te biologischer Realitdt ausblendet und damit
zu einem (inhaltlich und methodisch) fragwir-
digen Reduktionismus fiihrt (vgl. Bock 1981).
(Bei einer nicht-phylogenetisch orientierten
Systematik kann die Mechanismenfrage dage-
gen berechtigtermafen ausgeblendet werden.)

Das Ziel der phylogenetischen Systematik
ergibt sich folgerichtig aus der Voraussetzung
einer monophyletischen (allenfalls oligophyle-
tischen) Abstammung aller Lebewesen. Beim
Versuch, eine den Evolutionsverlauf wider-
spiegelnde Systematik zu entwickeln, ergeben
sich jedoch Schwierigkeiten, die auf grundle-
gende Probleme evolutiondrer Deutungswei-
sen des Ahnlichkeitsmusters der Lebewesen
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verweisen. Sie sollen im folgenden erldutert
und diskutiert werden.

Die Grundeinheit der phylogenetischen Sy-
stematik sind evolutionédre Arten. Darunter ver-
steht man Fortpflanzungsgemeinschaften in der
Zeit, deren Lebensspanne mit der Spaltung
einer existierenden Art beginnt und mit dem
Aussterben oder einer nachfolgenden Spaltung
endet (Ax 1988, 25ff.; HENNIG 1982, 62ff.; WILL-
MANN 1985; Abb. 12). In der phylogenetischen
Systematik werden neben den Individuen und
evolutiondren Artennur noch geschlossene Ab-
stammungsgemeinschaftenalsbiologische ,Rea-
lititen” anerkannt, nicht dagegen paraphyleti-
sche Gruppen (Ax 1988; Abb. 13; vgl. Erlaute-
rungen in der Bildunterschrift). Angesichts der
Problematik des Artbegriffs (Unscharfen bei
der Abgrenzung von Biospezies) stellt sich al-
lerdings die Frage, ob man ,evolutiondre Ar-
ten” wirklich als Realitdten ansehen kann. Denn
evolutiondre Arten werden von einer Aufspal-
tung von einer Biospezies bis zur nédchsten
Aufspaltung abgegrenzt. Diese Grenzen sind
aber unscharf.!

Evolutiondre Arten werden nicht durch Merkmale
definiert, sondern durch den (hypothetischen) Bezug
auf den unmittelbaren Vorfahren und auf den néch-
sten Gabelungspunkt (Abb. 12). RieprEL (1999, 10)
schreibt dazu: ,,Merkmale sind nicht gleichzusetzen
mit der Art, der Abstammungsgemeinschaft, sondern
blofs Indiz ihrer Existenz. Der Eigenname einer Art,
einer Abstammungsgemeinschaft, dagegen ist defi-
nierbar, und zwar nicht etwa unter Bezug auf Ahn-
lichkeiten, sondern unter Bezug auf den unmittelba-
ren gemeinsamen Vorfahren derselben. Sdugetiere sind
also nicht als Gruppe definierbar durch das Vorhan-
densein von Fell, Milchdriisen, drei Gehorknochel-
chen, u.s.w. Statt dessen sind Saugetiere definiert als
Gruppe, welche ausnahmslos alle Abkommlinge des
letzten gemeinsamen Vorfahren des Schnabeltieres,
des Kdnguruhs und der Spitzméause, und all ihre fossi-
len Verwandten, mit einschlief3t.”

Das Konzept der evolutiondren Art hat sehr frag-
wiirdige Konsequenzen. So kann eine Abspaltung ei-
ner Griinderpopulation von einer Stammpopulation
zu einer neuen Art fiithren (Beispiele bei JUNKER 1993a;
vgl. Abb. 14). Die Stammart bleibt dabei véllig unver-
andert. Dennoch miifite sie aufgrund der Abspaltung
der neuen Art einen neuen Namen erhalten. Ax (1988,
35) fordert das ausdriicklich: Die Folgearten miissen
,heue Eigennamen erhalten, auch wenn zwischen ei-
ner bestimmten Stammart und einer ihrer beiden Fol-
gearten genetische Identitdt bestehen kann.” In die-

paraphyletisch polyphyletisch

Homoiothermia

[ 1 | 1
Chelidonia  Squamata Crocodilia Aves  Mammalia

Reptilia

Abb. 13: Eine traditionelle Klassifikation der Am-
niota. Die Reptilia bilden im cladistischen System
eine paraphyletische Gruppe, dasie nicht durch Syn-
apomorphien (vgl. Abb. 15) gekennzeichnet ist, die
nur bei ihnen vorkommen. Voégel und Siugetiere
konnten als homoiotherme (gleichwarme) Tiere in
eine gemeinsame Gruppe gestellt werden, doch auf-
grund der Verteilung vieler anderer Merkmale wird
die Homoiothermie als konvergent entstanden ge-
deutet. Die Homoiothermia sind daher polyphyle-
tisch.

evolutionare
Neuheit

Abb. 14: Oben: Peripatrische Artbildung am Bei-
spiel der Clarkie. Am Rand des Verbreitungsgebie-
tes derin Kalifornien verbreiteten Clarkia biloba hat
sich die neue Art C. lingulata abgespalten, die sich
im Bliitenbau und Karyotyp von C. biloba unter-
scheidet. Obwohl C. biloba unveriandert geblieben
ist, miifite sie nach der Abspaltung als neue evolu-
tiondre Art abgegrenzt werden. (Nach Lewis & Ro-
BERTS 1956, verdndert; s. dazu JuNKER 1993, 40)
Unten: Schematische Darstellung dieses Vorgangs
(nach Ax 1984). A miifite nach der Abspaltung einen
neuen Namen erhalten (Ax 1988, 35); vgl. Abb. 12.
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sem Sinne duflern sich auch SupHAUS & REHFELD (1992,
47). Dafs ein solches Vorgehen nicht allen Biologen
einleuchtet, liegt auf der Hand (vgl. HEnniG 1982, 62ff.;
WirTH 1984, 30f. und beispielhaft GORTHNER 1984, 591f.).

3.1.2 Homologien, Apomorphien,
Konvergenzen

Auf der oben geschilderten Basis erfolgen Ho-
mologiefeststellungen und phylogenetische
Systematik folgendermafien: Geschlossene
Abstammungsgemeinschaften sind erkennbar,
wenn sie mindestens ein genuines gemeinsa-
mes Eigenmerkmal besitzen, das sonst bei na-
heren Verwandten nicht vorkommt. Bestimm-
te Ubereinstimmungen in den Merkmalsmu-
stern miteinander verglichener Arten bilden
die Basis fiir Hypothesen iiber die phylogene-
tische Verwandtschaft zwischen Arten. Daman
mit diesem Prozedere zu einem gabelig ver-
zweigten Klassifikationsschema gelangt, hat
sich auch der Begriff ,Cladistik” eingebtirgert
(cladus, lat. Zweig).

Ubereinstimmungen von Merkmalen sind
jedoch verschieden interpretierbar (Abb. 15;
vgl. auch Tab. 2):

1. als Synapomorphien; sie beziehen sich
auf Homologien eines Monophylums, d. h. auf
Homologien, die exklusiv in einer bestimmten
geschlossenen Abstammungsgemeinschaft
vorkommen,

2. als Symplesiomorphien; sie beziehen sich
auf Homologien verschiedener Abstammungs-
gemeinschaften,

3. als Konvergenz; dabei handelt es sich um
Merkmalsiibereinstimmungen, die unabhén-
gig voneinander in getrennten Abstammungs-
linien entstanden sind (hierzu sind nach dem
Prozedere der Cladistik auch Parallelismen zu
rechnen).

Das heifdt: nach biologischen Kriterien er-
mittelte Homologien miissen nicht notwendi-
gerweise phylogenetische Homologien sein;
letztere bilden nur eine Teilmenge der erste-
ren. Erst der Kongruenztest klart, ob Homolo-
gien mit Synapomorphien gleichgesetzt wer-
den koénnen (SmitH 1994, 35). Das biologische
Homologiekonzept (vgl. dazu Abschnitt 3.5)
fallt mit dem phylogenetischen nicht zusam-
men.

Reversionen, also der Riickfall in einen urspriing-
lichen Zustand miissen unter 3. ebenfalls berticksich-
tigt werden. In der angelsdachsischen Literatur wird
haufig der Begriff ,homoplasy” verwendet, um Kon-
vergenzen, Parallelismen und Reversionen begrifflich
zusammenzufassen (vgl. z. B. Woop 1999). Der Begriff
wurde bereits 1870 von Ray LANKESTER geprédgt, von
ihm aber nur fiir Parallelismen verwendet (LANKESTER
1870; vgl. OsBorN 1902; NAEF 1926, 414). Auch in der
deutschsprachigen Literatur taucht mittlerweile der
Begriff ,Homoplasie” mehr und mehr auf und wird
im weiten Sinne verwendet (RiepPEL 1999, 21). Da die-
ser Begriff bislang eher selten gebraucht wird und in
zahlreichen hier zugrundegelegten Publikationen das

Synapomorphie
(T

A B C

Symplesiomorphie
@@= =

=0

Konvergenz
(l---—--1)

Abb. 15: Drei Méglichkeiten der Ursachen fiir Ubereinstimmungen zwischen zwei Arten bzw. Abstam-
mungsgemeinschaften (B und C). N = evolutiondre Neuheit. (Nach Ax 1988)
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Begriffspaar Homologie - Konvergenz verwendet wird
(z. B. Ax 1984), soll hier ,Konvergenz” verwendet
werden, auch wenn die Argumentation hdufig ebenso
auf Reversionen zutreffen kann.

Die Bestimmung von Synapomorphien und Sym-
plesiomorphien ist nur unter Angabe des taxonomi-
schen Niveaus moglich. Die unterschiedliche Bezeich-
nung verdeutlicht nur das Bezugssystem. Ein Beispiel:
Fangbeine bestimmter Insekten sind apomorph, aber
auch homolog zu Gliederbeinen, die nicht so speziali-
siert gebaut sind. D. h.: Das entsprechende homologe
Organ (hier: Gliederbein) kommt auch bei anderen
Taxa vor, die die betreffende Synapomorphie (hier:
Fangbein) nicht besitzen. Innerhalb einer speziellen
Gruppe der Fangschrecken sind die Fangbeine jedoch
plesiomorph, beziiglich der Nicht-Fangschrecken (also
,auflerhalb”) jedoch apomorph.

Strenggenommen sind Apomorphien nicht zwin-
gend Homologien im phylogenetischen Sinne, son-
dern Hypothesen von phylogenetischen Homologien(vgl.
WAGELE 2001, 125f.). Wie noch dargelegt wird, konnen
namlich durch Hinzunahme neuer Daten aus Apo-
morphien Konvergenzen —bzw. entsprechend: Hypo-
thesen von Konvergenzen — werden. Im angelsachsi-
schen Sprachraum wird auch von , taxic homology”
gesprochen und den ,transformational homologies”
gegeniibergestellt. PATTERSON (1982) schlédgt vor, Ho-
mologien mit Synapomorphien (taxic homologies)
gleichzusetzen.

Die phylogenetische Systematik besitzt nun
aber keinen empirischen Mafistab zur Unter-
scheidung der Alternative Homologie — Kon-
vergenz (Ax 1988; vgl. SHUBIN 1994b, 206), d. h.
zur Bestimmung, ob eine Merkmalsiiberein-
stimmung durch gemeinsame Abstammung
bedingt oder unabhingig entstanden ist.> Wie
kann dennoch zwischen Homologien und Kon-
vergenzen (und Parallelismen) unterschieden
werden? Es geschieht durch Abzdhlung (und
evtl. Gewichtung, s. u.) vonjeweils zu postulie-
renden Konvergenzen bei konkurrierenden
Stammbaumrekonstruktionen. Diejenige Re-
konstruktion, die mit der geringsten Anzahl
von Konvergenzpostulaten auskommt, ist als
die wahrscheinlichste anzusehen. Daraus er-
geben sich die Feststellungen iiber Konvergen-
zen. , Die Formulierung von Hypothesen tiber
Synapomorphie oder Konvergenz apomorpher
Ubereinstimmungen vollzieht sich im Rahmen
des Prinzips der sparsamsten Erkldrung” (Ax
1988, 88; vgl. S. 89; WirTH 1984, 16; RieppeL 1983,
136; RieppeEL 1999, 16, 38).4

Im Rahmen phylogenetischer Deutungen
werden Homologien also nicht bzw. nicht al-

lein durch biologische Kriterien bestimmt, son-
dern auch durch die Verteilung der Merkmale
im Dendrogramm.® Die Merkmale selber ver-
raten einen moglicherweise homoplastischen
Charakter nicht; sie sind erst im Nachhinein
ggf. als homoplastisch bestimmbar.® PETERS
(1994, 224) gibt zu bedenken: ,Ein nach Ahn-
lichkeiten forschender Vergleich kann in sol-
chem Rahmen allenfalls ein propaddeutisches
Unterfangen sein, da Ahnlichkeiten als solche
noch keineswegs notwendigerweise bestimm-
te Verwandtschaftsverhaltnisse beweisen” (vgl.
auch PeTERs 1976, 333f.). NAEF (1926, 412) weist
darauf hin, daf LANKESTER bereits 1870 ,er-
kannt” hatte, , daf$ der Begriff der Homologie,
der reinen vergleichenden Morphologie ent-
nommen, nicht leisten konnte, was die Phylo-
genetik (hochst unbilligerweise) von ihm ver-
langte, ndmlich die wirklichen oder hypotheti-
schen Beziehungen zwischen blutsverwand-
ten Formen und ihren Teilen zum Ausdruck zu
bringen.” Wiirden gleichartige Faktoren auf
gleichartige Teile wirken, so konnten unab-
hédngig voneinander die gleichen Neubildun-
gen entstehen (NAEF 1926, 414).

3.1.3 Beispiele von Konvergenzen

Das Phdanomen der Konvergenz und des Paral-
lelismus ist keine Randerscheinung, mit der es
die phylogenetische Systematik nur in seltenen
Sonderfillen zu tun héitte, sondern es ist weit
verbreitet. Einige besonders augenféllige Bei-
spiele sind die Warmbliitigkeit bei Vogeln und
Sdaugetieren (sie soll unabhdngig erworben
worden sein), Fangbeine bei Fangschrecken und
Netzfliiglern (Abb. 16), das Vorkommen eines
Brustbeinkiels bei Vogeln, Flugsauriern und
Flederméausen (Abb. 17), pneumatisierte (luft-
haltige) Knochen bei Flugsauriern und Vogeln,
malpighische Gefdfse (Ausscheidungsorgane)
bei Arachniden und Antennaten (SUDHAUS &
ReHFELD 1992, 88; vgl. Tab. 2). Fleischfressende
Pflanzen verteilen sich auf ganz unterschied-
liche Familien, ebenso CAM-Pflanzen (Pflan-
zen mit speziellen Stoffwechselfdhigkeiten zur
effektiven Nutzung von CO,) und sukkulente
Pflanzen. Weiter konnen zahlreiche Bestdu-
bungs- und Verbreitungsmechanismen von
Samen und Friichten (z. B. Federschweifflie-
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Abb. 16: Frappierend dhnlich gebaut und evolu-
tionstheoretisch dennoch als Parallelentwicklung zu
deuten sind die Fangbeine bei den Fangschrecken
und den Netzfliiglern. a Fangschrecke Mantis reli-
giosa, b Fanghafte Mantispa styriaca. ,Beide Taxa
stimmen zudem in der dreieckigen Kopfform mit
weit auseinandergeriickten Augen (zum besseren
Fixieren der Beute-Insekten) und dem halsartig ver-
langerten und recht beweglichen Prothorax iiberein.
Die primidre Deutung, daf$ auch die letzte gemeinsa-
me Stammart so ausgesehen haben miifite, ist unver-
einbar mit bestehenden Divergenzen. ... Beide Taxa
gehoren ... in zwei getrennte, gut begriindete Ver-
wandtschaftsgruppen.. Wiirde man fiir ihre letzte
gemeinsame Stammart ein Fangbein annehmen, so
miifite es in vielen Linien unabhingig zu einem
Laufbein umgewandelt worden sein” (SupHaus &
REeHFELD 1992, 91). (Aus W. SupHAUs & K. REHFELD,
Einfiihrung in die Phylogenetik und Systematik.
Gustav Fischer Verlag © Spektrum Akademischer
Verlag, Heidelberg 1992)

ger- und Schirmchenbau, Angelhaken-Mecha-
nismen etc. in nicht ndher verwandten Pflan-
zenfamilien; Abb. 18) oder der Besitz von Ol-
korpern an Samen zur Anlockung von Amei-
sen und zur Verbreitung durch sie genannt
werden usw. Der bekannte Botaniker CroN-
Quist (1987, 24) stellt fest, dafd die Angiosper-
men (bedecktsamige Bliitenpflanzen) mit Kon-
vergenzen durchsetzt sind.’

MoORE & WILLMER (1997) zeigen in einer Uber-
blicksarbeit auf, daf$ auch bei den Wirbellosen

Konvergenzen weit verbreitet sind und daf
das Ausmafl an Konvergenzen stark unter-
schatzt wordenist.® Das gilt auch fiir die Larval-
entwicklung (S. 36). Beispielsweise mufs ange-
nommen werden, daf$ die Tracheen (von au-
8en in den Korper sich verzweigende Luftroh-
ren zur Atmung) mindestens viermal unab-
hédngig entstanden sind, wobei in den betroffe-
nen Tieren das Tracheensystem in fast identi-
scher Weise gebaut ist (MOORE & WILLMER 1997,
14). Bei den Wirbellosen beschranken sich Kon-
vergenzen zudem nicht vornehmlich auf ,un-
tergeordnete Merkmale”; sogar komplexe De-
sign-Merkmale sind oft konvergent und fiir die
Rekonstruktion der Phylogenese irrefiihrend
(MooRE & WILLMER 1997, 16). Diese beiden Au-
torinnen kommen zum Schluf3, daf8 jedes phy-
logenetische Schema der Metazoen auf der Wahl
bestimmter Merkmale beruht, und dafs still-
schweigend davon ausgegangen wird, daf3 die
anderen Merkmale konvergent sein miissen.’

In vielen Féllen kann freilich geltend ge-
macht werden, daf8 Stammbaumrekonstruk-
tionen in einer Weise moglich sind, dafd we-
sentlich mehr Apomorphien als Konvergen-
zen vorliegen. So gesehen hat sich die phyloge-
netische Systematik oftmals als praktikabel er-
wiesen. Doch auch das Gegenteil kommt nicht
selten vor, sozusagen Pattsituationen, die eine
Entscheidung bei konkurrierenden Stamm-
baumrekonstruktionen nicht erlauben, ohne
dafd eine Merkmalsgewichtung vorgenommen
wird (Ax 1988, 93; vgl. MOORE & WILLMER 1997).
Wie gut die phylogenetische Rekonstruktion
gelingt, kann hier nicht generell bewertet, son-
dern mufs von Fall zu Fall gepriift werden. Es
hat sich jedoch herausgestellt, dafd es kaum phy-
logenetische Systeme gibt, die keine ,unscho-
nen” Konvergenzen annehmen miissen.

In Abschnitt 5.3 werden wir auf die Konver-
genzproblematik in einem anderen Zusammen-
hang zurtickkommen.

3.1.4 Biologische Homologien als phyloge-
netische Konvergenzen

Die Merkmalsverteilung bei den Arten und
Organismengruppen erlaubt es also in der Re-
gel nicht, phylogenetische Systeme zu (re)kon-
struieren, die von auffélligen Konvergenzen



37

andere

Sauropsiden Voégel Beuteltiere

Tertiar

Flugsaurier

andere
Synapsiden

Kreide

-
( Thecodonher )

~

—
— -~

A\
/
-

’/

( Stammreptilien
N
\ —

_——

( TherapS|den

Abb. 17: Vereinfachter
Stammbaum mit der Position
der Organismengruppen, die
einen Brustbeinkiel besitzen
(®). Eine homologe Bildung
kommt bei Végeln, Flugsau-
riern, Flattermakis, Fleder-
mausen und Maulwiirfen vor;
sie muf trotz vergleichend
morphologisch begriindbarer
Homologie phylogenetisch
konvergent gedacht werden,
da die jeweiligen evolutionir
zu postulierenden gemeinsa-
men Vorfahren unspeziali-
siert gewesen sein miissen,
d. h. keinen Brustbeinkiel
besessen haben kénnen.
Evolutiondre Verbindungen
nach KAmpre (1985), ROMER
(1968) und LamBerT (1988),
stark vereinfacht.
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frei waren. Dies hat folgende Konsequenz: Ver-
sucht man Organismen in einem phylogeneti-
schen System anzuordnen, mufs man bei zahl-
reichen Merkmalsiibereinstimmungen Konver-
genzen postulieren, obwohl nach den verglei-
chend-biologischen Kriterien (REMANE 1956;
Tab. 1) zweifelsfrei Homologien vorliegen (Bei-
spiele siehe oben). Dieser Satz bedarf einer
ndheren Erlduterung: Im 2. Kapitel wurde er-
lautert, dafs morphologisch-anatomische Erken-
nungskriterien fiir Homologien unabhéngig
von der phylogenetischen Deutung angewen-
det werden kénnen (und miissen). In der phy-
logenetischen Systematik ist dieses Verfahren
zur Bestimmung von Homologien (Synapo-
morphien) jedoch nur ein erster Schritt. In ei-
nem zweiten Schritt werden entsprechend der
Merkmalsverteilungen in den untersuchten
Taxa Synapomorphien, Plesiomorphien und
Konvergenzen bestimmt (Abb. 15; Abb. 20).
In der Praxis tritt also die Situation auf, dafs
nach morphologischen Kriterien bestimmte Homo-
logien nicht nur Apo- oder Plesiomorphien,

sondern auch auch Konvergenzen sein kénnen
(Abb. 19; Abb. 20; vgl. Tab. 2; vgl. RieppeL 1983,
136; RiepPEL 1994, 93f.). Die durch eine cladisti-
sche Analyse bestimmten Synapomorphien bil-
den folglich nur einen Teil der nach biologi-
schen Kriterien ausgewiesenen Homologien
(vgl. SHUBIN 1994b, 205). Die Entscheidung dar-
tiber wird nach dem Sparsamkeitsprinzip (s.
0.) und aufgrund eines hypothetischen Evolu-
tionsverlaufs gefallt, nicht aber allein anhand

Abb. 18: Konvergente Ausbildung von Flughaaren
an Samen, von links: Korbbliitler (Taraxacum),
Hundsgiftgewiachs (Strophantus), Sauergras (Erio-
phorum), Nachtkerzengewachs (Epilobium) und Bal-
driangewdchs (Valeriana). (Nach SupHAUS & REHFELD
1992).
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schreiben dazu: ,Wir sind gehalten, eine konvergente Entwicklung entweder
sg von Mandibeln oder von Malpighischen Gefiflen in Betracht zu ziehen. ... Die
Komplexitit von Mandibeln und Malpighischen Gefdfien kann als gleichwer-
sg tr tig eingestuft werden.” Zwar konne eventuell der unterschiedliche ontogene-
tische Bildungsweg als Hinweis darauf gewertet werden, dafs die Malpighi-
schen Gefifie konvergent entstanden sind, doch miisse bedacht werden, daf3
Entwicklungswege homologer Strukturen unterschiedlich sein konnen (vgl.
© Abschnitt 3.5). Die Entscheidung dariiber, welche Gemeinsamkeit als Indiz
S 8 s fiir phylogenetische Verwandtschaft (als Synapomorphie bzw. ,,taxic homolo-
‘T 2 5 gy”) zu werten ist, wird mit dem Sparsamkeitskriterium begriindet: ,Eine
& = = klare Entscheidung ist erst moglich, wenn weitere Merkmale in den Vergleich
einbezogen werden” (SubHAus & REHFELD 1992, 88).
sg tr Unten: Merkmalswiderspriiche komplexer Merkmale bei Mollusken, Anneli-
tr den und Arthropoden. (Nach Eernissk et al. 1992)
sg Links daneben mogliche Cladogramme zum unteren Beispiel. Das unterste

Cladogramm ist zwar weniger sparsam in Bezug auf die beiden Merkmale
,Trochophora-Larve” (tr) und ,mesodermale Segmentation” (sg), pafit jedoch
besser in Bezug auf andere Merkmale. Alternativ konnten jeweils auch Rever-
sionen einzelner Merkmale angenommen werden. (Nach Eernissk et al. 1992).

der Ahnlichkeit der Einzelstrukturen (vgl. Ab-
schnitt 2.3). (Wie schon gezeigt, wiirde Letzte-
res auch gar nicht geniigen.) Ahnlich stellt Riep-
PEL (1999, 21) fest: ,,Merkmale, die bislang als
Homologien bezeichnet wurden, konnen sich
plotzlich als inkongruent herausstellen, und
miissen dann als unabhangig erworben, oder
als Homoplasien bezeichnet werden, wéhrend
Merkmale, die zuvor als homoplastisch erkannt
wurden, sich neu als kongruent herausstellen,
alsoneu als Homologien gedeutet werden miis-
sen” (vgl. auch RieppEL 1999, 38; WAKE 1999, 27;
SmritH 1998, 438).1° Da sich durch die Hinzunah-
me neuer Merkmale eine neue Konstellation
des gesamten Merkmalsspektrums ergeben
kann, gilt: ,Jede Homologie-Aussage ist eine
Hypothese, deren mehr oder weniger grofie
Wahrscheinlichkeit durch weitere wissenschaft-
liche Ergebnisse erhoht oder auch vermindert
werden kann. Sie steht damit jederzeit zur Dis-

position” (SubHaus & RenreLD 1992, 71; vgl.
RiePPEL 1994, 93; KITCHING et al. 1998, 14). ,,Eine
Homologie-Feststellung bedeutet, daff man die
mehrfach unabhéngige Entstehung der zur Dis-
kussion stehenden Merkmale fiir unwahr-
scheinlich halt” (SupHAus & REHFELD 1992, 71).

Die geschilderte Situation bedeutet, dafs man
den Strukturen selber nicht ,,ansehen” kann,
ob es sich um Homologien oder Konvergenzen
handelt. Denn auch Konvergenzen sind , hoch-
gradige Ubereinstimmungen”, die jedoch
,nicht auf gemeinsamer Information beruhen”
(SubHAUs & REeHFeLD 1992, 85). Diese beiden
Autoren bringen die Situation auf den Punkt:
,Als Konvergenz bezeichnet man solche Ana-
logien, die aufgrund eines hohen Ahnlichkeits-
grades fiir einmal entstanden (und damit ho-
molog) gehalten werden kénnen” (SubHAUS &
REHFELD 1992, 85).
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Hierzu noch einmal zwei Bei-
spiele: Das erste kommt aus der
Biochemie und betrifft das Vor-
kommen von Nikotin. SUDHAUS &
REHFELD (1992, 89) stellen dazu
fest: ,,So sttitzt sich die Annahme
einer konvergenten Entwicklung
von Nikotinim wesentlichen dar-
auf, da8 es in verschiedensten,
nicht ndher verwandten Pflanzen-
gruppen nachweisbar ist” (Sup-
HAUS & REHFELD 1992, 89).

Im zweiten Beispiel geht es um
Verwandtschaftsbeziehungen der
karbonischen und permischen
Lepospondylen (frithe Amphibi-
en). Laut CarroLL (1999, 47) dh-
neln viele abgeleitete Merkmale
in verschiedenen Linien der kar-
bonischen Lepospondylen denen,
die konvergent bei Eidechsen des
Kanozoikums auftreten, die einen
verlangerten Korper und verkiirz-
te Extremititen besitzen, oder mo-
dernen kleinen Amphibien. Auch

Morphologisch-anatomische Kriterien

morphologisch-anatomisch bestimmte
Homologien

AuBengruppenvergleich Sparsamkeitsprinzip

Plesiomorphie — Apomorphie Konvergenz

phylogenetisch bestimmte Homologien

Abb. 19: Der Begriff ,Homologie” kann unterschiedlich gebraucht
werden, je nachdem, ob er morphologisch-anatomisch oder phyloge-
netisch definiert wird. In der phylogenetischen Systematik werden
Merkmalsiibereinstimmungen nach bestimmten ,, Arbeitsvorschrif-
ten” nach Apomorphien, Plesiomorphien und Konvergenzen unter-
schieden (Abb.15). Nach morphologisch-anatomischen Erkennungs-
kriterien bestimmte Homologien koénnen sich in der phylogeneti-
schen Systematik sowohl als Apomorphien oder Plesiomorphien als
auch als Konvergenzen erweisen. Darin besteht gerade die in diesem
Kapitel diskutierte Schwierigkeit in der phylogenetischen Systema-
tik, daf8 sie keinen empirischen Mafistab zur Unterscheidung der
Alternative Apomorphie/Plesiomorphie (= phylogenetisch bestimmte

unter kleinen paldozoischen Am-
phibien finden sich zahlreiche
Konvergenzen; daher sei es nicht gerechtfer-
tigt, anhand von als synapomorph bestimmten
Merkmalen auf gleichen phylogenetischen Ur-
sprung zu schlieffen.!! CARROLL weist in seinem
Beitrag auch darauf hin, dafs schlangelnde Fort-
bewegung vielfach unabhingig entstanden sein
muf. Werden nur heute lebende Formen be-
trachtet, konnte man diese Organismen als mo-
nophyletische Gruppe interpretieren; unter Ein-
schluf8 fossiler Taxa dndert sich das Bild je-
doch, so daf3 eine mehrfach unabhédngige Ent-
stehung angenommen werden mufi, obwohl
zahlreiche Merkmale gleichartig ausgebildet
sind und damit Synapomorphien vortauschen
(CArRrROLL 1999, 56f.). Hier wird beispielhaft deut-
lich, dafd Merkmalsverteilungen Synapomor-
phien nahelegen konnen, die in Wirklichkeit
doch nicht Ergebnis gemeinsamer Vorfahren
sind und somit als Konvergenzen betrachtet
werden miissen.'?

G. P. WAGNER wendet in der Diskussion zu
CARROLLs Beitrag ein, dafd bei Betrachtung von
Homologien von Merkmalszustindendiese Fest-
stellungen zwar richtig seien, dafd davon aber

Homologie) — Konvergenz besitzt (s. Text).

die Untersuchung ganzer in der (ontogeneti-
schen) Entwicklung individualisierter Struk-
turen unterschieden werden miisse. Dort sei
eine mehrfache Entstehung ziemlich selten
(CarroLL 1999, 62f.). Weiter oben wurde dem-
gegentiiber jedoch vermerkt, dafs bei Wirbello-
sen in zahlreichen Féllen auch ,iibergeordnete
Strukturen” konvergent entstanden sein miis-
sen (MOORE & WILLMER 1997).

Die zwei Schritte der phylogenetischen Sy-
stematik. Das in den Abschnitten 3.1.1-3 Dar-
gestellte kann so zusammengefafit werden (vgl.
Abb. 20): In der phylogenetischen Systematik
werden Synapomorphien, die als Grundlagen
tiir das phylogenetische System dienen, in zwei
aufeinanderfolgenden Schritten bestimmt.

1. Zunachst werden anhand biologischer
(morphologischer oder anderer) Kriterien Ho-
mologien festgestellt; genauer: Es werden Hy-
pothesen von Homologien aufgestellt. Diese
kénnen, miissen aber nicht als Synapomorphi-
en gedeutet werden. Dazu muf$ der 2. Schritt
durchgefiihrt werden.
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| Merkmall
Homologie nach
dem Lagekriterium?

[Nein]

[Ja]

Topographische Keine
Entsprechung Homologie
[Kongruenz| [Inkongruenz|

besteht den besteht den
phylogenetischen| |phylogenetischen
Test Test nicht
Homologie | [Homoplasie

Abb. 20: Das Verhiltnis nach biologischen Kriterien
ermittelterhomologer Organe (,topographische Ent-
sprechung”) zu phylogenetisch bestimmten Homo-
logien und Homoplasien. (Nach RieppeL 1988, leicht
verdndert)

2. Durch den Kongruenztest wird darauf
aufbauend mit Hilfe des Sparsamkeitsprinzips
bestimmt, welche Homologien Synapomor-
phien sind, und welche mit grofferer Wahr-
scheinlichkeit Konvergenzen darstellen (vgl.
KLUGE & StrAUSS 1985, 2571.).

3.1.5 Konsequenzen

Die geschilderten Beispiele haben weitreichen-
de Folgen: Wenn nach bestimmten Kriterien
erkannte Homologien sich auch als Konver-
genzen herausstellen konnen (vgl. Abb. 20; Tab.
2), ist die tibliche Schlufifolgerung vom Vorlie-
gen einer Homologie auf gemeinsame Abstam-
mung nicht mehr moglich. Damit wird noch
einmal deutlich, dafS es den Homologiebeweis
der Evolution nicht gibt (vgl. Kapitel 2). ,,We
must therefore conclude with Huxley (1945)

that 'the homology, though perfectly real, no
longer implies descent from a common ances-
tor, showing the common feature'” (SzArski
1949, 127).

AXx (1988, 90f.) bestreitet die Existenz von Kriterien
der Erkennung von Homologien; die Meinung, Ho-
mologien konnten iiber bestimmte Kriterien festge-
stellt werden, sei ,,erkenntnistheoretisch nicht halt-
bar”. Eine Begriindung fiir diese Auffassung geht aus
den weiteren Ausfithrungen dieses Autors nicht un-
mittelbar hervor. An anderer Stelle vertritt er vehe-
ment, daf3 es an der Zeit sei, ,mit den bestdndigen
Spriichen vom Primat der 'Homologiefeststellung' fiir
den Nachweis phylogenetischer Verwandtschaft auf-
zuhoren” (Ax 1989, 493). Doch diese Aufforderung
erweist sich selber nur als ,Spruch”, wenn man be-
denkt, dafl jede phylogenetische Analyse notgedrun-
gen mit einem typologischen Vergleichen beginnen
muf (vgl. Abschnitte 2.3 und 5.1).

GuTtMANN (1989; 1993) lehnt dartiber hinaus den
Homologiebegriff sogar ab, weil Homologiefeststel-
lungen auf subjektiver Formerfassung beruhten und
weil die Vergleichsmethoden der Homologieforschung
keine dreistellige Relation im Vergleichen herstellen
konnten (,,A ist homolog zu B hinsichtlich X”). Mit
dieser Argumentation wird dem , Homologiebeweis
der Evolution” allerdings definitiv die Basis entzogen
(vgl. Abschnitt 2.2), da es ohne vergleichend-biolo-
gischbegriindete Homologiefeststellungen keine theo-
rieunabhéngige (und damit zirkelfreie) Begriindung
fiir Evolution im Bereich der Vergleichenden Biologie
gibt.

Die evolutiondre Deutung des Ahnlichkeits-
musters wird desto weniger plausibel, je mehr
Konvergenzen postuliert werden miissen. Denn
gerade die homologen Ahnlichkeiten werden
als entscheidende Ahnlichkeitsindizien fiir ge-
meinsame Abstammung gewertet. Wenn nun
invielen Fallen , biologische Homologien” phy-
logenetische Konvergenzen sind (also nicht auf
gemeinsame Abstammung zuriickzufiihren
sind), schwicht dies die Indizienkraft des Ahn-
lichkeitsmusters fiir Evolution.

3.1.6 Hebt sich vom , Rauschen der Konver-
genzen” ein klares ,phylogenetisches
Signal” ab?

Das Konvergenzproblem kann kaum unter-
schétzt werden. Das geht beispielhaft aus Aus-
fiihrungen von MisHLER et al. (1994, 477) in
einem Uberblicksartikel iiber phylogenetische
Beziehungen zwischen Griinalgen und Moo-
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sen hervor. Die Autoren weisen darauf hin,
dafd auch komplexe morphologische Merkmals-
systeme konvergent entstanden sein und da-
herirrefiihrende Verwandtschaftsbeziehungen
nahelegen konnen. (Wie erwédhnt, haben Moo-
RE & WILLMER [1997] diesen Sachverhalt auch
bei Wirbellosengruppen festgestellt.) Sie ver-
muten dahinter starke Selektionsdriicke, die
dazu fithren, dafl Merkmale nicht unabhingig
voneinander evolvieren.!* MisHLER et al. hoffen,
dafd bei geniigender Datenmenge sich unter-
schiedliche Konvergenzen ,neutralisieren” und
sich dadurch ein Trend in Richtung des tat-
sdchlichen Phylogeneseverlaufs herauskristal-
lisiert." Einzelne Datensdtze konnten jeden-
falls nicht als mafigeblich fiir die tatsdchliche
Phylogenese zugrundegelegt werden. Verschie-
dene morphologische Datensdtze wiirden ein-
ander ebenso widersprechen wie morphologi-
sche und molekulare Daten. Auf der Basis aller
Daten zusammengenommen kristallisiere sich
jedoch deutlich eine bestimmte phylogeneti-
sche Rekonstruktion heraus. Weitere Daten
konnten das bisherige Ergebnis vielleicht unte-
mauern, so die Autoren.”” Diese Hoffnung
konntejedoch triigerisch sein, denn wenn schon
ein begrenzter Datensatz zu zahlreichen Merk-
malswiderspriichen fiihrt, dann diirfte sich die-
se Situation durch weitere Daten noch ver-
schlechtern; bestenfalls kommen keine neuen
Merkmalswiderspriiche mehr hinzu.
KircHING et al. (1998, 139) bemerken in ihrem
Buch iiber Cladistik, daf die Analyse verschie-
dener Datensdtze zu Cladogrammen fiihren
konne, die zum Teil nur kleinere Unterschiede
untereinander aufwiesen, zum Teil aber vollig
verschieden seien.'® In der Phylogenetik behilft
man sich in solchen Situationen hdufig damit,
dafd bei widersprechenden Daten nur derjeni-
ge Teil der Daten zugrundegelegt wird, der
,konvergenzfrei” ist. Auf diese Weise gelangt
man zumsog,. ,consensus tree” (vgl. Abams 1972;
KiTcHING et al. 1998, 1391f.; RiepPEL 1999, 70): Bei
nicht deckungsgleichen Dendrogrammen bei
Auswertung verschiedener Datensets werden
im consensus treenur diejenigen Daten bertick-
sichtigt, die in allen rivalisierenden Badumen
zueinander passen (Abb. 21). Consensus trees
sind hdufig schlecht aufgelost, d. h. es gibt
Polytomien (Mehrfachaufzweigungen) statt
Dichotomien (Gabelungen); die Visualisierung

Dendrogramm nach
1. Merkmalskomplex

Dendrogramm nach
2. Merkmalskomplex

A B C D

consensus tree

Abb. 21: Konstruktion des consensus tree aus zwei
teilweise inkongruenten Dendrogrammen. Der con-
sensus tree ist nur teilweise aufgelost.

inkompatibler Merkmale wird unterdriickt
(WAGELE 2001, 105).

Daf3 das Konvergenzproblem keine Rand-
erscheinung ist, geht auch aus der Feststellung
ARMBRUSTERS (1996, 227) hervor, dafs Homopla-
sien ,,sehr haufig” seien, und daf3 die Systema-
tiker bei der Auswahl von Merkmalen daher
oft selektiv vorgehen wiirden, um Homoplasi-
en zu verringern: bei , guten” Merkmalen ka-
men wenig Homoplasien vor, bei ,,schlechten”
dagegen viele. Daher wiirde das Ausmaf$ an
Homoplasien in den meisten systematischen
Studien wahrscheinlich unterschatzt.'” Sollte
diese Einschdtzung ARMBRUSTERs zutreffen,
wirde das bedeuten, daf3 Befunde, welche die
Plausibilitdt evolutionstheoretischer Interpre-
tationen herabsetzen, tendenziell iibergangen
werden.

Woop (1999, 79) bezeichnet Konvergenzen
und Reversionen als Rauschen, das das phylo-
genetische Signal iibertont. Konvergenzen
wiirden auf Selektionswirkungen und Anpas-
sungen hinweisen und den Zusammenhang
zwischen Phylogenie und den Merkmalen der
Phinotypen schwichen.'® Ahnlich duflert sich
RieppEL (1999, 84): ,Werden grofie Datenmen-
gen untersucht, kann der Grad von Homopla-
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Abb. 22: Ist der Bau des Extremititenskeletts der
Landwirbeltiere ein Hinweis auf gemeinsame Ab-
stammung (durchgezogene Linien)? Oder ist auch
denkbar, daf8 das Extremitiatenskelett mehrfach un-
abhingig entstanden ist? (gestrichelte Linien)

Es konnte sein, dafs der Weg A der mit Abstand
sparsamste ist, d. h. die geringste Anzahl von Kon-
vergenzen fordert, daf$ aber aus Griinden der Kon-
struktion nur die Wege B, C und D gangbar sind.
Homologien (Synapomorphien) wiren in einem sol-
chen Fall irrefiihrend. (Ndheres im Text)

sie so dominant sein, dafs eine Parsimonie-
Analyse kein klares phylogenetisches Signal
mehr liefern kann. Dieser Fall kann besonders
auch bei den sehr grofien Datenmengen mole-
kularer Analysen eintreten. Oder auch, wenn
Daten verschiedener Organsysteme miteinan-
der kombiniert werden.”

3.1.7 Molekulare und morphologische
Ahnlichkeiten

Zahlreiche Konvergenzen miissen auch ange-
nommen werden angesichts der Tatsache, dafs
molekular und morphologisch begriindete
Dendrogramme haufig nicht kongruent sind.
1987 gab Colin PaTTERSON das Buch ,Molecules
and morphology in evolution: conflict or com-
promise?” heraus. Der Anlaf fiir das Buch war
der Befund, dafi evolutiondre Stammbaume,
die auf molekularen Sequenzen beruhen, sich
oft von den Stammbé&umen unterschieden, de-
nen morphologische Befunde zugrunde lagen.
Sechs Jahre spater nahmen PATTERSON et al.
(1993) eine Neubewertung der Befundlage vor.
Sie gingen dabei auf zahlreiche neue Daten aus
dem Tier- und Pflanzenreich ein, die in der Zeit
von 1987 bis 1992 gewonnen wurden. Die mei-
sten Untersuchungen betrafen hohere taxono-
mische Kategorien oberhalb des Familien-Ni-

veaus. Die Ubereinstimmung zwischen mole-
kularen und morphologischen Phylogenien
schienen nicht besser auszufallen als dies 1987
der Fall war. Nur wenige taxonomische Grup-
pen wiesen vollstindig passende Stammbau-
me auf, wenn verschiedene Untersuchungs-
methoden angewendet werden. Widerspriiche
traten umso hdufiger auf, je mehr Gruppen
beriicksichtigt, je mehr Merkmale betrachtet
wurden und je hoher der betrachtete taxono-
mische Level gewdhlt wurde. Molekulare
Stammbaume widersprachen einander in glei-
chem Mafie wie molekulare und morpholo-
gisch begriindete Phylogenien. Werden alle
Stammbé&ume zu einem consensus tree kombi-
niert, bleiben typischerweise nur wenige pas-
sende Eigenschaften iibrig, die nicht im Kon-
flikt zueinander stehen. Die Schlufifolgerung
der Autoren ist pessimistisch beziiglich der
Moglichkeit, dafs Evolutionstheoretiker jemals
in der Lage sein werden, einen einzigen, eini-
germaflen widerspruchsfreien Verwandt-
schaftsbaum aller Lebewesen zu konstruieren.
Mittlerweile sind die Erwartungen an die Pas-
sung von Dendrogrammen zuriickgeschraubt
worden; Deckungsgleichheit wird nicht mehr
erwartet; vielmehr wird die Hoffnung darauf
gerichtet, aus den fehlenden Kongruenzen in-
teressante Aspekte evolutiondrer Vorgange
herausfinden zu kénnen.

3.1.8 Konstruktionszwinge versus
Sparsamkeitsprinzip

Die mit dem Sparsamkeitsprinzip arbeitende
phylogenetische Systematik kann aufgrund des
weitverbreiteten Phanomens der Konvergenz
unter moglichen Stammbaumvarianten nur in
dem Sinne ,,objektiv” entscheiden, als die Vari-
ante mit der geringsten Anzahl von (ggf. ver-
gleichbar ,gewichtigen”) Konvergenzen am
wahrscheinlichsten ist. Es bietet sich hier an,
auch die Komplexitit der Merkmale zu be-
riicksichtigen. D. h.: Je komplexer ein Merkmal
ist, desto unwahrscheinlicher ist seine konver-
gente Entstehung —ebenfalls ein Sparsamkeits-
argument. (Das Mafs an Komplexitdt kann ohne
Kenntnis der Genetik allerdings kaum objektiv
bestimmt werden.)

Es kann jedoch nicht ausgeschlossen wer-
den, dafs der Evolutionsverlauf gar nicht dem
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~sparsamsten Weg” gefolgt ist —im Gegenteil:
Durch die im evolutionstheoretischen Rahmen
zu erwartenden Kanalisierungen des Organis-
menwandels kann (mufl) mit ,Umwegen” ge-
rechnet werden (vgl. Abb. 22). NELSON & PrLAT-
NICK (1981, 39) halten es fiir nicht entscheidbar,
ob Evolution immer, manchmal oder gar nie-
mals die sparsamsten Wege geht."”

Die Senckenbergische Arbeitsgruppe fiir
Phylogenetik (Frankfurt/M)* geht an dieser
Stelle mit ihrer Kritik noch erheblich weiter
und setzt grundsétzlicher an (weiter oben war
davon schon die Rede): Merkmalsvergleiche
seien gar nicht geeignet, Abstammungsverhalt-
nisse zu bestimmen. Lebewesen kdnnten nicht
von Merkmalen aus in ihrem Evoluieren be-
griffen werden (GurmanN 1989, 19). Durch
Merkmalsaddition (Zusammenzédhlen von
Apomorphien und Konvergenzen) wiirde man
am Verstandnis der Organismen und evolutio-
ndrer Transformationen total vorbei gehen, da
Organismen kohédrente Systeme und ihre Merk-
male mehr oder weniger eng verflochten seien
(vgl. GrassHOFF 1994, 209; DULLEMEIER 1980; Riep-
PEL 1985a, 242). Vor diesem Hintergrund sei es
,unhaltbar ..., dafs die Kladistik ihre Systema-
tik als 'Phylogenetische Systematik' ausgibt”
(GrassHOFF 1994, 210). ,,Eine Gestaltmorpholo-
gie, der jegliche kausale Erklarung fehlt, und
eine Phylogenetik, die auf solcher Grundlage
steht, rufen nach Hilfe von auflen, nach der
Molekulargenetik. Es ist allerdings abzusehen,
dafd die von dort gerne gewahrte Hilfe nur eine
scheinbare sein kann” (ebd.). DULLEMEIER (1980,
175) rechnet das Hennigsche System gar zu
einer ,idealistischen Morphologie”.*! Daher sei
ein Wechsel der zugrundeliegenden Philoso-
phie notig, um den Graben zur Evolutionsbio-
logie zu tiberbriicken (DULLEMEDER 1980, 244).

Die Phylogenetik miisse vielmehr — so die
Senckenbergische Arbeitsgruppe fiir Phyloge-
netik — von den jeweils vorhandenen Vorkon-
struktionen ausgehend den weiteren mogli-
chen evolutiondren Verlauf rekonstruieren.
Dabei sei durchaus denkbar, dafd ein (morpho-
logisch-anatomisch) homologes Merkmal
mehrfach konvergent entstanden ist — entge-
gen dem Sparsamkeitsprinzip, und zwar des-
halb, weil aus konstruktiven Griinden u. U.
nur die mehrfache Konvergenz in Frage kommt.
PETERS (1993) verdeutlicht diese Kritik am Bei-

spiel der Extremititen der Wirbeltiere. Er
kommt zum Schluf, dafs der Bauplan der Te-
trapoden (Landwirbeltier)-Extremitat , fiir sich
genommen kein unbezweifelbarer Beweis fiir
einmalige Entstehung, also fiir die Homologie
der Teile und damit fiir die Monophylie der
Trager dieses Bauplans” sein kénne. Aus for-
malen Ubereinstimmungen von (komplexen)
Strukturen konnten keine voreiligen phyloge-
netischen Schliisse gezogen werden. Tatsadch-
lich wird mittlerweile diskutiert, daf3 die Land-
wirbeltiermerkmale sich mehrmals unabhan-
gig von verschiedenen Fischvorfahren ausge-
hend entwickelt haben konnten (CarroLL 1995;
MILNER 1996; THULBORN et al. 1996). Hier hat
sich herausgestellt, daf8 die konvergenten Ahn-
lichkeiten die abstammungsbedingten Homo-
logien bei weitem tiberwiegen kénnen; dadurch
wird das Sparsamkeitsprinzip ein unbrauch-
barer Fiihrer, um Synapomorphien zu erken-
nen.” RiePPEL (1993a, 166) ist der Auffassung,
daf} die Voraussetzung des Sparsamkeitsprin-
zips sich nicht weiter begriinden lasse, wenn
sie auch methodisch notwendig sei. Das Parsi-
monieprinzip habe aber ,grundsatzlich nichts
mit Geschichte oder Evolution zu tun” (RiepPEL
1999,19; vgl. DULLEMEDER 1980, 173, 175ff.; SZALAY
& Bock 1991, 9). Es gehe lediglich darum, ein
Klassifikationsschema zu bilden, , das maxi-
mal dkonomisch ist, das also ein Maximum
von Information beziiglich der Merkmalsver-
teilung speichert” (ebd.).” MOORE & WILLMER
(1997, 9) weisen darauf hin, dafs das Sparsam-
keitsprinzip impliziere, daf8 Ahnlichkeit auf-
grund gemeinsamer Abstammung hédufiger sei
als Konvergenz. ,It tends to undervalue the
extent, importance and effects of evolutionary
convergence, and is thus an incomplete and
inadequate means for achieving supportable
estimates of evolutionary history.”*

3.2 Merkmalsgewichtung -
Lesrichtung — Okonomieprinzip -
Vervollkommnung

Wenn also die phylogenetische Systematik bio-
logischer Realitdt gerecht werden will, ist eine
Gewichtung von Merkmalen unverzichtbar. Ein
evolutiondrer Verlauf muf unter Berticksichti-
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gung von Konstruktionszwéangen hypothetisch
erarbeitet werden (GUTMANN 1989; vgl. Bock
1981; VocGeL 1989b; Rikss et al. 1989) und daraus
konnen Gewichtungen abgeleitet werden.

Die Kausaltheorien der Phylogenetiker (Fra-
ge der Mechanismen fiir Makroevolution)
konnten also wertvolle Informationen zur phy-
logenetischen Bewertung von Merkmalsiiber-
einstimmungen (Apomorphie? Konvergenz?)
liefern (vgl. GutmMANN 1989; PETERS 1993; Bock
1981). Allerdings ist der Einbezug der hypo-
thetischen evolutiondren Abfolge der Entste-
hung von Strukturen oder ihres Umbaus inso-
fern problematisch, als die Mechanismen der
Makroevolution weitgehend unbekannt sind
(beispielhaft dargestellt in SCHERER 1983; 1984;
1995; vgl. SZATHMARY & MAYNARD SMmITH 1995;
JUNKER & SCHERER 2001).

Durch den Verzicht auf Gewichtungen, wie
er von Ax (1988, 93) gefordert wird, konnte ein
Anschein vonbesonderer Objektivitdt der phy-
logenetischen Systematik erweckt werden.
Denn Gewichtungen beinhalten entweder sub-
jektive Wertungen oder sind theorieabhdngig.
In Einzelfdllen gehen die Meinungen folglich
immer wieder auseinander. Tatsdchlich aber
ware der Verzicht auf Gewichtung auch nicht
objektiver als ihre Einbeziehung. Denn ein Ver-
zicht auf unterschiedliche Gewichtung wiirde
eine Gleichgewichtung der zugrundegelegten
Merkmale bedeuten und das stellt ja auch be-
reits eine Wertung dar. , Die Nichtbeachtung
der unterschiedlichen Wertigkeit der Merkma-
le entsprache der Feststellung des Wertes zweier
Spardosen allein nach der Zahl der darin ent-
haltenen Geldstiicke” (SUDHAUS & REHFELD 1992,
137).

Durch Merkmalsgewichtung kénnte man be-
stimmten Homologiefeststellungen mehr Ge-
wicht verleihen als konkurrierenden. Merk-
malsgewichtungen koénnen auf der Vorgabe
hypothetischer evolutiondrer Wandlungen be-
ruhen oder die Komplexitat der verglichenen
Strukturen berticksichtigen. VoGeL (1989b, 61)
meint sogar, dafd die Konstruktionsmorpholo-
gie in der Lage sein sollte, fiir eine Wertigkeit
von Merkmalen objektive Kriterien zur Verfii-
gung zu stellen. Gewichtungen kénnten auch
dann (leichter) moglich sein, wenn die Genetik
bekannt ist, die den betreffenden Strukturen
zugrundeliegt. Doch als absolutes Mafs kann

die Genetik nicht gelten, denn vieles spricht
dafiir, daf die Form und die Ausprdgung von
Lebensstrukturen nicht nur genetisch bedingt
sind. Doch fiihrt dies in eine Thematik, die
zwar grundlegend fiir die Biologie ist, den Rah-
men dieser Arbeit aber sprengt (vgl. dazu aber
auch Abschnitt 3.5).

Auch wenn also fiir die Einbeziehung von
Merkmalsgewichtungen Griinde genannt wer-
den konnen, bleibt ein solches Verfahren pro-
blematisch, weil es keine klaren, objektiven
Kriterien fiir Gewichtungen gibt. Dies gilt glei-
chermafien, wenn die Komplexitdt von Merk-
malen zugrundegelegt wie wenn hypotheti-
sche Entwicklungsverldufe einzelner Struktu-
renals ,Mefilatte” vorgegeben werden (RIePPEL
1988a, 61).

Eine weitere Schwierigkeit besteht darin,
die Richtungdes Evolutionsverlaufs zu bestim-
men. Welche Merkmalsauspragung ist ur-
spriinglich, welche abgeleitet (MAYR 1984, 184)?
PETERS & GUTMANN (1971) meinen, daf3 die Les-
richtung evolutiver Abwandlungsreihen sich
daraus ergebe, dafl Evolution ein Okonomisie-
rungsprozefssei. Bei der Rekonstruktion des Evo-
lutionsverlaufs miifiten der Funktionsaspekt
und 6konomische Gesichtspunkte berticksich-
tigt werden. Es miisse beurteilt werden, wel-
cher der zur Diskussion stehenden Evolutions-
verldufe eher zunehmende Okonomisierung
bedeute, und daraus ergebe sich die Lesrich-
tung. Diese Autoren zeigen gerade anhand der
Argumentationsweisen der phylogenetischen
Systematiker, dafs doch nicht der blofie Merk-
malsvergleich (wie behauptet wird), sondern
daB ,Uberlegungen iiber das Fungieren und
Funktionieren der untersuchten Merkmale”
sowie 0kologische Aspekte entscheidend her-
angezogen werden (PeTers & GuTMANN 1971,
244, 2491.; vgl. GUTMANN 1989).

Doch auch hier ist Kritik angebracht. Woran
soll erkannt werden, daf$ eine Konstruktion
einer Art A oder ein Organismus A insgesamt
okonomischer gebaut ist als eine Konstruktion
von Art B bzw. Organismus B? Je nach Erfor-
dernissen in verschiedenen Umwelten bzw.
aufgrund unterschiedlicher Lebensweisen sind
verschiedene Konstruktionen angemessen. Zu
diesem Nachweisproblem gesellt sich die Fra-
ge, weshalb die mutmafilich weniger effektiv
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funktionierenden Organismen nicht im Laufe
der Evolution verdrangt wurden. Weshalb gibt
es tiberhaupt noch Amphibien oder Reptilien
mit einem weitaus weniger leistungsfahigen
Herz-Blutkreislaufsystem als das der Sdugetie-
re? Offenbar deshalb, weil es fiir sie in ihrer
Umwelt und ihrer Lebensweise entsprechend
okonomischer war (und ist), ein weniger effi-
zientes Herz-Blutkreislaufsystem zu besitzen.
Die Herz-Blutkreislaufsysteme sind den Le-
bensweisen dieser Organismen jeweils ange-
messen. Eine Verdnderung zu grofierer Effi-
zienz konnte daher nur in verdnderter Umwelt
selektiv ,gefordert” bzw. begiinstigt werden.”

Ein dhnliches Beispiel: CAIN (1989, 25) kriti-
siert die Auffassung, wonach Amphibien ge-
geniiber Reptilien benachteiligt seien, weil sie
fiir die Fortpflanzung auf Wasser angewiesen
sind, die Reptilien dagegen nicht, und halt
dagegen, dafd die Amphibien eine auffillig er-
folgreiche Gruppe seien, trotz Konkurrenz von
Reptilien und Saugetieren. Kann man daher
den evolutiondren Ubergang von Amphibien
zu Reptilien unter dem Gesichtspunkt einer
Okonomisierung verstehen?

Nach der , Kritischen Evolutionstheorie”
(GutMANN & BonNik 1981; GutMANN 1989) ist die
Umwelt nicht die Triebfeder fiir den evoluti-
ven Wandel; vielmehr sollen neue Konstruk-
tionen in die fiir sie addquaten Lebensrdume
einwandern. Doch was fiihrt nach dieser Vor-
stellung zur Entstehung einer neuen Konstruk-
tion? Zwar liegt zweifellos verschiedene Effizi-
enz vor, sie hat aber keinen nachweisbaren
Zusammenhang mit einer Okonomisierung.
Das MaS fiir Okonomie muf3 daher im Zusam-
menhang mit der Lebensweise beurteilt wer-
den, nicht durch isolierte Betrachtung der Or-
ganismen und ihrer Strukturen. Daraus folgt:
Aus der Existenz unterschiedlich effizienter
Organauspragungen kann kein zwingendes
Argument fiir eine evolutive Abwandlungs-
richtung abgeleitet werden. SubHaus (1980, 186)
stellt dazu fest: ,,Beobachtet man die Situation,
dafd ausgehend von bestehenden Vorstruktu-
ren einer gemeinsamen Ahnenform dieses
Merkmal nur in einer phylogenetischen Linie
eine Vervollkommnung erfuhr, wahrend in ei-
ner anderen die primitive Ausbildung erhalten
blieb, obwohl in dieser Linie viele Arten als
‘Experimentierstadien' und ein langer Evolu-

tionszeitraum vorliegen, so mufs dafiir eine
Erklarung gesucht werden.” Und DULLEMEIER
(1989, 132) gibt zu bedenken: , Es kann (noch)
nicht gezeigt werden, dafi die Verschiebung zu
einer anderen Umwelt von Okonomie bestimmt
ist, weil die Funktionen nicht direkt vergleich-
bar sind.”

OscHE (1973) weist in diesem Zusammen-
hang ebenfalls darauf hin, dafs man bereits
wissen mufs, wohin der Weg fiihrte, um eine
Entscheidung iiber den Grad der Okonomisie-
rung treffen zu konnen. So sei es beispielsweise
fiir manche Organismen 6konomischer gewe-
sen, Extremitdten zu erwerben, fiir andere, sie
zu verlieren.

Man kann folglich bezweifeln, dafd der Er-
werb neuer Organe {iberhaupt etwas mit Oko-
nomisierung zu tun hat.

Aufiengruppenvergleich. Die Lesrichtung
wird in der phylogenetischen Systematik durch
den Auflengruppenvergleich zu bestimmen
versucht. Der Vergleich mit einer Aufiengrup-
pe (vgl. Abb. 12) soll kldren, ob das betrachtete
Merkmal abgeleitet oder urspriinglich ist bzw.
auf welchen Merkmalspartner Entsprechendes
zutrifft. Die Auspragung des Merkmals in der
Auflengruppe wird dann gegeniiber der Aus-
pragung in der Innengruppe als urspriinglich
gewertet. Daraus wird die Lesrichtung abge-
leitet. Je nach Verteilung der Merkmale kon-
nen auf diesem Wege jedoch u. U. verschiede-
ne Richtungen plausibel gemacht werden. Als
Beispiel kann der Besitz von Brutbeuteln bei
Saugetieren genannt werden. Unter den Sdu-
gern besitzen die Kloakentiere und Beuteltiere
diese Struktur, nicht aber die Plazentalier.
Durch den Auflengruppenvergleich ist nicht
sicher zu entscheiden, ob dieses Merkmal bei
diesen beiden Tiergruppen (konvergent) neu
erworben wurde (dann handelte es sich um ein
abgeleitetes Merkmal) oder ob bei den Plazen-
taliern eine Reduktion vorliegt (dann wére der
Brutbeutel innerhalb der Sdugtiere als ur-
spriinglich zu werten) (vgl. Ax 1988).

Insgesamt wird deutlich, daf8 an vielen Stel-
len subjektive Einschdtzungen in die Entschei-
dungen tiber die phylogenetische Aussagekraft
von Merkmalen einfliefSen — oder sogar einflie-
en miissen. Im nachsten Abschnitt soll dazu
ein kurzer Uberblick gegeben werden.
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3.3 Subjektive Elemente der
phylogenetischen Systematik

Die phylogenetische Systematik tritt mit dem
Anspruch auf, subjektive Elemente in den
Stammbaumrekonstruktionen auszuschalten,
wie sie in traditionellen systematischen Kon-
zepten vorkommen. Die Praxis zeigt jedoch,
daf dies nicht gelingt und vermutlich prinzipi-
ell unmoglich ist. Nachfolgend werden einige
,Einfallstore” subjektiver Elemente im cladi-
stischen Prozedere angesprochen.

Die Feststellung subjektiver Elemente ist
wichtig, weil alternative systematische Vorge-
hensweisen haufig mit dem Hinweis auf Sub-
jektivitdt abgelehnt werden, insbesondere
schopfungstheoretische Konzepte (vgl. dazu
Kapitel 5), aber auch die sog. ,evolutiondre
Klassifikation”, die gemeinsame Abstammung
und allgemeine Ahnlichkeit (nicht nur Syn-
apomorphien) kombiniert (vgl. MayYr 1990). Es
stellt sich damit die Frage, ob es eine nicht-
subjektive Systematik tiberhaupt gibt oder ge-
ben kann. Wichtig ist, die jeweiligen Pramissen
offenzulegen und die (unvermeidlichen) sub-
jektiven Elemente zu kennzeichnen, um eine
konstruktive Diskussion zu erleichtern.

Was ist ein ,,Merkmal”?

Esist nicht objektivierbar, was ein Merkmalist.
Die Methodik der phylogenetischen Systema-
tik beruht aber grundlegend gerade auf einem
Merkmalsvergleich. Methodologisch ist die
Auswahl, Wertung und die Variation der Merk-
male sowie ihre Codierung der kritischste Teil
der cladistischen Analyse (FisHer 1991, 108).2
ScHMIDT-RHESA & BARTOLOMAEUS (2001, 124) er-
innern daran, ,dass trotz Computereinsatz die
ersten Schritte einer phylogenetischen Analy-
se, namlich die Merkmalsanalyse und das Co-
dieren von Merkmalen in einer Datenmatrix,
auf Homologie-Hypothesen beruhen, die nur
der Bearbeiter, nicht aber der Computer leisten
kann.” Doch diskrete Merkmale kénnen nicht
objektiv bestimmt werden, am wenigsten im
evolutiondren Kontext, meint der Botaniker
HEDBERG (1995, 5), denn die meisten Merkmale
wiirden kontinuierliche Abwandlungen zeigen
und seien polygen bestimmt. Futuyma (1998)

verdeutlicht die Problematik am Beispiel der
Zahne: Wieviele Merkmale sind z. B. bei einer
Zahnreihe von 10 Zihnen zu beriicksichtigen?
Handelt es sich um einMerkmal oder sind es 10
Merkmale? Wo ist die Grenze zwischen ver-
schiedenen Merkmalszustinden? Graduelle
Ubergénge von Merkmalszustinden kénnen
nicht erfafst werden. Dazu kommt noch, daf3
verschiedene Methoden der Charakterisierung
derselben Merkmale zu verschiedenen Phylo-
genien fithren konnen (FOrRey & KitcHING 2000).
Merkmale sind aus diesen Griinden keine Tat-
sachen, sondern ,Konstrukte” (WAGELE 2001,
271f., 117).

WAGNER (1996, 36) gibt zu bedenken: ,Jede
phylogenetische Studie beginnt mit einer ge-
danklichen Aufteilung des Organismus in Ein-
heiten der Beschreibung oder Merkmale” (vgl.
STEVENS 1991; WAGNER 2000a; 2000b; Rokas 2001).
Implizit werde erwartet, dafs Merkmale und
daher Homologien natiirliche Einheiten sind,
aber es gibt keine Ubereinstimmung dariiber,
von welcher Art diese natiirlichen Einheiten
sein sollen. WAGNER schldagt vor, Homologien
als modulare Einheiten der evolutiven Trans-
formation zu verstehen (vgl. dazu Abschnitt
3.5).

,Urspriinglich” und , abgeleitet”

Die Bestimmung abgeleiteter Merkmale (Apo-
morphien), die der phylogenetischen Systema-
tik zugrundeliegen, ist nicht objektiv moglich
(vgl. Abschnitt 3.2). HEDBERG (1996, 91) stellt
fest: ,,Whatever computer programme is used,
most cladistic studies in taxonomic botany have
to rely on comparison of polarized character
states. And, since polarizing is achieved by
comparison with one or more hypothetical si-
ster group(s) or other outgroup(s), it involves a
strong subjectiveelement” (Hervorhebung nicht
im Original).

Die Polaritat der Merkmale (primitiv — ab-
geleitet) wird aufgrund ihrer Verteilung unter
den Taxa festgelegt, nicht aufgrund stratigra-
phischer Daten in der Paldontologie (BENTON
1998, 398). Stammbaume konnten eigentlich
dadurch ihre Wurzel erhalten, daf$ man das
alteste Fossil an ihre Basis stellt, aber so wird
gewohnlich nicht vorgegangen. Stuessy & Cri-
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sc1 (1984) diskutieren zahlreiche Kriterien fiir
Primitivitiat und stellen fest, daf$ kein Lesrich-
tungskriterium fiir Merkmalszustdnde absolut
ist. Alle haben konzeptionelle oder methodi-
sche Probleme verschiedener Art (S. 75).
DuLLEMEDER (1980, 172) kritisiert an dieser
Stelle eine Zirkelhaftigkeit der Argumentation:
Beim cladistischen Prozedere miisse man zu-
ndchst von mindestens drei Taxa ausgehen,
einem Vorfahren und zwei Schwestertaxa. Aus
dieser Konstellation werde die Apomorphie
von Merkmalen abgeleitet, andererseits beru-
he die Unterscheidung zwischen Vorfahre —
Nachfahre auf der Bestimmung von Apomor-
phien. ,,A more disastrous circular reasoning
cannot be thought of. Here again the prepre-
sent subjective knowledge of the investigator
plays a dominant part” (DULLEMEDER 1980, 172).

Merkmalsgewichtung

Wie in Abschnitt 3.2 bereits angemerkt wurde,
ist eine Merkmalsgewichtung unvermeidlich,
da auch der Verzicht darauf eine Gewichtung
darstellt, ndmlich die Gleichgewichtung. Auch
hier kann ein subjektives Element nicht ausge-
schaltet werden.

Die Bestimmung der AufSengruppe

Die Auflengruppe, die verwendet wird, um
Apomorphien zu bestimmen, sollte mdglichst
eine Schwestergruppe sein, aber ihre Wahl be-
ruht hauptsdchlich auf subjektiven Erwadgun-
gen (HEDBERG 1995, 7; CrONQuUIST [1987, 23] bringt
einige Beispiele bei den Angiospermen). , Kla-
disten ... haben ... in meinen Augen entgegen
ihren selbstgestellten Anspriichen nie zeigen
konnen, daf$ die Methode des Aufiengruppen-
vergleichs nicht zirkuldr sei” (Bock 1994, S.
250).

RiDLEY (1990, 105) verteidigt dagegen den
Auflengruppen-Vergleich als nicht zirkel-
schliissig: , Die Argumentation des Fremdgrup-
pen-Vergleichs ist nicht zirkelschliissig. Sie be-
ruht auf der oft als sukzessive Anndherung
bezeichneten Methode, nach der in allen Na-
turwissenschaften Theorien aufgestellt werden.
Sobald neue Tatsachen zusammengestellt und

untersucht wurden, werden sie im Licht dieser
Theorie tiberpriift. Stimmen sie iiberein, er-
hoht sich das Vertrauen in die Theorie. Wenn
nicht, konnten sie auf eine neue Theorie hin-
weisen, die fiir die Untersuchung verwendet
werden kann. Eine Theorie wird kontinuier-
lich anhand neuer Beweise einer Wiederho-
lungspriifung unterzogen, und wenn sich die
Theorie verandert hat, so miifsten sich ebenso
unsere Interpretationen aller vorherigen Be-
weise dndern. Es werden keine Zirkelschliisse
gezogen, sondern es wird eine Theorie iiber-
priift. Beim Fremdgruppen-Vergleich konnen
wir von einer groben Vorstellung davon, was
eine Fremdgruppe sein konnte, ausgehen. Pas-
sen dann weitere Befunde in diese grobe Vor-
stellung, so ist die Hypothese (provisorisch)
bestdtigt und kann zur Interpretation weiterer
Fakten verwendet werden.” Mit diesen Erkla-
rungen wird jedoch der Zirkelargument-Vor-
wurf nicht entkréftet.

Weitere Einwdnde

Cronouist (1987, 15ff.) beméngelt, dafd im Sy-
stem der phylogenetischen Systematik Parallel-
entwicklungen (die von einem gemeinsamen
Vorfahren ausgehen) nicht angemessen gewich-
tet werden, obwohl gerade diese enge stam-
mesgeschichtliche Verwandtschaft anzeigen
wiirden. Denn Parallelentwicklungen sind von
einem gemeinsamen Startpunkt aus viel wahr-
scheinlicher als von verschiedenen Ausgangs-
situationen. Parallelismen werden aber im cla-
distischen Prozedere nichtals Verwandtschafts-
indikatoren berticksichtigt. CronQuisT (1987,17)
findet es fiir das Verstandnis phylogenetischer
Zusammenhange destruktiv, wenn taxonomi-
sche Gruppen allein deshalb aufgelost wiir-
den, weil einige ihrer wichtigen Merkmale enge
Parallelismen und nicht strikt monophyletisch
sind. Es zeige sich aber immer mehr, daf Paral-
lelismen haufig vorkdmen.”

GORDON (1999) wirft die Frage auf, ob das
Konzept der Monophylie tiberhaupt der biolo-
gischen Realitdt gerecht werde. Er geht dieser
Frage an den beiden Beispielen der Entstehung
der Lebens und der Entstehung der Landwir-
beltiere (Tetrapoden) nach und behauptet, daf3
polyphyletische Ansdtze nicht aufgrund der
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Abb. 23: Ein Stammbusch oder Evolutionsnetz wie
es von DooLTTLE (1999) vorgeschlagen wurde. Es
gibt hier keine einzelne ,Urzelle”, sondern eine
Gemeinschaftvieler verschiedenen Organismen, die
ihre Gene in starkem Ausmaf8 miteinander teilten.
Erst spater habe sich das Leben dann in die drei
heutigen Dominen aufgespalten. Der damalige mas-
sive horizontale Gentransfer erklire, warum die drei
Domainen so viele Gene gemeinsam haben. (Modifi-
ziert aus DoOLITTLE 1999)

naturkundlichen Daten, sondern aus theoreti-
schen bzw. philosophischen Griinden als un-
plausibel ausgeschlossen wiirden (S. 339). Phy-
logenetische Analysen wiirden auf der Basis
des Cladismus durchgefiihrt, der konzeptio-
nell Monophylie voraussetzt. Bei der Entste-
hung des Lebens und der Entstehung der Te-
trapoden gebe es jedoch deutliche Hinweise
auf eine polyphyletische Entstehung. Aufgrund
der Beobachtung, daf3 es ein buntes Flickmu-
ster von Genen verschiedenster Herkunft in
den einzelnen Organismen gibt, miifiten unter
evolutionstheoretischen Pramissen vielfache
Gentransfers postuliert werden, die sich in ei-
ner komplex vernetzten , Urgemeinschaft pri-
mitiver Zellen” ereignet hitten. Die zahlrei-
chen (vielleicht tiber 100) Ausgangsformen, die
an diesen Gentransfers beteiligt gewesen wa-
ren, sollen polyphyletisch entstanden sein (Doo-
LITTLE 1999; 2000; GOrDON 1999; vgl. NEUHAUS
2000; Abb. 23).% Es sei an dieser Stelle darauf
hingewiesen, dafS diese Feststellung den Vor-
stellungen der Schopfungslehre sehr entgegen-
kommt (vgl. Kapitel 5, insbesondere Abschnitt
5.3.1), zumal ungeklart ist, warum und wie
sich die hdufigen Gentransfers abspielten und
woher die postulierte ,Urgemeinschaft” kam

(NEunaus 2000). Im Rahmen der Schopfungs-
lehre wird freilich nicht von (bislang rein hy-
pothetischen) horizontalen Gentransfers aus-
gegangen, sondern die mosaikartige Verteilung
der Gene als Indiz fiir ein , Baukastensystem”
gewertet (Ndheres in Abschnitt 5.3.1).

Zum Ursprung der Landwirbeltiere stellt
GoORrDON fest, dafi die geographische Verteilung
der relevanten Fossilien einen mehrfachen Ur-
sprung favorisiere (S. 340; vgl. CARrOLL 1995;
1999; vgl. Abschnitt 3.1.7). Die Ahnlichkeiten
zwischen den verschiedenen Gruppen von
Amphibien aus dem Oberdevon seien auf Ho-
moplasien (Konvergenzen und Parallelismen)
zuriickzufiithren, mithin also keine Indikato-
ren auf gemeinsame Vorfahren (vgl. das Zitat
von CARROLL [1999, 60] in Anmerkung 22). Das
heifdt aber nichts anderes, als dafs die Merk-
malsverteilung in einem grofien Ausmaf} mo-
saikartig ausgeprégt ist, so daf3 sich aus ihr
keine klaren phylogenetischen Linien ableiten
lassen. Aufierdem wird — wie oben bereits ver-
merkt — das Sparsamkeitsprinzip (d. h. die
Annahme moglichst weniger Konvergenzen)
als methodische Vorgabe der phylogenetischen
Rekonstruktion in Frage gestellt. Zu einer dhn-
lichen Riickfrage gelangt auch FoLey (1993, 197)
angesichts eines grofien Ausmafies an Parallel-
entwicklungen und Konvergenzen unter fossi-
len Hominiden: ,And yet if cladistics is itself
showing that convergence is rife in the real
world of evolution, then the very assumptions
of cladistics are open to question. In revealing
elegantly how frequently selection can lead
different species to parallel each other's tra-
jectories, cladistics may well be mapping its
own methodological limits.”

Schlufifolgerungen

Der Versuch, subjektive Elemente in der phy-
logenetischen Systematik radikal auszuschal-
ten, erinnert teilweise fast an den Versuch, sich
an den eigenen Haaren aus dem Sumpf her-
auszuziehen, so etwabei der Merkmalsgewich-
tung. Die biologische Realitét ist zu komplex,
um in der Systematik ohne eine gewisse Sub-
jektivitdt auskommen zu kénnen; anders aus-
gedriickt: Es sind Festlegungen (Konventionen)
erforderlich (z. B. in der Frage, was Merkmale
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sind), die von den Daten nicht erzwungen wer-
den. Doch darf diese Feststellung nicht als Frei-
brief fiir Beliebigkeit mifSverstanden werden.
Vielmehr ist selbstverstandlich Rechenschaft
tiber die getroffenen Festlegungen zu geben,
soweit dies durch Daten begriindet werden
kann.

3.4 Serielle, sexuelle und symme-
trische Homologien

Als homolog zu interpretierende Ahnlichkei-
ten gibt es nicht nur zwischen verschiedenen
Arten, sondern auch innerhalb einer Art oder
eines Organismus, ndmlich serielle Homologi-
en (Homonomien), sexuelle Homologien und
symmetrische Homologien.

Serielle Homologien

Unter serieller bzw. repetitiver Homologie ver-
steht man die Bauplangleichheit verschiedener
Korperteile desselben Organismus. Man kénn-
te von intraorganismischer Homologie spre-
chen und diese den interorganismischen oder
interspezifischen Homologien gegentiberstel-
len. Beispielsweise sind die Vorder- und Hin-
terextremitdten der Wirbeltiere seriell homo-
log. Im Rahmen der Evolutionslehre ergibt sich
bei der Erklarung serieller Homologien folgen-
des Dilemma (man denke dabei z. B. an die
Entwicklung der Tetrapodenextremitat; vgl.
Abb. 24):

a) entweder wurde eine bereits ausgebildete
komplexe Struktur verdoppelt. Das bringt je-
doch uniibersehbare Schwierigkeiten in der
Mechanismenfrage mit sich, denn komplexe
Strukturen miissen komplex im Organismus
integriert sein. Ein solcher Schritt kime einer
,hopeful-monster”-Mutation gleich. Solche
Mutationen sind durchaus bekannt —man den-
ke an die homeotischen Mutationen bei der
Fruchtfliege Drosophila, durch die ganze Kor-
perteile an verkehrten Stellen ausgepragt wer-
den, oder an Miflbildungen wie die Ausbil-
dung zusatzlicher Finger oder Beine. Aufgrund
der genetischen und epigenetischen Verfloch-
tenheit der Korperstrukturen haben sich sol-
che Mutationen fiir Makroevolution jedoch als

Serielle Homologie (Homonomie)

T

von Anfang an Vervielfachung auf
getrennte Entwicklung einem spaten Stadium

Parallelentwicklung;
Ahnlichkeit wird trotz
Homologiefeststellung
nicht auf einen gemein-
samen Entwicklungsweg
zuruckgefuhrt

erscheint aufgrund
komplexer Integration
im Organismus nicht
moglich

Abb. 24: Problematik der seriellen Homologie

unbrauchbar erwiesen. Dieser Weg erscheint
daher nicht gangbar.

Am ehesten als brauchbares Modell fiir die
spontane Vermehrung von Organteilen kénn-
ten Beispiele aus dem Pflanzenreich dienen
wie etwa die Vermehrung von Bliitenblattern
oder der Anzahl der Bldtter in einem Blattquirl
(wie sie nicht selten bei der Einbeere Paris qua-
drifoliavorkommt). In der Regel handelt es sich
dabei um modifikative, also nicht-erbliche An-
derungen. Ob die erblich bedingten Falle einer
Organvermehrung mit der Entstehung seriel-
ler Homologien (insbesondere im Tierreich)
vergleichbar sind, miifite gepriift werden.

b) Als zweite Moglichkeit kann die Annah-
me herangezogen werden, daf3 bereits im An-
fangsstadium der phylogenetischen Entstehung
die seriellen Homologien unter einer gemein-
samen genetischen oder entwicklungsmecha-
nischen Kontrolle standen, wie das bei den
Theorien zur Entstehung der Wirbeltierextre-
mitdten gewohnlich angenommen wird. Dabei
wird in allen Varianten von unspezialisierten,
ungegliederten Vorstufen ausgegangen (Kie-
menbogen, Seitenfalten, duflere Kiemen). Bei
dieser Version besteht Erklarungsbedarf da-
tiir, wie die weitere Entwicklung erfolgen konn-
te. Sie mufite namlich einerseits parallel ver-
laufen, andererseits zugleich der unterschied-
lichen Spezifitit der vorderen und hinteren
Extremitét gerecht werden. Ungerichtete Mu-
tationen sind fiir einen solchen ProzefS nach
dem gegenwirtigen Kenntnisstand jedoch
tiberfordert; die Mechanismenfrage bleibt un-
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Abb. 25: Modell fiir die Evolution paariger Extremi-
titen. In heutigen Wirbeltierembryonen werden 13
paraloge Hox-Gen-Gruppen entlang der Kérperach-
se exprimiert (in der Abbildung als Stab mit ver-
schiedener Schattierung dargestellt). In dieser Wei-
se konnten diese Gene vor der phylogenetischen
Entstehung der Extremititen exprimiert worden sein
(a). Nach einer gangigen Hypothese entstanden die
Flossen aus Seitenfalten (b). Diese Seitenfalte miif3-
te weiter zweigeteilt worden sein, wobei in beiden
Teilen zundchst verschiedene Hox-Gene exprimiert
wurden (c). Eine homeotische Transformation ir-
gendwann auf dem Weg zu den Tetrapoden fiihrte
dazu, daff in beiden Extremititen dieselben Hox-
Gene exprimiert werden. (Nach TABIN & LAUFER 1993)

geklart (vgl. Junker & Screrer 2001, Kap. III
und IV).

Die beiden Versionen a) und b) konnten
durch die Annahme verbunden werden, dafs
die seriell homologen Organe zwar auf ge-
trennten Wegen entstanden sind (so sind Brust-
und Bauchflossen bei den meisten Fischen ziem-
lich verschieden), spater jedoch unter eine ge-
meinsame regulative Instanz gerieten. RotH
(1984) ist der Auffassung, dafs Vorder- und
Hinterextremitdten der Tetrapoden analoge
Bildungen sind, die erst nachtraglich unter ge-
meinsame genetische Kontrolle kamen. Diese
Autorin meint daher, dafs paradoxerweise die
Extremitédten eines Vorfahreneinen geringeren

Grad an Homologie untereinander aufweisen
konnten als die Extremitdten eines evolutionar
spater auftretenden Organismus — entgegen
der sonst vorgenommenen phylogenetischen
Deutung interspezifischer Homologien. Lau-
DER (1994, 176) weist darauf hin, daf3 friihe
Wirbeltiere keine detaillierten Ahnlichkeiten
zwischen Brust- und Bauchflossen aufweisen.
Der Bau der Hinterflossen von Haifischen und
Strahlenflossern ist deutlich verschieden vom
Bau der Brustflossen. Mit der Entstehung der
Tetrapoden, bei denen Vorder- und Hinter-
extremitdten eine gemeinsame funktionelle
Kontrolle benétigen, sei anscheinend eine ent-
wicklungsbiologische und genetische Kopp-
lung eingetreten, aufgrund derer nun eine Ho-
mologie entstanden sei.?Auch dies lauft auf
eine grofiere Gemeinsamkeit in den Nachfah-
ren im Vergleich zu den Vorfahren hinaus.

Ahnlich argumentieren TABIN & LAUFER
(1993): Bei der ontogenetischen Entwicklung
der Extremitdaten werden Hox-Gene exprimiert,
die nach der Vermutung dieser Autoren friiher
nur in der Hinterextremitdt ausgepragt wur-
den. Spater aber sollen sie durch eine homeo-
tische Transformation die Struktur der Hinter-
extremitdt den vorderen Gliedmafien aufge-
pragt haben (Abb. 25). Zuvor sollen sich die
Vorder- und Hinterextremitdten etwa wie un-
ter b) beschrieben entwickelt haben. Als Belege
fiir diese Sicht fithren TABIN & LAUFER (1993) die
Quastenflosser an, deren Flossen sehr dhnlich
sind. Die Vorder- und Hinterextremitdten der
altesten fossilen Tetrapoden aus dem Devon
sind allerdings deutlich verschieden, so dafs
der Zeitpunkt der postulierten homeotischen
Transformation nicht sicher bestimmt werden
kann. Die genetische Basis fiir diese postulierte
Transformation ist unbekannt (TABIN & LAUFER
1993).

Man beachte, dafs diese Argumentation eine
Erklarung vom Ergebnis her ist. Die Beobach-
tungen widersprechen bisherigen bzw. friihe-
ren evolutionstheoretischen Erwartungen und
laufen dem Homologieargument offenkundig
zuwider. Dieses mit wird Zusatzannahmen
tiber hypothetische Prozesse gestiitzt und da-
durch vor Widerlegung geschtitzt.

Einige Biologen wollen serielle Homologien
strikt aus der Homologieforschung heraushal-
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ten; sie seien fiir die Phylogenetik uninteres-
sant (Diskussion bei RotH 1984; s. auch ScHmITT
1989). Damit wird jedoch ein Teil biologischer
Realitdten ausgeblendet. Die Befunde liegen
vor und bediirfen einer Erklarung. Die folgen-
de Uberlegung von Husss (1944, 294) kann ver-
deutlichen, weshalb serielle Homologien nicht
aus der Homologieforschung herausgehalten
werden konnen: Wenn beispielsweise eine
Schuppe x des Organismus A zur Schuppe y
des Organismus B homolog ist und die Schup-
pe y von B der Schuppe z von A homolog ist,
dann ist auch Schuppe x von A homolog zu
Schuppe z von A (Abb. 26). Wie kann man also
einen Unterschied zwischen interspezifischen
und seriellen Homologien machen?

HaszprUNAR (1992, 16ff.; vgl. RotH 1994,
310ff.) unterscheidet vier Typen von Homolo-
gien (vgl. Tab. 3) und macht an Beispielen klar,
dafl man sie nicht scharf voneinander trennen
kann. Artiibergreifende Homologien konnen
auf die innerartlichen Homologie-Typen zu-
riickgefiihrt werden (Haszrrunar 1992, 20f.).
So kann durch Heterochronie eine ontogeneti-
sche Homologie zur supraspezifischen Homo-
logie werden. Die Behauptung von Ax, daf$ die
Gleichsetzung sich wiederholender Teile in ei-
nem Organismus ,etwas fundamental ande-
res” seials die Identifizierung bestimmter Struk-
turen zwischen verschiedenen Organismen, ist
damit nicht haltbar.

h = homolog

Abb. 26: Wenn Schuppe x des Organismus A zur
Schuppe y des Organismus B homolog ist und die
Schuppe y von B der Schuppe z von A homolog ist,
dann ist auch Schuppe x von A homolog zu Schuppe
zvon A.

Sexuelle und symmetrische Homologien

Ahnlich problematisch unter evolutionstheo-
retischen Pramissen ist die Deutung von sexu-
ellen Homologien(Homologien der Sexualorga-
ne) und symmetrischen Homologien (Links-
Rechts-Entsprechungen paariger Organe). Die
weiblichen und ménnlichen Geschlechtsorga-
ne hoherer Wirbeltiere sind unzweifelhaft ho-
molog (gemessen an den morphologischen
Homologiekriterien), ohne dafd man sie von
einem Gebilde einer zwittrigen oder einge-
schlechtlichen Ahnenform herleiten konnte. Die
aufgrund der Homologiefeststellung tibliche
Deutung durch gemeinsame Abstammung
scheidet auch hier aus, weil die Annahme einer
zwittrigen oder eingeschlechtlichen Stamm-

Tab. 3: Typen von Homologien nach HAszPRUNAR (1992, 17). Zur Bedeutung von interspezifischen Homologi-
en fiir die Phylogenetik notierte HaszPRUNAR lapidar: ,,obvious” (*).

Seriale Ontogenetische Di-/Polymorph- Interspezifische
Homologie Homologie Homologie Homologie
Ebene des gleiches Individuum gleiches Individuum  Di-/polymorphe verschiedene
Vergleichs zur gleichen Zeit zu verschiedenen Individuen Arten
Zeiten derselben Art
Mutationen homeotische heterochronische Mutationen der Atavismen
Mutationen Mutationen Geschlechts- (vgl. Kapitel 9)
chromosomen
Beispiel Federn eines Federn von Kiken weil3e und braune  Federn eines Huhns
Vogels und Huhn Federn von und eines Fasans
Huhnerrassen
Bedeutung Individualisierung Paedomorphose, Grundlage flr ,offensichtlich**
far die Progenesis, Artbildung
Phylogenetik Neotenie usw.
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form nicht in den evolutiondaren Kontext pafst.
SupHAUs stellt dazu fest (1980, 183): , Eine Ho-
mologiefeststellung erlaubt nicht in jedem Fall,
die entsprechenden Strukturen auf eine ge-
meinsame Grundstruktur einer Ahnenform
zuriickzufiihren.” Phylogenetische Erklarun-
gen serieller und sexueller Homologien sind
offensichtlich problematisch. Beispielhaft sei
zur Deutung sexueller Homologien nochmals
SubpHAUS (1980, 183) zitiert (und dem Leser das
Urteil tiber die Plausibilitdt der gelieferten Er-
klarung tiberlassen): , Die phylogenetische Er-
klarung mufs wohl lauten, dafs z. B. wahrend
der Herausbildung von Begattungsorganen in
der Evolution der Sdugetiere der jeweilige Plan
des ontogenetischen Zwischenstadiums auf das
weibliche Geschlecht {ibertragen wurde, so dafs
aus derselben Anlage in anderem Funktions-
zusammenhang ein divergentes Organ entwik-
kelt werden konnte.”

Auch wenn plausible Modelle fiir die phy-
logenetische Entstehungsweise seriell und se-
xuellhomologer Organe vorgelegt werden soll-
ten, bleibt die Feststellung, daf$ vergleichbare
morphologische Befunde (Homologien, Homo-
nomien, sexuelle Homologien) teils fiir phylo-
genetisch auswertbar erachtet werden, teils aber
nicht.

,Rudimentédre” (primdre oder sekundére)
Geschlechtsmerkmale sind insofern von Be-
deutung, als sie deutlich machen, dafs Ahnlich-
keit nicht notwendig auf gemeinsame Abstam-
mung zuriickgefiithrt werden muf3. Solche Fal-
le legen nach Kunn (1947, 691.) eine typologi-
sche Auffassung von Homologien nahe.

3.5 Die Suche nach dem ,,Wesen”
von Homologien

3.5.1 Problemstellung

In den bisherigen Abschnitten wurde darge-
legt, das Homologien als Indizien auf gemeinsa-
meAbstammungund als Grundlagefiirphylogene-
tische Rekonstruktionenauf dem Wege des For-
menvergleichs nicht sicher bestimmt werden
konnen. Stevens (1984b) versteht Homologien
als ,what remains unchanged in the face of
change”; RotH (1991) als ,what is conserved in

evolution”. Was aber ist das Konstante im Flufs
der Evolution (sofern diese vorausgesetzt wird),
das sozusagen entgegen allen Selektiondriik-
ken und Verdnderungen ,eingerammt” ist?
Und woran kann diese Konstante sicher er-
kannt werden, wenn nicht an den Strukturen
selber?

Und weiter: Was ist das ,,Wesen” von Ho-
mologien angesichts der Tatsache, dafd es keine
unmittelbare Kontinuitit von fertigen Struktu-
ren zu ebensolchen der nidchsten Generation
gibt? Beispielsweise entstehen Fliigel nicht aus
Fliigeln, sondern entwickeln sich iiber den
,Umweg” einer weitgehend undifferenzierten
befruchteten Eizelle. Aufgrund dieser Tatsa-
che stellt RieppEL (1994) fest, dafi Homologie
keine historische oder materielle Identitdt sein
kann, sondern eine abstrakte oder logische Be-
ziehung bedeutet.

Der Schliissel fiir ein tragfahiges biologi-
sches Homologiekonzept (,, transformational ho-
mology”) konnte in ontogenetischen Entwick-
lungswegen oder noch weiter zuriick in den
Genen liegen.*® Kann also eine Kldrung der
Homologieverhdltnisse durch Einbeziehung
der ,unteren Ebenen” (Ontogenese, Genetik)
herbeigefiihrt werden? Dieser Frage wird im
folgenden nachgegangen.

Der Begriff ,Homologie” wird in diesem
Abschnitt im vergleichend-biologischen Sinne
und im Sinne des genannten ,Konstanzfak-
tors” verwendet(,,whatis conserved in evoluti-
on” — RortH 1991).

3.5.2 Entsprechen homologen Organen
homologe Entwicklungswege und
homologe Gene?

Im Rahmen der Evolutionslehre wird man am
ehesten erwarten, dafs homologen Organen
homologe Gene und homologe ontogenetische
Entwicklungswege entsprechen (vgl. Abb. 27;
vgl. STEVENS 1984b, 398). Beides ist jedoch nicht
der Fall. ,With growing knowledge the idea of
sameness became more refined by the realiza-
tion that there are various aspects to it: the
same structural organization ..., the same de-
velopmental origin ..., the same developmental
constraints ..., the same (genetic) information ...
Most difficulties with the homology concept
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are because these various aspects of sameness
are not congruent” (WAGNER 1994, 274). Struk-
turelle Homologien konnen bestehen bleiben,
auch wenn sich die zugrundeliegenden ent-
wicklungsbiologischen, molekularen und ge-
netischen Prozesse bzw. Vorgaben dndern. Die
empirischen Befunde mehren sich, wonach
keine Entsprechung zwischen genetischer, ent-
wicklungsbiologischer und morphologischer
Evolution besteht (MULLER & NEWMAN 1999, 70;
vgl. ABOUHEIF 1999: ABOUHEIF et al. 1997; AL-
BERCH 1985; BOLKER & RAFF 1996; DICKINSON 1995;
HarL 1995; MINDELL & MEYER 2001; MULLER
1996).%' Schon DARWIN hatte in spateren Aufla-
genvon Origin of speciessich—im Gegensatz zu
HAECKEL — vorsichtig beziiglich des Zusam-
menhangs von Ontogenese und Phylogenese
geduflert (HALL 1995, 4, 7). Homologien lassen
sich daher nicht (jedenfalls bei weitem nicht
durchgangig) durch Bezugnahme auf ontoge-
netische Entwicklungswege oder auf homolo-
ge Gene definieren (Beispiele folgen in Ab-
schnitt 3.5.3). Daher sind neue Homologiedefi-
nitionen gefragt (s. u.) und die Hoffnung auf
eine universell anwendbare Definition scheint
zu schwinden; dieses Ziel scheint sogar nicht
einmal mehr erstrebenswert zu sein: ,,... arriv-
ing at a consensus for a modern definition of
'homology' does not appear to be an achievable
goal” (ButLEr 2000, 39). BOLKER & RAFF (1996,
493) sehen als einzige Gemeinsamkeit in den
Versuchen, eine einzige, klare und eindeutige
Definition fiir ,Homologie” zu entwickeln, die
Einsicht, daf$ es eine solche Definition bisher
nicht gebe. LAUDER (1994, 153) hilt die Suche
nach dem ,Ort” der Homologie gar fiir ver-
fehlt. Dabei meint er mit ,Ort der Homologie”
eine bestimmte Klasse von Daten, die als
,,a priori-Kriterium” am ehesten auf homologe
Ahnlichkeit hinweise (S. 156f.). Eine solche Klas-
se gebe es nicht; Homologien kénnten nur
a posteriori im Rahmen phylogenetischer Un-
tersuchungen bestimmt werden. Damit wird
insgesamt zirkelschliissig argumentiert: Homo-
logien sollen Grundlage fiir die Phylogenese
sein; diese aber wird benétigt, um Homologien
zu erkennen (vgl. Abschnitt 2.3).

Vererbtwerden GENE

l

Gene ,,steuern”
die Entwicklung

l

Entwicklung,,konstruiert*
Phénotypen

l

Indem also Gene evolvieren,
andernsich Entwicklungsprozesse
und @ndern sich Phéanotypen

Abb. 27: Nach der neodarwinistischen Sicht von
Evolution sollten homologe Organe homologen Ge-
nen und homologen Entwicklungswegen entspre-
chen (nach WELLs & NELsoN 1997). Diese Erwartung
driickt beispielsweise STEVENs (1984b, 398) aus: ,The
young stages of the organism are usually thought to
be the most conservative and least open to change.”
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embryonalen
Darmhoéhle

Neunaugen
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embryonalen
Darmhohle

Speiserdhre

Dach
und
Boden

unterste
Schicht der
Keimscheibe

Reptilien
Vogel

Abb. 28: Aus verschiedenen embryonalen Regionen
entstehen bei verschiedenen Arten homologe Orga-
ne.

3.5.3 Homologien und ontogenetische
Entwicklungswege

Homologe Strukturen werden oft auf verschie-
denen Wegen ausgebildet (Beispiele bei PETER
1922; NAEF 1926; DE BEerR 1971; ALBERCH 1985;
vgl. WAGNER 1989a, 1163; PANCHEN 1992, 192;
RiepPEL 1993, 25; WELLsS & NELSON 1997; ABou-
HEIF 1997; Abb. 28). Homologe Organe konnen
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Abb. 29: Ein gemeinsames embryonales Stadium O
kann sich unter verschiedenen Bedingungen oderin
verschiedenen Arten in verschiedene Adultstruktu-
ren A oder B differenzieren. Umgekehrt konnen
verschiedene embryonale Entwicklungsabfolgen (X,
Y) zu einer homologen Adultstruktur E fithren. (Nach
ALBERCH 1985)

(auch bei nahe verwandten Formen) aus ver-
schiedenen Korpersegmenten und sogar aus
verschiedenen Keimblattern gebildet werden;
dafiir gibt es zahlreiche Beispiele, wie Szarsk1
(1949, 125) bemerkt (siehe auch Starck 1950,
96; JARDINE 1967, 127). Szarski (1949, 127) weist
darauf hin, dafd der Entwicklungsbiologe Spe-
MANN zur Schlufifolgerung gelangte, dafs es
unmoglich sei, eine Definition fiir ,,Homolo-
gie” auf den Errungenschaften der experimen-
tellen Embryologie aufzubauen (vgl. SPEMANN
1915, 83f.%; s. auch PEeTER 1922). Abb. 29 ver-
deutlicht die Problematik: Aus einem gemein-
samen embryonalen Stadium konnen unter
verschiedenen Bedingungen oder in verschie-
denen Arten unterschiedliche Strukturen ent-
stehen. Umgekehrt konnen auf verschiedenen
ontogenetischen Entwicklungswegen homolo-
ge Adultstrukturen entstehen; das gilt fiir
grundlegende Teile des Wirbeltierbauplans wie

das Neuralrohr, die Vorniere oder den Ver-
dauungstrakt (SHUBIN 1994a, 250). Solche Bei-
spiele hadlt ALBercH (1985, 51) eher fiir die Regel
als fiir die Ausnahme. Ein Beispiel dazu zeigt
Abb. 30.

Besonders bemerkenswert ist in diesem Zu-
sammenhang, daf$ die ersten Stadien der onto-
genetischen Entwicklung der verschiedenen
Wirbeltierklassen extrem unterschiedlich sind
(Abb. 31, vgl. Abschnitt 8.1). Beziiglich der
ersten Stadien der individuellen Entwicklung
kann von einer Entsprechung von homologen
Organen und homologen Entwicklungswegen
keine Rede sein.

Bemerkenswert ist in diesem Zusammen-
hang auch das schon lange bekannte Phéano-
men, dafs Regenerationen von Organen auf
anderen Entwicklungswegen verlaufen kon-
nen als die Bildung des urspriinglichen Organs
(s. z. B. HatL 1995, 21ff.; SaNDER 1989). Ein
Beispiel dafiir ist die Regeneration der Linse
bei Amphibien, die von peripheren Zellen der
Iris ausgeht. Diese Iriszellen entdifferenzieren
sich, bilden keine Irisproteine mehr, beginnen
mit Zellteilungen und der Synthese von Lin-
senproteinen und bilden eine neue Linse, die in
das Auge funktional integriert wird. Dieser
Mechanismus der Bildung der Linse ist vollig
verschieden von der embryonalen Linsenbil-
dung, die vom Ektoderm des Gehirns ausgeht
(HaLL 1995, 23). Gemeinsame Entwicklungs-
mechanismen konnen daher als generelles Kri-
terium zur Erkennung homologer Strukturen
nicht gefordert werden.

Abb. 30: Bei zwei Arten
der Seeigel-Gattung
Heliocidaris wird das

Heliocidaris tuberculata

Juvenilstadium auf O > ®
verschiedenen Entwick-
lungswegen erreicht.
(Nach WEeLLs & NELSON
1997)

Heliocidaris erythrogramma

o@@D/

16-Zell-
Stadium

,o.._.ﬂ.\

Blastula Larve juveniles

Stadium
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Furchung

Gastrulation
(Querschnitt)

Neurulation
(von oben)

Pharyngula
(von der Seite)

Mensch

(

Abb. 31: Stadien der ontogenetischen Friihentwicklung bis zur Kérpergrundgestalt (Pharyngula) bei Amphi-
bien (Frosch), Vogeln (Hiihnchen) und dem Menschen. Der Vergleich zeigt deutliche Verschiedenheiten
hinsichtlich des Erscheinungsbildes und des Entwicklungsablaufs bei den einzelnen Wirbeltierklassen.
Auch bei Erreichen des typischen Wirbeltierbauplans (Pharyngula) bleiben die klasseneigenen Merkmals-
muster erkennbar. (Nach HiNricHSEN 1991 und DRrRews 1993 sowie JUNKER & SCHERER 2001)

Diese Befunde entsprechen nicht den evolu-
tionstheoretischen Erwartungen und verursa-
chen Erklarungsschwierigkeiten. , It appears
then that Darwin's usage of the term 'homolo-
gy', which he defines in the Origin as 'relations-
hip between parts which result from their de-
velopment from corresponding embryonic
parts' is just what homology is not” (De Beer
1971, 14). HALL (1995, 21) geht noch weiter: Die

lang anhaltende Stabilitdt bzw. Unverander-
lichkeit der Homologien stehe in scharfem Kon-
trast zur Labilitdt der ontogenetischen Entwick-
lungsprozesse — im Gegensatz zur bisher vor-
herrschenden Auffassung.*

Ein aufschlufireiches Fallbeispiel (Entste-
hung des Mittelohres) erortert ULLRICH (1994).
Er stellt fest (1994, 15): ,Phylogenetische, am
Biogenetischen Grundgesetz Haeckels orien-
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Wirbeltier
Urochordat
7%2;“‘3—‘75
Stachelhauter

e

GliederfiiRer

DIl

(Distal-less-Gen)

StummelfiiRer

Ringelwurm

Abb. 32: Assoziation zwischen einem bestimmten
Regulationsgen und mehreren nicht-homologen
Strukturen. Das Distal-less-Gen (DII; DIx in Maiu-
sen) codiert fiir eine Homeodomaine. Dieses Protein
wird wihrend der Embryonalentwicklung verschie-
denster Tierstimme (wie abgebildet) exprimiert, in
z. T. sehr verschiedenen, nicht homologen Struktu-
ren (Pfeile): Extremitiaten (Maus), Rohrenfiiffe und
Stacheln (Echinodermen) und Lobopoden und An-
tennen (Stummelfiifier). (Nach WELLs & NELSON 1997)
HALL (1995, 25) bemerkt dazu: ,, To claim that homol-
ogous structures need not have common genetic ba-
ses may seem counterintuitive (or even heretical!).
Surely, the statement that structures are homologous
because they 'can be traced back to the same feature
in the presumptive common ancestor' implies a com-
monality of genetic processes, and just as surely,
I am claiming that it does not.”

tierte Homologiebetrachtungen zur Mittelohr-
entstehung bei Wirbeltieren fiihren bei Bertick-
sichtigung aufeinanderfolgender Stadien der
Ontogenese zu vollig gegensétzlichen Resulta-
ten.” Die Herleitung der Mittelohrknochen der
Saugetiere aus bestimmten Kieferknochen der
Reptilien beruft sich u. a. auf die anatomisch-
topographischen Verhiltnisse der knorpelig an-
gelegten Mittelohranlagen bei den Saugern. Die
Situation im vorangehenden Blastemstadium
spricht dagegen dafiir, die Mittelohrknochen
der Reptilien mit denen der Sdugetiere zu ho-
mologisieren, , weil in beiden Féllen die ange-
sprochenen Strukturen Entwicklungsproduk-
te des zweiten und nicht des ersten Pharynge-
albogens” seien (ULLriCH 1994, 15, nach OtTO
1984). Je nach zugrundegelegtem ontogeneti-

schem Entwicklungsstadium konnen also ver-
schiedene Homologieverhiltnisse, die sich ge-
genseitig ausschliefien, begriindet werden.

Sogar das klassische Beispiel der Verglei-
chenden Biologie, die Ahnlichkeit der Extremi-
tatenknochen der Tetrapoden, kannnicht durch
Ahnlichkeiten im ontogenetischen Entwick-
lungsverlauf begriindet werden. Denn die dhn-
lichen Knochenmuster entstehen in verschie-
denen Arten aus verschiedenen Abfolgen von
Knorpelbildungen (WELLS & NELsON 1997, 16).%
Die verschiedenen Tetrapodengruppen besit-
zen kein gemeinsames Vorknorpelstadium der
Skelettentwicklung der Extremitdten, welches
die Auspragung anzestraler adulter Extremi-
titen primitiver Tetrapoden rekapituliert
(HmncHLrre 1989, 217; HINcHLIFFE 1990; HINCH-
LIFFE & GRIFFITHS 1983%).

Die Erkldrung der Konservierung anatomi-
scher Merkmale trotz verschiedener Funktio-
nen und entsprechend postulierter Anpas-
sungsdriicke (z. B. beim Extremitdtenskelett)
durch Entwicklungszwinge hat also ihre Tiik-
ken, denn ontogenetische Entwicklungswege
sind oft variabler als die Merkmale, die durch
sie gebildet werden (WAGNER & MisoF 1993,
449).°° Die weitverbreitete Meinung, frithe Ent-
wicklungsstadien seien konservativ, weil jede
frithe Stérung wahrscheinlich spatere Abfol-
gen beeinfluf3t, entspricht nicht den Tatsachen.
WAGNER & Misor (1993, 450) bringen eine Ta-
belle von Beispielen, wo das nicht so der Fall
ist. Die Lagebeziehungen auf morphologischer
Ebene haben offenbar mehr Gewicht als die
plastischen ontogenetischen Entwicklungsvor-
gange (RieppEL 1993b, 25).%

3.5.4 Homologe Organe und homologe Gene

Homologe Gene und homologe Adultstruktu-
ren entsprechen sich hdufig ebenfalls nicht.
Gegen diese Entsprechung steht vor allem die
universelle Verbreitung homeotischer Gene. In
vielen Féllen beeinflussen homologe Homeo-
box-Gene die Bildung nicht-homologer Struk-
turen. Wenn man die Situation bei Insekten mit
den Verhéltnissen bei Wirbeltieren vergleicht,
ist Nicht-Entsprechung sogar hédufiger anzu-
treffen als Entsprechung (GaLis 1996, 402). Ei-
nige Beispiele:
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* Das Brachyury (T)-Gen spielt bei Wirbel-
tieren eine Rolle bei der Entwicklung der Chor-
da, wahrend das homologe Gen bei Insekten
die Bildung des Enddarms beeinflufit (GaLis
1996, 402).

e Maiuse besitzen ein Gen, das sehr dhnlich
ist wie dasjenige, das die Antenne einer Fliege
in ein Bein verwandeln kann (antennapedia).
Bei Midusen beeinflufit das betreffende Gen
den hinteren Gehirnteil.

* Obwohl Mause und Fliegen ein dhnliches
Gen besitzen, das die Entwicklung des Auges
beeinflufit, ist das Facettenauge der Fliege
grundverschieden vom Kameraauge der Maus
(vgl. dazu ABOUHEIF 1997, 407).

* Die Expression des Gens fringe bestimmt
die Region, in welcher sich sowohl bei Fliegen
als auch bei Vogeln die Extremitdten bilden,
obwohl die Mechanismen jeweils vollig ver-
schieden sind (GILBERT & Borker 2000, 538).

* Tetrapoden besitzen abgeleitete Extremi-
taten; das Autopodium (Fingerknochen) ist
nicht homolog mit den Flossenstrahlen (MUL-
LER 1996, 91.). Obwohl nun die Flossenstrahlen
der Teleostier-Fische hochspezialisiert sind,
werden nach bisherigen Untersuchungen die-
selben Hox-Gene wie bei den Gliedmafien der
Landwirbeltiere exprimiert. Die Rolle der Hox-
Gene scheint nur in der Regulation des Grund-
musters zu liegen. Die evolutiondren Ande-
rungen von Flosse zu Tetrapodenextremitat
miifiten sich offenbar auf untergeordneten Ebe-
nen abgespielt haben oder es miifite sich der
epigenetische Kontext gedndert haben, in wel-
chem Hox-Gene exprimiert werden (MULLER
1996, 10f.). ,,Highly conserved molecular me-
chanisms may be used in radically different
developmental contexts, indicating that the ma-
chinery of development consists of modular
units that become recombined during evolut-
ion” (MULLER 1996, 11).

* Auch innerhalb der Insekten finden sich
Beispiele dafiir, dafi homologe Homeobox-
Gene bei der Bildung nicht-homologer Struk-
turen beteiligt sind. Beispielsweise ist das Gen
distalless bei Drosophila bei der Formung von
Beinen und Fliigeln der erwachsenen Tiere be-
teiligt, beim Schmetterling Precis coenis dage-
gen wird es in den larvalen Vorbeinen expri-
miert und in den Fliigelbereichen, in welchen
Augenflecken entstehen (GaLis 1996).

/o SIN

Abb. 33: Zwischen Genen (G1- G6) und Merkmalen
(A-G) bzw. Merkmalskomplexen (C1 und C2) beste-
hen komplexe Beziehungen. (Nach WAGNER 1996)

¢ Die eyeless-Mutation fiihrtbei Drosophila
zum Verlust der Augen. Nach einigen Genera-
tionen von Inzucht zwischenhomozygoten eye-
less-Mutanten erscheinen die Augen wieder.
Da die betreffenden Tiere nach wie vor das
Wildtyp-Allel von eyeless nicht besitzen, miis-
sen andere Gene fiir eyeless eingesprungen sein
(HaLL 1995, 24).

Die homeotischen Gene fungieren offenbar
als Schalter zwischen alternativen Entwick-
lungswegen, wahrend die Information fiir die
resultierenden Strukturen woanders liegt
(WELLs & NELsON 1997, 15). Evolutionstheore-
tisch wird argumentiert, daf$ es eine gewisse
Unabhédngigkeit der Evolution von Genen und
Entwicklungsmustern einerseits und von der
Merkmalsevolution andererseits gibt (MULLER
1996, 11). Weiter wird hier an eine , genetische
Ubernahme” (,,co-option”) bei der Regulation
der Ontogenese nicht-homologer Strukturen
(z. B. des Facetten- und des Linsenauges) ge-
dacht (ABouHEIF 1997, 407; vgl. BOLKER & RAFF
1996, 492; s. u.).

Einen Uberblick iiber die Entsprechung von
homologen Genen und homologen Strukturen
gibt WraY (1999). Eine Entsprechung kann am
ehesten innerhalbvon Tierstimmen festgestellt
werden, wihrend es nur wenige Ubereinstim-
mungen zwischen verschiedenen Stimmen gibt
(WRrAY 1999, 193). Die meisten Regulationsgene
sind in verschiedenen Entwicklungsphasen
aktiviert und zwar gewohnlich bei nicht-ho-
mologen Strukturen und oft bei nicht verwand-
ten Entwicklungsprozessen. Die Assoziation



58

zwischen einem bestimmten Regulationsgen
und mehreren nicht-homologen Strukturen
scheint eher die Regel als die Ausnahme zu
sein (WRraY 1999, 195; vgl. Abb. 32 und 33).
Wray stellt weiter fest, dafd die Bedeutung die-
ser ,Eine-zu-viele-Entsprechung” (,,one-to-
many mapping”) fiir die Evolutionstheorie bis-
her wenig Beachtung gefunden habe. Klar sei
jedoch, dafd die Anwesenheit eines bestimmten
Regulationsgens in zwei Arten kein sicherer
Hinweis daraufist, dafs die betreffenden Struk-
turen, in denen die Gene exprimiert werden,
homolog sind. Die Beziehung zwischen Genen
und morphologischen Strukturen koénnte erst
nach einer Analyse der ontogenetischen Ent-
wicklungswege verstanden werden. Genetische
Ahnlichkeit reicht also genausowenig wie mor-
phologische Ahnlichkeit aus, um eine Homo-
logie schliissig zu begriinden (GaLis 1996,403).%

Man kann freilich argumentieren, dafs die
tiir die eigentliche Form verantwortlichen Gene
doch homolog sein konnten; sie sind eben nicht
bekannt. Definitiv nicht-homolog seien nur
haufig die Strukturen, die durch gleiche , Schal-
tergene” kontrolliertwerden. Das ist aber unter
evolutionstheoretischen Pramissen erstaunlich
genug und laBst Fragen nach den Mechanismen
und Selektionsdriicken aufwerfen (s. u.).

Daf3 ein einfaches Ablesen von morphologi-
schen Homologien an Genen nicht moglich ist,
stellen auch ABOUHEIF et al. (1997, 433) fest,
indem sie darauf hinweisen, daf$ weitere Infor-
mationen bendtigt werden, um Aussagen tiber
mogliche Homologieverhiltnisse machen zu
konnen: Benotigt werde eine stabile Phyloge-
nie der Taxa, eine Rekonstruktion der evolutio-
ndren Geschichte der Gene, deren Expression
verglichen wird, eine umfangreiche taxonomi-
sche Stichprobe sowie ein detailliertes Verstand-
nis der vergleichenden Anatomie und Embryo-
logie.*” Zu einer dhnlichen Schlufifolgerung
gelangt HALL (1999, 245) in seiner Zusammen-
fassung des Novartis Foundation Symposiums
tiber Homologie: Losungen zur Homologie-
problematik konnten nur gefunden werden,
wenn die Beziehungen zwischen Genen, Ent-
wicklungswegen und Adultstrukturen aufge-
klart werden.*

Als Zwischenergebnis kann festgehalten
werden, daf3 die Existenz von Homologien nicht
nach dem neodarwinistischen Erklarungssche-

ma von unten nach oben (Abb. 27) begriindet
werden kann. Eine strikt hierarchische Vorstel-
lung des Organismus (Gene — Entwicklung —
Phanotyp) muf aufgegeben werden (MINELLI
1998, 341). Wir werden darauf weiter unten in
Abschnitt 3.5.6 zuriickkommen.

Weiter zeigt sich, daf$ einer der wichtigsten
Begriffe der zoologischen Disziplinen und der
Vergleichenden Anatomie - Homologie —nach
wie vor nicht exakt definiert werden kann (HaLL
1994, 2) — eine Feststellung die bereits Szarski
(1949, 127) vor uber 50 Jahren machte.*

3.5.5 Konsequenzen: Neue Homologie-
konzepte

Fiir die Homologieproblematik bedeuten die
vorgestellten Befunde, dafs der Nachweis dhn-
licher molekularer Mechanismen und &hnli-
cher ontogenetischer Stadien und Abfolgen
nicht geniigt, um Homologie von Adultstruk-
turen zu demonstrieren. Das gilt auch fiir an-
dere Daten oder Eigenschaften, die in der Ver-
gangenheit als Schliissel zur Bestimmung hi-
storisch bedingter Homologien vorgeschlagen
wurden (MINDELL & MEYER 2001, 435). Das Ho-
mologiekonzept muf$ aufgrund solcher Befun-
de neu durchdacht werden. Die Phanomene,
an denen sich ein Durchpausen gemeinsamer
Vorstufen zeigt, miissen neu bestimmt wer-
den. Wasistdie , Einheit des Vergleichs”? (,,unit
of comparison) (RieppeL 1994, 73). HASZPRUNAR
(1992, 16) schlédgt als Grundlage fiir den For-
menvergleich ausgeprdgt komplexe oder ab-
grenzbare Merkmale vor, deren Struktur oder
Muster klar erkennbar ist.*> Und MULLER (1996,
11) ist der Auffassung, dafi ein ,,systemisches”
oder , funktionales” Konzept von Homologie
benétigt wird, wenn morphologische Homolo-
gien von genetischen und entwicklungsbiolo-
gischen Mechanismen teilweise unabhdngig
sind.*” Was wird dazu konkret vorgeschlagen?

Homologie von Prozessen

GILBERT et al. (1996, 364) und GILBERT & BOLKER
(2000, 438ff.) setzen anstelle der Homologie
von Strukturen eine Homologie von Prozessenin
der ontogenetischen Formbildung. Nach die-
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sem Konzept lidge eine Homologie vor, wenn
die Formbildung von Organen durch homolo-
ge Prozesse erfolgt, nicht aber, wenn struktu-
rell homologe Organe auf verschiedenen onto-
genetischen Wegen erreicht werden. Die Onto-
genese fungiert hier also nicht nur als Hilfsmit-
tel zum Erkennen von Homologien, sondern
ist Basis fiir eine Neudefinition von ,,Homolo-
gie” (vgl. BoLker & Rarr 1996, die sich mit
diesen Ansatz kritisch auseinandersetzen). GIL-
BERT et al. (1996) schlagen in diesem Zusam-
menhang eine neue Konzeption morphogene-
tischer Felder vor. Sie wiirden durch die In-
teraktion von Genen und Genprodukten er-
zeugt und definiert durch Information, die in
rdaumliche Gegebenheiten tibersetzt werde.
Wihrend nach friiheren Vorstellungen Felder
durch anatomische und cytoplasmatische Ge-
gebenheiten ohne Zusammenhang mit dem
Erbgut definiert worden seien, basieren sie nach
den neuen Vorstellungen auf genetisch defi-
nierten Interaktionen zwischen Zellen. Das
Wirken morphogenetischer Felder in der On-
togenese sei zu Unrecht von den Genen als
(alleinigen) vemeintlichen Formagentien zu-
riickgedrangt worden. Homologien seien nun
auf der Ebene morphogenetischer Felder zu
suchen. Homologe morphogenetische Felder
konnen innerhalb desselben Organismus exi-
stieren (serielle Prozeffhomologie) oder bei ver-
schiedenen Organismen (orthologe Prozesho-
mologie). Homologe Gene kénnen in verschie-
denen Feldern eine verschiedene Rolle spielen.
Die Felder sind in gewissem Sinne ,Okosyste-
men” vergleichbar, da der Ausfall bestimmter
Gene unter bestimmten Bedingungen ausge-
glichen werden kann (GILBERT et al. 1996, 367).

Auch HincHLFee (1990) plddiert anhand des
Beispiels der ontogenetischen Entwicklung der
Tetrapodenextremititen fiir eine Homologie
von Prozessen. Die Homologie der Extremita-
ten verschiedener Wirbeltiergruppen konne
nicht auf dasselbe archetypische Muster zu-
riickgefiithrt werden, sondern beruhe auf ei-
nem gemeinsamen Prozef3, auf einer dhnlichen
Abfolge von Interaktionen wéahrend der Ent-
wicklung und nicht auf einer sehr dhnlichen
Konstellation sich entwickelnder Skelettele-
mente (HINCHLIFFE 1990, 123, 126, 129), wie wei-
ter oben schon vermerkt wurde.

Schon L. v. BERTALANFFY hatte 1936 in dhnli-

chem Sinne vorgeschlagen, solche Organe als
homolog zu bestimmen, die unter entsprechen-
den organisierenden Bedingungen entstanden
sind (vgl. Starck 1950, 960). Damit wird , nicht
mehr das materielle Anlagesubstrat, sondern
die Dynamik des Entwicklungsablaufes” als
entscheidendes Kriterium zugrundegelegt
(Starck 1950, 960).

Was steuert die Formbildung? An dieser Stelle wird
ein grundsétzliches Problem deutlich, ndmlich das
der Agentien der Formbildung. Kann durch die gene-
tische Information alleine tiberhaupt die Formbildung
des Phéanotyps verstandlich gemacht werden? Wo liegt
tiberhaupt das Pendant zur phéanotypischen Form?
Die homeotischen Gene sind es nach dem Dargelegten
nicht; was dann? Die Gene stellen das Baumaterial zur
Verfiligung; dieses bedingt aber nicht die Form. Gene
sind dafiir verantwortlich, welche Molekiile ein Orga-
nismus produzieren kann, doch die molekularen Kom-
ponenten determinieren im allgemeinen nicht die Form
der Organismen (GoobwiN 1985, 32).* Nynout (1990)
kritisiert verbreitete Formulierungen, wonach ,Gene
die Entwicklung kontrollieren” oder , Genome das
Programm fiir die Entwicklung” bereitstellten. , The
only strictly correct view of the function of genes is
that they supply cells, and ultimately organisms, with
chemical materials” (S. 444). Im Bild gesprochen: Die
Fahrt eines Autos kénne nicht durch das Lenkrad
erklart werden, auch wenn dieses notwendig ist (S.
442). Diese komplexe Problematik soll hier nicht wei-
ter ausgebreitet werden, doch diirfte deutlich gewor-
den sein, dafd die Inkongruenz zwischen homologen
Genen, Entwicklungswegen und Organen mit der
Formbildungsproblematik eng verkntipft ist.

Entwicklungsmodule als Homologieanzeiger

WAGNER (1989a, 1163) prasentiert folgende Ho-
mologie-Konzeption: Er stellt zundchst heraus,
dafl zu Homologien die drei Kennzeichen ,Kon-
servierung”, ,Individualitit” und ,Einzig-
artigkeit” gehoren. Um diese drei Eigenschaf-
ten von Homologien zu erkldren seien nicht
alle Aspekte der Entwicklung von gleicher Be-
deutung. Homologie impliziere die Existenz
historisch erworbener und genetisch regulier-
ter Entwicklungszwinge. Ein Muster phénoty-
pischer Variation miisse aber nicht mit einem
invarianten Entwicklungsweg gekoppelt oder
durch ihn verursacht sein. Es bestehe keine
Notwendigkeit zu erwarten, dafs Homologien
dhnliche oder identische Entwicklungswege
besitzen. (Urspriinglich war diese Erwartung
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aber evolutionstheoretisch motiviert vorhan-
den.) Nur bestimmte Eigenschaften des Ent-
wicklungssystems miissen konserviert werden,
damit die drei o. g. Eigenschaften erklart wer-
den (S. 1164).

Nach WAGNER (1989b) laufen diese Uberle-
gungen darauf hinaus, sog. , Entwicklungsmo-
dule” als Homologieanzeiger zu betrachten
(vgl. auch WAGNER 1994; 1996; 1999). Struktu-
ren sind homolog, wenn sie gleichen Entwick-
lungszwiangen unterliegen und individualisier-
te Teile des Phéanotyps sind: ,Structures from
two individuals or from the same individual
are homologous if they share a set of develop-
mental constraints, caused by locally acting
self-regulatory mechanisms of organ differen-
tiation. These structures are thus developmen-
tally individualized parts of the phenotype”
(WAGNER 1989b, 62). ,,A homolog (or homolo-
gous structure), as the term is used here, is a
heritable seminautonomous unit of the pheno-
type that gains its individuality with respect to
the rest of the body by its unique developmen-
tal organization and has been acquired only
once in the history of the group of animals
possessing this character” (WAGNER 1989a,
1169). Ahnlich definiert MULLER (1996, 5) Ho-
mologien als , the establishment and conserva-
tion of individualized structural units in organ-
ismal evolution” (vgl. auch RiepPEL 1994, 92).

Kritik

An die neuen Homologiekonzeptionen (Pro-
zefshomologien, Entwicklungsmodule) miissen
einige kritische Fragen gestellt werden:

Auch Entwicklungsmodule konnten konver-
gent entstanden sein. Zunichst stellt sich ge-
nauso wie bei klassischen Homologiekonzep-
ten auch hier die Frage, woran erkannt werden
kann, daf$ (bzw. ob) solchermafden bestimmte
Homologien nur einmal entstanden sind. Die-
se Frage bleibt hier ebenso ohne sichere Ant-
wort. Weder Entwicklungszwiange noch epi-
genetische Interaktionen schiitzen Entwick-
lungsabldufe vor evolutivem Wandel, stellt
HAaLL (1992, 194) fest; gerade dieser Umstand
verhindere eine Kopplung von Homologien
von Endstrukturen mit Entwicklungsvorgan-
gen, was durch zahlreiche Beispiele belegt wer-

de. Daher sei es fragwiirdig, gleiche Entwick-
lungsprozesse als obligatorische Erfordernis
tiir die Bestimmung von Homologien zu be-
trachten.®® RIEPPEL & GRANDE (1994, 248) ma-
chen zur Verdeutlichung dieser Kritik folgen-
des Gedankenexperiment: Es konnte sein, dafs
zwei konvergente Strukturen sowohl morpholo-
gisch sehr dhnlich seien als durch &dhnliche
ontogenetische Transformationen entstiinden.
Nach biologischen Kriterien miifiten sie als
homolog angesehen werden; nur ein Kongru-
enztest unter Hinzuziehung weiterer Merkma-
le kénne Argumente bringen, ob es sich um
eine phylogenetische Homologie oder um Kon-
vergenz handle. Es wird deutlich, daf8 genau
dieselbe Kritik, die bei den klassischen Homo-
logiekriterien angebracht werden kann, auch
hier greift (vgl. Abschnitt 3.1.3).

Sind ,,Entwicklungszwiange” empirisch nach-
weisbar? RierpPEL (1994, 66f.) kritisiert, daf3 die
Zuriickfiihrung von Ahnlichkeiten individua-
lisierter Entwicklungseinheiten (sensu WaG-
NER) auf gemeinsame Entwicklungszwidnge
zwar in sich schliissig sei, jedoch keine empiri-
sche Basis habe (vgl. RierPEL & GRANDE 1994,
246ff.). Strukturelle Gleichheit wird zunéchst
durch Entwicklungszwénge erklart, die ihrer-
seits mit dem Hinweis auf strukturelle Gleich-
heit begriindet wiirden (Zirkelargument). So-
lange kein kausaler Mechanismus fiir die Inva-
rianz der Entwicklung gefunden wiirde, sei
der Verweis auf ,Entwicklungszwéange” empi-
risch leer und nur eine Umschreibung fiir die
strukturelle Gleichheit. Warum aber sind die
Entwicklungszwiange gleich? Wenn dazu auf
gemeinsame Abstammung verwiesen wird,
wird die Homologie nicht mehr nur durch kau-
sale Entwicklungsmechanismen erklart, son-
dern durch die Stammesgeschichte. , While si-
milarity of developmental constraints may
cause similarity of structure, no explanation is
offered as to why developmental constraints
are shared, nor is it even necessary to address
the issue as to whether similar developmental
constraints are shared because of chance, be-
cause of independent acquisition, because of
hidden affinities determined by a Creator, or
because of common descent” (RIEPPEL 1994, 671.).

RierpeL stellt also fest, dafs Homologiekon-
zepte ohne kausale Erkldrungen ahistorisch
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(ohne Zusammenhang mit einem Ursprungs-
konzept) bzw. zirkuldr seien. ,,... how is it pos-
sible to recognize similarity independent of its
causal explanation —indeed a necessity if circu-
lar reasoning is to be avoided!” (RieprEL 1994,
68).

Wenn aber die Testbarkeit eines ,biologi-
schen Homologiekonzepts” — abgesehen vom
Kongruenztest — (derzeit noch?) in Frage ge-
stelltist, erscheint das Konzept als solches frag-
wiirdig.

Wie werden Entwicklungsmodule aufgebaut?
Nach WAGNER konnen neue Gene in einen mit
ihnen bislang unverkniipften Entwicklungs-
prozef3 eingebracht werden: genetische Pirate-
rie (,genetic piracy”) bzw. genetische Uber-
nahme (,,co-option”;s. 0.). WAGNER (1989a) ope-
riert mit , generative rules of pattern formati-
on” und , ontogenetic networks”; durch eine
~epigenetische Falle” sollten bestimmte Ent-
wicklungszwiange festgehalten werden.

Solche Prozesse sind jedoch kein Resultat
experimenteller Forschungen, sondern werden
aufgrund vergleichender Studien der geneti-
schen Verhéltnisse bei verschiedenen Arten
postuliert (sieche MINELLI 1998, 342). WELLS &
NELSON (1997, 16) halten dem Vorschlag WaG-
NErs, Homologie durch konservierte Entwick-
lungszwidnge zu fassen, denn auch entgegen,
daf dieses Kriterium zu schwammig sei, um
niitzlich zu sein. Dieses Konzept miisse kon-
kretisiert werden.

Harr (1992, 193) kritisiert ebenfalls in die-
sem Sinne, dafi Entwicklungszwénge (noch?)
nicht klar identifizierbar seien, womit WaG-
NERs Definition nicht auf konkrete Situationen
anwendbar sei.* Seine Definition werfe eine
Anzahl grundlegender Schwierigkeiten auf,
hauptsdchlich wegen unserer geringen Kennt-
nisse iiber Entwicklungszwénge. Auch DE PIN-
NA (1996, 7) hilt die neuen Definitionen fiir
nicht erfolgreich, weil sie keine konkreten An-
gaben dartiber enthalten, wie Homologien ent-
deckt, getestet und in der Biologie genutzt wer-
den koénnen.” Eine ,,absolute Homologie” habe
daher keine theoretische Basis. Die Suche nach
einer ,eingebauten” Qualitit, die den Homolo-
giestatus unabhéngig von evolutionstheoreti-
schen Vorgaben begriinde, hilt b PINNA fiir
verfehlt. OstERr et al. (1988, 862) schliefdlich hal-

ten die Vorstellung von Entwicklungszwén-
gen fiir ein blofses Schlagwort fiir unklare Vor-
stellungen iiber den Einfluff der Ontogenese
auf Phylogenese.

Mechanismen. Die Verschiebung der Homo-
logisierung von Strukturen (Gene, Entwick-
lungswege, adulte Organe) auf Prozesse wirft
neue Fragen nach den zugrundeliegenden Me-
chanismen und Ursachen auf. Wenn Homolo-
gien von Endstrukturen beibehalten werden
konnen, wahrend die zugehdrigen genetischen
und molekularen Grundlagen sowie die ent-
wicklungsbiologischen Abldufe sich verschie-
ben konnen (WAGNER & NEwMaN 1999, 70)%,
stellt sich die Frage, warum diese Verschie-
bung tiberhaupt erfolgen sollte und wie sie
erfolgte. Welchen Selektionsvorteil hat eine
solche Verschiebung jemals gehabt? Weshalb
ist genetische und morphologische Evolution
entkoppelt? Wie konnen ,,Bauteile des Phano-
typs eine unabhéngige Rolle in der morpholo-
gischen Evolution spielen”, wie MULLER & NEw-
MAN (1999, 70) es ausdriicken? Uberlegungen
dazu sind in vollem Gange, und man wird
abwarten miissen, ob testbare Vorstellungen
entwickelt werden konnen. Bislang scheinen
die Vorschldge dazu zu pauschal und spekula-
tiv formuliert zu sein. Die Verschiebungen in
den Zuordnungen zwischen Genen, Entwick-
lungswegen, regulativen Netzwerken und
Adultstrukturen werden jedenfalls verglei-
chend-biologisch erschlossen unter Vorgabe der
Evolutionstheorie und sind kein experimentell
nachvollzogener Prozefs. Tautz weist in der
Diskussion zu MULLER & NEwMAN (1999, 77)
darauf hin, daf3 es keine publizierten Beispiele
von Anderungen in der Regulation gebe, die
zu einer Innovation gefiihrt hatten.”

Hartr (1999) macht es sich in seiner Zusam-
menfassung des Novartis Foundation Symposi-
umsiiber die Homologieproblematik zu leicht,
wenn er es nicht tiberraschend findet, daf$ Ent-
sprechungen zwischen Genen, ontogenetischen
Entwicklungswegen und Adultstrukturen sich
dandern, da , Evolution Abstammung mit Mo-
difikation und Variation” sei. Doch, es ist tiber-
raschend, da eine Entkoppelung zwischen ho-
mologen Genen, Entwicklungswegen und
Adultstrukturen evolutionsthereotisch gesehen
,unmotiviert” erscheint. Welche Randbedin-
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gungen haben dafiir gesorgt? (s. 0.) HALL (1999,
244f.) schreibt: ,If one repeatedly found that
homologous structures had different develop-
mental pathways and different genetics, one
could draw conclusions about the evolutio-
nary process; the developmental pathways and
their genetic bases have evolved. This should
not be surprising because evolution is descent
with modification and variation. If, on the other
hand, one found that the same genetic basis
was involved in generating the same develop-
mental processes to make the homologous
structures, one should be surprised. Such a
constancy would indicate a constraint on evo-
lutionary processes.” Man sollte an dieser Stel-
le aber gerade erwarten, daf$ diese constraints
eine Verdnderung generell verhindern. Hier
wird ein evolutionstheoretisches Problem
(Nicht-Entsprechung von ontogenetischen
Abfolgen und den Adultstrukturen) kurzer-
hand als nicht-existent erkldrt durch den Ver-
weis auf eine allgemeine Evolutionsfahigkeit
der Organismen.

WaKE (1999, 26f.) folgert aufgrund der in
diesem Abschnitt genannten Probleme, daf3 es
keinen empirisch nachvollzogenen naturalisti-
schen Mechanismus der Homologie gebe, er
hélt diese Frage jedoch fiir irrelevant. ,Homo-
logy is the anticipated and expected consequen-
ce of evolution. Homology is not evidence of
evolution nor is it necessary to understand
homology in order to accept or understand
evolution. ... Can homology ever be definitely
demonstrated? I think not. I view homology as
something that follows from the fact of evolut-
ion” (Wake 1999, 27). Solche Feststellungen
kann man wohl nur als Eingestidndnis eines
Scheiterns der Bemiihungen werten, Homolo-
gien auf einer materiellen Ebene festzumachen.
Auflerdem sei aus Wakes Zitat hervorgehoben,
daff auch er Homologien keinen Beweischa-
rakter fiir Evolution zuerkennt (vgl. Kapitel 2).
Homologien seien — so WAKE — nicht absolut
und konnten nicht unabhéngig von phyloge-
netischen Zusammenhéngen erkannt werden.

3.5.6 Das ,,Organismal Context Principle”

MouULLER & NEwmAN (1999, 71) gelangen zur
Schlufifolgerung, dafd die Entstehung organis-

mischer Gestalt und damit die Etablierung von
Homologien auf anderen Mechanismen beru-
hen mufs als dem allméahlichen Erwerb kleiner,
adaptiver Variationen von Merkmalen im Sin-
ne des Neodarwinismus (Abb. 27). Stattdessen
sollen Homologien ihren Ursprung in epigene-
tischen Eigenschaften und Mechanismen ha-
ben, welche die genetische Evolution beein-
flussen, statt aus ihr zu resultieren. Theorien
zur organischen Evolution miifiten beriicksich-
tigen, dafs Homologien eigensténdig als , De-
sign-Attraktoren” (,,attractors of design®) wir-
ken und auf diese Weise autonome Organisa-
toren des Phanotyps in einer evolutiondren
Linie werden. Damit werde ein Schritt weg
von einem Gen-zentrierten Verstandnis des Or-
ganismus und des darauf aufgebauten Evolu-
tionsverstandnisses gemacht (vgl. die 0. g. An-
merkungen zur Formbildungsproblematik und
die Ausfithrungen zur Mechanismenfrage).
Viele Paradoxa, die sich im Rahmen des
Neodarwinismus beim Homologieproblem er-
geben, rithren nach Auffassung von WELLS &
NELSON (1997) daher, daf die Gene als ursach-
lich primére Agentien betrachtet werden. Nach
dem von ihnen vorgeschlagenen , Organismal
Context Principle” sind die Organismen den
Genen dagegen vorgeordnet; Organismen de-
terminieren die funktionellen Rollen der Gene,
die sie besitzen. Zur Verdeutlichung dieses
Gedankens nennen sie als Vergleich das Ver-
héltnis eines sinnvollen Textes mit den lexiko-
graphisch geordneten Wortern, die im Text
benutzt werden. Mit denselben Wortern kon-
nen Sédtze mit sehr verschiedener Bedeutung
konstruiert werden. Gene sind polyfunktional,
wie auch Worter eines Lexikons; ihre Funktion
hangt vom Kontext ab. Als Beispiel nennen die
Autoren das oben schon erwdhnte Gen distal-
less, das in verschiedenen Lebewesen in der
Steuerung sehr verschiedener Formbildungen
benutzt wird (Abb. 32). , There is no mystery to
the different structural endpoints of the gene
distalless if one puts the organismal context
first. But that interpretation of the gene-pheno-
type (or DNA-morphology) causal relationship
is very difficult to reconcile with neo-Darwini-
an common descent. One needs an author to
intend, and compose, the higher-level context”
(WELLs & NELsON 1997, 18). Die Autoren erken-
nen hier einen Hinweis auf den Schépfungsge-
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danken; darauf werden wir in Kapitel 5 zu-
riickkommen.

3.6 Schlufifolgerungen

Die Diskussion hat gezeigt, daf$ es erhebliche
Schwierigkeiten bei der phylogenetischen Deu-
tung von Ahnlichkeiten gibt. Die Schwierig-
keiten resultieren teilweise gerade daraus, dafs
das Merkmalsmuster in evolutionstheoretischer
Perspektive in einen phylogenetischen Stamm-
baum gestellt werden mufs, da von einer mo-
nophyletischen (allenfalls oligophyletischen)
Evolution der Organismen ausgegangen wird.
Wenn auf postulierte Abstammungsverhalt-
nisse keine Riicksicht genommen zu werden
brauchte (wie es in der numerischen Taxono-
mie praktiziert wird), konnte man die vorge-
fundenen Merkmalsmuster der Organismen
durch freie Kombination von Einzelmerkma-
len bzw. Merkmalskomplexen erkldren. Die
Existenz von ausgepréagten Mosaikformen wie
z. B. des Schnabeltiers (Abb. 34), dessen erste
nach Europa gebrachte Haut fiir eine Falschung
gehalten wurde (GrziMEk 1968, 38), konnte viel
leichter verstanden werden, wenn eine freie
Merkmalskombination moglich wire (vgl. Ab-
schnitt 5.3). Daher stellt sich die Frage, ob typo-
logische Konzepte aus der Biologie zurecht
herausgedrangt wurden. Vielleicht ist diese
Situation einer der Griinde, weshalb sich typo-
logisches Denken im evolutiondren Denkrah-
men gehalten hat, wie dies immer wieder fest-
gestellt und kritisiert wird (vgl. Abschnitt 2.3),
obwohl das evolutionstheoretische Deutungs-
schema schon fast eineinhalb Jahrhunderte
zugrundegelegt wird.

Eine allgemein befriedigende Homologie-
definition scheint heute in weitere Ferne ge-
riickt denn je. Je nach Homologiekriterium
(Gene, Entwicklungswege, Adultstrukturen)
ergeben sich oft unterschiedliche Homologie-
feststellungen. Wie es zu den haufigen Nicht-
Entsprechungen kommen konnte, ist evolu-
tionstheoretisch unklar. Weder ist ersichtlich,
weshalb iiberhaupt beispielsweise homologe
Adultstrukturen im Laufe einer Evolution auf
unterschiedlichen ontogenetischen Entwick-

Abb. 34: Das Schnabeltier vereinigt unterschied-
lichste Merkmale, die typisch sind fiir sehr verschie-
dene Tiergruppen: Saugermerkmale (Haare, Milch-
driisen), Reptilienmerkmale (Kloake, Eiablage),
Merkmal dhnlich den Entenartigen (Hornschnabel),
aulerdem Ruderschwanz und Schwimmfiifie.

lungswegen gebildet werden, nochist klar, wie
solche Verschiebungen vonstatten gingen. Mit
Konzepten wie einer genetischen Ubernahme
(,,co-option”) wird vorerst nur das Ergebnis
eines postulierten Prozesses beschrieben, ohne
dafl damit die erforderlichen Mechanismen und
Selektionsdriicke gekladrt wéren.

Anmerkungen

!, Whether species do have a greater 'objective reali-
ty' than lower or higher taxa is either wrong or at
least debatable” (MALLET 1995).

2 Als , plesiomorph” werden Merkmale bezeichnet,
die dem phylogenetisch interpretierten Ursprung
nahe sind bzw. in diesem Sinne interpretiert wer-
den (,,urspriingliche”, , primitive” Merkmale), als
apomorph solche, die dem Ursprung ferner sind
(,hoherentwickelt”, ,abgeleitet”). ,Symplesio-
morph” bzw. ,synapomorph” bedeutet entpre-
chend: gemeinsamer Besitz eines plesiomorphen
bzw. apomorphen Merkmals.

> Die Unterscheidung zwischen Apomorphien und
Plesiomorphien erfolgt durch den Aufiengruppen-
vergleich. Diese Unterscheidung ist fiir unsere Be-
trachtung weniger wichtig.

4 Ahnlich auch LAUDER (1994, 169). , The identifica-
tion of both analogous and homologous characters
thus depends on our estimate of the relationships
among taxa.”

5, The identification of derived character states is an
important aspect of cladistics (Stevens 1980), but
this is usually based on character state distributions
rather than on independent conclusive evidence”
(BAcHMANN 1995, 405). ,,... in many instances, we
deduce that a character state is homoplasious from
its distribution in a phylogeny” (Futuyma 1998, 111;
Hervorhebungen nicht im Original).
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»David Begun looked at homoplasy more broadly
across primates, and concluded that in the context
of fossil groups homoplasies can not be identified a
priori; they can only be identified a posteriori”
(Woop 1999, 79).

,Talk to anyone who has studied any angiosperm
family of considerable size, and he/she will tell
you, in effect, 'my group is shot through with paral-
lelism'" (CronQuisT 1987, 24).

,Our examples indicate that even the minimum
detectable levels of convergence are often high, and
we conclude that at all levels convergence has been
greatly underestimated” (MOORE & WILLMER 1997,
1).

,Evenvery broad design features are often conver-
gent and thus phylogenetically misleading”
(MooRre & WILLMER 1997, 16). ,,Any scheme of meta-
zoan phylogeny that has been (or could be) propo-
sed, relies on choosing certain morphological fea-
tures as suitable for identification of monophyletic
groups, with the tacit admission that other features
must be convergent” (MOORE & WILLMER 1997, 33).
FisHer (1991, 109) bringt die Problematik auf den
Punkt: ,Each instance of homoplasy is treated as an
ad hoc hypothesis because it 'explains away', with-
out independent testing, a similarity that would
otherwise be judged to support an alternative hy-
pothesis of relationship.”

,Many derived characters exhibited by divergent
clades of Carboniferous lepospondyls resemble
those achieved convergently among Cenozoicsqua-
mates that have elongate bodies and reduced limbs,
and by lineages of modern amphibians that have
undergone miniaturization. Incongruent character
distribution, poorly resolved cladograms and
functionally improbable character transformations
determined by phylogenetic analysis suggest that
convergence was also common among paleozoic
amphibians with a skull length under 3 cm, includ-
ing lepospondyls, early amniotes and the putative
ancestors of modern ampibians. For this reason, it is
injudicioustoequateapparentsynapomorphy (perceived
common presence of a particular derived character
in two putative sister-taxa) with strict homology of
phylogeneticorigin” (Hervorhebung nichtim Origi-
nal).

,In establishing relationships, itis vital to recognize
that characters may be homologues on the basis of
structural and positional correspondence, or simi-
larity of developmental patterns and constraints,
without necessarily being the result of immediate
common ancestry” (CARroOLL 1999, 60).

,It has been suggested that even complex morpho-
logical character systems may be subject to conver-
gent evolution when under strong selective con-
straints and thus could give misleading phylogene-
tic reconstructions because of non-independence of
characters. ... Any one character system (or maybe
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all) are influenced by constraints that tend to bias
phylogeny reconstruction one way or another”
,,The hope is that if one looks at enough character
systems the various noise-producing factors will
'cancel out' and a common historical signal can be
detected. There is only one known process that can
impose a common pattern across all these widely
different character systems: phylogeny” (MISHLER et
al. 1994, 477). Mit den ,noise-producing factors”
sind Konvergenzen gemeint.

, The results of the various analyses illustrate, if
nothing else, how difficult phylogenetic reconstruc-
tionis at this deep level, and how no particular data
set acts as a ‘magic bullet' ... The two morphological
data sets gave conflicting results in some respects,
as did the major molecular data sets. Nevertheless,
the combined ('total evidence') analysis is reason-
ably well resolved and well supported, and sup-
ports previous phylogenetic and systematic studies
to alarge extent. It is likely that much of the remain-
ing ambiguity can be removed once more complete
data sets are produced” (MisHLER et al. 1994, 480).
,In practice ... analysis of different data sets can
produce cladograms with everything from minor
discrepancies in the placement of one taxon to com-
pletely different overall topologies” (KircHING et al.
1998, 139).

,Yet homoplasy may sometimes be very common.
As a result, systematists often select characters that
minimize homoplasy in the data set; 'good' charac-
ters exhibit low homoplasy, and 'bad’ characters
exhibithigh homoplasy. Hencelevels of homoplasy are
probably underestimated in most systematic studies”
(ARMBRUSTER 1996, 227; Hervorhebung nicht im Ori-
ginal).

,Homoplasy has much to tell us about selection and
adaptation, yet it weakens the link between phylo-
geny and the phenotype. It threatens the effective-
ness and reliability of phylogenetic systematics be-
cause the cladistic method is predicated by the
belief that covarying characters are more likely ho-
mologies than homoplasies. Homoplasy is the noise
that drowns out the phylogenetic signal.”

NELsoN & Pratnick (1981, 39) urteilen: ,One might
ask why a parsimony criterion should be used -
after all, how do we know that evolution has actual-
ly been parsimonious? The answer, of course, is that
we don't: we don't know whether evolution was
always, sometimes, or even never parsimonious. ...
In short, if we do not prefer the most parsimonious
hypothesis, we have no basis for preferring any one
of these numerous alternatives over the others.”
Ahnlich duern sich BUNGE & MAHNER (2000, 240):
,Sparsamkeit kann nur eine heuristische Annahme
sein, mit der man eine Untersuchung beginnt, weil
uns nichts garantiert, dafd die Natur und vor allem
Evolution wirklich sparsam ist.” Jedes Abweichen
vom Sparsamkeitsprinzip miisse durch zusatzliche
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Kenntnisse gerechtfertigt werden: ,Zur Merkmals-
analyse sollte jedes Wissen iiber evolutive, adapti-
ve, 6kologische, genetische und ontogenetische Pro-
zesse oder Mechanismen willkommen sein.”

Die ,Senckenberger” gelten zwar als Aufenseiter;
doch ihre Argumente haben m. E. Gewicht. Das am
Ende von Anmerkung 19 genannte Zitat von Man-
NER & BUNGE geht im Grunde genommen in die
Richtung der Argumentation der Senckenberger.
,Hennig's system only says what idealistic compa-
rative anatomy has done for ages” (DULLEMEDER 1980,
175). ,Simple idealistic homology, which is what
his synapomorphies in essence are, cannot be used
toshow a phylogeneticrelationship withoutadding
information about real blood relationship, genetic
connection and time direction and time spacing”
(DuLLEMEDER 1980, 177).

,In extreme cases, such as those exemplified by
very small Carboniferous tetrapods, similarities due
to homoplasy may far outweigh those resulting
from phylogenetic homology, thus making parsi-
mony an unreliable means of recognizing synapo-
morphies” (CARROLL 1999, 60).

In diesem Sinne stellt auch PANCHEN (1992, 155) fest:
,Cladistics depends absolutely on parsimony, yet
the principle is difficult and contentious.” PATTER-
SON (1988, 79) versteht das Sparsamkeitsprinzip als
notwendige Vorgabe in den Untersuchungsmetho-
den, nicht aber als Vorgabe der Natur.

RiePPEL (1988a, 61) bemerkt dazu: ,,It must be borne
in mind that the parsimony principle is an intended
methodological rule, an imperative which bids and
forbids: it is not an argument for objectivity or
empiricism!” Und: , The admission of the principle
of parsimony into the methodology of phylogeny
reconstruction is thus an acknowledgment of igno-
rance” (RierpEL 1988a, 61).

Wie plausibel die vorgeschlagenen Szenarien sind,
nach denen z. B. einige Fische den ihnen ange-
stammten Lebensraum verlieSen, um in die neue
Umwelt des Festlandes tiberzugehen, wo Selekti-
onsdriicke eine hohere Effizienz des Herz-Blutkreis-
laufsystems begiinstigen, soll hier nicht diskutiert
werden.

,Methodologically, the most critical part of a cla-
distic analysis is the selection, assessment of varia-
tion in, and coding of characters” FisHer (1991, 108).
It is destructive to understanding to dissolve a
taxonomic group merely because some of its im-
portant characters turn out to reflect close parallel-
ism instead of absolute monophylesis. The more we
learn about phylogeny the more examples of close
parallelism we find” (CarLquist 1987, 17).

,,At the macro-scale, life appears to have had many
origins. The base of the tree of life appears not to
have been a single root, but was instead a network
of inextricably intertwined multiple branches deri-
ving from many, perhaps 100 or more, genetic
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sources” (GorpoN 1999, 335).

A phylogenetic analysis reveals that the pectoral
and pelvic appendages in early vertebrates do not
possess such detailed similarities in structure. Sharks
and ray-finned fishes possess pelvic fin supports
that are quite different in morphology from the
endoskeletal elements supporting the pectoral fin.
... With the origin of tetrapods and the common
functional role for fore- and hindlimbs in terrestrial
support and locomotion, however, development-
al/genetic links between fore- and hindlimbs ap-
pear to have arisen that constitute a homology for
tetrapods” (LAUDER 1994, 176).

,The ... argument relates to the von Baerian notion
of ontogenetic divergence, which roots the notion of
homology not in the actualized morphology of ter-
minal taxa, but in the potential expressed by shared
ontogenetic primordia” (RiEpPEL 1994, 94).
,Empirical evidence continues to highlight the lack
of concordance among genetic, developmental and
morphological evolution” (MULLER & NEWMAN 1999,
70).

,Es scheint also, dal der Homologiebegriff in der
Fassung der historischen Periode sich unter unse-
ren Handen auflost, wenn wir auf kausalem Gebiet
mit ihm arbeiten wollen, und zwar nicht aus dem
allgemeinen Grund, weil sich das Wandelbare tiber-
hauptnichtin feste Begriffe fassen 1463t, sondern aus
dem viel schwerer wiegenden, weil die Entwick-
lung in anderer Weise verlduft, als man sich, wohl
halb unbewuf3t, bei der ersten Aufstellung und spa-
teren Handhabung der Begriffe dachte” (SPEMANN
1915, 83f.).

,,One could go so far as to say that essential long-
term stability (unchangeability) of homology stands
in contrast to the lability of developmental pro-
cesses; this is not a view that has predominated in
the past!” (HaLt 1995, 21).

,Embryology does not contribute to comparative
morphology by providing evidence of limb homo-
logy in the form of an unchanging pattern of con-
densation common to all tetrapod limbs” (HincH-
LIFFE 1990, 121).

,,A re-examination using more precise modern au-
toradiographic methods casts doubt on the arche-
type theory (HincHLIFFE 1990, 120). It must be con-
cluded therefore that the prechondrogenic pattern
in tetrapods is specialized rather than archetypal”
(Hmcnerere 1990, 121). HiNcHLIFFE plddiert daher fiir
eine Homologisierung von Prozessen anstelle von
Strukturen (siehe weiter unten im Text).

... this approach to explain the biological basis of
homology is plagued by the fact that development-
al pathways are often more variable than the cha-
racters that they produce” (WAGNER & Misor 1993,
449).

RiepPPEL (1993b, 25) restimiert: , Indeed, all the above
examples, and doubtlessly many more, document
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the dominance of topological relations at the mor-
phological level over a plasticity of developmental
dynamics.”

Lt then turns out that genetic similarity, just as
morphological similarity, is in itself insufficient to
demonstrate homology conclusively” (GaLis 1996,
403). Ahnlich DickINSON & SEGER (1996, 468): ,,Con-
vergences of this kind, in which homologous gene
products are recruited to analogous functions, may
be more common than most biologists would ima-
gine.”

»Any hypothesis of morphological homology ba-
sed on gene expression data should include: (1) a
robust phylogeny of the taxa; (2) a reconstructed
evolutionary history of the genes whose expression
is being compared; (3) extensive taxonomic sam-
pling, including a broad range of evolutionarily
informative species; and (4) a detailed understand-
ing of comparative anatomy and embryology.”
DickinsoN (1995, 120) meint sogar: ,,Anatomical ho-
mology will become a useless concept if it is in-
ferred in all organs in which homologous molecules
are found to have similar functions”.

,Elements are not homologous because they have a
particular pattern of processes at a lower level. The
challenge for the future is to find the ways in which
connections are made between levels, i.e. between
gene level, the cellular level, the developmental
organization level, the phenotype and the popula-
tion behavioural level. How these convergent pro-
perties are translated from one level to another is
the major biological problem we need to be concen-
trating on when we invoke the term homology.”
So stellt denn WAGNER (2000b, 2) fest: ,, The homolo-
gy concept has a long but frustrating history.”
,The entity of comparison is a feature of such
complexity or distinctness to enable clear identifi-
cation of this structure or pattern” (HASzPRUNAR
1992, 16).

,If homology, the establishment of structural iden-
tity, is to some extent independent from the estab-
lishment of novel genetic and developmental mech-
anisms, a systemic or 'functional' concept of homol-
ogy is required” (MULLER 1996, 11).

,,Genes are responsible for determining which mo-
lecules an organism can produce, ... the molecular
composition of organisms does not, in general, de-
termine their form” (Goopwin 1985, 32).

, Of course, neither developmental constraints, nor
epigenetic interactions, render development itself
immune to evolutionary change, ... it is that very
capacity for evolutionary change that renders cou-
pling homology to development so inappropriate”
(HALL 1992, 194). ,,... sufficient examples of homolo-
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gous structures fail to meet this criterion [WAGNER
1989, 62] such that we are forced to question wheth-
er shared development is a mandatory requirement
for homology” (HaLL 1995, 28; Hervorhebung im
Original).

,,WAGNER admits that we cannot yet, with clarity,
identify all the developmental constraints and so
this central portion of the definition is to all intents
and purposes, unoperational” (HALL 1992, 193).

¥ ,in the sense that they have not resulted in any
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concrete effect on the way homologies are discover-
ed, tested and utilized in biology” (pE Pnna 1996,
7).

,Homology may persevere while the underlying
developmental, molecular and genetic constituents
drift” (WaGNER & NEwMAN 1999, 70).

WAGNER & MIsOF (1993) présentieren zur Frage, wie
Entwicklungszwinge auf adulte Auspragungen mit
der Tatsache der Entwicklungsvariation vereinbart
werden konnen, am Beispiel von Flossenhaken der
Brustflosse des Fisches Salaria pavo (Blenniidae, Per-
ciformes) folgende Hypothese, die sich auf Fille
mafliger Variation (,,moderate variation”) des Ent-
wicklungsweges bezieht: ,We suggest that it is ne-
cessary to distinguish between generative morpho-
genetic mechanisms and stabilizing 'morphostatic'
mechanisms. If the stabilizing mechanisms are af-
fected by other genes than the generative processes,
than developmental pathways can vary while the
adult pattern remains the same. The adult pattern
would be determined by the stabilizing mecha-
nisms as long as variation of the developmental
process provides the necessary material for stabili-
zing the adult configuration. ... Only those varia-
tions of development would be permitted which
provide the necessary cellular material at the right
spot and the right time” (WAGNER & Misor 1993,
453). Doch was sorgt dafiir, daff die morphostati-
schen Mechanismen mit den verdnderten Entwick-
lungswegen zurechtkommen? Welche Selektions-
driicke sollten tiberhaupt einen solchen Wechsel
begiinstigen?

Entsprechend unterscheiden die Autoren , generati-
ve constraints” (Entwicklungszwange im engen Sin-
ne) und , morphostatic constraints”: , limitations to
phenotypic variation caused by the stabilization of
particular patterns rather than the inability of the
generative processes of development to produce
them in the first place” (WAGNER & Misor 1993, 453).
Diese beiden Mechanismen miissen als genetisch
entkoppelt angenommen werden — WAGNER & MIsoF
(1993, 454) fragen, ob das biologisch plausibel ist.
Im Falle der Fischflossenhaken meinen die Autoren
das plausibel machen zu kénnen.
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4. Das Argument der Unvollkommenheit

Zusammenfassung: Nach Auffassung vieler Biologen weisen zahlreiche Konstruktionen der
Lebewesen Mingel auf (sog. ,Design-Fehler”). Daraus resultiert ein sog. ,Unvollkommenheits-
Argument”: Ein allméichtiger Schopfer wiirde keine fehlerhaften Konstruktionen erschaffen,
daher weisen , Design-Fehler” auf einen evolutionidren Ursprung der Lebewesen hin. Denn im
evolutiondren Proze konnten immer nur bereits vorhandene Konstruktionen umgebaut wer-
den, was zu Design-Kompromissen und folglich zu Unzuldnglichkeiten fithren miisse.

Das ,Unvollkommenheits-Argument” kann jedoch von drei Seiten her in Frage gestellt
werden. Erstens handelt es sich im Kern um ein theologisches und nicht um ein naturwissen-
schaftliches Argument, da es nur auf der Basis bestimmter Gottesvorstellungen formuliert
werden kann. Zweitens stellen Argumente gegen Schépfung nicht notwendigerweise Argu-
mente fiir Evolution dar. Und drittens sind Unvollkommenheiten kaum empirisch nachweis-
bar, sondern stellen evolutionstheoretisch begriindete Vermutungen dar, deren Plausibilitat
mit der evolutionstheoretischen Voraussetzung steht oder fillt. Auch das Argument der Kana-
lisierung von Evolutionsvorgidngen (als eine Voraussetzung fiir die Herausbildung von ,De-
sign-Kompromissen”) ist anfechtbar.

Umgekehrt liest Walter J. REMINE aus dem Bau der Lebewesen sog. ,,Design-Signale” heraus
und entwickelt auf dieser Basis eine , message-Theorie”, wonach die Lebewesen eine ,Bot-

schaft” enthielten, die auf einen schépferischen Urheber verweisen.

In den bisherigen Kapiteln stand die Verteilung
der Merkmale in den verschiedenen Arten im
Vordergrund. Im folgenden wird vor allem
der Bau einzelner Organe ins Blickfeld gertickt.
Kann die Struktur lebender Konstruktionen
Hinweise auf ihren Ursprung vermitteln? Ein
Spezialfall sind die sog. ,rudimentédren Orga-
ne”, denen zwei eigene Kapitel (Kapitel 6 und
7) gewidmet werden.

Biologen vertreten hdufig die Auffassung,
aus zahlreichen heutigen Konstruktionen der
Lebewesen konne offensichtlich auf einen evo-
lutiven Ursprung geschlossen werden. Als Be-
lege werden vor allem Beispiele von Unvoll-
kommenheiten der Natur angefiihrt: Rudimen-
tare Organe (vgl. Kapitel 6), scheinbar unver-
standliche ontogenetische Entwicklungsablaufe
(Kapitel 8) oder funktionell scheinbar nicht er-
kldrbare Ahnlichkeiten bei Lebewesen (vgl. Ka-
pitel 2).

Daraus wird hdufig ein ,, Argument aufgrund
von Unvollkommenheit” gemacht, auf welches
im einleitenden Abschnitt des 1. Kapitels be-
reits kurz eingegangen wurde. Die Struktur
dieses in verschiedenen Spielarten und Zu-
sammenhdngen vorkommenden Arguments
wird im folgenden dargestellt und kritisiert.

4.1 Darstellung des Arguments

Das Unvollkommenheits-Argument findet sich
bereits ausdriicklich bei Charles DARWIN (1859).
In den achtziger Jahren wurde es besonders
durch Stephen ]. Gourbs ,Der Daumen des
Panda” in die Diskussion gebracht und stark
popularisiert. Da der seltsame Panda-Daumen
sozusagen als Kronzeuge fiir die Existenz von
Unvollkommenheiten in der Schépfung her-
angezogen wird, wird in diesem Zusammen-
hang auch vom ,Panda-Prinzip” gesprochen.
Der Daumen des Pandabaren ist deshalb son-
derbar, weil er anatomisch gar kein Daumen
ist, sondern aus dem radialen Sesambein der
Hand gebildet ist (Abb. 35). Dieser zusitzliche
Daumen bildet einen sechsten Finger, mit des-
sen Hilfe die Pandas sehr geschickt Blitter ab-
streifen konnen. Warum aber ist der Daumen
nicht so konstruiert wie beim Menschen, wes-
halb ist diese seltsame Konstruktion eines sech-
sten Fingers verwirklicht? ,Die beste Losung
eines Ingenieurs wird von der Geschichte ver-
hindert. ... Der Sesambein-Daumen gewinnt
keinen Preis in einem Ingenieurswettbewerb”,
schreibt GouLp (1989, 24). Der urspriingliche
Daumen sei durch die vorlaufende Evolution
auf eine andere Rolle verpflichtet, aus der er
nicht entlassen werden konnte, so daf ein ver-
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Abb. 35: Der Daumen des Panda. (Nach GouLp 1989)

grofierter Handwurzelknochen als Ersatz ver-
wendet werden mufite.

Solche scheinbar nur zweitbesten Losungen
und seltsamen Konstruktionen versteht nun
GouLp als untriiglichen Hinweis auf eine evo-
lutive Entstehung. Die (mutmafllich) defekten
Konstruktionen sind es, die auf Evolution hin-
weisen, nichtdie perfekten, denn Perfektion las-
se sich ebensogut mit einem Schopfungsglau-
ben vereinbaren (Gourp 1989, 39). Unvollkom-
menes dagegen sei mit einem Schopfungsglau-
ben unvereinbar. , Eineideale Formgebung und
Gestaltung ist ein schlechtes Argument fiir die
Evolution; denn es &fft nur die vorausgesetzten
Handlungen eines allméchtigen Schopfers
nach. Sonderbare Anordnungen und komische
Losungen sind der Beweis fiir die Evolution —
also Wege, welche ein verniinftiger Gott nie-
mals eingeschlagen hatte, denen aber natiir-
liche Prozesse unter dem Zwang der Entwick-
lungsgeschichte notgedrungen folgen” (GouLp
1989, 20f.). ,We must look for imperfections
and oddities, because any perfection on orga-
nic design or ecology obliterates the paths of
history and might have been created as we find
it” (GouLp 1986, 63).

GouLp spricht geradezu von einer ,Bot-
schaft” des Lebens. Uber den Organismus

schreibt er: ,In seiner Form und in seinem
Verhalten verkorpert er eine allgemeine Bot-
schaft, die wir nur lesen lernen missen. Die
Sprache, in der seine Lektionen abgefafdt sind,
ist die der Evolutionstheorie” (GouLp 1989, 9).
Diese Argumentation findet sich auch bei zahl-
reichen anderen Biologen. Beispielsweise meint
CHEerras (1984, 29, zit. in REMINE 1993, 26):
~Wenn es keine Unvollkommenheiten gibe,
gdbe es auch keine Hinweise auf die Geschich-
te und folglich nichts, was die Deutung durch
Evolution mittels natiirlicher Selektion gegen-
tiber Schopfung favorisieren wiirde.” Oder in
jiungerer Zeit KuLL (1994): ,Der Mensch bei-
spielsweise ist keine mechanisch optimale Kon-
struktion; sein mechanisches System in Binde-
gewebe und Knorpel hat die Aufrichtung noch
nicht bewdltigt — die Folgen sind PlattfiifSe,
Héangebauch, Bandscheibenschdden. ... Die
vorausgegangene Evolution macht es in man-
chen Féllen unmoglich, das eigentliche Opti-
mum zu erreichen.”!

,Darwins Ratsel”. Nicht nur bei unvollkom-
men erscheinenden Strukturen wird auf diese
Weise argumentiert. So schreibt PENZLIN (1994):
,EBine Funktion ist erst dann richtig verstan-
den, wenn sie auch als ein im historischen
Prozefs der Evolution Gewordenes begriffen
wird. Wie ware es sonst verstandlich, daf3 die
Wale ihren Sauerstoff aus der Luft beziehen
und nicht, wie die meisten Bewohner des Mee-
res, mit Hilfe von Kiemen atmen?” Dieses Ar-
gument findet sich bereits ausfiihrlich bei DAr-
WIN; es wird hdufig am Beispiel des Extremita-
tengeriists der Landwirbeltiere festgemacht
(vgl. Futuyma 1998, 122; vgl. Abschnitt 1.1).
DarwiN (1859, 415) schreibt (wie bereits in Ab-
schnitt 2.1 zitiert): ,What can be more curious
than that the hand of a man, formed for grasp-
ing, that of a mole for digging, the leg of a
horse, the paddle of the porpoise, and the wing
of the bat, should all be constructed on the
same pattern, and should include the same
bones, in the same relative positions?” Es er-
scheint nicht einsichtig, weshalb trotz verschie-
dener Funktionen der Extremitdten bei den
Wirbeltieren derselbe Bauplan verwirklicht ist.
REMINE (1993, 15) nennt dieses Argument ,, Dar-
wins Rétsel”: Weshalb sollte ein Schépfer ahnli-
che Designs fiir verschiedene Zwecke (z. B.
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Vorderextremitaten der Wirbeltiere) und in
anderen Fillen verschiedene Designs fiir den-
selben Zweck verwenden (Analogie, z. B. Vo-
gelfliigel, Fledermausfliigel, Insektenfliigel)?
Die Verwendung gleicher Bauplédne fiir ver-
schiedene Zwecke widerspreche der Freiheit
eines Schopfers.

Klassisch formuliert findet sich das , Rétsel
Darwins” bei dessen Betrachtungen zur Ho-
mologie bei Orchideen (zit. bei NELsON 1996,
511): ,Can we feel satisfied by saying that each
Orchid was created, exactly as we now see it,
on a certain 'ideal type'; that the omnipotent
Creator, having fixed on one plan for the whole
Order, did not depart from this plan; that he,
therefore, made the same organ to perform
diverse functions — often of trifling importance
compared with their proper function — conver-
ted other organs into mere purposeless rudi-
ments, and arranged all as if they had to stand
separate, and then made them cohere? Is it not
a more simple and intelligible view that all the
Orchideae owe what they have in common, to
descent from some monocotyledonous plant...”

Ein weiteres Beispiel: RIDLEY argumentiert
am Beispiel der Abdominalknochen der Wal-
artigen (Abb. 73, S. 138; vgl. Abschnitt 7.2), dafs
die Tatsache, daf3 sie nicht funktionslos seien,
nicht gegen ihre Homologie spreche; und in
der Homologie mit Becken- und Extremitéten-
knochen der Landsdugetiere liege ein Beleg fiir
Makroevolution. Denn: ,,Why, if whales origi-
nated independently of other tetrapods, should
they use bones that are adapted for limb articu-
lation to support their reproductive organs? If
they were truely independent, some other sup-
port would be used” (RipLEY 1996, 57).

Einbiochemisches Beispiel dieser Argumen-
tationsweise findet sich ebenfalls bei RiDLEY
(1985, 10) beziiglich des genetischen Codes:
Wenn alle Arten getrennt erschaffen worden
waren, sollten wir sehr {iberrascht sein, wenn
sie alle mit demselben genetischen Code er-
schaffen worden wéren.

4.2 Die Struktur des Arguments

Das ,,Unvollkommenheits-Argument” versteht
sich nicht primaér als Beleg fiir Evolution, son-

dern als Indiz gegen Schopfung, denn — so
wird argumentiert — ein Schopfer wiirde keine
Unvollkommenheiten oder seltsame Konstruk-
tionen in der Natur erschaffen. NELSON (1996)
hat das Argument wie folgt formalisiert:

Voraussetzungen:

1. Wenn p ein Beispiel fiir Design ist, dann
wurde p entweder durch einen weisen Schop-
fer (,wise creator”) erschaffen oder entstand
durch Evolution.

2. Wenn die Design-Struktur p von einem
intelligenten Schopfer erschaffen wurde, dann
sollte p perfekt sein (oder keine Unvollkom-
menheiten aufweisen).

3. Die Design-Struktur p ist nicht perfekt
(oder weist Unvollkommenheiten auf).

Folgerung: Die Design-Struktur p wurde
nicht von einem intelligenten Schépfer erschaf-
fen, sondern entstand durch Evolution.

Diese Argumentationsstruktur soll im fol-
genden analysiert und kritisiert werden. Die
Kritik setzt an den theologischen (Abschnitt
4.2.1), wissenschaftstheoretischen (Abschnitt
4.2.2) und biologischen Aspekten der Argu-
mentation ein (Abschnitt 4.3).

4.2.1 Theologische Argumentation

Die ersten beiden Voraussetzungen sind offen-
kundig theologischer Natur, da sie nur im Zu-
sammenhang mit Mutmafiungen {iiber die
Handlungsweisen eines Schopfers formuliert
werden konnen (vgl. auch ScApDING 1982): Ein
Schopfer wiirde keine Unvollkommenheiten
erschaffen oder er wiirde nicht dieselben Bau-
pléne fiir verschiedene Funktionen verwenden
(vgl. Extremitdatenknochen der Landwirbeltie-
re). Es ist erstaunlich, wie unbefangen manche
Autorenin Abhandlungen zur Evolutionstheo-
rie und sogar in Lehrbiichern in ihrer Argu-
mentation theologische Uberlegungen einbrin-
gen. Das ist sicher nicht verboten, sollte aber
als ,,Grenziiberschreitung” kenntlich gemacht
werden. Gleichwohl ist diese Art der theologi-
schen Argumentation sehr problematisch, denn
woher sollte einem der Empirie verpflichteten
Naturwissenschaftler bekannt sein, wie ein
Schopfer bei der Erschaffung vorgeht? Warum
sollte es — wie RIDLEY meint (s. 0.) — sehr tiber-
raschend sein, wenn ein Schopfer alle Arten
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mit demselben genetischen Code ausstattet?
(Nebenei: Es gibt bei zahlreichen Arten ver-
schiedene kleinere Abweichungen vom ,,uni-
versalen Code”; vgl. JUNKER & SCHERER [2001],
297f.) Aussagen iiber die Handlungsweisen ei-
nes Schopfers konnten nur durch Offenbarung
gewonnen werden.

Wenn also Aussagen iiber Gottes Handeln
zugrundegelegt werden und somit eine Grenz-
tiberschreitung begangen wird, so miifite an-
gegeben werden, was fiir ein Schopfungsver-
standnis und welches Gottesbild zugrundege-
legt werden. Im Rahmen einer an der Bibel
orientierten Schopfungslehre ist zu bedenken,
dafi nach biblischen Aussagen die heutige
Schopfung von einer urspriinglichen unter-
schieden wird. Wahrend die Schopfung heute
als ,unter der Knechtschaft der Verganglich-
keit seufzend” geschildert wird (Romer 8,191f.),
gab es in der urspriinglichen Schopfung kei-
nen Tod. Auf die damit verbundenen theologi-
schen und biologischen Fragen soll an dieser
Stelle nicht eingegangen werden (vgl. dazu
Junker 1994; 2001). Wichtig ist fiir den hier
diskutierten Zusammenhang lediglich, daf$ -
in biblischer Perspektive —aus der Struktur der
heutigen Schopfung gar nicht unmittelbar auf
Gottes urspriingliches Schopfungshandeln ge-
schlossen werden kann.? Damit ist dem Argu-
ment der Unvollkommenheit sozusagen der
theologische Boden entzogen.

Damit gelangen wir zu einem weiteren
Aspekt. Das Unvollkommenheits-Argument
setzt eine statische Schopfung voraus, indem
es davon ausgeht, an der heutigen Schépfung
unmittelbar Gottes Schopfungshandeln able-
sen zu konnen. Doch wie gerade erldutert, ist
dies keine notwendige Vorausetzung fiir ein
Schopfungskonzept; vielmehr beinhaltet die
biblische Schopfungslehre sogar ausdriicklich
eine dynamische Schopfungsvorstellung. Dazu
gehort zum einen der erwdhnte theologisch
begriindete Unterschied zwischen der heuti-
gen und urspriinglichen Schopfung. Zum an-
deren ist zu beriicksichtigen, daff das Grund-
typmodell mikroevolutive Prozesse (vgl. Ab-
schnitt 1.3) einschlief8t. In deren Rahmen kann
es auch zu Riickbildungen und auf diese Weise
zu ,,Unvollkommenheiten” kommen (dieser
Thematik widmen sich die Kapitel 6 und 7).

Wird also theologisch argumentiert, so mufs

erklart werden, welches Schopfungsverstand-
nis zugrundegelegt wird, und es mufs darge-
legt werden, wie die Lebensstrukturen ausse-
hen miifiten, die von einem ,intelligenten
Schopfer” erschaffen wurden. Dariiber wird
gewohnlich nicht explizit Rechenschaft abge-
geben. Nach NELSON (1996, 513) kann aus DAr-
wiNs Gebrauch des Unvollkommenheits-Argu-
ments herausgelesen werden, daf$ ihm das
Schopfungsverstandnis der in England verbrei-
teten natiirlichen Theologie des 19. Jahrhun-
derts zugrunde lag.> Doch DarRwINS Schopfungs-
verstandnis ist natiirlich nicht das Maf3 dessen,
welche Inhalte einer Schopfungslehre beige-
messen werden kdnnen.

Die am Anfang von Abschnitt 4.2 prasen-
tierte Argumentationskette ist also dann an-
fechtbar, wenn keine klaren Vorstellungen dar-
tiber entwickelt und begriindet werden, was
im Rahmen eines Schopfungsverstandnisses
der Natur in Bezug auf den Bau und die Merk-
malsverteilungen der Lebewesen zu erwarten
ware.

4.2.2 Wissenschaftstheoretische Aspekte

Contra Schopfung = Pro Evolution? Die Ar-
gumentation mit ,Unvollkommenheit” beruht
des weiteren stillschweigend auf einem ,Ent-
weder — Oder”: Entweder Schopfungsglaube
oder Evolutionslehre —wobei ein ganz bestimm-
ter Schopfungsglaube im Hintergrund steht,
ndamlich der Glaube von einer heute perfekten
Schopfung (siehe oben). Es wurde bereits ver-
merkt, daf3 diese undifferenzierte Form der
Schépfungsvorstellung nicht allein mafsgeblich
ist und insbesondere nicht der biblischen ent-
spricht. Aber auch wissenschaftstheoretisch ist
die Argumentation nicht haltbar. Denn Kritik
an einer bestimmten Ursprungsvorstellung
begriindet nicht eine andere. Was gegen Schop-
fung spricht oder sprechen soll, pafit nicht au-
tomatisch zur Evolutionstheorie. Dies gilt tibri-
gens auch anders herum.

GouLbund andere argumentieren, man kon-
ne an den vollkommenen Strukturen keine Ge-
schichte ablesen, wohl aber an den unvollkom-
menen. Doch das stimmt nicht, denn weshalb
miissen Unvollkommenheiten eine Geschichte
haben? Dafiir gibt es keine Notwendigkeit. In
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diesem Zusammenhang ist zu bedenken, dafs
, Unvollkommenheit” relativ ist und aus ei-
nem Design-KompromifS herriihren kann, der
im Rahmen einer Schopfungsvorstellung ge-
nauso zu fordern ist wie im Rahmen von Ma-
kroevolution (vgl. dazu Abschnitt 4.3.2). ,Un-
vollkommenheiten” konnen also durchaus in
der verwirklichten Form als geschaffen inter-
pretiert werden.

Insgesamt fehlt dem , Unvollkommenheits-
Argument” damit auch eine solide wissen-
schaftstheoretische Basis.

Ist eine Design-Theorie testbar? Haufig wer-
den schépfungstheoretische Uberlegungen als
unwissenschaftlich oder pseudowissenschaft-
lich bezeichnet, da sie keine Testmoglichkeiten
boten. Andererseits wird im Zusammenhang
mit dem Unvollkommenheits-Argument be-
hauptet, Erwartungen der Schopfungslehre
seien widerlegt worden. Hier liegt eine offen-
kundige Inkonsistenz der Kritik vor, denn eine
nicht-priifbare Theorie konnte auch nicht wi-
derlegt werden.* Die Frage nach der Testbar-
keit einer Design-Theorie wird in Kapitel 5
ausfiihrlicher aufgegriffen.

4.3 Biologische Kritik
4.3.1 Nachweis von Unvollkommenheit

Das ,Unvollkommenheits-Argument” ist aber
auch biologisch problematisch, weil es nur
sticht, wenn die Unvollkommenheit auch nach-
gewiesen wird oder wenigstens plausibel ge-
macht werden kann. Darwins Rétsel (s.0.) be-
ruht auf unserer Unkenntnis iiber Struktur-
Funktions-Beziehungen.” Bei der Prdsentation
des Arguments anhand des Panda-Daumens
stellt GouLp (1989, 21) selber fest, daf$ er tiber
die , Geschicklichkeit” der Tiere erstaunt sei.
Das Unvollkommenheits-Argument steht und
fallt mit dem Nachweis, dafd die betrachtete
Struktur besser konstruiert werden konnte.
Dieser Nachweis aber gestaltet sich als duflerst
schwierig, wenn nicht als unmoglich. Ein japa-
nisches Forscherteam (ENDO et al. 1999) hat vor
einigen Jahren mit modernsten Forschungs-
methoden wie Computertomographie und
Magnetresonanzverfahren die Panda-Tatze er-
neut untersucht. Die Forscher kamen zum

Schluf3, dafy das verldngerte Sesambein nicht
als zusatzlicher Finger angesehen werden kon-
ne, da es nicht unabhéngig von den anderen
Fingern bewegt werden kann. Vielmehr bildet
es mit dem Handwurzelknochen und dem
Mittelhandknochen eine Einheit und kann nur
zusammen mit diesen bewegt werden. Aufler-
dem muf3 die Funktionsweise des Pseudodau-
mens im Zusammenspiel mit einer weiteren
anatomischen Besonderheit verstanden wer-
den: ,,An der Auflenkante der Hand liegt ein
langlicher, mit der Elle verbundener akzessori-
scher Handwurzelknochen, dessen Spitze nach
hinten weist. Kriimmt der Panda nun alle seine
finf Finger seiner Tatze ein, so wird damit
auch der Pseudodaumen bewegt. Schliefilich
liegt er parallel zum akzessorischen Handwur-
zelknochen. Es entsteht somit eine zangenarti-
ge Struktur, die sich mit der Greifhand eines
Roboters vergleichen 1afst: Die fiinf gekriimm-
ten Finger stehen parallel zueinander und fin-
den in dem Pseudodaumen und dem akzesso-
rischen Handwurzelknochen ein Widerlager.
Mit diesem Zangengriff kann der Panda mit
grofler Geschicklichkeit und Genauigkeit zu
seiner Lieblingsnahrung greifen” (BiscHOF 1999
in einer Zusammenfassung der Ergebnisse von
EnpO et al.; vgl. Abb. 36). ENpDO et al. (1999)
haben damit gezeigt, daf$ bei der Panda-Tatze
viel feinere Greifmechanismen verwirklicht
sind, als in fritheren morphologischen Model-
len vermutet worden war.® Angesichts dieser
Ergebnisse und der Tatsache, daf die Panda-
bdren ihre Tatze offenbar sehr gekonnt und
zweckmaifig einsetzen, bleibt wenig Raum fiir
den Nachweis einer ,,Unvollkommenheit”. Das
,Panda-Prinzip” steht ausgerechnet im Falle
seines Kronzeugen auf schwachen empirischen
Fiiflen.

Konnen nur vorhandene Strukturen umge-
baut werden? Eine weitere Voraussetzung, die
dem Panda-Prinzip zugrunde liegt, ist im evo-
lutionstheoretischen Kontext ebenfalls fragwiir-
dig, namlich die Behauptung, es kénnten nur
vorhandene Strukturen umgebaut werden, so
dafs spdter Spuren dieses Umbaus erkennbar
sind. Dies zeigt ein zum Gleitflug befdhigtes
ausgestorbenes Reptil (Coelurosauravus jaekeli;
Abb. 37), dessen vollstindiges Skelett vor ein
paar Jahren entdeckt wurde. Es besafs einen
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Abb. 36: Schematische Zeichnung des Greifmecha-
nismus der Panda-Hand. a Finger gestreckt, b,c Ein-
kriimmen der Finger, d Muskelaktion (Pfeile) beim
Zangengriff. (Nach Enpo et al. 1999)

Gleitschirm, dessen Gertist nicht wie bei ande-
ren zum Gleitflug und aktiven Fliegen befdhig-
ten Wirbeltieren die iibliche Modifikation des
Extremitatenbauplans der Landwirbeltiere auf-
wies. Das Gertist bestand auch nicht aus umge-
bildeten Rippen oder anderen sonst bereits
vorhandenen Elementen des Skeletts; auch han-
delte es sich nicht um ein Duplikat der Extre-
mitdten. Vielmehr stellte der Fliigel eine kom-
plette Neukonstruktion dar (Frey et al. 1997).
Die seitlich ansitzende Gleitmembran wurde
durch radial angeordnete, stark verldngerte
hohle Knochenstdbe von dermalem (Haut) Ur-
sprung gestiitzt, also nicht durch in anderen
Reptilien sonst auch vorhandene Knochen. Die
Stiitzstabe waren nicht mit dem Brustkorb ver-
bunden.

Dieser Gleitflieger stellt das Panda-Prinzip
in Frage. Interpretiert man diesen Fund im
evolutionstheoretischen Kontext, so bedeutet
dies, dafi eine de novo-Entstehung von Struktu-

ren moglich ist und nicht nur auf der Basis des
Vorhandenen umgebaut wird. Das Argument,
die Evolution konnte nicht anders verfahren,
als eine bereits vorhandene Struktur umzubil-
den (beim Panda-Daumen das Sesambein), er-
weist sich zumindest als nicht zwingend. Da-
mit fehlt dem Panda-Prinzip eine weitere Vor-
aussetzung, um es als Beleg fiir das Vorliegen
eines Design-Fehlers verwenden zu konnen.

Das Beispiel des Panda-Daumens zeigt, daf3
Behauptungen iiber Unvollkommenheiten mit
Vorsicht zu betrachten sind. Ohne Riickgriff
auf stammesgeschichtliche Hypothesen kann
zundchst allenfalls nur festgestellt werden, dafs
der Bau eines Organs unverstanden ist. Die
Behauptung einer Unvollkommenheit nimmt
Bezug zu einer mutmafilichen evolutionédren
Vorgeschichte. Wenn beim Panda-Béaren eine
phylogenetische Beziehung zu anderen Béaren
hergestellt wird, dann kann natiirlich im Nach-
hinein dessen Tatze im Sinne eines Anbaus
gedeutet werden; die Argumentation ist also
theorieabhingig.

Entsprechendes gilt fiir die Behauptung von
Funktionslosigkeit; wir werden beim Thema
,rudimentdre Organe” darauf zurtickkommen
(Kapitel 6).

Vermutlich gibt es zahlreiche Organe, deren
Funktionalitdt — anders als beim Panda-Dau-
men —nicht hinreichend geklart ist. Aber auch
dann gilt, daf3 es sich allenfalls um mdégliche
Hinweise auf Suboptimalitdt in der Natur han-
delt; das , Unvollkommenheits-Argument” ist
auch dann ein ,weiches” Argument, da es je-
derzeit durch Erweiterung der Funktionskennt-
nisse des jeweils in Rede stehenden Organs
obsolet werden kann.”

AlsErgebnis kann festgehalten werden:Unvoll-
kommenheiten in der Natur kénnen nicht ob-
jektiv festgestellt werden und damit nicht als
Belege fiir Evolution dienen, sondern lediglich
im Nachhinein unter Vorgabe der Evolutions-
theorie gedeutet werden (im Sinne eines evolu-
tiven Umbaus oder einer Verkiimmerung).

4.3.2 Der Teil und das Ganze

Organismen sind synorganisierte Kreaturen,
d. h. viele Organe sind polyfunktional. Sie
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miissen gleichzeitig verschiedene Zwecke er-
filllen. Das bedeutet notwendigerweise, dafs
nicht jede einzelne Struktur fiir jeden Zweck,
den sie erfiillt, optimal sein kann. Kompromis-
se sind daher unvermeidlich. Ein Urteil iiber
die Vollkommenheit eines Organs kann sinn-
vollerweise nur gefdllt werden, wenn der Or-
ganismus als Ganzes, einschliefilich seiner On-
togenese, im Blick ist. Die isolierte Betrachtung
einzelner Organe ist verfehlt, erst recht, wenn
diese im Hinblick auf nur eine von evtl. mehre-
ren Funktionen bewertet werden.

NELsON (1996, 505¢.) prasentiert dazu folgen-
des Beispiel: Die Schwimmflossen von Meeres-
schildkr&ten scheinen schlecht gebaut zu sein,
um mit ihnen fiir die Eiablage Locher im Sand
von Stranden zu graben. Dieselben Flossen sind
jedoch fiir die Fortbewegung im Wasser, wo
sich die Meeresschildkroten meistens aufhal-
ten, sehr effektiv gestaltet. GUTMANN & PETERS
(1973, 166) sprechen von ,, Kompromifsstruktu-
ren”,die ,,wegen mehrerer Anforderungen oder
angesichts einer Beziehung zu anderen sie ein-
engenden oder behindernden Bauteilen nicht
optimal sein konnen. Optimale Verhaltnisse
stellen sich dann gleichsam durch Integration
tiber mehrere Funktionen ein.”

Man konnte freilich spekulieren, daf Lebe-
wesen auch so konstruiert sein konnten, daf3
sie fiir jede zu erfiillende Aufgabe ein eigenes
Organ besitzen, so daf§ keine Uberschneidun-
gen der Funktionen suboptimale Lésungen er-
zwingen miifiten. Doch hier gilt: Diesen Orga-
nismus miif$te man erst konstruieren, um durch
einen Vergleich feststellen zu konnen, welche
Losung die bessere ist. Dieser Vergleich aber
ist nicht moglich. MAYNARD SmiTH (zit. in NEL-
SON 1996, 504) hat die Problematik der fehlen-
den Vergleichsmoglichkeit erkannt: ,Itis clear-
ly impossible to say what is the 'best' pheno-
type unless one knows the range of possibili-
ties. If there were no constraints on what is
possible, the best phenotype would live for
ever, would beimpregnable to predators, would
lay eggs at an infinite rate, and so on” —also im
Volksmund gesprochen: die eierlegende Woll-
milchsau. Um noch einmal auf den Panda-
Baren zuritickzukommen: NELsoN (1996, 505)
stellt die Frage: , Why couldn't the creator have
given pandas the ability to fly?” Man konnte
diese Frage durchaus auch evolutionstheore-

Abb. 37: Der Gleitflieger Coelurosauravus jaekeli,
dessen Gleitmembran durch hohle Knochenstibe
von dermalem (Haut) Ursprung gestiitzt wurde.
(Nach Frey et al. 1997)

tisch formulieren. Letztlich wird deutlich, daf3
es wenig Sinn macht, solche Spekulationen an-
zustellen.

4.3.3 Nicht-Vorhersagbarkeit und Plastizitit
von Evolutionstheorien

Damit ist ein Kennzeichen vieler evolutions-
theoretischer Hypothesen angesprochen, das
von Wissenschaftstheoretikern haufig thema-
tisiert wurde: die mangelnde Vorhersagbar-
keit von empirischen Befunden. Hier liegt zwei-
fellos ein grundlegendes wissenschaftstheore-
tisches Problem. Theorien {iber den Ursprung
und die Geschichte der Lebewesen beinhalten
Aussagen iiber einen vergangenen Prozef3; dar-
tiber konnen sie natiirlich keine Vorhersagen
machen. Man kénnte zwar dariiber Rechen-
schaft abgeben, welche Beobachtungen im je-
weiligen Modell erwartet werden, doch kann
kein Wissenschaftler unvoreingenommen an
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diese Aufgabe herangehen; er hat immer Vor-
wissen, das ihn beeinfluf$t. So ist jeder, der sich
mit Ursprungsfragen in der Biologie auseinan-
dersetzt, durch seine Kenntnisse in der Taxo-
nomie und der Vergleichenden Biologie und
durch seine Ursprungsvorstellungen vorge-
pragt und wird geneigt sein, seine Kenntnisse
als Vorhersagen seines Modells auszugeben.

So wurde die Anatomie des Panda-Dau-
mens nicht aus evolutionstheoretischen Uber-
legungen heraus vorhergesagt, so REMINE (1993).
Das gelte auch fiir andere ,, Unvollkommenhei-
ten”, folglich kénnten sie auch nicht als Belege
fiir Evolution gelten. Man konnte im evolu-
tionstheoretischen Rahmen durchaus auch die
Erwartung formulieren, dafd der erste Finger
der Panda-Tatze wieder in eine opponierbare
Stellung hatte gebracht werden konnen. Wer
evolutionstheoretisch orientiert ist, muf$ evo-
lutiondren Prozessennoch viel gewaltigere Um-
bauvorginge zutrauen. Warum also hétte der
Panda-Daumen nicht aus seiner mit den ande-
ren Fingern fixierten Position wieder heraus-
gelost werden konnen?

Offenbar laufen also evolutionstheoretische
Deutungen hier nicht nach dem Muster ,,Vor-
hersage — Priifung — Bestatigung/Widerle-
gung” ab, vielmehr liegt eine Art Wechselwir-
kung zwischen den Daten und der jeweiligen
Formulierung evolutionstheoretischer Hypo-
thesen vor. Die Evolutionstheorie wird den
Daten immer wieder neu angepafst. Auch iiber-
raschende Daten fiihren nicht zur Hinterfra-
gung der Evolutionstheorie, sondern nur zu
ihrer Modifikation. Die Option einer Widerle-
gung scheint dabei ausgeschlossen zu sein.
REMINE (1993) spricht in diesem Zusammen-
hang von der Plastizitédtder Evolutionstheorie.

Ist REMiNEs Kritik tiberzogen? Bevor diese
Frage bejaht wird, mache man sich klar, dafs
wohl kaum je dariiber Rechenschaft gegeben
wurde, welche Befunde aus der Vergleichenden
Biologiedie Evolutionstheorie falsifizieren oder
unplausibel machen wiirden. Es wire eine reiz-
volle Aufgabe, solche Befunde zu nennen. Soll-
te es aber keine Falsifizierungsmdglichkeiten
aus der Vergleichenden Biologie geben, ist die
Behauptung der Plastizitédt der Evolutionstheo-
rie in diesem Bereich begriindet.

Man hiétte beispielsweise erwarten konnen,
daf3 es keine nennenswerten Widerspriiche zwi-

schen morphologisch begriindeten und mole-
kularen Stammbaumen geben sollte (vgl. HiL-
L1s 1987; PATTERSON 1993). Ebenso konnte man
aus der Evolutionstheorie die Erwartung fol-
gern, dafd aufgrund der zugrundeliegenden Zu-
fallsprozesse keine oder allenfalls nur sehr aus-
nahmsweise Konvergenzen auftreten (vgl. Ab-
schnitt 3.1). Beides ist bekanntlich nicht der
Fall, ohne dafs Makro-Evolution damit in Frage
gestellt wird. Vielmehr fiihren diese Befunde
dazu, neue evolutionstheoretische Vorstellun-
gen zu entwickeln. Genau darin zeigt sich die
Plastizitdt der Evolutionstheorie.

Es soll damit nicht behauptet werden, daf3
Schopfungsvorstellungen weniger plastisch
waren (vgl. dazu Kapitel 5), sondern es geht
um die Einsicht, dafs erst die Vorgabe einer
Ursprungsvorstellung Deutungen erlaubt und
daf$ die Daten nicht bestimmte Deutungen er-
zwingen. Wahrend Schopfungsvorstellungen
haufig mit dem Einwand konfrontiert werden,
daf} in deren Deutungsrahmen alles vorherge-
sagt werden konne, so daf3 keine Priifungs-
und Widerlegungsmoglichkeit gegeben sei,
seien evolutiondre Deutungen priifbar und
widerlegbar. Die bisherige Diskussion hat aber
gezeigt, dafd diese Behauptung in dieser einfa-
chen Form nicht stimmt. In Kapitel 5 wird
diese Problematik weiter aufgegriffen und ver-
tieft.

4.3.4 Grundtypen und Mikroevolution

Wenn mutmafiliche Unvollkommenheiten
durch mikroevolutive Prozesse im Grundtyp-
rahmen erklédrbar sind (vgl. Abschnitte 1.3, 6.6
und 7.2), sind sie auch im schépfungstheore-
tisch interpretierten Grundtypmodell erklar-
bar und konnen in diesem Rahmen durchaus
auch erwartet werden. Entsprechendes gilt fiir
Homologiefeststellungen innerhalb von Grund-
typen. So kann DarwiNs Orchideenbeispiel (Ab-
schnitt 4.1) teilweise in diesem Sinne interpre-
tiert werden, da die Orchideenfamilie aufgrund
unzdhliger art- und gattungsiibergreifender
Kreuzungen inrelativ wenige Grundtypen ein-
geteilt werden kann. Bauplangemeinsamkei-
ten innerhalb von Grundtypen werden auch in
schopfungstheoretischer Perspektive durch
Abstammung von einem gemeinsamen Vor-
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laufer interpretiert (Grundtypdiversifikation,
die meist durch Spezialisierungen erfolgt).

Als moglicherweise suboptimal im Rahmen
einer Mikroevolution angepafit kann beispiels-
weise die Hawaiigans (Abb. 38) betrachtet wer-
den. Im Gegensatz zu den anderen Gansen ist
sie weder ein Schwimmvogel noch ein Zugvo-
gel. Von Menschen auf Hawaii verschleppt,
hat sie sich als Landgans spezialisiert und lebt
auf Lavafldchen (BArDELL 1997). Gelegenheit
zum Schwimmen gibt es kaum. Passend fiir
diesen Lebensraum hat die Hawaiigans lange-
re Beine und kriftigere Zehen entwickelt. Die
Schwimmhdute sind reduziert, jedoch nicht
ganz verschwunden. Ideal wére es auf dem oft
rauhen Untergrund vermutlich, wenn sie gar
keine Schwimmhautreste mehr hétte. Alle Gén-
se gehoren zusammen mit den Enten und
Schwinen zu einem Grundtyp (SCHERER 1993¢).
Nach dem Grundtypmodell handelt es sich bei
der Hawaiigans demnach um eine Spezialisie-
rung innerhalb eines Grundtyps. Das heifst, sie
wurde nicht in der jetzt vorliegenden speziali-
sierten Auspragung erschaffen, und ihre mut-
maflliche ,, Unvollkommenheit” kann im Rah-
men der Grundtypenbiologie nicht auf das
Konto der Schopfung geschlagen werden.
Wenn BARDELL (1997) in seinem Beitrag tiber
dieses und dhnliche Beispiele von , Hinweisen
auf Evolution” spricht, so gilt dies nur fiir Mi-
kroevolution.

4.3.5 Optimalitit als Indiz gegen Evolution?

In evolutionstheoretischer Perspektive sind
optimale Strukturen nicht unbedingt zu erwar-
ten. ZOGLAUER (1991) weist darauf hin, ,,dafd der
Vorstellung einer Optimierung durch Evoluti-
on eine falsche Projektion der Struktur techni-
schen Handelns auf die Natur zugrundeliegt”
(S. 194). Technische Werte wiirden vom Men-
schen definiert, weil mit der Konstruktion ei-
nes Objekts ein bestimmtes Ziel erreicht wer-
den soll. Dieses Ziel bestimme den Wert der zu
optimierenden Grofie. Da bei der biologischen
Evolution dieses Ziel von vornherein fehle,
konne man den Naturprodukten auch keine
Werte oder Qualitdten zusprechen (S. 209). An-
dernfalls miisse man eine teleologische Biolo-
gie voraussetzen. ,Jede Ware hat einen Wert

Abb. 38: Hawaiigans Branta sandvicensis (Foto: R.
WISKIN)

fur den Verbraucher, wihrend die Fitness ei-
nes Organismus keinen Wert fiir irgendjeman-
den darstellt” (S. 210). Aufgrund dieser Uber-
legungen bezweifelt ZOGLAUER, ,dafs es in der
Evolution Grofsen gibt, die optimiert werden”
(S.211). ,,Optimierung ist an Ziele oder Zwek-
ke gebunden, die es in der Natur nicht gibt. ...
Optimalitét ist daher kein Wesensmerkmal der
Natur, das ihr unabhédngig von unserem Er-
kennen und unserem Dasein zukommen wiir-
de” (212).

An diese Argumentation kann sich eine in-
teressante Fragestellung anschliefien: Kénnen
optimal konstruierte Strukturen nachgewiesen
werden, deren Optimalitdt unter evolutions-
theoretischen Pramissen gar nicht zu erwarten
ware? Genau das behauptet WEINDEL (2000) fiir
einbiochemisches Beispiel: die Bindestédrke der
Basenpaarung der DNA. WEINDEL zeigt, daf3
unter Ursuppenbedingungen auf der alleini-
gen Basis physico-chemischer Vorgéinge eine
maximale, nicht aber eine fiir die biologische
Funktion optimale Bindestarke der Nucleoba-
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sen zu erwarten gewesen wére. Da jedoch die
biochemisch optimale Bindestarke verwirklicht
ist, komme man nicht umhin, eine Zielvorgabe
zu postulieren. Doch genau dies kann evolu-
tionstheoretisch nicht vorausgesetzt werden.
Es konnte eine reizvolle Aufgabe sein, weitere
Beispiele dieser Art aufzuspiiren.

Die Aufgabe kann noch etwas weiter gefaf3t
werden: Leisten manche Strukturen des Le-
bens mehr, als vom Standpunkt des Uberle-
bensvorteils und der Nachkommenprodukti-
on zu erwarten ware? Das wire sozusagen das
umgekehrte Argument zum Unvollkommen-
heitsargument.

4.3.6 Zusammenfassung

Fassen wir die Argumentation anhand des in
Abschnitt 4.1 (,,Darwins Ratsel”) genannten
Beispiels der Abdominalknochen der Walarti-
gen zusammen. Deren Homologie mit Becken-
knochen der Landwirbeltiere soll Makroevolu-
tion belegen — mit der Begriindung, dafs sie bei
unabhédngiger Entstehung (also auch bei der
Annahme einer Schopfung) anders gestaltet
waren. Es ist jedoch nicht beweisbar, dafs Ab-
dominalknochen der Wale an eine (ehemalige)
Stiitzfunktion angepafst waren; das ist vielmehr
eine evolutionstheoretisch motivierte Schluf3-
folgerung. Zum anderen ist keine bessere Kon-
struktion bekannt, die man als Vergleich her-
anziehen konnte. Und schliefilich fehlt eine
zwingende Begriindung, weshalb die Abdo-
minalknochen der Wale nicht doch unabhan-
gig entstanden sein konnen, wobei ,,unabhan-
gig” in einem Schopfungskonzept nur Unab-
héangigkeit in der Realisierung, nicht aber in
der ,geistigen Urheberschaft” bedeutet.

Einzelne Organe diirfen nicht (nur) isoliert
betrachtet werden, sondern miissen im Orga-
nismusganzen bewertet werden, wenn eine Ein-
schiatzung tiber mogliche Unvollkommenhei-
ten erfolgen soll. Und schliefllich mufs gepriift
werden, ob die zur Diskussion stehenden Bei-
spiele sich im mikroevolutiven Rahmen inner-
halb von Grundtypgrenzen bewegen.

4.4 Seltsame Konstruktionen als
,Design-Signal“?

In Abschnitt4.1 wurde erlautert, inwiefern auch
ohne definitiven Nachweis von , Unvollkom-
menheiten” aus der Vergleichenden Biologie
ein ,Design-Fehler-Argument” abgeleitet wird.
Futuyma (1998, 122) schreibt in seinem Lehr-
buch: , Design does not require that the same
bony elements form the frame of the hands of
the primates, the digging forelimbs of moles,
the wings of bats, birds, and pterosaurs, and
the flippers of whales and penguins.” Genauso
meint Futuyma, daf$ die unterschiedliche Kon-
struktion des Cephalopoden- und Wirbeltier-
Linsenauges inkonsistent mit der Annahme
eines allméchtigen Schopfers sei, der optima-
les Design verwirklichen konne.® RiDLEY sieht
gar die Existenz von Homologien an sich als
Argument gegen Schopfung: ,Probably the
most powerful general argument for evolu-
tion: the existence of certain kinds of similari-
ties (called homologies) between species — si-
milarities that would not be expected to exist if
each species had originated independently”
(RioLey 1991, 40).

Darauf wurde entgegnet, daff zum einen
nicht klar ist, ob es wirklich bessere Konstruk-
tionen gibt und dafl zum anderen das Argu-
ment tief in die Theologie hineingreift, indem
Mutmafiungen tiber Gottes Handeln mafigeb-
lich zugrundegelegt werden.

Schon DARWIN hatte dieses Argument in sei-
nem Orchideenbuch und anhand des ,Stan-
dardbeispiels” der Extremitdtenknochen der
Landwirbeltiere vorgebracht (s. diein Abschnitt
4.1 unter ,,Darwins Ratsel” abgedruckten Zita-
te DArRwINS). (Es wurde bereits darauf hinge-
wiesen, dafd das Orchideenbeispiel auch im
Rahmen des Grundtypmodells interpretierbar
ist, da es mikroevolutiv erklart werden kann.)
REMINE (1993) versucht an dieser Stelle, den
Spief mit dem , Design-Fehler”-bzw. ,, Unvoll-
kommenheits-Argument” nochmals umzudre-
hen, wenn er gerade seltsame Konstruktionen
wie den Panda-Daumen oder die Verwendung
einheitlicher Baupléne fiir verschiedene Funk-
tionen (wie bei den Landwirbeltierextremita-
ten) als ,,Design-Signale” interpretiert. Um sei-
ne Argumentation darzustellen, mufs etwas
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ausgeholt werden: REMINE formuliert eine
,message-Theorie”, die er auf verschiedene
biologische Phdnomene anwendet, u. a. auch
auf ,seltsame” Konstruktionen und vermeint-
liche Unvollkommenheiten. Die message-Theo-
rie weist eine einfache generelle Struktur auf:

* Einerseitsist die Ahnlichkeit der Lebewe-
sen auf allen biologischen Ebenen derart aus-
gepragt, dafs der Riickschluf$ auf einen gemein-
samen Ursprung unvermeidlich erscheint. Die-
ser gemeinsame Ursprung kann grundsétzlich
entweder durch gemeinsame Abstammung
oder durch einheitliche Planung (Schépfung)
begriindet werden (Kapitel 2 und 3). Diesen
Aspekt nennt REMINE ,, Botschaft der Gemein-
samkeit” (,, unifying message”).

* Andererseits ist die Unterschiedlichkeit
der Lebewesen dergestalt, dafd deren Ursprung
durch makro-evolutiondre Theorien nicht
schliissig erklart werden kann (,,nicht-natura-
listische Botschaft” nach REMINE, ,,non-natura-
listic message”).

e Ausbeiden,Botschaften” zusammen hort
ReEMINE die , Lebensbotschaft” heraus, daf3 das
Leben in einer Weise beschaffen sei, dafs es wie
das Ergebnis eines einzigen Designers aussieht
und zu anderen Entstehungskonzepten nicht
paf3t. Sowohl Ahnlichkeiten als auch Verschie-
denheiten spielen in der message-Theorie be-
sondere Rollen: Ahnlichkeiten weisen auf ei-
nen einzigen Ursprung hin, wahrend die Un-
terschiede eine Erkldarung durch natiirliche
Vorgange erschweren oder unmoglich machen
und somit auf einen absichtsvoll schaffenden
Designer hinweisen.

REMINE glaubt sogar, dafi die Lebewesen
bewufst so konstruiert wurden, daf$ an ihnen
diese Lebensbotschaft erkannt werden kann,
und macht sich Gedanken dariiber, wie die
Lebewesen und ihre Vielfalt gebaut werden
mufiten, damit das Ziel, mit ihnen die Lebens-
botschaft zu schicken, erreicht werden kann.

Seine Argumentationsweise sollnun am Pha-
nomen der Formenvielfalt und der Ahnlich-
keit der Lebewesen dargestellt werden. REMI-
NE stellt sich die Frage, wie ein Designer die
Merkmale der Lebewesen auf die Organismen
verteilen muf3, damit das Merkmalsmuster die
Lebensbotschaft tragen kann. Wiirden alle
iberhaupt nur denkbaren Kombinationen von
Merkmalen verwirklicht (Matrix-Struktur der

Ordnung der Lebewesen) oder wire die For-
menvielfalt der Lebewesen so beschaffen, daf3
man die Lebewesen der Ahnlichkeit nach ge-
ordnetin Form eines Kreises darstellen konnte,
wiirden Kenntnisliicken (z. B. ausgestorbene
Formen, die nicht gefunden wurden) dieses
Muster zerstoren, so daf$ die dahinterstehende
Ordnung nicht mehr erkannt werden konnte
(vgl. Abb. 39). Mit einer hierarchisch struktu-
rierten Ordnung dagegen kann dieser Effekt
vermieden werden, denn eine hierarchische
Ordnung kann auch bei erheblicher Liicken-
haftigkeit erkannt werden (Abb. 40). Anderer-
seits konnte eine hierarchische Struktur der
Ordnung der Lebewesen erheblich leichter
durch Evolution gedeutet werden als eine Ma-
trix-Struktur. Gegen die evolutionstheoretische
Deutung spricht aber das zahlreiche Vorkom-
men von Konvergenzen: Viele Merkmale sind
so verteilt, daf$ sie sich der Anordnung in ei-
nem widerspruchsfreien Stammbaum wider-
setzen (vgl. Abb. 17,42, Tab. 2,S. 38; Abschnitte
3.1;5.3.1). Aus diesen Beobachtungen und Uber-
legungen resultiert fiir REMINE die , Lebensbot-
schaft” im Bereich der Vergleichenden Biolo-
gie:

¢ unifying message”: Es gibt eine Reihe
von Ahnlichkeiten, die allen Lebewesen ge-

b L

Abb. 39: Ordnung der Lebewesen in Form eines
Kreises (a). Liickenhaftigkeit der Formenkenntnis
(b) zerstort das Muster.
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Abb. 40: Hierarchische Ordnung der Lebewesen.
Das Ordnungsmuster (a) kann auch bei erheblicher
Liickenhaftigkeit der Formenkenntnis (b) erkannt
werden.
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meinsam sind (z. B. Struktur der Erbsubstanz,
wichtige Stoffwechselmolekiile). Der Riick-
schlufs auf einen gemeinsamen Ursprung ist
unvermeidlich.

¢ non-naturalistic message”: Die Unter-
schiede zwischen den Lebewesen konnen nicht
durch bekannte natiirliche Vorgédnge {iiber-
briickt werden und die Merkmalsverteilungen
entsprechen nicht evolutionstheoretischen Er-
wartungen.

Beides zusammen ergibt die , biotic messa-

geII
Die eingangs erwdhnten scheinbaren Un-

vollkommenheiten der Lebewesen wie der
Pseudodaumen des Panda oder iiberraschen-
de Bauplandhnlichkeiten bei verschiedener
Funktion findenim Rahmen der message-Theo-
rie eine tiberraschende Erkldrung. Sie dienen
als Hinweise darauf, dafs es nur einen einzigen
Designer gibt und gehoren somit zur ,, unifying
message”. Eine Nutzlosigkeit dieser Struktu-

ren kann zwar nicht aufgezeigt werden (im
Gegenteil: ihre Funktion ist in der Regel be-
kannt) —seltsam sind sie gleichwohl, aber gera-
de deshalb kénnen sie die message-Funktion
als Hinweisgeber auf denselben Urheber aus-
tiben. Von der Evolutionstheorie wurden diese
Strukturen andererseits nicht vorhergesagt,
sondern werden allenfalls im Nachhinein er-
klart (s. 0.).

Test der message-Theorie. REMINE bemiiht
sich, die message-Theorie in einer wissenschaft-
lichen, d. h. priifbaren Form zu prasentieren.
Er gibt Priifkriterien an, anhand derer seine
Theorie bestatigt oder verworfen werden kann.
Die Botschaft der Gemeinsamkeit und die nicht-
naturalistische Botschaft miissen durch Daten
belegt werden. Da im Bereich der Gemeinsam-
keiten (,,unifying message”) zwischen der mes-
sage-Theorie und der Evolutionstheorie keine
besonderen Unterschiede bestehen, lauft die
Priifung der message-Theorie auf den Nach-
weis hinaus, daf3 die Unterschiede zwischen
den Lebewesen nicht durch natiirliche Prozes-
se zu iiberbriicken sind. Dieser Test ist prinzi-
piell moglich, und durch Nachweise einer sol-
chen Uberbriickung wiirde die message-Theo-
rie geschwacht werden. Die message-Theorie
macht somit die Voraussage, dafs die Unter-
schiede zwischen den Lebewesen auch kiinftig
nicht durch natirliche Prozesse (Evolution)
erklart werden konnen.

In Abschnitt 5.3 werden weitere Testmog-
lichkeiten einer schopfungstheoretisch orien-
tierten Makrosystematik (vgl. Abschnitt 1.3)
diskutiert.

Der entscheidende Knackpunkt der Bewer-
tung der Erklarungskraft der message-Theorie
ist die exakte Erfassung der ,non-naturalistic
message”. Auf der analytischen Ebene ist sie
sehr schwer zu greifen. Dazu sollten folgende
Voraussetzungen gegeben sein: Alle natiir-
lichen Evolutionsprozesse sowie die Struktur-
Funktions-Beziehungen des fraglichen Systems
miissen hinreichend gut verstanden sein. Weil
dies eine kaum zu erfiillende Forderung ist,
lauft ein nicht unwesentlicher Teil der Erken-
nung der , nicht-naturalistischen Botschaft” auf
der intuitiven Ebene ab und ist dementspre-
chend von personlichen Meinungen mitbe-
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stimmt. Aber Anregungen fiir Forschung gibt
das ReEMiNEsche Konzept allemal, und das al-
leine ist schon Grund genug, dieses Konzept in
der Interpretation von Naturphdnomenen zu
berticksichtigen.

Anmerkungen

! Diese Einschétzung ist allerdings hochst fragwiir-
dig, da es sich hierbei offenkundig um Zivilisati-
onskrankheiten handelt, die durch ungesunde Le-
bensweise auftreten.

2 Paurusstellt in Romer 1,19ff. allerdings heraus, daf3
Gottes ,,ewige Macht und gottliche Groie” an sei-
nen Werken erkennbar ist. Dies ist aber sehr allge-
mein formuliert und bedeutet nicht, dafy aus den
heutigen Phdnomenen des Lebens auf die Struktur
der urspriinglichen, im Bibeltext als ,,sehr gut” cha-
rakterisierten Schopfung geschlossen werden kann.
Denn die Bibel berichtet auch von einem Bruch in
der Schopfung durch den Einbruch des Todes, der
die ganze Welt in Mitleidenschaft gezogen hat.

* ,Many arguments in the Origin make sense only if
one presupposes the creator of early nineteenth
century English natural theology —and DarwiN does
not challenge this conception” (NELsON 1996, 513).

* Der Wissenschaftstheoretiker SOBER (1993, 46; zit. in
NELsON 1996, 494) stellt dazu fest: ,,[Many biolo-
gists] have taken pains to point out how the hypo-
thesis of evolution by natural selection makes pre-
dictions that differ dramatically from those that
flow from design hypothesis. ... At the same time
and often in the same book, some biologists and
philosophers have pursued a quite different line of
attack. They have argued that creationism is not a
scientific hypothesis because it is untestable. ... If
creationism cannot be tested, then what was one
doing when one emphasized the imperfection of
nature? Surely it is not possible to test and find
wanting a hypothesis that is, in fact, untestable.”

5> Indiesem Sinne dufert sich CaN (1957-58, 213) zum
,Rétsel Darwins”: ,Now while there may be truth
in this remark, it must be pointed out that its cogen-

cy rests in large part on our ignorance. Because we
ourselves have failed in the attempt to see any
functional reason why certain animals have a parti-
cular structure in common, we conclude that there
can be none. ... We know too little about all the
selective forces acting upon a single organ from its
first development ...” (Hervorhebung im Original).
CAIN (1989, 4) bestreitet auch, dafs die Grundbau-
pléne der Organismen an sich nicht Ausdruck der
Anpassung sind. Vielmehr miifiten sie aufgrund
ihrer Anpassung verstanden werden. Dafiir nennt
er vier Griinde: 1. Diese Meinung habe sich aus
fritheren, nicht zutreffenden Ideen , fortgepflanzt”;
2. Wenn wir die adaptive oder funktionelle Bedeu-
tung eines Organs nicht kennen wiirden, lage das
viel wahrscheinlicher an unserer Unkenntnis als an
einer tatsdchlichen Funktionslosigkeit; 3. evolutions-
theoretisch gesehen wire genug Zeit, um Form-
Funktions-MifSverhiltnisse auszugleichen; insbe-
sondere wenn man an die gewaltigen Umbauten
denkt, die evolutiv bereits abgelaufen sein sollen; 4.
es gibt heute mehr direkte Nachweise von Funktio-
nalitdten (Anpassungen) von Eigenschaften, die die
groBleren Taxa charakterisieren. Daher stellt CAIN
folgende These zur Diskussion: , The thesis Iwish to
put forward therefore, is that broadly speaking, the
major plans of construction shown by the older
groups are soundly functional and retained merely
because of that” (Camv 1989, 4).

,We have shown that the hand of the giant panda
has a much more refined grasping mechanism than
has been suggested in previous morphological mo-
dels” (EnpoO et al. 1999).

Beim Unvollkommenheitsargument mufs auflerdem
noch bedacht werden, worauf sich die mutmafli-
che Unvollkommenheit bezieht: ,,unvollkommen”
im Hinblick auf welche Funktion oder Umwelt? So
konnen z. B. veranderte Umweltbedingungen zu
, Unvollkommenheiten” fithren. Oder ein polyfunk-
tionales Organ mag in Bezug auf eine Nebenfunkti-
on nicht optimal sein.

Man beachte, dafs einmal eine Homologie, dann
aber Konvergenz als Argument gegen Design vor-
gebracht wird.






5. Die Ordnung der Lebewesen als Design-Signal?

Zusammenfassung: In diesem Kapitel wird der Frage nachgegangen, ob und wie eine schop-
fungstheoretisch begriindete Systematik gestaltet werden kann. Zwar ist es nicht méglich, aus
einem Schopfungskonzept konkrete Folgerungen beziiglich des zu erwartenden Merkmalsmu-
sters der Lebewesen zu ziehen, dennoch kann danach gefragt werden, ob das vorgefundene
Merkmalsmuster im Rahmen einer schopfungstheoretischen Konzeption plausibel gedeutet
werden kann. In der evolutionir orientierten Makrosystematik wird vom Ansatz her nicht
anders verfahren: auch dort sind nur Deutungen im Nachhinein, jedoch keine zwingenden
Vorhersagen moglich. Da jede systematische Arbeit durch philosophische Vorgaben geleitet
wird, ist es legitim, auch schopfungstheoretisch motivierte Ansitze zu verfolgen. Es zeigt sich,
daB es auch unter schopfungstheoretischen Praimissen Testmoglichkeiten fiir die Deutung des

Merkmalsmusters der Lebewesen gibt.

Evolutionstheoretiker gehen davon aus, dafs
das Merkmalsmuster der Lebewesen Hinwei-
se auf ihren phylogenetischen Werdegang ab-
gibt. Die bisherigen Ausfiihrungen sollten je-
doch deutlich machen, daf$ das Merkmalsmu-
ster an sich nicht dessen Deutung im evolu-
tionstheoretischen Rahmen erfordert, sondern
lediglich grundsatzlich erméglicht (vgl. Kapitel
2). Auflerdem wurde eine Reihe von Schwie-
rigkeiten diskutiert, die gerade dadurch auf-
treten, daf im evolutionstheoretischen Deu-
tungsrahmen die Formenvielfalt der Lebewe-
sen in ein Baumschema gebracht werden muf3,
wenn die Phylogenese nachgezeichnet werden
soll (Kapitel 3).

Nicht nur vor diesem Hintergrund sind
Uberlegungen zu einer nicht-phylogenetischen
Makrosystematik legitim. Es soll daher die Fra-
ge aufgeworfen werden, ob die Ordnung der
Lebewesen, die Verteilung ihrer Merkmale auf
hohere Taxa (oberhalb des Grundtypniveaus)
ein Design-Signal tragt. D. h.: Weist das Muster
der Ahnlichkeiten der Lebewesen Indizien auf,
die Hinweise auf eine unabhangige Entstehung
der Grundtypen abgeben? Das wiirde auf ein
Schopfungsverstandnis hinauslaufen. Dartiiber
hinaus stellt sich die Frage, wie im Rahmen
einer nicht-evolutiondr orientierten Makrosy-
stematik methodisch vorgegangen werden
kann.

5.1 Systematik wird durch philoso-
phische Grundlagen ,kanalisiert”

Bevor auf diese Fragen zugegangen wird, sol-
len vorbereitend einige wissenschaftstheoreti-
sche Anmerkungen vorangestellt werden.
Wenn die Vielfalt der Lebewesen geordnet
werden soll, stellt sich die Frage, nach welchen
Gesichtspunkten diese Ordnung erfolgen soll.
Es wird gewohnlich angestrebt, ein ,,nattirliches
System” zu entwickeln. Doch was heifst das?
Soll sich die Essenz der Dinge (wie bei LINNE),
das ,, Design Gottes” oder ein phylogenetischer
Ablaufin der Systematik wiederspiegeln? Soll
nur ein (hypothetisches) Verzweigungssche-
ma (Cladistik) erstellt werden, soll nur das
Ausmafl der Ahnlichkeit bzw. Undhnlichkeit
zwischen verschiedenen Taxa berticksichtigt
werden (Phénetik; SOkAL & SNEATH 1963; vgl.
SNEATH 1995) oder soll beides miteinander kom-
biniert werden (evolutiondre Klassifikation;
Bock 1973; MAYR 1974; 1975; 1990; Kritik dazu
z. B. HENNIG 1974)? Soll einfach nur ein praktisch
handhabbares Ordnungssystem geschaffen wer-
den, das unabhdngig von der Entstehungswei-
se der Lebensvielfalt zu sehen ist? (vgl. MINELLI
1993, 11; ,pattern cladists”, vgl. z. B. RieppEL
1999, 8; RiePPEL & GRANDE 1994, 230f.; CHARIG
1982). SubHAUs & ReHreLD (1992, VII) stellen
einleitend zu ihrem Lehrbuch fest, dafd eine
,unvoreingenommene Betrachtung der Natur
und damit auch eine theorienlose Systematik
weder moglich noch erwiinscht” sei. RiepPEL
(1993b, 5) schreibt dazu: ,,... as there is no theo-
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ry-free observation, there cannot be a theory-
neutral perception of 'similarities' or of regula-
rity. As a consequence, a theoretical frame-
work is required to guide observation in the
perception of similarity, and this will depend
on the kind of regularity which is expected or
hypothesized to exist in nature.”

Das ,typologische Tor”. Wie auch immer in
der Systematik vorgegangen wird — es ist im-
mer ein Gang durch ein ,typologisches Tor”
notwendig: Die Formenvielfalt muf$ bestmog-
lich erfafSst werden. So gelangt TOMLINSON (1984,
380) zur Aufforderung, dafs man die Typologie
nicht vermeiden solle, da sie der erste Schrittin
jeder morphologischen Analyse sei.! RiEPPEL
(1989b) weist darauf hin, daf$ die Systematik —
historisch belegt — von der Evolutionstheorie
unabhéngig ist. Dafs diese Unabhdngigkeit auch
logisch bzw. epistemologisch notwendig ist,
begriindet BRaDY (1985) philosophisch. , Arten
mussen erst als solche erkannt sein, bevor sie
aufgrund eines kontinuierlichen Abstam-
mungsprozesses miteinander verkniipft wer-
den kénnen. Die systematische Forschung geht
mit logischer Notwendigkeit einer Erklarung
der Ordnung in der Natur durch die Hypothe-
sevon 'descent with modification' voraus” (Riep-
PEL 1989b, 197; Hervorhebung im Original).
NELSON & PraTnick (1981, 328) sind der Auffas-
sung: ... systematists always have been, are,
will be, and should be, typologists.” Und Bro-
WER (2000, 19) stellt fest, dafs das grundsatzliche
Prozedere des Erkennens von Homologien sich
in den letzten 200 oder mehr Jahren nicht geén-
dert habe.? Dies sei der Fall, weil die empiri-
sche Basis vom jeweiligen Deutungsrahmen —
Evolution, Plan Gottes oder anderes — relativ
unabhédngig sei.’

Einflufs von Ursprungsvorstellungen auf die
Systematik? Nach dem Siegeszug der Abstam-
mungslehre soll das System der Lebewesen in
der Regel dem zugrundegelegten Evolutions-
gedanken gerecht werden. So definieren HENT-
sCHEL & WAGNER (1986, S. 577) Systematik: , Die
Lehre von der Klassifikation der Organismen;
Wissenschaftszweig, ... der die Beschreibung,
Benennung, Ordnung der Taxa in ein System
anstrebt, welches die stammesgeschichtliche
Entwicklung widerspiegelt (phylogenetische

Systematik).” NATHO et al. (1990, 765) beschrei-
ben diesen Wissenschaftszweig in der Botanik
folgendermafien: ,,Das wissenschaftliche Ziel
der Systematik ist kein beliebiges System, son-
dern ein der Pflanzenwelt adaequates, d. h.
ihren besonderen Eigentiimlichkeiten entspre-
chendes.” Die Voraussetzung evolutiondrer
Deutung ist in der Biologie langst selbstver-
standlich, doch andert dies nichts daran, daf3
es sich um eine Vorgabe handelt: , Such is our
familiarity with the ideal of evolutionary diver-
gence that we have ceased to recognize it for
what it is: an a priori model of evolutionary
change” (A. E. FriDAY, in MOORE & WILLMER
1997, 2f.). Lee (1999, 724) stellt fest, dafd der
Versuch, die Vielfalt der Lebewesen in ein
Baumschema zu bringen, nur durch Bezug-
nahme auf die Evolutionstheorie gerechtfertigt
werden kann.

Die Cladistik (phylogenetische Systematik)hat
seit HENNIG (1950; 1966) Verfahrensweisen zur
Systematik entwickelt, die der Vorgabe, es gebe
einen Stammbaum, in objektiver Weise gerecht
werden sollen. RiDLEY (1983, 651) stellt dazu
fest, dafy in HEnNiGs System Evolution nicht
vorausgesetzt werden miisse, um seine Ver-
fahrensweisen anzuwenden, sondern um die-
se zu begriinden. Nicht alle Systematiker sind
allerdings der Ansicht, daf3 eine Systematik die
Stammesgeschichte widerspiegeln solle (oder
konne). CroNQuisT (1987, 14) meint sogar, daf3
ein praktikables taxonomisches System gar kei-
ne perfekte Widerspiegelung der Evolution
liefern konne (vgl. auch S. 11). Die Phénetik
beansprucht nur, eine praktikable Ordnung
der Lebewesen aufzubauen. RipLEY (1990, S.
108) bemerkt dazu: ,Hinter beiden Systemen
[Cladistik, Phénetik] stehen vollig verschiede-
ne Philosophien. Die eine versucht das Evolu-
tionsmodell der Verzweigung zu behaupten,
die andere das Modell der morphologischen
Ahnlichkeit” (vgl. CronouisT 1987, 36; DoNo-
GHUE & CANTINO 1988, 124f.). Die Prozeduren in
beiden Verfahren, Ordnung herzustellen, sind
entsprechend deutlich verschieden. Die Philo-
sophie, die hinter einer Systematik steckt, hat
also mafigebliche Folgen fiir die konkrete Vor-
gehensweise in der Systematik. Zur Vorgehens-
weise der Phylogenetischen Systematik (Cla-
distik) und zum Unterschied zur Phanetik und
zur evolutiondren Systematik wird auf die ein-
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schldgige Literatur verwiesen (z. B. RIpLEY 1990).

Das die Lebensvielfalt erfassendeund beschrei-
bendeTeilgebiet der Systematik wird hdufig als
Taxonomie abgegrenzt. Man konnte trennen
zwischen der Taxonomie als Beschreibung der
Ahnlichkeit der Lebewesen und der Systema-
tik als dem Versuch, das Ahnlichkeitsmuster
der Lebewesen in ein phylogenetisches Kon-
zept (oder irgendein anderes Ursprungskon-
zept) zu bringen. Die beiden Begriffe werden
jedoch uneinheitlich gebraucht (vgl. z. B.
HawkswoRrTH & Bisy 1988, 9). Aufserdem wird
auch die Taxonomie durch Ursprungsvorstel-
lungen beeinflufit.

Der oben erwdhnten Auffassung, wonach
durch die Systematik nur eine praktikable Ord-
nung der Lebewesen konstruierbar sei, liegt
offenbar die Einschidtzung zugrunde, dafy das
Muster der Ahnlichkeiten der Lebewesen neu-
tral gegeniiber Ursprungsvorstellungen sei,
d. h., dafs aus ihm eine realhistorische Entste-
hung nicht erschlossen werden konne. Oder es
konnte die Einschatzung dahinter stehen, daf3
die heutige Formenvielfalt eine phylogeneti-
sche Rekonstruktion anhand des Merkmals-
musters gar nicht ermdglicht. Das wiirde dann
auch bedeuten, daff das Muster der Ahnlich-
keiten auch fiir eine Deutung im Rahmen einer
Schopfungsvorstellung offen ist. Bemerkens-
wert ist in diesem Zusammenhang auch die
Feststellung von LORENZEN (1994, 200), daf3 die
taxonomischen und die phylogenetischen Er-
fordernisse oft im Gegensatz zueinander stiin-
den. Auch dieser Befund kann als Argument
dafiir gewertet werden, daf3 die Vielfalt der
Lebewesen nicht-evolutiondr motivierten Ord-
nungsschemata offensteht.*

5.2 Kann es eine schopfungstheore-
tische Systematik geben?

Jede systematische Arbeit orientiert sich also
zwangsladufig an Leitanschauungen, und ihre
Ergebnisse werden von deren Wahl beeinfluf3t.
Auflerdem ist die Wahl der zugrundegelegten
Leitidee nicht durch die Daten der Verglei-
chenden Biologie festgelegt; vielmehr besteht
hier Offenheit. Daher kann zunachst festgehal-
ten werden, dafS eine Systematik unter schop-

fungstheoretischen Leitanschauungen prinzi-
piell legitim ist und naturwissenschaftlichen
Charakter haben kann, wenn sie uibliche wis-
senschaftsmethodische Standards erfiillt. Da
jede Systematik ihren philosophischen Hinter-
grund hat, von dem ihre praktische Arbeit ge-
leitet wird, steht eine schdpfungsorientierte Sy-
stematik nicht deshalb schon jenseits von Na-
turwissenschaft, wenn sie dezidiert philoso-
phische oder religios motivierte Vorgaben ein-
bringt. Fiir Louis Acassiz, den kreationistisch
eingestellten Zeitgenossen Charles DARWINS,
sicherte eine voreingestellte Harmonie zwi-
schen dem menschlichen Geist und den Wer-
ken der Schopfung die Moglichkeit, den Plan
der Schopfung durch das Studium der Natur
zu erkennen (RierpeL 1988b, 38; vgl. Abschnitt
2.1).

Den Bemiihungen, eine schopfungstheore-
tische Systematik aufzubauen, wird man aller-
dings sofort entgegenhalten, dafs die Gedan-
ken eines Schopfers nicht verobjektivierbar sei-
en, und dafs daher eine Systematik, die das
,Design Gottes” widerspiegeln soll, nicht ob-
jektiv erstellbar sei. AuSerdem koénnten keine
Vorhersagen gemacht werden.” Dieses Argu-
ment fiihrte bereits Charles DARWIN (1859, 416)
an: ,,On the ordinary view of the independent
creation of each being, we can only say that so
it is; — that it has so pleased the Creator to
construct each animal and plant.”

Doch die Situation ist etwas komplizierter:
Zum einen muf$ von einem erkenntnistheoreti-
schen Standpunkt aus die Moglichkeit einer
Schopfung offengelassen werden. Zum zwei-
ten ist es durchaus ein reizvolles Forschungs-
programm, herauszufinden, weshalb bestimm-
te Phdnomene gerade so und nicht anders be-
schaffen sind. Unter schopfungstheoretischer
Pramisse mufs man beim , Es hat dem Schopfer
so gefallen” nicht unbedingt stehenbleiben. Und
schliefslich laufen manche Argumentations-
muster im Rahmen der Evolutionslehre auf ein
,Es hat der Evolution so gefallen” hinaus.

Dazu kommt noch, dafd auch die Stammes-
geschichte nicht objektiv vorgegeben ist und
auch im Rahmen der Evolutionstheorie keine
bestimmten Gruppierungen von Lebewesen
vorhergesagt werden. Natiirlich kann mannach
vorgegebenen Algorithmen die Vielfalt der
Lebewesen ordnen, aber solche Prozeduren
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funktionieren unbhingig davon, ob es eine
Makroevolution gab oder nicht. Die phyloge-
netische Systematik kann lediglich hypothe-
tisch vorgeben, dafs eine Stammesgeschichte
abgelaufen ist, nicht aber ein konkretes Raster
eines Evolutionsverlaufs. Sie muf$ also erst et-
was ,entdecken” — oder besser: konstruieren,
was nicht objektiv vorgegeben ist (niemand hat
der Phylogenese zugesehen). , Klassifikationen
miissen, wenn sie objektiv sein wollen, die
Phylogenese darstellen”, schreibt RipLEY (1990,
109). Aber wie in Kapitel 3 gezeigt, ist dies
nicht ohne subjektive Wertungen und Verein-
barungen moglich. Ein theorieunabhédngiges
konkretes Nachzeichnender Abldufe aufgrund
der heutigen Ordnung der Lebewesen ergibt
sich nicht zwingend aus den vorhandenen Da-
tensdtzen. Eine phylogenetische Systematik
kann genausowenig unmittelbar aus den Da-
ten der Vergleichenden Biologie abgelesen
werden wie eine ,Ordnung Gottes”. Die Auf-
gabe, die sich einer schopfungstheoretisch ori-
entierten Makrosystematik stellt, ist durchaus
einer phylogenetisch orientierten Rekonstruk-
tion vergleichbar. In beiden Fillen muf ein
konkretes Ordnungsschema erst erarbeitet oder
konstruiert werden, und es wird vorausgesetzt,
daf’ es dieses gibt (oder wenigstens, dafs man
nach geeigneten Kriterien eine handhabbare
Ordnung erstellen kann).

Schliefilich kann auch die Phylogenese als
historischer Prozef3 keiner direkten Priifung
unterzogen werden. Daran muf$ erinnert wer-
den, wenn schopfungstheoretisch motivierte
Konzepte vorschnell und pauschal als ,,unwis-
senschaftlich” (weil nicht direkt priifbar) abge-
lehnt werden. Entsprechend kann auch im phy-
logenetischen Deutungsrahmen eine bestimm-
te Ordnung in der Natur nicht vorhergesagt
werden: ,Order in nature is not predictable in
the true sense, since it is not concerned with
reproducible processes” (RieppEL 1988a, 54).

Konkrete Vorhersagen? Es scheint allerdings
ein Unterschied zwischen beiden Vorgehens-
weisen zu bestehen, namlich was die Erwartun-
genbeider Ansétze betrifft. Fiir die phylogene-
tische Systematik ist klar, daf$ die Vielfalt der
Lebewesen in ein Baumschema gebracht wer-
den muf3 (jedenfalls im Bereich der Makro-
systematik; in der Mikrosystematik — inner-

halb von Grundtypen — kann auch mit einem
Netzschema gerechnet werden). Im Rahmen
der Schopfungslehre kann dagegen kaum eine
bestimmte konkrete Erwartung an die Makro-
systematik gestellt werden. Weiter unten wer-
den wir jedoch sehen, dafs auch im evolutions-
theoretischen Rahmen das Ordnungsschema,
das gesuchtund rekonstruiert werden soll, doch
nicht eindeutig vorgegeben ist (Abschnitt 5.4),
denn das Baumschema ist u. U. nicht zwin-
gend. Und was geschieht, wenn die evolu-
tionstheoretischen Erwartungen nicht eintref-
fen? Sie werden an die neuen Gegebenheiten
angepafst. Damit kann aber im Grunde genom-
mennicht mehr von ,Erwartungen” oder ,Vor-
hersagen” gesprochen werden. Deutungen der
Ordnung der Lebewesen im Hinblick auf Ur-
sprungsvorstellungen sind offenbar generell
nur im Nachhineinméglich; d. h.: das taxonomi-
sche Wissen wird entweder in ein Stammbaum-
konzept eingepafst oder im Rahmen eines hy-
pothetischen Schopfungs-Designs interpretiert.
Es sei an das Zitat von Woobp (1999) in Ab-
schnitt 3 erinnert, wonach Konvergenzen nur
a posteriorials solche erkannt werden konnen.®

Kann unter diesen Umstdnden anhand der
Ergebnisse der Taxonomie tiberhaupt eine prin-
zipielle Bevorzugung einer der beiden Deu-
tungsmoglichkeiten empirisch begriindet wer-
den? Diese Frage kann dann bejaht werden,
wenn konkrete Vorhersagen an das Daten-
muster formuliert werden, die priifbar sind
und sich bewédhren. Im folgenden widmen wir
uns dieser Frage unter schpfungstheoretischen
Vorzeichen, werfen dabei aber immer auch
einen Blick auf die phylogenetisch orientierte
Systematik. Die nachfolgenden Ausfithrungen
kniipfen an die Deutungsprobleme im Rah-
men makroevolutiondrer Hypothesen (Kapitel
3) an, woraus sich die Frage stellt, ob die evolu-
tionstheoretischen Anomalien in einem schop-
fungstheoretischen Konzept (besser) gedeutet
werden konnen.

Die Rolle kausaler Zusammenhinge in der
Systematik. Ein weiterer Unterschied zwischen
einer evolutionstheoretischen und einer schop-
fungstheoretischen Systematik besteht darin,
daff im Rahmen der Evolutionslehre kausale
Zusammenhdnge berticksichtigt werden kon-
nen, wasim Rahmen der Schopfungslehre nicht
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der Fallist (auf3er in der Mikrosystematik, d. h.
innerhalb von Grundtypen). Wenn eine phylo-
genetisch orientierte Systematik die Stammes-
geschichte nachzeichnen will, sollten die bei
hypothetischen Evolutionsverldufen erforder-
lichen Umbauten konstruktiv plausibel ge-
macht werden (vgl. Abschnitt 3.2). Beispiels-
weise gibt es Hinweise darauf, daff die als
Vorfahren der Vogel favorisierten theropoden
Dinosaurier eine Krokodillunge besessen ha-
ben (RuBeN et al. 1997). Diese aber erscheint aus
konstruktiven Griinden nichtin eine Vogellun-
ge umbaubar. Aufierdem sind bei den Thero-
poden die Finger I-1II ausgebildet, bei den Vo6-
geln dagegen die Finger II-IV (Burke & Fepuc-
c1a 1997; SHUBIN 1994b, 212ff.). Entsprechende
Verwandtschaftsbeziehungen sind damit in
Frage gestellt. Im Rahmen schopfungstheoreti-
scher Systematik stellen sich solche Probleme
nicht.

Ordnung in der Natur: Ein Kunstprodukt des
menschlichen Geistes? Gibt es iiberhaupt Ord-
nung in der Natur, die objektiv vorgegeben ist
(sei es durch einen Evolutionsablauf oder durch
ein Wirken eines Schopfers) und vom forschen-
den Menschen nachgezeichnet werden kann?
RossMANN (2000) charakterisiert dies als ,natu-
ralistische” Einstellung, der er die ,hand-
lungstheoretische” Einstellung gegeniiberstellt,
wonach sich der Naturforscher bewuf3tist, daf3
er in die Natur eingreift und selbst Teil des
Forschungsgegenstandes ist; natiirliche Kate-
gorien wiirden demnach erzeugt, Ordnung ware
ein Produkt des menschlichen Geistes, dasnicht
primér in der Natur vorgegeben ware. Still-
schweigend wird wohl von den meisten Biolo-
gen eine naturalistische Vorstellung vorausge-
setzt. Die bisherigen Ausfithrungen diirften
aber deutlich gemacht haben, dafy an erster
Stelle des Ordnens neben den Beobachtungs-
daten vom Forscher erdachte und vereinbarte
Regeln (Vorschriften) des Ordnens stehen, die
nicht in der Natur abgelesen werden konnen,
sondern aufgrund von wie auch immer gearte-
ten Voriiberlegungen oder Pragungen des For-
schers oder der Forschergemeinschaft zugrun-
degelegt werden. RossMANN vertritt die These,
dafd die Taxonomie, Systematik und ihre phy-
logenetischen Schlufifolgerungen vom Stand-
punkt und den Definitionen des Bearbeiters

abhédngen. Daraus folgt fiir ihn ein ,biologi-
sches Unschérfeprinzip”, was aus der Unfa-
higkeit des Naturforschers resultiert, die Na-
tur objektiv wahrzunehmen und zu beschrei-
ben, da er selbst als Teil der Natur Einfluf$ auf
sie austibt.

Der Standpunkt des Naturforschers gehtalso
notwendigerweise in die Art der Betrachtung
und Systematisierung der Natur und alle dar-
auf aufbauenden Arbeitsschritte wie das Re-
konstruieren stammesgeschichtlicher Zusam-
menhéange ein. Im folgenden geht es darum, ob
und welche Erwartungen an das Merkmals-
muster unter schopfungstheoretischen Pramis-
sen formuliert werden kénnen.

5.3 Erwartungen an das Merkmals-
muster unter schopfungstheoreti-
schen Pramissen

Kann man aufgrund des Schopfungsmodells
konkrete Vorhersagenan das zu erwartende Merk-
malsmuster der Lebewesen ableiten, um die
Aussagen an der Realitdt zu priifen? Es wurde
schon angesprochen, dafs dies nicht in eindeu-
tiger Weise moglich ist. Im folgenden sollen
dazu einige Uberlegungen zur Diskussion ge-
stellt werden. Es soll nicht behauptet werden,
dafl die nachfolgenden Beobachtungen sich
zwingend aus dem Schopfungsmodell ablei-
ten lassen, sondern nur, daf3 sie in diesem Rah-
men deutbar sind, z. T. leichter deutbar als im
Rahmen des Evolutionsmodells. Wenn also von
,Erwartungen” oder ,,Vorhersagen” im Schop-
fungsmodell gesprochen wird, so gilt dies mit
den Einschrankungen, die in Abschnitt 5.2 the-
matisiert wurden und die auch fiir evolutions-
theoretische Erwartungen gelten, d. h. es han-
delt sich zundchst um Erwartungen im Nach-
hinein (d. h. auf der Basis von bereits vorlie-
genden Datenkenntnissen). Sind solche Erwar-
tungen aber einmal formuliert, konnen sie als
Vorhersagen fiir weitere Befunde zugrundege-
legt werden.

Es sei daran erinnert (vgl. Abschnitt 4.2.2),
daf3 Kritiker der Schopfungslehre durchaus von
einer Testbarkeit schopfungstheoretischer Be-
hauptungen ausgehen, wenn sie z. B. Argu-



86

mente gegen eine Design-Theorie vorbringen.
Solche Kritik macht nur Sinn, wenn Testmog-
lichkeiten vorliegen. Hier soll nun gezeigt wer-
den, dafd auf der Basis der Schopfungslehre
tatsdchlich konkrete Erwartungen formuliert
werden konnen. Kritiker wenden an dieser Stel-
le haufig ein, daf3 beliebige Erwartungen an
das Merkmalsmuster der Lebewesen aus der
Schopfungslehre abgeleitet werden konnen; die
Daten wiirden also immer ,,passen”. Die Kritik
ist insofern berechtigt, als in der Tat keine ein-
deutigen Erwartungen aus der Schépfungsleh-
re abgeleitet werden konnen (s. 0.), aber genau
das gilt — wie bereits gezeigt — auch fiir die
Evolutionslehre. Der Kritik der Beliebigkeit der
Vorhersagen der Schopfungslehre kann da-
durch begegnet werden, dafy ein bestimmter
Versuch konkreter Vorhersagen gestartet wird.
Dann kann konkret anhand empirischer Daten
auch eine Uberpriifung vorgenommen wer-
den. Nachtriaglich mogen dann Modifikatio-
nen oder sogar Neukonzeptionen erforderlich
sein, doch eine solche Vorgehensweise unter-
scheidet sich methodisch nicht von Theorie-
anpassungen im evolutionstheoretischen Deu-
tungsrahmen. In diesem Sinne werden in den
folgenden Abschnitten einige testbare Vorher-
sagen vorgestellt und diskutiert.

5.3.1 Baum, Baukasten, Netzwerk

Man kann im Rahmen des Schépfungsmodells
postulieren, dafl die Lebewesen nach einem
Ordnungsschema und nach einem Baukasten-
prinzip geschaffen wurden’, d. h.: Merkmale
konnen hier frei kombiniert gedacht werden.?
Dies dufiert sich in Konvergenzen. Zuviele Kon-
vergenzen wiirden allerdings eine Ordnungs-
moglichkeit erschweren oder sogar unmoglich
machen. Wenn die Formenvielfalt also in einer
erkennbaren Ordnung geschaffen wurde, diir-
fen Konvergenzen auch nicht iiberhandneh-
men (vgl. REMINE 1993; Abschnitt 4.4).

Wenn man eine Gruppe von Lebewesen,
deren Ahnlichkeitsmuster zahlreiche Konver-
genzen aufweist, aufgrund des Besitzes ge-
meinsamer Merkmale miteinander verbindet,
so entsteht ein Netzwerkvon Beziehungen (vgl.
Abb. 41).

Vor diesem Hintergrund kann man nun die

Vorhersage treffen, dafs weitere Funde heuti-
ger oder fossiler Arten bzw. neue Erkenntnisse
tiber die Ahnlichkeit der Lebewesen eher zu
neuen Vernetzungen fiihren als bisherige
Stammbaumrekonstruktionen stiitzen werden.
Oder kurz: Baum oder Netzwerk? Es sei aus-
driicklich hervorgehoben, daf3 es sich dabei
um eine konkrete, priifbare Vorhersage han-
delt.

In Kapitel 3 wurde festgestellt, dafs die Merk-
male der Lebewesen in einer Art und Weise
verteilt sind, dafi Stammbaumrekonstruktio-
nen nicht ohne eine mehr oder weniger grofle
Anzahl von Konvergenzen auskommen. Den
dort genannten Beispielen seien zur Untermau-
erung weitere angefiigt. So stellt MeyeN (1987,
97f.) in seinem paldobotanischen Lehrbuch fest,
daff die Merkmalsverteilungen der Farnarti-
gen so chaotisch sind (d. h. in so viel unter-
schiedlichen Merkmalskombinationen auftre-
ten), daf3 eine Systematik dufSerst erschwert ist.
Uber Verwandtschaftsverhéltnisse bei Farnen
gibt es entsprechend ,dramatically different
hypotheses” (RoTHWELL 1999, 190). Eine dhnli-
che Situation zeigt sich bei den devonischen
Landpflanzen (Junker 1996), aber auch sonst in
der Paldobotanik (vgl. z. B. ROTHWELL & SERBET
1994).

Unter der Uberschrift ,,Der Niedergang der
makrotaxonomischen Forschung” schreibt
MAvYR (1984, 175f.): ,, Die meisten Nicht-Taxo-
nomen sind erstaunt, wenn sie horen, wie we-
nig sicher unsere Kenntnis der Verwandt-
schaftsgrade der Organismen immer noch ist.
Zum Beispiel wissen wir bei der Mehrheit der
Vogelordnungen immer noch nicht, welche
andere Ordnung jeweils am ndchsten mit ihr
verwandst ist. Das gleiche gilt fiir viele Sauge-
tierfamilien und -gattungen ...

Doch diese Ungewifsheiten bei der Klassifi-
kation der hoheren Wirbeltiere sind unbedeu-
tend im Vergleich zu denen, die bei der Einstu-
fung der Wirbellosen, der niedrigen Pflanzen
und vor allem der Prokaryoten und Viren be-
stehen.

Wir miissen ehrlich zugeben, daf8 unsere
Unkenntnis dieser Verwandtschaftsbeziehun-
gen immer noch grofd genug, um nicht zu sa-
gen, iiberwaltigend, ist” (vgl. dazu Abb. 43; zu
den Konvergenzen bei den Vogeln vgl. FEpuc-
cia 1996).° THomas (1997) kommentiert FEpuc-
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3 Untersuchungen

Uniramia
(1 Untersuchung)

1 Untersuchung

c1as (1996) Ausfithrungen zur Phylogenese der
Vogel: , A major theme of the rest of Feduccia's
book ist that convergence is so rife in birds that
morphology cannot be used to determine phy-
logeny.”

Konvergenzen werden auch bei Protein-
oder Nukleotidsequenzen festgestellt. HiLLis
(1994, 351) rechnet damit, dafs weitere Falle
molekularer Konvergenz bekannt werden,
wenn sich die Molekularbiologen mit diesem
Phanomen befassen werden (vgl. RierpEL 1988a,
62f.; BOLKER & RAFF 1996, 491).1° Biochemische

Konvergenzen schildern beispielsweise GrRAU-
MANN & MARAHIEL (1996) und MoRrRris & COBABE
(1991). So kénnen Aminosauren in verschiede-
nen Tier- und Pflanzengruppen auf vollig ver-
schiedenen Synthesewegen gebildet werden.
Die Konstruktion von Phylogenien aufgrund
der Verteilung dhnlicher Molekiile sei daher
unangemessen.''

Entsprechen solche Feststellungen und die
ihnen zugrundeliegenden Befunde den Erwar-
tungen im Rahmen der Evolutionstheorie?
Wenn Mayrim o. g. Zitat von ,, Uberraschung”
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spricht, dann kann man diese Frage wohl ver-
neinen (vgl. dazu auch Abschnitt 5.3.4). Umge-
kehrt passen solche Befunde zur schop-
fungstheoretischen Vorstellung einer freien
Kombinierbarkeit von Merkmalen.
GRASsSHOFF, keineswegs Anhdnger einer
Schopfungslehre, stellt zu einer typischen
Stammbaumdarstellung des Lehrbuchs von
PranTL fest, dafs sich darin die Unmoglichkeit
widerspiegle, in der Fachliteratur irgendetwas
einigermafien Verbindliches iiber stammesge-
schichtliche Zusammenhdnge zu erfahren.
,Dies kontrastiert ganz stark mit der weit ver-
breiteten These, es werde alles Biologische nur
im evolutiondren Kontext verstandlich” (Grass-
HOFF 1994, 203). Das heifst aber nichts anderes,
als dafs ein alternativer Zugang zur Deutung
der Formenvielfalt grundsatzlich diskutabel ist.

MOORE & WILLMER (1997, 3) meinen eine Ten-
denz unter den Biologen zu erkennen, die Kon-
vergenzproblematik herunterzuspielen oder zu
tibergehen (vgl. auch PATTERSON 1988, 77). In
Abschnitt 3.1.6 wurde schon darauf hingewie-
sen, dafd die Systematiker nach Meinung von
ARMBRUSTER (1996, 227) dazu neigen, Merkmale
selektiv zu verwenden: ,, gute” Merkmale wiir-
den bevorzugt, d. h. solche, die wenig Konver-
genzen aufweisen.'? Dies fiihre zu einer Unter-
schdtzung des Ausmafies an Konvergenzen.
Tatsdchlich sei dieses Phanomen bedeutsamer
als gewohnlich erkannt wird, und seine Hédu-
figkeit sollte in der Systematik entsprechend
berticksichtigt werden, meinen MOORE & WILL-
MER (1997). Fiir die Wirbellosen gilt: ,,Between
phyla, we know very little about ancestral states
and true phylogeny; we are presented with a
huge diversity of overlapping sets of characters,
which cannot be made to coincide in any classi-
fication. We are forced to the conclusion that
convergent evolution has been very wide-
spread” (MOORE & WILLMER 1997, 3)."* WAKE
(1991) konnte bei Salamandern so viele mor-
phologische und molekulare Konvergenzen fin-
den, dafs keine Phylogenie erstellt werden konn-
te. Er hdlt die Salamander in dieser Hinsicht
nicht fiir eine Ausnahme.

Baukastensystem? Bemerkenswerterweise ge-
langen unter evolutionstheoretischen Voraus-
setzungen arbeitende und denkende Wissen-

schaftler immer wieder zu Erkenntnissen, die
die Vorstellung von einem Baukastensystem
des Lebens stiitzen. Nachfolgend einige Bei-
spiele:

Zur Merkmalsverteilung unter den Land-
pflanzen bemerkt Leistikow (1994, 85): ,Noch
auffallenderistallerdings die Verwendung des
Baum-Symbols zur Veranschaulichung der
Phylogenie, weil sie weit eher gedankliche
Operationen nachbildet, die sich in der Vor-
stellungswelt des Autors abspielen, als die he-
terobathmischen Entwicklungen und Muster
(TakHTAJAN 1959), in denen der erdgeschicht-
liche Werdegang der Landpflanzen sich wirk-
lich vollzogen hat.” Leistikow stellt damit fest,
daf’ die Realitdt der Formenvielfalt einer Baum-
darstellung entgegensteht.

In ihrem paldobotanischen Lehrbuch schrei-
ben STEWART & RoOTHWELL (1993, 212; dhnlich
wie der oben zitierte Lehrbuchautor MEYEN),
daf es kein einziges Merkmal gebe, wonach
eine Pflanze als Farn definierbar ist."* Dahinter
verbirgt sich nichts anderes als eine baukasten-
artige Verteilung der Merkmale in den ver-
schiedenen Familien. In phylogenetischen Sche-
mata dufsert sich dies in strauchférmigen Dar-
stellungen.

Wie oben bereits erwidhnt, bilden die Farne
diesbeziiglich keine Ausnahme. Ahnliches
schildern KnotL et al. (1984, 41) bei den An-
giospermen: Kein Taxon enthalte ausschlief3-
lich undifferenzierte oder hochdifferenzierte
Merkmale. Die meisten Angiospermen-Fami-
lien seien eine Mischung aus mehr oder weni-
ger differenzierten Merkmalen in unterschied-
lichen Kombinationen und es gebe keine Fami-
lie mit ausschliefSlich primitiven oder aus-
schlieSlich abgeleiteten Merkmalen. Dies gelte
auch fiir den Fossilbericht. Mosaikevolution
sei daher eher die Regel als die Ausnahme in
der Geschichte der Gefafipflanzen."

Im Sinne eines ,,Baukastensystems” 1afit sich
auch das Phanomen der ,, polythetischen Grup-
pen” deuten, das besonders bei Pflanzen ver-
breitet ist. Darunter versteht man Taxa hoherer
Ordnung, die schwer definierbar sind und sich
dadurch ,auszeichnen”, dafi kein Merkmal,
welches in dieser Gruppe vorkommt, bei allen
Mitgliedern anzutreffen ist. Alle diese Merk-
male sind jedoch in der Gruppe als ganze ver-
breitet und sie kommen bei den meisten Mit-
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gliedern vor (STEVENs 1984a, 171). Dagegen sind
monothetische Gruppen durch ein exklusives
Merkmal oder einen Merkmalskomplex aus-
gezeichnet, der bei allen Mitgliedern und nur
bei diesen vorkommt. STEVENS (19844, 172) nennt
als Beispiel die Angiospermenfamilie der Dol-
denbliitler (Umbelliferae = Apiaceae). Alle
Merkmale, welche die Umbelliferen charakte-
risieren, kommen entweder nicht bei allen Ar-
ten dieser Familie vor oder sie kommen auch
bei anderen Familien vor.'

Interessant ist noch folgende Beobachtung;:
Der Botaniker CroNQuisT (1969, 188, zit. in Mi-
NELLI 1993, 17) stellt fest: Die Merkmale, an-
hand derer Familien und Ordnungen von An-
giospermen unterschieden werden, sind zum
grofien Teil solche, die schwerlich mit Anpas-
sung und Uberlebensvorteil in Verbindung zu
bringen sind: Die Position des Fruchtknotens
(Hypogynie, Perigynie, Epigynie); die Form
der Kronblitter (Polypetalie, Sympetalie; Ape-
talie); die Auspragung von Friichten (Apokar-
pie, Synkarpie); die Stellung der Samenanlage
im Fruchtknoten (Plazentation); Anzahl der
Bliitenteile von jeder Art; Anwesenheit oder
Abwesenheit von Endosperm oder Perisperm
im Samen; die Abfolge der Entwicklung der
Staubblatter und so weiter. Wenn sie aber nicht
als Anpassungen zu verstehen sind, weshalb
bleiben sie erhalten und variieren nicht stark?
Weshalb gibt es einen Zwang zur Beibehal-
tung? MINELLI stellt denn auch fest (S. 18): , The
current notion that they are influenced little by
natural selection is often a suggestion, rather
than positive knowledge.” Man kann hier aber
auch die Vermutung anstellen, daf’ sich in sol-
chen Merkmalen Konstanten verschiedener
Grundtypen zeigen, die auch hier hdufig mo-
saikartig verteilt sind (vgl. dazu auch Tab. 4).

Auch TroLL, zweifellos wie CRONQUIST eine
Kapazitdt unter den Botanikern des 20. Jahr-
hunderts, kommt zu einem dhnlichen Gesamt-
eindruck: ,Auch die Konvergenzen erschop-
fen sich nicht in solchen Anpassungsmerkma-
len. Die pflanzlichen Gestaltungsverhaltnisse
weisen vielmehr auch in diesen hochst merk-
wiirdigen Erscheinungen unverkennbare Ziige
nicht adaptiver Natur auf und es sind gerade
diese, welchesich an Formen verschiedener Organi-
sation wiederholen. Wir stehen also vor der Tat-
sache, daf3 die als Konvergenzen bezeichneten

e Kapseloffnungsmechanismus der Friichte durch
biegbare Zihnchen bei Primeln und Nelkenge-
wdachsen (dhnlich auch beim Peristom der Moos-
kapseln)

e Schmetterlingsblumen (Schmetterlingsbliitler,
Lerchensporn, Kreuzbliimchen)

e Stieltellerblumen (Nelken, VergiSmeinnicht, Flie-
der, Nachtkerze)

e Griffel als Pollenfanger besenartig ausgebildet
(Wicken, Lerchensporn)

¢ Verschieden lange Staubblétter (Primeln, Lun-
genkraut)

e Federschweifflieger (Anemone, Nelkenwurz)

® Behaarte Samen (Weide, Weidenrdschen, Pappel,
Baumwolle)

e Beeren und beerendhnliche Gebilde (als Frucht:
Johannisbeere, Dattel, Tomate, Banane; als Sam-
melnufdfrucht: Erdbeere; als Sammelsteinfrucht:
Himbeere; als Apfelfrucht: Vogelbeere; als Sa-
menzapfen: Wacholder; als Samen: Eibe; als
Fruchtstand: Ananas)

o gefliigelte Friichte (Birke, Ulme, Ampfer)

e Klettfriichte (Labkraut, Mohre, Nelkenwurz
u.v.a.)

e Springfriichte (Wiesenschaumkraut, Rithr-mich-
nicht-an, Sauerklee)

¢ Ameisenverbreitung, Ausbildung von am Samen
hdngenden Olkérpern (Lerchensporn, Veilchen
u.v.a.)

e Fleischfressende Pflanzen (hadufig)

e Spiralisierung von Grannen oder Fruchtblattern
(Hafer, Reiherschnabel)

* zweiseitig symmetrische Bliiten (mindestens 25
mal unabhingig entstanden)

e sekundare Pollentiibertragung (mindestens 25 mal
unabhédngig entstanden)

Tab.4:Eine Auswahl von Konvergenzen bei Angio-
spermen. Die in Klammer angegebenen Gattun-
gen sind nur Beispiele (nicht vollstindig) und
gehoren jeweils verschiedenen Familien an, in
denen das betreffende Merkmal in der Regel nur
teilweise verwirklicht ist.

Ahnlichkeiten nicht von aufen bedingt und
deshalb auch nicht aus konvergenter Anpas-
sung zu erkldren sind. Wir haben es vielmehr
mit einem der erstaunlichsten Phdnomene des
organischen Lebens zu tun, dessen vorurteils-
lose Auffassung uns zu der Uberzeugung fiihrt,
dafd die Natur ihren Gestaltungen besondere
Ideen zugrundelegt, die sie an organisations-
typisch ganzlich verschiedenem Substratin die
Wirklichkeit umsetzt” (TroLL 1937, 24; Hervor-
hebungen im Original). Und weiter: ,Es ist die
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von Goebel immer wieder in den Vordergrund
gestellte Erkenntnis, dafy die Mannigfaltigkeit
der Organbildung grofser ist als die Mannigfaltig-
keitder Lebensbedingungen und Funktionsprinzi-
pien” (TroLL 1937, 43; Hervorhebung im Origi-
nal).

In dieselbe Richtung weist eine Untersu-
chung von SeyBOLD (1927). Er unterscheidet 26
Blattypen bei Angiospermen (innerhalb drei
Rubriken: ungeteilt, fiederig, handf6rmig) und
stellt umfangreiche Statistiken zusammen, wel-
che Blattypen in welchen Familien vorkom-
men. SEYBOLD spricht von ,homologen Konver-
genzreihen”. Okologische Griinde fiir die Blatt-
konvergenzen hélt er nicht fiir glaubhaft. Das
Vavilovsche Gesetz der homologen Reihen fin-
de hier glinzende Bestatigung (S. 128)."”

RotH (1994, 304) macht zu diesem Themen-
komplex darauf aufmerksam, daf bis zum frii-
hen 19. Jahrhundert Geflechte, Netze und Kar-
ten in der botanischen Systematik verwendet
wurden. Unsere gegenwartige Préferenz fiir
eine verschachtelte Hierarchie folge nicht aus
einer der Natur innewohnenden Logik, son-
dern aus der Entsprechung mit einem Auf-
zweigungs- und Veranderungsprozefs.” Doch
der Phylogenetiker konne nicht zur Netzdar-
stellung zuriickkehren, da eine Art oder Gat-
tung nicht in allen Richtungen mit anderen
verbunden werden konne." Es stellt sich aller-
dings angesichts der geschilderten Befunde die
Frage, ob die Baumdarstellung zurecht als ein-
zige akzeptable Form der systematischen Dar-
stellung gelten kann.

5.3.2 Wann sind Cladogramme am
widerspruchsarmsten?

Wenn versucht wird, die Vertreter eines be-
stimmten Taxons in eine Baumdarstellung zu
bringen, so kann in schopfungstheoretischer
Perspektive erwartet werden, dafd der Aus-
gangspunkt eine genetisch polyvalente Form
ist, weil dort erschaffene Ausgangsformen mit
maximalen , genetischen Kapazitaten” zugrun-
degelegt werden. Konkret kann die Vorhersa-
ge gemacht werden, daff die Cladogramme
tendenziell dann am sparsamsten sein werden,
wenn an der Basis eine komplexe und nicht
eine einfach gebaute Form steht. Im Rahmen

des Schopfungsmodells kann diese wiederum
als Modell fiir einen maximal ausgestatteten
Urtyp interpretiert werden. Dieser Urtyp wére
sozusagen auf der ,Plan-Ebene” zu denken
(ware also nicht real), wenn die betrachtete
Gruppe mehrere Grundtypen umfafSt, und als
urspriinglicher Grundtyp (also real), wenn die
betrachteten Formen zu einem einzigen Grund-
typ gehoren. Eine komplexe Stammform an
der Basis eines Cladogramms widerspricht
dagegen urspriinglichen evolutionstheoreti-
schen Erwartungen.

Als gut untersuchtes Beispiel konnen hier
die Lepidophyten des Karbons genannt wer-
den (BaTEMAN et al. 1992; vgl. Junker 2000; Abb.
42 und den dortigen Bildtext).

Bemerkenswert sind in diesem Zusammen-
hang als weiteres Beispiel die Verwandtschafts-
beziehungen der Arthropoden (Gliederfiifier),
tiber die 1996 in Uppsala ein Symposium abge-
halten wurde (Bupp 1996). So hat sich zuneh-
mend herausgestellt, dafs es Griinde gibt, die
Arthropoden trotz ihrer Gemeinsamkeiten als
polyphyletisch zu betrachten. Die Vertreter ei-
ner Monophylie sind untereinander uneins tiber
die Beziehungen der Arthropodengruppen. Der
Grund dafiir sind zahlreiche Konvergenzen,
die unterschiedliche, sich widersprechende
Verwandtschaftsverhdltnisse nahelegen (vgl.
auch EErnissk et al. 1992). Abb. 41b zeigt dies
eindrucksvoll: eine Netzdarstellung entspricht
offenbar der Formenvielfalt besser als eine
Baumdarstellung. Es zeichnet sich ab, dafs hin-
ter der verwirrenden Vielfalt eine begrenzte
Zahl verbreiteter und genetischer Mechanis-
men stehen konnte. Der Einflufs dieser geneti-
schen ,, Toolbox”, so Bubp (1996), mag in ver-
schiedenen Entwicklungslinien zur Auspra-
gung gleicher Phanotypen gefiihrt haben. Sol-
che Mechanismen konnten helfen, die zahlrei-
chen Konvergenzerscheinungen bei Arthropo-
denbesser zu verstehen. ADLER (1997, 42f.) kom-
mentiert diese Entwicklung wie folgt: ,Das
von Bubp angesprochene genetische Instrumen-
tarium der Morphogenese beinhaltet nach der-
zeitigem Kenntnisstand ein hierarchisches Sy-
stem von Kontrollgenen, {iber das je nach Or-
ganismus und Organ aus einer Grundausstat-
tung morphogenetischer Moglichkeiten die je-
weils 'passende’ realisiert wird. Dabei ist die
Grundausstattung innerhalb grofSerer systema-
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L.phloios = Lepidophloios BATEMAN 1994)

tischer Gruppen wenig verschieden, und die
Gestaltunterschiede der Untergruppen und
Arten resultieren sozusagen aus der unter-
schiedlichen Benutzung desselben Baukastens.
Vor diesem Hintergrund kann etwa in einem
gedachten Ur-Arthropoden ein beachtliches
Arsenal an Gestaltmoglichkeiten gedacht wer-
den, das vornehmlich durch Variation der Kon-
trollinstanz zu der vorliegenden Formentfiille
gefiihrt haben konnte. In den derzeit gangigen
Kategorien und Begriffen der Systematik, die
aus morphologischen Merkmalsmustern auf
die Phylogenese und die natiirliche Verwandt-
schaft der Organismen schlieflen sollen, findet
ein solches Konzept einer genetisch komple-
xen Stammform und der differenziellen Ge-
staltverwirklichung keinen Widerhall. Viel-
mehrwird deutlich betont, dafd zwischen Merk-
malen des Grundbauplans (Apomorphien) so-
wie Parallelentwicklungen, die auf keiner Ver-
wandtschaft beruhen (Konvergenzen), streng
zu trennen sei. Sollte sich die Vorstellung eines
umfassenden genetischen 'Grundbaukastens'
festigen, so miifiten diese Begriffe und die dar-
auf beruhenden Systeme auf ihre Schliissigkeit
angesichts der genetischen Gegebenheiten
uberpriift werden.” Ein solcher , Super-Arthro-
pode” mit vielen komplexen ,,Bauteilen” kann
als realer Organismus jedoch kaum gedacht
werden. Die geschilderte Situation lauft daher

auf die schopfungstheoretisch motivierte Er-
wartung einer ideellenkomplexen Urform (,,Ur-
Arthropode”) hinaus und ist in evolutionstheo-
retischer Perspektive eher unerwartet und be-
reitet dort zumindest erhebliche Deutungspro-
bleme.

Dafl der Mosaikcharakter vieler Fossilien
eine Widerspiegelung dhnlicher regulatorischer
Gene sein konnte, meint auch SHUBIN (1998).
Reguliert werden kann aber nur das, was schon
da ist. Soll man also annehmen, dafs die in den
Fossilien zum Vorschein kommende Vielfaltin
einem hypothetischen Vorldufer ,gesammelt”
bereits vorlag? Im Grunde genommen ndhert
man sich mit solchen Uberlegungen ideellen
Bauplédnen, dieals , Baukadsten” fiir unterschied-
liche Kombinationen dienen. Nebenbei konnte
sich, sollte die Entwicklung in dieser Richtung
weitergehen, ein grundlegender Wandel in
phylogenetischen Rekonstruktionen einstellen:
,Wenn unabhéngige Evolution von Schliissel-
merkmalen verbreitet ist, wie soll Phylogenese
dann rekonstruiert werden?” fragt SHUBIN
(1998). Die Orientierung an gemeinsamen ab-
geleiteten Merkmalen (Synapomorphien) kénn-
te in die Irre fiihren (vgl. die 0. g. Anmerkun-
gen von ADLER).

Ein weiteres extremes Beispiel sei noch an-
gefiihrt: WILLMER (1990) prasentiert einen Wir-
bellosen-Stammbaum, der fast keine ,,Baum-



92

32 a
N 0202  da
@ Bwe(ac“‘opo
& Phoronida e
of
S, o
O s ©
.- Echinoder™a
3358 £ N
5§62 & Hemicnord?
O .
&
& / Loricifera /
| i ___— Chaetognatha

5
Q
=
R, %, ®
4 6@, Pentastomida
Cantp ?® \ Tardigrada

Nematomorpha

Acoelomate ,Plathelminthes® D\ Gnathostomulida

Nematoda }/ * f *

{4

Cnidaria
Gastrotricha —
planUIaS Porifera
Ctenophora — —
Placozoa
Mesozoa # f f

C

Protozoa

D

Abb. 43: Verwandtschaftsbeziehungen unter Wirbellosen nach WiLLMER (1990).

strukturen” mehr besitzt (Abb. 43). Diese Dar-
stellung ergibt sich nach Berticksichtigung prak-
tisch aller Strukturen, die je als Argumente in
der hundertjdhrigen Diskussion ins Feld ge-
fiihrt wurden. WiLLMmER (1990, 361) kommen-
tiert: , A phylogenetic scheme for the inverte-
brates, based on all evidence amassed here, ...
cannot be a vine or a neatly dichotomous tree.
It mustbranch like a field of grass low down ...”
GRASSHOFF (1994, 203) bemerkt dazu: ,,Es ist in
diesem Zusammenhang daran zu erinnern, daf3
zum Beispiel unter den Coelenteraten schon
alle Haupt-Gruppen als Ausgangs- und End-
formen der Entwicklung requiriert wurden,
dafd fiir die vielfdltigen Konstruktionen der
Schwamme tiiberhaupt keine Entwicklungs-
linien auszumachen sind, daf3 fiir die Arthro-
poden monophyletische, diphyletische oder po-
lyphyletische Entwicklungen behauptet wer-
den ..., daf$ schlieSlich Konstruktionstypen vor
allem wurmférmiger Tiere, wie z. B. Pogono-
phoren, Nemertini, oder auch Bryozoen und
Brachiopoden als eine Art erratischer Blocke je
nach Stromungsrichtung der Ansichten auf
verschiedene Pldtze verschoben werden.” Es
ist keine Frage, daf eine solche Situation evolu-
tionstheoretisch unerwartet ist und stattdessen
den Gedanken einer unabhédngigen Existenz
von Grundtypen stiitzt.

Evolutionsbiologen sehen sich vor diesem
Hintergrund vermehrt der Aufgabe gegentiber,
die an sich schon unwahrscheinliche Entste-
hung komplexer Strukturen mehrfach erkla-
ren zu miissen. Der géngige Hinweis auf ,ex-
perimentelle Phasen” der Evolution kann nicht
als Erklarung gelten, weil damit keine Mecha-
nismen des mehrfach unabhangigen Neuer-
werbs angegeben werden. NikLas (1997, 297ff.)
postuliert genetische Revolutionen in Verbin-
dung mit verminderter Selektion, bedingt durch
das Eindringen in neue Umwelten. Auch hier
ist die Mechanismenfrage unklar. Wichtige Ein-
sichten erhoffen sich die Biologen durch gene-
tische und entwicklungsbiologische Studien.

Vor diesem Hintergrund gewinnt das nach-
folgende Zitat unerwartete Bedeutung: ,Heu-
ristisch wertlos ... sind Hypothesen, die weite-
res Fragen und Forschen verhindern. So wiirde
die Annahme, hochgradig tibereinstimmende
komplexe Strukturen kdnnten bei verschiede-
nen Arten beliebig oft entstanden sein, die Un-
tersuchung ihrer phylogenetischen Verwandt-
schaft unmdéglich machen” (SubHAus & Ren-
FELD 1992, 3). Die Erkenntnisse der letzten Jahre
tendieren zum Teil genau in diese Richtung:
tibereinstimmende komplexe Strukturen sol-
len mehrfach unabhédngig entstanden sein. Sie
erschweren in der Tat Untersuchungen tiiber
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phylogenetische Verwandtschaft, lassen sich
aber im Rahmen eines Baukastensystems deu-
ten und sind dort auch nicht unerwartet.

MEYER (1999) stellt sich vor, dafs Konvergen-
zen oder allgemein Homoplasien dadurch zu-
stande kommen, dafd latente Gene und Ent-
wicklungsmechanismen wahrend der Evoluti-
on neu ,auferweckt” werden. In Wirklichkeit
sollen demnach auch bei Homoplasien Homo-
logien auf einer tieferen Ebene vorliegen. Durch
das langere Ausschalten und spéatere Wieder-
Einschalten erscheinen dann solche Strukturen
als homoplastisch, die es gar nicht sind. Als
Belege fiir diese Vorstellung bringt MEYER Be-
obachtungen an Cichliden in den grofien ostafri-
kanischen Seen. MEYER schliefst seine Ausfiih-
rungen wie folgt: , The long retention of gene-
tic systems — whether they are continuously
expressed in all descendants of an evolution-
ary lineage in the form of homology, or only
intermittently in the form of parallel evolution
or even convergent evolution — may hence be
caused by similar biological basis and may be
due to similar evolutionary principles. Homo-
logy and non-homology might thus be extre-
mes along a continuum rather than two com-
pletely different kinds of mechanisms” (MEYER
1999, 152).

Dieses Konzept lduft ebenfalls auf polyva-
lente Stammformen hinaus, denn damit Gene
oder Entwicklungsmechanismen aufgeweckt
werden konnen, miissen sie schon da sein. Bei
Mevyers Beispiel der Cichliden handelt es sich
allerdings um mikroevolutive Phanomene, um
Vorgédnge, die sich innerhalb von Grundtypen
(vgl. Abschnitt 1.3) abspielen. Es lafst sich im
Sinne polyvalenter Stammformen deuten.?

Einer Ausweitung dieses Arguments auf ma-
kroevolutive Bereiche und die damit verbun-
denen Zeitraume steht zweierlei entgegen: Zum
einen wiirde ein ldngeres Stillegen zu irreversib-
len Verlusten fithren, da den zwangslaufig auf-
tretenden Verlustmutationen selektiv nicht ent-
gegengewirkt werden kann (vgl. Abschnitt9.2).
Zum anderen wiirde die Ausweitung des Ar-
guments auf einen Alleskdnner-Organismus
hinauslaufen, dessen Existenz biologisch voll-
kommen unplausibel wire (vgl. die Ausfiih-
rungen weiter oben tiber den hypothetischen
»Super-Arthropoden”). Das Konzept komple-

xer Stammformen lauft bei Extrapolationin die
Vergangenheit darauf hinaus, die unabhangi-
ge Entstehung diskreter Grundtypen zu postu-
lieren, was einem Schopfungsverstandnis ent-
spricht.

5.3.3 Abgrenzbarkeit von Taxa oberhalb
Grundtyp-Ebene

Im schopfungstheoretischen Deutungsrahmen
kann erwartet werden, dafs oberhalb der Grund-
typ-Ebene Abgrenzungen von Taxa leichter
moglich sind als innerhalb von Grundtypen.
Innerhalb der Grundtypen mufd namlich auf-
grund der Hybridisierungsmoglichkeiten mit
netzférmigen Verwandtschaftsbeziehungen ge-
rechnet werden, im Sinne realer Abstammungs-
zusammenhdnge. Oberhalb der Grundtyp-
ebene besteht nach dem Grundtypmodell die-
se Moglichkeit der Quervernetzung nicht mehr.
Daher sollten in diesen hheren systematischen
Bereichen Abgrenzungen leichter moglich sein.
Beispielsweise stellt hierzu REmMANE (1954, 179)
fest, ,daf3 der Ausbau des natiirlichen Systems
im Bereich der Familien, Ordnungen und Klas-
sen viel sicherer ist als im Bereich von Arten-
schwdrmen und nahestehenden Gattungen.”
Die umfangreichen Ergebnisse der taxonomi-
schen Forschung kénnten auf diese Frage hin
ausgewertet werden.

Dabei ist folgendes zu beachten: Es geht an
dieser Stelle um Abgrenzungen von Grundty-
pen oder hoheren systematischen Einheiten,
nicht um Beziehungsverhéltnisse. Letztere mo-
gen sich im Sinne des diskutierten Baukasten-
systems ebenfalls in Form von Vernetzungen
darstellen, was ja tatsdchlich haufig der Fall ist.
Das aber schliefst die Abgrenzbarkeit einzelner
Grundtypennichtaus. Wiebereits gezeigt, kon-
nen die Vernetzungen auf hoherer Ebene auf-
grund der hier vorliegenden Kreuzungsbarri-
eren nicht mehr durch reale Verwandtschafts-
beziehungen begriindet werden; vielmehr
miissen hier im Rahmen der Evolutionstheorie
Konvergenzen oder massiver horizontaler Gen-
transfer postuliert werden. Beides ist mechani-
stisch ungekldrt und nach bisherigem Kennt-
nisstand unplausibel.
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5.3.4 Muster versus Prozef3

Die Tatsache, dafs die Vielfalt der Lebewesen
dem Taxonomen als diskontinuierliches Mu-
ster entgegentritt, verdient in diesem Zusam-
menhang Erwdhnung. Dies umso mehr, als ein
diskontinuierliches Muster auf dem Hinter-
grund einer kontinuierlich verlaufenden Evo-
lution nicht primdr zu erwarten ist, dagegen
sehr wohl im Rahmen der Grundtypenbiolo-
gie. Mit dem Spannungsbogen von ,Muster
und Prozef3” befafit sich unter evolutionstheo-
retischen Voraussetzungen RieppEL (1985b, 339):
,,Jm Lichte eines kontinuierlichen Transformis-
mus [mufite] die Klassifikation als kiinstliche
Ordnung erscheinen, als Folge der 'Regeln der
Zoologie'.” — , Die Verbindung von Typologie
und Kontinuitit, die Kombination einer essen-
tialistischen und einer nominalistischen Be-
trachtungsweise der Natur, mufite zu Wider-
spriichlichkeiten fithren. Muster und Prozef3
erweisen sich als inkompatibel. Sollen Muster
und Prozef zu einer einheitlichen Schau der
Natur verschmelzen, mufs das Kontinuitats-
prinzip fallengelassen werden. Transformati-
onmuf$ sichdem Muster entsprechend sprung-
haftvollziehen” (S. 340). Der Darwinismus ver-
folgt im Rahmen der Zeit ein nominalistisches
Artkonzept (S. 340). Ein kontinuierlicher Pro-
zefd muf’ ein diskontinuierliches Muster erkla-
ren (S. 341). Nach der kreationistischen Hal-
tung konzipiert Gott die Essenz auflerhalb der
Zeit und aktualisiert sie im Rahmen der Zeit;
RierPEL nennt als Beispiel fiir diese Denkweise
L. Acassiz (S. 341; vgl. dazu die Ausfithrungen
zu AcGassiz auf S. 21).

RreprPEL (1985b, 341) kommt zum Schlufs, dafs
Muster und Prozef$ zwei komplementare Sicht-
weisen der Natur darstellen, die wie zwei Sei-
ten einer Miinze nicht gleichzeitig in den Blick
genommen werden kénnen: als Muster, d. h.
als subordinierte Hierarchie von Typen; als
Prozef3, d. h. als Briickenschlag zwischen den
Kategorien des diskontinuierlichen Musters.
Muster und Prozefs sind inkompatibel und
komplementdr, ,,denn erst aufgrund des Mu-
sters erhdlt der Prozef’ eine Richtung, und erst
durch den Prozef3 findet das Muster eine Erkla-
rung” (S. 341f.). ,Der Versuch einer einheit-
lichen Erfassung der Natur, wie er in der nattir-
lichen Theologie angelegt war und im Evolu-

tionismus fortlebt, mufs als gescheitert gelten”
(S. 342).

Die Muster-Analyse schafft Diskontinuitat;
die Prozef3-Analyse fiihrt zu einem genealogi-
schen Kontinuum der Generationenfolge. Wie
kann diese Spannung aufgeldst werden, wenn
nicht durch das Verlassen des evolutionstheo-
retischen Paradigmas?

5.3.5 Stratigraphische Position von
Zwischenformen

Schliefilich kann man die Erwartung ableiten,
daf’ es zwar aufgrund des Auftretens von Kon-
vergenzen (Abschnitt 5.3.1) zahlreiche ausge-
pragte Mosaikformen gibt, diese aber aufgrund
ihrer Merkmalszusammensetzung und auf-
grund ihrer stratigraphischen Position nicht
als evolutive Ubergangsformen interpretierbar
sind (Abb. 44). Hierzu kénnen wiederum Un-
tersuchungen {tiber fossile Pflanzen (vgl. Jun-
KER 1996; 2000; ROTHWELL & SERBET 1994) ge-
nannt werden. In vielen anderen Féllen zeigen
sich dhnliche Probleme, wie nachfolgende zu-
sammenfassende Bewertungen veranschauli-
chen: Die éltesten bekannten Vertreter der
Hauptgruppen der Wirbeltiere unterscheiden
sich so sehr voneinander, ,,dafd ihre verwandt-
schaftlichen Beziehungen nur schwer zu re-
konstruieren sind. Jede dieser Gruppen besitzt
ein Mosaik urspriinglicher und abgeleiteter
Merkmale, aber keine ndhert sich dem anato-
mischen Merkmalsmuster, das man fiir primi-
tive Vorfahren der anderen Gruppen erwarten
wiirde” (CArRrROLL 1993, 16). Hier wird definitiv
zum Ausdruck gebracht, dafi beobachtete
Merkmalskonstellationen nicht den evolutions-
theoretischen Erwartungen entsprechen.

Doch dies ist kein Einzelfall. So stellt SHUBIN
(1998) fest, dafs Fossilien, die aus Zeiten stam-
men, in denen gréBere evolutiondre Ubergén-
ge erfolgt sein sollen, oft keine intermedidre
Merkmalsauspragungen aufweisen, sondern
ein ,,Mischmasch definierender Merkmale vie-
ler verschiedener Gruppen” sind. Dies gilt bei-
spielsweise fiir friithe Fische (ZHou et al. 1999;
AHLBERG 1999), frithe Amphibien (Crack 1998),
frithe Vogel (FEHRER & ZIMBELMANN 1998; Zim-
BELMANN 1999) und fiir viele Arthropoden (BupD
1996; ADLER 1997; s. 0.).
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Die Kenntnisse iiber das stratigraphische
Vorkommen fossiler Formen kann natiirlich
liickenhaft und unrepréasentativ sein (vgl. Rier-
PEL & GRANDE 1994, 241£f.), doch kann die Situa-
tion nach statistischen Uberlegungen beurteilt
werden: Wenn mogliche Kandidaten fiir evo-
lutiondre Ubergangsformen regelmifig strati-
graphisch nicht passen, so kann dieser Befund
nicht einfach mit dem Hinweis auf die Liicken-
haftigkeit der Fossilbelege erklart werden.

5.4 Deutung iiberraschender
Befunde im Rahmen der
Evolutionstheorie

Im letzten Abschnitt kamen Befunde zur Spra-
che, die evolutionstheoretisch nicht leicht zu
deuten sind und oft eher unerwartet waren.
Eine Widerlegung der Evolutionstheorie stel-
len sie jedoch nicht dar, zum einen aus prinzi-
piellen Erwdgungen, zum anderen aufgrund
der Plastizitat der Evolutionstheorie —oder bes-
ser: der Plastizitit aller Ursprungsvorstellun-
gen (vgl. Abschnitt 4.3.3). REMINE (1993) meint
in diesem Zusammenhang zu den Problemen
der Makrosystematik: Wiirde es beispielswei-
senicht gelingen, die Vielfalt der Formen in ein
hierarchisch geordnetes System zu bringen, so
werden neue Evolutionsmechanismen postu-
liert werden, etwa horizontaler Gentransfer.
REMINE hat recht: Angesichts des Merkmals-
mosaiks der Archaebakterien wird genau dies
diskutiert und im Rahmen der Endosymbion-
tenhypothese ausdriicklich angenommen (vgl.
JUNKER & ScHEReR 2001, 301f.; NEuHAUS 2000).
REMINE (1993, S. 349) zitiert ANDERSON (1970, S.
1346), der diese Moglichkeit sogar im Falle des
Tetrapoden- und Tintenfischauges ausdriick-
lich erwdgt: ,While squid and vertebrate eyes
differ in many details, they solve the same
basic problems and each would benefit enor-
mously from bits and pieces of plans inter-
changed. A continuous flow and interchange
of gene parts 'on approval' would both explain
and facilitate parallel evolution.”

Evolutionstheoretisch kénne — so REMINE —
ein hierarchisches Ordnungssystem zwar
grundsatzlich erwartet werden; andere Erwar-
tungen sind aber auch moglich:

Taxon | Merkmalskomplex1 | Merkmalskomplex2

A Protostele Sporangien einzeln

B Protostele mit komplexes Synangium
~gemischtem Mark*

C Eustele einfaches Synangium

D Eustele komplexes Synagium

1) A-B—->C—>D
B

/

2) A-C—->B—>D

>— 0O —0

Stratigraphie

D—-B—->A->C

D

C
|
|

A

B I
| I
! I
| I
I I

Abb. 44: Priifmoglichkeiten fiir stammesgeschicht-
liche Hypothesen. 1. Merkmalsphylogenien sollten
zusammenpassen (Merkmalskomplexe 1 und 2, am
Beispiel von Leitgefiisystemen und Sporangien-
stellungen devonischer Landpflanzen); im Beispiel
passen die Merkmalszustinde von B und C nicht. 2.
Merkmalsphylogenien sollten zur stratigraphischen
Abfolge passen. Im Beispiel pafit nur die Abfolge A
— C zur Merkmalsphylogenie. (Aus JUNKER 2000)

» Werden flieBende Uberginge von Art zu
Art zugrundegelegt, sollten keine klaren Gren-
zen entstehen.

e Sterben zu viele Arten unentdeckt aus,
konnte ein chaotisches Muster verschiedener
Merkmale iibrigbleiben.

Wie kann in dieser Situation die Evolutions-
theorie falsifiziert werden? REMINE zitiert ELD-
REDGE (1982, S. 36/38; zit. S. 350): ,If we had
failed to find this nested pattern of similarities
interlinking all forms of life in our backyards,
we would, as scientists, be forced by the rules
of the game to reject the very notion of evoluti-
on.” Die Praxis bestitigt dies jedoch nicht. Wi-
dersprechende oder problematische Befunde
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verlieren durch neue Anpassungen der Evolu-
tionstheorie ihre falsifizierende Kraft. Man kann
hier wohl mit Fug und Recht die Frage stellen,
wie eine evolutiondr orientierte Systematik
widerlegt werden konnte.

Diese Frage stellt sich natiirlich auch an die
Schopfungslehre, aber eben nicht nur an sie,
wie oft behauptet wird. In beiden Féllen liegen
im wesentlichen (oder tiberhaupt nur) Deu-
tungen im Nachhinein vor.

5.5 Schluf3folgerungen

Die vorstehenden Ausfiihrungen haben deut-
lich gemacht, daf das Merkmalsmuster der
Lebewesen einer schopfungstheoretischen Deu-
tung offensteht. Damit ist zwar noch kein Weg
zur konkreten Umsetzung einer Makrosyste-
matik gewiesen, doch kann hier vielleicht an
vorhandene taxonomische Konzepte ange-
kntipft werden, die nicht eine phylogenetische
Abfolge nachzeichnen wollen, sondern nur ein
praktikables Ordnungsverfahren anstreben.
Klarist, dafd die Grundtypen ein ,relativ objek-
tiv” bestimmbares Taxon sind (vgl. SCHERER
1993). Wie eine Systematik oberhalb des Grund-
typniveaus die Vielfalt der Grundtypen ord-
nen soll, stellt fiir die Schopfungslehre eine
noch zu l6sende Aufgabe dar.

Dieser Abschnitt steht unter der Uberschrift,
ob das Ahnlichkeitsmuster der Lebewesen ein
Design-Signal im Sinne von Walter REMINE
(1993) sei (vgl. Abschnitt 4.4). Eine scharfe Ar-
gumentation ist hier kaum moglich, doch kann
festgehalten werden, dafd zahlreiche Befunde
,harte Brocken” fiir evolutionstheoretische
Deutungen darstellen, die als ,nicht-naturali-
stische Botschaft” (S. 77ff.) interpretiert wer-
den konnen. Tatsdchlich zeigt das Merkmals-
muster der Lebewesen hdufig netzartige Quer-
verbindungen (Abschnitt 5.3.1), und es wurde
schon von manchen evolutionstheoretisch den-
kenden Biologen festgestellt, dafy das Merk-
malsmuster in vielen Féllen baukastenartig zu-
sammengesetzt sei. Genau dies entspricht Er-
wartungen des Schopfungsmodells bzw. — da
die Formulierung von , Erwartungen” (wie in
Abschnitt 5.2 diskutiert) fragwiirdig ist — es
1463t sich im schopfungstheoretischen Rahmen
plausibel deuten (vgl. Abschnitt 5.3).

Anmerkungen

!, Do not eschew typology, it is the first step in any
morphological analysis” (TomLINsON 1984, 380). Vgl.
auch PETErs (1976, 333f.).

2, The basic process of recognizing homologous fea-
tures has not changed for 200 years or more” (Bro-
WER 2000, 19).

* ,The empirical observation of similar features
among taxa, and the further observation that these
features imply a pattern of grouping into nested
sets based on the similarities and differences of
these features, are not dependent on evolution, God's
plan, or any other explanatory theory” (BROWER
2000, 12).

* Bemerkenswert ist an dieser Stelle die Beobach-
tung, dafs die biologische Systematik weitgehend
erfolgreich arbeitet, obwohl bis heute Vorgehens-
weisen aus vorevolutiondrer Zeit zugrundeliegen:
,,One of the paradoxes of modern science is the way
in which biological systematics is largely successful
despite employing a structure which has been lar-
gely inherited from the last century or even earlier.
... Surprising too is the way in which this structure
seems apparently capable of handling a vastly grea-
ter number of organisms today than were even
conceived of last century” (HEywoop 1988, 44).
MaHNER & BUNGE (2000, 240) kommen zum ,,Schluf3,
daf3 die Systematik zwar weder Kenntnis evoluti-
ver Mechanismen noch Kenntnis anderer biologi-
scher Theorien logisch voraussetzt, solche Kennt-
nisse aber zur Verfeinerung einer Klassifikation
beitragen kénnen und sollen.”

>, The creationists cannot specify what the 'plan of
creation' is — they cannot find the rule that would
predict groups” (Brapny 1985, 119).

¢ Das dort abgedruckte Zitat betrifft Primaten; das
gilt aber genauso auch bei anderen Gruppen.

7 Dieldee des ,Baukastensystems” kommt nicht von
ungefdhr, sondern dréngt sich beim Studium der
Formenvielfalt immer wieder auf, wie weiter unten
noch gezeigt wird. Bekanntlich spielt es in der For-
schung keine Rolle, woher Hypothesen kommen.
Porper (1984, 257) unterscheidet in seinem bertithm-
ten Werk , Logik der Forschung” zwischen dem
Kontext der Entdeckung — woher kommt die Theo-
rie, durch was ist sie inspiriert? — und dem Kontext
der Geltung — wie kann eine Theorie beurteilt wer-
den, wodurch ist sie gerechtfertigt? D.h. es geht in
der Frage der Wissenschaftlichkeit einer Theorie
nicht darum, wie man zu einer Theorie gekommen
ist, sondern ob die vorliegende Theorie methodisch
zu rechtfertigen ist; fiir POPPER, ob sie falsifizierbar
ist.

8 Die Merkmale miissen freilich nicht als frei kombi-
nierbar vorausgesetzt werden. Es handelt dabei um
eine Moglichkeit, deren Plausibilitdt untersucht wer-
den soll.
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Daf3 molekulare Methoden hier mittlerweile mehr
Klarheit bringen (Mayr [1988, 40] unter Bezugnah-
me auf SBLEY and AnLqQuisT [1983]) dndert nichts an
dem Befund, dafd die anatomisch-morphologischen
Verhéltnisse keine klaren Zuordnungen der Taxa
ermoglichen und zahllose Konvergenzen zu for-
dern sind.

,Some cases of convergence of sequences are known,
and more cases will undoubtedly come to light as
molecular biologists begin to look for the phenome-
non” (HiLwis 1994, 351). Einige weitere Zitate sollen
die umrissene Situation verdeutlichen:

,The levels of moise' in systematics are great
enough that we often find data sets which falsify
every possible phylogeny. No matter what the phy-
logeny, one character or another must have evolved
with more than the minimum possible number of
steps” (FELSENSTEIN 1988, 115).

,Cladistics had its first wave of success as many
long-standing problems were successively and ef-
fectively solved and, once recognized for what they
are, paraphyletic taxa disappear from our classifi-
cations. Today things are different. While some
continue to dwell on the potential of paraphyly, the
greatest challenge facing systematics is what to do
with the wealth of data that stubbornly show var-
ying degrees of conflict, even in the face of rigorous
analysis” (WiLLiaM & SiEBERT 2000, 205).

,,Biologen, die sowohl an rezenten als auch an aus-
gestorbenen Tiergruppen arbeiten, behaupten ganz
im Gegenteil, dafl Konvergenzen sehr haufig zu
beobachten sind” (CARrOLL 1993, 8).

,,We agree that the construction of phylogenies from
the distribution of similar molecules is an inade-
quate approach” (Morris & Cosast 1991, 308). Die
Synthesewege miifiten beriicksichtigt werden, denn:
,Phylogenetic variation in the synthesis of tyrosine
and lysine demonstrates that chemical identity of
molecules may be brought about by unrelated syn-
thetic pathways” (S. 307). Auch Collagene miissen
mindestens dreimal unabhédngig entstanden sein,
dasie auf sehr verschiedenen Synthesewegen gebil-
det werden (S. 319).

WAGELE (2001, 157) plddiert dafiir, nicht alle Merk-
male in phylogenetischen Analysen zu berticksich-
tigen, sondern solche mit geringer Homologiewahr-
scheinlichkeit wegzulassen; solche Merkmale wiir-
den in die Analyse nur ,Rauschen” und falsche
Signale einbringen. Doch die Feststellung von Ho-
mologiewahrscheinlichkeiten kann kaum objekti-
viert werden (vgl. WAGELE 2001, 137ff.). Zudem
diirften viele Konvergenzen eine hohe Homologie-
wahrscheinlichkeit besitzen.

Uberlappende Konstellationen von Merkmalen
kommen auch héufig innerhalb von Grundtypen
vor; doch dies kann dort durch Hybridisierung
erklart werden.

,Natural or monophyletic groups are recognized
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on the basis of shared, derived features (synapo-
morphies). Ferns do not fit this definition” (STEwarT
& RoTHWELL 1993, 212).

,No living flowering plant taxon contains exclusi-
vely undifferentiated or highly differentiated cha-
racters. ... However, most angiosperm families are a
mixture of more or less differentiated characters in
varying combinations, and even the families at the
extremes of an 'advancement scale' donotapproach
the purely primitive or advanced end members that
are theoretically possible in such a scheme. ... This
pattern is not restricted to recent angiosperms but
may also be observed in the fossil record” (KNoOLL et
al. 1984, 41). Anschliefend nennen die Autoren
Beispiele. ,In the light of these more familiar ex-
amples, it is perhaps most appropriate to view
mosaic evolution as the rule rather than the excep-
tion in vascular plant history” (KnoLL et al. 1984,
41).

,,All characters of the Umbelliferae that character-
ized the family either did not occur in all members
of the group, or also occurred outside the Umbelli-
ferae” (STEVENS 1984a, 171). Dieser Autor schlufifol-
gert: , Thus the natural groups that Linnaeus re-
cognized did not necessarily have defining charac-
ters. They simply had a number of characters in
common that tended to ca-vary, but no character
was necessarily either unique or constant” (STEVENS
1984a, 172). ,In the middle of the nineteenth centu-
ry it was generally conceded that most families did
not have defining characters” (STEVENS 1984a, 173).
Das Vavilovsche Gesetz (VaviLov 1922; 1949) be-
sagt: Einander mehr oder weniger verwandte Ar-
ten oder Gattungen werden durch dhnliche Variati-
onsreihen charakterisiert, und zwar von solcher
RegelmaBigkeit, dafs —wenn eine Varietdtenreihe in
einer Art oder in einer Gattung bekannt ist — man
das Vorhandensein dhnlicher Formen und &hnli-
cher genotypischer Unterschiede in anderen Gat-
tungen voraussagen kann. Je ndher sich die Arten
und Gattungen im Pflanzensystem stehen, um so
dhnlicher sind ihre Variationsreihen.

, By the early 19th century, webs, nets, and maps
were used in botanical systematics. ... Our current
preference for the nested hierarchy, and its persist-
ence as a model of patterned variation in the living
world, is due not to any inherent 'logic' intrinsic to
this type of pattern, but to its isomorphism with a
process of branching and divergence” (vgl. STEVENS
1984a; RieprEL 1988a, 54).

,,The phylogeneticist cannot fall back to the Net: a
species or genus cannot be connected in all direc-
tions: the emblem of a phylogeneticist is a Tree”
(BATHER 1927, zit. in STEVENS 1984a, 170).

Dazu pafitauch die Beobachtung von RreppeL (1989c¢),
dafd auf niedrigem taxonomischem Niveau (Famili-
en, Gattungen, Arten) deutlich haufiger Konver-
genzen vorkommen als im makrotaxonomischen
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Bereich. RiepPEL vermutet, daf8 dies durch ontogene-
tische Entwicklungszwénge bedingt sei, so dafd hau-
fig unabhédngig dieselben Merkmalszustinde auf-
treten. Dies ist genau die Situation, die bei einem
polyvalenten Grundtyp erwartet werden kann. Riep-

PEL weist darauf hin (S. 57), da8 unter diesen Um-
stdnden das cladistische Prozedere fragwiirdig ist.
Fiir eine Ausweitung dieser Erkldrung auf den ma-
krotaxonomischen Bereich fehlt jedoch die Kennt-
nis der dazu erforderlichen Mechanismen.
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6. Rudimentare Organe

Zusammenfassung: Die Kriterien fiir die Einstufung eines Organs als ,rudimentar” sind entwe-
der nicht sicher testbar oder theorieabhingig: Die Voraussetzung von Evolution oder Schop-
fung wird entweder schon in der Definition direkt oder indirekt vorgegeben, oder es kann in
konkreten Fillen nur unter der evolutions- oder schopfungstheoretischen Voraussetzung eine
Diagnose gestellt werden.

Die Kriterien ,Funktionslosigkeit” und , Unstimmigkeit von Struktur und Funktion” sind
nicht testbar, in modifizierten Versionen (unter Einbeziehung von Vergleichen rudimentirer
Organe mit homologen Vollorganen anderer Arten) theorieabhingig. Sie werden unter der
Vorgabe der Evolutionstheorie angewendet und konnen ohne diese Vorgabe nicht formuliert
werden. Mit dem Kriterium der ,erhohten Variabilitit” kann nur ein Teil méglicher Rudimen-
tierungen erfafit werden. Das Kriterium der ,nahen Verwandtschaft” (Kreuzbarkeit) von Tra-
gern rudimentdrer bzw. voll ausgebildeter Organe ist theorieabhidngig. Es kann im Grundtyp-

modell angewendet werden.

6.1 Problemstellung

Im einleitenden und im vierten Kapitel wurde
bereits erwédhnt, dafd die Zweckmafligkeit der
Organe und Strukturen der Lebewesen lange
Zeit vielfach als ein starkes Indiz dafiir galt,
dafd die Lebewesen aus der Hand eines genia-
len Konstrukteurs stammen (Design-Argu-
ment). Mitte des 19. Jahrhunderts liefs die DARr-
winsche Selektionstheorie jedoch eine tiberna-
tiirliche Erklarung der Zweckmafligkeit leben-
diger Organisation iiberfliissig erscheinen. Mit
Blick auf verkiimmerte oder gar vollig zweck-
los erscheinende Organe wurde das Design-
Argument weiter in Frage gestellt. In Kapitel 4
wurde darauf bereits eingegangen. In diesem
und dem folgenden Kapitel soll es vor allem
um solche Organe gehen, die als rudimentar
interpretiert werden. Bekannte Beispiele sind
der Wurmfortsatz des Menschen, Beckengiir-
telreste bei Walen oder Fliigelstummel bei flug-
unfdhigen Insekten oder Vogeln. Natiirliche
Selektion sollte eine Erklarung sowohl fiir die
Zweckmaéfiigkeit der Organe als auch fiir die
gelegentlich (scheinbar) anzutreffende Zweck-
losigkeit von Strukturen bieten: Durch die Wir-
kung der natiirlichen Auslese blieben Organe
erhalten, wiirden verbessert oder sogar neu
,geschaffen”; nach Wegfall der Selektionswir-
kung seien sie der Verkiimmerung preisgege-
ben.

Eigentlich erscheint es paradox, daf3 riickge-
bildete Organe Evolution belegen sollen, min-

destens wenn als Hauptproblem der Evolu-
tionsforschung die Erklarung des Erwerbs neu-
er Konstruktionengesehen wird. Sowerdendenn
rudimentdre Organe hdufig nur indirekt im
Sinne des ,Unvollkommenheits-Arguments”
als Belege gegen Schépfungund damitindirekt
fiir Evolution gewertet. Zur Kritik an dieser
Argumentationsweise sei auf die Ausfiithrun-
gen des 4. Kapitels verwiesen (insbesondere
Abschnitt 4.2.2). Fiir sich alleine stellen rudi-
mentédre Organe natiirlich keine Belege fiir eine
konstruktive Evolution dar; sie konnen ledig-
lich als Indizien fiir die Verdnderlichkeit der
Lebewesen herangezogen werden.

Rudimentation bereits vorhandener Kon-
struktionen sind allerdings auch ein Theorien-
bestandteil der Grundtypenbiologie, die mi-
kroevolutive Prozesse auf der Basis polyvalen-
ter Stammformen beinhaltet (vgl. Abschnitte
1.3, 6.6 und 7.2). Ebenso wird grundsétzlich
auch im Grundtypmodell mit der Moglichkeit
gerechnet, dafs Organe Merkmale aufweisen
konnen, die als Indizien fiir anders gestaltete
Vorladuferstadien innerhalb von Grundtypenin-
terpretiert werden konnen - freilich nur dann,
wenn die dafiir erforderlichen Anderungen
durch mikroevolutive Prozesse, d. h. durch
empirisch belegbare Vorgange erkldrt werden
konnen.

Bei der Problematik um die rudimentaren
Organe geht es letztlich nicht nur um Riickbil-
dungen, sondern generell darum, ob es durch-
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aus voll funktionstiichtige Strukturen gibt, die
jedoch unverkennbar Spuren ihrer phylogene-
tischen Vergangenheit zeigen, Auspragungen,
die nur durch Anpassung an friihere Erforder-
nisse, nicht mehr durch Anpassungen an jetzi-
ge Erfordernisse erklarbar seien. In diesem Sin-
ne ist der englische Begriff ,vestigial organ”
(,Spurenorgan®) treffender als ,rudimentéres
Organ”, weil er umfassender ist. Auf diese
Thematik wurde bereits in Kapitel 4 im Zu-
sammenhang mit der Problematik der , Kon-
struktionsfehler” eingegangen.

Auch aus einem anderen Grund beinhaltet
die Thematik nicht nur Riickbildungserschei-
nungen. Denn zahlreiche evolutionir als rudi-
mentdr interpretierte Organe werden durch
Neubildung oder Umkonstruktionen anderer
Organe kompensiert. Bei solchen Kompensa-
tionen wiirde es sich zum Teil eindeutig um
Makroevolution handeln, wenn die betreffen-
den Organe auf evolutiven Wege entstanden
sein sollten (vgl. Abschnitt 7.3 und die dort
genannten Beispiele). Auf diesem Wege —durch
Betrachtung des Gesamtzusammenhangs —
konnten rudimentédre Organe indirekt doch als
Hinweise auf Makroevolution gewertet wer-
den.

Charles DARWIN geht in seinem beriithmten
Werk ,Die Entstehung der Arten durch natiir-
liche Zuchtwahl” (1859) auf die rudimentaren
Organe ausfiihrlich ein. Er schreibt: ,Denken
wir weiter {iber den Gegenstand nach, so erfafst
uns Verwunderung. Dieselbe Urteilskraft, die
uns die meisten Teile und Organe als gewissen
Zwecken vortrefflich angepafst erkennen 1af3t,
sagt uns nun ebenso tiberzeugend, dafS rudi-
mentdre oder atrophierte Organe unvollkom-
men und zwecklos sind” (1967, S. 632).! Dar-
WIN bezog sich auf rudimentdre Organe, um
dem theologischen Argument vom ,Design”
zu begegnen (vgl. dazu aber Abschnitt 4.2.1):
Wire jedes Lebewesen und jedes einzelne Or-
gan gesondert erschaffen worden, wére es voll-
kommen unerkldrbar, dafs manche Teile wie
die Zdhne in der Embryonalentwicklung des
Kalbes oder die geschrumpften Fliigel man-
cher Kifer so hdufig den deutlichen , Stempel
der Nutzlosigkeit” tragen.?

In jlingerer Zeit schrieb der Freiburger Bio-
loge Hans MoHR (1982, 26): ,,Die Welt als Schop-
fung eines allwissenden und allmdchtigen

Schopfersist ein ebenso brauchbarer Ausgangs-
punkt fiir funktionale Erklarungen in der Bio-
logie. Allerdings bereitet die iiberzeugende Er-
klarung der in jedem biologischen System vor-
kommenden Defekte und rudimentdren Teile
unter diesen Umstdanden nahezu untiberwind-
liche Schwierigkeiten. Es féllt dem Naturfor-
scher schwer, offensichtliche Defekte und ru-
dimentdre Teile unter diesen Umstdnden als
Teil eines gottlichen 'Heilsplans' anzuerken-
nen. Die Evolutionstheorie hingegen kann die
angepafite Zweckmaéfiigkeit eines Organismus
ebenso iiberzeugend und elegant erklaren wie
seine Unzuldnglichkeiten.”

Rupert RiepL wagt sogar die Behauptung:
,Wir wiéren eine katastrophale Planung, hitte
uns jemand geplant” (RiepL 1984, 191). Und an
anderer Stelle: , Jeder Organismus ist eine hi-
storische Gestalt und tiberhaupt nur zu verste-
hen, wenn man jegliches ins Auge fafst, was er
schon gewesen ist” (RiepL 1975, 275). Er meint
damit, daf3 der (erwachsene) Organismus Spu-
ren vollig anders konstruierter Vorfahren auf-
weise. Sonennt er die Konstruktion des mensch-
lichen Korpers eine , Torpedo-Briicken-Turm-
Konstruktion” (RiepL 1984). Unser Korper sei
ein ,Kompromif3 seiner Geschichte”.

Zuriickhaltender formulieren SubHAUS &
ReHFELD die Problematik wie folgt: ,, Das Zu-
standekommen der genannten Merkmale kann
man unter den gegenwértigen Bedingungen
nicht verstehen, wohl aber lassen sich ehemali-
ge Selektionsdrucke aufzeigen” (SubHAUS &
RenreLD 1992, 113). In diesem Sinne sprechen
sie von einer ,historischen Bedingtheit”: ,Ein
Phanomen ist erst dann voll verstanden, wenn
sowohl die aktuelle Verursachung als auch die
evolutive Bedingtheit geklart ist” (SubpHaus &
ReHreLD 1992, 7; vgl. Abb. 10, S. 21). Damit
nahert sich die Argumentation dem ,Design-
Fehler”-Argument (vgl. Abschnitt 4.1).

Wie kann aber die mutmafliche ,histori-
sche Bedingtheit” erkannt und nachgewiesen
werden? Als besonders geeignet gelten fiir die-
sen Zweck rudimentdre Organe. Wie werden
diese erkannt? In diesem Kapitel wird eine
Reihe von Kriterien fiir ,, rudimentidre Organe”
vorgestellt und kritisch diskutiert. Hauptge-
genstand des darauffolgenden Kapitels sind
Erldauterung und Kritik evolutionstheoretischer
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Interpretationsweisen. Auf die biogenetische
Grundregel wird in Kapitel 8 eingegangen, be-
vor sich Kapitel 9 dem Thema , Atavismen”
widmet. Hier und da werden sich einige Wie-
derholungen bereits abgehandelter Uberlegun-
gen und Argumente nicht vermeiden lassen,
um den Leseflufs nicht zu oft mit Verweisen zu
unterbrechen.

In einer 1960 erschienenen Monographie {iber Ru-
dimentation fordert I. KrumBIEGEL die Biologen auf,
sich dieser Thematik intensiver zu widmen als es bis
dahin der Fall war. Ein Ergebnis einer Ende der 1980er
Jahre durchgefiihrten Literatur-Recherche war, daf3
dieser Aufruf kaum gefruchtet hat. Arbeiten zu dieser
Thematik sind diinn gesit. Ein groflerer Teil befafst
sich mit der Rudimentation bei Hohlentieren, denen
sich diese Arbeit relativ ausfiihrlich widmet (Abschnitt
7.2). Sonst wird diese Thematik mit wenigen Ausnah-
men nur am Rande einer Reihe von Arbeiten unter-
schiedlicher Zielsetzungen gestreift, aus denen aber
einige Schlufifolgerungen gezogen werden konnen.
Demgegeniiber spielt der Rudimenten-,Beweis” fiir
Evolution in Schul- und Lehrbiichern eine auflerge-
wohnlich grofle Rolle. Die dort genannten Beispiele
wirken oft recht iiberzeugend. Es handelt sich dabei in
der Regel um schon sehr lange bekannte Phianomene
wie die Griffelbeine der Pferde, Beckengiirtelknochen
bei Walen, Négel an den Flossen von Seeléwe und
Walrofs, Schulter- und Beckengiirtelknochen bei
Schlangen, die Fliigelreste des Kiwi, Augenriickbil-
dungen bei Hohlentieren, Staubblattrudimente bei
Rachenbliitlern sowie das Steiflbein und die Ohrmus-
kulatur des Menschen.

Die Illustration von Argumenten muf3 sich auf ty-
pische Beispiele aus der grofien Zahl der als rudimen-

tar geltenden Organe beschranken. Eine detailliertere
Betrachtung mufs den jeweiligen Spezialisten vorbe-
halten bleiben, da Beispiele fiir Rudimentation aus
den verschiedensten Tier- und Pflanzengruppen und
beim Menschen kommen, die ein einzelner nicht alle-
samt griindlich aufarbeiten kann. Daher befaft sich
die folgende Darstellung vornehmlich mit den Argu-
mentationsstrukturen, die im Zusammenhang mit ru-
dimentdren Organen zu finden sind, um diese zu
analysieren und ggf. zu hinterfragen.

Die Kennzeichnung ,rudimentdr” erweckt
gewohnlich die Assoziation ,funktionslos”
(ForBes 1970, NAYLOR 1982). ,Funktionslosig-
keit” istjedoch nur eines von mehreren Kriteri-
en, mit denen organismische Strukturen als
rudimentdr erkannt werden sollen. Im folgen-
den wird eine Reihe solcher Kriterien vorge-
stellt. Dabei wird jeweils der Frage nachgegan-
gen, ob diese Kriterien 1. testbar und 2. unab-
hédngig von der zugrundegelegten Ursprungs-
theorie (theorieunabhingig) anwendbar sind.
, Testbar” soll bedeuten, daf3 das betreffende
Kriterium in konkreten Fillen mit sicherem
Ergebnis angewendet werden kann.

6.2 Das Kriterium der
Funktionslosigkeit

Die gebrauchlichste Klassifikation fiir ,rudi-
mentdr” ist die vollige oder teilweise Funk-
tionslosigkeit: , A vestigial structure could be

Abb. 45: Blinddarme und ihr
Wurmfortsatz bei Sdaugetieren.
Obere Reihe: Blinddarme des
Menschen mit fiinf verschiedenen
Grofien und Lagen des Wurmfort-
satzes (grofe Pfeile), was dessen
Fluktuation dokumentiert.

Untere Reihe: Blinddarm der Was-
serratte, Arvicola amphibius (links),
der Bisamratte, Ondata zibethica
(Mitte) und des Greifstachlers
Coendou prehensilis (rechts). Die
Blinddarme dieser Arten sind viel
grofier als beim Menschen. Kleine
Pfeile: Einmiindung des Diinndarms
in den Dickdarm. (Nach KRUMBIEGEL
1961)




102

Dickdarm ®

Wurmfortsatz

Wurmfortsatz-
Arterie

Blinddarm

Abb. 46: Der Wurmfortsatz ist gut durchblutet, was
auf seine Funktionsfihgkeit hinweist. (Nach MuRris
1991)
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Abb. 47: Das Nickhaut,,rudiment” des Menschen.

defined as a tissue or an organ modified during
descent from one more fully developed and
functional” (WiLsoN 1982, 1356). In der einfach-
sten Form lautet es:

K1 Eine Struktur ist rudimentir, wenn sie
funktionslos ist.

Man spricht auch von ,Riickbildung” oder
,Regression”. Dabei soll es im folgenden (Ka-
pitel 6-8) um solche Rudimente gehen, die bei
allen Vertretern einer Art vorkommen.

Funktionslose Organe?
Es ist allgemein bekannt, daf$ viele Rudimente

vorschnell als nutzlos angesehen wurden. Der
deutsche Anatom WiEDERSHEIM zdhlte Ende des

19.Jahrhunderts 90 ,rudimentare” Organe beim
Menschen auf (WIEDERSHEIM 1887); in der drit-
ten Auflage nennt er (WIEDERSHEIM 1902) sogar
tiber 100. Darunter befanden sich die meisten
endokrinen Driisen, deren wichtige, teilweise
sogar lebensnotwendige Funktion heute langst
bekannt ist. Allerdings war auch WIEDERSHEIM
nicht der Auffassung, daf3 alle diese Organe
funktionslos seien, sondern daf3 sie ,ihre ur-
spriingliche physiologische Bedeutung teilwei-
se oder ganzlich verloren haben” (1902, 218).
Beim Menschen trug die intensive medizini-
sche Forschung dazu bei, dafd die Funktionen
seiner Organe aufgekldrt werden konnten.

Einige Beispiele von Organen, die z. T. heu-
te noch als funktionslos oder rudimentar be-
zeichnet werden, werden nachfolgend genannt
und kritisch diskutiert:

Der gut durchblutete Wurmfortsatzdes Men-
schen (vgl. Abb. 45 und 46) hat eine ,, Abwehr-
funktion bei Allgemeinerkrankungen” (MORI-
KE et al. 1981, 265), weshalb er auch als , Dick-
darmtonsille” (Dickdarmmandel) bezeichnet
wird (Broman 1931). Die dort erfolgende Pro-
duktion von WeifSen Blutkdrperchen erfolgt an
einer strategisch giinstigen Stelle, um Bakteri-
en zu bekampfen (Murris 1991). Damit erhalt
der Blinddarm, der ein Reservoir der Darm-
flora bildet, einen Schutz gegen Krankheitskei-
me. BERGMAN & Rowe (1990, 41) und DAVIDHEI-
SER (1969, 235) weisen darauf hin, dafs die taxo-
nomische Verteilung des Wurmfortsatzes un-
ter den Sdugetieren eine mehrfach unabhangi-
ge Rudimentation erfordern wiirde. Die Alt-
und Neuweltaffen besitzen paradoxerweise
keinen Wurmfortsatz, womit die Vorstellung
einer Rudimentation beim Menschen zusatzlich
fragwiirdig wird.

Vogel, manche Reptilien und einige Sauge-
tiere besitzen ein drittes, durchsichtiges Au-
genlid, die Nickhaut. Sie hateine Art ,Scheiben-
wischerfunktion”. Die Plica semilunaris, die
als ,rudimentiare Nickhaut” des Menschen
(Abb. 47) interpretiert wird, erfiillt den Zweck,
Fremdstoffe zu sammeln, die in den Augapfel
gelangen, und sie im Augenwinkel zu einer
klebrigen Masse zu verbinden. Dort konnen sie
leicht entfernt werden, ohne Schaden anzu-
richten (StBBE 1928, 169f.). Aufserdem dient die
Plica der Beweglichkeit des Augapfels (BErG-
MAN & Rowk 1990, 55). StiBees Untersuchungen
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zeigten, dafs die Nickhaut der Sdugetiere und
des Menschen strukturell deutlich verschieden
von der der Vogel ist. Daher solle der Aus-
druck , Nickhaut” fiir Sdugetiere fallengelas-
sen werden (Ndheres bei BERGMAN & Rowe 1990,
55).

Das Steifsbein des Menschenistnotwendig fiir
den Ansatz der Beckenbodenmuskulatur, wel-
che die inneren Organe des kleinen Beckens
tragt, und somit fiir den aufrechten Gang un-
abdingbar. Die Beweglichkeit, die das Steif3-
bein seiner ontogenetischen Herkunft aus der
Wirbelsaule verdankt, ist fiir den Geburtsvor-
gang entscheidend (vgl. BENNINGHOFF 1985,
516ff.).

Haufig zitiert wird auch die Ohrmuskulatur
des Menschen. Hierzu erwdhnt ELerT (1921,
236) in einem apologetischen Werk Indianer-
stimme, bei denen das Spitzen der Ohren noch
heute praktiziert wiirde. Wegen der Beweg-
lichkeit des Kopfes erscheint ein Ohrenspitzen
jedoch nicht notwendig (DEwar 1957, 168). Viel-
leicht ist es aber doch in manchen Situationen
niitzlich. DEwar denkt an die Moglichkeit,
durch Ohrbewegungen Insekten verscheuchen
zu konnen, was in den Tropen eine niitzliche
Fahigkeit ware. Nattirlich konnten dazu auch
die Hande benutzt werden, doch blieben diese
dann frei fiir andere Tatigkeiten. Sollte diese
Funktionen gegeben sein, konnte man vermu-
ten, dafS diese Fahigkeit zur urspriinglichen
Ausstattung des Menschen gehorte und dafs bis
heute ein weitgehender Verlust dieser Fahig-
keit eingetreten ist (mikroevolutive Degenera-
tion, vgl. Abschnitt 7.2). Die rudimentdre Ohr-
muskulatur wire damit kein Hinweis auf tieri-
sche Vorfahren. Ontogenetisch entstehen die
Ohrmuskeln wachstumskonstruktiv notwen-
dig in sog. Dehnungsfeldern (vgl. JUNKER &
ScHERER 2001, 182, 193; nach BLECHscHMIDT 1976,
136ff.).

Der ebenfalls als rudimentér eingestufte so-
genannte Darwinsche Ohrhocker (Abb. 48) tragt
zusammen mit den anderen Faltungen und
Vertiefungen der Ohrmuschel zur Fahigkeit
des rdumlichen Horens bei. Fiir die Auswer-
tung im Gehirn ergeben sich dadurch sechs
Vergleichswerte: zwei zwischen dem oberen
und dem unteren 'Ohr' jeder Seite, zwei zwi-
schen dem oberen und dem unteren 'Ohr' ge-
geniiberliegender Seiten sowie je eine zwischen

Helixkrempe

Darwinscher
Ohrho6cker

Anthelix

Eingang des
Gehdrgangs

Abb. 48: Die auf die ,Anthelix” treffenden Schall-
wellen werden einmal direkt zum Eingang des Ge-
horgangs geleitet, zum anderen unter der Helix-
krempe auf indirektem, lingerem Wege (Pfeil). Da-
durch gelangt jeder Ton zweimal mit einem Zeit-
intervall von einer Fiinftausendstel Sekunde an das
Trommelfell. (Nach Kunn 1989)

den beiden unteren 'Ohren'. Die MefSwerte
werden im Gehirn zu einem rdumlich geglie-
derten Schallbild der Umgebung verrechnet,
woraus eine dufierst verfeinerte Analyse des
Gehortenresultiert. Diese Konstruktion ermog-
licht es, einige Gerdusche in den Hintergrund
zu dréngen und andere bewufst herauszuhe-
ben. Eine ausfiihrliche Beschreibung findet sich
bei KunN (1989) in Anlehnung an BucHARrD et al.
(1987).

Die Hautmuskulaturdes Menschen wird hau-
tig als rudimentdr und funktionslos eingestuft.
Sie fiihrt bei kidltebedingter Kontraktion zur
Aufrichtung der Haare (Gadnsehaut), was je-
doch kaum einen Warmeeffekt bringt. Dage-
gen konnen Sduger mit Fell durch diesen Vor-
gang ihr Fell aufplustern und dadurch Warme-
abstrahlung wirkungsvoll verringern. Doch
auch beim Menschen iiben diese Muskeln eine
Funktion aus. Die Muskeltatigkeit produziert
eine gewisse Warme und warnt die betroffene
Person vor einem Korpertemperaturproblem
(BERGMAN & ROWE 1990, 64).

Die rudimentdren Becken-und Oberschenkel-
knochen der Wale (Abb. 49 und 73) haben in
beiden Geschlechtern Beziehungen zum Geni-
talapparat (Bewegung des Penis bzw. Kon-
traktion der Vagina; vgl. z. B. BEHRMANN 1994a;
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Abb. 49: Skelett des Gronlandwals (Balaena mysticetus) mit Becken- und Hinterextremititenrudiment.

(Nach MuLLER 1970)

YasrLokov 1974; Abb. 74) und sind bei Mann-
chen und Weibchen entsprechend etwas un-
terschiedlich. Sie dienen aufSerdem als Ansatz-
stellen fiir die starke Aftermuskulatur (YABLO-
Kov 1974, 234). Deren Aufgabe ist es zu verhin-
dern, dafd durch den hohen hydrostatischen
Druckin grofieren Wassertiefen der Darminhalt
der Tiere ausgepref3st wird.

Die als ,,Rest” interpretierte der Haarbedek-
kung bei Bartenwalen ist fiir die Tiere sehr be-
deutungvoll, wie YasLokov (1974, 235ff.) be-
richtet. Die Haare besitzen eine komplexe Struk-
tur und spielen eine wichtige Rolle als , Tastor-
gane” bei der Futtersuche. Auch die Anord-
nung dieser Haare ist auf diesen Zweck abge-
stellt und bei verschiedenen Arten entspre-
chend der jeweiligen Nahrungsgrundlage ver-
schieden. Delphinus delphisverliert allerdings
diese Haare nach der Geburt; sie zeigen Merk-
male einer Riickbildung. YasLokov (1974, 241)
mochte jedoch eine vorgeburtliche Funktion
dieser Haare nicht ausschliefsen.

Geruchssinnesorgane bei Walensind zwar ru-
dimentar, aber nicht funktionslos. Die , Reste”
des nasopalatinen Kanals des Finnwals (Balae-
noptera physalus) haben vermutlich eine Sinnes-
funktion (Quay & MitcHELL 1971): ,,... while
they (die Reste der nasopalatinen Kanéle) have
lost all connections and relations with olfactory
and probably chemoreceptor systems general-

ly, they have become invested with an extensi-
ve array of mechanoreceptor endings. Rich-
ness, tissue relations and geometry of these
sensory endings suggest that the nasopalatine
duct remnants in these whales have acquired
during evolution a new sensory and functional
significance” (S. 271). Dieses Sinnesorgan ist
also auch als fiir den Lebensraum passende
Konstruktion schopfungstheoretisch deutbar.

Die zahnlosen Bartenwalebilden in der Em-
bryonalentwicklung Zahnanlagen, dienichtaus-
differenziert, sondern wieder riickgebildet
werden. Sie spielen eine grofie Rolle bei der
Formung der Kieferknochen. DEwar (1957,171)
gibt zu bedenken, daf die Anordnung, die
Anzahl und die Form der embryonalen Zdhne
sich von der anderer Wale unterscheiden. Bar-
tenwal-Embryonen legen in jeder Kieferhalfte
40-53 Zahne an, wihrend fossile Wale nur 11
besitzen. SUDHAUS & REHFELD (1992, 162) schlie-
en daraus auf Vorfahren mit zahlenvermehr-
ten Zahnen; ein fossiler Nachweis fiir diese
Hypothese stehtjedoch aus. Da die Bartenwale
also eine individuelle Auspragung besitzen, ist
die Vorstellung, es handle sich um Relikte ei-
nes hypothetischen Vorfahren, zumindest frag-
wiirdig und eine ad-hoc-Annahme. Da auch
bei den Vogeln — evolutionstheoretisch argu-
mentiert —von einem Verlust der Zéhne ausge-
gangen werden muf3, diese aber vollstindig
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verschwunden sind, konnte man auch einen
vollstandigen Verlust der Zahne bei Bartenwa-
len erwarten, wenn sie wirklich funktionslos
waren. Die Vogel benttigen embryonale Zahn-
anlagen zur Bildung ihrer zarten Kiefer nicht;
dasselbe gilt fiir die zahnlosen Ameisenbéren,
wiéahrend die Edentaten (Zahnarme) mit ihrem
vergleichsweise massiven Kiefer embryonal
Zahne ausbilden.

Die Pferde besitzen nur eine voll ausgebil-
dete Zehe; zwei weitere Zehen sind als rudi-
mentdre Griffelbeineseitlich davon ausgebildet.
Auch diese Knochen sind funktionsfahig (DE-
WAR 1957, 169f.; MURRIs 1991; Abb. 50). Sie stabi-
lisieren das Bein, sind Ansatzstellen fiir ver-
schiedene Beinmuskeln und bilden zusammen
mit dem voll ausgebildeten Metacarpale eine
Furche, in der wichtige Bander liegen. Der gan-
ze Komplex bildet eine komplizierte Einheit,
ohne welche die Leistungsfahigkeit der Extre-
mitédt nicht moglich wére.

Die Klauen der Boa und Python (Extremitédten-
knochen; Abb. 51) sind hilfreich bei der Bewe-
gung der Schlangen im Gedst und dienen als
Hilfsorgane bei der Begattung (Rusch 1968;
Dewar 1957, 167). Perzorp (1984, 21, 68) er-
wahnt die Rolle der Aftersporne der Anakon-
das im Paarungsverhalten. Sie sind bei den
Mannchen starker ausgebildet als bei den Weib-
chen.

In verschiedenen Zelltypen vieler Organis-
men kommen rudimentére Cilienvor. Sie haben
oft sensorische Funktion. GARDINER & RIEGER
(1980) berichten tiber Untersuchungen an ru-
dimentédren Cilien in Muskelzellen von Echino-

3. Meta-
carpale

4. Meta-
carpale

Griffel-
bein

Aufhénge-
band

innere
Beugesehne

auBere
Beugesehne

Abb. 50: Vorderextremitit (quer) des Pferds ab dem
Ellenbogen. Die Griffelbeine stabilisieren das Bein,
sind Ansatzstellen fiir verschiedene Beinmuskeln
und bilden zusammen mit dem voll ausgebildeten
Metacarpale eine Furche, in der wichtige Bander
liegen. Der ganze Komplex bildet eine komplizierte
Einheit, ohne welche die Leistungsfahigkeit der Ex-
tremitadt nicht moglich ware. (Nach Murris 1991)

dermen (Stachelhdauter) und Anneliden (Rin-
gelwiirmer). Sie dufiern die Vermutung, dafs
diese lokale Anderungen des hydrostatischen
Drucksin der Leibeshéhle registrieren. Die An-
derungen werden durch die Bewegungen des
Tieres hervorgerufen. Dadurch wiirde jede
Muskelzelle individuell mit Sinneseindriicken

Abb. 51: Becken- und Extremi-
tatenrudiment und Klauen der
Python. Die Klauen sind
duflerlich sichtbar (rechts).
(Nach STRICKBERGER 1990, nach
ROMANES)




106

Abb. 52: Schwanzwirbel des Frosches Triadobatra-
chus massinoti (Proanura, Amphibia). Ein Schwanz
ist duflerlich nicht sichtbar. (Aus WiLKENS et al. 1979,
nach MULLER)

entsprechend den Aktivitaten des Tieres ver-
sorgt. Auf diese Weise konnte jede Muskelzelle
sowohl als Sinnes- als auch als Effektorzelle
fungieren.

Der Schiffsbohrwurm (Teredo navalis), eine
wurmférmige Muschel, hat statt einer Schale
nur wenige Kalkstiickchen am Kopf. Diese klei-
nen Reste der Schale haben jedoch eine aufier-
ordentlich wichtige Funktion: mit ihrer Hilfe
raspeln die Tiere Holz ab; dadurch kann der
Schiffsbohrwurm Génge in Holzpfihle, Schiffe
usw. bohren, in denen er lebt und sich von
Holz und Plankton ernéhrt (vgl. SIEWING 1985,
689).

Die rudimentaren Schwanzwirbel der Frésche
spielen als sog. Urostyl eine Rolle im Sprung-
apparat (WILKENS et al. 1979, 132; Abb. 52).

Koch (1935) berichtet von Rudimenten der
riickgebildeten, seitlichen (2. und 5.) Zehen am
Skelett der vorderen Extremitaten der wieder-
kduenden Huftiere. Teile der , riickgebildeten”
Zehen sind neuen Funktionen angepafit, bei
manchen Arten fehlen sie jedoch véllig. ,In der
Regel laf3t ... die verdnderte Form bei den heute
lebenden Formen einen weiten Spielraum der
Formverschiedenheit zu. Das hat ermdoglicht,
dafd sich Unterschiede in der Form der Rudi-
mente bei den einzelnen Arten und Gattungen
entwickelt haben. Da die Formeigentiimlich-
keiten innerhalb einer Art meist konstant sind,
ist es moglich, diese riickgebildeten Zehen zur
Unterscheidung systematischer Gruppen zu

benutzen.” Die innerartliche Stabilitat der Ru-
dimente spricht gegen eine Funktionslosigkeit
(vgl. K5, S. 114).

Uber das seitliche rudimentire Auge des
Pfeilschwanzkrebses (Limulus) schreibt FAHREN-
BACH (1970), der hohe Grad cytologischer Spe-
zialisierung passe nicht zur Auffassung, dafl es
vollig rudimentér sei, sonst hétte es keine 200
Millionen Jahre erhalten bleiben konnen. Seine
Funktion bestehe moglicherweise darin, Stoff-
wechselreaktionen an langfristige Anderungen
der Lichtverhdltnisse anzupassen. Zum rudi-
mentdren Auge des Pfeilschwanzkrebses
schreiben Kawacuti & MasucHi (1970, 12): , The
under-developed condition of the rhabdome-
res suggests a poor photic ability in the rudi-
mentary eye. But the well-developed organiza-
tion in the cytoplasm of the retinular cells indi-
cates some secretory functions.”

Weitere Beispiele werden weiter unten in
diesem sowie im ndchsten Kapitel z. T. aus-
fiihrlich diskutiert.

Zwischenergebnis

Alsrudimentir gedeutete Organe erwiesen sich
in zahllosen Fallen als nicht funktionslos. Dar-
tiber hinaus ist der Nachweis der Funktionslo-
sigkeit von Organen schwer zu fiihren und
wohlin keinem Fall mit letzter Sicherheit mog-
lich. Das Argument der Funktionslosigkeit ist
also aus prinzipiellen Griinden nicht anwend-
bar, da Funktionslosigkeit nicht empirisch fest-
stellbar ist. Empirisch begriindet kann immer
nur gesagt werden, dafi die Funktion eines
Organs (noch) unbekannt ist. GUTMANN & PE-
TERS (1973) bringen es auf den Punkt, wenn sie
feststellen: ,,Die Diskussion tiber 'funktionslo-
se' Organe erscheint wenig sinnvoll, da man
nicht weifs, wie man sie feststellen soll. Die
Suche nach Funktionen ist ein sinnvolles For-
schungsprogramm, das unsere unzuldnglichen
Funktionskenntnisse vorantreiben und die viel-
fachen Hinweise auf sogenannte funktionslose
Organe eliminieren wird.” Und Cain (1989, 18)
stellt fest, daf3 sich die Merkmale dort, wo Un-
tersuchungen vorgenommen wurden, als an-
gepafit erwiesen hdtten. Manche Eigenschaf-
ten mogen dabei eine notwendige Folge der
Entstehung anderer Merkmale sein und nicht
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selbst adaptiv sein, doch dies sei kaum jemals
nachgewiesen worden. Wenn man jedoch dog-
matisch voraussetze, daf$ viele Merkmale nicht-
adaptiv sein miifsten, werde man nicht moti-
viert sein, sie zu untersuchen.? Viele Urteile
tiber Funktionslosigkeit beruhten auf Unkennt-
nis, nicht auf nachgewiesenem Wissen (CAIN
1989, 13). Ahnlich duflern sich auch SubHAUS &
ReHFELD (1992, 156): ,Vielfach findet sich die
Behauptung, es gdbe funktionslose Strukturen
oder Entwicklungsabldufe, was sich aber gene-
rell nicht nachweisen lafst. Hingegen ergibt erst
die Suche nach Funktionen priifbare Ansétze.”
Diese Zitate machen deutlich, daf3 eine vor-
schnelle , Feststellung” von Funktionslosigkeit
Forschung blockieren kann; umgekehrt: die
Annahme, es gebe eine addquate Funktion,
stimuliert Forschung, wenn noch keine befrie-
digende Erklarung gefunden wurde.

Ist Funktionslosigkeit evolutionstheoretisch
zu erwarten? SchlieSlich ist sehr fraglich, ob
Funktionslosigkeit evolutionstheoretisch tiber-
haupt erwartet werden kann. Ein funktionslo-
ses Organ wird ndamlich nach einer gewissen
Zeit verschwinden, wenn keine stabilisierende
Selektion mehr wirkt. Insbesondere nach gro-
leren Zeitradumen sind Strukturen nur in einer
Auspragung zu erwarten, in der der struktu-
relle Aufwand und die zu erfiillende Funktion
in einem sinnvollen Verhaltnis stehen (vgl. CalN
1989, 13; vgl. Abschnitt 6.4). Genau das aber ist
auch in schopfungstheoretischer Perspektive
zu erwarten. Angesichts gleicher Erwartungen
an die zu beobachtenden Daten konnen diese
aber nicht als ,Schiedsrichter” zwischen den
Modellen auftreten.

Restfunktion?

Funktionslosigkeit ist also nicht sicher nach-
weisbar; leichter ist jedoch die Aussage zu be-
griinden, daf$ ein bestimmtes Organ eine be-
stimmte Funktion im Vergleich zur Funktion
eines homologen Vollorganes eines anderen
Organismus nicht oder nicht in gleichem Aus-
maf3 erfiillt.

Als rudimentdr werden daher auch Organe
eingestuft, die nach (mutmafllicher) Verkiim-
merung eine neue Funktion {ibernommen oder

(noch) eine Restfunktion behalten haben. So
erfiillt der Blinddarm des Menschen eine weni-
ger wichtige und weniger ausgepragte Funkti-
on als der Blinddarm vieler Sdugetiere (Abb.
45), ist aber nicht funktionslos. Er wird den-
noch als ,Rudiment” gedeutet, da er bei ande-
ren Arten eine ausgepragtere Funktion besitzt.
Diese Deutung ist jedoch fragwiirdig, denn sie
wiirde bedeuten, dafs eine niitzliche Fahigkeit
— Verdauung von Zellulose —aufgegeben wur-
de, wofiir evolutionstheoretisch kein Grund
ersichtlich ist.

In dhnlicher Weise werden die Schwingkolb-
chen (Halteren) der Dipteren (Zweifliigler) (vgl.
Abb. 69) oft als rudimentiertes zweites Fliigel-
paar vierfliigeliger Vorfahren gedeutet, obwohl
die (,,neue”) Funktion der Halteren als unent-
behrliche Gleichgewichtsorgane lange bekannt
ist (vgl. BRauns 1950/51).

Das Verbleiben einer , Restfunktion” wird
allgemein durch die Verflechtung der Gene
(Polygenie, Pleiotropie) gedeutet (vgl. OscHE
1966): Letzte Reste eines rudimentdren Organs
werden beibehalten, weil die ihm zugrundelie-
genden Gene noch andere, eventuell lebens-
wichtige Funktionen erfiillen (vgl. Abschnitt
8.3).

Es werden also nicht nur funktionslose oder
in ihrer (urspriinglichen) Funktion beeintrach-
tigte Organe zu den rudimentdren gerechnet,
sondern auch solche, deren Funktion sich (u.U.
grundlegend) verdndert hat und die in bezug
aufeineangenommenebestimmte friihere Funktion
rudimentdr sind. Ein nicht funktionsloses Or-
gan kann als rudimentdr angesehen werden im
Vergleich zu einem anderen homologen Organ.
BromaN (1931) spricht in diesem Zusammen-
hang von , Vollorganen”, welche die Vorldufer
der rudimentdren seien. Rudimentdre Organe
werden somit sehr differenziert gedeutet und
klassifiziert.

Das Kriterium der Funktionslosigkeit (K1)
konnte damit folgendermafien modifiziert wer-
den:

K2 Eine Struktur ist rudimentir, wenn sie
eine ihrer Funktionen ganz oder teilweise
eingebiifit hat.

Diese Formulierung stellt in Rechnung, dafs
viele (wenn nicht alle) Organe mehrere Funk-
tionen erfiillen.
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YAaBLOKOV (1974, 246) meint, es sei logischer,
von Rudimentierung einer Funktion als von
einer Struktur zu sprechen. So stehen z. B. die
oben erwdhnten Beckenknochen bei Walen
nicht nur bei diesen Tieren, sondern auch bei
Landsdugetieren in Beziehung zum Genital-
apparat (Mehrfachfunktion bei den landleben-
den Sdugetieren), und dienen nur bei ersteren
(auch) der Fortbewegung. Diese Funktion sei
im Laufe der Evolution der Wale verlorenge-
gangen.* Aber in dieser Formulierung ist das
Kriterium nicht theorieunabhdngig anwend-
bar. (Zur Fossilsituation siehe Abschnitt 7.4.)
Denn es besteht keine Notwendigkeit, die un-
terschiedliche Anzahl von Funktionen homo-
loger Organe bei verschiedenen Arten evolu-
tionstheoretisch zu deuten. Die Definition be-
ruhtniamlich auf der Annahme, daf8 frither meh-
rere Funktionen vorhanden waren. Diese An-
nahme ist evolutionstheoretisch vorgegeben
und damit ist das Kriterium K2 theorieabhan-

818-

Insgesamt kann festgehalten werden, dafs
,JFunktionslosigkeit” zwar ein theorieunabhan-
giges Kriterium darstellt, aber generell nicht
sicher nachweisbar ist. In der verfeinerten Ver-
sion K2 ist das Kriterium zwar testbar, aber
theorieabhéangig.

In vielen Arbeiten iiber rudimentare Orga-
ne werden zur Funktion weder Angaben ge-
macht noch Uberlegungen angestellt, sondern
nur der morphologische Befund beschrieben
(vgl. Kriterium K3). So beschreibt McDoweLL
(1974) die rudimentére linke Lunge der See-
schlange Ephalophis greyi, RAO & SHAMANNA
(1963) berichten von einem rudimentéren Aril-
lus (Gewebe, welches eine fleischige Hiille um
den Samen bildet) am Samen des Mohnge-
wdchses (Papaveraceae) Sanguinaria canaden-
sis, Moss-SALENTIN (1978) tiber rudimentire
Zahne bei Sdugern, FOrses (1970) tiber Schalen-
reste bei der ,Pfefferstreuer”-Muschel, Bou-
CHER (1986) tiber larvale Geh&dusereste bei Nackt-
schnecken. Kress (1969) konnte ein rudimenta-
res Coronoid (Kronenbein, ein Deckknochen
im Unterkiefer niederer Wirbeltiere) im Unter-
kiefer der ausgestorbenen sdugerdhnlichen
Pantotheria nachweisen. Uber die Funktion von
Strukturen bei fossilen Lebewesen sind Aussa-
gen mit noch mehr Unsicherheiten behaftet als

bei rezenten Organismen.

Einige Beispiele von Organen mit unbekann-
ter Funktion seien genannt (in KRumBIEGEL [1960;
1961] finden sich noch weitere; wobei zu prii-
fen wire, ob manche Fille durch Rudimenta-
tion innerhalb von Grundtypen deutbar sind):

* Wozu dient das winzige Nagelrudiment
des Fischotters, der zum Ergreifen seiner Nah-
rung keine Krallen benétigt?

* Der zu den Beuteltieren gehorende
Schwimmbeutler (Chironectes) hatan den Vor-
derpfoten nur winzige, tief in die Haut einge-
sunkene Nagelreste (KRUMBIEGEL 1961, 58).

e Bei den Seekiihen ist das Gebifs durch
reibende Hornplatten ersetzt. Lediglich ein obe-
rer Eckzahn ist vorhanden; er bleibt aber im
Zahnfleisch verborgen (KrRUMBIEGEL 1961, 59).

¢ Der Honigbeutler (Tarsipes) hat nur zuk-
kerkorngrofie Zahnspitzen. ,Das Tier saugt
Nektar und bedarf hierzu keiner starker bei-
Benden Zdahne mehr” (KrumBIEGEL 1961, 61).
Wozu braucht dieses Tier seine Zahnrudimen-
te? (Formung des Kiefers?, s. 0.)

* Viele Wirbeltiere besitzen neben den paa-
rigen seitlichen Augen noch ein Scheitel- oder
Parietalauge, vielfach in rudimentérer Auspra-
gung (so z. B. bei der Blindschleiche [PETzOLD
1971]). Dieses Organ ist nach dem Prinzip des
Kameraauges gebaut und besitzt Linse und
Retina. Ob es bei den Arten, die es in rudimen-
tarer Ausformung besitzen, eine Funktion er-
fillt, ist nicht geklart.

Der unter evolutionstheoretischer Perspek-
tive Forschende wird hdaufig von einer anderen
Fragestellung ausgehen als der im Rahmen
einer Schopfungsbiologie Arbeitende. Soist die
Suche nach einer Funktion in manchen Fallen
sehr schwierig. Zundchst wird man daher im
evolutionstheoretischen Rahmen versuchen,
,Reste” einer Funktion eines eventuell existie-
renden homologen Vollorgans mit bekannter
Funktion auszumachen, aber das mufs nicht
immer die richtige Spur sein. Im schop-
fungstheoretischen Rahmen wird man dage-
gen eher motiviert sein, nach einer Funktion
der als rudimentar eingestuften Organe zu su-
chen; dadurch kann Forschung angeregt wer-
den (s. 0.).

Auf einen Einwand soll noch eingegangen
werden (vgl. NAYLOR 1982): Wissenschaft ar-
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beite nur mit Faktischem und nicht mit Mogli-
chem. Wenn also fiir bestimmte Organe keine
Funktion bekannt sei, so konne nicht mit mog-
lichen Funktionen argumentiert werden. Das
ist zwar richtig, aber wenn sich ein Beweis oder
ein Indiz auf einen Negativbefund (,Funkti-
onslosigkeit”) stiitzt, so ist die Beweislast gege-
ben, die Funktionslosigkeit nachzuweisen. Die
vielen vorschnell als funktionslos erkldrten
Organe, deren Bedeutung spater erkannt wur-
de, sprechen fiir sich.

6.3 Das morphologische Kriterium

Wie bereits erwédhnt, werden Organe oft ohne
ausdriickliche Bezugnahme auf Funktionsfa-
higkeit bzw. Funktionsverlust als rudimentar
gedeutet. Man schliefdt in solchen Fillen aus
der Morphologie auf Rudimentation:

K3 Eine Struktur ist rudimentir, wenn es
Organismen gibt, welche diese Struktur in
starker ausgepragter Form besitzen (als ,ho-
mologes Vollorgan”).

YaBLokov (1974, 232) spricht hier von einem
,morphologischen Kriterium”. Dieses Kriteri-
um ist ebenfalls nur anwendbar, wenn die Evo-
lutionstheorie vorgegeben wird. Denn Unter-
schiede in der Auspragung von Organen miis-
sen nicht notwendigerweise im Sinne einer ge-
meinsamen Abstammung gedeutet werden.
YABLOKOV (1974, 232) urteilt: ,Such vague defi-
nitions of the concept of vestigial organs are
characteristic of works in the field of evolutio-
nary morphology and general biology.” Diese
unprézise Vorstellung von rudimentdren Or-
ganen finde sich auch bei DArwIN, sie habe sich
bis zur Gegenwart gehalten (vgl. auch Abschnit-
te 7.3 und 7.4).

Zur Erlduterung greifen wir auf das bereits
genannte Beispiel des Blinddarms zuriick: Die
Blindddrme verschiedener Arten sind verschie-
den grofs und der Funktionswert der Organe
ist verschieden: Fiir einen Hasen ist der Blind-
darm weitaus wichtiger als fiir den Menschen.
Das ist empirischer Befund. Die Tatsache aber,
,daf} gewisse Organe bei verschiedenen Arten
verschiedene Bedeutung haben und dement-
sprechend verschieden ausgebildet sind, be-

darf nicht erst einer 'verniinftigen Erkldarung'
durch die Evolutionslehre” (ANDERMANN 1937,
205). Man kann zwar eine Regressionsreihe,
ausgehend von gemeinsamen Saugetiervorfah-
ren mit groflem Blinddarm konstruieren; dies
wird aber von den Daten weder gefordert noch
nahegelegt. Es handelt sich um eine Deutung,
die unter evolutionstheoretischen Pramissen
moglich, aber ohne diese Vorgabe nicht zwin-
gend ist. Auch hier haben wir es mit einem
theorieabhingigenKriterium zu tun.

Andere bereits erwdhnte Beispiele dieser
Art sind die Abdominalknochen der Walarti-
gen (vgl. Abschnitt 6.2 und 7.4) oder die Nick-
haut des menschlichen Auges.

6.4 Das Kriterium , Unstimmigkeit
von Struktur und Funktion”

In die Definitionen fiir ,rudimentédre Organe”
ist die evolutionstheoretische Deutung meist
schon eingearbeitet (,, riickgebildet”, ,,im Laufe
der Evolution verkiimmert” u. 4.). Eine interes-
sante (und die umfassendste) Charakterisie-
rung rudimentdrer Organe, welche eine vor-
weggenommene Deutung zu vermeiden sucht,
findet sich bei DienL (1980, 42): Diese Organe
,kennzeichnet ... eine gewisse Unstimmigkeit
von Struktur und Leistung. Wir kénnen ihren
speziellen Bau und ihre Anordnung aus den
gegenwartigen Lebensbedingungen funktionell
nicht erkldren” (vgl. SubHAus & ReHFELD 1992,
113; vgl. Abb. 10. S. 21). Die Harmonie von
Organismus und Umwelt sei ,,eben doch nicht
liickenlos.” Man konnte also sagen, daf$ rudi-
mentédre Organe dadurch gekennzeichnetsind,
daf3 der strukturelle Aufwand fiir die zu erfiil-
lende Funktion unverhiltnismaflig grof3 ist
(oder zu sein scheint), und von ,Spurenorga-
nen” oder ,Spurenstrukturen” sprechen, zu
denen sowohl riickgebildete als auch um-
konstruierte Organe zu rechnen wéren. Die
Charakterisierung , vestigial“ fiir ,,rudimentar”
im Englischen trifft dieses Kennzeichen.

K4 Ein Organ ist rudimentdr, wenn eine Un-
stimmigkeit von Struktur und Funktion vor-
liegt.

Legen wir die DieHL'sche Definition zugrunde:
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Abb. 53: Skelett der rechten Flosse des Grindwals
Globicephala. (Nach SLyPER 1979)

Ist ,Unstimmigkeit von Struktur und Funkti-
on” empirisch feststellbar? Auch hier wird man
verneinen; eine solche Unstimmigkeit ist ohne
theoretische Vorgabe genausowenig nachweis-
bar wie Funktionslosigkeit (Kriterium K1).
Ein Beispiel: Eine grofie Anzahl hohlenbe-
wohnender oder unterirdisch lebender Orga-
nismen besitzt Augenrudimente. Die mohn-
korngrofien Augen des Maulwurfs (Talpa euro-
paea) bestehen im Prinzip aus allen Augen-
teilen; mit ihnen kann das Tier noch sehen. Die
Lider des stideuropdischen Maulwurfs (Talpa
caeca) sind verwachsen. Der Beutelmull (No-
toryctes typhlops) besitzt ebenfalls Linse und
Glaskorper, aber nur bindegewebige, kiimmer-
liche Reste eines Sehnervs. Sein Auge ist von
Haut {iberzogen, und selbst Lichtempfindung
scheint nicht mehr vorhanden zu sein. Das
Auge des Goldmulls (Chrysochloris)schliefslich
mifdt nur etwa 1 mm im Durchmesser, der
diinne Sehnerv ist entartet und das ganze Ge-
bilde ist mit behaarter starker Haut bedeckt
(KrumBIEGEL 1961, 28f.; NEvo 1979, 270, 279;
HickmaN 1990). Das Sehvermogen dieser Arten
ist also beeintrdchtigt oder ganz ausgefallen.
Wird das Auge nur unter dem Gesichtspunkt
des Sehvermdogens beurteilt, wédre der Schlufs
auf die besagte Diskrepanz mindestens plausi-
bel. Fiir einen blinden Organismus ist der Ma-
terialaufwand fiir Augenteile nutzlos. Nun
konnen aber andere Funktionen des Auges bzw.
der Augenanlage nicht ausgeschlossen wer-
den, und damit ist ein Nachweis der Diskre-
panz strenggenommen nicht moglich. Tatsdch-
lich weif man, dafs die Augenanlage eine form-

gebende Funktion bei der Ausbildung des Kop-
fes wahrend der Embryonalentwicklung hat
(s. Abschnitt 8.6).°

Bei diesen Beispielen ist dariiber hinaus zu
bedenken, dafd es sich durchaus um blofie De-
generationen innerhalb eines Grundtyps han-
deln kann. Im Rahmen des Grundtypmodells
kann als Ausgangssituation ein zwar schwach
entwickeltes, aber doch fiir die unterirdische
Lebensweise angemessenes Auge angenom-
men werden. Von dieser Situation aus konnten
je nach Richtung der weiteren Spezialisierung
Verkiimmerungen eingetreten sein, die schliefs-
lich zur nahezu vollstindigen Erblindung ge-
fiihrt haben. (Vgl. dazu auch die Diskussion zu
blinden Hohlentieren in Abschnitt 7.2.)

In anderen Fallen kann nur unter der Vorga-
be einer hypothetischen Vorgeschichte (z. B.
eines angenommenen Evolutionsablaufs) an-
gegeben werden, worin eine Diskrepanz von
Struktur und Funktion bestehen konnte. So
kann man einige Knochen der Vorder-
extremitdten der Wale (Humerus, Radius und
Ulna), die das Skelett fiir die Brustflossen bil-
den (Abb. 53), als Rudimente der Knochen-
konstruktion der Vordergliedmafien land-
lebender Sdugetiere ansehen. Zweifellos sind
diese Knochen nicht funktionslos. Aber ihre
Bauplandhnlichkeit mit dem Skelett der mut-
maflichen Vorfahren scheint funktionell nicht
notwendig, da das Knochengeriist bei Fischen
diese starke Ahnlichkeit nicht aufweist. Darin
konnte nun eine Unstimmigkeit zwischen
Struktur und Funktion gesehen werden, doch
istder Nachweis, da diese Ahnlichkeitfunktio-
nell unnoétig ist, wiederum nicht zu fiihren.
Dieses Argument wurde in Kapitel 2 ausfiihr-
lich behandelt (vgl. auch Abschnitt 4.4).

SCADDING (1981, 1982) vertritt u. a. aufgrund
solcher Fille die Auffassung, daff Rudimente
nicht mehr beweisen als ihre Homologie. (Und
in Kapitel 2 wurde gezeigt, weshalb Homolo-
gien keine Beweise fiir Evolution darstellen
konnen.)

Zu den Brustflossenknochen der Wale ist
noch zu bemerken, daf3 die Anordnung der
einzelnen Knochen bei den Walen einzigartig
ist; unter den Sdugetierextremitdten ist die Flos-
se der Walartigen ,ganz einmalig” (, entirely
original”, Arvy 1976, 180; Abb. 53). Auch MUL-
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LER (1970, 204) meint, es sei schwierig, die kom-
plexen Elemente mit den Handwurzelknochen
der anderen Sdugetiere zu homologisieren. Die
Anzahl der Knochen der distalen Region
schwankt bei den Walartigen {ibrigens zwi-
schen 12 und 26. Arvy (1976) ist der Auffas-
sung, dafl es aufier der Ubereinkunft in der
Nomenklatur keinen Grund gebe, zwischen
Elle, Speiche, Hand- und Fingerknochen zu
unterscheiden. Die Homologie ergibt sich dem-
nach nur aus der Lage der Knochen.

Stammesgeschichtlich bedingte Fehlkon-
struktionen? Manche Strukturen werden als
stammesgeschichtlich bedingte Fehlkonstruk-
tionen angesehen. (Es sei an die Deutung RieDLs
erinnert [Abschnitt 6.1], der Bauplan des Men-
schen sei der Plan eines Urfisches, der zur
Briickenkonstruktion eines Kriechtieres zu-
rechtgebastelt sei, das nun aufgerichtet auf zwei
seiner Beine stehe; vgl. Kapitel 4.) Bei solchen
Beispielen spricht man zwar nicht von , Rudi-
menten”, nach der DieHL'schen Charakterisie-
rung fallen diese Strukturen aber auch unter
die Rubrik ,rudimentdr”. Als Beispiel hierfiir
wird gelegentlich die Uberkreuzung von Speise-
und Luftréhrebei Sdugetieren genannt. Wegen
der Gefahr des Verschluckens sei diese Kon-
struktion nicht optimal und als stammesge-
schichtlich bedingte Fehlkonstruktion anzuse-
hen. Doch davon kann nicht die Rede sein,
denn bei Nicht-Uberkreuzung wiirde die Spei-
serOhre vor dem Herzen liegen, was z. B. bei
einer Vergrofierung des Herzens zu einem Ab-
driicken der Speiserohre fithren wiirde. Die
Uberkreuzung hat zudem einige Vorteile: In
der Luftrohre hinaufbeforderter Schleim kann
in die Speiserchre abgeleitet werden. Aufser-
dem macht diese Konstruktion Atmung durch
den Mund moglich, wasbei Anstrengung, beim
Heraushusten von Fremdkorpern oder auch
bei starkem Schnupfen eine dankenswerte Ein-
richtung ist. Auflerdem ist diese Konstruktion
platzsparend. Eine Unstimmigkeit von Struk-
tur und Funktion liegt also (entgegen RIEDL)
nicht vor (weitere Vorteile dieser Konstruktion
nennen BERGMAN & Rowe 1990, 62f.).

Im tibrigen kann man hier leicht einem Denk-
fehler unterliegen: STUHLHOFER (1983, 493)
mahnt, bei der Suche nach Fehlern im Organis-
menreich vorsichtig zu sein. Solange keine bes-

sere Alternative erprobt sei, konne man kaum
sagen, ob es liberhaupt eine Alternative gibt,
die besser geeignet wére. Er erwédhnt das viel-
zitierte Wirbeltierauge, in welchem der , Film*
(die Netzhaut) verkehrt herum eingelegt ist
und das noch andere , Konstruktionsfehler”
(RiepL) aufweise. Tatsdchlich erfiillt das Auge
seine Aufgaben trotz dieser , Fehler” hervorra-
gend (vgl. Abschnitt 4.4 und den folgenden
Abschnitt). Der eigentliche Fehler liegt hier in
der isolierten Betrachtungsweiseeiner anatomi-
schen Detailstruktur unter Ausblendung des
ganzen Organismus und seiner Ontogenese.
Darauf gehen wir im folgenden ein.

Die genannten Beispiele zeigen jedenfalls,
dafd die Deutung der betrachteten Strukturen
als rudimentér in erster Linie durch die Vorga-
be der Evolutionstheorie, nicht durch den em-
pirischen Befund nahegelegt wird. Das Kriteri-
um der ,Unstimmigkeit von Struktur und
Funktion” ist ebenfalls theorieabhédngig.

Die Ganzheit der Organismen

Dieisolierte Betrachtung von Organen kann zu
Fehldeutungen fithren. Wir erldutern dies zu-
ndchst anhand eines bereits besprochenen Bei-
spiels: Wird der Blinddarm des Menschen iso-
liert betrachtet, so kann man ihn als rudimen-
tar im Vergleich zum Blinddarm einiger Sau-
getiere deuten (rudimentdr im Sinne von: im
Laufe der Stammesgeschichte verkiimmert).
Der menschliche Organismus funktioniert nun
aber als Ganzes anders als beispielsweise der
Organismus des Hasen. Fiir den Menschen ist
sein vergleichsweise kleiner Blinddarm eben-
so zweckmafig wie fiir den Hasen dessen gro-
er. Der Blinddarm des Menschen hat einen
geringeren Funktionswert als der des Hasen.
Dieselben (homologen) Organe haben fiir ver-
schiedene Arten einen unterschiedlichen Funk-
tionswert — entsprechend ihrer Bedeutung im
ganzen Organismus. In der Schépfungslehre
ist verschiedener Funktionswert homologer
Organe ohne weiteres verstandlich und unpro-
blematisch. Die unterschiedlichen Funktions-
werte von homologen Organen verschiedener
Organismen sind den jeweiligen Grundtypen
angemessen. Im Organismus-Ganzen haben
auch ,rudimentdre” Organe ihren angemesse-
nen Stellenwert, wenn man einmal von den
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Abb. 54: Der Kiwi (Apteryx), ein flugunfihiger Vo-
gel der australischen Region. Die Lebensweise des
Kiwi entspricht der eines kleinen Saugetieres. Flug-
unfahige Vogelarten gibt es vor allem auf Inseln, da
dort meist nur wenige natiirliche Feinde leben.

N

Abb. 55: Schematische Nachzeichnung elektronen-
mikroskopischer Aufnahmen von Federstrahlen.
Links: Enden der Strahlen einer Brustfeder eines
Kiwi (400-fach vergrofiert) mit Hikchenresten.
Rechts: Fahne eines Kasuars, 80-fach vergofiert. Hak-
chen fehlen vollig. Die Federn sind haarartig. (Nach
Fepuccia 1980)

Fillen eindeutig regressiver Rudimentation
absieht (s. Abschnitt 7.2).

NeuHAus & ULLRICH (2000) zeigen am Bei-
spiel des Baus und der Lage der Netzhaut des
Wirbeltierauges, dafs die auf den ersten Blick
unverstandlich erscheinende inverse Lage der
Netzhaut (wodurch die Sinneszellen auf der
,falschen” Seite liegen) funktionell voll ver-
standlich ist, wenn die Gesamtkonstruktion des
Auges berticksichtigt wird (vgl. auch Ayous
1997; NeuHAUs 1997). Eine isolierte Betrachtung
einzelner Gewebe fiihrt dagegen in die Irre.

CarLqQuisT (1969) schreibt iiber die Bliiten-

anatomie, dafs die Prasentation von Daten tiber
isolierte Aspekte (z. B. Verlauf der Leitgeféfse)
zu Irrtiimern fithren kann, weil Blitenstruk-
turen funktionelle Einheiten sind: ,,... the more
isolated that anatomical structures become, the
more suspicious we should be of interpretati-
ons offered” (S. 334). Er meint, Blitenstrukturen
seien, mit wenigen Ausnahmen, keine funk-
tionslosen Relikte, sondern positive Anpassun-
gen. Seiner Auffassung widerspricht aber WitL-
SON (1982) und verweist auf das zahlreiche Vor-
kommen von blind endigenden Leitgefdfsen,
die zu Stellen fiihren, an denen frither (mut-
mafilich) Organe waren. Doch kénnen solche
Falle auch ein Forschungsanreiz sein, die funk-
tionellen Zusammenhdnge zu kldren. Funk-
tionslosigkeit wurde schon héufig vorschnell
theoriegeleitet konstatiert oder vermutet.®

Ein anderes Beispiel einer Struktur, die un-
ter Berticksichtigung des Ganzheitsaspekts u.U.
eine andere Deutung findet als bei isolierter
Betrachtungsweise, sind die Fliigel der zu den
flugunfahigen Laufvogeln gehorenden Kiwis
(vgl. Abschnitt 7.2, S. 129f.; Abb. 54). Die Kiwis
besetzen eine spezielle 6kologische Nische, die
der eines Kleinsdugers entspricht, der sie als
Vogel jedoch hervorragend angepaf3t sind. Sie
haben in Anpassung an ihre Lebensweise nicht
nur rudimentdre Fliigel, sondern auch haar-
artige Federn, einen biegsamen Schnabel und
andere eigentiimliche Merkmale. Man konnte
also davon ausgehen, dafs auch die Vorfahren
des Kiwi ihre Fliigel nie zum Fliegen, sondern
immer nur als Gleichgewichtsorgan benutz-
ten. Die Kiwis unterscheiden sich deutlich von
denanderen (grofien) Laufvogeln (FaLLa 1993).
Fossil sind Kiwis nur aus dem Quartdr bekannt
(RED & WiLLiams 1975); ihre Entstehung ist
paldontologisch nicht belegt. Man konnte sie
also als primér flugunfdahigen Grundtyp inter-
pretieren. Durch die deutliche Abgrenzbarkeit
von anderen Laufvogeln ist ihre Bestimmung
als Grundtyp gut begriindet; ob die Flugunfa-
higkeit erst durch Riickbildungen entstanden
ist, mufs jedoch offen bleiben. Denn die Lauf-
vogel besitzen aufler den rudimentdaren Federn
noch weitere Merkmale, die auf ein ehemaliges
Flugvermdgen hinweisen: z. B. verwachsene
Handgelenksknochen, ein Luftsacksystem zur
besseren Ventilierung der Lunge und ein gro-
Bes Kleinhirn fiir die Koordination (CALDER



113

1978). Hier wére zu klaren, ob diese Merkmale
eine aktuelle Funktion besitzen (vgl. dazu die
generelle Diskussion zum Nachweis von Funk-
tionslosigkeit in Abschnitt 6.2). Folgt man der
Argumentation von REMINE (1993; vgl. Kapitel
5), konnten die genannten Merkmale als Teil
der ,unifying message” interpretiert werden.
Sollte die Flugunfahigkeit des Kiwi auf Riick-
bildung zuriickgehen, kénnte dies auf eine Neo-
tenie (verfrithte Geschlechtsreife) zurtickzufiih-
ren sein (Rem & WiLLiams 1975, 301, 302; vgl.
Abschnitt 8.6).

Ahnliche Uberlegungen kénnen fiir die gro-
8en, durchweg flugunfahigen Laufvogel (Ka-
suare, Straufs, Emus und ausgestorbene Gat-
tungen) angestellt werden. Die Federn der Ka-
suare besitzen keinerlei Hiakchen und haben
daher ein haarartiges Aussehen (Fepuccia 1980,
56; Abb. 55). Die Flugunfahigkeit dieser Lauf-
vogel wird mit ihrer Grofie in Verbindung ge-
bracht. Auch die Kasuare (3 Arten der Familie
Casuariidae) stehen relativ isoliert im System
der Tiere: zusammen mit den Emus (Familie
Dromaiidae, heute 1 Art, daneben einige aus-
gestorbene Arten) bilden sie die Ordnung der
Casuariiformes (CampBELL & Lack 1985).

Deutlich anders ist die Situation beim Insel-
kormoran (Nannopterum harrisi), der auf den
Galapagos-Inseln lebt. Er hat Stummelfliigel,
besitzt aber nahe Verwandete, die voll gefliigelt,
weniger behdbig und kleiner sind, und hat
keine wesentlich andere 6kologische Nische
inne als die gefliigelten Arten (SNow 1966; vgl.
Kriterium K6). Inselpopulationen kénnen gute
Hinweise darauf geben, was durch mikroevo-
lutive Prozesse moglich ist. Auf Inseln herr-
schen besondere Selektionsbedingungen: bei-
spielsweise gibt es in der Regel weniger natiir-
liche Feinde als auf dem Festland. Folglich sind
manche Organe ,frei” zu degenerieren, ohne
dafs sich die Art damit Selektionsnachteile ,,ein-
handelt”.

Die jeweilige empirische Basis, die zu einer
eventuell unterschiedlichen Beurteilung in die-
sen beiden Fallen (Kiwi, Insel-Kormoran) fiihrt,
besteht in folgenden Beobachtungen:

Kiwi

¢ isolierte systematische Stellung

¢ spezielle vogeluntypische 6kologische Nische
¢ extreme Strukturarmut der Federn

Kormoran

* nahe flugfahige Verwandte (Snxow 1966)

¢ dhnliche 6kologische Nische wie seine flug-
tahigen Verwandten

¢ Fliigel vergleichsweise wenig riickgebildet

Flugunfahige Arten mit nahe verwandten
flugfahigen Vertretern gibt es auch bei den
Rallen, Entenvogeln, Lappentauchern, Papa-
geien, Ibissen und Eulen (Anonymus 1983, 360).
Fluglosigkeit kommt bei 26 Familien in 17 Vo-
gelordnungen vor. Unter Berticksichtigung aus-
gestorbener Arten wird davon ausgegangen,
daf’ Fluglosigkeit mindestens 30 mal unabhén-
gig entstanden ist (FONG et al. 1995, 252). (Vgl.
zur Entstehung von Fluglosigkeit auch Ab-
schnitt 7.2).

Unterschiedliche Auspragungen von Orga-
nen konnen zwar in Evolutionsreihen gestellt
werden, doch die Befunde fiir sich alleine er-
zwingen diese Interpretation nicht. Unterschie-
de zwischen Organauspragungen konnen viel-
mehr i. d. R. im Rahmen des Organismus-
Ganzen und vor dem Hintergrund seiner Le-
bensweise verstandlich gemacht werden. Dies
gilt auch beim Vergleich von Organen oder
Organsystemen, die im Rahmen der Evolu-
tionslehre in einer progressivenReihe angeord-
net werden. So ist beispielsweise das Herz-
Blutkreislaufsystem (HBKS) der Saugetiere
wesentlich leistungsfahiger als das der Reptili-
en, Amphibien und Fische (vgl. Abb. 56). Evo-
lutionstheoretisch wird hierin eine wachsende
Perfektionierung und Okonomisierung der
HBKS gesehen. Das Gewicht dieser Argumen-
tation wird durch den paldontologischen
Aspekt verstarkt, da die Abwandlung des Bau-
planes des HBKS der Reihenfolge des zeitli-
chen Auftretens der einzelnen Klassen im Lau-
fe der Erdgeschichte in etwa entspricht. Es gilt
jedoch zubedenken, daf eine Okonomisierung
des HBKS —nur unter diesem Aspekt kann von
,Hoherentwicklung” gesprochen werden — ei-
nes grofseren Aufwandes an Material und Ener-
gie bedarf. Den Stoffwechsel-Aufwand, den
ein Sdugetier benotigt, braucht ein Fisch nicht.
Fiir einen Fisch wére ein erhohter Aufwand
unnotig, ja undkonomisch. Ganz offensichtlich
sind die Fische mit ihrem sogenannten primiti-
ven HBKS an ihre Umwelt angepafit; waren sie
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Reptil | l-"‘n.\-: ! y}l

Eidechse

Abb. 56: Herz eines Reptils (Eidechse, links) und
eines Sdugetiers.

das nicht, hitten sie nicht tiberleben konnen.
Oder sie hitten ebenfalls ihr HBKS perfektio-
niert. Fiir einen Fisch ist jedoch ein fischartiges
HBKS ebenso passend wie fiir ein Sdugetier ein
sdugerartiges. Aus dem bloflen Formenver-
gleich kann eine Entwicklung nicht herausge-
lesen, sondern hochstens , hineingelesen” wer-
den. Stammesgeschichtliche Begriindungen
sind fiir die Verschiedenheiten der Blutkreis-
laufe nicht erforderlich (vgl. SANDER 1982).

Bei Reptilien entspricht die Konstruktion
und die Leistungsfahigkeit des Herzens (ohne
vollstandige Scheidewand, Abgang von drei
Hauptgefiafien) optimal den funktionellen Er-
fordernissen dieser wechselwarmen und rela-
tiv inaktiven Tiere. Im Vergleich zu den Sduge-
tieren, die einen vielfach hoheren Sauerstoff-
und Energiebedarf aufweisen, ist die Versor-
gung des schwacher ausgebildeten Herzmus-
kels der Reptilien mit Sauerstoff nicht wie bei
den Sdugetieren und Vogeln tiber Herzkranz-
gefdfle erforderlich (BRAINERD 1997). Der Sauer-
stoffgehalt des Mischblutes, der aufgrund der
offenen Verbindung zwischen den Kammern
im gesamten Herz nahezu konstant ist, gentigt,
um iiber Diffusion das Muskelgewebe ausrei-
chend zu versorgen. Die biologische Realitédt
der Einheit von Bau und Funktion widerspricht
dem Argument, das Herz der Reptilien sei pri-
mitiver gegeniiber dem der Sdugetiere.

Ahnliche Uberlegungen lassen sich auch fiir
andere Organe oder Organsysteme anstellen.

6.5 Das Kriterium der erhohten
Variabilitat

Manche als ,,rudimentir” eingestuften Organe
zeigen eine auffallende Variabilitit, so z. B. Flii-
gelrudimente von Laufkdfern (OErTeL 1924;
Abb. 57). KosswiG (1960, 24) weist darauf hin,
daf3 die Fachliteratur der Systematiker ganz
auflerordentlich reich an derartigen Angaben
sei. Es wurde gelegentlich vorgeschlagen, die-
ses Kennzeichen zu einem (theorieunab-
hangigen) Kriterium fiir , rudimentdr” zu er-
heben (DARWIN 1859; NAYLOR 1982; SuDHAUS &
RenreLD 1992, 113; vgl. YasLokov 1974, 246;
PETERS & PETERS 1984, 52).

K5 Ein Organ ist rudimentir, wenn es eine
ungewohnlich grofie Variabilitit aufweist.

Nach der Selektionstheorie konnen Organe nur
dann rudimentieren, wenn ein stabilisierender
Selektionsdruck wegfdllt, was eine erhohte
Variabilitdt zur Folge hat. Folglich konnte Va-
riabilitdt als Indiz fiir eine Rudimentation an-
gesehen werden. Da rudimentdre Organe aber
unter neue Selektionsdriicke geraten konnen,
kann die Variabilitdt sekundédr wieder einge-
schrankt werden. Dann wére der rudimentére
Charakter nach diesem Kriterium nicht nach-
weisbar. KosswiG (1963, 209) erwahnt, daf3 ,,alte”
Hohlenbewohner geringere Variabilitdt bei
riickgebildeten Organen aufweisen als junge
Einwanderer. YOUNG (1961) berichtet von
Wanzenarten der Familien Corixidae und No-
tonectidae mit rudimentérer Fliigelmuskula-
tur; dabei variiere der Grad der Riickbildung
von Art zu Art zwar betrachtlich, sei aber auf-
fallig konstant innerhalb der einzelnen Arten.

Mit diesem Kriterium konnte daher u. U.
nur ein Teil der tatsdchlich erfolgten Rudimen-
tierungen erfafit werden. Es waren nur regres-
sive Rudimentationen (s. Abschnitt 7.1) erfafs-
bar, die am wenigsten Indizcharakter fiir Evo-
lution besitzen, da ausschliefdlich mikroevolu-
tive Vorgdnge zugrundeliegen. Im Rahmen der
Evolutionslehre werden (nach anderen Kriteri-
en) viele Organe als rudimentédr angesehen,
obwohl sie das Kriterium der erh6hten Varia-
bilitit nicht erfiillen (beispielsweise die
Schwingkdolbchen der Dipteren).

Grofsere Variabilitdt gibt es auch bei Struk-
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turen, die sicher nicht rudimentar sind, bei-
spielsweise bei der Bliitenlippe vieler Ragwurz-
Orchideen (Ophrys). Wo soll man die Grenze
ziehen? Welches Ausmaf an Variabilitét ist ein
Indiz fiir Rudimentation? In Verbindung mit
anderen Kriterien kann dieses Kriterium eine
bestimmte Deutung allerdings erhdrten. Beim
oben genannten Beispiel der Fliigelrudimente
bei Laufkifern liegt als weiterer Befund vor,
daf es voll gefliigelte Laufkédferarten gibt (Kri-
terium K3). Die Variabilitat ist in diesem Fall
extrem grof: kaum zwei derartige Rudimente
gleichen einander (vgl. Abb. 57). Sogar zwi-
schen rechts und links sind Unterschiede zu
finden (KrRuMBIEGEL 1961, 12). KRUMBIEGEL spricht
hier von Fluktuation.

Einige weitere Beispiele seien noch genannt:
Die in einem Tiimpel in der Schwarzen Grotte
der Hohlen von Postojna (Adelsberg) lebende
Population der Wasserassel (Asellus aquaticus)
zeigt neben normal pigmentierten Individuen
alle Ubergénge zu Pigmentlosigkeit (KosswiG
& PetERS 1967, 830). Larvale Haftorgane bei
Cichliden (Buntbarschen) zeigen ebenfalls vie-
le Uberginge zur Rudimentation und deutli-
che Variabilitat (PETERs & BErNs 1982; vgl. Ab-
schnitt 6.6), Ahnliches gilt fiir Augenrudimen-
te bei Delphinen (PiLLERI 1977) usw.

6.6 Das Kriterium der nahen
Verwandtschaft

K6 Ein Organ ist rudimentir, wenn nah ver-
wandte Arten ein homologes Vollorgan be-
sitzen.

Das hier neu vorgeschlagene Kriterium betrifft
nicht nur das untersuchte rudimentéare Organ
und homologe Vollorgane, sondern auch da-
von unabhdngige Befunde. Die Sicherheit, mit
der nach diesem Kriterium ein Organ als rudi-
mentdr eingestuft wird, hangt davon ab, wie
sicher ein genealogischer Zusammenhang nach-
gewiesen werden kann. Nach der Evolutions-
lehre besteht zwischen allen Organismen ein
solcher Zusammenhang. Das Kriterium ist im
evolutionstheoretischen Deutungsrahmen da-
her identisch mit dem Kriterium K3 bzw. K4.
Im schopfungstheoretischen Rahmen werden
jedoch die Arten nur teilweise als abstam-
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Abb. 57: Fluktuation und Variation der Fliigelrudi-
mente bei Laufkifern: a groites und kleinstes Rudi-
ment einer grofSeren Serie von Carabus clathratus;
b dgl. von C. granulatus; c-f Fluktuation unter fort-
schreitender Riickbildung bei C. auratus; g grofites
und kleinstes Rudiment unter 100 Exemplaren von
C. nemoralis eines Ortes; h grofites und kleinstes
Rudiment aus dem gesamten Rassenkreis von C.
nemoralis (ca. 6000 Exemplare) Berlin und Siidfrank-
reich. (Nach OErTEL 1924 und KRUMBIEGEL 1961)

mungsmaflig verbunden betrachtet. Die Defi-
nition des Grundtyps gibt Auskunft, wann dies
der Fall ist (MARsH 1976; SCHERER & HILSBERG
1982; SCHERER 1993a; JUNKER & SCHERER 2001).
Danach werden alle Biospezies zu einem
Grundtyp gerechnet, die direkt oder indirekt
durch Kreuzungen verbunden sind, wobei nur
gefordert wird, daf8 das Kreuzungsprodukt
wenigstens die Embryonalentwicklung beginnt
(vgl. Abschnitt 1.3). Die Stammformen der
Grundtypen werden als relativ unspezialisiert
erschaffen und mit reichem Genpool postu-
liert. Im Grundtyprahmen erfolgt Mikroevoluti-
on. Darunter wird hier die Anderung bzw. der
Verlustbereits vorhandener Strukturen bzw. Gene
verstanden, wiahrend die Entstehung neuarti-
ger Strukturen bzw. Gene als Makroevolution
bezeichnet wird (JUNKER & ScHERER 2001; vgl.
Abschnitt 1.3). Ob Mikro- oder Makroevoluti-
on vorliegt, kann in Zweifelsfdllen nur eine
Untersuchung der genetischen Grundlagen ei-
ner Strukturdnderung zeigen. Die Grenze zwi-
schen Mikro- und Makroevolution ist nach den
genannten Definitionen scharf. Da Artbildung
im mikroevolutiven Rahmen moglich ist, kann
diese Grenze nicht zwangslaufig mit einer Ta-
xon-Grenze identifiziert werden.

Nach dem Kriterium K6 wird Rudimentati-
on nur angenommen, wenn nach dem Grund-
typkriterium ein genealogischer Zusammen-
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hang vorliegt, wenn also gleichzeitig innerhalb
eines Grundtyps Arten mit einem rudimentaren
und dem betreffenden homologen Vollorgan
vorkommen. ,,Nah verwandt” in K6 soll also
konkret heifien: ,zum selben Grundtyp geho-
rend”.

Auch im evolutionstheoretischen Rahmen
findet dieses Kriterium Anwendung, wenn es
in diesem auch nur einen Teil angenommener
Rudimentationen erfassen kann. Kosswig (1960)
argumentiertim Sinne dieses Kriteriums: ,Eine
...aufféllige Tatsache bei der phyletischen Riick-
bildung der Organe ist der wechselnde Grad
der Ausbildung des in Reduktion befindlichen
Organs in einem engeren Verwandtschaftskreis”
(S. 23; Hervorhebung nicht im Original). Als
Beispiel nennt er u.a. lokale Hohlenassel-Po-
pulationen derselben Art Tithanethes albus, die
verschiedene Reduktionsgrade der Augen zei-
gen. Dieses Kriterium ist also testbar, aber vom
Postulat erschaffener Grundtypen abhingig
(theorieabhdngiges Kriterium).”

Als zusétzliches untergeordnetes Kriterium
kann auch noch die Lebensweise der unter-
suchten Formen herangezogen werden: Viel-
fach haben Arten mit einem rudimentaren Or-
gan eine dhnliche 6kologische Nische inne wie
verwandte Arten ohne Rudiment (Kormoran,
Abschnitt 6.4; Hohlenfische, Abschnitt 7.2; da-
gegen Kiwi, Abschnitt 6.4)

Die Existenz nahe verwandter Arten oder
Rassen mit mehr oder weniger stark ausge-
pragten Organen wird nach diesem Kriterium
K6 also als Hinweis fiir das Vorliegen einer
Rudimentation gewertet. Gehoren zwei Arten
mit eben diesem Befund zu ein und demselben
Grundtyp, so mufslaut Grundtypmodell Rudi-
mentation (oder evtl. eine spezielle Anpassung,
Abb. 64-66) vorliegen.

Als erstes Beispiel fiir die Anwendung von
Kriterium K6 seien die in Abschnitt 7.2 ndher
besprochenen Astyanax- und Poecilia-Formen
erwahnt, bei denen keine Fertilitatsschranken
zwischen sehuntiichtigen Hohlenpopulationen
und oberirdisch lebenden sehtiichtigen Artge-
nossen vorliegen. Als weiteres Beispiel konnen
die von Peck (1986) untersuchten Arten der
Kéfergattung Ptomaphagus (Abb. 64) genannt
werden. Von den sechs untersuchten Arten
dieser Gattung ist eine epigdisch (liberirdisch
lebend), eine troglophil (fakultativ hohlenle-

bend) und vier mehr oder weniger stark spe-
zialisierte Troglobionten (obligatorische Hoh-
lenbewohner). Zwar berichtet Peck in dieser
Arbeit nicht von Kreuzungen dieser Arten un-
tereinander; die nahe Verwandtschaft und die
Uberginge zwischen den Arten sind aber of-
fensichtlich. In diesen Fillen mufi man auchim
Grundtypmodell von Rudimentation ausge-
hen.

Das Variabilitdtskriterium K5 kann als wei-
teres untergeordnetes Kriterium eingesetzt wer-
den. Die auffilligsten Beispiele fiir enorme
Variabilitdt (Degenerationserscheinungen bei
Hohlentieren, Fliigelrudimente bei Insekten)
liegen bei solchen Rudimentationen vor, bei
denennach dem Verwandtschaftskriterium K6
dieselbe Diagnose gestellt werden muf. Es mufs
aber auch hier betont werden, daf3 dieses Krite-
rium theorieabhéngig ist.

Zwei ausfiihrlicher geschilderte Beispiele
sollen nun zeigen, wie das Kriterium K6 im
Rahmen der Grundtypenbiologie angewendet
werden kann.

PETERS & BERNS (1978; 1979; 1982) berichten
von vergleichenden Untersuchungen einer gro-
Beren Anzahl maulbriitender Buntbarsche (Fa-
milie Cichlidae) aus verschiedenen Unterfami-
lien und Gattungen. Die maulbriitenden Cich-
liden sollen auf substratbriitende zurtickgehen
(vgl. auch BarLow 1991; Kuwamura 1997). Die
Larven der substratbriitenden Cichliden hef-
ten sich nach dem Schliipfen mittels schleimi-
ger Faden an einer Unterlage an, an der sie so
lange haften bleiben, bis sie frei umherschwim-
men konnen. Die Haftfdden werden von drei
Driisenpaaren auf dem Kopf der Larven aus-
geschieden. Beim Ubergang zum Maulbriiten
sind diese Larvalorgane funktionslos gewor-
den. Die Riickbildungen weisen unterschied-
liche, abgestufte Ausmafie auf: ,Es gibt Maul-
briiter, deren larvale Haftorgane aufler einer
gewissen Grofifenminderung nur sehr gering-
fiigige Unterschiede gegeniiber ihren substrat-
briitenden Verwandten aufweisen. Am Ende
der Regression stehen Maulbriiter, deren Ru-
dimente nur noch in Spuren zu erkennen sind”
(1979, 263). Diese Befunde deuten darauf hin,
daf’ eine Situation vorliegt, die dhnlich zu be-
werten ist wie die Augendegeneration bei Hoh-
lentieren. Ob der mit der Riickbildung der Haft-
organe einhergehende progressive Ubergang
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zum Maulbriiten mikroevolutiv erklédrbar ist,
mufs vorerst offen bleiben, da tiber die geneti-
schen Grundlagen zu wenig bekannt ist (vgl.
PETERS & BERNS 1982, 46). Die Tilapia-Gruppe
(,,Afrikabuntbarsche”) bietet Moglichkeiten fiir
solche Untersuchungen, da ihre Arten bei An-
wendung kiinstlicher Besamung in weitem
Umfang bastardieren, wobei Substratbriiter mit
Maulbriitern kreuzbar sind. ,Eier des Maul-
briiters T. melanotherum, besamt mit Sperma
des Substratbriiters T. tholloni, ergaben Larven,
deren Haftorgane sich beziiglich Groéfie und
Sekretion intermedidr zwischen den beiden
Elternarten verhielten” (PETERs & BERNS 1982,
46). Da es innerhalb eines Grundtyps also Sub-
strat- und Maulbriiter gibt, kann postuliert
werden, daf3 beide Verhaltensweisen in den
Stammformen bereits angelegt waren und kein
makroevolutiver Schritt vorliegt. Eine Stiitze
dieser Vorstellung ist der Befund, dafd die
schliipfende Brut bei den Substratbriitern von
den Eltern in der Mundhohle zu Versteckplat-
zen gebracht wird, wo sie weiterhin betreut
wird (PETERS & BERNS 1982, 39; FRYER & ILES 1972,
150). Das Maulbriiten konnte dann als Verlan-
gerung der Aufenthaltszeit in der Mundhohle
entstanden sein. Daf8 der Ubergang zum Maul-
briiten in verschiedenen Taxa beobachtet wird
(Kuwamura 1997), kann ebenfalls im Sinne ei-
ner latenten Anlage der maulbriitenden Ver-
haltensweise gedeutet werden. Bemerkenswert
ist noch, dafi die Genese vieler Organe den
spezifischen Lebensbedingungen angepafst ist.
So wird bei den Maulbriitern beispielsweise
der Bewegungs- und Sinnesapparat spater aus-
gebildet als bei den Substratbriitern, bei denen
eine entsprechende Ausbildung in Anpassung
an die freie Lebensweise friiher erforderlich ist
(F1sHELSON 1966).

DaumMaNN (1975) berichtet von rudimenta-
ren Bliitennektarien und unterschiedlichen Pol-
lenkittresten bei der Ulme (Abb. 58): In noch
fest geschlossenen Bliitenknospen von Ulmus
glabra erfolgt vor Bliihbeginn an den Filamen-
ten (Staubfaden) eine kurzzeitige Exkretion von
Nektarspuren, die bestdaubungsokologisch be-
deutungslosist. ,, UImus minor (= Ulmus campe-
stris)1afit an den entsprechenden Filamentstel-
len im Knospenstadium regelméfSiig nur noch
eine deutliche Zuckeranreicherung, aber keine

Abb. 58: Lingsschnitt durch eine im Offnen begrif-
fene Bliitenknospe von Ulmus glabra. Die Narben-
enden beginnen bereits herauszuragen. Die Stellen
der Ausscheidung von Nektarspuren am Filament
an der dem Fruchtknoten zugewandten Seite sind
punktiert angedeutet. (Nach DAUMANN 1975)

Fliissigkeitsausscheidung mehr erkennen. ...
Ulmus laevis fehlt sowohl eine Exkretion als
auch eine Zuckeranhdufung in Bliitenknospen”
(DaumanN 1975, 14). Ulmus laevisbesitzt weni-
ger Pollenkittreste als die beiden anderen Ul-
men-Arten. Diese Befunde werden so gedeu-
tet, dafd hier eine Regressionsreihe eines mitt-
lerweile rudimentdren Bliitennektariums vor-
liegt, welches bei den vermutlich (ausschlief3-
lich?) insektenbestdaubenden Vorfahren der re-
zenten Ulmen normal funktionierte. Ebenso
werden die Pollenkittreste als Uberbleibsel aus
einer Zeit mit entomogamer Bestaubung ge-
deutet. Denkbar wire aber auch, dafs urspriing-
lich sowohl Wind- als auch Insektenbestau-
bung ohne spezielle Anpassung an eine der
beiden Bestiubungsweisen vorlag. Dafiir
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Abb. 59: Griffeltypen der Gattung Geum (Nelken-
wurz, a-h: verschiedene Untergattungen) und der
nah verwandten Gattung Waldsteinia (i). Die Grif-
fel sind unterschiedlich lang und unterschiedlich
stark behaart und weisen z. T. einen Haken (d, £, g)
und daran ansetzend manchmal noch ein Haken-
glied (d) auf. Hakengriffel vom Typ d sind z. T. fast
unbehaart. (Aus JUNKER 1993c¢)

spricht, dafS auch heute die Ulmen in starkem
Mafie von Bienen besucht und dabei sicher
auch bestaubt werden. Moglicherweise ist also
der Anteil der Insektenbestiubung im Laufe
einer Mikroevolution zuriickgegangen. Zwi-
schen Berg- (U. glabra) und Feldulme (U. mi-
nor) gibt es hdufig Kreuzungen (Hec1 1957). Sie
gehoren damit zum selben Grundtyp. Das kann
auch fiir U. laevis angenommen werden, da
Angehorige derselben Gattungen nach bisheri-
gen Grundtypstudien immer zum gleichen
Grundtyp gehoren. Daher werden die Unter-
schiede zwischen den Arten im Grundtyp-
modell durch Riickbildung gedeutet, wobei
offen bleibt, wie die Ausgangssituation war.
Das Fehlen des Nektariums bzw. von Andeu-
tungen davon wird als Verlust im Laufe einer
Mikroevolution gewertet. Fine andere Funk-
tion als die eines (jetzt riickgebildeten) Nekta-
riums, welches in voll ausgebildeter Form frii-
her bei offener Bliite den Bestdubern Zucker
bot, kann aber nicht ausgeschlossen werden
(vgl. Diskussion zu K1).

In Anschluf8 an dieses ausfiihrlicher disku-
tierte Beispiel kann angefiigt werden, daf$ bei
der Polleniibertragung auch in vielen anderen
Fallen Spezialisierungen durch mikroevoluti-
ve Prozesse angenommen werden konnen. Bei-
spielsweise ist der Spitz-Wegerich (Plantago

lanceolata) windbliitig, der Breit-Wegerich (P.
media) mindestens teilweise insektenbliitig.
Beide Arten gehoren zum selben Grundtyp.
Man kann davon ausgehen, dafd dessen Stamm-
form das Potential zu den verschiedenen Be-
stdubungsweisen besafs. Beim Breit-Wegerich
ist neben Tierbestdiubung auch Windbestdu-
bung wahrscheinlich (DULL & KuTzELNIGG 1994,
368). Die Windbliitigkeit konnte durch Rudi-
mentation , insektenbliitiger Strukturen” (Far-
be der Kronblatter, Pollenkitt) entstanden sein;
Pollenkittreste sind Indizien dafiir. LiNDER
(1998) leitet sowohl Windbliitigkeit als auch
Insektenbliitigkeit generell von einer inter-
medidren, unspezialisierten Ausgangssituati-
on ab, von der aus die beiden ,,reinen” Bestiu-
bungsweisen (nur Wind, nur Tiere) durch Spe-
zialisierung entstanden sind.® Das entspricht
der Vorstellung polyvalenter Grundtypen. Als
weiteres Beispiel sei das Duften mancher Vo-
gelbliiten erwdhnt, das als Hinweis auf friihere
Insektenbliitigkeit gewertet werden kann (Sub-
HAUS & REHFELD 1992, 113).

Ahnliche Uberlegungen lassen sich bei der
Verbreitung von Samen und Friichten anstel-
len. Die urspriingliche Situation kénnten un-
spezialisierte Formen sein, die etwa sowohl zu
Wind- als auch zu Tierverbreitung in der Lage
sind (und evtl. auch noch andere Moglichkei-
ten wie Wasserverbreitung nutzen kénnen).
Als Beispiel kann die Rosaceen-Gattung Geum
(Nelkenwurz) genannt werden, deren Arten
ihre Friichte teils durch den Wind (mit Hilfe
eines Angelhaken-Griffels), teils durch Tiere
verbreiten (durch Federschweifflieger; Abb. 59).
Wie in JUNKER & WISKIN (1996) ndher erlautert,
kann die Bach-Nelkenwurz (Geum rivale) ihre
Samen sowohl durch den Wind als auch durch
Tiere verbreiten; andere Arten hingegen sind
spezialisierter — und zwar durch Verlust (Ru-
dimentation) von Griffelstrukturen (Haken
oder Behaarung) bei gleichzeitiger Optimie-
rung z. B. der Behaarung oder der Griffellainge
(eine ausfiihrliche Beschreibung des Grund-
typs findet sich bei JuNker 1993c).

Wenn mit einer Rudimentation nur mikro-
evolutive Prozesse einhergehen (d. h. wenn sie
ohne makroevolutive Kompensation verbun-
den ist; vgl. Abschnitte 7.3 und 7.4), kann sie
auch im Rahmen der Schopfungsbiologie als
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real angesehen werden. Daher kann als letztes
(ebenfalls theorieabhédngiges) Kriterium fiir
Rudimentation genannt werden:

K7 Eine Rudimentation kann vorliegen, wenn
der Strukturverlust oder die Abwandlung
durch mikroevolutive Prozesse moglich ist.

Als Kriterium fiir Rudimentation kommt auch
noch das Auftreten von Atavismen in Frage,
die als Hinweise fiir eine ehemals strukturell
reichere Auspragung eines Organs gewertet
werden konnten (vgl. YasLokov 1974, 244ff.;
SubHAUS & REHFELD 1992, 114). Dieses Phano-
men ist Gegenstand von Kapitel 9.

Der Kriteriendiskussion entsprechend be-
deutet der Begriff ,rudimentadr” im folgenden
nichtzwangslaufig , riickgebildet”, sondernsoll
einen morphologischen Befund (vgl. Kriteri-
um K3) charakterisieren, ohne daf§ damit von
vornherein bereits eine Deutung zur Entste-
hungsweise vorgenommen wird.

6.7 Schluf3folgerungen

Samtliche Kriterien fiir die Erkennung eines
rudimentdren Organs sind entweder nicht test-
bar (Funktionslosigkeit, Unstimmigkeit von
Struktur und Funktion), unscharf (Variabilitat)
oder nur bei Vorgabe einer Ursprungstheorie
anwendbar (alle anderen Kriterien). Da also
jeweils eine bestimmte Ursprungsvorstellung
vorgegeben werden mufS, um die betrachteten
Strukturen als rudimentédr einstufen zu kon-
nen, ist es nicht moglich, den umgekehrten
Weg zu verfolgen, ndmlich von den empiri-
schen Daten ausgehend einen zwingenden
Riickschluf auf deren Entstehungsweise zu zie-
hen.

Sowohl im Rahmen der Evolutionslehre als
auchim Rahmen der Grundtypenbiologie kon-
nen Rudimentationen erwartet werden. Der
Unterschied zwischen beiden Ansdtzen besteht
darin, daff im Rahmen der Grundtypenbiolo-
gie Rudimentation nur dann erwartet wird,
wenn sie ohne makroevolutive Kompensation
durch Neuentstehung oder Umkonstruktion
anderer Organe (vgl. Abschnitt 7.3) plausibel
gemacht werden kann. Das heifit: Rudimenta-

tion spielt sich nur innerhalb von Grundtypen
ab (Kriterium K6, K7). Im evolutionstheoreti-
schen Rahmen gilt diese Einschrankung nicht.
Dort wird erwartet, dafi Rudimentation auch
mit makroevolutiven Neu- und Umkonstruk-
tionen gekoppelt sein kann. Daraus folgt, dafs
viele evolutiondr als rudimentér gedeutete Or-
gane in der Grundtypenbiologie als , geschaf-
fen” interpretiert und die Indizien auf Riickbil-
dung als nicht zwingend eingestuft werden
(Kriterium K2-K4).

Anmerkungen

!, In reflecting on them, every one must be struck
with astonishment: for the same reasoning power
which tells us plainly that most parts and organs are
exquisitely adapted for certain purposes, tell us
with equal plainness that these rudimentary or atro-
phied organs are imperfect and useless” (DArRwIN
1859, 430).

2 ,,0On the view of each organic being and each sepa-
rate organ having been specially created, how utter-
ly inexplicable it is that parts, like the teeth in the
embryonic calf or like the shrivelled wings under
the soldered wing-covers of some beetles, should
thus so frequently bear the plain stamp of inutility”
(DARwIN 1859, 452).

>, Where investigations have been undertaken, trivi-
al characters have proved to be of adaptive signifi-
cance in their own right. There may well be some
characters which are necessary consequences of the
production of others but of no selective value in
themselves; but it is doubtful if any have been
demonstrated to be in this state. ... If it is taken
dogmatically that many characters must be non-
adaptive, then of course there will be no motive to
investigate them” (CaN 1989, 18). CaN bringt meh-
rere Beispiele fiir vormals ungentigendes Wissen
und daraus voreilig und falsch gezogene Schluf3fol-
gerungen.

* Daf} bei den Walen die Hinterextremitdten nicht
ausgebildet sind, ist funktionell zu verstehen: Sie
wiirden ssich ,gegen den vertikal gefithrten Rumpf-
Schwanz-Schlag spreizen und damit den fliefSen-
den Ablauf der Bewegung verhindern” (Krma 1992,
15). Auch die Seekiihe besitzen eine horizontal lie-
gende Schwanzflosse und besitzen dementspre-
chend ebenfalls keine Hinterflossen. Bei den Ich-
thyosauriern ist dagegen die Situation anders. Sie
besitzen Hinterflossen; diese aber sind in der glei-
chen Ebene (senkrecht) wie die Schwanzflosse ori-
entiert. Damit konnten sie beim horizontal gefiihr-
ten Rumpf-Schwanz-Schlag der Ichthyosaurier
,Ppassiv mitwirken und bei bestimmten Wendun-
genals zusatzliche Steuerfldchen fungieren” (KLiva
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1992, 15).

Es sei darauf hingewiesen, dafs die Griinde fiir die
Augenreduktion nicht so offensichtlich sind, wie es
auf den ersten Blick erscheinen mag. Einerseits kann
man argumentieren, dafs riickgebildete Augen bei
grabender Lebensweise besser geschiitzt sind, doch
weisen Burpa et al. (1990, 281) darauf hin, daf8 dies
auch durch Verdickung der Hornhaut oder ver-
starkte Tatigkeit der Tranendriisen erreicht werden
kann. Auch beinichtgrabenden Hohlenbewohnern,
deren Augen mechanisch nicht beansprucht wer-
den, sind die Augen reduziert. Kleine Augen kom-
men aber auch bei Insektenfressern und vielen Na-
getieren vor, die nicht unterirdisch leben (BurpA et
al. 1990, 281). Die Zusammenhinge zwichen Augen-
ausprdgung und Lebensweise sind offenbar ziem-
lich komplex.

CarrLquist (1969, 335) bemerkt: ,However, one could
say that floral anatomy would have been served
better if those who are students of pollination mech-

7

anisms and dispersal types were the ones to per-
form studies on floral anatomy. Unfortunately, this
has rarely if ever been true.”

Es kann zwar auch im evolutionstheoretischen Rah-
men angewendet werden; dort wird damit jedoch
nur ein Teil der Rudimentationen erfafit, die sonst
evolutionstheoretisch angenommen werden.

,,On this basis a model for the evolution of wind
pollination can be constructed, which suggests that
the intermediate, ambophilous situation, is an un-
specialised, basic condition, from which either wind
or insect pollination can evolve. Either leads to
specialisations which makes a transition to the other
unlikely” (LINDER 1998, 123). Pflanzen mit zahlrei-
chen, offenen Bliiten ohne oder mit kleinem Peri-
anth sowie mit trockenem Pollen kénnen oft durch
Wind und durch Tiere bestaubt werden (LINDER
1998, 132). Der Ubergang zur reinen Windbliitig-
keit soll dabei in der Stammesgeschichte der Bliiten-
pflanzen 65mal erfolgt sein (LinDER 1998, 123).
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7. Rudimentare Organe im Kontext der Evolutionslehre

Zusammenfassung: In evolutionstheoretischer Perspektive konnen im wesentlichen drei Arten
von Rudimentationen unterschieden werden: regressive, neoplastische und metaplastische
Rudimentation. Bei regressiven Rudimentationen steht der Abbau von Strukturen im Vorder-
grund; eine Kompensation des Verlusts durch andere Organe bewegt sich im Rahmen mikro-
evolutiver Prozesse (z. B. Vergrofierung des Geschmacksknospenfelds bei blinden Hoéhlen-
fischen). Die entsprechenden Vorginge bewegen sich innerhalb von Grundtypgrenzen. Im
einzelnen sind die Prozesse, die zu regressiven Rudimentationen gefiihrt haben, hdufig nicht
gekldrt. Dies wird vor allem am Beispiel blinder Hohlentiere ausfiihrlicher erldutert.

Bei neo- und metaplastischer Rudimentation wird im Zusammenhang mit dem Abbau von
Strukturen eine Umkonstruktion des betreffenden Organs (z. B. vom Insektenfliigel zum
Schwingkoélbchen) bzw. als Kompensation fiir den Verlust eine Neukonstruktion anderer
Organe postuliert. Vielfach wiirde das einen makroevolutiven Schritt erfordern. Die Deutung
neo- und metaplastischer Rudimentation ist jedoch theoriegeleitet und ohne Vorgabe der
Evolutionstheorie von den Daten her nicht zwingend geboten (vgl. Kriteriendiskussion in
Kapitel 6). Das Beispiel der Walartigen wird hierzu nidher erldutert. Die evolutionstheoretische
Erkldarung von neo- und metaplastischen Rudimentierungen lafit zudem in vielen Fillen offen,
welche Selektionsdriicke einen Umbau bzw. Neubau gefordert haben konnten. Dariiber hinaus

sind die zu fordernden Umbaumechanismen unbekannt.

In diesem Kapitel werden Deutungen rudi-
mentdrer Organe im Rahmen der Evolutions-
lehre anhand von weiteren Beispielen detail-
lierter besprochen.

Ingo KrumBIEGEL, der dem Thema ,Rudi-
mentation” 1960 eine Monographie gewidmet
hat, will diesem Thema nicht nur eine Beweis-
funktion zuordnen: , Die Kunde von den Rudi-
menten ist so umfangreich und vielseitig, dafs
sie in Zukunft als gesonderte Disziplin zu gel-
ten hat und nicht nur als Beweismaterial ge-
braucht werden darf” (KrRumBIEGEL 1961, 78).
Der Umfang des Gebietes stehe hinter dem
Gebiet der progressiven Anpassungen in kei-
ner Weise zuriick (KRUMBIEGEL 1985). Rudimen-
tation sei ein ungeheuer vielseitiger Vorgang,
dessen Veranlassung und Ablauf es zu erfas-
sen gelte (KrumBIEGEL 1960, 133). ,,Schon eine
morphologische Darstellung durch die Tier-
stimme hindurch wére von einem einzigen
nicht mehr zu bewaltigen” (KrRUMBIEGEL 1985,
523). Rudimentdre Organe finden sich in nahe-
zu allen Pflanzen- und Tierklassen, auch bei
fossilen Organismen (ErRBEN 1979; KRUMBIEGEL
1960; SewertzOrF 1931). Als Regressionen ge-
deutete Strukturen gibt es auch auf den ver-
schiedensten Ebenen der Organismen: ,Sie
konnen im zelluliren Rahmen einzelne Zell-

organelle betreffen, wie etwa die lichtempfind-
lichen Teile der Sinneszellen des Pinealorgans;
sie konnen aber auch Organteile, wie die Ne-
benzehen der Pferdeextremitédten, ganze Orga-
ne oder Organsysteme erfassen” (WILKENS et al.
1979, 123). WEISMANN schrieb vor tiber 100 Jah-
ren (1886, 5), dafs der Riickschritt tiberfliissig
gewordener Korperteile Bedingung des Fort-
schritts gewesen sei, ,sonst wiirde schliefdlich
ein Monstrum von Thier entstanden sein.” Aus
der Sicht der Evolutionslehre ist Rudimentati-
on zweifellos in unzdhligen Fallen zu erwar-
ten.

7.1 Die Vielfalt der Rudimentation

Wir geben zunéchst einen Uberblick iiber ver-
schiedene Arten der Rudimentation aus evolu-
tionstheoretischer Perspektive (nach KrumBIE-
GEL 1960; 1961):

* regressive Rudimentation: Rudimentation,
die nur mit Degeneration verbunden ist, z. B.
Fliigelrudimente bei Insekten, Augendegene-
rationen bei Hohlen- oder Tiefseetieren oder
bei unterirdisch lebenden Tieren (s. Abschnitt
7.2).

* neoplastische Rudimentation: Einrudimen-
tares Organ nimmt einen neuen Gebrauchs-
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Abb. 60: Fliigelginster (Genista saggitalis): Diese
Pflanze besitzt breit gefliigelte Stengel und kleine
Laubblitter (metaplastische Rudimentation).

wert an, z. B. Schwingkdlbchen der Dipteren
(Zweifliigler) (s. Abschnitt 7.3).

* metaplastische Rudimentation: Aufgrund
der Rudimentation eines Organs {ibernimmt
ein anderes Organ die (unentbehrliche) Funk-
tion dieses Organs, z. B. Verbreiterung und
Vergriinung von Sprofiabschnitten bei Reduk-
tion der Blatter! (Abb. 60) (s. Abschnitt 7.4).

Das sind die drei wesentlichen Rudimenta-
tionsformen. Bei den folgenden handelt es sich
meist um Spezialfille dieser drei.

* korrelative Rudimentation: Das Ausmaf3 der
Rudimentation korreliert mit der Grofie des
Korpers oder von Korperteilen, z. B. variieren
die Fliigelrudimente des Hainlaufkéfers Cara-
bus nemoralisin der Grofie mit der Kérperlange
der Tiere (KRUMBIEGEL 1961, 15).

* parasitire Rudimentation: Rudimentation,
die durch parasitische Lebensweise begiinstigt
wurde, z. B. Reduktion des Verdauungstraktes
bei Bandwiirmern.

* Polymorph-Rudimentation: Von den ver-
schiedenen Kasten staatenbildender Insekten
sind nur bestimmte voll entwickelt, andere ru-
dimentiert. Beispielsweise haben die staaten-
bildenden Termiten Individuen mit rudimen-
taren Fliigeln, Augen, Mundwerkzeugen und
Geschlechtsorganen (s. z. B. EMERSON 1961). Ein
Spezialfallist die Dimorph-Rudimentation: eines
der beiden Geschlechter hat ein rudimentédres
Organ. Bekanntes Beispiel beim Menschen sind
die Brustwarzen des Mannes. Sie kommen
ebenso bei mannlichen Saugetieren vor (s. z. B.
Vyas 1973).

» Totalrudimentation: Die meisten Organe
sind zuriickgebildet, z. B. bei Zwergménnchen
einiger Fischarten in der Tiefsee. Dabei sitzen
die Mannchen festgesogen oder gar angewach-
sen am Weibchen.

* Kompressionsrudimentation: Rudimentati-
on durch begrenzte Ausdehnungsmoglichkeit
der Organe, z. B. bei der rudimentéren linken
Lunge der Schlangen.

o Instinktrudimentation, Verhaltensrudimenta-
tion: Rudimentation von Verhaltensweisen, z. B.
Schwanzbewegungen des blinden Grottenolms
Proteus anguis als Balzbewegungsrelikt; das
Verhalten hat Flossenfarbe und Auge tiberlebt.
(Weitere Beispiele in KRUMBIEGEL 1987.)

e universelle Rudimentation: Rudimentation,
die in vielen Pflanzen- oder Tiergruppen ver-
schiedener systematischer Stellung vorkommt,
z. B. Augenrudimentation bei Vertretern fast
aller Wirbeltierklassen und bei vielen Wirbel-
losen.

Rudimentation und Aphanisie

SEWERTZOFF (1931) unterscheidet zwei Typen
von Riickbildungen. Bei der Rudimentationwird
ein Organbereits verkleinert angelegt; Aphani-
siedagegen liegt vor, wenn ein Organ zunédchst
normal angelegt wird und seine Funktion aus-
ibt, dann aber im Verlaufe seiner Entwicklung
nicht seine volle Funktion tibernimmt. PETERS
& PETERS (1984) sehen zwar keine scharfe Tren-
nung zwischen beiden Rudimentationsweisen,
halten aber eine Unterscheidung in Grundzii-
gen fiir moglich. Beispielsweise besitzt die tiber-
wiegende Zahl von Meeresfischen aus mehr
als 1000 m Tiefe in absolut lichtlosen Zonen
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stark verkleinerte und strukturell teilweise de-
generierte, an der Kopfoberfliche gelegene
Augen. Die Larven und Jugendstadien der Tief-
seefische sind allerdings meistens Plankton-
fresser und leben daher in durchleuchteten
Zonen,; sie besitzen strukturell und funktionell
normale Augen. Die Riickbildung erfolgt also
ontogenetisch spédt nach der Abwanderung in
die Tiefsee. Vermutlich erfiillen die rudimen-
taren Augen noch eine Funktion bei der Wahr-
nehmung von Tieren mit Leuchtorganen (Pe-
TERS & PETERs 1984, 40). Hier entsteht also ein
anderes Rudiment als bei den blinden Hohlen-
tischen, die immer in absolut lichtloser Umge-
bung leben. Die Riickbildung erfolgt dort schon
in einem frithen ontogenetischen Stadium, al-
lerdings auch nur in Grenzen, weil das Augen-
rudiment fiir die richtige Formung des Kopfes
erforderlich ist (s. u.).

7.2 Regressive Rudimentation

Ein Teil der im evolutionstheoretischen Rah-
men als ,rudimentédr” klassifizierten Organe
kann allein durch Riickbildung verstanden
werden. Um diese geht es in diesem Abschnitt.
Es sei an dieser Stelle daran erinnert, dafs Rudi-
mentationen wie die im folgenden beschriebe-
nen, die nicht mit makroevolutiven Kompen-
sationen einhergehen (vgl. Abschnitt7.4), auch
ein Theorienbestandteil der Grundtypenbiolo-
gie (Abschnitt 1.3) sind. In diesem Abschnitt
geht es daher nur am Rande um die Frage nach
der Beweiskraft der geschilderten Phanomene
tiir verschiedene Ursprungsvorstellungen.

Als typisches Beispiel fiir regressive Rudi-
mentation konnen die Weisheitszdhne des Men-
schenangesehen werden. Man kann davon aus-
gehen, dafs urspriinglich alle 32 Z&hne des Men-
schen regelmaflig voll funktionstiichtig waren
und auch gebraucht wurden (s. u.). Daf3 der
zivilisierte Mensch die Weisheitsziahne nicht
mehr unbedingt braucht, diirfte an seinen ver-
dnderten Efigewohnheiten liegen. Daher war
eine degenerative Entwicklung verkraftbar und
nicht nachteilig. Da mit einer derartigen Ent-
wicklung keine nennenswerten Strukturdnde-
rungen einhergegangen sind, kann auch nicht

von Evolution im Sinne von Hoherentwick-
lung gesprochen werden. Eine solche degene-
rative Entwicklung ist innerhalb kurzer Frist
(wenige hundert oder tausend Jahre) moglich.
Sie wére vergleichbar mit einer ,,Evolution” zu
groflerer Krankheitsanfilligkeit oder zu ver-
schlechterter Sehfdhigkeit. Interessant ist, dafs
eine vergleichsweise grofie Variabilitat vorliegt
(Kriterium K5, Abschnitt 6.5). Variabilitdat kann
ein Zeichen fiir geringeren Selektionsdruck sein,
der wiederum eine mogliche Voraussetzung
tiir die Rudimentation ist. Bemerkenswert ist
hier aufSerdem, daf3 die Riickbildung der Weis-
heitszdhne bei verschiedenen Rassen unter-
schiedlich ist; besonders weit fortgeschritten
sind die mongolischen Rassen. Unter Europa-
ern treten Probleme mit den Weisheitszahnen
haufiger auf als bei Orientalen und Schwarzen
(BERGMAN 1998). Fossile Menschen hatten funk-
tionsfahige Weisheitszdhne (pers. Mitt. von Dr.
Sigrid HARTWIG-SCHERER).

Uber rudimentire Zihne bei Kaninchen, Rat-
ten und Méausen bzw. bei Fledermdusen be-
richten z. B. Moss-SALENTIN (1978) und VAN DER
MERVE (1985). Auch bei Zuchttieren sind Kiefer
und Zahnreihen oft verkiirzt worden (Krum-
BIEGEL 1961, 9).

Moglicherweise gehort der Wurmfortsatz
des Blinddarms des Menschen ebenfalls in die-
se Gruppe. Er ist wie erwdhnt funktionsfahig
(Abschnitt 6.2), konnte friither aber noch , bes-
ser funktioniert haben” — doch das ist Spekula-
tion. Auch er weist eine enorme Variabilitat
auf.

Vielleicht entstanden einzelne nicht voll aus-
gebildete Staubblétter z. B. einiger Rachenbliit-
ler (Scrophulariaceae) durch regressive Rudi-
mentation.

Eck (1968) berichtet von rudimentaren Ocel-
len (einfache Augen) beim Hautfliigler Myrme-
comorphusrufescens.

JonEs & Er-Azazy (1986) haben rudimentére
Saugnépfe beim Saugwurm Coelomotrema ae-
gyptiana gefunden.

Die Rudimentation der Streifung oder son-
stiger Musterung bei Farbkleidern (Zebra, Gi-
raffe u.a.; KRUMBIEGEL 1961, 13) kann ebenfalls
als blofse Riickbildungserscheinung angesehen
werden. Unterschiede im Streifenkleid der Ze-
bras dienen iibrigens als Erkennungsmerkmal
tiir Artgenossen.
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Abb. 61: Oben: Flufifisch Astyanax mexicanus (oben)
und sein blindes Hohlenderivat,, Anoptichthys”. Bei-
de gehoren zur selben Biospezies. (Nach WILKENS et
al. 1979, nach SCHEMMEL)

Unten: Anoptichthys antrobius, Mannchen und Weib-
chen (unten) aus der Pachon-Hohle. (Aus: Zeitschrift
fiir zoologische Systematik und Evolutionsfor-
schung, Band, 1963, Wiedergabe mit freundlicher
Genehmigung des Verlags)

Die Fliigelrudimente des auf den Galapa-
gos-Inseln lebenden Inselkormorans (Nanno-
pterum harrisi) sind ein weiteres Beispiel einer
regressiven Rudimentation (vgl. Abschnitt 6.4),
ebenso Fliigelrudimente bei Kafern (OErTEL
1924, SmitH 1964; Abb. 57) und anderen Insek-
ten. Uber Veridnderungen des Gefieders bei
inselbewohnenden Vogeln berichtet GRANT
(1965), vgl. auch CarLquist (1974, 4871t.).

Bei Haustieren sind ebenfalls viele Beispiele
regressiver Rudimentationen zu beobachten.

PeTERS (1996) diskutiert beispielsweise Ursa-
chen fiir Gehirnreduktion, die bei Hunden und
Hausschweinen bis zu 35% betragen kann.
Dabei konnte ein Zusammenhang mit der Re-
duktion der Sinnesleistungen nachgewiesen
werden.

Schliefdlich sind manche Riickbildungen von
Verhaltensweisen hierher zu rechnen wie z. B.
Variationen im Balzverhalten von Vogeln oder
das Sich-Drehen um die eigene Korperachse
bei Hunden, bevor sie sich schlafen legen, was
als Relikt einer fritheren Verhaltensweise des
Sich-Umsehens nach Feinden gewertet wer-
den konnte.

Unter diese Rubrik kénnen auch die soge-
nannten ,Zivilisationskrankheiten” des Men-
schen gestellt werden. RieDL (1984) nennt als
Beispiele Bandscheibenschwiche, Leisten-
bruch, Himorrhoiden, Krampfadern und Senk-
fiile als Konstruktionsméngel (als typische
Beispiele der in Abschnitt 6.1 zitierten , kata-
strophalen Planung”). Viele Krankheiten ha-
ben aber eher mit ungesunder Lebensweise als
mit katastrophaler Planung zu tun.

Hohlentiere

Riickbildungen bei Hohlentieren sind ver-
gleichsweise gut untersucht (Uberblicksarbei-
ten: WILKENS 1988; CULVER 1982; WILKENS et al.
1979; KosswiG & PetErs 1967). Die Zahl obligat
hohlenbewohnender Arten wird auf 50.000 bis
100.000 geschatzt (FoNG et al. 1995, 255). Daher
soll auf die Hohlenorganismen néher einge-
gangen werden.

Degenerationserscheinungen. Hohlentiere
zeigen eine Reihe von Riickbildungserschei-
nungen, die im Zusammenhang mit ihrer be-
sonderen Lebensweise stehen. Die auffillig-
sten Merkmale sind Reduktion der Augen und
Pigmentverlust. Mit der Augenreduktion ist
bei Hohlenfischen eine Riickbildung des Mit-
telhirns gekoppelt (PETeERS 1996, 242). Neben
Korpermerkmalen werden auch Verhaltens-
weisen verdndert: stiarkere Lichtscheu bei Was-
serasseln (JaNZzERr 1950), Verlust der endogenen
Tagesrhythmik (ERCKENS & WEBER 1976; PARZE-
FALL 1984), Verlust der Fluchtreaktion auf das
Freiwerden einer Alarmsubstanz nach Verlet-
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Abb. 62: Drei
Stadien der Onto-
genese der Augen-
rudiments des
Hohlenfischs
~Anoptichthys”.

a 10 Tage alter
Jungfisch, b 30 Tage
alter Jungfisch,

¢ adulter Fisch.
(Nach PEeTERs 1988)

zung der Epidermis von Artgenossen (PFEIFFER
1963), Riickbildung von Verhaltensweisen des
Aggressionsverhaltens (PARZEFALL 1979).

Beim Flufsfisch Astyanax mexicanus(Characi-
dae) (Abb. 61) bleibt dasnormal angelegte Auge
gegeniiber seinen oberirdisch lebenden Artge-
nossenim Wachstum wahrend der Embryonal-
entwicklung zuriick, wird von umgebendem
Gewebe iiberwachsen und unter die Kor-
peroberfldche versenkt. Die Retina zeigt Dege-
nerationserscheinungen, die Linse zerfallt und
die Pupille wird durch die Iris verschlossen
(PeTERS & PETERS 1968; KUHN & KAHLING 1954;
Abb. 62). Die Unterschiede zwischen den Hoh-
lenbewohnern und den in belichteten Gewas-
sern lebenden Fischen ist so grof3, dafs erstere
zundchst einer neuen Gattung Anoptichthys
(,,Fisch ohne Augen”; Husss & INNES 1936) zu-
geordnet wurden. Nachdem erkannt wurde,
dafl Anoptichthysmitdennormal sehtiichtigen
Fischen voll fertil kreuzbar ist, wurde diese
,neue” Gattung Astyanax zugeschrieben (vgl.
dazu Abschnitt 6.6).

Unter den hohlenbewohnenden Arten gibt
es betrachtliche Unterschiede im Ausmaf3 der
Augendegeneration (CULVER 1982, 57f.; PETERS
et al. 1975). Manche Arten weisen deutliche
intraspezifische Variabilitat auf.

Trotz der erheblichen Divergenz zwischen
Flu3- und Hohlenfischen wird keinerlei artli-
che Trennung beobachtet. Dies ist unerwartet,
da die morphologischen und ethologischen Un-
terschiede weit tiber das Maf$ hinausreichen,
,das bei den Endgliedern von Rassenkreisen
bereits mit Intersterilitidt einhergeht” (PETERs
1990, 3). Daraus kann geschlosen werden, dafs
die Riickbildungsprozesse durch so schnelle
Mechanismen erfolgen, ,dafs wahrenddessen
weder durch konstruktive Evolution, noch

durch kryptische genetische Verdnderungen
noch durch genetische Drift irgendwelche Ste-
rilitatsbarrieren entstehen konnten” (PETERS
1990, 3).

Ursachen. Die Ursachen fiir diese Riickbildun-
gen werden kontrovers diskutiert. Dies ist be-
sonders bemerkenswert, weil bei Hohlenorga-
nismen die Ursachenforschung vergleichswei-
se einfach ist: Selektionsdriicke sind leichter
anzugeben (Nahrungsmangel, Dunkelheit); die
Populationen befinden sich eher im Gleichge-
wicht; sie sind durch geringe Arten- und Indi-
viduenzahl gekennzeichnet (eine Vorausset-
zung fiir schnellen mikroevolutiven Wandel),
und verschiedene Hohlen gleichen einander
mehr als andere einander dhnelnde Habitate
(Curver 1982, Kapitel 1). Zwei hauptsdchlich
genannte Erkldrungstypen stehen einander
gegeniiber; wahrscheinlich spielen beide eine
Rolle bzw. die Ursachen sind von Fall zu Fall
verschieden (CuLver 1982; WILKENS et al. 1980,
135; WiLkeNs 1988; ErBeN 1979, 118):

1. Degeneration ist Folge der Anhdufung von
neutralen oder schddlichen Mutationen. Diese sind
aufgrund des Wegfalls einer Selektionswirkung
tolerierbar. (In der Zucht fallen Selektionswir-
kungen weg, weil der Mensch nur auf wenige
Ziichtungsziele hin unter Vernachldssigung
anderer Eigenschaften ausliest.) Die aufler-
ordentlich grofse Variabilitit von Hoéhlenbe-
wohnern in statu nascendischeint das Ergebnis
einer stetigen Anreicherung des Genpools mit
Ausfallmutanten durch den Mutationsdruck
in degenerativer Richtung zu sein (PETERS 1988,
164; PETERS 1992; 1996, 248ff.).

2. Degenerationen sind Anpassungen aufgrund
positiver Selektion. So konnte der Energiehaus-
halt ein Selektionsfaktor sein. Da in Hohlen
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Nahrungsmangel herrscht, entsteht ein Selek-
tionsdruck, unnétige Strukturen abzubauen.
Das Uberwachsen der Augen bei héhlenbe-
wohnenden Tieren konnte auch deshalb Selek-
tionsvorteile enthalten, weil ein mechanischer
Schutz der als Sehorgane unbrauchbaren Or-
gane gewdhrleistet wird.

CuLver (1982, Kapitel 4) diskutiert das Fiir
und Wider anhand von Beobachtungen an As-
tyanax. Gegen beide Hypothesen stehen Daten
oder Argumente: Gegen die Mutations- bzw.
Neutralistenhypothese spricht, dafd die Riick-
bildung zu lange dauern wiirde (das Alter der
Hohlenform von Astyanax wird von CULVER
[1982, 66] auf ca. 10.000 Jahre geschétzt). Au-
lerdem konnen Griinde ins Feld gefiihrt wer-
den, daf3 Selektion am Riickbildungsprozefs
beteiligt ist (s. 0.; CULVER 1982, 66; PARZEFALL
[1984] halt dies bei den meisten Verhaltens-
anderungen fiir plausibel). Ob allerdings durch
Mutationen kompensierende Strukturen auch
verbessert werden konnen (vgl. Abschnitt,, Pro-
gressive Verdnderungen” weiter unten), ist
ohne Selektionswirkung fraglich.

Gegen die Selektionistenhypothese (Selekti-
onswirkung aufgrund von Energieeinsparung
beim Verzicht auf funktionslos gewordene
Strukturen) sprechen folgende Beobachtungen:
Die Augendegeneration geschieht nicht schnel-
ler als der Pigmentverlust, obwohl sie weitaus
mehr Energieersparnis bringt. (Allerdings
konnten die betreffenden Gene gekoppeltsein.)
Der afrikanische Hohlenfisch Caecobarbus ge-
ertsiiund der mexikanische Hohlenfisch Asty-
anax mexicanus weisen etwa das gleiche Aus-
maf$ an Augendegeneration auf, obwohl Cae-
cobarbus wahrscheinlich viel sparlichere Nah-
rungsquellen hat (also ein stdrkerer Selektions-
druck auf groBlere Okonomie im Energiebe-
reich besteht) als Astyanaxund vermutlich lan-
ger in Hohlen lebt. Der Vergleich der Larval-
entwicklung ober- und unterirdischer Indivi-
duen von A. fasciatus zeigt, dafy die Augen-
reduktion im Laufe der Ontogenese das Kor-
perwachstum nicht beeinflufit (WiLkens 1993).
ScHEMMEL (1984, 18) weist auflerdem darauf
hin, dafs Nahrungsmangel fiir Hohlen keines-
wegs charakteristisch sei und dafs von Material-
ersparnis gar nicht die Rede sein konne, da die
Augenhohle der Hohlentiere weiterhin gewe-
begefiillt bleibe. Aus allen diesen Griinden ist

daher fraglich, ob Energieeinsparung einen
nennenswerten Selektionsfaktor darstellt. Auch
die grofie Variabilitédt bei der Augendegenera-
tion und bei anderen Hohlenfischmerkmalen
ist ein deutliches Indiz gegen einen Selektions-
druck in Richtung auf gréfere Okonomie und
spricht eher fiir das Fehlen einer stabilisieren-
den Selektion (WILKENS 1980; 1993; WILKENS et
al. 1979, 136; WILKENS 1993; PETERs 1988, 164;
PeTERS 1992, 108f.; PETERS 1996, 251). Dagegen
ist der Umfang der Variabilitat der konstrukti-
venMerkmale (vgl. Abschnitt ,Progressive Ver-
dnderungen” weiter unten) viel geringer, weil
auf diese ein Selektionsdruck wirkt (WILKENS
1993, 103).

Andere Erkldarungsversuche wie Pleiotro-
pie (Existenz von Genen, welche mit den rudi-
mentdren Strukturen korrespondieren und
gleichzeitig fiir die Bildung anderer Merkmale
erforderlich sind; CuLvER 1982, 71ff.; ERBEN 1979,
120; WiLkens 1973, 49; FonG et al. 1995) sind
ebenfalls umstritten oder bislang nicht testbar.
WILkENs et al. (1979, 128) erwdhnen auch Pra-
adaptation als Voraussetzung fiir degenerati-
ve Entwicklungen bei Hohlentieren: , Fiir sie
sind Hohlen schon Lebensrdume, bevor der
degenerative Evolutionsprozefs begonnen hat.”
CuLverschlieft (1982,74): Weder neutrale Muta-
tionen noch Energiehaushalt bieten eine vollig
befriedigende Erklarung fiir die regressive Evo-
lution bei Astyanax. Und in der Zusammenfas-
sung iiber die ,regressive Evolution” (Kapitel
4) stellt er fest, daf$ unser Verstandnis von den
Ursachen der regressiven Evolution in Hoh-
lentieren sehr unbefriedigend sei.

Die regressiven Verdanderungen bei unter-
irdisch lebenden Saugetieren halt Nevo (1999,
216ff.) fiir adaptiv, allerdings stellt er fest, dafs
die genauen Ursachen fiir die Augenriickbil-
dung unbekannt seien (NEvo 1999, 218). NEvo
diskutiert die mogliche Rolle von homeotischen
Genen bei den Verdnderungen der Augen so-
wie , gene tinkering” (Einbau neuer genetischer
Information in komplexe biologische Systeme)
— diese Mechanismen miissen jedoch auf ihre
Erklarungskraft erstnoch getestet werden. Zum
speziellen Merkmalssyndrom im Bereich der
Ohren stellt NEvo (1999, 228) fest, dafs es weder
degeneriert noch riickgebildet sei; es sei per-
fekt an die Bedingungen der unterirdischen
Lebensweise angepafst.? Stochastische degene-
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rative Prozesse konnten dafiir nicht verant-
wortlich gemacht werden.

BaNisTER (1984) hilt das Konzept einer ,re-
gressiven Evolution” fiir unbrauchbar und zu-
mindest gegenwartig fiir nicht testbar. Er ver-
tritt die Auffassung, dafs die Hohlentiermerk-
male als spezielle Anpassung an eine spezielle
Umwelt zu werten seien (S. 935). Die Anpas-
sung bestehe in einer Neotenie (Geschlechtsrei-
fe im Larvalzustand); die Augen im Erwachse-
nenstadium seien mit denen im Jugendstadi-
um identisch; sie seien nicht degeneriert, son-
dern hétten sich nicht weiterentwickelt. Auch
die Entwicklung anderer Organe wiirde abge-
brochen.> Ahnlich dufern sich DrAL & BEUMER
(1974) in ihrer Bewertung der Befunde der de-
generierten Augen des Ganges-Flufidelphins
Platanista gangetica; auch hier sei die Entwick-
lung vor Erreichen des Adultzustandes abge-
brochen worden.*

3. Aktive Repression? SCHMIDT prasentiert in
der Diskussion zu PETERs (1988) als eher speku-
latives Argument, dafs die Strukturverluste bei
den Hohlenorganismen nicht durch Defekt-
mutationen verloren gehen, sondern aktiv re-
primiert werden und postuliert eine ,Synthese
von Repressorgenen aufgrund von Riickkop-
pelungsvorgangen im kybernetischen System
der Zellen und Organismen” (ScuHmipt 1988,
172). PeTERS entgegnet, dafd unter diesen Um-

stinden bei Fischen, die wieder ans Tageslicht
kommen, diese Repression wieder riickgangig
gemacht werden sollte, so daf$ die Augen wie-
der ausgebildet werden. Das aber werde nicht
beobachtet. ScuMiDT wiederum kontert, dafs
nach zu langer Zeit dieser Umkehrvorgang
vielleicht nicht mehr mdéglich sei. Die Idee von
ScumipT erscheint aber durchaus priifbar und
sollte bei Hohlenfischen in statu nascendi er-
probt werden.

Genetische Studien. Genetische Studien kon-
nen beispielweise anhand von Kreuzungs-
experimenten durchgefiihrt werden, also wenn
Arten mit und ohne Rudimentation zum sel-
ben Grundtyp gehoren (s. KosswiG 1963, 205f.;
vgl. Kriterium K6). In seinem Uberblickswerk
,Cave Life” widmet CULVER (1982) diesem Be-
reich nur wenige Zeilen (S. 63-64), obwohl bei
Hohlenorganismen die genannte Vorausset-
zung oft erfiilltist. Es hat sich gezeigt, daf3 viele
Genloci beim Prozefs der Augenrudimentie-
rung und des Pigmentverlustes beteiligt sind:
Fiir die Augendegeneration bei Astyanaxnimmt
WiLkeNs (1970, 1988) sechs bis sieben Loci an
(vgl. PeTERS & PETERS 1968, 212f.; PETERS 1992).
Die einzelnen Gene tragen in additiver Weise
etwa gleich stark zur Ausbildung (bzw. Riick-
bildung) der Augen bei (PETERS 1996, 248). Beim
Pachonfisch (Astyanax)sind in mindestens sie-

Abb. 63: Auswahl aus der F,-
Generation Astyanax x Anop-
tichthys; links vollstindig
pigmentierte und rechts
pigmentlose Tiere mit Uber-
gidngen von blind bis sehend.
(Aus: Zeitschrift fiir zoologi-
sche Systematik und Evolu-
tionsforschung, Band 1, 1963,
Wiedergabe mit freundlicher
Genehmigung des Verlags)
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Abb. 64: Habitus dreier
Arten von Ptomaphagus-
Kifern: a P. brevior, eine
iiberirdisch lebende
Waldform, b P. hirtus und
¢ P. longicornis, hohlen-
bewohnende Arten.
(Nach Peck 1986)
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Abb. 65: Antennen mexikanischer Ptomaphagus-Ka-
fer. a P. elabra, eine hohlenbewohnende Art mit
grofien Augen, b P. troglomexicanus, ebenfalls aus-
schlieSlich hohlenbewohnend, ¢ P. altus, nur in
Wildern vorkommend, d P. leo, in Hohlen und Wil-
dern vorkommend. (Aus CULVER 1982, nach PEck)

Abb. 66: Lage und Durchdringungsvermogen von
Klauen auf feuchtem Lehm bei Collembolen der
Familie Entomobryidae. a Nicht in Hohlen lebende
Formen, b h6hlenbewohnende Formen. (Aus CULVER
1982, nach CHRISTIANSEN)

ben Genloci die Normalallele des Flufsfisches
durch weniger aktive bzw. inaktive Allele er-
setzt (PETERS et al. 1975, 116). Einige genetische
Daten zeigen, dafs die fiir die Augenreduktion
verantwortlichen Gene in verschiedenen Po-
pulationen nicht dieselben sind. Dies macht

verschiedene Augenrudimentationsweisen bei
verschiedenen Populationen und Arten ver-
standlich. Es ist oft mdglich, die mutmafliche
Ausgangspopulation hohlenbewohnender Ar-
ten ausfindig zu machen. In etlichen Fallen
kreuzen sich Hohlen- und Oberflachenbewoh-
ner, so z. B.bei Astyanaxund Poecilia sphenops
(PETERS & PETERS 1968; grofse Variabilitdt der F, -
Generation! — s. Abb. 63). Bei manchen Arten
konnte ein Gradient der Riickbildungen fest-
gestellt werden, ndmlich eine zunehmende
Verkiimmerung der Augen, je weiter die Indi-
viduen vom Hohleneingang entfernt leben.

In einer neueren Studie konnten YAMANOTO
& JerreRY (2000) allerdings zeigen, dafs die Au-
genauspragung von der Anwesenheit eines ein-
zigen Parameters abhingen kann, so dafs eine
sprunghafte Verdnderung der Gestaltbildung
eintritt: Wenn man wéahrend der Embryogene-
se die Linse des oberflichenlebenden Astyanax
mexicanusin ein hohlenlebendes Exemplar ein-
pflanzt, entwickelt sich ein ganznormales Auge.
Umgekehrt fithrt die Entnahme der Linse zum
Verkiimmern des sich sonst normal entwik-
kelnden Auges. YamanoTO und Jerrery (2000)
schliefen, dafs die Linsen Signale abgeben, die
die Augenentwicklung anschalten.

Progressive Verinderungen. Hohlentiere
zeichnen sich aber nicht nur durch Riickbil-
dungen mancher Organe aus, sondern auch
durch eine Reihe spezieller Anpassungen. Die
wichtigsten seien im folgenden geschildert
(nach CuULvVER 1982, SCHEMMEL 1974; 1979; Peck
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1986; WILKENS 1988; 1993; PETERS 1990): Hohlen-
tiere haben oft mehr taktile und chemische
Sensoren als Oberflichenbewohner (lingere
Extremitdten, grofiere Anzahl und Dichte der
sensorischen Elemente, Abb. 64-67); sie zeich-
nen sich gewohnlich (nicht immer) durch gro-
Bere metabolische Okonomie aus (Nahrungs-
mangel!), haben oft eine durchldssigere Cu-
ticula (Anpassung an hohe Feuchtigkeit) und
leistungsfahigere Feuchtigkeitsdetektoren, ein
besser ausgebildetes System der Seitenlinien-
organe, einige Gehirnteile sind grofler. Beim
Flufifisch Astyanaxwurde ein angepafstes Nah-
rungssuchverhalten beobachtet (der Anstell-
winkel bei der Futtersucheist schrag statt senk-
recht, Abb. 68) und es werden in groflerem
Ausmaf Fettreserven angelegt (PETERS 1990, 6).
In allen Fillen gibt es aber Ausnahmen. Nicht
immer ist geklart, ob die Verdnderungen gene-
tische Grundlagen haben.

Einige Besonderheiten zeigen sich auch in
der Ontogenese: Hohlenbewohner zeigen hin
und wieder Neotenie (s. 0.), die Reproduktion
ist oft verzogert, die Tiere produzieren eine
geringere Anzahl von Eiern und groflere Eier
(das bedeutet grofieren Nachwuchs) und sind
langlebiger. Die Unterschiede sind aber nicht
extrem (CULVER 1982, 55).

Die konstruktiven Ziige der Hohlenanpas-
sungen sind nicht gleichzusetzen mit dem Er-
werb neuer Konstruktionen. Es handelt sich
lediglich um eine quantitative Ausweitung be-
reits vorhandener Merkmale (PETErRs 1990, 8).
Es gibt keine Anzeichen dafiir, dafd die Ver-
mehrung des Dotters im Ei oder die erhdhte
Fettspeicherkapazitdt des Hohlensalmlers mit
einer qualitativen Verdnderung der beteiligten
Substanzen einhergeht. Ebensowenig hat sich
die Struktur der Geschmacksknospen gewan-
delt oder die Empfindlichkeit des Geschmacks-
sinnes verandert (PETErs 1990, 8). Die grofiere
Verbreitung der Geschmacksknospen auf dor-
sale und ventrale Kopfregionen (Abb. 67) er-
folgte dadurch, daf8 Modifikatorgene durch
Mutation aufser Kraft gesetzt wurden, ,,wo-
durch das grundsatzliche genetische Programm
fiir die Ausbildung von Geschmacksknospen
auf der Kopfoberflache dereprimiert wird. Hier
ergibt also die Inaktivierung von Polygenen
eine konstruktive Merkmalsanderung, was als
rekonstruktive Evolution bezeichnet wird” (Pe-

b

Abb. 67: Geschmacksknospenbesatz (a) von Astya-
nax und (b) von der blinden Hohlenform. (Nach
PeTERS 1990)

Abb. 68: Anstellwinkel bei der Futtersuche von As-
tyanax (a) bei Dunkelheit und (b) von der blinden
Hohlenform. (Nach PeTers 1990)

TERS 1990, 10; vgl. PETERS 1992). ,Was sich pha-
notypisch wie eine konstruktive Evolution aus-
nimmt, ist genotypisch gesehen ein regressiver
Wandlungsprozef3” (Peters 1990, 8).

Flugunfihigkeit bei Insekten und Vigeln

Zahlreiche Insekten und Vogel haben riickge-
bildete Fliigel. Unter den heutigen Vogeln ist
etwa 1% flugunfiahig, unter den Insekten sind
es ca. 5%, in manchen Insektenordnungen bis
zu 40% (Rorr 1994, 652). Gelegentlich kommen
flugunfahige und flugfahige Formen innerhalb
derselben Art, manchmal sogar in derselben
Population vor (Rorr 1994, 639). Der Ubergang
zu fluglosen Formen mufS hdufig unabhingig
(konvergent) erfolgt sein. Das weitverbreitete
Phianomen wurde intensiv erforscht. Beson-
ders bekannt sind die Lehrbuchbeispiele von
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fliigellosen Insekten auf den Kerguelen-Inseln
im Stidpazifik und die flugunfdhigen Lauf-
vogel (vgl. Abschnitt 6.4). Haufig wird die Flug-
unfdhigkeit auf die Insellage und die dort vor-
handene geringe Selektion einerseits und auf
die Gefahr des Verwehtwerdens gefliigelter
Formen andererseits zuriickgefiihrt, doch be-
schrankt sich das Phanomen bei weitem nicht
auf Inseln. Vielmehr ist mindestens bei den
Insekten der Anteil flugunfihiger Arten auf
Inseln nicht auffallig erhoht (Rorr 1990), abge-
sehen von sehr kleinen Inseln. Bei manchen
Vogeln ist ein Zusammenhang von Flugunfa-
higkeit und Leben auf Inseln jedoch wahr-
scheinlich; allerdings fehlt eine statistische
Analyse als Beweis (Rorr 1994, 647f.).

Die Umstédnde, die zu sekundérer Fluglo-
sigkeit fiihren, sind offenbar recht komplex.
Einerseits erlaubt Flugfahigkeit grofiere Beweg-
lichkeit, andererseits kostet das Fliegen sehr
viel Energie, die fiir andere Aufgaben damit
nicht zur Verfiigung steht, insbesondere fiir
die Produktion von Nachkommen (Rorr 1990,
390f.). So macht die Flugmuskulatur bei den
meisten Insekten 10-20% der Korpermasse aus,
bei Vogeln betragt dieser Anteil 17-22%. Flug-
unfihigkeit kann angesichts dieser Zusammen-
hdnge am ehesten dann erwartet werden, wenn
Mobilitédt nicht wichtig ist. Dies ist der Fall in
stabilen Lebensrdaumen, die Wanderungen ge-
wohnlich nicht erfordern; dagegen besteht in
raumlich und zeitlich heterogenen Umwelten
ein Selektionsdruck auf Beibehaltung des Flug-
vermogens. Statistische Auswertungen von
Anteilen flugunfdhiger Arten in verschiede-
nen Lebensraumen konnten diesen Zusammen-
hang bestdtigen. Andere Ursachen wurden bis-
lang nicht nachgewiesen. Angesichts vieler of-
fener Fragen schliefst Rorr (1990, 413) seinen
Uberblicksartikel mit den Sitzen: ,Thus the
question of what factors favor the evolution of
flightlessness is far from being answered.”

Manche Insekten werfen ihre Fliigel unter
bestimmten Umstdnden ab, um ihre Energie
mehr in die Fortpflanzung zu stecken. Bemer-
kenswert ist, daf gefliigelte Insekten Voran-
passungen fiir den Fall des Fliigelverlustes be-
sitzen. Dies konnte Rorr (1989) durch Experi-
mente plausibel machen. Er unterschte zwei
Schrecken-Arten (Teleogryllus oceanicus und
Gryllus firmus), die natiirlicherweise ihre Flii-

gel nicht abwerfen. Deren Fliigel wurden ent-
fernt. Dies hatte bei beiden Arten zur Folge,
daf die Rate der Ei-Produktion erhoht wurde,
wenn auch die Gesamt-Fruchtbarkeit nicht an-
stieg. Als weitere Folge wurde die Fliigelmus-
kulatur abgebaut. Da bei den beiden Insekten-
arten natiirlich vorkommender Fliigelabwurf
unbekannt ist, liegt hier offenbar eine Voran-
passung vor —ein Einrichtung fiir einen poten-
tiellen Fall. Es stellt sich die Frage, welche Se-
lektionsdriicke eine physiologische Antwort
,bereitstellen” konnte, wenn zuvor gar kein
Bedarf fiir diese Reaktion vorhanden war. Hier
kann an eine polyvalente Stammform gedacht
werden (vgl. Abschnitt 1.3), die fiir verschiede-
ne Umweltsituationen bereits ausgeriistet ist,
bevor diese eintreten.

Weitere Beispiele

Bei Tiefseefischen, die unterhalb der Schwelle
zur absoluten Lichtlosigkeit leben, kommt wie
bei Hohlentieren Augendegeneration vor (z. B.
Munk 1965). Bemerkenswert ist dabei, daf$ bei
Tiefseefischen, welche Leuchtorgane besitzen,
nie eine Augendegeneration beobachtet wurde
(Munk 1965, 29).

Augendegeneration ist ebenfalls weit ver-
breitet bei unterirdisch lebenden Organismen
wie Maulwurfarten und Blindwiihlen (z. B.
Lewis 1983; Nevo 1979; 1999; STorcH & WELSCH
1973; WEeLscH & STOrRCH 1981; vgl. Abschnitt7.4)
und kommt auch bei in Triibwasser lebenden
Delphinen (PiLLert 1977; PEIXUN et al. 1980), bei
Weichtieren, Amphibien, Insekten, Krebsen
und Tausendfiifflern (KrumBIEGEL 1961, 20ff.)
vor.

Interessante Félle degenerativer Mikroevo-
lution werden gelegentlich auch bei Inselorga-
nismen beobachtet. CARLQUIST (1974) berichtet
beispielsweise tiber den Verlust von Verbrei-
tungsmechanismen bei Inselpflanzen: Die In-
selfloren gehen urspriinglich auf eine Samen-
verbreitung tiber weite Entfernungen zuriick;
nachdem sie etabliert war, haben verschiedene
Inselarten jedoch ihre Verbreitungsmdglichkei-
ten verloren. Ein Beispiel: Die auf Hawaii en-
demischen Arten der Gattung Canavalia besit-
zen grofie, schwimmunfdhige und wasser-
durchldssige Samen. Zwolf andere Arten die-



131

ser Gattung haben schwimmfahige und/oder
wasserundurchldssige Samen. Daher ist anzu-
nehmen, dafs die Vorldufer der hawaiischen
Arten Samen mit diesen Eigenschaften hatten,
diese jedoch spéter verloren (CarLQuist 1974,
430).

Einige Schnecken zeigen einen Abbau ihres
Gehduses: , Die bekannte Wegschnecke Limax
hat noch einen Mantelrest, der als kalkige, zar-
te Schale unter der Riickenhaut liegt. Bei der
Gattung Arionaber ist die Rudimentation noch
weiter fortgeschritten. Ein Mantelrest umgibt
Kalkkornchen als letzten Rest einer einstigen
Schneckenschale. Bei manchen Gattungen aber
ist das Gehduse sogar noch an der jungen
Schnecke vorhanden und erlaubt dem Tier ei-
nen teilweisen Riickzug in das Haus hinein,
aber mit zunehmendem Wachstum bleibt das
Haus an GrofSe zuriick und bietet, wie bei Par-
macella, dann tiberhaupt keinen Schutz mehr”
(KrumBIEGEL 1961, 35). In diesem Zusammen-
hang erwdhnt KrUMBIEGEL auch Bernstein-
schnecken (Succinea), deren zartem Haus er
kaum sonderliche Schutzwirkung zubilligt.
Vielleicht stellt es einen Schutz gegen Aus-
trocknung dar.

Besonders interessante Beispiele sind Orga-
nismen, bei denen bestimmte Organe restlos
verschwunden sind. Das ,, Verschwundensein”
kann offenbar nur aus theoretischen Uberle-
gungen gefolgert werden. So haben Blindwtiih-
len (Gymnophionen) keine Spur von Beinen
(WELscH & StorcH 1981); ihre Amphibien-Vor-
fahren sollen sie verloren haben. Einige Wir-
bellose (Weichtiere, Wiirmer, Insekten, Kreb-
se) sind vollig augenlos, so z. B. der Tiefsee-
krebs Villemoesia crucitera oder der Skorpion
Belisarius xambeui (KRUMBIEGEL 1961, 23ff.). Es
gibt offenbar keinen Befund, der darauf hin-
deutet, dafs die Vorfahren dieser Organismen
Augen hatten — anders als bei Organismen mit
Augenrudimenten.

Dauer des Zeitraums der Riickbildung

Fiir eine rein regressive Rudimentation sind
keine langen Zeitrdume erforderlich, wie fol-
gende Befunde belegen:

o Stummelfliigeligkeit von Insekten ist
manchmal auf bestimmte Gegenden be-

schrankt, also eine Eigenart einzelner geogra-
phischer Rassen (KRUMBIEGEL 1961, 14; Abb. 57);
fiir die Entstehung neuer Rassen mufs kein
grofler Zeitraum veranschlagt werden.

* Bei einigen Hohlentieren wird die Rudi-
mentationsdauer auf ca. 10.000 Jahre geschatzt,
bei anderen rechnet man mit der zehnfachen
Zeitspanne. Diese Zahlen werden von geologi-
schen Daten abgeleitet (CuLver 1982; dieser
Aspekt kann hier nicht weiter verfolgt wer-
den). WiLkens et al. (1979, 139) weisen darauf
hin, daf3, was die Zeitvorstellungen iiber den
Ablaufregressiver Evolutionsprozesse betrifft,
sehr scharf unterschieden werden miisse zwi-
schen solchen, die unter Selektionseinflufs ste-
hen und solchen, die selektionsfrei verlaufen.
Fiir die letzteren miisse ein Zeitraum veran-
schlagt werden, der etwa der Dauer des Plei-
stozdns entspricht (s. auch WiLkens 1973). In
einer neueren Arbeit weist WILKENS (1993, 103)
darauf hin, daf} das Tempo regressiver Evolu-
tionsprozesse nicht hoher ist als das konstruk-
tiver (im Sinne mikroevolutiver Optimierung).

¢ Rudimentation ist durch Ziichtung mog-
lich, z. B. beim Bliitenstand des Blumenkohls.
Es ist beobachtet worden, daf$ bei Rudimenta-
tion einer Korperstruktur durch Tierzucht Ver-
haltensweisen nicht mitrudimentiert wurden
(KrumBIEGEL 1961, 69ff.). Damit ist in Frage ge-
stellt, ob in anderen Fallen, in denen eine kor-
perliche Rudimentation, aber keine entspre-
chende ethologische vorliegt, lange Zeitraume
der Rudimentation angenommen werden mdis-
sen.

¢ Rudimentationist durch eine einzige oder
wenige Mutationen mdoglich (z. B. GRUNEBERG &
WICKRAMARATNE 1974; CraRY & Fox 1975; PEN-
czAK 1973; JANSEN & SaNvAL 1984; FiTE et al.
1983; TAYLOR & SNEED 1986), was besonders bei
der Fruchtfliege Drosophila gut untersucht ist.
Solche Mutationen konnen sich in einer Popu-
lation aber nur dann durchsetzen, wenn die
entsprechend mutierten Formen Griinderindi-
viduen einer neuen Population werden, die
unter Bedingungen lebt, in denen trotz Rudi-
mentation ein Uberleben moglich ist (Flaschen-
hals-Effekt, Gendrift, s. u.). In einem solchen
Fall ist Rudimentation eines Organs moglich,
ohne dafl es ausgepragte Variabilitét zeigt (vgl.
Variabilitats-Kriterium K5 in Abschnitt 6.4).
Regressive Rudimentationen konnen u. U. also
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Abb. 69: Der Kurzfliigler Oxyporus rufus. Der Pfeil
zeigt auf eine der beiden Fliigeldecken. (Nach
Z AHRADNIK 1976)

in neue selektionsstabilisierte Gleichgewichte
fiihren, wenn ein Griindereffekt vorliegt.

¢ In einem Beitrag tiber die ,Evolution der
Flugunfdhigkeitbei Vogeln und Insekten” (An-
onymus 1983, 360f.) wird auf das Vorkommen
von flugfdhigen und flugunfahigen Arten ver-
wiesen, die so nahe miteinander verwandt sind,
daf8 fiir die Manifestation der Degeneration
Zeitrdume von weniger als tausend Jahren
moglich scheinen. ,,Noch eindrucksvoller do-
kumentiert die Ente Anas aucklandicadierasche
Evolution. Eine fliegende Unterart kommt auf
Neuseeland und der Campbell-Insel vor, eine
flugunfahige auf der Auckland-Insel” (S. 361).
Nach Kriterium K6 (S. 115; Zugehorigkeit zum
selben Grundtyp) liegt hier zweifelsfrei Rudi-
mentation vor.

e Hicksetal. (1976) berichten von Kreuzun-
gen zwischen zwei Tabak-Arten (Nicotiana deb-
neyiund Nicotiana tabacum)mit rudimentaren
und sterilen Staubblattern der Mischlinge; auch
hier liegt Rudimentation in kurzer Zeit vor.

Schlufifolgerungen

Die geschilderten Verdnderungen fallen in den
Bereich der Mikroevolution (s. Abschnitt 6.6).
Ihre genetischen Grundlagen sind oft nur we-
nig bekannt oder umstritten. Als Ursache fiir
die regressiven und progressiven Veranderun-

gen beim Hohlenfisch Astyanaxvermutet WiL-
KENS (1988) Anderungen im Bereich der Regu-
lationsgene. Die Befunde geben keine Hinwei-
se darauf, da3 durch die bekannten Evolu-
tionsmechanismen evolutiondre Neuheiten
(hier Umkonstruktionen rudimentierter Struk-
turen — neoplastische Rudimentation — oder
Neukonstruktion von Strukturen zur Kompen-
sation rudimentierter Strukturen — metaplasti-
sche Rudimentation) entstehen konnen.

Nicht alle als ,degeneriert” interpretierten
Strukturen (wie wir sie bei den Hohlenfischen
kennengelernt haben) legen einen Riickbil-
dungsvorgang nahe. So miissen beispielsweise
die kurzen Fliigeldecken der Kurzfliigler (Sta-
phylinidae, Abb. 69) nicht unbedingt durch
Rudimentation gedeutet werden (vgl. Krum-
BIEGEL 1961, 43), denn auch hier dienen die
Fliigeldecken als Schutz, da die hautigen Flii-
gel mehrmals ldngs und quer gefaltet unter
den Fliigeldecken liegen. Die schlanken Kor-
per und die stark verkiirzten Fliigeldecken be-
dingen eine hohere Flexibilitdt des Abdomens
und sind daher eine Einrichtung fiir das Leben
in engen Spaltraumen (SIEWING 1985).

Die Fliigel der Kiwis, der Kasuare und Emus
sind gegeniiber voll ausgebildeten Fliigeln zwar
rudimentar, in diesen Fallen existieren aber
keine nahe verwandten, kreuzbaren Arten, die
funktionsfahige Fliigel haben; die genannten
Vogelarten stehen isoliert im System der Tiere
und werden in eigene Familien oder sogar ei-
gene Ordnungen gestellt (EiBL-EIBESFELDT et al.
1968; SIEwWING 1985; CampPBELL & LAck 1985).
Eine definitive Entscheidung, ob eine Rudi-
mentation vorliegt, kann daher nicht getroffen
werden (vgl. Abschnitt 6.3).

Hier konnte also das Kriterium K6 (Zugeho-
rigkeit zum selben Grundtyp) greifen (Ab-
schnitt 6.5). Im Rahmen der Evolutionstheorie
kann allerdings eingewendet werden, dafs ver-
mittelnde Formen ausgestorben sein kénnten.
Dieses Argument ist nicht zu widerlegen, aber
so lange hypothetisch, als entsprechende Fun-
de fehlen. Nach Drost (1974, 299) geben die
paldontologischen Befunde hierzu jedoch we-
nig Aufschluf3, da die fossilen Verwandten die-
ser Vogel bereits die Eigenschaften der heuti-
gen Formen besaflen. Derselbe Autor betont
jedoch, daf$ diese Arten auch typische Eigen-
schaften der flugfdhigen Vogel besitzen wie



z. B. pneumatisierte Knochen, und leitet dar-
aus die Abstammung dieser Formen von flug-
fahigen Vorfahren ab (Ahnlichkeitsargument;
vgl. auch Abschnitt 6.4).

Zusammenfassung

Die meisten Fille regressiver Rudimentation
scheinen durch mikroevolutive Prozesse er-
klarbar zu sein (Hohlentiere), insbesondere
wenn ein Genaustausch zwischen Arten mit
rudimentdrem Organ und Arten mit dazu ho-
mologem Vollorgan vorliegt. In anderen Fallen
(wenn kein Genaustausch vorliegt) beruht die
Deutung durch Rudimentation auf der Fest-
stellung (oder Vermutung) einer Homologie
zwischen rudimentdrem Organ und Vollorgan
(vgl. Kriterium K3, S. 109).

7.3 Rudimentare Strukturen mit
neuer Funktion (neoplastische
Rudimentation)

Als Fallbeispiel betrachten wir die Schwing-
kolbchen (Halteren) der Zweifliigler (Abb. 70).
Morphologisch (vgl. Kriterium K3, S. 109) kann
man diese Struktur als rudimentiert im Ver-
gleich zur Fliigelstruktur ansehen. Form und
Funktion der Schwingkdlbchen wéren gleich-
zeitig eine Sonderanpassung, die einen ma-
kroevolutiven Entwicklungsschritt vorausset-
zen wiirde. Neben veranderten Strukturen (ein-
schliefilich des mit den Schwingkédlbchen ver-
bundenen Gleichgewichtssinnes) sind veran-
derte Verhaltensweisen erforderlich. In einem
evolutionstheoretischen Kontext muf$ hier dem-
nach eine neoplastische Rudimentation ange-
nommen werden: Eine rudimentierte Struktur
nimmt einen neuen Gebrauchswert an. Diese
Deutung basiert aber alleine auf der Feststel-
lung der Homologie (der Lage) vom Schwing-
kolbchenpaar der Zweifliigler und dem zwei-
ten Fliigelpaar anderer Insekten. Auch hier ist
ScADDING (1981; 1982) zuzustimmen, daf$ Rudi-
mente nicht mehr beweisen als ihre Homolo-
gie. In diesem Fall kann es keinen Zweifel ge-
ben, daf die betrachtete Struktur auch ohne
Vorgabe einer Ursprungstheorie in ihrer Funk-
tion verstehbar ist.

Abb. 70: Ein Zweifliigler mit deutlich erkennbaren
Halteren (Schwingkolbchen; Pfeil).

Weitere Beispiele, bei denen in gleicher Wei-
se argumentiert werden kann, sind Sprof3-,
Blatt- und Nebenblattdornen oder Nebenblatt-
driisen (WEBERLING 1956).

7.4 Substitution der Funktion durch
ein anderes Organ (metaplastische
Rudimentation)

Wie oben ausgefiihrt, zeichnen sich viele Hoh-
lentiere nicht nur durch Regressionen mancher
ihrer (weniger wichtig gewordenen) Organe
aus, sondern auch durch besondere , progres-
sive” Anpassungen, zum Beispiel den , Aus-
bau” einiger Sinnesorgane. Man kann dies als
Kompensation des Verlustes werten, der durch
die Augendegeneration entstanden ist. Im Fal-
le der Hohlentiere bewegen sich diese progres-
siven Verdnderungen im mikroevolutiven Rah-
men, d.h. es wurden keine prinzipiell neuen
Strukturen entwickelt. (Letzte Sicherheitin die-
ser Einschatzung konnen nur genetische Studi-
en erbringen; hier ist bisher zu wenig bekannt,
so dafl meist nur aufgrund morphologischer
Merkmale geurteilt werden kann.) Kompensa-
tionen sind allerdings nicht generell zu beob-
achten (KosswiG 1960, 36): Der blinde und vol-
lig pigmentlose Hohlenfisch Typhlogarra soll
nicht reicher an Sinnesknospen sein als seine
oberirdisch lebenden sehtiichtigen und pig-
mentierten Verwandten. Umgekehrt wurde
beim Gemeinen Flohkrebs (Gammarus pulex)
aus Harzer Bergwerken eine Vermehrung der
Sinnesorgane an den Antennen festgestellt,
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obwohl diese Tiere ganz normale Augen besit-
zen.

Insgesamt kann man die Hohlentiere als
speziell angepafite und eingenischte Rassen
oder Arten jeweils innerhalb eines Grundtyps
betrachten.

Ein weiteres Beispiel: Die ,Fliigelung” des
Stengels beim Fliigelginster (Genista saggitalis),
die einen Ausgleich fiir die kleinen Laubblétter
darstellt, diirfte als Ergebnis einer Grundtyp-
variation angesehen werden, da der Fliigelgin-
ster und andere, ungefliigelte Genista-Arten
zum selben Grundtyp gehoren (Abb. 60).

Es gibt aber auch eine Reihe von Fillen, in
denen diese Deutung nicht so naheliegend ist,
weil Ubergangsformen zwischen Arten mit und
ohne Rudimentation nicht bekannt sind oder
die Zugehorigkeit zum selben Grundtyp nicht
gegeben ist. In diesen Féllen sind es jedoch
nicht in erster Linie die Befunde, die zur Deu-
tung durch Regression fiihren, sondern die
zugrundegelegte Evolutionstheorie. Die evo-
lutionstheoretische Argumentation lautet hier
dhnlich wie bei der neoplastischen Rudimenta-
tion.

WILKENS et al. (1979, 128ff.) nennen einige
Beispiele: ,So konnten beispielsweise die Pha-
langen II, IV und V der Pferdeextremitdten nur
in dem Mafe zurtiickgebildet werden, wie die
konstruktive Entwicklung von III ihre Tragfa-
higkeit verstarkte. Gewisse Korrelationen zei-
gen sich auch zwischen dem Grad der Extremi-
tatenreduktion und der Rumpfwirbelzahl bei
verschiedenen Amphibien (Amphiuma, Proteus)
und Reptilien, indem mit der Vermehrung der
Zahl der Rumpfwirbel eine schldngelnde Fort-
bewegungsweise an die Stelle der gehenden
tritt. Entsprechende Beziehungen diirften zwi-
schen der Reduktion der Hinterextremitdten
und der konstruktiven Entwicklung der
Schwanzflosse sowie dem Verlust des Haar-
kleides und der Entwicklung einer subkutanen
Fettschicht bei Walen bestanden haben.” (Zu
den Walartigen siehe weiter unten.)

Sukkulente Pflanzen (z. B. Kakteen) haben
oft stark zurtickgebildete Blatter, z. B. Dornen
statt flachiger Blatter. Der Photosynthese-Aus-
fall wird durch den verdickten und ergriinten
Stengel (bzw. Stamm) ausgeglichen — ein typi-
scher Fall von metaplastischer Rudimentation.

Im evolutionstheoretischen Rahmen wird die-
se als Folge verschiedener Selektionswirkun-
gen gedeutet: Einerseits miissen die in heifSen
Regionen lebenden Pflanzen sparsam mit Was-
ser umgehen, andererseits kann auf Photosyn-
these nicht verzichtet werden. Das ,Rezept”
der Sukkulenten ist eine Verstarkung der Pho-
tosynthese des Stengels und die Riickbildung
der flachigen Pflanzenteile, die vor allem fiir
grofieren Wasserverlust verantwortlich sind.
Diese Strategie erfordert zwar eine erhebliche
Umkonstruktion; doch sie konnte durch ,,Mi-
kroevolution” erklart werden, wenn man eine
polyvalente Stammform plausibel machen
kann, deren genetisches Repertoire verschie-
dene Wuchsformen bereits beinhaltete.> Die
wesentlichen Argumente fiir die evolutions-
theoretische Deutung sind wieder Ahnlichkei-
ten (Lage-Homologien). In diesem Fall konnen
auch Selektionsdriicke angegeben werden. Das
Vorliegen eines Selektionsdruckesist allerdings
nur eine notwendige und keine hinreichende
Bedingung fiir eine evolutive Verdnderung. In
anderen Fallen ist es duflerst schwierig, Selekti-
onsdriicke anzugeben, die zu degenerativen
Veranderungen (regressiver, neoplastischer
oder metaplastischer Art) gefiihrt haben kon-
nen. Das gilt z. B. fiir die Ursachen, die zur
Entwicklung der Wale gefiihrt haben. Was soll
ein Huf- oder Raubtier dazu bewegt haben,
seinelandlebende Existenzweise zugunsten der
wasserlebenden aufzugeben? Inwieweit neue-
re Fossilfunde zur Klarung dieser Frage beitra-
gen, wird weiter unten diskutiert.

Schlingelnde Fortbewegung

Das oben zitierte Beispiel des ,,Ineinander-bzw.
Ubereinandergreifens” der Extremititenreduk-
tion und der Entfaltung intensiver Schlangel-
bewegungen dank verldngerter Rumpfwirbel-
sdule bei Lacertiliern (Eidechsenartige) kann
dagegen im evolutionstheoretischen Rahmen
relativ schliissig gedeutet werden, weil Uber-
gangsformen funktionell moglich sind und
auch existieren (s. u.). Gans (1975) stellte einige
Indizien zusammen, die darauf hindeuten, daf3
die Rudimentation der Extremitdten im Zu-
sammenhang mit der Verlingerung des Kor-
pers steht und ein sekundéres Ergebnis dar-
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stellt. Einen Uberblick {iber evolutiondre Me-
chanismen des Verlustes von Gliedmafien gibt
LANDE (1978).

Das Vorliegen einer relativ kontinuierlichen
Reduktions- und Umbaureihe ist fiir eine
Schopfungsbiologie relativ schwierig zu deu-
ten, denn die notwendigen Verdnderungen
scheinen nicht mikroevolutiv erwerbbar zu sein
(SEwerTZOFF 1931; KosswiG 1960). Die Muskula-
tur der Schlangen ist gegeniiber dem allgemei-
nen ,Reptilien-Bauplan” kompliziert verdndert
(PerzoLD 1984, 22). Es scheint sich um ein Zu-
sammenwirken regressiver und konstruktiver
Prozesse im Sinne der Makro-Evolutionstheo-
rie zu handeln. Zwischen den Extremen der
normalen vierfiifigen und der rein schlangeln-
den Fortbewegungsweise gibt es sehr viele
Ubergangsformen unter heute lebenden Ech-
sen (SEWERTZOFF 1931), alleine innerhalb der
Familie der Anguidae, deren bei uns bekannte-
ster Vertreter, die Blindschleiche Anguis fragi-
Iis, dufierlich keinerlei Andeutungen von Ex-
tremitdatenresten, jedoch ein Schulter- und Bek-
kengiirtelrudiment besitzt. In 10 Eidechsen-
familien gibt es einzelne Gattungen oder Arten
mit verschiedenem Ausmaf$ von Gliedmafien-
riickbildung (PerzoLp 1971). ,Schldngelbewe-
gung als einzige Form der Lokomotion gibt es
nur bei Reptilien mit stark verlangerter Rumpf-
wirbelsdule. Schlangeln (z. B. auf glatter Unter-
lage) kennen wir auch bei Lacertiliern mit rela-
tiv kurzer Rumpfwirbelsdule, und schliefilich
gibt es auch Formen mit vermehrter Zahl von
Rumpfwirbeln, die ihre Extremitdten 'moch
nicht' verloren haben” (KosswiG 1960, 39). Bei
den Riesenschlangen finden sich Beckengtir-
telreste mit Ansdtzen von Ober- und Unter-
schenkel (KrumBIEGEL 1961, 49). Im Rahmen
einer Schopfungsbiologie stellt sich hier wie-
der die Frage, ob eine polyvalente Stammform
denkbar ist, in deren Repertoire ein erhebliches
Spektrum an Fortbewegungsmoglichkeiten
bereits verwirklicht bzw. genetisch verankert
war.

SEWERTZOFF konnte beim zu den Schleichen
gehorenden Scheltopusik Ophisaurus apodusbei
Individuen der gleichen Population am winzi-
gen Rest der Hinterextremitdt Unterschiede
feststellen (vgl. Kriterium K5, S. 114), gleichzei-
tig fand er im Gebiet der verlangerten Rumpf-
wirbelsdule, dem Organ, welches kompensa-

torisch die Fortbewegung iibernimmt, Variabi-
litat (KosswiG 1960, 27). Bemerkenswertist auch,
dafl manche Schleichenarten, die schlangelnd
kriechen, alle vier Gliedmafien als kurze Stum-
mel aufweisen. Diese werden zum Nachschie-
ben des Korpers gebraucht, obwohl sie kaum
von ernstlicher mechanischer Bedeutung sind
(KruMmBIEGEL 1961, 49). Hier stellt sich nochmals
(wie in Abschnitt 6.5) die Frage, ab welchem
AusmafS die Variabilitdt als Indiz fiir Rudi-
mentation gewertet werden soll. Eine mikroe-
volutive Entwicklung (also nur regressive Ru-
dimentation) erscheint moglich, wenn eine Le-
bensweise denkbar ist, bei der je nach vorhan-
denem Untergrund abwechselnd ein Schlan-
geln oder ein Kriechen mit Hilfe von Extremi-
taten sinnvoll ist.

Polyvalente Stammformen?

Eine mikroevolutive Entwicklung kann also
immer dann angenommen werden, wenn eine
polyvalente Stammform denkbar ist, die beide
(bzw. alle) in Rede stehenden Eigenschaften
besitzt (was im eben besprochenen Falle der
Reptilien nur in Grenzen moglich scheint). Dazu
nennen wir folgende Beispiele (nach KosswiG
1960; 1963):

Zweiim Bosporus vorkommende Fischarten
der Gattung Lepadogaster (Familie Gobiesoci-
dae, Schildbauche) weisen ihrem Lebensraum
entsprechend einen ausgezeichneten Anpas-
sungsfarbwechsel auf. Statt des unter Fischen
weitverbreiteten schwer 16slichen Melanins
enthalten die dunklen Chromatophoren dieser
Arten einen leicht 16slichen Farbstoff (kein Ca-
rotinoid), der nur in Bindung an ein Protein
schwarzviolett aussieht, funktionell aber das
Melanin echter Melanophoren durchaus ersetzt.
Die eine der beiden Lepadogaster-Arten, L. de
candollei, besitzt zwischen zahllosen violetten
Chromatophoren eingestreut eine verschwin-
dend geringe Zahl von echten Melanophoren,
die zur Gesamtfarbung des Fisches nichts bei-
tragen. Dieser Befund kann evolutionstheore-
tisch als metaplastische Rudimentation gedeu-
tet werden, wobei , hier ein regressiver und ein
konstruktiver Prozefs Hand in Hand gegan-
gen” sein sollen (KosswiG 1960, 22). Unter der
schopfungstheoretischen Voraussetzung ist
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Abb. 71: Oben: Midnnchen von Xiphophorus helleri;
Mitte: Weibchen und Miannchen von X. pygmaeus
(Mitte); unten: F-Generation X. helleri x X. pyg-
maeus, mehrere Mannchen. (Aus: Zeitschrift fiir zoo-
logische Systematik und Evolutionsforschung, Band
1,1963, Wiedergabe mit freundlicher Genehmigung
des Verlags)

zwar auch eine Rudimentation denkbar, man
wird jedoch postulieren, dafy die Stammfor-
men beide Systeme dunkler Farbzellen besaf3
(polyvalente Stammform), was bei den Blenni-
iden (Schleimfische) tatsdachlich der Fall ist. Die
Art der Rudimentation wére in diesem Fall
ausschlief3lich regressiv.

Schwerttrager. Ein zweites Beispiel (Kosswic
1963, 224ft.): Einige Arten lebendgebarender
Karpfen aus der Tribus Xiphophorini
(Schwerttrdger) besitzen im ménnlichen Ge-
schlecht als sekunddres Geschlechtsmerkmal
ein langes Schwert (Verlangerung der unter-

sten Strahlen der Schwanzflosse), das sich un-
ter Sexualhormoneinflufy ausbildet und eine
Rolle bei der Balz der Mannchen (Wiegebalz)
spielt (Abb. 71). Andere Arten haben ein kiir-
zeres Schwert oder sind schwertlos. Bei letzte-
ren kann durch Hormonbehandlung ein ganz
kurzes Schwertchen erzeugt werden. Es hat
sich gezeigt, dafd der Besitz eines Schwertes bei
der Wiegebalz nur eine untergeordnete Rolle
spielt. Auch im Sozialverhalten soll es keine
bedeutende Rolle spielen. KosswiG (1963, 227)
wertet diesen Befund so: ,,Im Schwert der Xi-
phophorini haben wir ein Beispiel 'konstrukti-
ver' Evolution in dem Sinne vor uns, daf3 eine
Struktur ausgebildet wurde, deren biologische
Bedeutung allerdings zu gering ist, oder fehlt.”
Die gegenteilige Auffassung, es handle sich
um einen Fall von Rudimentation, mochte Koss-
wIG nicht ausschliefien, hilt sie aber aus ver-
schiedenen Griinden (5. 235) fiir weniger wahr-
scheinlich.

Als Argumente fiir eine konstruktive Evolu-
tion fithrt KosswiG (1963) an: 1. Der schwertlose
Zustand sei sicher der urspriingliche gewesen.
— Dabei handelt es sich aber offenbar nur um
eine aus der Evolutionstheorie abgeleitete Vor-
gabe. 2. Die vielen Gene, welche die Auspra-
gung des Schwertes beeinflussen, sind homo-
zygot, was mit der Annahme einer Rudimen-
tierung dieser Struktur bei anderen Xiphopho-
rini nicht vereinbar sei (S. 235). Dagegen muf3
man sich fragen, welche Selektionsdriicke die-
se doch recht komplexe Struktur entstehen las-
sen konnten, wenn sie doch fast bedeutungslos
sein soll. KosswiG meint dazu (S. 235): ,,Wiede-
rum wird unter diesen Umstdanden die Vermu-
tung nahe gelegt, dafd Selektion nicht im Hin-
blick auf ein 'schoner' gestaltetes Schwert er-
folgte, sondern daf3 das Schwert nur ein Indi-
kator fiir andere, z. B. physiologisch selekti-
onswertige Fahigkeiten war und noch ist.” Die-
ser postulierte Zusammenhang istjedoch nicht
durch Daten gestiitzt.

Neuere molekularbiologische Studien und
das daraus abgeleitete unsystematische Auf-
treten des Schwertchens in verschiedenen Ar-
ten (Abb. 72) sprechen dafiir, dafs die , Schwert”-
Gene in den Ausgangsformen bereits vorhan-
den waren und spiter unterschiedlich expri-
miert wurden, so dafs es zu einem wiederhol-
ten Verlust und erneuten Auftreten im Laufe
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der Artaufspaltungen kam (MEYER 1994; MEYER
1999, 150f.). Durch Testosteron-Behandlung
konnte in manchen Fillen bei normalerweise
schwertlosen Formen eine Schwertchenbildung
ausgelost werden. Dies lafit sich im Rahmen
der Vorstellung polyvalenter Grundtypen (vgl.
Abschnitt 1.3) deuten.

Samtliche Arten der Xiphophorini sind tib-
rigens in ihrem natiirlichen Lebensraum oder
unter Aquarienbedingungen miteinander
kreuzbar, gehoren also zum selben Grundtyp
(vgl. Abschnitt 6.5 und Kriterium K6).

Grabende Sdugetiere

Ein weiteres interessantes Feld fiir die Rudi-
mentationsforschung und fiir die Frage, in
welchem Ausmafs Kompensationen genetisch
bzw. evolutiv erkldarbar sind, sind die unter-
irdisch lebenden, grabenden Saugetiere, die

Abb. 72: Dendrogramm
nach DNA-Sequenzen
(X. = Xiphophorus).
Rechts ist die Ausbil-
dung der Schwanzflosse
mit dem Schwertchen
dargestellt. Die unsyste-
matische Verteilung des
Schwertchens legt nach
MEYER (1997) nahe, daf
dieses Merkmal in einer
polyvalenten Stamm-
form bereits vorhanden
war und mehrfach
verlorengegangen ist.
(Nach MEYEr 1997)

verschiedentlich in dieser Arbeitschon erwédhnt
wurden. Hierzu liegt eine umfangreiche Lite-
ratur vor (Uberblick bei Nevo 1999). Unter-
irdischlebende Sdugetiere kommen in drei Ord-
nungen vor (Beuteltiere, Insektenfresser, Na-
getiere) (NEvO 1999, 6). Die grabenden Sauge-
tiere weisen einige Rudimentationen auf, ins-
besondere im Bereich der Augen (wie bereits
in Abschnitt 6.4 — Kriterium K4 — dargestellt),
aber auch auch bei den Extremitidten, dem
Schwanz und den &ufieren Ohren. Auf der
anderen Seite besitzen sie eine Reihe von Ei-
genschaften und Fahigkeiten, die sie fiir ihren
Lebensraum benétigen, die gegeniiber oberir-
dischlebenden Arten als besondere Eigenschaf-
ten anzusehen sind: massiver Bau des Scha-
dels, Bau des Schultergiirtels, Form der Schnau-
ze, Nasenpolster, Form der Zdhne, grofie Klau-
en, angepafiste Muskulatur, Organisation des
Gehirns, Spezialisierungen im Mittel- und In-
nenohr u.v.a. Die Grabungsweisen sind ver-
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Abb. 73: Oben: Abdominalknochen des Pottwals,
des Seiwals und des Finnwals (von oben nach un-
ten). Der Finnwal besitzt auSerdem einen als Ober-
schenkelrudiment gedeuteten Knochen. Das untere
Bild zeigt die Lage der Abdominalknochen (Pfeil)
im Korper des Seiwals. (Museum Schlofi Rosen-
stein, Stuttgart)

schieden, was entsprechend auch mit unter-
schiedlichen Anpassungen einhergeht. Auch
im Bereich der Augen sind nicht nur Riickbil-
dungen im Vergleich zu oberirdisch lebenden
Saugern zu verzeichnen, sondern auch speziel-
le Anpassungen; so ist die Erfassung der Ta-
gesrhythmik verbessert (NEvo 1999, 218). Nicht-
visuelle Sinnesleistungen sind verstarkt: mag-
netische Orientierung, Orientierung durch Lau-
te, durch Vibrationen und durch Geruch.

Hier stellt sich erneut die Frage, inwieweit
die speziellen Anpassungen und Einrichtun-
gen der unterirdisch lebenden Sduger auf der
Basis polyvalenter Stammformen interpretiert
werden konnen. Diese Frage kann hier nicht
beantwortet, sondern nur als Forschungspro-
jekt formuliert werden. Wir haben hier ein wei-
teres Beispiel eines Forschungsprogramms vor
uns, das speziell aus dem Ansatz der Grund-
typenbiologie resultiert. Bemerkenswertist hier
das auffillig hdufige Auftreten von Konver-
genzen (der Begriff taucht nicht von ungefahr
im Untertitel des Werkes von NEvo [1999] auf).
Das vielfach konvergente Auftreten von Merk-
malen gleichférmigen Selektionsdriicken zu-
zuschreiben, ist nicht empirisch belegt, son-
dern entspricht dem darwinistischen Prinzip.
Es stellt sich hier durchaus die Frage, inwie-
weit Vorldufer der spezialisierten grabenden
Arten bereits die benétigten genetischen Anla-
gen besaflen, was dem Konzept polyvalenter
Stammformen entsprache.

Aus der Perspektive der Grundtypenbiolo-
gie konnten Ausgangsformen nattirlich bereits
ausgepragte Anpassungen an das unterirdi-
sche Leben besessen haben (wie in Abschnitt
6.4 kurz diskutiert). Da die grabenden Formen
fossil bereits mit ihren besonderen Einrichtun-
gen liberliefert sind (NEvo 1999, 25-52), ist der
Ubergang zur grabenden Lebensweise nicht
belegt, so dafs die Polyvalenz im Rahmen von
Grundtypen innerhalb von bereits vorgegebe-
nen unterirdischen Anpassungen liegen und
nicht den Ubergang vom oberirdischen zum
unterirdischen Leben beinhalten wiirde.

Die Abdominalknochen der Walartigen

Unter ,metaplastischer Rudimentation” im
weiteren Sinne kann auch das hdufig zitierte
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Beispiel der bereits erwdhnten Beckengiirtel-
und Extremitdtenrudimente der Cetaceen (Wal-
artigen) gerechnet werden, da die (evolutions-
theoretisch zu vermutende) Riickbildung durch
Neubildung anderer Organe wie z. B. die kraf-
tige Schwanzflosse (Fluke) kompensiert wur-
de. Arvy (1976) beschreibt die anatomische Si-
tuation: ,, Dieser 'Giirtel' besteht aus einem ein-
zigen Knochenpaar, das sich im hinteren Ab-
domen auf beiden Seiten der Mittellinie des
Korpers befindet. Der Knochen ist vergleichs-
weise klein. ... Er ist unter den Muskeln und
Sehnen versteckt, so daf3 er — besonders bei
kleinen Cetaceen — oft unbemerkt bleibt, wenn
nicht sorgféltig nach ihm gesucht wird” (S.
180). Bei manchen Arten findet sich neben die-
sem Knochen noch ein kleiner ovaler oder run-
der Knochen, der als Femurrest gedeutet wird
(Abb. 73 oben). Der Grénlandwal (Balaena my-
sticetus) ist an dieser Stelle besonders zu er-
wihnen, weil er neben dem erwahnten Kno-
chenpaar noch zwei weitere Knochen im Ab-
domen besitzt, die nach ihrer Lage mit Extre-
mitdtenknochen homologisiert werden kénnen
und gelenkig verbunden sind (STRUTHERS 1881;
MULLER 1970; Abb. 49, S. 104).

Der , Beckenknochen” ist meist lénglich-stab-
formig. Beim Pottwal ist eine erhebliche Gro-
3en- und Formvariabilitdt zu verzeichnen (DEr-
MER 1977). In allen beobachteten Arten ist der
Knochen immer ventral und niemals mit der
Wirbelsdule verbunden, weder direkt noch
durch Bander (Arvy 1976, 182; vgl. Abb. 73).
Die Knochen sind mit den Hautmuskeln und
Sehnen verbunden, welche die Urogenitaloff-
nung stiitzen, auflerdem mit dem Riickzieh-
muskel des Penis (vgl. BEHRMANN 1994a; Abb.
74), mit dem ischio-cavernosus und dem bul-
bo-cavernosus, mit den Clitoris-Muskeln und
moglicherweise mit dem Levatormuskel (He-
ber) des After (ArRvY 1976, 183). Auch bei Land-
sdugetieren dient das Becken als Ansatz fiir
nicht-lokomotorische Muskeln; sie stehen auch
dort in Beziehung zu den Geschlechtsorganen.
Die zur Bewegung der Beine gehorige Musku-
latur fehlt vollig (DemvER 1977; vgl. aber Atavis-
men, Kapitel 9).

Zur Funktion bemerkt Arvy (1976), es sei
logischerweise anzunehmen, dafS diese darin
bestehe, die Abdomenwand und die Einge-
weide zu unterstiitzen. Ahnliches schreibt Del-

Abb. 74: Schematisiertes Modell eines Zahnwalpenis,
dessen Muskulatur am Abdominalknochen (A) an-
sitzt. E Eichel, H Harnblase, Pm Penismuskel, Pp
Pseudopraeputium, Rm Retraktormuskel. (Nach
BEHRMANN 1994)

MER (1977) in einer Verodffentlichung tiber Un-
tersuchungsergebnisse am Pottwal (Physeter
macrocephalus). Der Zusammenhang der Kno-
chenmit den Geschlechtsorganen wird dadurch
unterstrichen, dafd sie wiahrend der Pubertit
extrem schnell wachsen; gewdohnlich liegt
Sexualdimorphismus vor (vgl. auch YasLokov
1974, 233; Ripgway 1972, 260). Daher sind die
Knochen relativ gut geeignet, Geschlecht und
Alter von Walen zu bestimmen. Das Vorliegen
von Sexualdimorphismus spricht deutlich ge-
gen Funktionslosigkeit.

Uber die Homologisierung dieser Knochen
mit einem der Beckenknochen der Landsauge-
tiere gibt es verschiedene Auffassungen. Arvy
pladiert fiir die seiner Meinung nach einzig
korrekte Bezeichnung ,,abdominale Knochen”.
Die Knochen selber geben keinen sicheren Hin-
weis auf ihre Herkunft (vgl. auch Arvy 1979).

In unserem Zusammenhang der Rudimen-
tation lautet das Argumentationsschema der
Evolutionstheorie bei diesem Beispiel: Die ab-
dominalen Knochen sind riickgebildete Bek-
ken- (und Extremitdtenknochen). Sie waren fiir
die Lebensweise im Wasser nicht mehr in der
urspriinglichen Weise erforderlich oder in man-
cher Hinsicht sogar hinderlich und konnten
daher degenerieren. Sie sind aber nicht vollig
verschwunden, weil Teilfunktionen erhalten
blieben oder verstarkt wurden (Genital- und
Aftermuskulatur). Die Homologie der Struk-
turen ist durch die Lage begriindbar. Auf Kno-
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chen im Beckenbereich kann der Organismus
,Wal” zwar nicht verzichten (sie sind lebens-
notwendig), da aber diese Knochen sich an der
entsprechenden Stelle wie die Beckenknochen
der Landwirbeltiere befinden, kann dies als
durch Abstammung bedingte Ahnlichkeit in-
terpretiert werden. Das evolutionstheoretische
Argument ist im Kern also die Ahnlichkeit
(Homologie). Dartiiber hinaus gibt es auch in
evolutionstheoretischer Perspektive keine Evi-
denz fiir Abstammung (vgl. Scabping 1981;
1982).

Offene Fragen

In manchen Fillen bleibt unentschieden, ob
eine regressive oder eine metaplastische Rudi-
mentation vorliegt, ob also der Ubergang zur
Lebensweise mit einem rudimentdren Organ
im Rahmen mikroevolutiver Prozesse moglich
war. Einige Beispiel seien genannt:
Bodenlebewesen haben oft mehr oder weni-
ger stark reduzierte Augen. Die Art der Reduk-
tion erinnert stark an die Augenriickbildung
bei Hohlenbewohnern. Wird angenommen, daf3
die bodenbewohnende Lebensweise erst se-
kundér angeeignet wurde und mit ihr eine
Riickbildung der Augen einherging, stellt sich
die Frage, ob die mit dieser Lebensweise ver-
bundenen speziellen Anpassungen mikroevo-
lutiv erwerbbar waren. Halt man sich z. B. die
Grabbeine der Maulwurfarten und andere Son-
deranpassungen (Nevo 1979; 1999) oder die
spezielle Fortbewegungsweise der Blindwiih-
len (WEeLscH & StorcH 1981) vor Augen, wird
man geneigt sein, dies zu verneinen. Wie oben
bereits abgedeutet, konnten die Maulwiirfe als
bodenbewohnende Tiere jedoch schon zu Be-
ginn ihrer Lebensweise im Boden bereits kiim-
merliche Augen gehabt haben, die im Laufe
der Zeit teilweise noch degenerierten (vgl. auch
Abschnitt 6.3) und in einer polyvalenten
Stammform konnten die Fahigkeiten bereits
angelegt gewesen sein, die zur grabenden Le-
bensweise benottigt werden. QuiLLiam (1964)
berichtet, dafs das Auge von Talpa europaea, der
die noch am besten ausgebildeten Augen unter
den Maulwurfarten besitzt, alle Gewebe, die
fur das Sehen erforderlich sind, besitzt. Es sei
offen, welche Bedeutung die speziellen struk-

turellen Eigenschaften fiir die Sehfahigkeit des
Maulwurfs haben. Maulwurfarten und andere
grabende Sdugetiere sind auch fossil z. T. ab
dem spaten Eozadn (Talpa) bekannt (Néheres
bei NEvo 1979, 270; NEvo 1999, 25-52).

NENTWIG (1986) untersuchte Stabilimente in
Radnetzen von Spinnen der Gattung Argiope
und fand eine grofie Variabilitit vor; oft sind
sie unvollkommen oder fehlen ganz. Einige
Befunde deuten darauf hin, dafi die Stabili-
mente als mechanische Netzverstarkung wah-
rend der Hautung benoétigt werden. Die Hau-
tung istjedoch auch ohne oder mit reduzierten
Stabilimenten moglich. Das Stabiliment ist da-
her moglicherweise eine in Riickbildung be-
griffene Struktur. Verandertes Hautungsver-
halten (z. B. in der Wohnrohre) oder Reduktion
der Klebspirale vor der Hautung kénnten Sta-
bilimente tiberfliissig gemacht haben. Sind sol-
che Verhaltensdanderungen mikroevolutiv er-
klarbar?

Ein Beispiel parasitdrer Rudimentation, bei
dem eine mikroevolutive Entstehung denkbar
erscheint, sei noch erwahnt: Die Sommerwurz
(Orobanche) ist eine Schmarotzerpflanze, be-
sitzt aber dennoch Chlorophyll und Schliefs-
zellen, obwohl Assimilation und Schlieffung
nicht mehr notig ist. , Bei verschiedenen Arten
wird die Entbehrlichkeit der Schliefizellen aufs
beste dadurch demonstriert, dafs die Schliefs-
zellen verwachsen sind” (KRuMBIEGEL 1960, 35).
Hier kann spekuliert werden, dafs das Schma-
rotzen der Sommerwurz durch Entartung ei-
ner Symbiose entstanden ist, bei der urspriing-
lich beide Partner assimilierten.

Diese wenigen Fille zeigen, dafd Detailarbeit
entsprechend kenntnisreicher Spezialisten er-
forderlich ist. Es handelt sich bei der Thematik
der Rudimentation um ein Gebiet, das inter-
essante Fragen hinsichtlich der Moglichkeiten
hypothetischer polyvalenter Stammformen auf-
wirft, was weitere Forschung anregen kann.

Indizien aus anderen Fachgebieten

Es wurde mehrfach darauf hingewiesen, dafs
die Deutung der rudimentédren Organe durch
die Evolutionstheorie entweder unsicher oder
theoriegeleitet ist, daf8 also unter der Voraus-
setzung einer umfassenden Evolution eine Deu-
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tung dieser Organe zwar moglich ist, die Exi-
stenz dieser Organe aber keinen unabhangigen
Beweis fiir die Deszendenztheorie abgeben
kann. Vielleicht werden dem viele Evolutions-
theoretiker zustimmen, aber gleichzeitig dar-
auf verweisen, daf$ ein ganzes Indizienpaket,
welches die rudimentiren Organe enthalte,
letztlich den deutlichen Ausschlag fiir die Evo-
lutionstheorie gebe. Die Evolutionstheorie kon-
ne viele Befunde aus unterschiedlichsten bio-
logischen, biochemischen und geologischen
Disziplinen im wesentlichen widerspruchsfrei
deuten. Insbesondere sollen die Befunde der
Paldontologie darauf hinweisen, daf$ es auch
(makroevolutive) neoplastische und metapla-
stische Rudimentationen gebe. Es ist richtig,
daf’ unter Berticksichtigung des fossilen Mate-
rials manche heute bestehenden Liicken zwi-
schen grofieren systematischen Einheiten ver-
kleinert werden kénnen.

Im Falle der Walartigen haben aufsehen-
erregende Funde in den neunziger Jahren des
letzten Jahrhunderts hierzu neue Erkenntnisse
gebracht. Manche Fossilformen scheinen pa-
laontologische Belege fiir eine phylogenetische
Reduktion der Extremitdtenknochen darzustel-
len. Die Situation ist jedoch durchaus verwik-
kelt. Sie soll in einem Exkurs kurz dargestellt
werden. (Die Ausfiihrungen des Exkurses ent-
stammen im Wesentlichen dem Beitrag von
Frieder ZIMBELMANN [1996]; fiir die Erlaubnis
des Abdrucks danke ich herzlich.)

Exkurs: Evolution der Walartigen

Die Vorfahren der Wale sucht man unter den landle-
benden Saugetieren bzw. deren nicht allzu fernen
Vorfahren. Eine bedeutende Rolle fiir die Herkunft
der Wale spielt die ausgestorbene Gruppe der Ar-
chaeoceti (Urwale), deren Fossilien in Schichten des
Eozins bis Miozdns gefunden wurden (KUHN-SCHNY-
DER & RIEBER 1984). Zu dieser Gruppe gehdren Formen,
die vollstindig ans Wasserleben angepaft waren, so-
wie einige Gattungen, deren Anatomie auf eine am-
phibische Lebensweise schlieflen 1a63t (THENIUS 1987).
Zahnwale (Odontoceti) sind ebenfalls schon aus Schich-
ten des Eozdns bekannt, Bartenwale (Mysticeti) dage-
gen erst ab dem Oligozén.

Neuere Fossilfunde

Pakicetus aus dem Eozin gilt als dltester fossiler Wal
(THEWISSEN et al. 1994). Nach TaeNtUs (1987) handelt es

sich dabei um einen amphibisch lebenden SiifSwasser-
bewohner aus einem See Siidasiens. Von Pakicetus
sind nur wenige Reste erhalten. Aufgrund von Merk-
malen des Gehirnschiddels wird er den Archaeoceti
zugeordnet. Seine Zihne sind — anders als bei den
rezenten Walen und in Ubereinstimmung mit land-
lebenden Sdugetieren — in Schneide-, Eck- und Bak-
kenzéhne differenziert.

Auf die mutmafilich amphibische Lebensweise von
Pakicetus weisen Fossilien hin, die in unmittelbarer
Néhe gefunden wurden: Landsdugetiere, Schnecken,
Schildkroten, Krokodile und Fische. Der Bau seiner
Gehorknochelchen liefert ein weiteres Indiz dafiir:
Ihre Form und ihre Proportionen lassen den Schlufs
zu, dafd Pakicetus ahnlich wie die rezenten Hundsrob-
ben und Walrosse sowohl an Land als auch im Wasser
héren konnte. Aufgrund des Baus der Ohrkapsel war
eine Orientierung durch Ultraschall (wie bei rezenten
Zahnwalen) allerdings nicht moglich (RErFELD 1995).
Ein neuer Fund von Pakicetus sowie Funde weiterer
Gattungen (Ichthyolestesund Artiocetus) besafsen Ex-
tremitéten, die fiir eine Fortbewegung an Land spre-
chen, und besafien typische bewegliche Knéchelkno-
chen, wie sie bei heutigen Paarhufern vorkommen
(GINGERICH et al. 2001; THEwisseN et al. 2001). Merkmale
im Schidelbereich (langgestreckter Schadel; Ohrregi-
on) sprechen fiir eine Ndhe zu den Walen. Diese neuen
Funde lassen das Pendel der Hypothesen {iiber die
mutmaflichen Walvorfahren von den ausgestorbenen
Mesonychiden zu den Paarhufern schlagen. Ob man
diese voll terrestrisch lebenden Formen (pE MuizoN
2001) allerdings zu den Walartigen stellen sollte, kann
hinterfragt werden.

Aus derselben geologischen Formation wie Pakice-
tus — allerdings aus einer 120m hoher abgelagerten
Schicht — stammt Ambulocetus (Abb. 75), ein weiterer
Vertreter der Archaeoceti. Blattabdriicke einerseits und
Gehduse von Meeresmollusken in seiner unmittelba-

Abb. 75: Ambulocetus. Oben die fossil erhaltenen
Teile des Skeletts, unten mit den vorgenommenen
Ergianzungen. Nach THEwisseN et al. (1994), veran-
dert.
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Abb. 76: Rodhocetus. (Nach GINGERICH et al. 1994)

ren Nidhe andererseits geben auch hier Hinweise auf
eineamphibische Lebensweise. Von Ambulocetussind
Teile des Schiddels, des Achsenskeletts, sowie der Vor-
der- und Hintergliedmaflen erhalten. Danach hatte
auch diese Art ein heterodontes Gebif3. Grofie und
kraftige Vorder- und Hinterextremitédten lassen eine
Fortbewegung an Land, die vielleicht derjenigen der
rezenten Walrosse entspricht, vermuten. Uber die Fort-
bewegung im Wasser lafit sich nur spekulieren, da die
fiir eine entsprechende Interpretation entscheidenden
Teile des Skeletts nicht erhalten sind. So fehlt vom
Becken jede Spur, und von der Wirbelsdule sind nur je
ein Wirbel des Bauch- und des Schwanzbereichs er-
halten (Abb. 75).

THeEwsseN et al. (1994) nehmen an, dafs Ambulocetus
mit ausgestreckten Hinterbeinen (dhnlich rezenten
Ottern) und durch Auf- und Abwirtsbewegung des
Schwanzes schwimmen konnte. Wahrscheinlich hatte
Ambulocetuskeine Fluke; fossile Hinweise darauf feh-
len jedenfalls. Berta (1994) betont, daff noch nicht
einmal der Beweis fiir eine Verbindung zwischen Ach-
senskelett und Hinterextremitdten bei Ambulocetuser-
bracht ist. Eine Aussage tiber die Fortbewegungswei-
se ist damit praktisch unmoglich. BerTa stellt weiter-
hin die Zugehorigkeit der Gattung Ambulocetuszu den
Walartigen in Frage und weist darauf hin, daf§ eine
solche Zuordnung abhangig ist von den Kriterien,
nach denen man einen ,,Wal” definiert. Die fiir eine
Abgrenzung von den Mesonychiden (die nach bishe-
riger Auffassung als landlebende Stammgruppe der

Wale favorisiert worden waren) entscheidenden Scha-
del- und Gebiffimerkmale sind bei Ambulocetus nicht
erhalten. So muf offen bleiben, ob Ambulocetus tat-
sdchlich ein Wal war, als Vorfahr der Wale gedeutet
werden kann oder zu einer von den Walartigen unab-
hiangigen ausgestorbenen amphibisch lebenden Grup-
pe von Landsdugetieren gehorte.

Aus eozdnen Ablagerungen in Pakistan wurde die
Gattung Rodhocetusbeschrieben (GINGERICH et al. 1994;
Abb. 76). Von dem ca. 2 m langen Fossil sind Schadel,
Wirbelsdule und Rippen grofienteils sowie Becken
und Oberschenkel erhalten. Schultergiirtel und Vor-
derextremititen fehlen. Aufgrund des Vorkommens
planktonischer Foraminiferen und Nanofossilien wird
die Fundschicht als Tiefseesediment interpretiert. Gro-
3e Spinalfortsdtze an den Rumpfwirbeln, die als An-
satzstellen fiir Kopf- und Vorderbeinmuskulatur be-
trachtet werden, legen allerdings die Vermutung nahe,
daf8 sich Rodhocetuszumindest zeitweise an Land fort-
bewegt hat. Dafiir spricht auch die feste Verbindung
zwischen Becken und Wirbelsdule. Das Fehlen von
Schultergiirtel und Vorderextremititen 145t aber kei-
ne endgiiltige Aussage iiber die Fortbewegungsweise
Zu.

Rodhocetus ist eine Mosaikform mit Merkmalen,
die typisch sind fiir Landsdugetiere (z.B. kréftig aus-
gebildete Spinalfortsdtze an den Rumpfwirbeln) und
waltypischen Merkmalen (z.B. unverschmolzene Sa-
kralwirbel, die die Vertikalbewegung des Schwanzes
ermoglichten). Dieses Merkmalsmosaik ermoglichte
es Rodhocetus mit hoher Wahrscheinlichkeit, sich so-
wohl schwimmend als auch an Land fortzubewegen.

Die Fossilisation in einem Tiefseesediment zwingt
nicht zu der Annahme, dafs sich Rodhocetuszu Lebzei-
ten ausschlieSlich weitab vom Ufer aufgehalten hat.
Es ist auch denkbar, daf er die im Eozan weit verbrei-
teten Flachmeere besiedelt hat und erst kurz vor oder
nach seinem Tod mit einer Meeresstromung an den
Ort seiner Ablagerung verfrachtet wurde.

Der schon ldnger bekannte Basilosaurusist ein wei-

Abb. 77: Basilosaurus.
a Schema des komplet-
ten Skeletts; b Anato-
mie der linken Hinter-
extremitat; ¢, d vermut-
liche Funktionsweise
und Lage innerhalb des
Korpers (dessen Umris-
se gestrichelt). (Nach
GINGERICH et al. 1990,
verandert)

Pubis-Symphyse

Metatarsalia
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terer Vertreter der eozédnen Archaeoceti. Der Name
rithrt daher, daff man diese Gattung zundchst den
Sauriern zugeordnet hatte. Bei ihm ist der Rumpf
durch Streckung und Verlingerung der Lendenwirbel
sehr stark verlangert (Trenus 1979). Die Hinterextre-
mititen sind nach neueren Funden aus Agypten (Gin-
GERICH et al. 1990) zwar stark reduziert, aber nicht
funktionslos. Da samtliche Knochenelemente der Hin-
terextremitdten vorhanden sind (Abb. 77), ist anzu-
nehmen, dafd sie auch einen Zweck zu erfiillen hatten.
Denkbarist z.B., daf$ die reduzierten Hinterextremita-
ten von Basilosaurus zum Greifen und Umklammern
bei der Kopulation dieser schlangenartig langen Tiere
notig waren. Es ist aber auch nicht auszuschlieflen,
dafs sie auch zur Fortbewegung eingesetzt wurden.

Schliefilich sei noch der mitteleozéne ,,Urwal” Pro-
tocetus atavuserwidhnt. Aufgrund von Merkmalen des
Sakralwirbels wird vermutet, dafs er ein gut ausgebil-
detes, mit der Wirbelsdule verbundenes Becken besaf3
(MuoLLer 1970, 208; Harr 1984, 91). TaeNius (1987, 459)
bemerkt dazu: ,, Vermutlich waren bei Protocetus die
Hintergliedmaflen viel weniger riickgebildet als bei
anderen Walen ...” Ubergénge zu anderen fossilen
oder rezenten Formen gibt es wie zu Landsdugetieren
nur andeutungsweise (vgl. auch Abb. 78). P. atavus
kommt nach Trents (1987) jedoch ,,wohl nicht als
unmittelbare Stammform der Zahn- und Bartenwale
in Frage”.

Evolutionédre Zusammenhénge?

Die Archaeoceti sind insgesamt eine sehr heterogene
Gruppe, die mittlerweile in sechs Familien aufgeteilt
wird. In ihr vereinigt sind eindeutig landlebende Ar-
ten mit waldhnlichen Schadeln (Pakicetus, Artiocetus,
Ichthyolestes), Arten, die mit hoher Wahrscheinlichkeit
eine amphibische Lebensweise fiihrten (z.B. Ambulo-
cetus)und Arten, die das Wasser zeitlebens wohl nicht
verlassen konnten (z.B. Basilosaurus). Eine Evolutions-
reihe von landlebenden Sdugetieren iiber Ambulocetus
und Basilosaurus zu den modernen Zahnwalen ist je-
doch problematisch, weil sowohl Ambulocetusals auch
Basilosaurusals auch (wahrscheinlich) die dltesten ech-
ten Zahnwale (THENIUS 1979) gemeinsam aus dem Eo-
zan bekannt sind. Zusammen mit den ersten Archaeo-
ceti gibt es bereits vollkommen an ein Leben im Was-
ser angepafste Gattungen. Der Kérperbau von Basilo-
saurus pafit fiir eine Ubergangsstellung offenkundig
nicht. Bei Ambulocetus sind zu viele Merkmale unbe-
kannt, um eine Ubergangsstellung begriinden zu kén-
nen. Rodhocetus tritt stratigraphisch deutlich zu spat
auf. Von Pakicetussind nur wenige Reste des Schiadels
bekannt. Die neuen Funde Articetus und Ichthyolestes
sind fiir ein Leben an Land konstruiert.

Dazu kommen unklare Verwandtschaftsverhalt-
nisse innerhalb der Archaeoceti. Einige weisen mehr
Gemeinsamkeiten mit den Bartenwalen auf als mit
anderen Archaeoceti (BERTA 1994). Wir haben es mit

Abb. 78: Von rechts gesehener Beckenknochen des
fossilen Basilosaurus cetoides OWEN mit Gelenkhoh-
le und Fenster, welche auch im Pelvis landlebender
Sdugetiere vorkommen. (Nach Sryper 1979)

Mesonychiden

Den Walartigen nahe- \

stehende Landséuger
\
Ambulocetus
? - -
e
Wale e
e
e
Urwale
Zahnwale
Bartenwale

Abb. 79: Unklare Stellung von Ambulocetus im hy-
pothetischen Stammbaum der Walartigen. Es ist un-
gewifs, ob es sich bei dieser Gattung iiberhaupt um
einen Walartigen handelt. (Nach BerTta 1994)

Mosaikformen zu tun, die nicht problemlos als Uber-
gangsformen gedeutet werden kénnen (vgl. Abb. 79).

Die Ableitung der Walartigen von Landsdugetier-
Vorfahren wird auSlerdem durch die Tatsache er-
schwert, dafd die Wale eine Reihe reptilienartiger Merk-
male aufweisen, was schon Lamarck (1744-1829) auf-
gefallen war. IThre Vorfahren wurden daher von man-
chen Wissenschaftlern trotz eindeutiger Sdugetier-
merkmale unter den wasserlebenden Thalattosauri-
ern gesucht — nicht nur aus diesem Grund wird viel-
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fach von einem polyphyletischen Ursprung der Sau-
getiere ausgegangen (BEHRMANN 1994b). BEHRMANN
(1994b, 91) stellt zusammenfassend fest: ,, Alle bisher
in der Literatur angebotenen Ursdugergruppen, seien
es Carnivora, Omnivora, Herbivora oder Insectivora,
besitzen immer nur einige mit den Urwalen vergleich-
bare Merkmale. Dies gilt auch fiir die groSkopfigen
Mesonychoidea, von denen der Mesonyx obtusidens
immer wieder als Verwandter der Vorfahren oder gar
als Vorfahre der Wale genannt wird. Mesonychiden
und Urwale waren nur Zeitgenossen, die einen lebten
im Wasser, die anderen auf dem LANDE” (S. 91). Ob die
neuerdings favorisierten Paarhufer als Vorfahren der
Wale geeignet sind (GINGERICH et al. 2001; THEWISSEN et
al. 2001; b Muizon 2001), wird die weitere Diskussion
zeigen miissen.

Die meisten Urwal-Funde stammen aus Randbe-
reichen des Tethysmeeres (Nord-Afrika, Vorderindi-
en, Nord-Amerika). Sie waren grofitenteils Flachmeer-
bewohner. Darauf weist ihre Anatomie (die auf am-
phibische Lebensweise schliefien 14f3t) und der Fossil-
inhalt der Sedimente, in denen sie gefunden wurden,
hin. Groflere Flachmeergebiete gibt es heute kaum
noch. Es ist daher denkbar, daf3 die Archaeoceti des-
halb ausgestorben sind, weil ihr Lebensraum ver-
schwunden ist.

Schlufifolgerungen zur Rudimentations-
Problematik

Die neuen Funde von Walartigen sind insofern
evolutionstheoretisch bedeutsam, als sie be-
ziiglich Einzelmerkmalen Zwischenstufen zwi-
schen Landsaugern und Walen aufweisen, ins-
besondere bei den Hinterextremitdten. Doch
kann diesen Zwischenformen nur Modellcha-
rakter fiir evolutiondre Ubergangsformen zu-
gebilligt werden, denn entweder pafit das kom-
plette Merkmalsmosaik nicht in eine evolutio-
nire Ubergangsstellung (Basilosaurus)oder von
den betreffenden Formen sind zu wenig Merk-
male bekannt, um eine sichere Aussage ma-
chen zu kénnen (Pakicetus, Ambulocetus), oder
die stratigraphische Stellung paf3t nicht (Rod-
hocetus). Was die Ausbildung der Hinterextre-
mitdtenknochen angeht, liegen unterschiedliche
Auspréagungen vor, jedoch keine mit der Strati-
graphie einhergehende Riickbildungssequenz.
BEHRMANN (1994b, 91) gibt zu bedenken: ,Be-
wiesen ist auch bisher nicht, ob die genannten
morphologischen und histologischen Merkma-
le Analogien oder Konvergenzen sind. Kurz,
niemand weif$ zur Zeit, ob die bei den Walen
gefundenen Organformen Erbgut oder sinn-

volle Neuentwicklungen sind” (S. 91).

Im Rahmen der Grundtypenbiologie kon-
nen die einzelnen Formen aufgrund ihres un-
terschiedlichen Mosaikcharakters als verschie-
dene Grundtypen angesprochen werden. Die
Plausibilitdt evolutions- und schopfungstheo-
retischer Sichtweisen angesichts der Fossiliiber-
lieferung kann wie folgt getestet werden:

Evolutionsmodell: Durch weitere Funde kri-
stallisiert sich immer besser die Moglichkeit
heraus, Stammbéaume zu rekonstruieren.

Schopfungsmodell: Die Vielfalt der Mosaik-
formen nimmt weiter zu, Stammbaumdarstel-
lungen werden zunehmend schwieriger; in der
stratigraphischen Abfolge ab dem Tertidr ist
unter den Familien ein Trend von grofier Viel-
falt zu geringerer Vielfalt zu erwarten. Im
Grundtyprahmen konnte folgendes Szenario
erwartet werden: Die urspriingliche Situation
war von maximaler Vielfalt gepréagt; darunter
befinden sich zahlreiche Mosaikformen. D. h.
es liegen zwar erkennbare Grenzen zwischen
Grundtypen vor, aber die Grenzen zwischen
den Ordnungen (hoheres taxonomisches Ni-
veau) sind noch nicht so scharf wie heute. Ein
Teil der Mosaikformen stirbt im Laufe der Zeit
aus, weil ihre Lebensrdume zuriickgehen oder
verschwinden, dadurch werden die Unterschie-
de zwischen den Ordnungen schérfer.

Im Rahmen des Grundtypmodells stellt sich
auch die Frage, ob bei manchen fossilen For-
men mit ausgepragteren Hinterextremitaten-
knochen eine Rudimentation ausgehend von
funktionsfahigen Hinterflossen (nicht Land-
extremitdten) angenommen werden kann. Das
heifit: Konnte es frither Walartige gegeben ha-
ben, die ausgebildete Hinterflossen hatten, die
aus welchen Griinden auch immer ohne Kom-
pensation durch andere Organe riickgebildet
wurden? Dies wire dann mikroevolutiv ver-
stehbar und damit im Rahmen des Grundtyp-
modells deutbar. Als generelle Erkldarung ist
diese Vorstellung jedoch eher unglaubhaft, da
die Wale anstelle der Hinterflossen bekannt-
lich die Schwanzflosse besitzen. Ein gleichzei-
tiger Besitz von paarigen Hinterflossen und
einer Schwanzflosse (bei vertikal gefiihrtem
Rumpf-Schwanz-Schlag) macht biologisch je-
doch keinen Sinn (vgl. dazu die Ausfiihrungen
unter K2 in Abschnitt 6.2 tiber die Fischsau-
rier.)
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Seekiihe

Bei den Seekiihen, die im Abdomen dhnliche
Rudimente wie die Wale besitzen, soll nach
KRrRUMBIEGEL (1961, 62) der stammesgeschichtli-
che Werdegang vom friiheren reguldren Hiift-
gelenk ,im Stammbaum liickenlos belegt” sein.
Nach Romer (1968, 253) hatten jedoch auch
fossile , primitive” Seekiihe definitive seekuh-
typische Merkmale, in mancher Hinsicht seien
sie jedoch primitiver als die modernen For-
men. ,Die éaltesten bekannten Vertreter be-
wohnten bereits das Wasser” (MULLER 1970,
483). Bei Eotheroideswar das Pelvis gut entwik-
kelt (Abb. 80) und die Hinterbeine waren mog-
licherweise vollstandig und funktionsfahig,
wenn auch reduziert (RoMER 1968, 253). Ver-
schiedene fossile Formen zeigen ein unter-
schiedliches Ausmaf$ an Riickbildung (Abb.
81). Die Beckenknochenrudimente der rezen-
ten Dugongidae (Gabelschwanzsirenen) sind
starker reduziert und stabférmig.

Riesenschlangen

Uber die Riesenschlangen, die sich durch Re-
duktion der Extremitdten auszeichnen, schreibt
VoGEL (1968), dafs sie paldontologisch bis in die
oberste Kreidezeit verfolgt werden kénnen, ,,in
der sie jedoch schon so hochentwickelt waren,
dafd wir ihren Ursprung ungefdhr in die Mitte
der Kreidezeit verlegen miissen” (S. 5). Ihr
Ursprung ist nicht dokumentiert.

Abb. 80: Pelvis eines fossilen
Vertreters der Sirenia (Eo-
theroides, a) und des heute
lebenden Dugongs (b). (Aus
RoMER 1968, nach ABEL)

7.5 Andere Rudimentationsweisen

Einige der in Abschnitt 7.1 genannten Rudi-
mentationsweisen sollen noch behandelt wer-
den, soweit es sich nicht um Sonderfille der
bereits besprochenen handelt.

Polymorph-und Dimorph-Rudimentation (Se-
xualdimorphismus) bilden sich auf gleichen
genetischen Grundlagen aus. Beispielsweise
wird die Ausbildung bestimmter Strukturen
bei einzelnen Kasten staatenbildender Insek-
ten unterdriickt. Wird die Art als Ganzes be-
trachtet, so liegt im Grunde keine Rudimenta-
tion vor. Die einzelnen Morphen sind je nach
ihrer Aufgabe im Rahmen der Arterhaltung
verschieden ausgepragt. Ein Verlust an Infor-
mation liegt nicht vor. Die Rudimentation be-
steht hier offenbar in einer ,planméfiigen” Un-
terdriickung bestimmter Gene bzw. Struktu-
ren. Man kann dhnlich argumentieren wie EMER-
SON (1961, 126) am Beispiel des Polymorphis-
mus bei den Termiten: Das ganze ausbalan-
cierte System wirkt selektiv auf die Beibehal-
tung rudimentédrer Strukturen.® Dabei ist die
Annahme einer tatsdchlichen Rudimentierung
(, regressed”) nicht erforderlich. Bekanntes Bei-

Abb. 81: Becken verschiedener
Sirenia. a Protosiren fraasi
ABsEL, Mittleres Eozin von
Agypten; Linge ca. 21 cm;

b Eotheroides libyeum ANDR.,
Oberes Eozin von Agypten;
Lange ca. 14 cm;

¢ Halitherium schinzi Kaup,
Mittleres Oligozdn von Myen-
ce; Linge ca. 12 cm. a Aceta-
bulum, fo Foramen obturatori-
um, il Ilium, is Ischium, p
Pubis. (Nach MULLER 1970, nach
ABEL und SCHMIDTGEN)
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spiel von Sexualdimorph-Rudimentation sind
Brustwarzen bei Mannchen und Weibchen und
die Homologie der primaren Geschlechtsorga-
ne (sie sind homolog nach ihrer Lage, ihrer
spezifischen Qualitdt und der Kontinuitét; vgl.
Abschnitt 7.6). Eine eigenartige Situation fin-
detsich beim Grasfrosch (Rana temporaria): jun-
ge Frosche sind zu einem grofieren Teil Zwit-
ter, die erwachsenen Tiere entweder Mann-
chen oder Weibchen, wobei die Eizellen der
Miannchen rudimentieren (KRUMBIEGEL 1961, 49).

Parasitire Rudimentation. Diese Art und Wei-
se der Rudimentation stellt ein besonderes Pro-
blem dar. Sie ist oft mit tiefgreifenden Son-
deranpassungen verbunden, welche z. T. mit
einer sehr weitgehenden Organisationsdnde-
rung der betreffenden Organismen verbunden
ist; es handelt sich, wenn man so will, um Falle
extremer metaplastischer Rudimentation. Im
Detail sind die Mechanismen der Entstehung
der parasitiren Lebensweise keineswegs ver-
standen. Man kann lediglich das Angepafitsein
heute bekannter Formen und Prdadaptionen
moglicher Vorstufen angeben, doch beides sind
nur notwendige und keine hinreichenden Be-
dingungen fiir einen Ubergang zur parasitéren
Lebensweise. Fiir die Schopfungsbiologie er-
geben sich Fragen besonders hinsichtlich des
destruktiven Charakters der parasitaren Orga-
nisation. Die sich stellenden theologischen Fra-
gen konnen nur durch eine Grenziiberschrei-
tung tiber den naturwissenschaftlichen Bereich
hinaus abgehandelt werden und sollen daher
hier nicht diskutiert werden. Die Probleman-
zeige soll gentiigen (vgl. dazu JuNker 1994, Ka-
pitel 5.5.2; JuNker 2001).

Im evolutionstheoretischen Rahmen hinge-
genist Destruktivitdt kein grundsatzliches Pro-
blem, im Gegenteil: es ist gerade ein wesent-
licher Bestandteil des Evolutionskonzeptes, spe-
ziell der Selektionstheorie, das Destruktive in
der Natur in ihr Erklarungskonzept einbauen
zu konnen. Inwieweit die evolutionstheoreti-
schen Erklarungen die Entstehung der (destruk-
tiven) Konstruktionen plausibel machen, ist
wiederum ein Thema eigener Art, das hier
nicht behandelt wird (eine kritische Darstel-
lung hierzu bieten JUNKER & ScHERER 2001, Ka-
pitel III und IV).

7.6 Evolutionstheoretische Probleme

Es gibt viele in Rudimentation begriffene Or-
gane, aber es ist unter den heutigen Lebewesen
kein sicheres Beispiel fiir ein in Hoherentwick-
lung begriffenes Organ bekannt. ,Die Auffas-
sung wird bestdrkt, daf$ die sogenannte Primi-
tivitdt oft genug lediglich auf Rudimentation
beruht” (KrRuMmBIEGEL 1961, 36). Die postulierten
durchweg primitiven Ausgangsformensind da-
gegennicht bekannt; gewohnlich weisen Arten
mit , Primitivimmerkmalen” auch einzelne ,,fort-
schrittliche” Merkmale auf (Heterobathmie).

Typische Beispiele fiir sekundére ,Primiti-
vitat” liefern fliigellose Insekten (KRUMBIEGEL
1961, 41), die nicht als primitiv, sondern als
abgeleitet und rudimentiert gelten. ,Einfach
konstruierte Organismen sind keineswegs un-
bedingt die stammesgeschichtlich &lteren, son-
dern oft genug erweisen sie sich bei genauerer
Analyse als lediglich rudimentiert” (KrumBIE-
GEL 1961, 78). Die Vermutung sei erlaubt, dafs
nur in dieser Richtung (der Degeneration) Uber-
gange und halbwegs funktionierende Organe
denkbar sind. Beachtenswert ist auch das Zitat
KRUMBIEGELS (1961, 62): ,,Das Geschehen um die
Rudimentation ist oft genauer bekannt als das
Geschehen um Neuentwicklungen.” Dewar
(1957, 165) stellte fest, daf3 in der ersten Halfte
des 20. Jahrhunderts in den Lehrbiichern keine
Beispiele fiir entstehende Organe prasentiert
werden. DARWIN dagegen sei dieses Problem
bewufit gewesen, denn er versuchte — wenn
auch mit wenig Erfolg — Beispiele fiir werden-
de Organe ausfindig zu machen und diskutiert
einige in der Entstehung der Arten, beispiels-
weise die Fliigel der Pinguine, die heute aber
auch als riickgebildet und spezialangepafst gel-
ten.

Evolutionstheoretisch miissen auch die Se-
lektionsdriicke und die Umbauwege plausibel
gemacht werden, die eine neo- oder metapla-
stische Rudimentation bewirkt haben kénnten.
Welche Umstande haben beispielsweise vier-
fiBige Reptilien zur Fortbewegungsweise der
Schlangen gezwungen (metaplastische Rudi-
mentation)? Die fiir die schldngelnde Fortbe-
wegungsweise notwendigen Muskeln sind erst
dann erforderlich, wenn das Tier seine Extre-
mitdten weitgehend eingebiifit hat; vorher ist
kein Selektionsdruck auf diese spezielle Bewe-
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gungsweise hin ersichtlich. AufSerdem ist un-
klar, weshalb die Extremitaten rudimentieren
konnten, unter welchen Bedingungen ein Weg-
fall der stabilisierenden Selektion mdoglich sein
konnte. Es scheint aus diesen Griinden frag-
lich, wie in dem Mafle, in welchem die Beine
rudimentierten, als Ausgleich dafiir sich gleich-
zeitig die fiir die schldngelnde Fortbewegungs-
weise notwendigen Strukturen herausbilden
konnten, auch wenn zahlreiche Zwischenfor-
men bekannt sind (vgl. S. 134f.). Wenn die
Existenz polyvalenter Stammformen plausibel
gemacht werden kann, die mehrere Fortbewe-
gungsmoglichkeiten in ihrem Repertoire besa-
fen, stellt sich die Situation allerdings deutlich
anders dar.

Ein Zitat von PETERS & PETERS (1968, 234)
weist auf eine Paradoxie in der evolutionstheo-
retischen Argumentation hin: ,Da (beim Nutz-
loswerden von Organen, der Verf.) keinerlei
Mutanten durch die natiirliche Auslese elimi-
niert werden, bewirkt allein schon der Mutati-
onsdruck eine rapide Degeneration des Or-
gans. Die Moglichkeit, dafi durch Riickmuta-
tionen der urspriingliche Zustand wiederher-
gestellt wird, ist umso geringer, je mehr Gene
an einem komplexen Merkmal beteiligt sind,
und damit in einem hoch polygenen System de
facto nicht vorhanden.” Wenn also die Riick-
kehrzum urspriinglichen Zustand einer Struk-
tur im Blick auf die grofie Anzahl der beteilig-
ten Gene als praktisch unmdglich angesehen
wird, ist erst recht die Vorstellung einer evolu-
tiven Neuentstehung einer Struktur unglaub-
wiirdig. Dabei konnte im ersten Falle noch auf
ein gewisses iibriggebliebenes ,Gengrundge-
riist” zurtickgegriffen werden, was eine Riick-
kehr zum urspriinglichen Zustand im Vergleich
zu einer Neuentstehung noch erleichtern miifs-
te. Evolutionstheoretisch kann hier allerdings
dagegen argumentiert werden, dafs im evolu-
tiondren Prozefs nie ein bestimmtes Ziel, eine
bestimmte Konstruktion erreicht werden mufs-
te, daher ist der Vergleich zwischen dem erst-
maligen Erreichen einer Struktur und der Riick-
kehr nach zwischenzeitlichem Verlust mogli-
cherweise anfechtbar.

Folgende Nachweisschwierigkeit tut sich
auf: Wenn ein genealogischer Zusammenhang
zwischen Formen mit einem bestimmten rudi-

mentierten Organ und dem entsprechenden
Vollorgan offensichtlich ist (Kreuzungen oder
sehr nahe Verwandtschaft), sind die beobach-
teten Verdnderungen zum mikroevolutiven
Bereich zu rechnen. Andernfalls (bei isolierter
systematischer Stellung der untersuchten Art)
muf ein langer Zeitraum fiir die Rudimentati-
on angenommen werden. In einigen hundert-
tausend Jahren oder Jahrmillionen wird aber
ein der Rudimentation anheimgefallenes Or-
gan ganz verschwinden — es sei denn, es hat
doch noch bestimmte (andere) Funktionen (als
die, deren Wegfall eine gewisse Rudimentati-
on erlaubte). In diesem Fall wird sich das Or-
gan nach einiger Zeit auf eine neue Form ein-
pendeln, bis eine mogliche Diskrepanz von
Struktur und Funktion durch die Wirkung der
Selektion ausgeglichen ist. Da unniitze Gene
sehr bald (gemessen an Jahrmillionen-Zeitrau-
men) verlorengehen, wird sich ein neues selek-
tionskontrolliertes Gleichgewicht einstellen.
Diese Uberlegung zeigt, dafl in den meisten
Féllen einer hypothetischen Rudimentation eine
Diskrepanz von Struktur und Funktion auch
im Rahmen der Evolutionslehre nicht zu er-
warten ist; es sei denn, der Rudimentations-
prozefs hat vor noch nicht allzu langer Zeit
begonnen. Wenn jedoch eine solche Diskre-
panz nicht objektiv feststellbar ist, liegt kein
unabhingiger Beweis fiir die Evolutionstheo-
rie vor, sondern das entsprechende Organ ist
auchim Rahmen einer Schopfungsbiologie ver-
standlich. Daf8 auch eine voriibergehend er-
hohte Variabilitdt zurtickgehen wird, wurde
bereits in Abschnitt 6.4 vermerkt. Die Schwie-
rigkeit, rudimentdre Organe als Beweismittel
fur Evolution heranzuziehen, wird damit er-
neut deutlich.

STARCK (1978, 15) meint, dafs sich funktions-
lose Organe doch iiber lange Evolutionsperi-
oden erhalten konnten, wenn sie namlich ,,auf
Grund pleiotroper Genwirkung durch ein Gen
in einem stabilen Gengeflige bestimmt wer-
den, das zugleich fiir die Ausbildung einer
vitalen Struktur oder Funktion bestimmend ist
und wenn sie in der Gesamtkonstruktion vol-
lig neutral sind.” Doch mit diesem Argument
wird das Vorliegen einer (nicht offensichtlichen)
Funktion solcher Organe gerade betont. CrarO
argumentiert (zitiert in Howe 1985), die Zahn-



148

anlagen der Bartenwale (vgl. Abschnitt 6.2)
betreffend, ,that since it is impossible to imag-
ine any system, such as growing baleen fetus
and its 'teeth’, in which a change in one part of
the system (e. g., the disappearance of the 'teeth’)
would have no effect on the rest of that system,
and therefore the mere discovery of what the
effect is cannot be held to be logical evidence of
a Designer's hand in these things. The very
nature of systems, whether one believes in a
Creator or not, demands such functional ef-
fects.” Das wiirde bedeuten, dafd eine Ur-
sprungsvorstellung zum Verstandnis der be-
treffenden Struktur nicht erforderlich ist.

Die Falle von neoplastischer und metapla-
stischer Rudimentation, die makroevolutive
Umbauten erfordern wiirden, sind der experi-
mentellen Analyse nicht zuganglich. Dies ist
ein weiterer Grund fiir die Unmoglichkeit theo-
rieunabhdngiger Deutung rudimentdrer Orga-
ne.

Anmerkungen

1

Man kann auch annehmen, dafs die Blatter kleiner
ausgebildet werden konnten, weil der Sprof3 ver-
breitert ausgebildet ist.

, It is essential to appreciate that this syndrome is
neither degeneratenor vestigial. Itis perfectly adapted
to the physical constraints of the subterranean acous-
tic environment” (Nevo 1999, 228; Hervorhebung
im Original).

, The eyes in the adult are identical to those in the
juvenile; they have not degenerated, they just have
not developed further. The development of other
somatic organs, scales, pigment and ossification of
cartilage is similarly truncated in relation to gon-
adal development” (BANISTER 1984, 936).

,, The features of the Platanistaeye ... are more easily
understood if this eye is regarded as being embryo-
nic in structure and not having reached full de-
velopment” (DRrRAL & BEUMER 1974, 163).

Die heutigen Kenntnisse tiber Homeoboxgene und
homeotische Mutationen lassen ein solches Szena-
rio als moglich erscheinen, zumal bekannt ist, daf3
bei Pflanzen innerhalb von Grundtypen eine erheb-
liche Wuchsformvielfalt vorkommen kann.
,Regressed vestiges are retained through natural
selection of whole balanced organismic systems”
(EMERSON 1961, 126).
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8. Rudimentare Embryonalorgane

Zusammenfassung: Wahrend der Ontogenese auftretende rudimentidre Organe oder konstruktiv
nicht verstindlich erscheinende Entwicklungsabfolgen werden in der Evolutionslehre als
Reminiszenzen an die hypothetische Stammesentwicklung gewertet. Mit dem auf Ernst Haek-
KEL zuriickgehenden biogenetischen Grundgesetz soll ein Zusammenhang zwischen Phyloge-
nese und Ontogenese hergestellt werden. Dieses , Gesetz” wird seit langem nur in mehr oder
weniger eingeschrankter Form vertreten, da vielerlei Befunde einer Parallelisierung von Onto-
und Phylogenese entgegenstehen. Stammesgeschichtlich bedingte Rekapitulationsentwick-
lungen werden meist nur bei einzelnen Organen oder Organsystemen angenommen (Bsp.:
Kiemendarmanlage bei den Wirbeltieren). Aufgrund unterschiedlicher Selektionswirkungen
in Ontogenese und Phylogenese sind auch im Rahmen der Evolutionstheorie allein historisch
bedingte funktionslose Reminiszenzen nicht zu erwarten, weshalb einige Autoren ein Ablesen
der Stammesgeschichte an der Ontogenese fiir unmaglich oder sogar fiir irrefiihrend halten.
Wie im Falle von rudimentdren Organen in adulten Organismen (Kapitel 6) gilt auch hier:
Funktionslosigkeit oder Unstimmigkeit von Struktur und Funktion kann bei embryonalen
Strukturen nicht definitiv nachgewiesen werden. Auch die Behauptung, in der Ontogenese
bildeten sich Strukturen, fiir die es keinen gegenwirtigen Selektionsdruck (mehr) gabe, ist
kaum priifbar und erweist sich bei ndherer Betrachtung als theorieabhingig. Aus diesen
Griinden bleibt als Hauptargument fiir die evolutionstheoretische Deutung die Ahnlichkeit
zwischen embryonalen Strukturen verschiedener Arten bzw. zwischen embryonalen und adul-
ten Strukturen. Ahnlichkeit kann auch auf funktionelle Zwinge zuriickgefiihrt werden. Die
evolutionstheoretische Deutung ist nicht zwingend.

Auch aus den Ontogenesen der Lebewesen
versucht die Evolutionsbiologie Riickschliisse
auf den stammesgeschichtlichen Werdegang
der Arten zu ziehen. Besondere Beachtung fin-
den dabei ,rudimentire Embryonalorgane”
(Bezeichnung von BRomaN 1931). Darunter ver-
steht man Organrudimente, die wahrend der
Embryonalentwicklung angelegt, dann aber
weitgehend oder vollstdndig zuriickgebildet
werden (sog. transitorische Organe). Solche
Organe erscheinen oft unnétig kompliziert oder
gar tberfliissig und nur eine Erinnerung an
frithere stammesgeschichtliche Stadien zu sein.
Beispiele sind die embryonalen Zahnanlagen
bei zahnlosen Sdugetieren, z. B. bei den Barten-
walen (z. B. McHEDLIDZE 1984; Diskussion bei
Howe 1985) oder beim Schnabeltier (z. B. AN-
DERSON & KNox 1967), die embryonalen Anla-
gen der dufleren Ohren bei den ohrenlosen
Robben (BromaN 1931), die Anlagen des peri-
pheren olfaktorischen Systems (Geruchssinn)
in der frithen Ontogenese von Zahnwalen (OEL-
SCHLAGER & BUHL 1985) oder die embryonalen
Anlagen der hinteren Extremitdten bei den
Walen (Ocawa 1953). Zwei Beispiele bei Wir-
bellosen bzw. Protozoen: EMERsON (1961) be-

richtet von Rekapitulationen von Zdhnchen an
der Mandibel von Termiten-Soldaten bei deren
Entwicklung. Bei einigen Arten verschiedener
Gattungen fehlt den adulten Soldaten ein rand-
licher Zahn an der Mandibel, der bei den Sol-
daten-Nymphennoch ausgebildetist (Abb. 82).
Als ontogenetische Rekapitulation deuten Ci-
FELLI & GLACON (1978) urtiimliche Merkmale
wie z. B. die Kammerform bei der Entwicklung
der Foraminifere Globorotalia.

Auch sukzessiv erscheinende, unterschied-
lich ausgepragte meristische Organe (z. B. un-
terschiedliche Ausbildung von Keimblaittern
und Folgeblattern [vgl. VOGELLEHNER 1982]) und
an sukzessiv aufgebauten Strukturen (z. B. ver-
schiedene Stadien von Abscheidungen bei der
Schalenbildung bei Mollusken) werden haufig
als Rekapitulationen interpretiert (REMANE 1960;
SupHAUSs & REeHFELD 1992, 153). Viele weitere
Beispiele konnten genannt werden (vgl. etwa
SubHAUS & ReHFELD 1992, Kapitel 10; Beispiele
bei Pflanzen: VOGELLEHNER 1982; auch DARWIN
[1859] befafste sich mit diesem Thema); die
vorstehenden Beispiele sollen nur einen klei-
nen Eindruck von der Vielfalt mutmafllicher
Rekapitulationen vermitteln.
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Abb. 82: a Mandibeln von Arbeitern (links), Solda-
ten-Nymphen (Mitte) und adulten Soldaten (rechts)
der Amitermitinae. Obere Reihe: Amitermes foreli
WasMANN, eine Gattung mit randlichen Zihnen in
den beilenden Soldaten-Mandibeln. Untere Reihe:
Microcerotermes arboreus EMERSON, eine Gattung
ohne randliche Zihne in den beifienden Mandibeln
der adulten Soldaten, jedoch mit als rekapituliert
gedeuteten Zdhnen bei den Soldaten-Nymphen.

b Ein zweites als Rekapitulation gedeutetes Bei-
spiel bei den Mandibeln von Termiten. Oben: Adul-
ter Soldat von Hoplognathotermes subterraneus SiL-
VESTR], eine Gattung mit beilenden Mandibeln und
randlichen Zihnen. Untere Reihe: Arbeiter (links),
Soldaten-Nymphe (Mitte) und adulter Soldat (rechts)
von Termes panamaensis SNYDER, eine Gattung mit
defensiven symmetrischen schnappenden Mandi-
beln mit rekapitulierten funktionslosen randlichen
Zihnen an den Mandibeln der Soldaten-Nymphen.
(Nach EMERsON 1961)

Evolutionstheoretisch werden diese Struk-
turen als , Erinnerungen” an frithere stammes-
geschichtliche Stadien gedeutet. Seit Ernst
HaeckeL wird dieser angenommene Zusam-
menhang zwischen Phylogenese und Ontoge-
nese als biogenetisches Grundgesetz oder ab-
geschwacht als biogenetische Grundregel kon-
trovers diskutiert. Man spricht auch hdaufig von
,Rekapitulationen”. Die fiir die Formbildung
jeweils verantwortlichen Gene seien im Laufe
der Stammesgeschichte nur teilweise verloren-
gegangen oder durch Mutation funktionsunfa-
hig geworden, nachdem sie nicht mehr beno-
tigt wurden, und wiirden sich z. B. durch Um-
wegentwicklungen in der Embryonalentwick-
lung bemerkbar machen.

Wie auch in den bisherigen Kapiteln ist fiir
eine Beurteilung einzelner Beispiele die Kla-
rung wichtig, ob sich die betreffenden (mut-
mafilichen) Verdnderungen im mikroevoluti-
ven Rahmen (innerhalb von Grundtypen; vgl.
Abschnitt 1.3) oder aufierhalb davon bewegen.

Auf die interessante Vorgeschichte und die
Geschichte des biogenetischen Grundgesetzes
wird hier nicht eingegangen (vgl. PETERs 1980).
Beispielhaft hat ULLricH (1997) die Auseinan-
dersetzung um HAECKELs ,Gesetz” anhand der
Interpretation der Kiemenbodgen dargestellt. Ein
kurzer Uberblick findet sich in JUNKER & ScHE-
RER (2001, Kapitel V.10). Dort werden auch zahl-
reiche, den Menschen betreffende Beispiele be-
sprochen. Eine ausfiihrliche Darstellung ist
geplant (ULLRICH, in Vorb.). Nachfolgend wer-
den die wichtigsten heute vertretenen Argu-
mentationsweisen erldutert und die im Zusam-
menhang mit der biogenetischen Grundregel
aufgestellten Behauptungen &dhnlich wie in
Kapitel 6 auf Priifbarkeit und Theorieabhdn-
gigkeit beurteilt.

8.1 Zur heutigen Formulierung der
»,biogenetischen Grundregel”

Die ,biogenetische Grundregel” wird heute
allgemein nicht mehr wie von HAECKEL vertre-
ten, der von einem , Gesetz” sprach (,,Die On-
togenese ist eine kurze Wiederholung der Phy-
logenese”). HAECKEL (1866, 300) hatte sein Ge-
setz folgendermafen formuliert: ,,Die Ontoge-
nesis oder die Entwickelung der organischen
Individuen, als die Reihe von Formverande-
rungen, welche jeder individuelle Organismus
wahrend der gesammten Zeit seiner individu-
ellen Existenz durchlauft, ist unmittelbar be-
dingt durch die Phylogenesis oder die Entwik-
kelung des organischen Stammes (Phylon), zu
welchem derselbe gehort.” ,,Die Ontogenesis
ist die kurze und schnelle Recapitulation der
Phylogenesis, bedingt durch die physiologi-
sche Funktion der Vererbung (Fortpflanzung)
und Anpassung (Erndhrung).”

Die Reihe der Ontogenesen der im Stamm-
baum aufeinander folgenden Organismen wird
seit langem jedoch i. d. R. nicht mehr auf dem
Prinzip des Anhdngens weiterer Entwicklungs-
schritte begriindet (terminale Addition), viel-
mehr wird davon ausgegangen, dafd in jeder
Entwicklungsphase phylogenetisch wirksame
Anderungen eintreten konnten (z. B. Einfii-
gungen, Verdnderungen oder Wegfall von ein-
zelnen Entwicklungsschritten; s. u.). Es sei an
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Zeitpunkt der Anderung
im Entwicklungsverlauf

Ablenkung

Addition Subtraktion

spat definitive Deviation
(terminal) (terminale Differenz)
mittel intermediare Deviation

(intermediéar) (Mesobolie)

frih
(basal)

initiale Deviation oder
Differenz (Archibolie)

Anabolie (terminale
Prolongation)

terminale Abbreviation;
Aphanisie; Fetalisation;
Neotenie

Interkalation Exkalation

basale Prolongation basale Abbreviation

Tab. 5: Uberblick iiber Anderungsmoglichkeiten ontogenetischer Prozesse. (Nach Fioront 1992)

dieser Stelle auch an die Ausfithrungen von
Abschnitt 3.5 tiber die Inkongruenz von Adult-
homologien und ontogenetischen Abfolgen er-
innert. Diese Befunde zeigen, dafs eine identi-
sche Wiederholung des stammesgeschicht-
lichen Wandels in der Ontogenese i. d. R. nicht
einmal anndhernd vorliegt. Daher spricht man
heute meist von einer Grundregel, die viele
Ausnahmen kennt, und unterscheidet Palinge-
nesenvon Caenogenesen. Erstere (von gr. palin=
wieder) sind embryonale Bildungen oder Ent-
wicklungsphasen, welche Stadien angenom-
mener Vorfahren wiederholen (Rekapitulati-
onsentwicklung), letztere (von gr. kainos=neu)
sind solche Merkmale, bei denen keine Bezie-
hung zu mutmafllichen stammesgeschicht-
lichen Vorfahren hergestellt werden kann. Im
Worterbuch der Biologie bei SEDLAG & WEINERT
(1987) wird definiert: ,Caenogenese: die Aus-
bildung von ontogenetischen Merkmalen, die
nicht fiir die Rekonstruktion adulter Vorfahren
verwendbar sind” (S. 65). Beispiele sind die
Ausbildung von Keimhiillen oder das Verwach-
sen der Augenlider bei blind geborenen nest-
hockenden Sdugetieren (zahlreiche weitere
Beispiele bei SubHAUS & ReHFELD 1992, Kapitel
10). Schon HAECKEL hat in diesem Sinne sein
eigenes ,Gesetz” relativiert (1966, 300): ,Die
vollstandige und getreue Wiederholung der
phyletischen durch die biontische Entwicklung
wird gefdlscht und abgedndert durch sekun-
dédre Anpassung.” (Kritische Anmerkungen
dazu folgen weiter unten.)

Lovtrur (1978b) unterscheidet zwischen
,Haeckelscher Rekapitulation”, das bedeutet
terminales Anhdngen von Entwicklungsschrit-
ten, und , Von-Baerscher Rekapitulation”, dem

nicht-terminalen Einfiigen weiterer Entwick-
lungsschritte, so dafs nur embryonale Vorfah-
renstadien rekapituliert werden (vgl. PANCHEN
1994, 47f.; RieppPeL 1994, 90; GouLD 1984; PETERS
1980, 591.). Entsprechend wird zwischen Reka-
pitulation von Endstadien (,Metaphdnen®) ver-
muteter Vorfahren und der Rekapitulation von
Embryonalstadien (,,Interphdnen”) unterschie-
den.

Heterochronien. Eine weitere Modifikation er-
fuhr die biogenetische Grundregel beziiglich
ihrer kausalen Aussagen durch die Einbezie-
hung der Moglichkeit von Heterochronien, das
sind zeitliche Verschiebungen ontogenetischer
Prozesse gegeneinander (McKINNEY & McNa-
MARA 1991; vgl. GouLp 1977). Beispielsweise
entsteht das Zentralnervensystem bei Wirbel-
tieren ontogenetisch sehr frith — ganz im Ge-
gensatz zum Entstehungszeitpunkt wahrend
der postulierten Phylogenese. Ein Spezialfall
von Heterochronie ist die Neoteniebzw. Paedo-
morphose (oder Fetalisation), d. i. die Beibehal-
tung von wesentlichen Merkmalen frithonto-
genetischer bzw. jugendlicher Stadien im
Adultzustand.

Unter Bezugnahme auf die unterschiedliche
Ausprédgung und die variable Differenzierung
als homolog geltender Organe bei einzelnen
Arten wurden verschiedene Varianten fiir den
Ablauf der Evolution von Organen entwickelt
(sog. ,,Biometabolische Modi” nach SEWERTZOFF
1931; pe Beer 1930; 1958; sog. ,,Clock-Modell”
von GouLp 1977; vgl. Tab. 5). Beispielsweise ist
Acceleration nach DE BEER ein Prozef3, der das
deutlich frithere Auftreten eines ausdifferen-
zierten Organs in der Ontogenese eines Indivi-
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AbDb. 83: a Schddel eines ausgewachsenen minnlichen Gorillas; b Schiddel eines weiblichen Gorillas
mittleren Alters, ¢ Schidel eines jungen, nicht ausgewachsenen Gorillas. Die Schidelkontur von a wurde
den Darstellungen von b und c iiberlagert. Der Schidel des jungen Gorillas ist dem Menschen viel dhnlicher
als die Schiadel der ausgewachsenen Tiere. (Nach voN SENGBUSCH 1985)

duums im Vergleich zu der Vorgédngerart be-
wirkt. Der gegenldufige Prozefs wird als Retar-
dierungbezeichnet. Ein beriithmtes Beispiel fiir
diese Vorstellung griindet auf der Beobach-
tung, dafd der erwachsene Mensch in vielen
Merkmalen des Korperbaus dem Fetus eines
Menschenaffen dhnlicher ist als einem adulten
Pongiden (vgl. Abb. 83). Dies veranlafite den
Anatomen L. BoLk, ,die Menschwerdung als
durch einen Entwicklungsstillstand auf einem
fetalen Primatenstadium bedingt zu deuten.
Diesen Verzogerungsprozefs bezeichnete BoLk
als 'Fetalisation'” (Starck 1978, 24; s. auch Bon-
DE 1984, 224ff.). Eine ganze Reihe morphologi-
scher Daten aus dem Tierreich wurde dhnlich
zu deuten versucht (vgl. die Deutung der Hoh-
lentiermerkmale durch BanisTErR 1984, s. Ab-
schnitt 7.2, S. 127).

Diese Prozesse konnen z.T. im Bereich mi-
kroevolutiver Verdnderungen innerhalb eines
Grundtyps beobachtet werden (sog. allometri-
sches Wachstum). Das vorhandene Variations-
potential fiir modifikative Abwandlungen in-
nerhalb einer Art bzw. des Grundtyps wird
offensichtlich auch durch Verdnderungen on-
togenetischer Abldufe abgerufen. Hinsichtlich
des makroevolutiven Wandels besitzen diese
deskriptiv formulierten Mechanismen bisher
jedoch nur spekulativen Wert. Die dazu erfor-
derliche kausale Verkniipfung von Ontogene-
se und Phylogenese ist bis heute auf moleku-
larbiologischer und genetischer Basis nicht ge-
lungen.

Aufgrund der genannten zahlreichen Un-
stimmigkeiten wird das biogenetische Grund-
gesetz auch im Hinblick auf seine deskriptiven

Inhalte nur in einer erheblich modifizierten
Fassung vertreten, wonach nicht die ehemali-
gen Adultzustiande, sondern Teile von friihe-
ren Ontogenesephasen wiederholt werden (Fio-
RONI 1980, 101). Die entsprechend abgednderte
biogenetische Grundregel wird also nicht auf
den gesamten ontogenetischen Entwick-
lungsablauf angewendet, sondern auf einzelne
Organe oder Eigenschaften. Dies hat bereits
NaEr vor tiber 60 Jahren betont (vgl. REMANE
1960). ,,At best some features of some ontoge-
nies can be characterized as palingenetic”
(Szarski 1962, 126).

Morphogenese einzelner Organe. Aber auch
innerhalb isoliert betrachteter Morphogenesen
lassen sich ,,Unstimmigkeiten nachweisen, d. h.
es existieren auch in diesem engen Bereich der
Einzelmorphogenese ontogenetische Stadien,
die nicht als Rekapitulation von Vorfahrensta-
dien betrachtet werden konnen” (REMANE 1960,
315; Beispiele dafiir dort). Zahlreiche Organ-
ontogenesen verlaufen ganz anders als die hy-
pothetische Evolution (viele Beispiele bei OvEr-
HAGE 1959, 174f.). Durch statistische Auswer-
tung von Vergleichen verschiedener Ontoge-
nesen bzw. Ontogenesestadien versuchte Re-
MANE (1960) jedoch, den Prozentsatz, in dem
Palingenesen (Rekapitulationen) auftreten, in-
nerhalb des Ablaufs einer Organbildung zu
ermitteln. Er stellte dabei fest, daf3 dieser An-
teil je nach Entwicklungsphase sehr verschie-
den ist. Bei verschiedenen Phasen der Ausbil-
dung eines Organs konnte demnach mit unter-
schiedlich grofier Wahrscheinlichkeit das Vor-
liegen einer Palingenese konstatiert werden. In
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konkreten Einzelfdllen, in denen die Phylo-
genese unbekannt ist, kann mittels dieser stati-
stischen Methode demnach aber kein sicheres
Urteil, sondern nur eine Wahrscheinlichkeits-
aussage dartiber getroffen werden, ob eine Pa-
lin- oder Caenogenese vorliegt, d. h. ob im
betreffenden Fall von der Ontogenese auf die
Phylogenese geschlossen werden kann. Die
Wahrscheinlichkeiten, die REMANE ermittelte,
konnen im tibrigen wiederum nur unter der
Voraussetzung bekannter Evolutionsabldufe
festgestellt werden.

Fioront (1987, 392) ist der Auffassung, daf3
die Rekapitulationsidee ,ein fiir den Phyloge-
netiker wertvolles Instrument” sei, ,,sofern da-
bei nicht nur einzelne isolierte Stadien bzw.
Merkmale, sondern ganze Entwicklungsablaufe
verglichen werden” und nennt in diesem Zu-
sammenhang die Embryonendhnlichkeit unter
den Wirbeltieren und die Ahnlichkeit von Lar-
venstadien von im Adultzustand recht unter-
schiedlich gestalteten wirbellosen Tieren. Doch
auch diese Version des Rekapitulationsgedan-
kens muf3 in Frage gestellt werden. Zum einen
kommt es bei Wirbellosen 6fter vor, dafS inner-
halb einer Gattung manche Arten eine direkte
Entwicklung aufweisen, andere dagegen ein
Larvenstadium durchlaufen, oder daf die er-
sten Teilungsschritte nach der Befruchtung
auch bei nah verwandten Arten unterschied-
lich verlaufen (DoHLE 1988).! Auch bei den ver-
schiedenen Wirbeltierklassen sind ausgerech-
net die allerersten ontogenetischen Stadien
grundverschieden (vgl. Rarr 1999; Abb. 31, S.
55). Die als untereinander homolog geltenden
Gastrulastadien in den Embryogenesen der
Wirbeltiere werden auf signifikant verschiede-
nen ontogenetischen Wegen erreicht (MINDELL
& MEYER 2001). Gerade die ersten Formbil-
dungsstufen sollten jedoch nach der biogeneti-
schen Grundregel die gréften Ahnlichkeiten
aufweisen.

Zum anderen ist auch das Argument von
der Embryonendhnlichkeit im sog. ,Stadium
der Korpergrundgestalt” (Pharyngula-Stadi-
um; phylotypisches Stadium; Abb. 31, S. 55)
nicht tragfahig, denn trotz oberfldchlicher Ahn-
lichkeiten sind Vertreter verschiedener Wir-
beltierklassen auch in diesem Stadium erheb-
lich voneinander verschieden (RICHARDSON et
al. 1997; ULLricH 1998; vgl. kritisch dazu HaLL

1997). RicHARDSON et al. (1998) betrachten das
phylotypische Stadium wie OweNs Archety-
pen nicht als Realitdt: ,, The vertebrate phylo-
type applies to all vertebrates in general, but to
no one species in detail.”

Schliefllich entspricht auch die von-Baer-
sche ,Version” der biogenetischen Grundregel
(Rekapitulation embryonalerVorfahrenstadien)
héufig nicht den Beobachtungen. So zeigen die
ontogenetischen Entwicklungen der Extremi-
titen der Landwirbeltiere viele Gemeinsam-
keiten, doch passen sie weder zu Haeckelscher
noch zu von-Baerscher Rekapitulation. Die ent-
sprechende Anzahl von Knochenelementen
fossiler Taxa wird nicht rekapituliert. AufSer-
dem trittin der frithen Embryonalentwicklung
keine archetypische Anordnung auf; abgeleite-
te Merkmale konnen sehr friih in der Ontoge-
nese vorkommen.? SHUBIN (1994b) stellt am Bei-
spiel der Ontogenese der Finger von Salaman-
dern fest, daf$ die Ergebnisse der vergleichen-
den und der experimentellen Biologie andere
Homologieverhdltnisse nahelegen als phylo-
genetische Studien.?

Nach Untersuchungen von HINCHLIFFE &
GrIFrITHS (1983) ist die Entwicklung der Extre-
mitdten sowohl beziiglich der Anzahl als auch
der Position der Knochenelemente von den
frithen Stadien an spezialisiert — entgegen der
von-Baerschen und entgegen der Haeckelschen
Rekapitulationsvorstellung. Danach konnen
frithe embryonale Stadien nicht miteinander
oder mit adulten Stadien verglichen werden
(SHUBIN & ALBERCH 1986, 378). Frithe Embryo-
nalstadien sind nicht notwendigerweise kon-
servativer als spédtere.*

Die gegentiber der ,Bliitezeit” des biogene-
tischen Grundgesetzes zur Zeit HAECKELs zu-
nehmende Einschrankung eines Ursachen-
zusammenhangs zwischen den Ontogenesen
und der hypothetischen Phylogenese beschreibt
HaszPrRUNAR (1994, 132): ,Nach dem Zweiten
Weltkrieg erlebte die ausschlieflich historische
Betrachtungsweise einen kontinuierlichen Nie-
dergang, der bis in die achtziger Jahre hinein
anhielt. Direkte Ursache dieses Niederganges
war der Aufschwung der funktionellen Mor-
phologie, welche zeigen konnte, daf$ viele Struk-
turen, darunter auch solche des Embryos und
der Larve (das heifst, individualhistorische
Strukturen), zu einem hohen Prozentsatz pri-
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mar funktionell und nicht historisch erklarbar
sind.” Es stellt sich dartiiber hinaus die Frage,
ob es tiberhaupt ontogenetische Strukturen gibt,
die nur historisch (d. h. durch eine vorausge-
gangene Makroevolution) erkldrbar sind bzw.
ob der Bezug auf Makroevolution tiberhaupt
erforderlich ist, um embryonale Strukturen zu
verstehen.

Angesichts der iiberaus zahlreichen Ein-
schrankungen, die das biogenetische Grund-
gesetz relativieren, istnicht verwunderlich, dafs
sein Giiltigkeitsbereich im Rahmen der Evolu-
tionsbiologie seit HaeckeL (und dhnliche Uber-
legungen schon davor) bis heute sehr kontro-
vers diskutiert worden ist (z. B. GARSTANG 1922;
Jeschikov 1930; HoLmEs 1944; REMANE 1960; SZAR-
sK1 1962; JARDINE 1967; PETERS 1975; GouLD 1977;
Lovrtrur 1978a;b; NELsoN 1978; RieppEL 1979;
Froront 1980; Bonik et al. 1981; GUTMANN &
Bonik 1981; 98ff.; BoNDE 1984; RICHARDSON 1997;
ULLrICH 1997). Die Spannbreite reicht von weit-
gehender Akzeptanz bis hin zur volligen Ab-
lehnung. Fine lesenswerte Zusammenfassung
der Argumente findet sich bei OscHE (1982).
Einen kurzen geschichtlichen Uberblick gibt
ReEMANE (1960); eine ausfiihrlichere Darstellung
bietet ULLrICH (1997) am Beispiel der Deutung
der ,Kiemenbdgen”.

Unter Berticksichtigung der erwédhnten Ein-
schrankungen konnte eine allgemeine Formu-

Abb. 84: 3,4 mm grofier menschlicher Embryo. Re-
konstruktion der Kopfregion mit deutlichen Pharyn-
gealbogen. 1 Augenanlage, 2 Mundeingang und
Oberkieferwulst, dahinter Unterkieferbogen (= 1.
Pharyngealbogen), dahinter 2. und 3. Pharyngealbo-
gen, aus denen u. a. Elemente des Zungenbeins und
Driisen hervorgehen. (Sammlung BLECHSCHMIDT)

lierung der , biogenetischen Grundregel” wie
folgt lauten:

,.Inder Ontogenese der Organismen gibt es Or-
gananlagen oder Entwicklungswege, die historisch
bedingtsind oder nur historisch gedeutet werden
kénnen.”

Die entscheidende Frage ist hier, wie nach-
gewiesen werden kann, dafd bestimmte onto-
genetische Strukturen nurhistorisch, d. h. durch
frither wirksame, heute aber nicht mehr gege-
bene Selektionsfaktoren, verstehbar sind (s. u.).
Aufgabe der Grundtypenbiologie ist es, zu-
mindest zu zeigen, daf$ eine historische Deu-
tung nicht zwingend ist. Damit wire ein Frei-
raum fiir andere Deutungsversuche geschaf-
fen. Ein tiber die Evolutionskritik hinausge-
hender positiver Beitrag konnte darin beste-
hen, dafs aufgezeigt wird, weshalb gerade die
vorliegenden Entwicklungsmuster zweckma-
Big sind.

Im folgenden wird eine kritische Wertung
der evolutionstheoretischen Argumentations-
weisen gegeben.

8.2 Theorieabhangige
Argumentation

Die vielféltigen und wesentlichen Einschran-
kungen fiir eine biogenetische Grundregel ma-
chen deutlich, daf3 eine evolutionstheoretische
Deutung embryonaler Strukturen nur unter
der Voraussetzungder Evolutionstheorie mog-
lich ist, oft sogar nur unter der Voraussetzung
eines bestimmten Evolutionsablaufes, der auf-
grund anderer als embryologischer Befunde
rekonstruiert oder hypothetisch vorgegeben
werden mufs. So schreibt SiIEwING (1982, 271):
,Die Entscheidung, ob in einer bestimmten
Ontogenesephase eine Caenogenese oder aber
eine Palingenese vorliegt, kann erst dann ge-
troffen werden, wenn die Phylogenese bekannt
ist.” Ahnlich duferte sich auch schon REMANE
(1956, 215). PetErs (1975, 22) stellt fest (vgl.
Abb. 84): ,Wenn wir einige 'Falten' im Kopf-
Hals-Bereich des menschlichen Embryos mit
den Kiemenbdgen der Fische in eine phyloge-
netische Beziehung bringen, so tun wir das
sicher nicht wegen des biogenetischen Grund-
gesetzes, sondern weil die Vermutung einer
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solchen Beziehung sehr gut in den evolutions-
theoretischen Erklarungskontext paf$t, den wir
uns ohnehin gebildet haben. Aus dem gleichen
Grund nehmen wir nicht an, bestimmte Vor-
fahren des Menschen hitten im Adultstadium
einen Dottersack besessen, obwohl doch dieser
Sack mindestens so gut wie die Kiemenbdgen
an einem Embryo zu beobachten ist” (Hervor-
hebung nicht im Original). Ein theorieunab-
héangiges Kriterium fiir die Unterscheidung von
Palingenesen und Caenogenesen liegt offenbar
nicht vor: ,,Ein ... direktes Kriterium fiir Palin-
genesen und Caenogenesen bei allein bekann-
ter Ontogenie ist ... nicht gefunden worden”
(ReMaNE 1960, 314). Ebenso urteilen SubpHAUS &
ReHFELD (1992, 159; vgl. ebd. auch S. 162): , Al-
lein aus ontogenetischen Untersuchungen laft
sich nicht entscheiden, ob Caenogenesen oder
Rekapitulationen vorliegen.” Es entscheiden
also die Vorstellungen iiber den phylogeneti-
schen Verlauf dartiber, welche ontogenetischen
Vorgédnge als Rekapitulationen gelten konnen.
,Die Einstufung eines bestimmten Ontogene-
sestadiums als Rekapitulation [erhdlt] nur in
Verbindung mit einer phylogenetischen Erkla-
rung einen Sinn” (PeTERS 1980, 67). Damit kon-
nen die ontogenetischen Abldufe nicht als Be-
lege fiir eine stattgefundene Phylogenese oder
einen bestimmten phylogenetischen Ablauf
gelten. PeTERS (1980, 67) kommt zum Schlufs:
,EBs ist ndmlich das phylogenetische Modell,
das den Mafistab fiir die Interpretation und
Lesrichtung organischer Abwandlungen lie-
fert. ... Fiir das Biogenetische Grundgesetz wie
auch fiir alle ahnlichen Vorschriften ergibt sich
daraus nur eine Konsequenz: Man sollte es
vergessen.””

Als instruktives Beispiel fithren SubHaus &
REHFELD (1992, 142) den Kiemendarm an, wie er
bei den Larven der parasitischen Neunaugen
auftritt, und die Darmkiemen im Enddarm von
Groflibellen-Larven (Abb. 85). ,,In beiden Fal-
len handelt es sich um voriibergehende, also
transitorische Bildungen. Wahrend aber im
transitorischen Kiemendarm der Neunaugen
ein Hinweis dafiir gesehen wird, dafs deren
Vorfahren sich (im Adult- wie Jugendstadium)
als Filtrierer erndhrten, schliefSen wir aus den
transitorischen Darmkiemen der Groflibellen-
Larven keineswegs auf eine entsprechend aqua-
tile Lebensweise bei den adulten Vorfahren.

Abb. 85: Darmkiemen im Enddarm von Grofilibel-
lenlarven. (Aus W. SupHAus & K. RenreLD, Einfiih-
rung in die Phylogenetik und Systematik. Gustav
Fischer Verlag © Spektrum Akademischer Verlag,
Heidelberg 1992)

Die Darmkiemen der Grofilibellen sind also
'nur' besondere larvale Anpassungen ans Was-
serleben. Der Leser wird zu Recht nach den
Griinden fiir eine so unterschiedliche Bewer-
tung transitorischer Bildungen fragen.” Die
weiteren Ausfiihrungen machen klar, dafs der
Vergleich mit anderen Arten mafigeblich ist (s.
dazu Abschnitt 8.3). Die Argumentation ist
abhangig von evolutionstheoretischen Vorga-
ben und von Hypothesen iiber den konkreten
stammesgeschichtlichen Verlauf.

8.3 Ahnlichkeit als Argument

Seit langem ist bekannt, dafs in der Embryonal-
entwicklung voriibergehend auftauchende Or-
gane oder Gewebe als sog. , Induktoren” eine
unverzichtbare Funktion in der Formbildung,
der Morphogenese der Organismen inneha-
ben. PorTMANN mahnt daher zur Vorsicht (1976,
28): ,,Wir wissen heute bereits, daf§ viele Or-
gananlagen Trager wichtiger gestaltender Kraf-
te sind und daf die Ubereinstimmung in der
Verteilung der ersten Organanlagen bei den
verschiedenen Wirbeltieren nicht einfach ein
Ausdruck von Verwandtschaftist, sondern auf
unbedingt notwendige formbildende Leistun-
gen dieser frithen Stadien hinweist.” Auch
GUTMANN (1989, 154) stellt fest, daf3 ,Rekapitu-
lationen” eine notwendige Funktion in der
Ontogenese wahrnehmen. Weshalb aber wer-
den dennoch viele Embryonalorgane dann als
Indiz fiir Stammesgeschichte gewertet? Die
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Antwort ergibt sich aus den folgenden Aus-
fiihrungen.

Die bei der Formbildung des jungen Keimes
wichtigen Induktorgewebe bzw. -organe (bzw.
-organanlagen) dhneln oft fertig ausgebildeten
Strukturen mutmafilicher Vorfahren. Ein inter-
essantes Beispiel hierzu stellt die Chorda der
Wirbeltiere dar. Die Tatsache, daf$ in der Em-
bryonalentwicklung der Wirbeltiere vor der
Bildung der Wirbelsdule an deren Stelle eine
Chorda gebildet wird, wird evolutionstheore-
tisch als Indiz dafiir gewertet, dafs die Wirbel-
tiere von Chordatieren abstammen, die im er-
wachsenen Zustand eine Chorda als Stiitzrohr
besitzen. GUTMANN & Bonik (1981, 108) schrei-
ben zur Funktion der Chorda bei Wirbeltieren
jedoch: ,,Obwohl nun bei vielen Wirbeltieren
die Chorda in der Embryonalentwicklung nur
als zarter Strang von Zellen angelegt wird,
stellt sie ein unverzichtbares Organ dar. So
kennt man bei Mausen Mutanten, die eine zu
diinne Chorda entwickeln. Die Folge davon
besteht darin, daf3 die Wirbel mehrerer Kor-
persegmente verschmelzen, weil keine zwi-
schengeschalteten Bandscheiben entwickelt
werden. ... Einen massiveren Hinweis auf die
Bedeutung eines so zarten 'historischen' Restes
gibt es kaum.”

Fiir weitere Beispiele beim Menschen sei auf
BLEcHscHMIDT (1961; 1973), BRENT et al. (1972),
ULLRICH (1997) und JUNKER & ScHERER (2001,
Kapitel V.10) hingewiesen.

Eine funktionale Bedeutung zahlreicher in
der Ontogenese des Menschen ausgebildeten
Strukturen hat BLecHscHmIDT durch jahrzehnte-
lange Untersuchungen nachweisen kénnen: je-
des Organ ist konstruktiv notwendig (BLECH-
scHMIDT 1985, 28; vgl. GutMANN & Bonik 1981,
98ff.). Fir den Menschen ist das Wie vieler
Entwicklungsvorgange bis ins Detail bekannt.
Alle Entwicklungsschritte erfolgen mit onto-
genetischer Notwendigkeit.

ReEMANE (1960) kritisiert jedoch die Gegen-
tiberstellung eines , ontogenetischen Kausal-
gesetzes” (O. HerTwIG) und eines biogeneti-
schen Grundgesetzes als scheinbare Alternati-
ve: Ontogenetische Notwendigkeit und Reka-
pitulationserscheinungen schldssen sich kei-
neswegs aus: ,Eine Kritik des typologischen
biogenetischen Grundgesetzes von rein kausal-
analytischer Blickrichtung ist im Prinzip ver-

tehlt” (S. 313). Man kann ndmlich weiterfra-
gen: Warum erfolgt die ontogenetische Diffe-
renzierung gerade so und nicht anders? Hier
wird dann auf die Stammesgeschichte verwie-
sen: Die heutigen Ontogenesen seien das Re-
sultat vieler immer wieder abgewandelter On-
togenesen. Die heutigen Konstruktionen seien
stammesgeschichtlich bedingt, auch wenn ihre
Ontogenesen funktionell verstdndlich seien,
und daraus resultierten Ahnlichkeiten. Da aber
die Mechanismenfrage fiir makroevolutive Ver-
anderungen (um die es hier geht) nicht geklart
ist, bleibt die genannte Frage nach dem Grund
der ontogenetischen Entwicklungswege den-
noch unbeantwortet und lafst Raum fiir andere
Deutungen.

Das evolutionstheoretische Argument lau-
tet also: Nicht die Funktionslosigkeit oder eine
Diskrepanz zwischen Struktur und Funktion,
sondern Ahnlichkeitenmit homologen Struktu-
ren anderer Organismen deuten auf Stammes-
geschichte hin. ,,Die Kennzeichnung bestimm-
ter ontogenetischer Entwicklungen als Rekapi-
tulationen nimmt Bezug auf ehemalige Merk-
malsausbildungen, was sich einzig durch einen
Vergleichmitanderen Organismenfeststellen lafst.
... Eine transitorische Struktur einer Art ist nur
dann als Rekapitulation zu erkennen, wenn sie
sich (1) mit einer Zwischenstruktur einer ande-
ren Art identifizieren 1483t, bei der sie sich zu
einer Endstruktur weiterentwickelt oder (2)
wenn sie mit einer dauerhaften Endstruktur
einer anderen Art homologisierbar ist” (Sub-
HAUS & REHFELD 1992, 152; Hervorhebung nicht
im Original). Der Grundgedanke dieses Argu-
ments lautet dabei: Entsprechende embryona-
le Anlagen verschiedener Arten dhneln einan-
der mehr, als es die endgiiltige Auspragung zu
erfordern scheint. Abb. 86 verdeutlicht dieses
Argument. OscHE (1982, 10) stellt dazu fest:
,JFir die Phylogenetik erscheint mir nur wich-
tig, daf$ in der Ontogenese Strukturen auftau-
chen, die komplex genug sind (gentiigend spe-
zifische Qualitat haben), daf sie sich mit einer
bestimmten 'Endstruktur' einer anderen Art
homologisieren lassen.” Beispielsweise wird
die Kiemendarmanlage der Tetrapoden nicht
als , Indifferenzzustand” angesehen, sondern
als ,eine Anlage, die in ihrer gesamten spezifi-
schen Qualitdt eindeutig erkennen ldf3t, dafs
ihre 'teleonomische Funktion', ihre "‘prospekti-



157

o8 Y
aéf{/d/%@

Abb. 86: Vergleich zwischen
der Embryonalentwicklung
der Flosse eines Wals und des
menschlichen Arms. Die
Ahnlichkeit der ersten Stadien
ist auffallig. (Nach SLyPER
1979)

ve Bedeutung' (primir) in der Ausbildung ei-
nes Kiemenapparats bestand” (S. 11). Das Aus-
sehen (die ,spezifische Qualitdt”) dieser Anla-
ge soll Ziige einer Rekapitulation aufweisen,
die Entwicklung wird als Umwegentwicklung
interpretiert. Nur diese Deutung mache die
Reduktion mancher embryonal angelegter Tei-
le verstandlich. ,Wenn embryonale Anlagen
einer gewissen Komplexitét (spezifischen Qua-
litdt) mit bestimmten Endstrukturen (anderer
Arten) ein Maximum an homologen Uberein-
stimmungen aufweisen, dann waren es die bei
der Evolution solcher Endstrukturen wirksa-
men Selektionskréfte, die das genetische Pro-
gramm fiir die Ausbildung der betreffenden
Anlage hervorgebracht haben” (OscHe 1982,
10f.). Daraus resultiertauch ein Lesrichtungskri-
terium: ,Bei einem Vergleich verschiedener
Arten, die homologe Embryonalstrukturen re-
kapitulieren, ist diejenige Endstruktur als die
urspriingliche (plesiomorphe) anzusehen, zu
der die rekapitulierten Embryonalstrukturen
die meisten homologen Ubereinstimmungen
aufweisen” (S. 11). OscHE nennt als Kriterium
dafiir, dafd eine Rekapitulation vorliegt: ,Eine
Struktur ist dann nur historisch zu verstehen,
wenn die ihr zugrundeliegende Information
(das in der Evolution entstandene Programm)
auf Selektionsdrucken beruht, die rezent nicht
mehr gegeben sind (z.B. bei der Kiemendarm-
anlage der Tetrapoden)” (S. 14). Und: ,Eine
Struktur ist dann nur historisch zu verstehen,
wenn an ihrer Ausbildung ein (genetisches)
Programm (mit)wirkt, das unter den rezent
herrschenden (Selektions-)Bedingungen nicht
entstanden sein kann” (S. 21).

Doch diese Argumentation ist nicht theo-
rieunabhdngig (vgl. die Kriteriendiskussion in
Kapitel 6). Denn wie wird nachgewiesen, dafs
es fiir eine ontogenetische Struktur keine aktuel-
le Selektionswirkung mehr gibt? Wie wird be-
legt, dafs unter den rezent herrschenden Selek-
tionsbedingungen ein bestimmtes genetisches
Programm nicht vollstandig verstehbarist? Hier
kommt vielmehr der Verdacht auf, dafs die
evolutionstheoretische Vorgabe, nicht aber empi-
rische Befunde die historische Deutung begriin-
den oder ermdglichen. OscHE (S. 13) fithrt wei-
ter aus: ,Die Tatsache, dafs embryonale Anla-
gen auch eine entwicklungsphysiologische
Funktion, z.B. als Induktoren, Organisatoren,
mechanische 'Widerlager', Platzhalter usw. ha-
ben, dndert nichts daran, daf$ in der spezifi-
schen Qualitédtihrer Form (Struktur) eine Infor-
mation steckt, die historisch geworden und
homologisierbar ist” (S. 13). Gerade deshalb
sogar, weil die rekapitulierten Organe noch
eine (andere) Funktion haben, werden sie reka-
pituliert (S. 14) — mehr noch: ,Wir miissen
daher wohl allgemein erwarten, dafy Rudimen-
te Teilfunktionen erfiillen” (S. 14). ,Der Grund
tiir die ontogenetische Rekapitulation des phy-
logenetischen Regressionsweges diirfte in den
meisten Féllen aus der formativen Bedeutung
der betroffenen Merkmale fiir den Organismus
resultieren” (WILKENS et al. 1979, 13).

Hier muf dieselbe kritische Riickfrage wie
oben gestellt werden. Wenn namlich fiir jedes
in der Embryonalentwicklung (u. U. nur vor-
tibergehend existierende) Organ eine angemes-
sene Funktion erkennbar ist, ist eine stammes-
geschichtliche Begriindung ihrer Existenz nicht
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Abb. 87: Die planktontische Nauplius-Larve bei ver-
schiedenen Gruppen von Krebsen: a bei Copepo-
den, b bei Cirripediern, ¢ bei Euphausiaceen, d bei
Penaeiden. (Aus Fioroni 1987)

zwingend erforderlich. Eine entsprechende
Deutungist unter evolutionstheoretischen Vor-
aussetzungen zwar moglich, jedoch wiederum
(vgl. Kapitel 6) nicht aus den Befunden theo-
rieunabhdngig ableitbar. Die Argumentation
lauft damit letztlich einmal mehr auf das Ahn-
lichkeitsargument hinaus. So argumentiert
McHEDLIDZE (1984) auch im Falle der voriiber-
gehend auftauchenden Zahnanlagen bei Bar-
tenwalen: Das Vorliegen einer Funktion weise
die Rekapitulationstheorie nicht zurtick. ,,...
they (die Zahne) support it (die Rekapitulati-
onstheorie) by indicating a relation between
this organ of the embryo and the correspond-
ing organ of the adult ancestral form” (S. 100).
Die Begriindung fiir das ,historisch gewor-
den” ist explizit das evolutionstheoretische
Homologie-Argument (es wird auf die spezifi-
sche Qualitdt oder die Lage der betrachteten
Embryonalorgane verwiesen; vgl. dazu auch
RADINSKY 1984, 13; Szarski 1962, 129). Ahnlich-
keiten erzwingen aber prinzipiell keine be-
stimmte Ursprungsvorstellung (s. Kapitel 2).
PorTMANN (1976, 27) schreibt dazu: , Es ist
indessen eine allzu oberfldachliche Formulie-
rung, wenn einfach gesagt wird, alle Wirbeltie-

re hitten als Embryonen 'Kiemenspalten', alle
Paarextremitdten durchliefen ein 'Flossensta-
dium', die hoheren Wirbeltiere machten ein
'Fischstadium' durch. Der objektive Sachver-
halt wiirde fiir unser Beispiel besser durch
folgende Feststellung wiedergegeben: 1. Alle
Wirbeltiere bilden embryonal im Kopfbereich
eine Reihe von paarigen Spalten oder Taschen,
aus denen bei Fischen die Kiemenspalten (und
andere Organe) sich entwickeln, wahrend sie
bei den héheren Organisationsstufen die Anla-
ge fiir sehr verschiedene Bildungen sind. 2. Die
paarigen Extremitdten bilden sich stets aus plat-
tenformigen seitlichen Anlagen, denen die de-
finitiven Fischflossen in ihrer Struktur relativ
nahe bleiben, wahrend sich die Extremitiaten
aller hoheren Stufen sehr weit von diesem Aus-
gangszustand entfernen. 3. Die embryonalen
Formstufen der hoheren Wirbeltiere zeigen
voriibergehend manche Merkmale, die bei Fi-
schenin der ausgebildeten Gestalt erhalten blei-
ben.”

Rekapitulation von Larvenstadien. Die Ahn-
lichkeit von Larvenstadien bei vergleichsweise
sehr verschiedengestalteten Adultformen wird
in diesem Zusammenhang haufig als Beleg fiir
die biogenetische Grundregel genannt (z. B.
Fioron1 1987, 386ff.). Beispielsweise haben ganz
verschiedene Krebsordnungen die gleiche Or-
ganisation der Nauplius-Larven (Abb. 87). Die
evolutionstheoretische Deutung basiert auch
hier auf dem Befund , Ahnlichkeit” (vgl. Kapi-
tel 2).

8.4 Unterschiedliche Selektion in
Ontogenese und Phylogenese

Scharfe Kritik an der biogenetischen Grund-
regel kommt von der Senckenbergischen Ar-
beitsgruppe fiir Phylogenetik. Als Hauptargu-
ment wird angefiihrt, dafl in der Stammes-
geschichte und der Embryogenese verschiede-
ne Selektionsdriicke herrschen. GUuTMANN &
Bonik (1981, 100) fithren u. a. folgendes Bei-
spiel aus der frithesten Ontogenese an: ,Ganz
anders als in der Stammesgeschichte sind die
Verhiltnisse in der Embryonalentwicklung.
Dort treten Bindegewebe und die Muskeln spa-
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ter auf. Diese zeitliche Verschiebung aber ist
leicht als selektiv vorteilhaft zu erkldaren. Die
ersten Stadien der ontogenetischen Entwick-
lung dienen bei den komplizierten Vielzellern
der Verteilung des Materials und der Erstel-
lung der Architektur des Korpers. Wenn diese
Phasen der Entwicklung ohne Bindegewebe
verlaufen, wird Materialumbau, also letztlich
Energie, eingespart.” In der Phylogenese sei
dagegen die Entstehung von Vielzellern durch
den sofortigen Einbau von Bindegewebe ge-
kennzeichnet. Rekapitulationen treten nur dann
auf, wenn in der Ontogenese und Phylogenese
dieselben Selektionsdriicke herrschen, sind also
nicht Ausdruck stammesgeschichtlicher Remi-
niszenz (S. 109, 116). ,,Der Verlauf der Ontoge-
nese entspricht oder dhnelt demjenigen der
Phylogenese insoweit, das biogenetische
Grundgesetz gilt also insoweit, wie sich der
ontogenetische und der phylogenetische Adap-
tationsverlauf entsprechen oder dhneln oder
zumindest nicht im Gegensatz zueinander ste-
hen” (FRaNzeN 1975, 39). ,,Rein historische Re-
miniszenz, stammesgeschichtliche Nostalgie in
der Embryonalentwicklung, gibt es nicht, kann
es nicht geben, weil der Energieaufwand einer
starken Bewertung durch Selektion unterliegt”
(S. 116). Erhalten bleibt nur, was Selektions-
und Funktionswert besitzt. GUTMANN & BONIK
(1981) betonen, dafs ein Nachzeichnen der Phy-
logenese an der Ontogenese nicht mdoglich sei,
vielmehr hdnge jede Aussage iiber den stam-
mesgeschichtlichen Stellenwert embryonaler
Gebilde von der stammesgeschichtlichen Re-
konstruktion ab, die nach dem Gesichtspunkt
der Okonomisierung und unter Beriicksichti-
gung von Selektions- und Funktionszwangen
erfolgen mufd (Peters 1975, 23). Die Existenz
von verkiirzten und auf ontogenetische Be-
diirfnisse abgestimmten Rekapitulationen wird
von diesen Autoren jedoch nicht grundsatzlich
abgestritten. ,,Unsere Kritik am biogenetischen
Grundgesetz betrifft stets 'nur' seine methodi-
sche Unbrauchbarkeit fiir die Phylogenetik”
(BoNIk et al. 1981, 224).

Franzen (1975) zeigt anhand zweier Ent-
wicklungsabldufe in der menschlichen Onto-
genese, dafs sowohl ,,caenogenetische” alsauch
,palingenetische” Merkmale als ontogenetische
Anpassungen erklarbar sind: So ist sowohl der
Befund, dafd Menschenaffen im Bau ihres Scha-

dels umso menschendhnlicher sind, je jiinger
sie sind (entgegen der biogenetischen Grund-
regel; vgl. Abb. 83, 88; s. 0.: , Fetalisation®), als
auch der Befund, daf$ in der menschlichen On-
togenese die Arme im Vergleich zu den Beinen
anfanglich deutlich langer sind als beim Er-
wachsenen (entsprechend der biogenetischen
Grundregel: adulte Pongiden haben relativ lan-
ge Arme), durch die konstruktiven und funk-
tionellen Bedingungen wahrend der ontogene-
tischen Entwicklung zu erkldren und als sinn-
volle Anpassungen zu verstehen. Fiir den Be-
reich der menschlichen Embryonalentwicklung
hat BLEcHscHMIDT (1968, 1976, 1985) dies fiir alle
untersuchten Organe und Organsysteme ge-
zeigt. Solche Beispiele zeigen die Problematik,
aus den ontogenetischen Abfolgen eine Les-
richtung fiir die hypothetischen phylogeneti-
schen Ablaufe abzuleiten (PeTERs 1980, 64).
Szarski (1962, 129) weist darauf hin, dafs
ontogenetische und phylogenetische Paralle-
len dadurch zustande kommen konnen, daf$ in
Ontogenese und Phylogenese die Entwicklung
von dhnlichen Ausgangsstrukturen startet und
dafd Embryonen und Larven in dhnlichem Me-
dium leben wie ihre angenommenen Vorfah-
ren. ,Konservativismus” in der Embryogenese
rithre aufSerdem daher, dafs Embryonen relativ
inaktiv sind und dafs die hochkomplizierten
morphogenetischen und physiologischen on-
togenetischen Prozesse vor stérenden Aufien-
einfliissen geschiitzt werden miissen. Umso
merkwiirdiger und im Deutungsrahmen der
biogenetischen Grundregel unverstandlich sind
die oben erwédhnten grundlegenden Unterschie-
de der ersten ontogenetischen Stadien bei Wir-
beltieren und auch bei Wirbellosen.
Erwdhnung muf hier auch der , Primat der
ontogenetischen Prazedenz” finden: , Das zeit-
liche Erscheinen eines Organes im Ontogene-
seablauf wird primér von dessen Wichtigkeit
tiir den entsprechenden Entwicklungsgang und
nicht von dessen phylogenetischem Alter be-
stimmt” (Fioront 1987, 386). Umgekehrt signa-
lisiert frithes Erscheinen , Wichtigkeit”. Die Be-
deutung der Reihenfolge der ontogenetischen
Prozesse fiir phylogenetische Rekonstruktio-
nen ist damit stark relativiert und wird kontro-
vers diskutiert. KLUGE (1985, 13) stellt fest: , De-
differentiation, paedomorphosis, and the in-
sertion and deletion of developmental stages
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make it impossible to deduce the genealogical
hierarchy from only ontogenetic transforma-
tion series” (vgl. MABEE 1989).

Insgesamt steuert eine biogenetische Grund-
regel somit fiir die Erklarung ontogenetischer
Befunde nichts Wesentliches bei. FRaNzeN (1975,
39) schliefit seinen Aufsatz: ,Wenn wir aber
den ontogenetischen und den phylogenetischen
Anpassungsverlauf rekonstruiert haben, beno-
tigen wir das biogenetische Grundgesetz nicht
mehr.” Dabei bleibt der phylogenetische An-
passungsverlauf jedoch im Wesentlichen eine
gedankliche Konstruktion, der Vergleich zwi-
schen Phylogenese und Ontogenese mufS da-
her hypothetisch bleiben.

Zusammenfassendergibtsich, dafs fiir die Deu-
tung der ontogenetischen Befunde ein Bezug
auf einen postulierten phylogenetischen Ab-
lauf nicht erforderlich ist und sogar irrefiih-
rend sein kann. Die Ontogenese erlaubt keinen
sicheren Riickschlufi auf die Phylogenese, we-
der auf deskriptiver noch auf kausaler Ebene.
Viele Befunde aus den Ontogenesen der Lebe-
wesen konnen zwar im Rahmen der Evolu-
tionstheorie gedeutet werden, doch kann be-
stritten werden, dafs diese Deutungen zum bes-
seren Verstandnis der jeweiligen Abladufe bei-
tragen.

8.5 Mehrfachfunktionen
embryonaler Organe

SANDER (1982) definiert Rekapitulationserschei-
nungen als , Teilabschnitte der Ontogenese, die
dem Okonomieprinzip zu widersprechen schei-
nen” (S.34). Dieses Kriterium ahnelt dem DieHL-
schen Rudimenten-Kriterium (K4 in Abschnitt
6.4) und ist daher mit denselben Problemen
verbunden wie jenes; man beachte die vorsich-
tige Formulierung SANDERs. Er schreibt in der-
selben Arbeit: ,,Einem sicheren Nachweis von
‘unniitzen' Rekapitulationenim Bereich der Ent-
wicklungsphysiologie stehen nahezu uniiber-
windliche Schwierigkeiten gegentiber” (S. 48).
SANDER weist darauf hin, dafs verschiedene Teil-
vorgdnge in der Ontogenese funktional mitein-
ander verkniipft sind (Interdependenz). Daher
unterliegen die Teilvorgdange wahrend der On-

togenese nicht fiir sich allein, sondern nur im
Zusammenhang mit allen anderen der Selek-
tion. Also konnen nur unter Beriicksichtigung
der Interdependenz der Teilvorgdnge diese an-
gemessen interpretiert werden. , Die betreffen-
den Teilvorgdnge blieben in der bisherigen
Evolution erhalten, weil die Maximierung ih-
res jeweiligen Nutzeffekts den Optimierungs-
grad des Gesamtsystems herabgesetzt haitte”
(S. 35%.). ,,Die Interdependenz der Teilvorgan-
geberuht u. a. auf dem kombinatorischen Cha-
rakter der Genexpression oder ihrer Steuerung
in der Ontogenese. Diese Kombinatorik ist vom
Informationsaufwand her 6konomisch und
vermag zudem in manchen Féllen die Koordi-
nation mehrerer Entwicklungsschritte zu si-
chern” (S. 36). SANDER belegt anhand von Bei-
spielen aus dem Bereich der Insekten, daf3 die-
se Kombinatorik auch unter bestimmten Be-
dingungen die Storanfilligkeit des Systems
herabsetzt. Das heifst also insgesamt, daf3 ,Um-
wegentwicklungen” (Rekapitulationen) nicht
notwendigerweise ein Ausdruck einer voran-
gegangenen Phylogenese sein miissen. Man
kann diese Phdnomene offenbar auch unter
dem Gesichtspunkt funktioneller Aspekte ver-
stehen. Die beobachteten Entwicklungswege
erwiesen sich in vielen ndher untersuchten Fal-
len entwicklungsphysiologisch als sinnvoll (vgl.
dazu auch SubpHAaus & REHFELD 1992, 156f.).
Ein Beispiel: Der Meckelsche Knorpel (die
knorpelige Anlage des Unterkiefers der Wir-
beltiere) der Sdugetiere galt lange als funkti-
onslos. Eine Maus-Mutante (,,cho”) hat jedoch
einen Hinweis auf einen Funktionszusammen-
hang gegeben. Bei diesen Mutanten erreicht
der Meckelsche Knorpel nur etwa 70% seiner
normalen Lange. Dies ist wahrscheinlich der
Grund dafiir, daf homozygote Feten eine Ra-
chen-Gaumen-Spalte aufweisen — eine letale
Mifsbildung, da sie den Saugakt verhindert.
SANDER erwdhnt auch als moglichen inter-
essanten Aspektin diesem Zusammenhang das
Vorkommen {iberlappender Gene, also ihre
Mehrfachnutzung. Fiir einen Planer konnte es
weitaus 0konomischer sein, mit geringerem
,Packungsvolumen” zu arbeiten und damit
scheinbare Umwege in der Ontogenese in Kauf
zu nehmen als eine umgekehrte Strategie zu
verfolgen. Die Erforschung der Organisation
des Genoms ist auch unter diesem Gesichts-
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punkt von grofitem Interesse. Wie fiir OscHE
(1982) ist auch fiir SANDER die Ahnlichkeit der
entscheidende Hinweis auf ein gemeinsames
stammesgeschichtliches Erbe (SANDER 1982, 44).
SANDER halt aber auch eine andere ,spekulati-
ve” Deutung fiir moglich (S. 45): , Konnte es fiir
bestimmte entwicklungsphysiologische Proble-
me vielleicht nur einen einzigen optimalen Lo-
sungs-Formalismus geben, der sich dann (trotz
vielleicht erheblicher Komplexitdt) mehrfach
konvergent herausbildet? In diesem Fall konn-
ten rekapituliert erscheinende Mechanismen
konvergente Produkte von Optimierungspro-
zessen sein.” Da diese ,Prozesse” nicht empi-
risch belegt sind, sondern theoretisch gefor-
dert werden, konnte diese Spekulation gering-
tiigig gedndert zum Postulat der Schopfungs-
lehre erhoben werden: Rekapitulierterscheinen-
de Mechanismen konnten konvergente Pro-
dukte von Optimierungsiiberlegungen eines
planenden Geistes sein.®

8.6 Rekapitulation und
Mikroevolution

Wir wenden uns nun noch Beispielen aus dem
Bereich der Mikroevolution zu (vgl. Abschnitt
7.2). Die Augenreduktion beim Ho6hlenfisch
Astyanax mexicanusnimmt einen eigenartigen
ontogenetischen Verlauf: Die Augen werden
zundchst weitgehend normal angelegt, und erst
ab einem bestimmten Zeitpunkt stoppt die Ent-
wicklung und es tritt Verkiimmerung von Au-
genteilen ein (Aphanisie, vgl. Abschnitt 7.1).
Auf den ersten Blick lafit dieser Befund Reka-
pitulation vermuten. Der ontogenetische Ent-
wicklungsweg entsprdache dem vermuteten
phylogenetischen (erst Groflenverminderung,
dann Ausfall einzelner Strukturelemente: De-
generation der Retina, Zerfall der Linse, Ein-
senkung des Auges; PETERS & PETERS 1968, 232f.;
WiLkens 1980, 232). Der ontogenetische Ent-
wicklungsverlauf hat seine Ursache aber pri-
maér darin, dafd die Augenanlage bei Wirbeltie-
ren generell eine unerldfilich formbildende
Funktion bei der Kopfausformung hat. Muta-
tionen, die diese Funktion storen, konnten da-
her in viel geringerem Mafie toleriert werden,
als solche, die den Entwicklungsverlauf erst

nach dem Kopfausformungsprozefs beeinflus-
sen (PeTERS & PETERs 1968, 235). Von einem
dhnlichen Befund wie bei der Augenentwick-
lung bei Astyanaxberichten SILVER et al. (1984):
Beibestimmten Mutanten von Mdusen werden
zundchst normale Augenanlagen ausgebildet,
dann tritt Degeneration ein.

Die Entstehung der Flugunfahigkeit bei Vo-
geln kann als Stehenbleiben auf einem juveni-
len Stadium gedeutet werden: , Alle Vogel sind
als Junge flugunfahig. So konnte also die Evo-
lution der Flugunféhigkeit sehr leicht tiber die
Verdnderung einiger weniger, die Entwicklung
steuernder Gene geschehen sein” (Anonym
1983, 361). Statt , Evolution” miifite allerdings
treffender von , Degeneration” gesprochen
werden (vgl. LONNIG 1993, S. 403f.).

Neotenie

Vermutlich ebenfalls mikroevolutiv versteh-
bar sind die Phdnomene der Neotenie oder
Paedomorphose, das heifit das Erreichen der
Geschlechtsreife vor dem vollen Ausgewach-
sensein oder in einem Larvalstadium — sozusa-
gen das Gegenteil von Rekapitulationsentwick-
lungen. Die ontogenetische Entwicklung bei
den stammesgeschichtlich spéter erscheinen-
den Individuen einer phylogenetischen Reihe
wird quasi vorzeitig abgebrochen. Solche Ent-
wicklungsverschiebungen kénnten auf weni-
ge Mutationen in regulatorischen Genbezirken
zuriickgehen und wéren dann mikroevolutiv
erkldrbar. So besitzen einige Populationen des
,Olympicsalamander” (Rhyacotriton olympicus)
das Nasale (Nasenbein), andere nicht (WAKE
1980). Da das Nasale als letztes Schadelele-
ment angelegt wird, verschwindet es bei einer
verkiirzten Entwicklung als erstes, so dafi die
Deutung durch Paedomorphose durchaus na-
heliegend ist. Es sei hier an die Deutung der
Befunde an Hohlenorganismen durch Neote-
nie erinnert, wie sie BANISTER (1984) vorgeschla-
gen hat (Abschnitt 7.2, S. 127).

Das Vorkommen (oder die Annahme des
Vorkommens) von Paedomorphosen vereitelt
gewohnlich die Moglichkeit, ,primitive” und
,abgeleitete” Merkmale aufgrund embryolo-
gischer Befunde zu unterscheiden, also eine
Lesrichtung der Evolution abzuleiten. MEDA-
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ONTOGENESE
Befund
= (B) = A
PHYLOGENESE
Interpre-
tationen B—=—A A —=—B
Rekapitulation | Paedomorphose

Abb. 88: Zwei gegensitzliche Interpretationsmog-
lichkeiten desselben ontogenetischen Befundes. A,
B: Adultstadien verschiedener Arten, (B): B-idhnliches
Stadium in der Ontogenese.

WAR (zit. in MOLLENHAUER 1975) erldutert diese
Situation so: ,,Wenn friither ein Tier A im Ver-
lauf seines Werdegangs ein B-dhnliches Stadi-
um hatte, so wurde das als ein sicherer Beweis
dafiir angesehen, dafd sich A aus B entwickelt
hat und dafs sein voriibergehender B-dhnlicher
Zustand ein Beispiel fiir Haeckels Gesetz der
Rekapitulation sei ... Heute glaubt niemand
mehr an Rekapitulation in dieser einfachen
Form, und wenn A ein B-dhnliches Stadium in
seinem Werdegang hat, so versucht man das so
zu erklédren, daf8 B durch Paedomorphose aus
einem mit A verwandten Vorfahren entstand”
(Abb. 88). Was fiir den einen ,, Ankldnge an die
Urahnen” sind, sind fiir den anderen , frithreif
gewordene Kinder” (MOLLENHAUER 1975, 31).
MOLLENHAUER (1975, 32) restimiert fiir den Be-
reich der Algenforschung: ,Man sollte die Vor-
stellungen tiber die Abstammungsverhéltnis-
sebei den Algen nicht codifizieren, sondern als
das verstehen, was sie sind: Denkanstofde und
Entwiirfe, die Befunde zu Modellen fiir die
vermutliche Evolution verdichten.”

MULLER (1991, 609) weist darauf hin, daf3 die
Mechanismen der Heterochronie allgemein auf
die Modifikation bereits existierender Struktu-
ren beschrankt sind und fiir sich alleine nicht
geniigen, um den Ursprung neuer Strukturen
zu erkldren. Solche Vorgiange waren damit dem
mikroevolutiven Bereich zuzuordnen.

8.7 Offene Fragen

Offene Fragen liegen vor allem {iber die Funk-
tion embryonaler Strukturen vor (vgl. Abschnitt

6.1). Dazu einige Beispiele:

Bei Schlangen ist die linke Lunge regelma-
ffig rudimentdr. Wegen Platzmangel kann nur
ein Lungenfliigel ausgebildet werden (Kom-
pressionsrudimentation). , Die kleine Aussak-
kung hat sogar Verklebungen im Innern ..., so
dafd ein Gebrauchswert nicht mehr in Frage
kommt” (KrumsieGeL 1961, 50). Weshalb also,
so ist im Rahmen der Schépfungsbiologie zu
fragen, wird tiberhaupt dieses Rudiment gebil-
det? Hier ware zu priifen, ob die rudimentére
Lunge formbildende Bedeutung wéhrend der
Ontogenese besitzt. Moglicherweise ist es ent-
wicklungsmechanisch einfacher, zunédchst eine
paarige Anlage zu bilden, dann aber nur einen
Teil zur normalen Ausprdagung kommen zu
lassen.

Bei einigen beinlosen Reptilien werden in
der Embryonalentwicklung Extremititenanla-
gen angelegt und wieder zuriickgebildet, so z.
B.bei der Blindschleiche (Anguis fragilis), beim
Scheltopusik (Ophisaurus apodus)oder bei der
Pythonschlange (Python reticulatus) (RAYNAUD
1969; 1972a; 1972b; RAHMANI 1974). RAYNAUD
(1972b) verglich die Entwicklung von Repti-
lien mit normalen Beinen (z. B. bei der Zaun-
eidechse, Lacerta viridis), Reptilien mit rudi-
mentdren Beinen (z. B. bei der Blindschleiche,
Anguis fragilis) und beinlosen Reptilien (vgl.
auch RaynauD 1977) und machte folgende z. T.
durch Transplantationsexperimente gestiitzte
Feststellungen: Fiir die Ausbildung der nor-
malen Extremitdtist die Bildung ventraler Aus-
laufer von 8 Somiten (Ursegmenten; S, - S,
welche in die Extremitatenknospe hineinwach-
sen) erforderlich. Wo eine geringere Anzahl
von Ausldufern gebildet wird, bleibt die Ent-
wicklung auf einem frithen Stadium stehen.
Bei den véllig beinlosen Schlangen werden kei-
ne Ausldufer gebildet (Abb. 89, 90). Bei Anguis
degenerieren ab einem bestimmten Zeitpunkt
die Zellen an der Spitze der Extremitdtenknos-
pe, was wahrscheinlich den Stillstand der Ex-
tremitdtenentwicklung verursacht. Versuche
mit fliigellosen Hithnermutanten erbrachten
dhnliche Befunde (ZwiLLING 1956).

Die Griinde fiir diese Degeneration sind nicht
sicher bekannt, moglicherweiseliegt der Grund
in dem zu geringen Einfluf3, der von den Somi-
ten auf die Extremitatenknospe ausgeht. Wahr-
scheinlich beruht die rudimentare Auspragung
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Abb. 89: Schematische Darstel-
lung der Beziehungen zwischen
den ventralen Ausldufern der
Somiten und der Bildung der
Extremititenknopsen bei
Reptilien.

a Reptilien mit normalen
Extremititen: 8 Somiten (S, bis
S,,) senden jeweils einen
ventralen Ausldufer (AS_ bis
AS ) ins Somatopleura (So).
Eine Extremitdtenanlage (Ea)
bildet sich vor den Auslaufern.
WH Wolffscher Hiigel.

b Reptilien mit voriibergehend
vorhandenen Extremititenanla-
gen (Anguis fragilis): Hier
senden nur 4 Somiten (S bis S)
ventrale Ausldufer ins Soma-
topleura. Die Extremitidtenanla-
ge bildet sich nur vor diesen 4
Somiten und damit von Anfang
) an mit geringerer Grofe.

b ¢ Reptilien ohne Extremitdten
(Schlangen): Hier bildet kein

c einziger Somit einen ventralen
Ausldufer. Das Somatopleura
bleibt diinn und es bildet sich
keine Extremititenanlage.
(Nach Raynaup 1972b)

der Extremitatenknospe auf einem friihen Still-
stand der Extremitdtenanlage von Anfang an
und nicht auf einer fortschreitenden Riickent-
wicklung eines frither wohlentwickelten Bei-
nes (RAYNAUD 1972a, 470).” Wenn auch die on-
togenetisch wirksamen Faktoren der Embryo-
nalentwicklung aufgeklart werden sollten—hier
spielen die neuen Erkenntnisse tiber die Wirk-
samkeit homeotischer Gene eine immer grofie-
re Rolle —, bleibt die Frage nach der Funktion
der embryonalen Anlagen. RAyNAUD macht
dazu keine Angaben. Aufgrund dieser Unsi-
cherheiten gibt sich RAynaUD (1969) zurtickhal-
tend in einer phylogenetischen Bewertung die-
ser Befunde: ,,... to still this unsettled question,
no valuable explanation has been till now giv-
en, save the classical affirmation, that these
species had 'lost' their legs in the past” (S. 51).

Bei einer Reihe von Zahnwal-Arten wird
voriibergehend das Schliisselbein embryonal
angelegt, beim Pottwal nur als winzige Struk-
tur (Kuva 1990). Bei den Bartenwalen wurden
bislang keine Schliisselbein-Rudimente gefun-

den. Zur Funktion dieser Rudimente macht
Kimva (1990) keine Angaben; er sieht das totale
Fehlen bei den Bartenwalen im Zusammen-
hang mit der starken Reduktion des Brustbeins
(S. 210). BEHRMANN (1982) wies Schliisselbeine
auch bei einigen erwachsenen Schwertwalen

Abb. 90: Embryo von Ophisaurus apodus, 6 Tage alt.
Ea Extremititenanlage. (Nach Ranmani 1974)



164

Abb. 91: a Aesculus hippocastanum. Erneuerungs-
trieb mit gefiederten Blattern (Pfeile). Die Blatter
sind normalerweise gefingert. b Tilia platyphyllos.
Eingeschnittene Blitter an der Spitze nach teilwei-
ser Entblitterung. (Nach DostAL 1960)

nach; er hilt sie fiir funktionsfahig: Schwert-
wale konnen sich auch aufserhalb des Wassers
aufhalten und stiitzen sich dann wie die Seel6-
wen auf die Hande. ,Wiére der Schultergiirtel
genau so beweglich wie bei den anderen Wa-
len aufgehdngt, wiirde das Aufrichten auf den
Héanden kaum moglich sein” (BEHRMANN 1982,
204). Kuva (1990, 210) bestreitet diese Erkla-
rung, da Seelé6wen kein Schliisselbein besitzen.
Fiir BEHRMANN ist die Deutung als Atavismus
(vgl. Kapitel 9) unwahrscheinlich, da die Schliis-
selbeine mehrmals und nicht als seltene Aus-
nahme nachgewiesen wurden.

Warum werden Anlagen der Hinterextre-
mitdten bei Walen gebildet? In einer Diskussi-
on iiber den Beitrag von WakE (1999) meinte B.
K. HALL dazu, die traditionelle Erklarung sei,
daf3 der Verlust dieser Organanlage Folgen fiir
die Formbildung der Korperachse habe, so dafs
der Embryo nicht lebensfahig wére; er sei sich
jedoch nicht sicher, ob dies eine befriedigende
Erklarung sei. G. MULLER entgegnet, daf3 diese
Erklarung nicht voll befriedigen kénne, da es
auch Beispiele von beinlosen Formen gebe, die
auch keine Extremitdtenanlagen besitzen wie
die Blindwiihlen, ohne dafl die Formbildung
der Korperachse darunter leide (Wake 1999,
43). Ob hier also ein Zusammenhang besteht,

muf vorerst fraglich bleiben.

DostAL (1960) fiihrte ,Rekapitulationsver-
suche” mit Pflanzen durch. Wir zitieren ein
typisches Experiment: ,,An Anfang Mai ent-
blatterten Roffkastanienzweigen (Aesculus hip-
pocastanum)entwickeln sich aus dennoch nicht
vollstandig ausdifferenzierten Winterknospen-
anlagen Ersatztriebe, die ganz regelmafiig mit
pinnat federférmigen statt normalen handfor-
migen Bldttern beginnen, und erst darauf ent-
falten sich diese letzteren Blatter” (S. 343; Abb.
91). Dies wird als Atavismus (s. Kapitel 9) ge-
deutet: Die normalerweise ausgelassene Ge-
staltungsform wird durch diese Storung als
Rekapitulation verraten. Es bleibt jedoch die
Frage nach der Funktion der verschiedenen
Entwicklungsmoglichkeiten der Blattanlagen.
Auflerdem konnen solche Beispiele moglicher-
weise als Auspragungen innerhalb eines poly-
valenten Grundtyps (vgl. Abschnitt 1.3) inter-
pretiert werden.

Einletztes Beispiel: Viele Tiere weisen in der
frithen Embryogenese eine metamere Kor-
pergliederung auf, die im Laufe der weiteren
Ontogenese oft mindestens teilweise wieder
verschwindet. Hier wére der Frage nachzuge-
hen, ob der ontogenetische Entwicklungsweg
tiber metamere Stadien (ihre Entstehung ist
Folge der Gefafiversorgung des Riickenmarks)
grundsédtzlich 6konomischer ist als andere
denkbare Wege, wobei natiirlich der Nachweis
schwierig (wenn nicht unmdoglich) ist, daf$ es
andere (6konomischere) Moglichkeiten gibt.
Ohne diesen Nachweis hat jedoch die Deutung
durch Rekapitulation auBer dem Ahnlichkeits-
befund (vgl. Abschnitt 8.3) keine empirische
Grundlage.

Ein rudimentdires Embryonalorgan
als Design-Signal?

Kimva (1968) fand bei einer Reihe von auf dem
Boden lebenden Saugetieren eine rudimentére
Crista sterni (Brustbeinkiel), eine unpaare ven-
trale Knochenanlage (Abb. 92). Bei Fledermau-
sen, Flattermakis und beim Maulwurf entsteht
aus dieser Ventralanlage der Brustbeinkamm.
,Die Entstehung dieses Kammes bei den ge-
nannten Sdugetieren hangt zweifellos mit der
maichtigen Brustmuskulatur als Folge der er-
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hohten Arbeitsanspriiche an die vorderen
Gliedmafien zusammen” (S. 211). Bei anderen
Insektenfressern, bei Primaten, Nagetieren und
Paarhufern wird diese selbstandige Ventralan-
lage nur wihrend der Embryonalentwicklung
voriibergehend ausgebildet. Zur Funktion die-
ser Bildung macht KrLiva keine Angaben. Da
eine Homologisierung dieses Gebildes mit ent-
sprechenden Strukturen bei den anderen Wir-
beltieren offen bleibt (KLiva 1968, S. 211), ist
eine Deutung durch Rekapitulation auch im
Rahmen der Evolutionslehre gewagt.

Dieses Beispiel ist aus einem besonderen
Grund fiir die Evolutionstheorie problematisch:
Wenn es sich ndmlich beim rudimentaren Brust-
beinkiel um eine phylogenetische Riickbildung
handeln soll, miifiten die Vorfahren der o. g.
sehr verschiedenen Sdugergruppen einen aus-
gebildeten Brustbeinkiel besessen haben. Doch
woftir? Ein ausgebildeter Brustbeinkiel ist nur
bei spezieller Lebensweise erforderlich und
evolutionstheoretisch bei einem Vorfahren ver-
schiedener unterschiedlich spezialisierter Sau-
gergruppen keinesfalls zu erwarten. Die Exi-
stenz eines rudimentdren Brustbeinkiels bei
den genannten Gruppen ist daher evolutions-
theoretisch réatselhaft. Es stellt sich hier durch-
aus die Frage, ob es sich um ein Design-Signal
handeln konnte, indem diese Struktur auf ei-
nen Grundbauplan statt auf einen gemeinsa-
men Vorfahren hinweist.

8.8 Schlufifolgerungen

KRruMBIEGEL (1985) stellt fest, dafd die Rudimen-
tation fast ausschliefSlich morphologisch bear-
beitet worden sei. LovTrup (1978b, 352) schreibt
einen in diesem Zusammenhang denkwdiirdi-
gen Satz: ,Haeckelian recapitulation has al-
ways been vehemently rejected by most em-
bryologists, and yetit has been supported, with
more or less reservation, by many morpholo-
gists.” (Dabei werden unter , Haeckelscher Re-
kapitulation” nur Entwicklungen verstanden,
die terminale Addition von Entwicklungsab-
schnitten beinhalten, s. 0.) Die Erkenntnisse,
die durch Untersuchungen von Embryogene-
sen gewonnen wurden, bestdatigen und ergan-
zen die oben bereits gezogene Schlufifolgerung,

Abb. 92: Schematische Darstellung der Entwicklung
des Brustbeins bei Talpa europaea, Embryo 10 mm,
Ventralansicht. In der Mitte befindet sich die un-
paare Ventralanlage der Crista sterni (c). k Schliis-
selbein, r Rippen, sl Sternalleisten, ss Suprasternal-
anlagen. (Nach Kriva 1968)

dafd ein angemessenes Verstandnis eines Or-
gans nur moglich ist, wenn alle tiber einen
Organismus bekannten Befunde, von der ge-
netischen bis zur 6kologischen Ebene sowie
die gesamte Embryonalentwicklung in Rech-
nung gestellt werden. Nur wenn bei Bertick-
sichtigung aller Betrachtungsebenen Unge-
reimtheiten bleiben, scheint es sinnvoll, auch
mogliche historische Aspekte zu diskutieren.
Sind dann mikroevolutive Prozesse ausrei-
chend? Noch aber ist unklar, welches Ausmafs
an Veranderungen mikroevolutiv, d. h. auf der
Basis eines vorgegebenen genetischen Poten-
tials moglich sind.

Auch im Falle der Embryonalorgane kann
ScADDING (1981; 1982) zugestimmt werden, dafs
rudimentdre Organe nicht mehr beweisen als
ihre Homologie.

Anmerkungen

', In many polychaete and prosobranch genera one
species develops through a planctoniclarva, whereas
another species has direct development. The telo-
lecithal cephalopod eggs cleave in a bilateral man-
ner without any similarity to the spiral cleavage of
other related Mollusca. Triclad eggs have a blasto-
meric anarchy, whereas the adults very closely re-
semble the polyclads which show spiral cleavage.
The list could easily be elongated” (DoHLE 1988,
285).
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,Developing limbs do not recapitulate the exact
number of elements of fossil taxa (...). Although
reduction or loss of elements occurs during evolu-
tion and development, there is no archetypal
arrangement observed during early developmental
stages. Derived features (including synapomorphies
of higher level taxa) can be seen very early in de-
velopment (...). Tetrapod limbs share many features
of limb development but these shared features do
not suggest either von Baerian or Haeckelian reca-
pitulation” (SHUBIN 1994b, 209; dort finden sich wei-
tere Literaturbelege).

,Comparative and experimental biology appear to
suggest a different set of homologies for the digits of
the salamander hind limb than do phylogenetic
criteria” (SHUBIN 1994a, 264; dort finden sich ndhere
Erldauterungen).

,Contrary to Haeckelian and von Baerian views,
limb development may be specialized since its early
stages. Early bifurcation and segmentation events
are not necessarily more preserved than later ones
(as in the case of the deletion of the intermedium in
the anuran limb)” (SHUBIN & ALBERCH 1986, 379).
, Therefore, there are no good arguments to assume
a priori that ontogenetic sequences are conserved”
(ALBERCH 1985, 46).

Ein typisches Beispiel fiir diese Situation findet sich
bei HiLBIG et al. (1981), die die biogenetische Grund-
regel auf ein biochemisches Merkmal bei der Gehirn-
entwicklung (Vorkommen von Gangliosiden) an-

wenden: , The parallel reduction of the C-pathway
for ganglioside biosynthesis during phylogeny from
elasmobranch fish to birds and mammals respective-
ly and during ontogeny in high vertebrates is taken
as evidence for a further verification of the recapitu-
lation principle according to Haeckel's biogenetic
rule” (p. 301). Auf dhnliche Weise interpretiert Nuss
(1982) die Abfolge verschiedener Sporentypen in
der Ontogenese von Basidiomyceten (friih entste-
hende Proterosporen und andere Sporen): ,, These
proterospores are ... well adapted to dispersal by
air, the other spores, however, to dispersal by ani-
mals. In this respect, ontogenesis appears to recapi-
tulate phylogeny” (p. 53; Hervorhebung nicht im
Original).

RieppEL (1989¢, 59) bemerkt zu Sanpers Uberlegung:
,This may promote similarity due to an optimiza-
tion strategy rather than to common ancestry. Struc-
tural and functional constraints resulting from such
developmental optimization could result in charac-
ter incongruence at high taxonomic levels.” Das
heifit: Homologe Ahnlichkeit muf nicht mit Stam-
mesgeschichte zu tun haben (vgl. Kapitel 3).

,Itis probable that the rudimentary condition or the
non-development of the limb bud correspond to an
early arrest of the development of the anlage of the
limb, from the origin, rather than to a progressive
retrogression of a limb, well developped in the
past” (RAYNAUD 1972a, 470).
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9. Atavismen

Zusammenfassung: Als Atavismen (Riickschldge) gedeutete Strukturen konnen nicht ohne
vorgegebene Ursprungstheorie als solche erkannt werden. Im Rahmen der Evolutionslehre
werden solche Mifibildungen atavistisch gedeutet, die Strukturen postulierter stammesge-
schichtlicher Vorfahren (aus anderen Familien, Ordnungen oder Klassen) dhneln. Da andere
MiBibildungen (ohne Ahnlichkeiten mit Strukturen postulierter Vorfahren) nicht atavistisch
gedeutet werden konnen, muf$ ein konkreter Evolutionsverlauf vorausgesetzt werden, um eine
entsprechende Deutung vornehmen zu konnen. Dabei werden Atavismen auf die ,Wieder-
inbetriebnahme” abgeschalteter (,,stiller”) Gene durch Mutation(en) oder auf Eingriffe in das
sich entwickelnde System zuriickgefiihrt. Eine Stillegung von Genen fiihrt ohne Selektion
jedoch zwangsldufig iliber grofie Zeitraiume hinweg zu einem genetischen Zerfall, so dafS
Atavismen kaum als Belege fiir fernere Vorfahren gelten konnen, die einem anderen Grundtyp
angehdoren.

Ohne Riickgriff auf eine Ursprungstheorie liegt eine Deutung einer Struktur als Atavismus
dann nahe, wenn bei Kreuzung zweier Arten A und B ein Merkmal auftritt, welches den
Kreuzungspartnern nicht, jedoch einer dritten, ebenfalls mit A oder B kreuzbaren Art zukommt
(wenn also verschiedenes Erbgut spezialisierter Arten zusammenkommt, dessen Kombination
die Auspragung urspriinglicher Merkmale wieder ermdglicht). Innerhalb von polyvalenten
Grundtypen konnen Atavismen durch einzelne Mutationen in regulatorischen Genbezirken
erkldrt werden. Die atavistisch ausgebildete Struktur gehort in solchen Fillen zum urspriing-
lichen ,Repertoire” des Grundtyps.

Wie die ,Rudimente” geben auch Atavismen keine direkten Hinweise auf eine progressive

Evolution.

Strukturen, die nur gelegentlich bei einzelnen In-
dividuen einer Artausgebildet werden und die
an angenommene frithere stammesgeschicht-
liche Stadien erinnern sollen, werden Atavis-
men genannt (lat. atavus = Vater des Grofsva-
ters, Vorfahr; HarLL 1984; MaNiGLIA 1981; CANTU
& Ruiz 1985). Man spricht von , Riickschldgen”
in stammesgeschichtlich frither verwirklichte
Stadien. Atavismen sind fast ausschliefdlich
Mifsbildungen. Bekannte atavistisch gedeutete
Mifsbildungen beim Menschen sind Halsfisteln,
ein ungewohnlich stark ausgebildetes Haar-
kleid (Eckes 1987), ,Schwanzchen” (LEDLEY
1982) und tiberzdhlige Brustwarzen (z. B. Wie-
DERSHEIM 1902). Beispiele bei Tieren sind zwei-
oder dreizehige Pferde (STANEK & HANTAK 1986),
Wale mit Hinterextremitaten (Ocawa & Kami-
YA 1957), Robben mit Ohren (KRUMBIEGEL 1961),
Vogel mit Krallen an den Fliigeln (NErO &
ScriveN 1986) oder Fliegen mit vier Fliigeln
(Brauns 1950/51), bei Pflanzen radidrsymme-
trische statt zygomorphe Bliiten. Einige Ata-
vismen waren bereits DARWIN bekannt. Eine
Reihe weiterer Beispiele findet sich bei HALL
(1984).

9.1 Theoriefreie Kriterien fiir
,Atavismen”?

Wie bei den rudimentdren Organen ist ein ein-
deutig theoriefreies Kriterium fiir eine atavisti-
sche Struktur nicht verfiigbar, was zu theoriege-
leiteter Argumentationfiihrt. Mifsbildungen wer-
den nur dann als Hinweise auf eine angenom-
mene Stammesgeschichte gewertet (also als
Atavismen interpretiert), wenn sie Ahnlichkei-
ten mit vermuteten Vorfahren des betreffen-
den Organismus aufweisen: ,Im Unterschied
zu echten Mifsbildungen im pathologisch-ana-
tomischen Sinne verweisen sie auf phylogene-
tische Vorstufen” (KRUMBIEGEL 1960, 20). ,,Echt”
heifit hier offenbar: ,nicht auf Stammesge-
schichte verweisend”. , An atavistic form can
only be accepted if there is no other malforma-
tion of the skeleton” (Stanek & Hantak 1986,
78). Konsequenterweise miifsten jedoch alle
Mifibildungen historisch interpretiert werden,
beispielsweise auch gegabelte Rippen, Hasen-
scharte, Sechsfingrigkeit, was jedoch im Rah-
men der Evolutionslehre zu unsinnigen Schluf-
folgerungen fithren wiirde. Also muf3 die Evo-
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Abb. 93: Halbschematische Zeichnung einer norma-
len (a) und einer mifigebildeten (,atavistischen”)
Bliite (b) von Taraxacum officinale (Lowenzahn). a
Antheren, ge gelbe Krone, gr griine, Spatha-artige
Krone, ma mifigebildete Antheren, n Narbe, o Ovar,
p Pappus, r Rezeptaculum, rp rudimentirer Pappus,
rs rudimentire Samenanlage. (Nach SmitH 1965)

lutionstheorie vorgegeben werden, damit eine
Interpretation eines Organs als Atavismus
moglich ist. Daher sind Atavismen keine unab-
hiangigen Belege fiir eine Stammesgeschichte.
Die Tatsache, daf3 einige wenige Mifsbildun-
gen an andere Organismen (mutmafliche Vor-
fahren der betrachteten Organismen) erinnern,
ist nicht besonders bemerkenswert und iiber-
rascht aufgrund vieler gestaltlicher Ahnlich-
keiten kaum. So berichtet Zwick (1976) von
einer Reihe von MifSbildungen bei Steinfliegen
(Plecoptera), von denen er (nur) zwei Verande-
rungen an der Abdomenspitze als Atavismen
wertet. Er meint dazu: ,Einen Beweis fiir die
Evolution liefern solche Fille nicht, ihre Wiir-
digung als Atavismen setzt die Grundannah-
me evolutiver Verdanderungen voraus” (S.221).
MULLANEY et al. (1971) argumentieren am Bei-
spiel eines atavistisch gedeuteten Augenkno-
chelchens (,,ocular ossicle”) bei einem Neuge-
borenen: ,Having regard to the points of simi-
larity between the scleral bone in the present
case and the os opticus of lower species, it is
tempting to call it an atavistic ossicle” (S. 246;
Hervorhebung nicht im Original). Hier liegt
also wieder das Ahnlichkeitsargument vor (vgl.
Kapitel 2). So auch bei der Interpretation einer
bestimmten Mifibildung beim Frosch Rana tigri-

na durch Dgsal (1964). Sie betrifft den Verlauf
einer Arterie. DEsar1 schreibt (S. 322): ,,Now the
frog under discussion shows a similar disposi-
tion of the artery to the right lung which can
undoubtedly be considered as a sudden reap-
pearance of a feature prevalent amongst the
remote piscine ancestors of the amphibians.”
SMITH (1965) wertet eine Mutation beim Lo-
wenzahn (Taraxacum officinale) als atavistisch,
trotz der Tatsache, dafd Staubblatter und Frucht-
knoten mifigebildet sind (Abb. 93).

STEINER (1966) scheidet alle embryogenen
Hemmungsbildungen als Atavismen aus (beim
Menschen z. B. Halsfisteln, Schwanzbildun-
gen, zweigeteilter Uterus, Kloake u. a.), ,,da sie
in der normalen Ausdifferenzierung gestorte
Stadien der individuellen Ontogenese festhal-
ten, welche mit den Merkmalen eines Vorfah-
renim adulten Zustand kaum identifiziert wer-
dendiirfen” (S. 323). Solche Mifibildungen kon-
nen also ohne Riickgriff auf eine Stammesge-
schichte als Entwicklungsstorungen verstan-
den werden und erlauben nicht die Deutung
als Atavismen. Auch STEINER meint (S. 24), daf3
ohne vorherige Feststellung der Eigenschaften
der Stammform eine Deutung als Atavismus
nicht moglich sei.

Der Ersatz eines Organs durch ein anderes
an derselben Stelle des Korpers (Homeosis)
wird - sofern evolutionstheoretisch passend —
gelegentlich auch atavistisch interpretiert (s. u.;
z. B. Fliigel anstelle von Schwingkolbchen bei
Drosophila oder ein ganzes Blatt anstelle eines
Nebenblatts bei Erbsen). Auch hier ist diese
Interpretation theoriegeleitet: ,Many cases of
homeosis ... are based on a phylogenetic hypo-
thesis” (SATTLER 1988, 1609). Die meisten ho-
meotischen Mutanten und Mifsbildungen sei-
en fiir evolutiondre Fragen irrelevant; es hand-
le sich jedoch um ein Phdnomen, das Variabili-
tat schaffe.

9.2 Erkldarungen fiir das Auftreten
von Atavismen

CaNTU & Ruiz (1985) definieren , Atavismus”
als ,back mutation awakening a very old 'slee-
ping' gene” (S. 141). Und , atavistische Gene”
miissen als unabhédngig vom aktiven Genom
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betrachtet werden, d. h. sie geh6ren nicht zum
aktiven DN A-Bestand einer Art, sondern sind
funktionell schlafende oder ,fossile” Gene (S.
141f.). Atavistische Bildungen werden also auf
normalerweise inaktive Gene zurtiickgefiihrt,
die durch Mutation reaktiviert werden. Solche
»schlafenden Gene” konnten jedoch bisher nicht
als atavistische Gene identifiziert werden.

Es spricht jedoch ein theoretisches Argu-
ment sehr stark gegen die Deutung, ,,schlafen-
de” Gene konnten reaktiviert werden, jeden-
falls dann, wenn die betreffenden Gene tiber
Hunderttausende oder Millionen von Jahren
stillgelegt sein sollen. Aufgrund der Kenntnis-
se tiber die Haufigkeit von Mutationen besteht
keine Chance, daf$ ein stillgelegtes Gen so lan-
ge reaktivierbar bleibt (vgl. HALL 1984, 115). In
der langen Zeit, in der keine selektive Bewer-
tung erfolgt, werden Mutationen das Gen un-
widerruflich funktionsunfdahig machen. Man
muf3 also bei scheinbaren Reaktivierungen an-
nehmen, dafl das betreffende Gen in einem
anderen Zusammenhang aktuell doch ge-
braucht wird (Pleiotropie). Damit aber ist das
Argument der Reaktivierung hinfallig; eine ata-
vistische Deutung wére dann nicht mehr zwin-
gend. Als Beispiel sei die Ausbildung der er-
sten Zehe bei einigen Hunderassen (LANDE 1978,
88) genannt. Gewohnlich ist diese Zehe bei der
Hinterextremitdt der Hundeartigen nur durch
einrudimentdres Metatarsale reprédsentiert. Die
Vorstellung einer Reaktivierung stillgelegter
Gene wiirde nach LaNDE (1978) bedeuten, dafs
die Fahigkeit der Ausbildung der ersten Zehe
auch nach ca. 10° bis 107 Generationen noch
nicht verloren gegangen ist, auch wenn diese
Zehe in dieser Zeit nicht mehr gebildet wurde.
Angesichts des Mutationsdruckes bei fehlen-
der Selektion muf3 dies als sehr unwahrschein-
lich gewertet werden. Daher ist zu erwarten,
dafl es andere Ursachen fiir die Moglichkeit
der Ausbildung der ersten Zehe gibt. Ahnlich
ist die Situation bei der Ausbildung atavisti-
scher Hinterextremitdten bei Walen gelagert
(Né&heres dazu in Abschnitt 9.4).!

Innerhalb von Grundtypen, also bei kreuz-
baren Arten und im Rahmen kurzer Zeitraume,
gewinnt die Vorstellung von einer Reaktivie-
rung stillgelegter Gene jedoch an Plausibilitat.
Wir kommen in Abschnitt 9.3 darauf zurtick.

Hatr (1984, 118) kommt nach einer ausfiihr-
lichen Besprechung vieler Félle natiirlicher oder
experimentell induzierter Atavismen zum
Schluf3, daf$ nicht alle Atavismen auf Mutatio-
nen zuriickzuftihren sind, sondern auch durch
Manipulation eines sich entwickelnden Systems
erzeugt werden konnen. Es gebe eine Plastizi-
tat der Entwicklungsmoglichkeiten, die es er-
mogliche, dafs ontogenetische Abfolgen relativ
leicht gedndert werden konnen.

BLecHscHMIDT (1985) weist darauf hin, daf3
beim Menschen Atavismen vielfach ,,Grenz-
télle des Normalen” seien, d. h. es liegt auf der
Ebene der Regulation morphogenetischer Pro-
zesse ein Extremfall in der Variationsbreite der
Entwicklungsmoglichkeiten vor.

Einige Beispiele

Betrachten wir als Beispiel fiir einen Atavis-
mus zusétzlich auftretende Zehen bei Pferden
(Abb. 94). In diesem Fall wird eine pro Fuf3
normalerweise nur einmal verwirklichte Struk-
tur vermutlich aufgrund einer Fehlsteuerung
(unniitzerweise) zweimal oder dreimal ausge-
bildet; die Anzahl der zusatzlichen Zehen vari-
iert manchmal von Fuf$ zu FufS desselben Tie-

Abb. 94: Atavistisch verlangertes Griffelbein mit
Zehenknochen und Huf bei einem Pferd. (Nach
MEYER & DAUMER 1981 und MAcFADDEN 1992, nach
MARSH)
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Abb. 95: Drosophila melanogaster var. tetraptera.
(Nach Brauns 1950/51)

res (MAcFaDpDEN 1992, 224). Die Auspragung
der atavistisch gedeuteten Bildung ist verschie-
den; in manchen Fillen bertiihrt die tiberzahli-
ge Zehe den Boden (Stanek & Hantak 1986,
78). Unter fossilen Pferden kennt man nur drei-
und vierzehige Formen, keine zweizehigen.
Nicht alle Falle von iiberzédhligen Zehen wer-
den als Atavismen gewertet, ndmlich dann
nicht, wenn sie durch Teilung der Anlage der
dritten Zehe entstehen (HALL 1984, 96). In der
Embryonalentwicklung werden drei Zehen
angelegt. HALL (1984, 97) meint, daf3 unter-
schiedliches Wachstum der angelegten drei Ze-
henrudimente als Erkldarung fiir die Ausbil-
dung der atavistischen Zehen ausreicht. Auch
bei anderen Sdugetieren sind Félle von voll
entwickelten Zehen bekannt, die normalerwei-
se nur rudimentdr ausgebildet werden (GaLis
et al. 2001). Solche Atavismen sind durch
homeotische Mutationen ohne Riickgriff auf
,schlafende Gene” erklarbar.

Krallen an den Vogelfliigeln (NERO & SCRIVEN
1986) miissen nicht zwingend als , Riickschlag”
interpretiert werden, da die Vogel ja an den
Zehen Krallen besitzen. Diese Struktur wird
also an einer falschen Stelle ausgebildet, sie ist
als Struktur demnach kein Atavismus, ledig-
lich ihre Position kann unter evolutionstheore-
tischen Voraussetzungen atavistisch gedeutet
werden.

Dafs die atavistische Interpretation bei kon-
sequenter Anwendung abwegig sein kann, zeigt
ein weiteres Beispiel: Vierfliigelige Fruchtflie-
gen werden als Hinweis dafiir gewertet, dafs
die normalerweise zweifliigeligen Insekten
(Dipteren) von vierfliigeligen abstammen. Die
Ausbildung von vier Fliigeln wird als Atavis-
mus gewertet. Es gibt aber auch Fruchtfliegen
mit vier Schwingkdlbchen und ohne Fliigel -
eine ,, Konstruktion”, die nicht als Hinweis auf
stammesgeschichtliche Vorfahren gewertet
werden kann (Abb. 95).

Die evolutionstheoretische Argumentations-
weise soll auch anhand des sehr seltenen Auf-
tretens eines menschlichen ,Schwanzes” ge-
schildert werden (nach Leprey 1982): , The
human tail serves as an example of modern
concepts of ontogeny and phylogeny and pre-
sents a striking clinical confrontation with the
reality of evolution” (S. 1212). Gelegentlich ha-
ben neugeborene Sduglinge ein Schwanzchen,
welches aus einem bindegewebigen und fett-
haltigen Kern und normaler Haut besteht, aber
nie aus kndchernen oder knorpeligen Bestand-
teilen. Die Deutung dieses Gebildes als
,Schwanz” ist neben dem Fehlen von Kno-
chenelementen dadurch sehr in Frage gestellt,
daf es nicht am caudalen Ende der Wirbelsdu-
lesitzt. Die Lage ist also unpassend. Aufierdem
kommen dhnliche Gebilde bei geschwénzten
Arten wie z.B. der Maus vor — zusatzlich zum
normal ausgebildeten Schwanz. Es gibt aber
auch Miusemutanten, die anstelle des normal
ausgebildeten Schwanzes einen knochenlosen
besitzen. Dieser mutierte Schwanz sitzt oft nicht
auf der Mittellinie des Korpers. Es liegen noch
weitere Ahnlichkeiten zum ,atavistischen
Schwanz” des Menschen vor. Damit sei nach
LEDLEY (1982) zwar ein Riickfall im Sinne einer
Rekapitulationstheorie als Deutung ausge-
schlossen. Das atavistische Gebilde sei aber ein
Zeugnis fiir die Bewahrung struktureller Ele-
mente im Genom, die fiir die Schwanzausbil-
dung notwendig sind, insofern also doch phy-
logenetisch interpretierbar. Die Information fiir
einige Bausteine, die fiir die Ausbildung des
Schwanzes notwendig sind, sei auch im Men-
schen noch latent vorhanden; in den verschie-
denen Organismen werde mit gleichen Bau-
steinen Verschiedenes , konstruiert”. Da diese
Bausteine (Fett, Bindegewebe, Haut) aber in
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diesem Fall nicht nur fiir die Ausbildung des
Schwanzes erforderlich sind, sondern auch fiir
ganz andere (typisch menschliche) Strukturen
gebraucht werden, ist eine historische Erkla-
rung im Sinne eines Atavismus nicht erforder-
lich.

Aziz (1981) deutet einige tiberzédhlige Mus-
keln bei Aneuploidien beim Menschen (Triso-
mie 13 und 18) als Atavismen, da diese Mus-
keln sonst nur bei einigen Affenarten vorkom-
men (vgl. DUNLAP et al. 1986). Diese Trisomien
sind aber auch durch das Fehlen von Muskeln,
ungewohnliche Insertionsstellen von Muskeln
sowie durch Abnormitaten bei den Eingewei-
den und seltener beim Nerven- und Blutgefafs-
system gekennzeichnet. Das Vorkommen der
tiberzdhligen Muskeln beruht z. T. auf dem
Beibehalten eines normalen embryonalen Zu-
standes (der entsprechende Muskel wird nor-
malerweise wieder abgebaut) — das gilt auch
fiir manche andere atavistisch gedeute Bildun-
gen (s. 0.) —, in anderen Fallen kann die Homo-
logie mit Muskeln von Affenarten nicht sicher
festgestellt werden. Aufgrund dieser Befunde
ist die Deutung als Atavismus unwahrschein-
lich.

Uberzihlige Brustwarzen, die gehauft ent-
lang der sog. ,Milchleiste” vorkommen, sind
nach BrLecuscumipT (1985) sog. ,,Grenzfille des
Normalen”, da Warzen bevorzugt an Gewebe-
verdichtungen auftreten, und diese sind ent-
lang der Milchleiste vergleichsweise wahr-
scheinlich. Sie konnen damit aus den ontoge-
netischen Bedingungen vollstindig verstanden
werden. Uberzihlige Warzen kommen selte-
ner aber auch an anderen Stellen vor und kén-
nen dann definitiv nicht als Atavismen gedeu-
tet werden.

Das Experiment von KoLLAR & FisHER. Ein von
KoLLarR & FisHEr (1980) angefiihrtes auf-
sehenerregendes und vielzitiertes Beispiel sei
schliefSlich noch besprochen (vgl. auch GouLp
1980): Durch Transplantationsexperimente
konnte gezeigt werden, dafi Hiihnerepitheli-
um (oberfldchliche Zellagen) des 1. und 2. em-
bryonalen Visceralbogens, kombiniert mit Mes-
enchym von Mduseembryonen aus der Region,
wo der 1. Backenzahn gebildet wird, die Bil-
dung von Dentin induzieren kann, manchmal
sogar vollstindige Zdhne. Dazu muf§ das

Hiihnerepithelium die Matrixproteine fiir den
Zahnschmelz beisteuern. Aufierdem induziert
es die Dentinbildung im Mesenchym der Maus.
Da Hiihner wie alle rezenten Vogel keine Zah-
ne haben und kein Dentin bilden, werden diese
Proteine normalerweise auch nicht fiir die Bil-
dung von Zahnen gebraucht. Die fiir die Matrix-
proteine benétigten Gene scheinen demnach
nicht verloren gegangen, sondern nur inakti-
viert worden zu sein (HaLL 1984, 115).2

Hier wiirde jedoch nur dann ein Atavismus
vorliegen, wenn diese Proteine im Hiihnere-
pithelium sonst (fiir andere Zwecke) gar nicht
synthetisiert wiirden. Die genannten Arbeiten
geben dazu keine Information. Andernfalls ldge
lediglich der Befund der Ahnlichkeit vor: dhn-
liche Induktionsprozesse bei dhnlichen Protei-
nen. Die ungewohnliche Kombination von Ge-
weben verschiedener Arten bewirkt unter Aus-
nutzung der in den Geweben der verwendeten
Arten vorhandenen Entwicklungspotenzen die
Bildung einer ungewohnlichen Struktur: Die
Zihne sind namlich nicht wie Médusezdhne ge-
formt.*

HarLL (1984, 116) weist darauf hin, dafs
Schlufifolgerungen aus diesem Beispiel nur
dann moglich sind, wenn ausgeschlossen wer-
den kann, dafs epitheliales Gewebe der Maus
mit transplantiert wurde. Auch MARsHALL et al.
(1994) sind der Auffassung, dafi die Moglich-
keit einer Kontamination durch Epithelzellen
der Maus nicht sicher ausgeschlossen werden
konne. Von einer Wiederholung des Experi-
ments ist nichts bekannt. In diesen Fall greift
auch das o. g. Argument, dafs aufgrund des
Mutationsdrucks nicht benétigte (und damit
selektiv nicht bewertete) Gene nach kurzer Zeit
unwiderruflich funktionsuntiichtig werden. Es
erscheint nach heutigem Kenntnisstand vollig
ausgeschlossen, dafs (hypothetische) ,,schlafen-
de Gene” tiber Millionen von Jahren noch funk-
tionsfahig bleiben.

Das Experiment von Hamrt. Ein dhnlich be-
rithmtes Experiment ist die Induktion von rep-
tiliendhnlichen Extremitdtenknochen beim
Hithnchen durch Hawmrg (1960). Wahrend in
der Reptilienextremitdt Tibia und Fibula voll
entwickeltsind sowie einige Tarsalknochen vor-
kommen (Abb. 96), sind die Tarsalia beim
Hithnchen mit dem unteren Ende der Tibia
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Archaeo- moderner Vogel im Reptil

Experiment (Krokodil)
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Abb. 96: HamrEs Experiment. Die wiahrend der Em-
bryonalentwicklung experimentell manipulierte
Extremitit des Hiihnchens weist Ahnlichkeiten mit
Archaeopteryx und Reptilien auf — ein Atavismus?

a traditionelle Darstellung des Experiments, b em-
bryonales Muster, c adulte Auspragung nach neue-
ren Studien. Niheres im Text. (Nach MULLER 1989)
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zum Tibiotarsus verschmolzen (Abb. 96). Die
Fibula wird nur rudimentéar als kurzer Kno-
chen am oberen Ende der Tibia ausgebildet.
HaMPE trennte in einem Hiihnchenembryo
durch eine feine Folie Tibia und Fibula. Als

Folge davon wuchs die sonst rudimentére Fi-
bula bis zum Gelenk nach unten aus und die
Tarsalia entwickelten sich wie bei Reptilien als
getrennte Knochen. Damit schien ein Beleg
vorzuliegen, dafd Végel immer noch die Gene
tiir Reptilienknochen besitzen. Normalerweise
verhindert der Kontakt mit der Tibia die Ent-
wicklung der Fibula, und wenn die Fibula das
Gelenk nicht bertihrt, entwickeln sich die Tar-
salianichtals getrennte Knochen. Entsprechend
der experimentell verdnderten Skelettanatomie
bilden sich auch Muskelstrange in einer Weise,
die der Situation bei den Reptilien nahekommt
(MULLER 1989, 39).

Der Versuch wurde populdr durch die mit
ihm verbreitete Behauptung, es seien dhnliche
Extremitiaten wie die von Archaeopteryx ent-
standen. Doch dies konnte allenfalls als grobe
Vereinfachung der fossilen Dokumentation gel-
ten, da die experimentell manipulierten Hinter-
extremitdten des Hiihnchens in keiner Weise
eine besondere Ahnlichkeit mit den Gliedma-
en von Archaeopteryxaufweisen (MULLER 1989,
38).° MULLER bestédtigt aber die morphologischen
Parallelen der experimentell erzeugten Beine
mit Reptilienbeinen beziiglich der Langenver-
héltnisse und der Abstdnde zwischen den bei-
den Knochenelementen.®

Die atavistische Deutung wiirde auch hier
auf die Annahme hinauslaufen, daf3 die betref-
fenden Gene seit weit mehr als 100 Millionen
Jahren stillgelegt seien. Das ist so unglaubhaft,
dafd dieses Argument als falsifizierend fiir die
Deutung im Sinne eines Atavismus gewertet
werden mufs. MULLER (1989, 43) gelangt auf-
grund einer erneuten Durchfiihrung von Ham-
pis Experiment zur Auffassung, dafd die expe-
rimentell ausgeldsten Veranderungen des Ske-
letts nicht auf eine Reaktivierung unterdriick-
ter genetischer Information hinwiesen.” Viel-
mehr geht er davon aus, daf3 der experimentel-
le Eingriff eine neue epigenetische Situation
verursacht, die zur Bildung eines anzestralen
Musters im Embryo fiihre. Atavismen resul-
tierten demnach von epigenetisch induzierten
quantitativen Anderungen im Timing und in
der Abfolge derselben Gruppen von Genen.®

BranD (1997, 151) mutmafit, dafs Vogel und
Reptilien eine gemeinsame , Palette” von gene-
tischen Instruktionen besitzen, um Beine zu
entwickeln, und dafd Regulatorgene die spezi-
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fische Nutzung dieser Gene steuern. Aus Hawm-
PEs und KoOLLAR & FisHERs Experimenten konne
geschlossen werden, dafs die Lebewesen mehr
genetische Information besitzen als aktuell be-
notigt wird, und dafs Regulatorgene benutzt
werden, um die Ausiibung einiger grund-
legender Féahigkeiten zu kontrollieren (S. 152).
Um diese Hypothese priifen zu konnen, miisse
noch viel mehr {iber embryologische Prozesse
bekannt sein, bemerkt BRaND. Jedenfalls wiirde
sich damit ein Riickgriff auf die Evolutions-
theorie eriibrigen.

Daf? ,echte Atavismen” (vgl. Abschnitt 9.1)
auch ohne Bezug zur Evolutionslehre gedeutet
werden konnen, zeigt auch folgendes Beispiel:
DiamonD (1987) fiihrt die Bildung einer atavi-
stisch interpretierten Struktur beim Menschen
(eine persistierende Arterie des Steigbtigels)
auf eine Entwicklungshemmung zuriick. Ein on-
togenetisches Entwicklungsstadium wird bis
zum Adultzustand beibehalten und verursacht
dadurch eine MifSbildung.’

In Sinne eines Stehenbleibens auf einem on-
togenetischen Entwicklungszustand konnen
moglicherweise auch andere Atavismen ge-
deutet werden. Ursache konnte eine Mutation
eines Regulationsgens sein. Kunun (1947, 70)
sprach von , Hemmungsatavismen”. Das wiir-
debedeuten, dafs fiir das Auftreten von Atavis-
men keine ,,schlafenden Gene” postuliert wer-
denmiissen. Im Einzelfall miissen entsprechen-
de Untersuchungen eine Klarung herbeifiih-
ren. Da Atavismen per definitionem seltene
Ausnahmen sind, ist eine Untersuchung ihrer
genetischen Grundlagen naturgemaéf3 allerdings
schwierig.

Bei der Interpretation von Mifibildungen als
Atavismen gilt wie bei Rudimenten: Alle Deu-
tungen sind voreilig, solange die zugrundelie-
gende genetische und entwicklungsphysiolo-
gische Situation und die wachstumsfunktio-
nelle Bedeutung der normalen Bildungen nicht
bekannt sind. Der Botaniker CArLQuIST (1969,
360) halt Erkenntnisse aus der Teratologie (Stu-
dien von Mifsbildungen) fiir nicht niitzlich fiir
das Studium der Bliitenevolution. Atavistische
Interpretationen von Mifsbildungen seien eine
besondere Form von Wunschdenken: Welche
Ausprdagung man auch immer als hypotheti-
schen Vorldufer postuliere, man werde sie un-

ter der grofien Zahl von Mifsbildungen friiher
oder spater finden." Auch Eype (1971, 65) ist
der Auffassung, daf3 die Teratologie mehr mit
der Totipotenz von Zellen zu tun hat als mit
phylogenetischen Vorlduferstrukturen.'

Kleine Ursache — grofie Wirkung

Manche atavistisch erscheinende Bildungen
konnen als Regulationsstorungen gedeutet
werden und erfordern daher nicht die Annah-
me anders gestalteter Vorfahren. Nachfolgend
dazu ein Beispiel:

Schon vor tiber 250 Jahren wurde eine be-
merkenswerte und in vielen Lehrbiichern und
Museen dargestellte Mutation des Leinkrauts
(Linaria vulgaris) vom Altmeister der Botanik,
Carl von LINNE, beschrieben: Es handelt sich
um die sog. Peloria-Mutante, bei der die Bliiten
radidrsymmetrisch sind; normalerweise sind
die Bliiten bilateralsymmetrisch (s. Abb. 97).
Der Unterschied ist so erheblich, dafs LINNE fiir
die Mutante zundchst eine eigene Gattung er-
richtete: Peloria radiata. Er erkannte aber bald,
daf3 sie zu Linaria gehort. Alle fiinf Bliitenblat-
ter der Mutante dhneln dem ventralen Bliiten-
blatt der Wildform, alle haben eine kleine Aus-
buchtung mit einer orangefarbenen Lippe und
einen Sporn an der Basis. Entsprechend sind
fiinf Staubblitter ausgebildet, die alle dem ven-
tralen Staubblatt der Wildform dhneln (die
Wildform hat unterschiedlich ausgebildete
Staubblatter). Die Mutante wird gewohnlich
als Atavismus gewertet, als Hinweis darauf,

Abb. 97: Peloria-Mutante von Linaria (links) und
Normalform. (© Arne ANDERBERG, Naturhistorisches
Reichsmuseum Stockholm)
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daf’ bilateralsymmetrische Bliiten von radiér-
symmetrischen evolutiv abzuleiten seien.

Ontogenetische Studien von Cusas et al.
(1999) zeigten, daf} die frithe Bliitenentwick-
lung bei Wildform und Mutante identisch ist;
Unterschiede treten jedoch auf, wenn die Staub-
blatt- und Bliitenblatt-Primordien (Anlagen)
gebildet werden. Beim Wildtyp verlangsamt
sich die Bildung des dorsalen Staubblatt-Prim-
ordiums, und die Primordien der dorsalen Blii-
tenblatter bilden eine andere Form. Genetische
Untersuchungen zeigten, dafd die Blockade ei-
nes einzigen Gens (Lcyc) fiir simtliche Veran-
derungen der Mutante verantwortlich ist. Und
zwar wird dieses Gen methyliert, d. h. ein
Buchstabe dieses Gens wird mit einer chemi-
schen Gruppe, der Methylgruppe, versehen.
Dieses ,sperrige” Anhédngsel verhindert den
Zutritt anderer Proteine zum Gen, die es sonst
ablesen konnten. Das Gen wird dadurch un-
kenntlich gemacht. Diese Veranderung ist erb-
lich.

Abb. 98: ,Atavismus” bei dem Hybriden zwischen
der Loffelente Anas clypetea (oben) und der Zimt-
ente A. cyanoptera (Mitte links). Der Mischling (un-
ten) dhnelt einer dritten Art, der australischen Loffel-
ente Anas rhynchotis (Mitte rechts). (Aus SCHERER &
HiLsBerG 1982; Zeichung: Thomas HILSBERG)

Die Autoren sind {iberrascht dariiber, daf3
diese erste natiirliche morphologische Mutan-
te, die genetisch untersucht wurde, auf eine
Methylierung (und nicht beispielsweise auf eine
Sequenzverdanderung oder eine Transposition)
zurlickzuftihren ist, da dieser Mutationsme-
chanismus bei Labormutanten nur selten ge-
funden wurde. Sie schliefSen daraus, daf3 die-
ser Mutationstyp im Freiland eine erheblich
grofiere Rolle spielen konnte als bislang ange-
nommen. Dariiber hinaus kann man vermu-
ten, dafs hier ein Mechanismus vorliegt, der zur
Flexibilitat von Grundtypen beitrdgt. Das Bei-
spiel zeigt auch, daf3 die erstaunliche Verande-
rung der Bliite auf einer Blockade eines Gens
beruht. ,Kleine Ursache — grofie Wirkung”
funktioniert wohl nur auf der Basis einer be-
reits fertigen Konstruktion. Die Annahme von
Vorfahren mit radidrsymmetrischen Bliiten ist
zwar moglich, aber nicht zwingend und nicht
erforderlich, um den Befund zu erkldren.

Auf einen Genfunktionsausfall ist auch die
Bildung von griinen Kelchblittern anstelle von
Kronblattern bei Rosen zuriickzufithren (LON-
NIG 1994). Dieser Vorgang wurde oft als Atavis-
mus interpretiert — eine Fehlinterpretation.
Denn hier wird ein spdtes Entwicklungspro-
gramm durch ein (ontogenetisch) friiheres er-
setzt — ein Vorgang, der nicht als Riickschlag
interpetiert werden kann.

9.3 Mikroevolutiv deutbare
Atavismen

STEINER (1966) hilt die Bezeichnung einer Bil-
dung als Atavismus nur dann fiir zuldssig,
,wenn diese der Forderung einer entwick-
lungsphysiologisch und genetisch erkléarlichen
Rekapitulation eines fritheren Zustandes beim
unmittelbaren Vorfahren entspricht” (S. 333).
Er fiihrt in seiner Arbeit tiber Atavismen bei
Artbastarden innerhalb der Singvogelfamilie
der Spermestidae zahlreiche Fille von Bastar-
den auf, die Merkmale aufweisen, die keiner
der beiden Elternarten, in manchen Fillen aber
einer dritten Art zukommen. Dieses Phano-
men ist auch bei anderen Familien bekannt.
SCHERER & HILSBERG (1982) listen elf solche Bei-
spiele unter den Entenartigen auf (s. Abb. 98).
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Abb. 99: Auge des Astyanax-
Flufifisches (a), des Micos-
Fisches (b) und das Augenrudi-
ment des Pachon-Fisches (c).
(Nach PETERs 1992)

Ein weiteres Beispiel ist die zebroide Streifung
bei Maultieren (SupHaus 1980, 183; Pferdearti-
ge gehoren zu einem einzigen Grundtyp [STEIN-
CaDENBACH 1993]; vgl. Abschnitt 6.6). Nur in
solchen Fillen konne man nach STEINER von
echten Atavismen sprechen. Das Erscheinen
,neuer” Merkmale bei Bastarden wird als Wie-
dererscheinen von Merkmalen (also als Ata-
vismus) interpretiert, die oftmals noch in drit-
ten Arten realisiert sind. ,Bei der Kreuzung
zweier unterschiedlicher Spezies konnen nicht
alterierte Komponenten fritherer Allelenpaare
wieder zusammenfinden und das alte Genmu-
ster herstellen” (STEINER 1966, 332; vgl. HORr-
VATH 1964). In solchen Fillen ist eine Deutung
als Atavismus empirisch begriindet, da zwi-
schen den betrachteten Arten ein genetischer
Zusammenhang besteht; es handelt sich um
Arten desselben Grundtyps. Daf3 diese Phano-
mene mikroevolutiver Art sind, braucht nicht
besonders betont zu werden. Die Erhaltung
latenter Potenzen beruht auf ihrer genetischen
Verflechtung im Epigenotypus, welche einen
Schutz vor degenerativer Abanderung darstellt
(SubHaus 1980, 183).

Die blinden Astyanax-Fische in der Micos-
Hohle weisen nicht den Reduktionsgrad ande-
rer Hohlensalmler auf. Einzelne Exemplare
weisen bemerkenswerterweise ein Flufifisch-
dhnliches Auge auf, obwohl sie zur selben Fort-
pflanzungsgemeinschaft wie die blinden Fi-
sche gehoren (Abb. 99). Perers (1988, 165)
schliefst daraus, dafs es gelegentlich zu sprung-
haften Riickschldgen vom sehuntiichtigen Ru-
diment zum funktionstiichtigen Auge kommt
—ein offenkundiger Fall eines Atavismus. Durch
strenge Auslese auf Augengrofie lassen sich
ausgehend von blinden Micos-Fischen inner-
halb weniger Generationen FlufSfische mit nor-

malen Augen ziichten. Daraus ist zu schliefSen,
dafs in der Micos-Population noch alle Flufs-
tischallele vorhanden sind. Kreuzungsexperi-
mente zeigten, daf$ sich die an der Ausbildung
des Auges beteiligten Gene nicht allein additiv
manifestieren, sondern dafs es eine ,,Manifesta-
tionsschwelle” gibt, d. h.: das Niveau der Au-
genauspragung wird abrupt angehoben, so-
bald eine kritische Faktorenzahl der beteiligten
Gene erreicht ist. ,Die seltenen grofiaugigen
Individuen in der Micos-Hoéhlenpopulation
kommen offenbar dadurch zustande, daf bei
den vorliegenden Allelfrequenzen nur gele-
gentlich die betreffende Manifestationsschwelle
durch Rekombination erreichtbezw. iiberschrit-
ten wird. ... Damit bietet sich eine durch Fakten
gestiitzte Erklarungsmoglichkeit von Atavis-
men” (PETERs 1988, 166).

Invielen dhnlichen Fillen konnen atavistisch
deutbare Bildungen auf Vorfahren innerhalb
desselben Grundtyps zuriickgefiihrt werden.
Im Rahmen des Grundtypmodells kann mit
polyvalenten Stammformen gerechnet werden,
zu deren Repertoire die betreffende Struktur
urspriinglich gehorte und in vielen Arten in-
nerhalb des Grundtyps sekundér unterdriickt
wurde. Zum bereits genannten Beispiel der
Zebrastreifen schreiben SubpHAUS & REHFELD
(1992, 113f., ohne freilich das Grundtypmodell
zu vertreten): ,Innerhalb der heutigen Pferde
(Gattung Equus) konnte man das Streifenmu-
ster der Zebras zundchst fiir abgeleitet halten.
Zebraartige Streifung (vor allem an den Bei-
nen) zeigt sich aber verschiedentlich bei Haus-
pferden, -eseln oder ihrem Bastard (Maulesel).
Wir konnen also davon ausgehen, dafs schon
die gemeinsame Stammart dieser Taxa ein Strei-
fenmuster hatte und dafs dessen Auspriagung
schliefdlich sekundér unterdriickt wurde.” Axi-
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MOTO (1985) berichtet von der Ausbildung ata-
vistischer Wachsplatten bei abnormalen Blatt-
laus-Larven (Aphididae) der Unterfamilie der
Eriosomatinae. Er vermutet, daf3 diese Struktu-
ren zum urspriinglichen Repertoire der Unter-
familie gehorten.

Da in Fillen dieser Art mit relativ kurzen
Zeitraumen der Artbildung gerechnet werden
kann, erscheint eine Reaktivierung unterdriick-
ter genetischer Information glaubhaft.

Ahnlich kann vielleicht das folgende Bei-
spiel interpretiert werden: Durch Metatelie
(Verzogerung der Puppenentwicklung bei ho-
lometabolen Insekten) wurde die Bildung von
larvalen Beinen bei der Kéfergattung Mesosa
(Cerambycidae, Bockkéfer) aus der Unterfami-
lie der Lamiinae hervorgerufen (PauLus 1971).
Innerhalb dieser Unterfamilie sind Larvalbei-
ne nur aus einer einzigen Gattung bekannt.
Paurus (1971, 220) wertet dies als Atavismus.
Die demnach erfolgten strukturellen Anderun-
gen konnten mikroevolutiv erklarbar sein, wenn
man davon ausgeht, dafd die Vertreter der La-
miinae von Formen abstammen, die Larvalbei-
ne hatten, wobei im Laufe der Zeit die meisten
Gattungen dieser Unterfamilie die Larvalbeine
verloren hétten, jedoch eine latente Entwick-
lungspotenz geblieben wére. Da neben den
Beinen aber auch noch Imaginalmerkmale (Flii-
gelanlagen, stark verldngerte Fiihler) gebildet
werden, konnten die Beine vielleicht auch als
Anlagen oder Rudimente der Imaginalbeine
gedeutet werden. Dann wiirde gar kein Ata-
vismus vorliegen.

Vorerst unsicher mufS die Deutung des Auf-
tretens des 2. unteren Backenzahns (M,) bei
einigen Katzenartigen (Felidae), vor allem beim
Luchs (Felis lynx) bleiben (KurtéN 1963). Bei
den rezenten Feliden wird M, normalerweise
nicht ausgebildet, ist aber bei fossilen Formen
bekannt. Das gelegentliche Auftreten des M,
kann also als Atavismus gewertet werden. Bei
den Feliden sind innerhalb der Kleinkatzen
eine Reihe von Kreuzungen bekannt (Gray
1953/1966). Sollten die Kleinkatzen einen
Grundtyp bilden, wére die atavistische Inter-
pretation nach Kriterium K6 (Abschnitt 6.6)
plausibel (s. 0.). M, wire also genotypisch nicht
verloren gewesen. Ein dhnliches Beispiel ist
das Auftreten der sonst fehlenden 1. Zehe der

Hinterextremitaten von Haushunden (LANDE
1978, 88; vgl. dazu die Bemerkungen in Ab-
schnitt 9.2).

Atavismen konnten auch als Ausdruck ver-
schiedener Entwicklungspotenzen angesehen
werden (vgl. Zitat von HALL in Anmerkung 2).
Man muf$ bei diesem Deutungsversuch jedoch
plausibel machen, inwiefern diese Entwick-
lungspotenzen sinnvoll sein konnten.

In diesem Sinne kénnte das folgende Bei-
spiel gedeutet werden: PRILLINGER (1986) be-
richtet von atavistisch gedeuteten, durch In-
zucht entstandenen , Hefe-Stadien” bei Stan-
derpilzen (Homobasidiomyceten): Es wurden
normalerweise nicht auftretende kokkale Sta-
dien erzeugt, die PRILLINGER als Riickfall in eine
urspriingliche Organisationsstufe deutet. Au-
flerdem wurde die Ausbildung resupinater
Fruchtkorper beobachtet, die unter evolutions-
theoretischen Voraussetzungen ebenfalls als
Atavismus angesehen werden kann, da solche
Fruchtkorper bei den untersuchten Arten sonst
nicht vorkommen. Man kann jedoch anneh-
men, dafs den Organismen mehr Entwicklungs-
potenzen zu eigen sind, als normalerweise rea-
lisiert werden und die nur unter bestimmten
Bedingungen ausgebildet werden. Damit er-
gibt sich jedoch die (schwierige) Frage nach
dem Sinn dieser Entwicklungsmdglichkeiten.
Dain solchen Féllen die Suche nach einer Funk-
tion unverstandener Strukturen angeregt wird,
ergeben sich fruchtbare Fragestellungen, die
u.U. Wissenszuwachs ermoglichen.'

9.4 Offene Fragen

In seltenen Fallen besitzen Wale und Delphine
atavistische rudimentiare Hinterextremititen
(Abb. 100), einschliefilich einiger rudimentarer
Muskeln, Nerven und Gefafse (ANDREWS 1921;
Ocawa & Kamrya 1957; Nemoto 1963; OHsumI
1965; DemvER 1977, 95; KRUMBIEGEL 1961, 17) —
eine geradezu ins Auge fallende , Erinnerung”
an die mutmafllich landlebenden vierfiifSigen
Delphin-Vorfahren! Solche atavistischen Hin-
terextremititen sind nur bei Arten bekannt, die
rudimentire Hinterextremitdten besitzen. Die
Schopfungsvorstellung vertrdgt sich nicht mit
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der Existenz grundtypfremder genetischer Pro-
gramme. In eine mogliche Erklarungsrichtung,
die keinen stammesgeschichtlichen Riickgriff
benétigt, konnten jedoch die Untersuchungen
ansogenannten homeotischenMutantenbei Dro-
sophilaweisen (dabei werden ganze Korpertei-
le an falschen Stellen ausgebildet, z. B. Beine
anstelle von Antennen oder — wie bereits er-
wahnt — Fliigel anstelle von Schwingkdlbchen
usw.; vgl. SANDER 1982, s. 0.): Da Delphine Vor-
derextremitdten besitzen, scheint die spekula-
tive Deutung moglich, dafS eine Storung der
Entwicklung vorliegt, die dhnlich ist wie die
bei den homeotischen Mutanten. D. h.: Es er-
scheint denkbar, dafd in diesem und dhnlich
gelagerten Fillen eine an sich artgemaéfse Struk-
tur an einer falschen Kérperstelle ausgebildet
wird. Es sei auch an die in Abschnitt 9.2 ange-
sprochene Moglichkeit pleiotroper Genwirkun-
gen erinnert.

Ocawa & Kamiva (1957) diskutieren dage-
gen die Moglichkeit eines Stehenbleibens auf
einem frithen embryonalen Entwicklungssta-
dium (s. 0.), schlieflen diese Moglichkeitjedoch
fur einen 1919 beobachteten extremen Fall aus,
bei dem die atavistischen Hinterextremitédten
iiber einen Meter aus dem Korper des Tieres
herausgeragt haben sollen (ANDREws 1921). In
diesem und anderen Féllen waren nicht nur
Femur und Tibia ausgebildet, sondern auch
Tarsalia und Metatarsalia. Das Stehenbleiben
auf einem frithen embryonalen Stadium als
Ursache fiir die Ausbildung fiir Atavismen
halt auch MULLER (1991, 607) fiir wahrschein-
lich. Damit wére ein Riickgriff auf stammes-
geschichtliche Erkldarung nicht erforderlich.
MULLER hélt das Auftreten von Atavismen und
von Rekapitulationen fiir Spezialfille des Kon-
zepts der Heterochronie.

Trotzdem bleiben Fragen; zum Beispiel: Wel-
ches normalerweise schon ausgeprédgte Pro-
gramm konnte zu atavistischen Ohrmuscheln
bei normalerweise ohrenlosen Robben fithren?
Hier scheinen Strukturelemente ausgebildet zu
sein, die sonst im Organismus nicht in dhnli-
cher Form vorkommen. Fiir die Schopfungs-
forschung ergibt sich hier als Aufgabe, den
Nachweis zu erbringen, daf$ auf der Basis ge-
genwidrtig benotigter Entwicklungsvorgéange
das Auftreten atavistischer Strukturen ver-
standlich gemacht werden. Eine phylogeneti-

Abb. 100: Schematische Darstellung eines atavisti-
schen Femurs und einer atavistischen Tibia mit Ner-
ven, Muskeln und Gefdaflen beim Pottwal Physeter
catodon. ab Abdominalknochen, ar Arterie, e Epi-
dermis, f Femur, m Muskel, n Nerv, s Walfischspeck,
t Tibia. (Aus Ocawa & Kamiya 1957)

sche Deutung mag dann immer noch moglich
sein, wére dann aber nicht mehr notwendig.

Anmerkungen

I Lanpe (1978, 88) bemerkt hierzu: ,That cetaceans
are the most highly modified mammals and yet still
remain the potential for developing pelvic limbs,
would then imply that the pleiotropic effects of
genes coding for the hind limb structures must be of
such fundamental importance in general develop-
mental processes that they are indispensable. In the
cetaceans, likely candidates for necessary structu-
res affected pleiotropically by hind limb genes are
the front limbs, and the pelvic bones which serve as
points of attachment for urogenital musculature
(YaBLokov, 1974, p. 233-235). In the other examples
which involve missing digits, it is likely that the
genes coding for the absent digits are pleiotropic at
least with the remaining digits on the front and back
limbs.”
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,Such atavisms are not based on heritable genetic
changes. They indicate the developmental plastici-
ty that exists within embryos and the relative ease
with which development can be switched from one
programme to another” (HaLL 1984, 118; s. auch
MabEersoN 1982, 305-307.)

,Itnow appears that this failure to find teethin even
one specimen does not reflect loss of genes but
rather reflects their inactivation” (Harr 1984, 115).
, The odd form may, of course, simply result from
the peculiar interaction of two systems not meant to
be joined in nature” (GouLp 1980, 26).

, The comparison with experimentally treated chick
hindlimbs demonstrates that the experimental ske-
letons have in no aspect gained a closer similarity to
the Archaeopteryxlimb” (MULLER 1989, 38).
»Although the tibia and the fibula of experimental
limbs retain their bird shapes, with regard to the
length ratio and distance between the two elements
the pattern mimics the reptile condition” (MULLER
1989, 38).

, The skeletal alterations produced by the present
work do not point towards reactivation of sup-
pressed genetic information” (MULLER 1989, 43).

10

11

12

.. from epigenetically induced quantitative chan-
ges in the timing and sequence of the same sets of
genes” (MULLER 1989, 43).

,,The proximal portion of the stapedial artery stem
was obliterated and instead the entire stapedial
system was supplied through an anastomosis bet-
ween the occipital artery and the ramus posterior of
the stapedial artery — a pattern of supply encoun-
tered in some edentates, bats and rodents” (Dia-
MOND 1987).

,Data from teratology is not useful in the study of
evolution of flowers. The use of teratological ex-
amples is a form of wish fulfilment: Whatever form
one claims as a hypothetical normal form in a mor-
phological series can be found in the realm of tera-
tology sooner or later” (CarLQuisT 1969, 360).

,1, for one, believe teratology has more to do with
the totipotency of cells than with the ancestry of
structures” (EYpg 1971, 65).

,/ Thus, it is the evolutionary transformist who flatly
assumes that a structure is non-functional' and
evolutionism (not creationism) is a block to scienti-
fic research” (Howk 1983, 2).
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10. Zusammenfassung

1. Evolutionstheoretische Interpretationen des
Ahnlichkeitsmusters der Lebewesen, von Beson-
derheiten ihrer Baupldne, rudimentdren Orga-
nen, Rekapitulationsentwicklungen (biogeneti-
sche Grundregel) und Atavismen werden darge-
legt und bewertet.

2. Homologe Ahnlichkeiten konnen zwar als Hin-
weise auf eine Stammesgeschichte gewertet bzw.
unter der Vorgabe einer Stammesgeschichte er-
wartet werden, sie erzwingen aber eine phylo-
genetische Deutung nicht.

3. Eine widerspruchsfreie (kongruente) Rekon-
struktion der Stammesgeschichte ist anhand des
Merkmalsmusters i. d. R. nicht méglich. Mor-
phologisch-anatomisch oder auch molekular be-
stimmte Homologien konnen daher fiir sich al-
leine nicht als sichere Indizien fiir gemeinsame
Vorfahren ihrer Trager gewertet werden. Folg-
lich ist es auch nicht moglich, allein aufgrund des
Merkmalsmusters der Lebewesen auf evolutio-
ndre Abfolgen zu schliefSen.

4. Homologien von Adultstrukturen entsprechen
haufig weder homologen Genen noch homolo-
gen ontogenetischen Entwicklungswegen. Es ist
nicht gelungen, das ,,Wesen” von Homologien
anhand irgendwelcher Eigenschaften der Lebens-
strukturen konkret und allgemeingiiltig zu fas-
sen.

5. Auch der Bau der Lebewesen liefert keine
zwingenden Indizien auf eine evolutive Herkunft
der Lebewesen. Sog. ,Design-Fehler” sind nicht
sicher nachweisbar und haben sich oft als Fehl-
diagnose erwiesen. Das , Unvollkommenheits-
Argument” ist zudem im Kern theologischer
Natur.

6. Umgekehrt konnen sowohl aus dem Bau als
auch aus der Verteilung der Merkmale der Lebe-
wesen sog. ,Design-Signale” erkannt werden,
die eine Deutung im Rahmen eines schopfungs-
theoretischen Kontextes erlauben.

7. Es gibt kein theorieunabhédngiges und zugleich
testbares Kriterium fiir ,Rudiment”, ,Rekapitu-
lationsentwicklung” und , Atavismus”. , Funkti-
onslosigkeit” und , Diskrepanz von Struktur und
Funktion” sind nicht sicher feststellbar. Andere
Kriterien sind theorieabhdngig. Bei der Interpre-
tation ,rudimentdrer” Strukturen spielt das zu-

grundegelegte Ursprungskonzept die wesent-
liche Rolle.

8. Man unterscheidet zwischen regressiver Rudi-
mentation (nur Riickbildungen), neoplastischer
Rudimentation (das riickgebildete Organ {iber-
nimmt eine neue Funktion) und metaplastischer
Rudimentation (die Funktion des riickgebilde-
ten Organs wird von einem anderen iibernom-
men).

9. Regressive Rudimentation ist mikroevolutiv
erklarbar. Die Ursachen fiir diese Rudimenta-
tionsweise sind in konkreten Fallen jedoch oft
umstritten.

10. Unter evolutionstheoretischer Voraussetzung
werden neo- und metaplastische Rudimentatio-
nen aufgrund von Ahnlichkeiten mit homologen
Vollorganen erkannt.

11. Das Hauptproblem der Evolutionslehre ist
die Erklarung der Mechanismen von neo- und
metaplastischer Rudimentierung, da solche An-
derungen iiber den bekannten und experimen-
tell belegten mikroevolutiven Bereich hinausge-
hen wiirden. Vor allem sind die notwendigen
Selektionsdriicke vielfach vollig unklar.

12. Das Hauptproblem unter schopfungstheore-
tischen Voraussetzungen ist das Auffinden von
Funktionen rudimentirer Organe, von rekapitu-
lativ gedeuteten Entwicklungswegen oder von
atavistisch interpretierten Entwicklungspoten-
zen. Damit wird durch den schépfungstheoreti-
schen Ansatz Forschung und biologischer Er-
kenntniszuwachs induziert.

13. Die Biogenetische Grundregel kann im we-
sentlichen nur aufgrund des Vorliegens von Ho-
mologien begriindet werden. Die Deutung be-
stimmter Entwicklungswege als Umweg- oder
Rekapitulationsentwicklung ist nicht zwingend,
da auf diesen Wegen ein Selektionsdruck besteht
und nicht ausgeschlossen werden kann, daf$ die-
se Entwicklungswege optimal sind.

14. Atavismen konnen von anderen Mifibildun-
gen nur durch die Vorgabe der Evolutionstheo-
rie (bzw. eines speziellen Ablaufs einer Evolu-
tion) unterschieden werden. Das Vorliegen eines
Atavismus kann nur dann als gesichert gelten,
wenn diese im mikroevolutiven Rahmen auftre-
ten (z. B. bei Bastardierungen).
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Summary

1. Anevolutionary interpretation of the similar-
ity patterns in organisms, of their structural pe-
culiarities, of vestigial organs, of recapitulation
during embryonic development (biogeneticlaw),
and of atavisms is discussed and evaluated.

2. Although homologous similarities can be re-
garded as indicators of a phylogenetic history,
and, under the assumption of a phylogenetic his-
tory, can be expected, they do not require a phy-
logenetic  interpretation.

3. In general, a non-contradictory (congruent)
reconstruction of phylogeny by means of the
pattern of characters is not possible. Homologies
defined by morphological-anatomical or mole-
cular criteria can by themselves not be regarded
as indicators for common ancestors of their bea-
rers. It is therefore not possible to deduce evolu-
tionary sequences from patterns of characters in
organisms.

4. Homologies of adult structures frequently do
not correspond to homologous genes or homolo-
gous paths of ontogenetic development. It has
not been possible to formulate a generally valid
definition of the “essence” of homologies, based
on any characters within living organisms.

5. The structure of organisms does not provide
any compelling indicators for their evolutionary
origin either. So-called “faulty designs” cannot
be ascertained beyond the point of doubt and
have often proved to be misdiagnosed. Plus, the
argument of “imperfection” is essentially theolo-
gical in nature.

6. On the other hand, so-called “signals of de-
sign” which allow for an interpretation within
the context of the theory of creation can be seen
both in the structure and the distribution of cha-
racters in organisms.

4 4

7. For the terms ”vestigial organ”, “recapitula-
tion” and “atavism” no criteria exist which would
be both testable and independent of a presuppo-
sition. ”"Nonfunction” and ”discrepancy between
structure and function” cannot be ascertained
beyond the point of doubt. Other criteria depend
on presuppositions. When interpreting “vesti-
gial” structures, one’s underlying view of origins
plays a significant role.

8. One distinguishes between regressive rudi-
mentation (regressions only), neoplastic rudimen-
tation (the regressed organ takes on a new
function) and metaplastic rudimentation (the
function of the regressed organ is taken over by
another organ).

9. Regressive rudimentation can be explained by
microevolutionary processes. In specific cases,
however, the causes of this mode of rudimenta-
tion are often disputed.

10. In the evolutionary model neoplastic and
metaplastic rudimentations are considered to be
recognizable due to their resemblance to homol-
ogous organs.

11. The main problem of the evolutionary model
is explaining the mechanisms of neoplastic and
metaplastic rudimentation, since the alterations
involved in these processes exceed the scope of
all known and experimentally feasible microevo-
lutionary modifications. In particular the neces-
sary selection pressures are often entirely
unknown.

12. The main problem of the creation model is
determining the functions of vestigial organs and
the significance of recapitulative processes as
well as explaining developmental potencies
which are generally regarded as atavistic. By
raising these questions the creation model indu-
ces research not likely to be performed under
evolutionary premises, thus supporting an in-
crease in biological knowledge.

13. The biogenetic law is essentially based only
upon the assumption of homologous similarities.
The interpretation of certain modes of develop-
ment as being circuitous or recapitulative is not
necessarily conclusive, since such evolutionary
paths are rather determined selectively by functio-
nal constraints; and the possibility that only one
optimal path of development exists can not be
excluded.

14. Atavisms can be distinguished from other
malformations only under the assumption of evo-
lution (respectively a special course of evolu-
tion). The existence of atavisms can be ascertai-
ned only within a microevolutionary framework
(e. g. hybridization).
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Glossar

Analogie: Bezeichnung fiir Strukturen und Organe,
die trotz dhnlicher Funktion so verschieden gebaut
sind, daf$ eine gemeinsame Abstammung ausgeschlos-
sen wird, z.B. Vogel- und Insektenfliigel.

Angiospermen: Bedecktsamige Bliitenpflanzen.

Apomorphie: abgeleitetes (hoherentwickeltes) Merk-
mal.

Atavismus: mutativ oder modifikativ bedingte Mif3-
bildung, die Ahnlichkeiten mit vermuteten fritheren
stammesgeschichtlichen Stadien aufweist.

Auflengruppenvergleich: Ein Taxon, welches nicht
zu einer systematisch untersuchten Gruppe gehort
und dessen Merkmale bzw. Merkmalsauspragungen
zum Vergleich dieser Gruppe herangezogen werden,
um — plesiomorphe und — apomorphe Merkmale zu
unterscheiden, wird Aufiengruppe genannt, der ge-
nannte Vergleich AuSengruppenvergleich.

Biospezies: Gruppe von Individuen oder Populatio-
nen, die unter natiirlichen Bedingungen miteinander
fruchtbare Nachkommen hervorbringen kénnen.

Caenogenese: Ausbildung von Merkmalen wéhrend
der Individualentwicklung, die nicht als Hinweis auf
vermutete stammesgeschichtliche Vorfahren gewer-
tet werden kénnen (— Palingenese).

Cladistik: Methode, die auf der Basis einer Merkmals-
analyse und einer Wertung der Merkmale als — ple-
siomorph und — apomorph die stammesgeschicht-
lichen Positionen der untersuchten Taxa bestimmen
will.

Dendrogramme: Ahnlichkeitsbiume, aus denen das
Maf der Verschiedenheit von Aminosédure- oder Nu-
kleotidsequenzen abgeschatzt werden kann.

distal: vom Rumpf entfernt (— proximal).

Domaine eines Proteins: Ein Proteinabschnitt, der sich
in der Regel relativ selbstandig faltet und in der Ter-
tidrstruktur von anderen Doménen deutlich abgesetzt
ist. Meist 100-200 Aminosduren lang.

dorsal: zum Riicken hin gelegen (— ventral).

Evolutiondre Kanalisierung: Organismen kénnen
nicht wegen Umbau schlieSen (G. OscH). Das be-
deutet, dafd der postulierte evolutiondre Wandel im-
mer an bereits vorliegenden Konstruktionen der Lebe-
wesen aufbauen muf3. Der jeweils erreichte strukturel-
le Aufbau der Organismen erlaubt weitere Anderun-
gen nur in bestimmten Richtungen: Kanalisierung.

Gendrift: Zufillige, nicht durch Selektion bewirkte
Verdnderung des Bestandes an Allelen einer Populati-
on.

Gentransfer: Ubertragung von Genen in das Erbgut
eines anderen Organismus.

Grundtyp: Alle biologischen Arten (— Biospezies),
die direkt oder indirekt durch Kreuzungen miteinan-
der verbunden sind. Gefordert wird dabei, daf8 die
echt befruchtete Eizelle eine Embryonalentwicklung
unter Ausprdgung des Erbguts beider Elternmindestens
beginnt.

Heterobathmie: Mischung aus — plesiomorphen und
— apomorphen Merkmalen in einer Art.

homeotische Mutation: Mutation, die dazu fiihrt, daf3
sich Zellen in einem bestimmten Teil des Korpers so
vehalten, als befanden sie sich in einem anderen Teil.
Absonderliche Bauplanstorungen sind die Folge, z. B.
die Bildung von Beinen anstelle von Antennen.

Homologie: Gleichwertigkeit von Strukturen oder Or-
ganen im Bau und in der Lage im Gesamtorganismus,
unabhéngig von deren Funktion. Auch Verhaltens-
weisen oder ontogenetische Abldufe konnen homolo-
gisiert werden (vgl. Abb. 5 und 9).

Homoplasie: Unabhingig erworbene dhnliche Merk-
male, wobei die Ahnlichkeit durch — Konvergenz,
— Parallelismus oder — Reversion erworben worden
sein kann.

Kongruenz: Das gemeinsame, widerspruchsfreie
Sich-Einfiigen von Merkmalen in die gleiche hier-
archische Ordnung.

Konvergenz: mehrfach unabhéngig (von verschiede-
nen Ausgangsstrukturen) entstandenes baugleiches
Merkmal.

Makroevolution: Entstehung neuartiger Organe,
Strukturen oder Bauplantypen, Entstehung qualitativ
neuer Gene.

Mikroevolution: Evolution innerhalb vorgegebener
Organisationsmerkmale; quantitative Verdnderung
bereits vorhandenerStrukturen.

monophyletisch: von einem einzigen Vorfahren (bzw.
einer einzigen Vorfahrenart) abstammend (— poly-
phyletisch).

Morphogenese: Gestaltbildung, Formbildung (wih-
rend der — Ontogenese).

Morphologie: Lehre vom Bau und der Gestalt der
Organismen und ihrer Organe.

Neotenie: Verfriihter Eintritt der Geschlechtsreife im
Larvenstadium.

Numerische Taxonomie: Klassifizierung der Orga-
nismen unter Anwendung mathematischer Hilfsmit-
tel zum quantitativen Erfassen von Ahnlichkeiten und
Unterschieden der — Taxa (— Phanetik).

Ontogenese: Individualentwicklung von der befruch-
teten Eizelle an.

Paedomorphose: Verjugendlichung durch Verlang-
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samung des Wachstums der Korperzellen, wodurch
Geschlechtsreife und Wachstumsabschluf8 in einem
relativ jugendlichen Stadium eintreten (— Neotenie).

Palingenese: Entwicklungsphase wihrend der — On-
togenese, die als Wiederholung der vermuteten Stam-
mesgeschichte gedeutet wird (— Caenogenese).

Parallelismus: Bildung dhnlicher Strukturen ausge-
hend von derselben Struktur (im Gegensatz zu —
Konvergenzen, bei denen der Ausgangspunkt undhn-
liche Strukturen sind).

pattern cladism: Nach dieser systematischen Rich-
tung soll ein Merkmalsmuster in der Natur aufgedeckt
werden, ohne dabei Annahmen tiber mutmafliche
evolutiondre Prozesse einflielen zu lassen, um der
Gefahr von Zirkelschliissen zu entgehen.

Phinetik: — Taxonomische Vorgehensweise, bei der
das Ausmaf der Ahnlichkeit bzw. Unéhnlichkeit zwi-
schen verschiedenen Taxa bestimmt werden, ohne
daf die zugrundegelegten Merkmale in — apomorph
und — plesiomorph gewichtet werden (— Numeri-
sche Taxonomie).

Phylogenese: Stammesgeschichte der Organismen.

Pinealorgan: oberseitige Ausstiilpung des Zwischen-
hirndaches der Wirbeltiere; enthélt beim Neunauge
lichtsinnesempfindliche Zellen und ist bei héheren
Wirbeltieren als Zirbeldriise ausgebildet.

Pleiotropie: Beeinflussung verschiedener phianotypi-
scher Auspragungen durch ein Gen.

Plesiomorphie: urspriingliches (primitives) Merkmal.

polyphyletisch: von mehreren Vorfahren abstam-
mend.

Polyvalenz: Vielseitigkeit des Erbguts einer Popula-
tion, einer Art oder eines — Grundtyps, bedingt durch
ein grofies Ausmaf’ an Heterozygotie und / oder pro-
grammierter Variabilitat.

proximal: zur Kérpermitte hin (— distal).

Reversion: Riickwartsentwicklung voneinem abge-
leiteten (— apomorphen) zu einem urspriinglichen
(— plesiomorphen) Merkmal.

Systematik: Biologische Arbeitsrichtung, die die stam-
mesgeschichtlichen Zusammenhange der Organismen
zu ermitteln versucht (— Taxonomie). Der Begriff
wird allerdings in der Literatur recht uneinheitlich
gebraucht.

Taxon: Systemeinheit verschiedener Rangstufen, z. B.
Art, Gattung, Familie usw.

Taxonomie: Wissenschaft, die sich (unabhéngig von
eventuell zugrundeliegenden Ursprungskonzepten)
mit der Ordnung und Einteilung der Lebewesen be-
fafst (in diesem Sinne wird der Begriff in diesem Buch
verwendet). Oft wird der Begriff Taxonomie syn-
onymmit Klassifikation oder— Systematik benutzt;
manche Autoren arbeiten Unterschiede zwischen die-
sen Begriffen heraus; doch gibt es hierzu keine einheit-
liche Handhabe.

Tetrapoden: Vierfiiler, Landwirbeltiere.

Typologie: Auf G. Cuvier (1760-1836) und J. W. GoE-
THE (1749-1832) gegriindete Lehre, welche die Vielfalt
der morphologischen und funktionellen Eigenschaf-
ten der Tierwelt auf wenige abstrakte Typen (Baupla-
ne) zuriickzufiihren versuchte.

ventral: zur Bauchseite hingelegen (— dorsal).
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Sach- und Artnamenregister

Die kursiv gesetzten Zahlen verwei-
sen auf Abbildungen und Tabellen
und ihre Legenden.

Abbreviation 151

Abdominalknochen 69, 76, 109, 138ff.,
138, 139

Abstammungsgemeinschaft 32

—, geschlossene 32

Abziehmuskel 68

Acceleration 151

Addition 150, 151

Adulthomologien 151

Aesculus hippocastanum 164, 164

Afrikabuntbarsche 117

Aftermuskulatur 139

Aftersporne 105

Algen 162

Ambulocetus 141f., 141, 143

Ameisenbar 105

Amitermes foreli 150

Amitermitinae 150

Amphiuma134

Anabolie 151

Anakonda 105

Analogie 18, 19, 28, 69

Analogieschluf3 27, 28

Anas aucklandica132

A. clypetea 174

A. cyanoptera 174

A. rhynchotis 174

Aneuploidie 171

Aneurophytales 87

Angelhaken-Griffel 118

Angiospermen 88, 89f., 89

Anguidae 135

Anguis fragilis 135,162, 163

Anoptichthys 124,125, 125,127

A. antrobius 124

Anpassung 125

—, progressive 133

Anstellwinkel bei Futtersuche 129,
129

Anziehmuskel 68

Aphanisie 122f., 151, 161

Aphididae 176

Apiaceae 89

Apomorphie 34, 36, 37, 39, 43, 46f.,
63, 91

Apteryx 112

Archaebakterien 95

Archaeoceti 141ff.

Archaeopteryx172, 172,178

Archetyp 24, 65, 153

Archibolie 151

Argiope 140

Arillus 108

Arion131

Arm 157

Art, evolutionare 32, 33

Artbildung, peripatrische 33

Arthropoden 87, 90, 92

Artiocetus 141,143

Arvicolaamphibius 101

Asellus aquaticus 115

Astyanax116, 124, 125f.,127, 127,
128f., 129,132,175, 175

A. fasciatus 126

A. mexicanus 124,125,126,128, 161

Atavismus 51, 164, 167ff., 168, 169,
172, 174

Auge des Pfeilschwanzkrebses 106

Augendegeneration 121, 125, 126, 130

Augenreduktion 120, 124, 161

Augenrudimente 110, 115, 126, 127,
127, 175

Auflengruppe 32, 45, 47

Auflengruppenvergleich 39, 45

Australische Loffelente 174

Autopodium 57

Bach-Nelkenwurz 118

Balaena mysticetus 104,139

Balaenoptera physalus104

Balzbewegungen 18

Balzbewegungsrelikt 124

Bandscheibenschwiche 124

Bandwiirmer 122

Bartenwale 104, 141, 143, 149, 163

Basilosaurus 142f., 142,144

B. cetoides 143

Baukastensystem 48, 86ff., 91, 93, 96

Baumschema 81, 84, 86ff., 90

Beckengiirtelrudiment 103, 104, 135,
139, 145, 145

Beckenknochen 103, 108, 139

Belisarius xambeui131

Bernsteinschnecken 131

Beutelmull 110

biogenetische Grundregel 150ff., 160,
165

biogenetisches Grundgesetz 150, 152,
155f£., 159

biometabolische Modi 151

Biospezies 13, 33

Bisamratte 101

Blatter, Reduktion 122

Blastula 54

Blattdornen 133

Blattlaus-Larven 176

Blenniiden 66, 136

Blinddarm 101, 102, 102, 107, 109, 111,
123

Blindschleiche 108, 135, 162

Blindwtiihlen 130, 131

Bliitenknospe 117, 117

Bliitennektarien 117, 117

Bliitenstrukturen 112

Blumenkohl 131
Blutkreislaufe 45, 65, 113f.
Boa 105

Bockkifer 176
Bodenlebewesen 140
Breit-Wegerich 118

Branta sandvicensis 75
Brustbein 165
Brustbeinkiel 35, 37, 164f., 165
Brustwarzen 122

—, liberzéhlige 167, 171
Brutbeutel 45
Buntbarsche 115, 116

Caecobarbus geertsii 126
Caenogenese 151, 153, 154f., 159
CAM-Pflanzen 35
Canavalia130
Carabus auratus 115
C. clathratus 115
C. granulatus 115
C. nemoralis 115,122
Casuariidae 113
Casuariiformes 113
Cerambycidae 176
Cetaceen 139
Chaloneria 91
Characidae 125
Chelicerata 87
Chironectes 108
Chorda 156
Chromatophoren 135
Chrysochloris110
Cichliden 93, 115, 116
Cilien, rudimentéare 105
Cirripedier 158
Cladistik 26f., 34, 37, 41, 43, 46ff., 65,
81, 82,98
Cladogramm 38, 90
Cladoxylales 87
Clarkia biloba 33
C. lingulata 33
Clock-Modell 151
Coelomotrema aegyptiana123
Coelurosauravusjaekeli71, 73
Coendou prehensilis 101
Coenopteridales 87
Collagene 97
Collembolen 128
consensus tree 41, 41
Copepoden 158
Corixidae 114
Coronoid 108
Crista sterni 164, 165
Crustacea 87

Darmkiemen 155, 155
Darwins Ratsel 68f., 71, 76, 79
Darwinscher Ohrhocker 103, 103
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Deduktion 21, 26, 27
Degeneration 103, 110, 125, 130, 162
Defektmutation 127
Delphine 19, 19, 115, 130, 176
Delphinus delphis 104
Dendrogramm 35, 41, 41, 42
Dentin 171

Design 69, 99
Design-Attraktor 62
Design-Fehler 67, 76, 100
Design-Kompromif3 67, 71
Design-Signal 67, 76, 96, 164f.
Design-Theorie 71
Destruktivitdt 146

Deviation 151

devonische Landpflanzen 86, 87
Diaphorodendron 91
Dichotomie 41
Dickdarmmandel 102
Dinosaurier 85

Dipteren 114

Doldenbliitler 89

Domaine 48

Dornen 134

Dottersack 155

Dromaiidae 113
Drosophila131, 168,177

D. melanogaster 170

Dugong 145

Dugongidae 145

Edentata 105

Effizienz 45
Eidechsenartige 134
Einbeere 49

Embryo des Menschen 154
embryonale Anlagen 149
Embryonalorgane 149ff.
Embryonenghnlichkeit 153
Emu 113, 132
Endosymbiontenhypothese 95
Entenartige 13, 113
Entomobryidae 128
entstehende Organe 146
Entwicklungshemmung 173
Entwicklungsmodul 59ff.
Entwicklungszwange 59f., 66
-, generative 66

-, morphostatische 66
Eotheroides 145, 145

E. libeyum 145

Ephalophis greyi108
Epigenotypus 175
Epilobium 37

Eriophorum 37
Eriosomatinae 176
Eristalomyia tenax 18
Erneuerungstrieb 164
Eulen 113

Euphausiaceen 158
Evolution 20, 28, 69, 75

—, konstruktive 129, 136

-, regressive 126f., 129, 131
evolutionare Klassifikation 46, 81

evolutionare Neuheit 33, 34

Evolutionslehre 26, 119, 121, 147, 167

Evolutionsnetz 48

Evolutionstheorie 25, 27, 68, 73f., 95,

108, 111, 115, 116, 134, 139, 140f.,
144, 146, 150, 154, 157, 165, 173

evolutive Erblast 23

evolutiver Ballast 23

Exkalation 151

Extremitaten 56, 57, 153, 176

—, atavistische 177, 177

— der Landwirbeltiere 19, 22, 43, 49,
56, 59

—, Evolution 50, 50

Extremitatenanlage 162f., 163, 164

Extremitatenknochen beim Hithnchen

171, 172
Extremitdtenknospen 163

Extremitiatenrudimente 104, 134, 139

Facettenauge 57
Falsifizierung 74, 95, 96
Fangbein 35, 36
Fangschrecke 36
Farbkleider 123
Farne 86, 88
Federn 112
Federschweifflieger 118
Federstrahlen 112
Fehlkonstruktion 111
Felidae 176
Felis lynx176
Femur 177
Fetalisation 151, 151, 152
Fibula 171f., 172
Filicopsida 87
Finnwal 104, 138
Fischotter 108
Fischstadium 158
Flaschenhals-Effekt 131
Flattermakis 37, 164
Flatterulme 117f.
Fledermaus 20, 37, 123, 164
fleischfressende Pflanzen 35
Flosse 66, 110, 157
Flossenhaken 66
Flossenstadium 158
Flossenstrahlen 57
Fluchtreaktion, Verlust 124
Fliigel 19, 112
Flugeldecken 132, 132
Flugelgedder 18
Flugelginster 122, 134
Fliigellosigkeit 146
Fliigelmuskulatur, rudimentére 114
Fliigelrudimente 112f., 115, 115,116,
121, 124
Flughaare 37
Flugmuskulatur 130
Flugsaurier 35, 37
Flugunfahigkeit 112, 112, 129f., 132
Fluke 139
Fluktuation 101,115, 115
Foraminiferen 149

Formbildung 59

Fossile Menschen 123

Fossilien 23, 46, 48, 88, 94, 140

Frosch 106, 106, 146, 168

Fruchtfliege 131, 170, 170

-, vierfliigelige 170, 170

Fruchtkorper 176

Funktionslosigkeit 72, 101ff., 106f.,
108f.

Funktionswert 111

Furchung 55

Gabelschwanzsirenen 145
Gansehaut 103
Gammarus pulex133
Ganges-Fluf3delphin 127
Ganzheit 111, 112
Gastrulation 55, 153
gegabelte Rippen 167
Gehausereste 108, 131
Gehirnreduktion 124
Gehdorknochelchen 24
Gemeiner Flohkrebs 133
Gen antennapedia 57

—, atavistisches 168

— brachyury57

— distalless 56,57, 62

—, fossiles 169

- fringe57

—, homeotisches 59, 163
—, schlafendes 169, 173

-, stillgelegtes 169
Gendrift 125, 131

gene tinkering 126
genetische Piraterie 61
genetische Ubernahme 57, 61, 63
genetischer Code 69, 70
Genista 122,134

G. saggitalis 122,134
Genitalmuskulatur 139
Gentransfer 48, 48, 93, 95
Geruchssinnesorgan 104
Geschmacksknospen 129, 129
Gesetz der homologen Reihen 90
Geum118, 118
G.rivale118

Giraffe 123

Gleitflug 71, 73
Gleitschirm 71, 73
Globicephala 110
Globorotalia149
Gobiesocidae 135
Goldmull 110

Gorilla 152

Gottesbild 70

grabende Sdugetiere 137f.
Grabbein 19, 140
Grasfrosch 146
Greifstachler 101
Grenzfall des Normalen 169, 171
Grenziiberschreitung 69
Griffelbeine 105, 105, 169
Griffeltypen 118, 118
Grindwal 110
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Gronlandwal 104, 139

Grofdlibellenlarven 155

Grottenolm 122

Griinderindividuen 131

Griinderpopulation 33

Grundtypen 13, 14, 27,74, 90, 91, 93,
96,97,99,108, 110, 112, 115, 116,
118, 134, 137, 144, 152, 164, 169, 175,
176

Grundtypdefinition 14

Grundtypenbiologie 119, 123, 138, 154

Grundtypvariation 134

Gryllus firmus 130

Gymnophionen 131

Haarbedeckung bei Walen 104

Haarkleid, Verlust 134

Héamocyanin 38

Héamorrhoiden 124

Haftorgane 115, 116

Hai 19

Hainlaufkéfer 122

Hakengriffel 118

Halitherium schinzii 145

Halsfisteln 167, 168

Halteren 107, 133, 133

Hampés Experiment 171, 172

Hasenscharte 167

Haustiere 124

Hautmuskulatur 103

Hawaiigans 75, 75

Heliocidaris erythrogramma 54

H. tuberculata 54

Hemmungsatavismus 168, 173

Herz 114

Herz-Blutkreislauf-System 45, 65,
113f.

Heterochronie 151f., 162, 177

hierarchisches System 17, 17, 31, 78,
95

Hinterextremitaten, rudimentére 119

Hizemondendron 91

Hohlenassel 116

Hohlenfische 125, 129, 133

Hohlentiere 114, 116, 124ff., 128ff., 131

Homeobox-Gene 56f., 148

Homeobox-Proteine 18

Homeodomane 56

Homeosis 168

homeotische Transformation 50

Homobasidiomyceten 176

Homoiothermia 33

homologe Entwicklungswege 52ff.,
53, 61

homologe Gene 52f., 53, 56ff., 61

homologe Konvergenzreihen 90

Homologie 18ff., 19, 20, 21, 32, 34ff.,
37,38, 39, 40, 40, 49ff., 52ff., 58ff.,
65f., 69, 74,79, 82,133,134, 139,
140, 146, 151, 156, 157, 158, 165

—, biologische 24, 34, 40, 52ff.

—, Definition 23ff., 60

-, —, phylogenetische 23

—, Dimorph- 51

—, experimentelle Begriindung 27

—, idealistische 65

-, Informationsquelle 26

-, interspezifische 51, 51

—, Kriterien 20, 20, 21, 23ff., 39, 40,
59f., 82

-, ontogenetische 51, 51

—, phylogenetische 24, 27, 34, 39

— Polymorph- 51

— Prozef3- 58f., 65

—, serielle 23, 49, 49, 51, 51

—, sexuelle 23, 49, 51f.

—, symmetrische 49, 51f.

— taxic homology 23, 24, 35, 38

— transformational homology 24, 35,
52

—, Zirkularitat 27

Homologiebeweis 22, 31, 40

Homologiewahrscheinlichkeit 97

Homonomie 23, 49, 49

Homoplasie 34, 35, 38, 40, 41, 64, 65,
93

Honigbeutler 16, 108

hopeful monster 32, 49

Hoplognathotermes subterraneus 150

Hox-Gene 50, 50, 57

Huftiere 14

Hybridisierung 93, 97

Hyenia 87

Ibisse 113

Ibyka 87

Ichthyolestes 141,143
Ichthyosaurier 19, 19, 119
idealistische Morphologie 22
Ilium 145
Indifferenzzustand 156
Induktor 157
Inkongruenz 32, 40, 41
Innengruppe 32
Insekten 87, 129, 146
Insektenbestdubung 117
Insektenbliitigkeit 118
Inselkormoran 113, 124
Inselorganismen 124, 130
Interdependenz 160
Interkalation 151
Interphén 151
Iridopteridales 87
Ischium 145

Kifer 114f£., 115,124, 128,176
Kakteen 134
Kameraauge 57, 108
Kaninchen 123
Karyotyp 33

Kasten 122

Kasuar 112,113,132
Katzenartige 176
Keimblatter 149
Keimhdillen 151
Kerguelen-Inseln 130
Kiefer 123
Kieferverkiirzung 123

Kiemen, dufSere 49

Kiemenbogen 154

Kiemendarm 155

Kiemendarmanlage 156, 157

Kiemenspalten 158

Kiwi 112f., 112,132

Klassifikation 26

—, evolutiondre 46, 81

Klauen 105, 105, 128

Kloake 168

kohérentes System 43

Kompensation 118, 119, 133, 137

—, makroevolutive 118, 119

Kompressionsrudimentation 162

Kongruenz 32, 38, 40

Kongruenztest 34, 61

Konstruktionsfehler 124

Konstruktionszwénge 21, 42

Kontinuitat 94

Kontinuum-Morphologie 29

Konvergenz 18, 24, 25, 32, 34, 34ff.,
37, 38ff., 39, 42, 48, 60, 64, 74, 79, 86,
87ff., 89, 91,93, 97, 129, 161

—, biochemische 87

—, molekulare 87

Konvergenzreihen, homologe 90

Kormoran 113

Krallen an Fliigeln 170

Krampfadern 124

Krebse 158

Kreuzung 74, 117, 128, 147, 174, 174

Krickente 18

Kronenbein 108

kryptische Verdnderungen 125

Kurzfltigler 132, 132

Lacerta viridis 162
Lacertilier 134
Lamiinae 176
Landwirbeltiere 47, 48
Lappentaucher 113
Larvalbeine 176
Larve 54
Larvenstadien 158
latente Potenzen 175
Laufkafer 114, 115
Laufvogel 112,113
Leinkraut 173, 173
Leistenbruch 124
Leitgefae 95, 112
Leopard 20
Lepadogaster135

L. de candollei135
Lepidodendron 91
Lepidophloios 91
Lepidophyten 90, 91
Lepospondylen 39, 64
Lesrichtung 43ff., 155, 161
Lesrichtungskriterium 47, 157
Lichtscheu 124
Limax131

Limulus106

Linaria 173

L. vulgaris 173
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Loffelente 174

Lowenzahn 37, 168, 168

Luchs 176

Lunge, rudimentare 108, 122, 162

Miuse 123, 156

Makroevolution 14, 15, 69, 71, 77, 84,
93,100, 115, 118, 135, 156

Makrosystematik 15, 81, 84, 95

Makrotaxonomie 86, 97, 98

malpighische Gefafle 35, 38

Mandibel 38, 150

Mandibulata 87

Manifestationsschwelle 175

Mantis religiosa 36

Mantispa styriaca 36

Maulbriiter 116f.

Maultier 175

Maulwurf 37, 110, 130, 140, 164, 165

Meckelscher Knorpel 160

Meeresschildkroten 73

Megasporangium 24

Mehrfachfunktionen 160

Melanophoren 135

Menschenaffen 152, 152

meristische Organe 149

Merkmale 33, 46, 63

-, abgeleitete 46, 63

-, apomorphe 63

—, essentielle 21

—, hoherentwickelte 63

—, plesiomorphe 63

—, primitive 46, 63

-, urspriingliche 46, 63

Merkmalsanalyse 65

Merkmalsgewichtung 43f., 46, 47

Merkmalsmosaik 144

Merkmalsmuster 85

Merkmalsphylogenie 95

Mesobolie 151

mesodermale Segmentation 38

Mesonychiden 141, 143, 144

Mesonyx obtusidens 144

Mesosal76

message-Theorie 77f.

metabolische Okonomie 129

Metamerie 164

Metaphian 151

Metatelie 176

Micos-Fisch 175

Microcerotermes arboreus 150

Mikroevolution 14, 14f., 70, 74, 75, 93,
103,114, 115,117,118, 119, 130, 131,

132, 133, 135, 140, 150, 152, 161,
165, 174, 175, 176
Mikrosporangium 24
Mikrosystematik 15, 84, 85, 97
Milchleiste 171
Mifibildungen 49, 167, 168
Mittelohr 55f.
molekulare Ahnlichkeiten 42
molekulare Stammbaume 74
monophyletisch 32, 47, 91, 92
monothetische Gruppen 89

Morphogenese 59, 155

morphogenetische Felder 59

mosaikartige Verteilung 48

Mosaikform 63, 63,91, 94, 144

Muskeln, tiberzahlige 171

Muster vs. Prozef3 94

Mutation 49, 51, 125f., 131, 156, 160,
168, 169, 173f.

- cho160

— eyeless57

—, heterochronische 51

—, homeotische 49, 51, 148, 170, 177

—, neutrale 125, 126

—, Peloria 173

— tetraptera 170

Myriapoda 87

Mpyrmecormorphus rufescens 123

Mysticeti 141

Nacktschnecken 108
Nagelrudiment 108
Nannopterum harrisi113,124
Nasale 161
nasopalatiner Kanal 104
Nauplius-Larven 158, 158
Nebenblattdornen 133
Nebenblattdriisen 133
Nebenzehe 121
Nektarspuren 117
Nelkenwurz 118, 118
Neodarwinismus 53, 62
Neotenie 51,113, 127, 129, 151, 151,
161
Netzfliigler 36
Netzhaut 111,112
Netzschema 86, 87, 90, 93, 96
Neunaugen 155
Neurulation 55
Neutralistenhypothese 126
Nickhaut 102f., 102
Nicotiana debneyi132
N. tabacum 132
Nikotin 39
Notonectidae 114
Notoryctes typhlops110

Opberschenkelknochen 103
Oberschenkelrudiment 138
Ocellen, rudimentire 123
Odontoceti 141
Okonomieprinzip 25,43,113, 160
Okonomisierung 44f.,113, 159
Ohrmuscheln, atavistische 177
Ohrmuskulatur 103
olfaktorisches System 149
Ondatha zibethica 101
Ontogenese 53ff., 54, 55,59, 125,
149ff., 158ff., 162
ontogenetisches Kausalgesetz 156
Onychophora 87
Ophisaurus apodus 135,162, 163
Ophrys115
Optimalitat 75f.
Optimierung 131

Orchideen 69, 74

Ordnung 77, 77, 78, 85, 86

— als Produkt des menschlichen
Geistes 85

— der Lebewesen 81, 84

Organismal Context Principle 62

Orobanche 140

Oxroadia 91

Oxyporus rufus 132

Paarhufer 141

Pachonfisch 175

Paddelextremitat 19

Paedomorphose 51, 151, 161, 162

Pakicetus 141,143

Paldobotanik 86, 88

Palingenese 151, 152ff., 159

Pandabar 67f., 73

Panda-Daumen 67f., 68,71, 72,72, 74,
76

Panda-Hand 72

Panda-Prinzip 67, 71, 72

Pantotheria 108

Papagei 113

Pappus 168

Parallelismen 18, 24, 34f., 36, 47, 48,
49, 64, 65

Paralycopodites 91

paraphyletisch 33, 33

Parasitismus 122, 146

Parietalauge 108

Paris quadrifolia49

Parmacella131

pattern cladists 26, 81

Paurodendron 91

Peloria radiatal73, 173

Peloria-Mutante 173

Pelvis 145

Penaeiden 158

Perfektionierung 113

Pfefferstreuer-Muschel 108

Pfeilschwanzkrebs 106

Pferd 105, 105, 167

Pferdeextremitaten 105, 105, 121, 134,
167

Phianetik 81, 82

Phéanotyp 53, 59, 60, 61

Pharyngealbogen 154

Pharyngula 18, 55, 153

Philosophie 81ff.

Phylogenetik 43

phylogenetischer Test 40

phylotypisches Stadium 153

Physeter catodon 177

Ph. macrocephalus 139

Pigmentlosigkeit 115, 127

Pigmentverlust 124, 126, 127

Pinealorgan 121

Pinguin 19

Plantago lanceolata 118

P.media118

Plastizitat von Theorien 73f., 95

Platanista gangetica 127,148

Platzhalter 157
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Plecoptera 168

Pleiotropie 107, 126, 147, 169, 177

Plesiomorphie 37, 39, 63

Plesiosaurier 19

Plica semilunaris 102

Poeciliall6,128, 137

P. sphenops128

Pollenkittreste 117

Pollensack 24

Polyfunktionalitat 72

Polygenie 46, 107

Polymorphismus 145

polyphyletisch 33, 47, 48, 90, 92, 144

polythetische Gruppen 88

Polytomie 41

Polyvalenz 14, 93, 98, 118, 130, 135,
137, 137,138, 147, 164, 175

Pottwal 138, 139, 163

Praadaption 126

Precis coenis57

Priapella 137

Primat der ontogenetischen
Préazedenz 159

Progenesis 51

progressive Anpassung 121

progressive Reihe 113

Prolongation 151

Proteus 122,134

P. anguis122

Protocetus atavus 143

Protopteridophyton 87

Protosiren fraasi 145

ProzefShomologie 59, 65

—, orthologe 59

—, serielle 59

Pseudodaumen 71, 78

Pseudosporochnus 87

Ptomaphagus116, 128

P. altus 128

P. brevior 128

P.elabra 128

P. hirtus 128

P.leo 128

P. longicornis 128

P. troglomexicanus 128

Pubis 145

Python 105, 105, 162

Python reticulatus 162

Quastenflosser 50

Rachenbliitler 123
Radnetzspinnen 140
Ragwurz 115

Rallen 113

Rana temporaria 146

R. tigrina 168

Ratten 123
Reaktivierung 169, 176
Reduktionismus 32
Regeneration 54
Regression 102
Regressionsreihe 109, 117
Regulationsgene 56, 57f.

Reh 20

Rekapitulation 149ff., 155ff., 160, 161,
162,164, 165, 174,177

—, Haeckelsche 151, 153, 165, 166

—, von-Baersche 151, 153, 165

Rekapitulationsentwicklung 151, 161

Rekapitulationsversuche 164

Repression 127

Reptilia 33

Restfunktion 107

Retardierung 152

Reversion 25, 34

Rhacophyton 87

Rhyacotriton olympicus161

Riesenschlangen 135, 145

Robben 149

Rodhocetus142f., 142

Rof3kastanie 164

Rudimentation 99ff., 121ff.

—, Dimorph- 122, 145

—, Instinkt- 122

—, Kompressions- 122

—, korrelative 122

-, metaplastische 122, 132, 133ff., 146,
148

—, neoplastische 121f., 132, 133, 148

—, parasitdre 122, 146

-, Polymorph- 122, 145

-, regressive 114, 121, 123ff., 131, 133

—, Total- 122

—, universelle 122

—, Verhaltens- 122, 124

Riickbildung 99, 102

Riickmutation 147

Rumpfwirbelzahl 134

Salamander 88, 153

Salaria pavo 66

Samenanlage 24

Sanguinaria canadensis 108

Sauergras 37

Saugnépfe, rudimentare 123

Schalenreste 106

Scheitelauge 108

Scheltopusik 135, 162

Schiffsbohrwurm 106

Schildbauche 135

Schlangelbewegung 39, 135

schlangelnde Fortbewegung 134f.,
147

Schlangen 105, 162, 163

Schleimfische 136

Schliisselbein 165

Schliisselbein-Rudiment 163

Schnabeltier 63, 63, 149

Schnecken 131

Schopfer 26, 60, 68, 69

Schopfung 21, 62, 691., 74, 76f., 83

Schopfungsglaube 68

Schopfungslehre 24, 28, 48, 70, 81,
83ff., 93,108, 111, 135, 144, 146, 147,
161, 162

Schopfungstheorie 46, 96, 115

Schrecken 130

Schultergiirtelrudiment 135

Schwinzchen 167

Schwanzbildung 168, 170

Schwanzflosse 119, 139

Schwanzwirbel der Frosche 106, 106

Schwerttrdger 136, 136

Schwertwal 163f.

Schwimmbeutler 108

Schwimmhéute 75

schwimmunfédhige Samen 130

Schwingkélbchen 107, 114, 133, 133

Scrophulariaceae 123

Sechsfingrigkeit 167

Seeigel 54

Seekiihe 108, 119, 145

Seelowe 101

Seerose 21

Seeschlange 108

Seitenfalte 49, 50

Seitenlinienorgan 129

Seiwal 138

Selektion 89, 107, 125, 126, 157, 158,
159

—, stabilisierende 107, 114, 147

Selektionsdruck 41, 100, 114, 125, 130,
134, 136, 146

Selektionsvorteil 61

Selektionistenhypothese

seltsame Konstruktion 76

Senkfiifie 124

Sesambein 67, 68,71, 72

Sexualdimorphismus 23

Sexualdimorph-Rudimentation 146

Sigillaria 91

Sinnesknospen 133

Sirenia 145

Skorpion 131

Somatopleura 163

Somiten 162

Sommerwurz 140

Sparsamkeitsprinzip 35, 37, 39, 40, 42,
42,43, 48, 64f.

Speiserdhre 53

Spermestidae 174

Sphenopsida 87

SpiefSente 18

Spitz-Wegerich 118

Sporangienstellung 95

Sprofidornen 133

Staatenbildende Insekten 122

Stabilimente 140

Standerpilze 176

Stammart 32, 33

Stammbusch 48

Staphylinidae 132

Staubblattrudimente 123, 132, 168

Steinfliegen 168

Steifsbein 103

Sterilitatsbarrieren 125

Sternalleisten 165

Stockente 18

Stratigraphie 94f., 95

Strauf 113

Streifung 123
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Strophantus 37

Stummelfliigeligkeit 113, 131

Subjektivitat 45ff.

subkutane Fettschicht 134

Suboptimalitat 72

Substratbriiter 116f.

Succinea 131

Sukkulenten 35, 134

Suprasternalleisten 165

Symplesiomorphie 34, 34f.

Synapomorphie 24, 25, 32, 34, 34f., 37,
38,39, 40, 42,91

Synchysidendron 91

Syrphus annulipes 18

Systematik 81ff., 88, 96

Systematik, phylogenetische 32ff., 39,
46, 82, 84

Tabak 132

Tagesrhythmik, Verlust 124

Talpa110

T. caecal10

T. europaea 110, 140, 165

Taraxacum 37, 168

T. officinale 168

Tarsalia 171

Tarsipes108

Tarsus 172

Taxon, phylogenetisches 32

Taxonomie 83, 84

Teleogryllus oceanicus 130

Teratologie 173

Teredonavalis106

Termes panamaensis 150

terminale Addition 150, 165

Termiten 122, 145, 149, 150

Testbarkeit 32, 61, 71, 85f., 119, 150

Tethysmeer 144

Tetrapodenaugen 95

Thalattosaurier 143

theologische Argumentation 69f.

Theorieabhédngigkeit 22, 23, 29, 109,
140, 150, 154, 157, 158, 167

Theropoden 85

Tibia 171f., 172, 177

Tibiotarsus 172

Tiefseefische 130

Tiefseekrebs 131

Tierbestaubung 118

Tierverbreitung 118

Tilapia117

T. melanotherum117

T. tholloni117

Tilia platyphyllos 164

Tithanethes albus116

Tintenfischauge 95

Torpedoform 18, 19

Totipotenz 173

Tracheata 87

Tracheen 36

transitorische Organe 149, 156
Transplantationsexperimente 162, 171
Triadobatrachus massinoti 106
Trimerophytina 87

Trisomie 171

Trochophora-Larve 38

Troglobiont 116

troglophil 116

Tiipfelente 18

Typhlogarra133

Typologie 14, 25, 26, 28, 52, 63, 82, 94

Uberkreuzung von Speise- und
Luftrohre 111

iiberlappende Gene 160

Ulme 117f,, 117

Ulmus campestris 117

U. glabra117f., 117

U. laevis 1171.

U. minor 117f.

Umbelliferae 89, 97

Umwegentwicklung 150, 160

Uniramia 87

Unscharfeprinzip 85

unterirdisch lebende Saugetiere 126

Unvollkommenbheit 67ff., 74, 75, 76

Unvollkommenheits-Argument 69ff.,
76,79, 99

Uramphibium 20

Ur-Landwirbeltier 42

Urostyl 106

Urwale 141ff., 143

Valeriana37

Variabilitat 114, 115,123,125, 126,
131, 135, 140

Vavilovs Gesetz 90, 97

Verbreitungsmechanismen, Verlust
130

Verdauungstrakt, Reduktion 122

Verhaltensweisen, Riickbildung 124,
125

Vervollkommnung 45

Verwachsen der Augenlider 151

Villemoesia cruciferal31

Vogel 20, 35, 37

—, Evolution 85, 87

Vollorgan 107, 109, 133, 147

Vorderextremitaten der Wale 110

Vorhersagbarkeit 73

Waldsteinia 118
Wale 69, 103f., 108, 109, 110, 119,
138ff., 157,164, 176
—, Evolution 141ff.
—, fossile 104, 141ff.
Walrof 101
Wanzen 114
Warmbliitigkeit 35
Wasserassel 115, 124
Wasserratte 101
Wegerich 118
Wegschnecke 131
Weisheitszdhne 123
Widerlager 157
Widerspruchsfreiheit 32
Wiegebalz 136
Windbestaubung 117, 118
Windbliitigkeit 120
Windverbreitung 118
Wirbellose 88, 91, 92
Wirbeltierauge 112
Wissenschaftstheorie 70f.
Wolffscher Hiigel 163
Wurmfortsatz 101, 102, 102, 123

Xiphophorini 136f., 137
Xiphophorus 136,137

X. helleri 136

X. pygmaeus 136

Ziihne, rudimentire 104, 108, 123
Zahnanlagen 104, 105, 149, 158
Zahnarme 105
Zahnschmelz 171

Zahnwale 141, 143, 149, 163
Zahnwalpenis 139
Zauneidechse 162

Zebra 123

zebroide Streifung 175
Zehen, rudimentare 106

—, iberzahlige 169
Zentralnervensystem 151
Zeugopodium 172

Zimtente 174
Zirkelargument 60
Zirkelschluf$ 27, 47, 53
Zivilisationskrankheiten 124
Ziichtung 131

Zuchttiere 123

Zweifltgler 107, 133, 133
zweigeteilter Uterus 168
zweizehige Pferde 167, 169
Zwergmannchen 122
Zwischenformen 94, 144
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Michael Brandt
Gehirn — Sprache — Artefakte

Fossile Zeugnisse zum Ursprung des Menschen

Australopithecus, ,,Homo* habilisund Homo erectuswerdenals die
wichtigsten Zwischenstufen in der Entwicklung zum modernen
Menschen betrachtet. Welche Hinweise geben die entsprechenden
Fossilien und Artefakte zum Entwicklungsniveau von Gehirn,
Sprache und Verhalten?

Die vorliegende Arbeit gibt zu dieser Thematik eine Darstellung
der Ergebnisse und Diskussion der Forschung der letzten Jahr-
zehnte. Fiir die Beurteilung der Gesamtproblematik werden Scha-
delinnenausgiisse, Knocheniiberreste und altsteinzeitliche Arte-
fakte berticksichtigt.

Entgegen der verbreiteten Sichtweise der Evolution des Menschen
alseinen kontinuierlichen Entwicklungsprozefi ergeben die vorlie-
genden Daten eher ein diskontinuierliches Bild: Unumstrittene
Ubergangsglieder, die eine graduelle Transformation von den
recht menschenaffendhnlichen Australopithecinen zu den echten
Menschen belegen, sind bisher nicht zweifelsfrei dokumentiert.
Damit ergibt sich die Perspektive, die echten Menschen und die
Australomorphen jeweils eigenstdndigen Grundtypen zuzuord-
nen.

150 Seiten, 68 Abbildungen
Bestell-Nr. 393.547, ISBN 3-7751-3547-2

Michael Brandt

Der Ursprung des aufrechten Ganges
Zur Fortbewegung der plio-pleistozanen Hominiden

Die Entstehung des zweibeinigen Ganges ist ein Kernstiick in allen
Theorien zur Evolution des Menschen. Als wichtiges Bindeglied
zwischen Menschenaffen und Menschen gilt Australopithecus, der
neben zahlreichen grofiaffendhnlichen Merkmalen auch Anpas-
sungen an den zweibeinigen Gang besitzt. Das Fortbewegungs-
repertoire von Australopithecuswird allerdings kontrovers disku-
tiert. Das Homo habilis zugeordnete postcranielle Skelettmaterial
weist Beziehungen teilweise zu Homo, aber auch zu Australopithe-
cusauf.

Diese Arbeit prasentiert eine Gesamtdarstellung unseres Wissen
iiber die Fortbewegung der frithen Hominiden (Menschenartigen).
Sie weist nach, dafs entgegen der verbreiteten Sichtweise das unter
den Primaten einmalige Fortbewegungsrepertoire der Australopi-
thecinen dem des Menschen nicht besonders dhnlich ist.

168 Seiten, 123 Abbildungen, 10 Tabellen

Bestell-Nr. 392.357, ISBN 3-7751-2357-1

zu bestellen bei: Hanssler-Verlagsauslieferung,
Postfach, D-71087 Holzgerlingen
bestellen@haenssler.de

MICHAEL BRANDT

GEHIRN
SPRACHE
ARTEFAKTE

Fossile und archiologische Zeugnisse
zum Ursprung des Menschen

STUDIUM
INTEGRALE

MICHAEL BERANDT

DER URSPRUNG
DES AUFRECHTEN
GANGES

Zur Fortbewegung der
plio-pleistoziinen Hominiden




REINHARD JUNKER

EVOLUTION
FRUHER
LANDPFLANZEN

[T

Eine kritische Diskussion
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Pflanzenfossilien
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Reinhard Junker

Evolution frither Landpflanzen
Eine kritische Diskussion fossiler Funde

Die Fossiliiberlieferung der &ltesten Landpflanzen gilt als gute
Stiitze der Evolutionslehre. In diesem Buch werden die wichtigsten
Pflanzengruppen des Devons vorgestellt.

Der Autor zeigt, dafl — im Detail betrachtet — eine Rekonstruktion
evolutiondrer Abfolgen frither Landpflanzen kaum mdglich ist.
Die Formengruppen sind weniger stammbaumartig, sondern viel-
mehr netzartig miteinander verbunden, was der Vorstellung einer
Abstammung nicht entspricht.

Eine bemerkenswerte Fallstudie zur Aussagekraft der Evolutions-
lehre im Bereich der Paldontologie.

88 Seiten, 53 Abbildungen, 11 Tabellen
Bestell-Nr. 392.666, ISBN 3-7751-2666-X

Reinhard Junker

Samenfarne — Barlappbaume -
Schachtelhalme

Pflanzenfossilien des Karbons in evolutionstheoretischer
Perspektive

Kann man an Fossilien Makroevolution ablesen?Betrachtet man die
Abfolge der fossilen Uberlieferungen der groferen Tier- und
Pflanzengruppen, so gibt es dafiir durchaus starke Argumente.
Betrachtet man jedoch Fossilabfolgen innerhalb einzelner grofierer
Gruppen, zeigt sich regelméfiig ein anderes Bild: Evolutionére
Abfolgen kénnen anhand der Fossiliiberlieferung kaum begriindet
werden. Dariiber hinaus sind evolutiondre Zusammenhange zwi-
schen grofleren Gruppen ebenfalls anhand von Fossilien nicht zu
kldren. Dies zeigt der Autor anhand von drei Pflanzengruppen, die
vornehmlich im Karbon fossil iiberliefert sind. Wie das , Vorgan-
gerbuch” des Autors iiber die devonische Pflanzenwelt liefert es
Biologen und biologisch Interessierten wertvolle Hintergrund-
informationen aus der Paldontologie, die zu kennen in der Ausein-
andersetzung um ,Evolution und Schopfung” sehr niitzlich sind.

144 Seiten, 89 Abbildungen, 15 Tabellen

Bestell-Nr. 393.631, ISBN 3-7751-3631-2

zu bestellen bei: Héanssler-Verlagsauslieferung,
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