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Mendels Gesetz der exponentiellen Kombinationen von Merkmalsauspragungen

erklart die Auspragung einer grofSen Artenvielfalt innerhalb genetischer Familien

auf der Basis praexistenter Programme. Wie aber kommt es zu Fortpflanzungs-

isolation und zur Entstehung von Arten? Konnen in der Natur vorkommende

Beispiele adaptiver Radiationen mit Mendels Konzept erklart werden?

Nigel Crompton

Mit Stern* versehene
Begriffe werden im
Glossar erklart.
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In den ersten beiden Teilen unserer Serie
wurde gezeigt, dass die Lebewesen ein enor-
mes latentes (verborgenes) Potenzial an ge-
netischer Information besitzen und wie die
angelegten Variationsprogramme im Laufe
der Generationen zur Ausprigung kommen
konnen. Dieses Variationspotenzial ermoglicht
vielfiltige Merkmalskombinationen innerhalb
einer genetischen Familie (Grundtypen). Wie
aber konnen aus dieser Vielfalt verschiedene
abgegrenzte Arten entstehen? Wie kommt es
zur Fortpflanzungsisolation und damit zur

Artbildung*? Und welche Beispiele gibt es
in der Natur, die dynamische Artbildung und
Fortpflanzungsisolation belegen?

Fortpflanzungsisolation

Fir die Mendel’sche Artbildung sind latente
phinotypische* Information, der Verlust der
Mischerbigkeit sowie Fortpflanzungsisolation*
erforderlich. Letztere verhindert Hybridisie-
rung*, die andernfalls zur Wiederherstellung der
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Introbild Der Riesen-Sabelschnabel-Nukupu‘u (Hemigna-
thus vorpalis) gehort den Kleidervogeln. Diese Vogelgruppe
hat auf den Hawaii-Inseln eine umfangreiche Radiation
durchlaufen. Der Gattungsname Hemignathus bezieht sich
auf den unteren Schnabel, der im Vergleich zum oberen
Schnabel stark reduziert ist. Der Vogel verwendete den un-
teren Schnabel, um Rinde von Zweigen und kleinen Asten zu
|6sen, und den oberen Schnabel, um in Hohlen und weichen
Substraten nach Insekten zu suchen. Die Art ist nur aus Fossi-
lienfunden bekannt und leider wie viele ihrer Schwesterarten
ausgestorben. Die Radiation der Kleidervogel hat durch die
Auswirkungen unbedachter menschlicher Aktivitaten viel zu
viele ihrer schonen Artgenossen verloren. (Aus: ,Extinct Birds
of Hawaii“ von Michael Walther, Mutual Publishing, 2016;
© Julian HUME, naturepl.com)

Heterozygotie (Mischerbigkeit) fithren wiirde,
und sie spielt auch eine Rolle bei derVerhinde-
rung von schidlicher Selbstbefruchtung.

Wenn der Verlust an Mischerbigkeit zur
Entstehung mehrerer Arten fiihren soll, missen
wiederholt Ereignisse auftreten, die zu Fortpflan-
zunggisolation fiihren. Bei allopatrischer* Artbil-
dung, die durch riumliche Trennung auf Inseln
oder aufgrund von Gebirgsziigen verursacht
wird, handelt es sich um ein einzelnes Ereignis,
durch welches zwei Teilpopulationen getrennt
werden. Danach konnen zwei verschiedene
Formen (oder Arten) aufgrund von zufilligem
unterschiedlichemVerlust der Mischerbigkeit und
durch nachfolgende Selektion entstehen (Abb. 1).

Sympatrische* Artbildung, die durch all-
mihliche, aber fortschreitende Verinderung der
Interaktionsstelle zwischen Rezeptoren der Ei-
zelle und der Bindungsstelle an der Samenzelle
verursacht wird, ist ein sich wiederholender
Prozess (vgl. Abb. 2 und CrompTON 2018). Wie
bei der allopatrischen Artbildung werden dabei
Teilpopulationen getrennt, und durch den Ver-
lust an Mischerbigkeit und durch nachfolgende
Selektion entstehen verinderte Formen (oder
Arten). Aber die Anderungsereignisse treten
fortwihrend auf und fiihren zu nachfolgenden
Abfolgen von Fortpflanzungsisolation, wodurch
weitere Teilpopulationen voneinander getrennt
werden. Die sympatrische Artbildung kann zur
Entstehung mehrerer separater Arten fithren
(SwansoN &VACQUIER 2002). Burr (1956) wies
nach, dass der Verlust an Mischerbigkeit einfach
durch Zufall entsteht, solange in jeder Generati-
onTeilpopulationen reproduktiv isoliert bleiben.
Wer die Natur genauer erforscht, lernt eine Fiille
phantastischer Mechanismen kennen beziiglich
Verhalten, Morphologie oder Genetik, die zur
Aufrechterhaltung der Fortpflanzungsisolation
der Arten fiithren, wodurch ihre einzigartigen
Merkmalskombinationen erhalten bleiben. Nur
wenn diese Mechanismen nicht greifen, entste-
hen Hybriden. In einigen Fillen kann das sogar
bis zum Verlust von Arten fithren (WOLFE et al.
2001), nimlich dann, wenn Arten mit geringer
Individuenzahl durch Hybridisierung in eine
andere Art ,,einverleibt” werden.
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Kompakt

Mendels Gesetz der exponentiellen Kombinationen von Merkmalsauspragungen er-
klart, wie eine groRe Anzahl von phdnotypischen* Variationen innerhalb genetischer
Familien entstehen bzw. zur Auspragung kommen kann. Wenn unterschiedliche
Kombinationen von Merkmalsauspragungen in den Nachkommen fixiert werden,
kann daraus eine Fulle von neuen Arten und Gattungen entstehen. Die flr diese
(neuen) Arten notwendige Information ist bereits vorhanden, befindet sich latent im
Erbgut der Arten und kann durch Homozygotisierung (Entwicklung zu Reinerbigkeit)
und Transposition (springende Gene) ausgepragt werden (vgl. die ersten beiden Teile
dieser Artikelserie).

Neue Kombinationen von homozygoten (reinerbigen) Merkmalen kdnnen nur erhalten
bleiben und fixiert werden, wenn eine Fortpflanzungsisolation auftritt, wenn also Tra-
ger verschiedener Merkmalskombinationen nicht (mehr) miteinander hybridisieren*.
Durch Selektion werden die geeignetsten dieser Merkmalskombinationen begunstigt,
sie werden durch Selektion aber nicht hervorgebracht.

Neue Kombinationen von Merkmalsauspragungen spiegeln die Auspragung zuvor
schon latent vorhandener Information wider. Die Summe aller dieser Kombinationen
stellt die Grenzen dar,innerhalb derer eine genetische Familie* sich durch Auspragung
der angelegten Maglichkeiten entfalten kann. Diese intrafamilidre Evolution (cis-
Evolution) erzeugt einen separaten Abstammungsbaum des Lebens. Mehrere solcher
separater Familien (Baume) ergeben einen Wald des Lebens.

Cis-Evolution dufRert sich durch vielfdltige Aufspaltung innerhalb genetischer Fami-
lien, wodurch die latente genetische Information in verschiedensten Kombinationen
ausgepragt wird. Solche Vorgange werden auch als adaptive Radiation* bezeichnet.
Eine Reihe gut untersuchter Beispiele adaptiver Radiationen von genetischen Familien
zeigt, dass die entstehende Vielfalt am besten durch praexistente genetische Program-
me erklart werden kann. Mutationen kdnnen zwar einen zusatzlichen Beitrag zur
phanotypischen Vielfalt der Arten leisten, erweisen sich jedoch weder als notwendig
noch als forderlich, um die umfangreichen Merkmalsunterschiede hervorzubringen,
die man innerhalb der genetischen Familien beobachten kann.

Heterozygotie Verlust der Homozygotie
Vielfalt Heterozygotie Artbildung
e o o — — — — — —— — — — — — ——— —

Population

groBe Kreise =

viel Heterozygotie
kleine Kreise =
wenig Heterozygotie

Abb.1 Verlust der Heterozygotie, Fortpflanzungsisolation und Artbildung. Populationen sind als
Kreise dargestellt. Jede Spalte von Kreisen reprasentiert eine aufeinanderfolgende Generation.
Mit der Zeit werden Populationen reproduktiv isoliert (gestrichelte Linien). Urspriinglich sind
die Populationen genetisch heterozygot (stark abgestufte Schattierung). Wenn sie homozygoter
werden, bilden sie genetisch unterschiedliche Gruppen (einheitliche Schattierung). Artbildung
erfolgt, wenn die Populationen aus verschiedenen Griinden aufeinanderfolgende Ereignisse
erleben, die zur Isolation fiihren (geringere GroRe der Kreise), Verlust von Heterozygotie eintritt
und sie zu isolierten, genetisch einzigartigen, homogenen Gruppen werden. Hybridisierungsereig-
nisse konnen den Trend zum Verlust der Heterozygotie umkehren.Wenn die naturliche Selektion
beginnt (vertikale Pfeile, in der zweiten Generation), sind die Populationen mit der giinstigsten
Konstellation von Eigenschaften (dunklere Schattierung) am besten angepasst und tiberleben
am ehesten.
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Mit Stern* versehene
Begriffe werden im
Glossar erklart.

Abb. 3 Ein Beispiel fir das
Vorhandensein einer groen
genetischen Variabilitat ist
die Hain-Banderschnecke
Cepaea nemoralis. (Aus
JUNKER & SCHERER 2013)

Die gegenwirtige Fortpflanzungsisolation
einer Art mag im Wesentlichen durch einen
einzigen Mechanismus verursacht werden. Aller-
dings kénnen die Vorfahren bei der Entstehung
dieser Art die Auswirkungen verschiedener sol-
cher Mechanismen der Fortpflanzunggsisolation
erfahren haben. Einige mogen durch allopat-
rische Speziation, andere durch sympatrische
Speziation entstanden sein. Einige Mechanismen
beruhen auf der genetischen Information einer
Art und beeinflussen thren Phinotyp, ihren Bau,
ihr Verhalten oder anderes. Die Geschichte und
die Typen der Fortpflanzungsisolationsmechanis-
men, die fiir die Entstehung der Art erforderlich
waren, tragen vieles zur verbleibenden geneti-
schen Variabilitit bei. Wenn nur ein begrenztes
Ausmal an Fortpflanzungsisolation stattgefunden
hat, dann gibt es nur einen begrenzten Verlust an
Heterozygotie* (vgl. Abb. 9 von Teil 2). Die Art
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Abb. 2 Die Struktur der duBeren Schichten des Eikomplexes
beiverschiedenen Tiergruppen. Bei Euraryoten muss das Sper-
mium das Ei orten, daran haften und mit ihm verschmelzen.
Schon bei diesem ersten Stadium weist die Anatomie des Eis
extreme Variation auf.

Die Strukturen des Eikomplexes sind hochvariabel und ta-
xonspezifisch (MENGERINK & VACQUIER 2001). Die Interaktion
von Ei und Sperma dient sowohl der Fortpflanzungsisolation
als auch der Bewertung der reproduktiven Kompatibilitat der
beiden Eltern.

Abkulrzungen: CM Cumulus-Schutzschicht (Corona radiata);
DMA wassrige Schleimzone; EJ Ei-Gallerte; FC Follikelzellen;
TC Testzellen; VC Vitelline-Hdlle; VL Vitellin-Schicht; ZP Zona
pellucida. (Nach MENGERINK & VACQUIER 2001)

behilt dann eine groBe genetische Variabilitit
und damit ein groBes Anpassungspotenzial. Das
ist der Fall z.B. bei der Hain-Binderschnecke
(Cepaea nemoralis; Abb. 3) und beim Wegerichbir
(Arctia plantaginis), einem Nachtfalter. Wenn ein
deutliches Ausmal} an Fortpflanzungsisolation
stattgefunden hat, gibt es entsprechend einen
deutlichen Verlust an Heterozygotie. Die Art
behilt dann nur eine geringe genetische Variabi-
litat und damit ein geringes Anpassungspotenzial.
Im Extremfall kommt es zu einer starken Fort-
pflanzungsisolation und zu einem entsprechend
grofen Verlust der Heterozygotie. Die daraus
resultierende genetisch homogene Art ist dann
nicht mehr in der Lage, sich an neue Bedingun-
gen anzupassen (das ist der Fall z. B.bei Geparden
und Nordlichen See-Elefanten).

Unterschied Art — Familie

Auf welche Weise helfen Mendels Experimente
mit Pflanzenhybriden die Frage zu kliren, was
eine Art ist und was eine Familie? Nehmen wir
einmal an, dass eine Urahnen-Art 20 heterozygo-
te Gene besitzt. Diese Art kann theoretisch mehr
als eine Million (220=1.048.576) einzigartige
reinerbige Nachkommen hervorbringen, deren
Phinotypen in 20 unterschiedlichen Merkmalen
variieren. Viele dieser Nachkommen werden
wegen dieser groBen Unterschiede separaten Ar-
ten und sogar separaten Gattungen zugeordnet.
Diese tiber eine Million verschiedenen Phino-
typen stellen die theoretische Gesamtanzahl der
Mendel’schen Vielfalt oder des phinotypischen
AusmalBes der Urahnen-Art und ihrer poten-
ziellen Nachkommen dar. Theoretisch gehdren
alle ihre Nachkommen zu derselben Art wie
ihr pan-heterozygoter* Urahn, doch aus prak-
tischen Griinden werden sie in separate Arten
und Gattungen einer lbergeordneten geneti-
schen Familie eingeteilt. So sind Lowen, Tiger,
Servale, Geparde, Luchse, Leoparden, Pumas und
Hauskatzen allesamt Mitglieder der Familie der
Felidae. Sie haben wahrscheinlich einen einzigen
gemeinsamen panhybriden Vorfahren. Auf der
Grundlage ihrer Kreuzungsfihigkeit gehdren
die meisten Katzenarten zu einem einzigen
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Grundtyp (PENDRAGON & WINKLER 2008). Sie
teilen dieselben Merkmale und dieselben Gene
und stellen eine genetische Familie* dar (vgl.
Abb. 4). Die Kombinationen konstanter Merk-
malsausprigungen (Kombinationen homozygo-
ter* dominanter* und rezessiver* Allele*) sind
die Grundlage flir ihre Einteilung in einzigartige
Arten und Gattungen.

Aufihnliche Weise weisen die Paradiesvogel
ein spektakulires Spektrum an erstaunlichen
Phinotypen auf. DNA-Sequenzuntersuchungen
zeigen, dass sie alle Mitglieder der Familie
Paradisaeidae sind. Ihre Kreuzungsfihigkeit
bestitigt, dass die meisten Arten zu einem ein-
zigen Grundtyp gehoren (SCHERER 1993). Die
Tatsache, dass verschiedene Gattungshybriden
dhnliche Phinotypen aufweisen, zeigt, dass sie
von einem gemeinsamen panheterozygoten
Vorfahren abstammen (CrompTON 2020). Man
konnte hier noch sehr viel mehr Beispiele
nennen.

Dieses genetische Prinzip findet man in der
gesamten Welt der Eukaryoten (meiotische* Or-
ganismen). Vergleichbare Radiationen kdnnen
im Fossilbericht als Kombinationen konstanter
Merkmalsausprigungen innerhalb einer geneti-
schen Familie interpretiert werden. Als Beispiel
dafiir seien die Sauropoden genannt (Abb. 5;
Erlduterungen in der Legende). In der jinge-
ren Vergangenheit haben spektakulire adaptive
Radiationen* sogar Hunderte von neuen Ar-
ten innerhalb von Pflanzen- und Tierfamilien
hervorgebracht, die auf der Mendel’schen Art-
bildung und der Ausprigung bereits vorhandener
genetischer Variationen basieren (s.u. Abschnitt
,»Adaptive Radiation — einige Beispiele®).

Gegen Schluss seiner wissenschaftlichen
Abhandlung formulierte Mendel Uberlegungen,
wie weit die Artbildung gehen konnte.Wenn die
Artbildung keine Grenzen hat, konnte das Leben
theoretisch aus einer einzelnen Zelle entstanden
sein und einen einzigen umfassenden Abstam-
mungsbaum bilden.Wenn die Artbildung jedoch
Grenzen hat, wiirde man viele stabile genetische
Familien beobachten und das Leben wire wie
ein Wald, der aus vielen Baumen besteht. Das
wire eine elegante Bestitigung der Aussage in
der Heiligen Schrift, dass Pflanzen und Tiere
nach ihren Arten geschaften wurden.

Mendels Ergebnisse zeigten, dass es Grenzen
gab. Mendel machte auch auf die Experimente
von Girtner aufmerksam, der ,,in der vollendeten
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wiss. deutscher

Stammbaum Name Name

Panthera leo Lowe

P.onca Jaguar

P.pardus Leopard

P. tigris Tiger

P.uncia Schneeleopard

Neofelis nebulosa  Nebelparder

Pardofelis marmorate Marmorkatze

Gruppe

Pantherartige
(GroBkatzen)

. 3 — P. temminckii Asiatische Goldkatze | Goldkatzenartige
Katzen- P. badia Borneo Goldkatze a
Vorfahr —
Caracal Serval Wiistenluchs
_|:: C.aurata Afrikanische Goldkatze Wﬁstenluchsartige
C. caracal Wiistenluchs _
Leopardus tigrinus  Tigerkatze
I__E L. guigna Chilenische Waldkatze
L. geoffroyi Kleinfleckkatze .
L. colocolo Pampaskatze Ozelotartige
L. jacobita Bergkatze
L. wiedii Langschwanzkatze
L. pardalis Ozelot —
Lyx rufus Rotluchs
L. canadensis Kanadischer Luchs :
L. lynx Européischer Luchs LUChsartlge
L. pardinus Pardelluchs _
Acinoyx jubatus Cheetah .
I: Puma yagouaroundi  Wieselkatze Pumaartlge
P. concolor Puma |
Prionailurus planiceps Flachkopfkatze
P.viverrinus Fischkatze
P.bengalensis Bengalkatze Leopardartige
P. rubiginosus Rostkatze
Otocolobus manual ~ Manul _
Felis chaus Rohrkatze N
F. nigripes SchwarzfuBkatze
F. margarita Sandkatze
F. bieti Graukatze Hauskatzenartige
F.libyca Falbkatze
F.silvestris Europdische Wildkatze
F. catus Hauskatze

Umwandlung einer Art in eine andere den
unzweideutigen Beweis [sah], dass der Species
feste Grenzen gesteckt sind, iiber welche hinaus
sie sich nicht dndern vermag® (s. o.; Girtner
dachte an eine begrenzte Anzahl von Kombi-
nationen, nicht an eine unendliche Anzahl von
Mutationen). Mendel war vorsichtig und nannte
diese Experimente nur eine ,,beachtenswerthe
Bestitigung®. Doch Girtners Argument war
richtig, und wenn die Artbildung tiberwiegend
aus dem Mendel’schen Gesetz der exponenti-
ellen Kombinationen von Merkmalsausprigun-
gen resultiert, dann haben genetische Familien
intrinsische phinotypische Grenzen, die durch
das Ausmal3 ihrer Merkmalsausprigungen de-
finiert werden, und das Leben auf der Erde ist
ein Wald mit vielen Biumen. Am Schluss seiner
Abhandlung fiihrt Mendel die von Girtner
untersuchten Arten auf und bestitigt dadurch
seine Uberzeugung, dass es Grenzen gibt und
dass diese Schlussfolgerung sich auf viel mehr
als nur auf Erbsen und Bohnen bezieht, sondern
eine allgemeine Giiltigkeit hat.

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 4 Dendrogramm der
Katzengruppen. Die End-
punkte entsprechen jeweils
einer Art. Die Farben korres-
pondieren jeweils mit dem
entsprechenden Erdteil.

Der Leopard hat von allen
Katzen das weiteste Ver-
breitungsgebiet, von Afrika
Uber das stdliche Eurasien
bis Ostasien. Umgezeichnet
nach JOHNSON und Mit-
arbeiter (2006), dort sind
auch weitere Informationen
wie die genetische Distanz
etc. zu finden. Insertbild:
Asiatisches Lowenweibchen
(Panthera leo perisca). (Foto:
Edradour, CC BY-SA 3.0)
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Abb. 5 Dendrogramm der
Gruppen der Sauropoda.
Die Endpunkte entsprechen
jeweils einer Gattung. Die
Farben korrespondieren

mit dem entsprechenden
Erdteil. Gezeigt sind auch die
stratigraphischen Stufen, in
denen die jeweiligen Grup-
pen gefunden wurden. Die
Sauropoda scheinen eine
morphogenetisch einheit-
liche Familie zu bilden. Sie
kénnen sehr gut als eine ad-
aptive Radiation verstanden
werden. lhre latenten pra-
existenten genetischen Pro-
gramme haben sich vermut-
lich nach den Mendelschen
Regeln aufgespalten und
eine begrenzte, aber diverse
Familie hervorgebracht. Die
Méglichkeit, dass es sich bei
den Sauropoda um mehr
als eine einzige genetische
Familie handelt, kann nicht
ganz ausgeschlossen wer-
den. Zur sicheren Klarung
fehlen bei Fossilien wichtige
Daten. (Nach GONZALEZ RIGA
et al.2016)
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Adaptive Radiationen

Warum ist der Verlust an Mischerbigkeit fur die
Artbildung so wichtig? Bei volliger Mischerbig-
keit zeigt sich nur der pan-dominante Phinotyp
(vgl. Abb. 9 in Teil 2). Alle Phinotypen, die sich
aus den Kombinationen von rezessiven* und hy-
postatischen* Merkmalsausprigungen ergeben,
sind verdeckt (bzw. unterdriickt). Durch den
Verlust der Mischerbigkeit wird dieser gewaltige
Reichtum an phinotypischem Potenzial abge-
rufen, der latent in einem Genom* verborgen
liegt. Schon eine so geringe Zahl wie 10 Merk-
male (bzw. Gene) ermoglicht die Entstehung
von tausend (210 =1.024) einzigartigen Phino-
typen, wobei sich jeder in 10 verschiedenen
Merkmalen vom anderen unterscheidet. Doch
nur wenige Wirbeltierfamilien zeigen diese
Menge an Variationen (bzw. Arten), obwohl sie
immer noch recht begrenzt ist. In den meisten
Siugetier-Familien gibt es weniger als hundert
unterschiedliche Arten.

‘Wenn doch so viele Variationsmoglichkeiten
zur Verfligung stehen, wird man die Varianten
jemals tatsichlich in der Natur finden? Zu den
spektakulirsten Beispielen gehoren heute be-
obachtbare adaptive Radiationen, allen voran
die ,,Bildfliigel”“-Drosophilas (,,picture-wing
Drosophila®) auf Hawaii, die Silberschwert-
Pflanzengruppe ebenfalls auf Hawaii, die Bunt-
barsche in den grof3en ostafrikanischen Seen und
die Finken auf den Galapagos-Inseln und auch
auf Hawaii. DerVerlust der Mischerbigkeit ist ein

Mechanismus, der die bei Pflanzen und Tieren
beobachteten tippigen adaptiven Radiationen
erklirt. So sollen die nahezu 1000 in Hawaii
heimischen Drosophila-Arten aus einer einzigen
dorthin gelangten Ursprungsart entstanden
sein. Mit Hilfe von Chromosomen-Inversionen
wurden die Artbildungsereignisse ausgehend
vom standardmifBigen Grundtyp oder Griinder-
karyotyp — eventuell aus Siidamerika — bis hin
zu allen Karyotypen der bestehenden Arten in
der Bildfliigel- Drosophila-Gruppe nachvollzogen
(Carson 1983). Die Inversionen liefern allerdings
keine Erklirung dafiir, wie die phinotypischen
Anderungen zustande gekommen sind (NOOR
et al. 2001); mit ihrer Hilfe kann man lediglich
Abstammungglinien rekonstruieren. Man weil3 in
derTat, dass die Radiation der Bildfliigel-Gruppe
mit ungefihr 112 Arten mit relativ wenigen An-
derungen in der DNA-Sequenz vonstattenging
(EpwARDS et al.2007).Wenn diese Radiation aber
durch den Verlust an Mischerbigkeit entstand,
wire wenig DNA-Sequenzinderung erforderlich
gewesen, vielmehr lediglich Rekombination*
und Homozygotie in neuen Kombinationen
bereits vorhandener Allele.

Die Silberschwert-Pflanzen von Hawaii
enthalten Biaume, Straucher, Halbstriucher,
semi-holzige Rosettenpflanzen, Teppichpflan-
zen, Polsterpflanzen und Lianen. Diese Gruppe
umfasst drei Gattungen, Argyroxiphium, Du-
bautia und Wilkesia, mit dreiBig Arten. Trotz
der grofen Formenvielfalt lassen sich fast alle
von ihnen untereinander kreuzen und die
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molekularphylogenetische Analyse zeigt, dass es
sich um einen monophyletischen Stammbaum
handelt, der durch ein einzelnes Griinderereignis
entstanden ist. Die Pflanzen sind allopolyploid
(iblicherweise n=14) und man ist der Ansicht,
dass sie aus einer Kreuzung zwischen den als
,, Tarweeds® bezeichneten Arten Anisocarpus
scabridus (n=7) und Carlquistia muirii (n=8) ent-
standen sind und anschlieBend eine Chromo-
somenreduktion (auf n=14) stattgefunden hat.
Untersuchungen der homdootischen Bliitengene
ASAP1und ASAP 3 (BARRIER et al. 1999) bieten
sehr starke experimentelle Belege fiir den hybri-
den Ursprung dieser Pflanzen. Die meisten Arten
haben zwei Kopien von beiden Genen. Bei drei
Dubautia-Arten tehlt jedoch eins der vier ASAP-
Gene. Zwar kénnen solche homéotischen Gene
zur Entwicklung der Bliitenform beitragen, aber
die Tatsache, dass ein Gen ohne negative Folgen
fehlen kann, bestitigt, dass nicht die ASAP-Gene,
sondern ein anderer Mechanismus in erster Linie
fur das gewaltige Spektrum morphologischer
Vielfalt verantwortlich ist. Die verschiedenen
Gattungen zeigen unterschiedliche Transloka-
tionsereignisse*, mit deren Hilfe man wie bei
Drosophila Abstammungslinien zurtickverfolgen
kann. Jedoch sind auch sie nicht der Mechanis-
mus, der die verschiedenen morphologischen
Formen verursacht (CARLQUIST et al. 2003), son-
dern nur Marker der abgelaufenen Divergenzen.
Dagegen bietet der Verlust der Mischerbigkeit
eine Erklirung fiir die extensive phinotypische
Vielfalt dieser Pflanzengruppe und ihr Poten-
zial, sich so umfassend anzupassen und in eine
grof3e Zahl von Wuchsformen aufzuspalten. Der
tetraploide Zustand dieser Pflanzen-Kreuzung
kann hochstwahrscheinlich eine Maskierung

Glossar

verschiedener Gene, die durch Mutationen*
oder Epistasis* bewirkt worden war, autheben;
dadurch ist die Ausprigung der reichen phino-
typischenVielfalt hochstwahrscheinlich ausgelost
werden.

In den groBen ostafrikanischen Seen weisen
die Buntbarsche (Abb. 6) groBere adaptive Radi-
ationen auf und dienen so als Beispiel fiir sexuelle

Abb. 6 Beispiele fiir die
Vielgestaltigkeit der Bunt-
barsche in ostafrikanischen
Seen.Von oben: Pseudo-
tropheus saulosi, Lamprolo-
gus spec.und Chalinochro-
mus ndobhoi. (Aus JUNKER &
SCHERER 2013)

adaptive Radiation: Entstehung vieler un-
terschiedlich angepasster Arten aus einer
Stammform.

Allel: Zustandsform bzw. Variante ein und
desselben Gens.

Allopatrische Artbildung: — Artbildung im Zu-
sammenhang mit raumlicher (geographischer)
Trennung (Separation) der Ausgangsart.
Artbildung: Artaufspaltung; Prozess, durch den
im Laufe von Generationen eine Art (Spezies) in
zwei Tochterarten aufspaltet.

dominant: Ein — Allel ist dominant, wenn es
die — Merkmalsauspragung eines anderen
(— rezessiven) Allels unterdriickt.

Epistasis: Gen-Wechselwirkung. Die Wirkung
des einen (epistatischen) Gens verdeckt die
Merkmale des anderen (hypostatischen) Gens.
eukaryotische Organismen: Lebewesen mit
echten Zellkernen, die zur Meiose fahig sind.
exprimieren: Das Ablesen und somit Nutzbar-
machen von Genen bzw. der durch sie codier-
ten Information im Zellbetrieb.
Fortpflanzungsisolation: Trennung von
Populationen und Unterdrickung eines
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Genaustauschs.

genetische Familie: Familie, deren zugehorende
Arten durch verschiedene Merkmalskombina-
tionen einer praexistenten Vielfalt charakteri-
sierbar sind.

Genom: Das gesamte Erbgut eines Individu-
ums.

Genotyp: die einzigartige Gesamtheit aller
Erbfaktoren eines Individuums

heterozygot: mischerbig (das Gen liegt in zwei
verschiedenen Allelen vor.)

homozygot: gleicherbig (das Gen liegt in zwei
gleichen Allelen vor.)

Hybrid: Mischling.

hypostatisch: — Epistasis

Karyotyp: Gesamtheit aller zytologisch (den
Zellaufbau betreffend) erkennbaren Chromo-
someneigenschaften eines Individuums.
latent: versteckt, verborgen (hier: im Erbgut).
Ein — Merkmal oder — Merkmalszustand ist
latent, wenn es / er zwar genetisch angelegt
ist,aber nicht ausgepragt (— exprimiert) wird.
Meiose: Reifeteilung, Bildung der Geschlechts-
zellen.

Mutation: Spontane oder kiinstlich ausgeloste
Anderung des Erbguts.

pan-heterozygot: Alle phanotypisch sich aus-
wirkenden Gene liegen mischerbig vor.
Phanotyp: duBere Erscheinungsform (Mor-
phologie, Anatomie, Physiologie) betreffend.
Radiation: — adaptive Radiation.
radiometrische Jahre: Jahre nach gangigen
radiometrischen Datierungsmethoden be-
stimmt

Rekombination: Durchmischung des Erbgutes
bei der sexuellen Fortpflanzung.

rezessiv: Ein — Allel ist rezessiv,wenn es durch
die — Merkmalsauspragung eines anderen
(— dominanten) Allels unterdrickt wird.
Sympatrische Artbildung: — Artbildung ohne
begleitende rdumliche (geographische) Tren-
nung der Ausgangsart.

Translokation: Umlagerung von Chromoso-
menabschnitten.

Zygote: Zelle von — Eukaryoten, die bei
der geschlechtlichen Fortpflanzung durch
Verschmelzung von einer Eizelle und einem
Spermium entsteht.
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Cis-Evolution und Mikroevolution

In kritischen Diskussionen um Evolution werden haufig die Begriffe ,Mikroevolution®
und ,Makroevolution” verwendet. Diese beiden Begriffe werden unterschiedlich und
nicht selten unscharf definiert (z. B., Mikroevolution“ als Evolution innerhalb einer Art
oderinnerhalb einer Familie) oder beide Begriffe werden nur quantitativ unterschieden
(wenig oder viel Evolution). Aus diesem Grund werden hier die Begriffe ,cis-Evolution
und ,trans-Evolution” eingeflihrt, um einen qualitativen und wesentlichen Unter-
schied zwischen diesen beiden Arten von Veranderungen zum Ausdruck zu bringen
(vgl. Abb. 7). Man kann , Mikroevolution“ so definieren wie in JUNKER & SCHERER (2013,
44+48), dass der Begriff identisch ist mit ,cis-Evolution®, und ,Makroevolution” so,
dass damit dasselbe wie ,trans-Evolution” gemeint ist. Nach JUNKER & SCHERER (2013,
44) ist Mikroevolution ,Evolution innerhalb vorgegebener Organisationsmerkmale;
quantitative Veranderung bereits vorhandener Organe, Strukturen oder Bauplane®.
Makroevolution dagegen bezeichnet die, Entstehung neuer, bisher nicht vorhandener
Organe, Strukturen und Bauplantypen; damit verbunden auch die Entstehung quali-
tativ neuen genetischen Materials.” Nach diesen beiden Autoren ist ein entscheiden-
des Unterscheidungskriterium zwischen Mikro- und Makroevolution das Vorliegen
verschiedener Fragestellungen bzw. Erklarungsprobleme. Bei Mikroevolution geht es
demnach um die Fragestellung, wie vorhandene (latente) Information zur Auspragung
kommt, wahrend es bei Makroevolution um die Frage geht, woher tiberhaupt praexis-
tente Programme und neue Merkmale kommen.

Selektion und eventuell fiir sympatrische Artbil-
dung (SEEHAUSEN & VAN ALPHEN 1998). Diese
Fische weisen eine spektakulire morphologische
Vielfalt in Bezug auf die Nahrungsaufnahme
auf — dazu gehoren Spezialisten wie Algenscha-
ber, Planktonfresser, Insektenfresser, Fischfresser,
Allesfresser, Schneckenbrecher und Flossenbei-
Ber. Dazu kommt eine noch verbliiffendere Serie
von Farbmustern (ST1assNny & MEYER 1999).

Der Malawisee enthilt eine Schar von mehr
als 500 Arten von Buntbarschen, die nachge-
wiesenermallen von einem einzigen Vorfahren
abstammen (ALBERTSON et al. 1999). ImViktoria-
see gibt es eine dhnliche Schar von mehr als
500 einheimischen Buntbarscharten, die nur
zwei Abstammungslinien haben und vielleicht,
wie angenommen, erst innerhalb der letzten
15.000 (radiometrischen*) Jahre entstanden
sind (VERHEYEN et al. 2003). Sie sind genetisch
relativ homogen und weisen trotzdem einen
hohen Grad an morphologischer Divergenz auf.
Als Antriebskrifte fiir die Artbildung wurden
die Fortpflanzungsisolation mittels extremer
Brutortstreue (Philopatrie) sowie sexuelle Se-
lektion und ,,inselihnliche® See-Lebensriume
in Betracht gezogen und intensiv diskutiert
(SALZBURGER & MEYER 2004).

Eine dhnliche explosive Radiation von Bunt-
barschen, die in einem kurzen Zeitfenster okolo-
gischer Moglichkeiten ablief, scheint sich in dem
ausgetrockneten prahistorischen Makgadikgadi-
Paliosee ereignet zu haben und sie scheint die
Flusssysteme des stidlichen Afrikas befruchtet zu
haben. Man kann viele faszinierende Merkmals-
parallelen zwischen Arten in den Buntbarsch-
Radiationen in diesen drei Seen beobachten,
die auf priexistente genetische Programme
und gemeinsame Abstammung zuriickfithrbar
sind (Joycke et al. 2005). Zudem berichten die
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Autoren aber auch von bedeutsamer Divergenz
der haploiden Genotypen* innerhalb von Arten
und von Erhaltung der haploiden Genotypen
zwischen entfernter verwandten Arten. Das be-
stitigt, dass die genetische Anderung per se keine
ausreichende Erklarung fiir die Artbildung ist.
Dagegen bietet der Verlust der Mischerbigkeit
eine angemessene Erklirung fiir das enorme
Ausmal der vorhandenen Vielfalt. Es wurden an
funft Fischen Sequenzierungs-Untersuchungen
durchgefiihrt (BRAWAND et al. 2014), und zwar bet
jeweils einem Fisch aus den gréBeren Abstam-
mungglinien der Buntbarsche, um der Frage nach
dem Ursprung derVielfalt nachzugehen. Die 75
Autoren dieser Veroffentlichung kamen zu dem
gemeinsamen Schluss, dass bereits bestehende
Variation (d.h. priexistente genetische Program-
me) fiir die evolutive Diversifikation wichtig war.
In seiner Stellungnahme zu der Untersuchung
bemerkte JicGINs (2014), dass die Daten tiber die
Buntbarsche andere Arbeiten erginzen, ,,welche
von Stichlingen bis zu Schmetterlingen reichen®,
und nachweisen, dass sich adaptive Radiationen
,»aus alten gemeinsamen Variationen® (d.h. pri-
existente genetische Programme) ergeben.
Diese Vorhersage von JIGGINS und zahlreiche
damit verbundene Feldstudien iiber die Ent-
stehung von Arten bei adaptiven Radiationen
wurden von BERNER & SALZBURGER (2015)
kritisch iiberpriift. Sie kamen zum Schluss, dass
,»die Genome dieser Arten adaptive Allelvari-
anten* enthalten, die lange vor der Entstehung
der eigentlichen Arten oder Populationen ent-
standen sind®“. Das entspricht genau dem, was
Mendel’sche Artbildung beinhaltet. SEEHAUSEN

und seine Kollegen haben die Radiation der
Buntbarsche erneut untersucht (MEIER et al.
2017). Inzwischen haben sie die Genome von
tiber 150 Arten sequenziert. Sie kommen zum
Ergebnis, dass die Fische in den verschiedenen
groBen Seen getrennt wurden (und Fortpflan-
zungsisolation erfahren haben) und in seltenen
Fillen mit ihren angestammten Cousins wieder
zusammengebracht wurden (was Hybridisierung
zur Folge hatte) und dann erneut getrennt wur-
den (mit erneuter Fortpflanzungsisolation). Ein
Prozess, der als ,,Spaltung-Fusion-Spaltung* be-
zeichnet wird, den SEEHAUSEN als ,,den starksten
Motor fiir die Bildung neuer Arten und neuer
Anpassungen® bezeichnet hat. Ihre Ergebnisse
wurden auf der Konferenz ,,Origins of Adaptive
Radiation® in Honolulu, Hawaii, vorgestellt
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(PeNN1sT 2018). PENNISI fasste zusammen: ,,Die
Artbildung bei Buntbarschen wurde durch
bereits bestehende genetische Variation unter-
stiitzt™, und der Evolutionsbiologe SCHLUTER
bestitigte: ,,Alle fir die Artbildung erforderli-
chen Variationen sind bereits vorhanden ... Der
gleiche Mechanismus soll auch zu Radiationen
mariner Stichlinge und von Kifern gefiihrt ha-
ben.* Latente phinotypische Information, die
durch Hybridisierungszyklen und durch Verlust
der Heterozygotie zur Ausprigung kam, erkli-
ren die Entstehung der Arten, die bei adaptiven
Radiationen beobachtet wurden.

Schlussfolgerungen

Die Mendel’sche Artbildung basiert auf seinem
Gesetz der exponentiellen Kombinationen von
Merkmalsausprigungen und dieses ist eine mehr
als ausreichende Erklirung flir die Entstehung
der biologischenVielfalt. Es erklirt ohne Weiteres
die spektakulirsten Beispiele von adaptiven Ra-
diationen innerhalb von Familien. Mendel’sche
Artbildung liuft ab, weil die fiir die Aufspaltung
und Veranderung der Arten erforderliche Infor-
mation bereits im Genom der Organismen vor-
handen ist, in einem latenten Zustand gehalten
wird und darauf wartet, ausgeprigt zu werden.
Diese Erklirung ist weit entfernt von den vielen
genetischen Fachartikeln, die sich fur die Mu-
tationsereignisse als Quelle neuer genetischer
Merkmalsauspragungen stark machen.

Hier prallen Weltanschauungen aufeinander.
Um zu verstehen, warum das so ist, sollte man
den Unterschied erkennen zwischen Evolution
innerhalb separater genetischer Familien und
Evolution iiber diese Familien hinaus oder von
einer genetischen Familie zur anderen. Die
Evolution innerhalb einer genetischen Familie,
die cis-Evolution, ist die Art von Evolution, die
man tatsachlich in der Praxis beobachtet, sei es
im Freiland oder Laborstudien (vgl. Kasten und
Abb. 7). Dazu gehdren zum Beispiel die Ande-
rungen der hellen und dunklen Morphen des
Birkenspanners, die bei den Darwinfinken be-
schriebenen Anderungen (z.B.in der Schnabel-
form, Korpergrofe oder Gefiederfirbung) oder
die oben erwihnte durch adaptive Radiationen
entstandene Vielfalt.

Cis-Evolution erfolgt dadurch, dass die fiir
diese Anderungen erforderliche Information
schon in Form priexistenter genetischer Pro-
gramme im Genom latent vorhanden ist. Nor-
malerweise wird diese Information ausgeprigt,
wenn die meiotische Rekombination einen
Verlust an Mischerbigkeit verursacht. Hierbei
spielen Dominanz, Epistasis und auch speziali-
sierte Mechanismen der Transposon-Aktivierung
eine Rolle (vgl. den 2. Teil dieser Artikelserie).
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Der vollstindige Satz von Allelpaaren eines
diploiden Organismus lisst ein breites Spektrum
von potenziellen Phinotypen entstehen, durch
welche die biologischen Grenzen einer Familie
definiert werden. Es ist dazu gar keine groB3e An-
zahl von priexistenten genetischen Programmen
erforderlich. Nur zwanzig solcher Programme
(d.h.10 Gene mit je zwei Allelen) reichen bereits
aus, um 1000 verschiedene Arten zu erzeugen
(vierzig Programme (d.h. 20 Gene mit je zwei
Allelen) konnten 1.000.000 Arten erzeugen).
Der Begrift der priexistenten genetischen
Programme ist gleichbedeutend mit dem der
,,standing variation® (nach BRAwAND et al. 2014)
und mit dem der ,,alten genetischen Varianten®
(Jiceins 2014). Mit allen drei Begriften wird
zum Ausdruck gebracht, dass die Information
fur die Variation, welche adaptive Radiationen
antreiben, bereits existiert.

Das Gegenstiick zur cis-Evolution ist die
trans-Evolution, die fur unbekannte Mecha-
nismen steht, welche die Entwicklung von Fa-
milien tber ihre Grenzen hinaus ermoglichen
wiirden. In der Vergangenheit sollte es diese Art
von Evolution einem gemeinsamen Vorfahren
ermdglicht haben, separate genetische Familien
entstehen zu lassen. Ein Ur-Fleischfresser hitte
sowohl Katzen als auch Hunde hervorgebracht,
und ein Ur-Unpaarhufer hitte Pferde, Tapire
und Nashorner entstehen lassen. Was flir eine Art
von Mechanismus konnte eine trans-Evolution
moglich machen? Mendel glaubte nicht, dass
ein solcher Mechanismus existiert. Als er die

Abb. 7 Cis-Evolution versus

trans-Evolution.

Bei der cis-Evolution (oben)
sind mehrere separate Fami-

lien zu sehen. Jede Famil

ie

hat die Form eines Baumes.

Die Aste innerhalb eines

Baumes werden durch Fort-

pflanzungsisolation

auseinandergehalten, aber
kénnen durch sporadische

Hybridisierung gelegent

lich

wiedervereint werden. Es
gibt hier einen,Wald“ des

Lebens. Dieser soll durch
praexistente genetische

Pro-

gramme und Mendel’sche
Artbildung zustande ge-

kommen sein.
Bei der trans-Evolution
(unten) sind dagegen all

e

Familien abstammungs-
maRig miteinander verbun-
den. Es gibt hier nur einen
einzigen grollen Lebens-

baum. Dieser soll durch

Mutationen und Selektion

zustande gekommen sei

n.

(Nach JUNKER & SCHERER

2013, verandert)
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Abb. 8 Aus der Felsentaube
(links) wurde im Laufe weni-
ger hundert Jahre eine Reihe
von z.T.skurrilen Formen
gezlichtet. (Zeichnung: Lotti
HALLER; aus JUNKER & SCHE-
RER 2013)

Abb.g GregorJohann MENDEL
(1822—1884), der Vater der
modernen Genetik, war in
der Frage nach der Quelle

der Vielfalt innerhalb gene-
tischer Familien auf der rich-
tigen Spur. (Mit freundlicher
Genehmigung der Abtei

St. Thomas, Brno)

Anpassung von Pflanzen an neue Umgebungen
schilderte, schrieb er: ,,... nichts berechtigt uns
zu der Annahme, dass die Neigung zur Varieti-
tenbildung so ausserordentlich gesteigert werde,
dass die Arten bald alle Selbststindigkeit verlieren
und ihre Nachkommen in einer endlosen Rei-
he hochst verinderlicher Formen auseinander
gehen.” Offensichtlich waren Warrace (1858)
und DARWIN (1959) anderer Meinung, obwohl
keiner von beiden eine schliissige Erklirung flir
trans-Evolution liefern konnte.

Der meiotische Mechanismus nach Mendel
erklirt die cs-Evolution, aber nicht die trans-
Evolution. Deren zweifelhafter ,,Erfiillungs-
gehilfe, die Mutation, verursacht zwar einige
cis-evolutionire Variationen, die tiberwiegend
zum Verlust oder zu Beeintrichtigung oder
Dysregulation biologischer Funktionen fithren.
Mutationen konnen jedoch keine Artbildungs-
ereignisse erkliren, fiir welche ja umfangreiche
phinotypische Anderungen notwendig sind.
Zahllose Experimente mit Mutagenen bestitigen
die betrichtlichen schidlichen Verinderungen,
die durch Mutationen verursacht werden.

Wallace und Darwin erkannten, dass Arten
Varietiten hervorbringen kénnen, welche wie-
derum neue Arten entstehen lassen konnen. Sie
irrten sich aber, indem sie diese Erkenntnisse
iibermiBig extrapolierten und annahmen, die
biologische Verinderung habe keine Grenzen.
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Das wire aber eine notwendige Voraussetzung
fiir die trans-Evolution, wenn sie einen einzigen
Stammbaum des Lebens hervorbringen soll.
Mendel zeigte, dass neue biologische Vielfalt
aus latenter Merkmalsinformation entsteht, die
auf dem Repertoire der priexistenten Allele
basiert, und dass die evolutionire Verinderung
sich im Wesentlichen darauf beschriankt. Nach
allem, was man beobachten kann, ist das Leben
ein Wald mit vielen Biaumen. Dadurch erklirt
sich, dass in Lehrbiichern tiber die Evolution
viele gute Beispiele zur cis-Evolution gebracht
werden, aber nur bloBe Spekulationen tber die
Mechanismen der trans-Evolution zu finden
sind. Da cis-Evolution auf der Rekombination
alternativer Merkmale (priexistente genetische
Programme) basiert, ist die logische Erwartung,
dass zahlreiche, vollig funktionale alternative
Arten auftreten werden. Dasselbe kann flir die
trans-Evolution nicht gesagt werden, da sie auf
vielfachen Mutationsereignissen basiert und die
logische Erwartung wire, dass eine Fiille von
dystunktionalen Phinotypen auftritt. Dagegen
sind priexistente genetische Programme eine
Grundlage fuir die reicheVielfalt des Lebens. Thre
urspriingliche Quelle kann am ehesten als die
Aktivitit eines allwissenden Schopfers verstanden
werden (teleologisches bzw. Design-Argument).

In Lehrbiichern gibt es viele gute
Beispiele zur cis-Evolution, aber nur
bloRBe Spekulationen iiber die
Mechanismen der trans-Evolution.

Das phinotypische Potenzial der Organismen
ist enorm. Mendel hat uns gezeigt, wie man die-
ses Potenzial anzapfen kann. In derVergangenheit
zahmte der Mensch den Grauwolf, Canis lupus,
und selektierte Hunderte von Hunderassen mit
ihrem gewaltigen Spektrum an Phinotypen.
Der Mensch nahm den einfachen Acker-Senf,
Bassica oleracea, und gewann durch kiinstliche Se-
lektion daraus Blumenkohl, Koptkohl, Brokkoli,
Griinkohl, R osenkohl, Blattkohl und Kohlrabi.
Darwin nahm die Taube, Columbia livia, und
zlichtete daraus eine Anzahl von neuen Rassen
(vgl. Abb. 8). Das beschrieb er als ,,Variieren der
Thiere und Pflanzen im Zustande der Domesti-
kation® (DarwIN 1859, Kapitel 1). Rosengimpel
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tauchten in Hawaii auf und brachten die herrlich
vielfiltigen Kleidervogel hervor (s. Introbild
S. 78). Zwei Vorliufer (kleine krautige Korb-
bliitler, sogenannte ,, Tarweeds®) der auf Hawaii
heimischen Silberschwert-Allianz gelangten aus
Kalifornien auf die Hawaii-Inseln und brachten
dort duBerst vielfiltige Formen hervor. Bunt-
barsche gelangten in die groBen Seen Afrikas
und es entstanden daraus Hunderte von neuen
Fischarten.

Mendel zeigte, dass latente Information in
den Genomen der Organismen gespeichert ist,
und er zeigte auch, wie auf diese Information
zugegriffen und wie sie ausgeprigt wird. Seine
Forschungsergebnisse lassen uns viel besser ver-
stehen, was Arten und genetische Familien sind,
und auch, warum die Definition von Arten seit
jeher so auBergewdhnlich schwierig ist. Familien
haben eine gemeinsame Genetik und dieselben
Gene, jedoch verschiedene Allele derselben.
Das ermoglicht Hybridbildung aus verschiede-
nen Arten innerhalb von Familien — trotz der
vielen Mechanismen, die zur Forderung der
Fortpflanzungsisolation eingerichtet sind. Die
Fortpflanzungsisolation ist aber entscheidend,
weil sie die Ausprigung und Fixierung rezessiver
oder hypostatischer Information ermoglicht.
Das fordert phinotypische Vielfalt, die sonst
durch die Hybridisierung und Mischerbigkeit
unterdriickt wiirde. Die unterschiedlichen Allele
gemeinsamer Gene bieten ein groBes Potenzial
phinotypischerVielfalt. Sie ermoglichen es einer
genetischen Familie, sich durch adaptive Radia-
tion zu einer Uberfiille an Arten zu entwickeln.
Diese nicht auf Mutationen beruhende Form der
Artbildung ist das Erbe Mendels, die Frucht sei-
nes Gesetzes der exponentiellen Kombinationen
von Merkmalsausprigungen. Seine Versuche tiber
Pflanzenhybriden fiihrten zu umfangreichen und
bedeutsamen Erkenntnissen in der Genetik und
insbesondere ,,Uber die Entstehung der Arten®.

Danksagung: Dies ist der dritte Teil eines anspruchs-
vollen Manuskripts. Es ist angebracht, Dr. Reinhard
JUNKER fiir die wunderbare Arbeit, die er als Herausgeber
geleistet hat, zu danken, und sie lobend zu erwihnen.
Alle drei Beitrige haben von seinem Wissen und seinen
Anregungen stark profitiert. Seine Gaben schitze ich
sehr und sie ehren den Schopfer.
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