BIOLOGIE

Die Paradiesvogel

2. Praexistente genetische Programme und die Rolle der
sexuellen Selektion

Woher kommt die erstaunlich farbenfrohe und formenreiche Vielfalt der Paradiesvogel?

Nach klassischen evolutionstheoretischen Vorstellungen musste sie schrittweise durch

ungerichtete Mutationen aufgebaut worden sein. Eine Reihe von Befunden spricht

jedoch dafur, dass sie auf praexistenten genetischen Programmen beruht.

Nigel Crompton

Abb.1 Sexualdimorphismus
beim Schmuck-Paradiesvogel
(Paradisaea decora). Das
Mannchen ist oben. (J. G.
KEULEMANS, gemeinfrei)

Die Paradiesvogel (Paradisaeidae) sind eine
ungewOhnlich farbenfohe und formenreiche
Vogelfamilie, die in Neuguinea und Nord-Ost-
australien vorkommen und auBergewohnliche
Balzrituale zur Schau stellen. Die Végel sind
(meist ausgeprigt) sexualdimorph*. Trotz oft
erheblicher Unterschiede unter den Minnchen
verschiedener Arten sprechen zahlreiche Hybri-

12 | STUDIUM INTEGRALE

den*, die Ahnlichkeit im Aussehen der Weibchen
und dhnliche molekulare Sequenzen daftir, dass
es sich bei den Paradiesvogeln um eine abge-
grenzte genetische Familie handelt (CromPTON
2017). Woher aber kommt die enorme Vielfalt
innerhalb dieser Vogelgruppe? In diesem zwei-
ten Beitrag tiber die Paradiesvogel soll gezeigt
werden, dass praexistente genetische Programme
und sexuelle Selektion einen Schliissel zum Ver-
standnis daflir liefern.

Die Rolle der sexuellen Selektion

Die Familie der Paradiesvogel ist durch einen
ausgeprigten Sexualdimorphismus gekennzeich-
net,d.h. Mannchen und Weibchen sind deutlich
verschieden (Abb. 1). Die Weibchen tendieren
zu einem deutlich weniger auffilligen Aussehen
als die Minnchen. Wenn man die Weibchen
vergleicht, merkt man viel leichter, dass die Para-
diesvogel monophyletisch sind, also eine einzige
genetische Familie bilden. Der Phinotyp* der
Minnchen dagegen weist besonders bei den
polygynen* Arten eine erstaunliche Vielfalt auf.
Im Allgemeinen wird das Herz der ,,Dame* von
dem Minnchen mit der eindrucksvollsten Balz-
darbietung erobert. Oft erobert das Minnchen
letztendlich sogar das Herz der meisten anwe-
senden Damen, besonders wenn das Balzgebiet
oder das Lek (ein Ort, wo mehrere Minnchen
gemeinsam ihre Darbietungen prisentieren)
optimal ist. Bei dieser Art der Fortpflanzungs-
strategie findet sicher eine sexuelle Selektion
durch die Auswahl statt, die die Weibchen treften.
Man betrachtet die sexuelle Selektion als Quelle
des extremen Sexualdimorphismus und der
mit ithm verbundenen iiberreichen Artbildung
(Speziation).
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‘Was aber ist sexuelle Auslese? Die natiirliche
Auslese ist seit DarwIN allseits bekannt. In ihrem
Falle erfolgt die Auslese aufgrund der Umwelt-
bedingungen, und ausgewihlt werden die am
besten an die jeweilige Umwelt angepassten
Individuen. Die kiinstliche Auslese erfolgt seit
den frithesten Anfingen der Land- und Vieh-
wirtschaft durch den Menschen. Hier hingt
die Auswahl von wechselnden Vorlieben des
Ziichters ab, und so hat der Mensch mit Erfolg
z.B. den Wildkohl in alle moglichen Arten seiner
Lieblingsgemiise oder die grauen Wolfe in eine
Fiille von Hunderassen verwandelt. Die sexuelle
Auslese jedoch erfolgt durch das Wahlverhalten
des Partners, das heil3t die angeborene Priferenz
des Partners, tiblicherweise des Weibchens. Das
Weibchen wihlt aus, was es sieht (oder auf an-
dere Art wahrnimmt) und am meisten mag. Der
Phinotyp ihres Nachwuchses und insgesamt
der ganzen Art ist das Ergebnis ihres angebore-
nen weiblichen Auswahlverhaltens. Vogel (und
andere Tiere) zeigen deutlich einen Sinn flr
Schonheit und Formen. Wenn es auch schwie-
rig ist, dies experimentell nachzuweisen, kann
man doch die hohe Wertschitzung der Asthetik
zum Beispiel bei der Nestwahl der Laubenvigel
und ebenso bei der Auswahl des Gefieders und
der Darbietungen bei den Paradiesvogeln be-
obachten. Unabhingig davon, ob diese Vogel
bewusst wahrnehmen, was sie attraktiv finden,
oder nicht — wenn die Weibchen vor die Wahl
gestellt werden, treffen sie jedenfalls konsequente
Entscheidungen.

Vermutlich wiirden neue Phinotypen be-
vorzugt werden, wenn sich die Launen der
Weibchen dndern sollten. Man hat schon seit
langem argumentiert, dass sexuelle Selektion zu
positiver Riickkopplung fiihrt, die wiederum
rasche Artbildung férdert. Die Paradiesvogel
gelten als hervorragende Beispiele daftir. FISHER
(1971) beschrieb in seinem Buch ,, The Genetical
Theory of Natural Selection” (Die genetische
Theorie der natiirlichen Auslese) diesen Prozess
als Modell einer rasanten sexuellen Selektion.
Fisuer stellte die Theorie auf, dass die Auslese
eines Weibchens zu einem selbstverstirkenden
oder ,rasanten® Prozess wiirde, sobald es eine
Vorliebe fiir ein bestimmtes mannliches Merkmal
entwickelt hat (FisHEr 1971). Es wurden auch
andere Formen der sexuellen Auslese vorgeschla-
gen, zum Beispiel Indikatorsysteme, bei denen
das gewiinschte minnliche Merkmal grofere
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Kompakt

Die formenreichen und farbenprachtigen Paradiesvogel (Paradisaeidae) ldssen sich
zu einer einzigen genetischen Familie zusammenfassen, die gegen andere Gruppen
abgegrenzt ist. Dies wurde im ersten Teil in der vorigen Ausgabe von Studium Integrale
Journal gezeigt. Woher kommt die enorme Vielfalt innerhalb dieser auRergewohnlichen
Vogelgruppe? Schon lange wurde sexuelle Auslese als Motor angesehen. Allerdings ist
sexuelle Auslese ein Mechanismus, der zwar die Vielfalt der Arten erhalten kann, nicht
aber in der Lage ist, ihre Vielfalt zu erzeugen. Der Schllssel zum Verstandnis scheinen
praexistente” genetische Programme zu sein. Durch meiotische Mechanismen kénnen
solche Programme umkombiniert und ausgewahlt werden. Auf diese Weise kénnte
die Vielfalt der Paradiesvogel entstanden sein. Alternativ misste diese Vielfalt im
Sinne des Neodarwinismus nach und nach durch mehrfache vorteilhafte Mutationen
aufgebaut worden sein. In diesem Beitrag wird gezeigt, dass praexistente genetische
Programme den Ursprung der phanotypischen® Merkmalsvielfalt der Paradiesvogel
besser erkldren kdnnen als mehrfache vorteilhafte Mutationen. Es besteht ein Zu-
sammenhang zwischen dem ausgesprochen attraktiven Schmuckgefieder der Arten
einerseits und ihrem ausgepragten Paarungsverhalten andererseits,deren Auspragung
auf die Rolle der Neuralleiste™ in ihrer Entwicklung hinweist. Die enorme Vielfalt der
Gefieder erweckt den Eindruck, dass die Paradiesvogel der ornithologische Inbegriff
des Liebeswerbens sind.

Tauglichkeit anzeigt (,indiziert”) (Futuyma
2013). MARTIN (2015) behauptete sogar, dass die
Hybridisierung die Rolle der sexuellen Auslese
verstirke. IRESTEDT et al. (2009) stellten jedoch
fest, dass die Artbildungsraten bei Paradiesvogeln
mit denen jeder anderen Familien innerhalb der
Kerngruppe der Rabenihnlichen vergleichbar
sind. Sie fanden keinen Hinweis, der vermuten
lieB, dass die sexuelle Auslese rasche Anderungen
im sexuell wirksamen Schmuck verursacht hitte.

Die attraktive Idee der sexuellen Auslese,
die auf eine Theorie DarwiNs zurlickgeht
(1871), ist in Bezug auf die Entstehung neuer
Merkmale zunehmend umstritten. In WIENS'
(2001) Feldiibersicht wird klar tiber umgekehrte
Trends berichtet: Kunstvolle miannliche Merk-
male gehen verloren, manchmal hiufiger, als
sie dazugewonnen werden. Und die weibliche
Vorliebe wird geringer, geht ganz verloren oder
stellt sich um.WIENS, der nach alternativen Erkli-
rungen sucht, kommt zu dem Schluss: ,,Externe

Abb.2 Der Nacktkopf-
Paradiesvogel (Cicinnurus
respublica). (Serhanoksay,
CC BY-SA 3.0)
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Glossar

Allel: Zustandsform bzw. Variante ein
und desselben Gens.

distale — Hybriden: Gattungs- oder
kladetlibergreifende Hybriden (vgl. Teil 1
des Artikels; CROMPTON 2017)
dominantes — Allel: Allel eines Gens, das
die Wirkung eines anderen (rezessiven)
Allels tberlagert.

epidermal: die Oberhaut bzw. duRerste
Schicht der Haut betreffend.

Epistasis: Gen-Wechselwirking: Das epi-
statische Gen unterdriickt die Wirkung
des hypostatischen Gens. Die Epistase
kann auf dominante oder rezessive Wei-
se erfolgen; die Epistase ist dominant,
wenn beide Allele des epsitatischen Gen
in der rezessiven Form vorliegen, so dass
die Unterdriickung aufgehoben und das
zuvor unterdriickte, hypostatische Gen

mesodermal: vom mittleren Keimblatt
des Embryoblasten stammend.
Neuralleiste: Zwei kleine Strange von
Stammazellen, die sich entlang des em-
bryonalen Neuralrohrs bilden und von
dort in verschiedene Teile des Korpers
wandern. In Wechselwirkung mit den
jeweiligen Geweben ihres Zielgebietes
verursachen und beeinflussen diese
Stammzellen die Entstehung vieler Ge-
webetypen und von Organen.
Phanotyp, phanotypisch: das Erschei-
nungsbild (duBeres Aussehen) betref-
fend.

polygyn: ein Mannchen hat mehrere
Weibchen.

praexistent: hier:in der Ursprungspopu-
lation einer Art bereits vorhanden.
Sexualdimorphismus: Unterschiedliches

exprimiert werden kann.

Hybride: Mischling aus zwei verschie-

denen Arten.
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Aussehen von Mannchen und Weibchen
derselben Art.

okologische Faktoren wie das reichlich vorhan-
dene Nahrungsangebot in Neuguinea kénnen
vielleicht erkliren, warum mannliche Paradies-
vogel in der Lage waren, ihre promiskuitiven
Paarungssysteme, ihre groBartigen Gefieder und
ihre kunstvollen Balzdarbietungen zu entwickeln
und aufrechtzuerhalten.” In Wirklichkeit erkli-
ren diese Beobachtungen jedoch nur, wie dieses
Schmuckgefieder beibehalten wird, nicht aber,
wie es entstanden ist.

All diese atemberaubende Schonheit und all
die groBartigen, erstaunlichen Verhaltensweisen
werfen die Frage auf, woher das alles kommt.
Diese Frage zielt tiber die oberflichliche Lésung
der sexuellen Auslese hinaus. Sie geht vielmehr
in die Tiefe. Wenn irgendeine Auslese im Spiel
ist, muss zunichst einmal etwas da sein, was
ausgelesen werden kann. Die wirkliche Frage
lautet: Woher kam urspriinglich die genetische
(oder sonstige) Information, die diese ganze
Schonheit und diese vielfiltigsten Verhaltens-
weisen zum Ausdruck bringt? Die bestindige
Wirkung der Auslese, sei sie sexuell oder nicht,
ist ein nachgelagertes Thema. Als Erstes miissen
wir den Ursprung der genetischen Grundlagen
erforschen, die die erlesenen Darbietungen der
Minnchen und die dazu passendenVorlieben der
Weibchen hervorbringen.

Verursachung durch gliickliche Zufiille oder
durch planvolles Vorgehen?

Ublicherweise werden hierbei zwei Modelle in
Betracht gezogen, die auf zwei ganz unterschied-
lichen Ansichten beruhen: Verursachung durch
viele gliickliche Zufille und Verursachung durch

planvolles Vorgehen (Design). Wenn gliickliche
Zufille die Ursache sind, dann ware nicht nur
ein Ereignis, sondern es wiren viele Ereignisse
(bzw. aufeinanderfolgende Schritte) notwen-
dig. Diese Zufallsschritte spiegeln vererbbare
Anderungen der DNA wider; z. B. Mutationen
in proteincodierenden Regionen von Genen
oder in genregulierenden Regionen von Genen.
Diese Ereignisse diirfen nicht (oder nur sehr we-
nig) schidlich sein, sonst wiirden sie durch die
Auslese aussortiert worden. AuBerdem sind viele
solcher Anderungen erforderlich. Wie DARWIN
(1859) schrieb: ,,Natiirliche Auslese wirkt nur,
indem SIE geringe aufeinanderfolgende Vari-
ationen zu ihrem Vorteil nutzt. SIE (DARWIN
personifiziert die Auslese in diesem Text —,,she*
statt ,,it“ —, deshalb diese Schreibweise) kann
niemals einen grofen, abrupten Schritt machen,
sondern muss sich in kurzen und sicheren, aber
langsamen Schritten vorwirtsbewegen.“ Das
ist das Modell der mehrfachen vorteilhaften
Mutation (MVM), welches mit Genduplika-
tionen (Verdopplung von Genen) und weiteren
derartigen Prozessen einer Verinderung ver-
bunden wire.

Wenn aber Design die Ursache ist, geht
man davon aus, dass genetische Programme
schon in der DNA codiert sind. Sie steuern
die Entwicklung (bzw. spielen eine besondere
Rolle bei ihrer Regulation) und fithren zu den
beobachteten komplexen morphogenetischen
und Verhaltenseigenschaften. Das ist das Modell
der priaexistenten genetischen Programme
(PGP). Welches dieser zwei Modelle bietet
die verniinftigste Erklirung flir die in den ver-
schiedenen Arten der Paradiesvogel ausgeprigte
Vielfalt?

Mehrfache vorteilhafte Mutationen
oder praexistente genetische
Programme?

Die Wimpel des Wimpeltrigers (seine modifi-
zierten Fadenfedern am Hinterkopf) bieten ein
ausgezeichnetes praktisches Beispiel, mit dessen
Hilfe man die beiden Modelle bewerten kann.
Diese Federn stellen wohl das Aullergewdhn-
lichste dar, was man je bei einem Vogel gesehen
hat (Abb. 3). Federn an sich entstehen wihrend
der Embryogenese aus Hautpapillen (Erhebun-
gen) mesodermalen* Ursprungs, die in der Haut
von einer epidermalen* Scheide umgeben sind.
Wihrend des Wachstums der Hautpapille wird
ihr zentraler Bereich abgebaut, so dass eine zy-
lindrische Fadenfeder entsteht. Entlang dieser
Rohre bilden sich Proteingradienten (z.B. des
Proteins Shh). Diese Gradienten fiithren dazu,
dass sich auf einer Seite ein Schaft bildet; seine
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Fahnen bilden ein Muster aus schmalen Streifen,
welche durch programmierten Zelltod entstehen
und eine sich wiederholende Reihe von Feder-
isten bilden. Proteingradientenmuster (z.B.
von BMP2, BMP4 und Noggin) entlang jedes
Federastes bewirken ihre Differenzierung in eine
Reihe von Nebenisten, auf der einen Seite mit
Hikchen (Hakenstrahlen) und auf der anderen
Seite ohne Hikchen (Bogenstrahlen) (YU ef al.
2002; 2004). Dieses grundlegende Muster der
Federbildung dient als Basis flir alle verschiede-
nen Federarten: Konturfedern, Daunenfedern
und Fadenfedern. Zur Herstellung der einzigar-
tigen Wimpelfedern des Wimpeltragers ist nach
dem PGP-Modell die Aktivierung dreier vorhan-
dener genetischer Programme erforderlich, die
(1) die zwei spezifischen Federn stark verlingern,
(2) die Bildung einer Federfahne entlang der
einen Seite des Schaftes dieser beiden Federn
unterdriicken und (3) deren Differenzierung
entlang der anderen Seite umstellen.

Nach dem MVM-Modell sind diese Pro-
gramme auch erforderlich. Doch muss deren
Vorhandensein durch zahlreiche Mutations-
ereignisse erklirt werden, die alle durch Zufall
die Gene vieler Proteine passend verindern
mussten, sodass ihre kombinierten Funktionen
zusammenwirken konnten, um ein erforderli-
ches Programm zu erzeugen. Selbst ein einziges
vorteilhaftes Mutationsereignis ist schon unwahr-
scheinlich, doch diese ganze Fille an vorteil-
haften, aufeinander abgestimmten Mutationen
ist extrem unwahrscheinlich. Es muss aber das
Vorhandensein von nicht nur einem, sondern
allen drei genetischen Programmen (s.0.) erklart
werden. Es gibt nur eine verniinftige Mog-
lichkeit, wie das MVM-Modell funktionieren
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konnte: Die Information miisste im Wesentlichen
schon an Ort und Stelle gewesen und auf ir-
gendeine Weise kooptiert worden sein. Kooption
(Neu-Nutzbarmachung) ist ein evolutionires
Modell, nach dem genetische Ressourcen, die
zur Ausprigung eines phinotypischen Merkmals
benutzt werden, spiter zusdtzlich verwendet, d.h.
kooptiert werden, um zur Ausbildung eines an-
deren Merkmals beizutragen. Eine solche Losung
nutzt und bestitigt aber im Grunde die Stirke
des PGP-Modells bzw. liuft auf dieses Modell
hinaus und verschleiert gleichzeitig die grofe
Unwabhrscheinlichkeit des MVM-Modells. Denn
es geht ja gerade von priexistenten Programm-
elementen aus.

Doch der Wimpeltriger braucht noch mehr.
Auch der Rest des einzigartigen, reichen Gefie-
ders will erklirt sein. Die ausgewogene, attraktive
Anordnung des Gefieders, die koordinierte Re-
gelung von Tausenden von hiufig individuellen

Federpigmentierungsmustern ist ein erstaunlich
komplexes Kennzeichen der Vogel. Die Akti-
vierung priexistenter genetischer Programme
kann die definierte Verteilung der Melanozyten
in bestimmten Federn und auf bestimmten Fe-
derstringen gut erkliren (LiN et al. 2013). Das
MVM-Modell ist iiberhaupt nicht geeignet,
den Ursprung komplexer Gefiedermuster zu
erkliren, wie man sie bei den verschiedenen Pa-
radiesvogelarten beobachtet, es sei denn, es greift
auf eine Losung auf der Grundlage der Kooption

Abb. 3 Der Wimpeltrager
(Pteridophora alberti). Die

Fadenfeder-,Wimpel“ sind
dreimal langer als der Vogel
selbst und und haben Ne-
bendste entlang nur einer

Seite; es handelt sich um
rautenformige Federaste,

die wie silberfarbene Plastik

aussehen. Die Mannchen

schwenken diese Wimpel-

federn vor und zuriick,

wahrend sie beim Balztanz

aufund ab hipfen.
(naturepl.com)
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BIOLOGIE

Abb. 4 Der Hybride (unten
Mitte) aus dem Prachtpara-
diesvogel (Ptiloris magnifi-
cus, links) und dem Kleinen
Paradiesvogel (Paradisaea
minor, rechts) hat ein relativ
durchschnittliches” Ausse-
hen, was durch Dominanz
und Epistasis erklart werden
kann, da dies zur Unterdri-
ckung der auffalligen Merk-
male fiihren kann. (Naheres
im Text)

(Aus FRITH & BEEHLER 1998,
mit freundlicher Genehmi-
gung der Oxford University
Press)
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zurlick. Mit anderen Worten: Wiederum wird
die Verwendung von priexistenten genetischen
Programmen vorausgesetzt.

AuBerdem zeigt der Wimpeltriger nicht
nur ein einzigartiges Balzverhalten der Minn-
chen, sondern auch ein sonderbar anspruchs-
volles ,,Vorliebe““~Verhalten der umworbenen
Weibchen. Auch diese Merkmale erfordern
eine Erklirung. Viele Paradiesvogelminnchen
haben auBergewdhnliche Balzrituale, zu denen
einzigartige Balzschauplitze, eine tberwilti-
gende Choreografie, auBerordentliche Laute
(Vokalisationen) und sogar taktile Stimulation
gehoren. Die Weibchen zeigen ein erstaunlich
wihlerisches Auswahlverhalten und eine deutli-
che Ubereinstimmung in ihrerVorliebe, welches
Minnchen genau die beste Show abzieht.

Die Erforschung der molekularen Neuro-
biologie dieser angeborenen Verhaltensformen
steckt noch in den Kinderschuhen, man weil3
ein bisschen iiber die Vokalisierung (Lautbildung)
derVogel (WHITNEX et al. 2014). PGP-Modelle
liefern eine logische und verniinftige Erklirung
fiir das Vorhandensein all dieser unterschiedli-
chen Merkmale. Das MVM-Modell dagegen ist
eine hochst unwahrscheinliche Erklirung. Die
Anforderungen, die ein solch komplexes, gut
integriertes Verhalten beider Geschlechter an das
MVM-Modell stellt, sind im Grunde unerfiillbar.
Die Wahlentscheidungen des Weibchens sind so
spezifisch und komplex, dass jede Abweichung
beim Minnchen sich fast immer als nachteilig
erweisen wiirde. Solche Szenarien wie ausge-
pragte Selektivitit, gefolgt von unerkliarlichen

Anderungen bei der Auswahl und zufillige Ver-
netzung mit attraktiven minnlichen Neuheiten,
wiederum gefolgt von intensiver Selektivitit,
folgen einem ausgeprigten Wunschdenken. Wie-
der einmal kann das MVM-Modell nur gerettet
werden, wenn man auf Kooption priexistenter
genetischer Programme zurilickgreift. Paradies-
vogel sind ein schlagkriftiges Argument fiir PGP
und planvolles Vorgehen (Design).

Die Rolle des weiblichen Wahlverhaltens ist
auch in anderer Hinsicht aufschlussreich. Wenn
bei der Balz eine Anzahl von Weibchen anwesend
ist, neigen sie nach Aussage vieler Feldforscher
dazu, dasselbe Mannchen auszuwiahlen. Das lasst
vermuten, dass das weibliche Auswahlverhalten
angeboren ist: Nur der Beste ist gerade gut ge-
nug. Biologische Experimente bei verschiedenen
Arten bestitigen diese Beobachtung. Weibliche
langschwinzige Widahvogel (Euplectes progne) ge-
ben den Minnchen mit den lingsten Schwinzen
den Vorzug, selbst wenn diese unnatiirlich lang
sind (ANDERSSON 1982). Diese Studien zeigen,
dass Weibchen nicht durch die Selektion darauf
»abgestimmt* werden, die Schwanzlingen von
realen Minnchen zu bevorzugen, die zuvor in
ihrem Erfahrungsbereich aufgetaucht sein konn-
ten, sondern schon so vorprogrammiert sind, dass
sie die Minnchen mit den lingsten Schwinzen
vorziehen, selbst wenn sie unnatiirlich grof3 sind.

Studien iiber hybride Paradiesvogel sind
diesbeziiglich auch ziemlich aufschlussreich.
Nur eine einzige Generation ist ndtig, um
durch Hybridisierung einzigartige, komplexe
Merkmale zu verbergen. Was kénnen wir von
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den Gattungshybriden lernen? Wiren Gattungs-
hybriden eine Kreuzung zwischen Elternarten,
die nach dem MVM-Modell entstanden sind,
wire beim hybriden Phinotyp eine Mischung
dieser MVM-Merkmale zu erwarten. Wenn
jedoch die Gattungshybriden eine Kreuzung
zwischen Elternarten wiren, die nach dem PGP-
Modell und durch meiotische R ekombination
entstanden sind (bei denen neue rezessive und
hypostatische Kombinationen von Merkmalen
zum Vorschein kommen), wiirden die Hybri-
den diese Merkmale wieder verbergen (weil
sie durch Rezessivitit oder Epistase* verborgen
wiren). Gemeinsame dominante* und epistati-
sche Merkmale wiirden wieder zum Vorschein
kommen. ,,MVM-Gattungshybriden® zeigen
bedeutsame phinotypische Vielfalt, aber ,,mei-
otische Gattungshybriden® weisen bedeutende
phinotypische Ahnlichkeit auf, sie neigen auch
bei verschiedenen Elternarten-Paaren zu einem
ihnlichen Phinotyp, der auf einen gemeinsamen
Vorfahren hinweist. Die distalen* Gattungshybri-
den verbergen konsequent Merkmale und zeigen
einen gemeinsamen Phinotyp. Sie scheinen zu
einer gemeinsamen Urform zuriickzukehren.
Das wurde wiederholt bei den Hybriden beob-
achtet und es ist ein starker Beleg ftir meiotische
Gattungshybriden und das PGP-Modell.

Der groRere Zusammenhang

Wie kann eine Familie wie die Paradiesvogel
solch eine Uberfiille an phinotypischer Vielfalt
aufweisen und doch aus einer Gruppe von Arten
mit prizise definierten Phinotypen bestehen?
Das ist ein Problem, das MENDEL elegant geldst
hat. Durch das Vorhandensein von alternativen
Allelen* flir jedes Gen sorgt Rekombination
dafiir, dass mit der Zunahme der Anzahl der
vorhandenen Gene ein exponentieller Anstieg
von sofort funktionellen und bestindigen

moglichen Phinotypen durch verschiedenste
Kombinationsmoglichkeiten einhergeht. Das
wurde vor kurzem bei Schmetterlingen bestitigt
(WAaLLBANK et al. 2016). Die Rezessivitit vieler
Allele erklart, wie die Informationen verborgener
Merkmale in den Nachfahren der heterozygoten
Kreuzungen zur Ausprigung kommen. Je grofer
die Anzahl der beteiligten Gene, desto vielfiltiger
sind die Phinotypen — sowohl in Bezug auf die
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Weitere Beispiele fiir das PGP-Modell

Weibliche Fische der Gattung Xiphopho-
rus (Schwerttrager) zeigen eine dhnlich
exotische Praferenz. Kurzschwanzige
Schwerttrager ziehen mannliche Art-
genossen mit kiinstlich verlangerten
Schwertschwanzen vor, wie sie in Wirk-
lichkeit nur bei Mannchen anderer
Schwertschwanzarten vorkommen
(BAsoLo 1990; vgl. Abb. 5).

Weibliche Frésche der Gattung Phy-
salaemus zeigen auch ausgefallene
Vorlieben. Bei der Art P. coloradorum
haben die Weibchen eine Vorliebe
fiir Paarungsrufe, die ,Glucken“-Laute
enthalten, welche die Mannchen ihrer
eigenen Art gar nicht von sich geben.
Doch die Mannchen von P, pustulus und
von P. petersi produzieren diese Laute.
Die weibliche Auswahl scheint schon
vorprogrammiert zu sein, unabhangig

davon,was in der Natur vorkommt (RyAN
1985). Fiir RYAN & RAND lag die Schlussfol-
gerung nahe, dass die weibliche Vorliebe
schon in dem gemeinsamen Vorfahren
der Froscharten vorhanden war (persén-
liche Korrespondenz, die bei KIRKPATRICK
& RYAN [1991] zitiert wird).

ANDERSSON (1982) kam auch zu dem
Schluss, dass die einfachste Erklarung
flr seine Beobachtungen bei den Widah-
vogeln der gemeinsame Vorfahre sei.
Alle diese Ergebnisse sprechen fiir ein
PGP-Modell, bei dem die Weibchen
bei ihrer Wahl auf vorhandene geneti-
sche Information zurlickzugreifen. Ein
MVM-Modell, bei dem durch die Wahl
der Weibchen zahlreiche zufallige Mu-
tationen ausgewahlt werden, ist sehr
unwahrscheinlich.

Abb.5 Zwei Mannchen (Zuchtformen) des Schwerttragers Xiphophorus helleri. (E.SCHUTTE,
CC BY-SA 3.0)

Anzahl als auch auf die Komplexitit. Theoretisch
kénnen nur zwanzig variable Gene eine Million
verschiedene Phinotypen hervorbringen, die
sich jeweils in zwanzig Merkmalen unterschei-
den. Eine sehr reichliche Artbildung lisst sich
durch diesen Mechanismus leicht erkliren.

Wie die prdexistente Vielfalt zum Vorschein
kommen kann

R ekombination beinhaltet drei Mechanismen,
durch die neue Merkmale erscheinen konnen.
Der erste Mechanismus, dessen Komplexitit am
geringsten ist, hat mit Dominanzverhiltnissen
zu tun. Oft ermoglicht ein dominantes Allel eine
Funktion, wiahrend das bei seinem rezessiven
Gegenstiick nicht der Fall ist. So kann eine Feder
eine charakteristische Farbvariante aufweisen
oder nicht.

Der zweite Mechanismus betrifft die Epi-
stase, die auch Gen-Wechselwirkung genannt
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wird. Das epistatische Gen unterdriickt das
hypostatische Gen. Wenn beide Allele des epi-
statischen Gens rezessiv sind, wird die Unter-
driickung aufgehoben und die Merkmale des
hypostatischen Gens kommen zum Vorschein.
Wenn das hypostatische Gen ein Hauptregulator
eines praexistenten genetischen Programms ist,
wird ein bestimmtes phinotypisches Merkmal
verborgen bleiben, solange dieses Gen epistatisch
unterdriickt ist, und zur Ausprigung kommen,
wenn es freigegeben ist. Zum Beispiel konnen
einfache krautartige Pflanzenarten ,,schlafende*
verholzte Phinotypen ausbilden, wenn Sup-
pressoren (unterdriickende Regulationsgene)
inaktiviert sind (MiTsupa et al. 2007; ZHANG
et al. 2014).

Beim dritten Mechanismus geht es um
mobile genetische Elemente. Diese konnen
Allele inaktivieren oder sie konnen durch das
Springen an eine andere Stelle des Genoms
(Transposition) verborgene Merkmale zur Ex-
pression (Ausprigung) bringen. Darum kann
Wein rot oder weill und der Birkenspanner
dunkel oder hell sein (KoavasHi et al. 2004;
VvAN'T HOF et al. 2016).

Die Genialitit dieses dritten Mechanis-
mus liegt in seiner evolutioniren Vielseitig-
keit. Anderungen sind reversibel, alternative
Merkmale gehen also nicht fiir immer in der
Abstammungslinie verloren, sondern koénnen
wiederhergestellt werden. Aullerdem unter-
liegen solche Anderungen nicht einfachen,
zufilligen Rekombinationsprozessen, sondern
koénnen auch fiir Umgebungsbedingungen
sensibel sein, also durch Umweltreize hervor-
gerufen werden. Die Transposition konnte im
Zusammenhang mit Populationsengpissen
stehen. Bei der Besiedlung von Inseln sind nur
wenige Griinderindividuen notwendig. Deren
genetische Homogenitit konnte die Transposi-
tion auslosen. Artaufspaltungen (Radiationen)
auf Inseln konnten auch von Triggersignalen
wie z.B. Umweltstressoren abhingen. Eine
Kombination dieser drei Mechanismen, die die
Expression der PGP regeln, bietet eine plausible
Erklirung fiir die phinotypische Vielfalt, die man
bei den Paradiesvogeln beobachtet.

Komplexe Synergie und die Neuralleiste

Bei den Paradiesvigeln stellt die Verbindung
zwischen dem Gefieder, der Balzausstattung und
demVerhalten der Minnchen und denVorlieben
derWeibchen eine komplexe Synergie dar. Diese
Synergie konnte zwar rein theoretisch auf eine
komplexe Art und Weise zufillig entstanden sein.
Das PGP-Modell ermdoglicht jedoch eine ele-
gantere, harmonischere Erklarung, insbesondere
wenn diese Synergie unter der Kontrolle einer

einzigen Struktur steht. Eine solche Struktur
konnte die Neuralleiste* sein. Diese embryonale
Struktur bringt eine ganze Reihe von phinoty-
pisch markanten Korpermerkmalen hervor. Aus
ihr entwickeln sich drei Komplexe: das Pigment-
system, das periphere Nervensystem (PNS) und
der vordere Kopt (HaLL 2009; TRAINOR 2014).

Die Neuralleiste ist ideal angeordnet, um die
Kombination von Merkmalen zu vereinen, die
mit den Balzdarbietungen zusammenhingen. Das
auBlergewohnliche Balzverhalten der Paradiesvo-
gel ergibt sich aus der neuronalen Kontrolle des
PNS, die ein Produkt der Neuralleiste ist. Das
schone Gefieder der Paradiesvogel wird durch
das Pigmentsystem hervorgerufen, das eben-
falls aus der Neuralleiste hervorgeht. Und der
artspezifische Kopfschmuck der Paradiesvogel
entsteht bei der Schidelbildung, die ebenfalls
ein Produkt der Neuralleiste ist. Der letztere Be-
reich umfasst auch artspezifische Schidelformen
zur Aufnahme der Muskeln fiir die Betitigung
des Schmuckgefieders, einzigartige Schnibel,
Kehllappen und Nasenbiischel sowie Stirn-,
Kopf- und Nackenkammfedern (YU et al. 2004;
EaMEs & ScHNEIDER 2005). Diese Bezichungen
zwischen den verschiedenen phinotypischen
Merkmalen, die primir fiir die Wechselwirkung
mit der Umgebung verwendet und so markant
bei den Balzdarbietungen der Paradiesvogel
benutzt werden, bieten einen logischen Grund,
warum die Neuralleiste eine ansonsten unzusam-
menhingend erscheinende Serie von Kennzei-
chen hervorbringt. Die Neuralleiste macht das
Wesen der Familie und die Unterscheidung der
Arten sichtbar.

Ursprung der Vielfalt

Wo hat die phinotypische Vielfalt ithren Ur-
sprung? Es gibt wie oben erliutert zwei Mog-
lichkeiten, die tiblicherweise diskutiert werden:
mehrfache vorteilhafte Mutationen (MVM)
oder priexistente genetische Programme (PGP).
Die erstere weist auf den Zufall in der Natur
hin, die zweite auf Plan (Design) und Kunst-
fertigkeit. Die Paradisvogelforscher Laman &
ScHOLEs (2012) erinnern uns daran, dass DAR-
WIN iiber die Schwanzfeder des Pfaus schrieb:
,,Wenn ich sie betrachte, wird mir schlecht!
(DarwIN 1911). Sie meinten, dass ihm wohl die
verschwenderische Schonheit der Federn zu
schaffen machte. Warum sollte so etwas Schones
wie eine Pfauenfeder DARwIN Bauchgrimmen
verursachen? Ist es nicht wahrscheinlicher, dass
ithm der Versuch, ein schwieriges Evolutions-
problem zu 16sen, Kopfschmerzen bereitete?
Konnte es sein, dass DARWIN angesichts der
Schonheit der Feder Gewissensbisse hatte? Hier
hatte er einen deutlichen Hinweis fiir Design,
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fiir eine kunstfertige Ausfithrung. Sein Argument
der sexuellen Auslese ist als Erklirung fiir den
Ursprung der phinotypischen Vielfalt bei den
Paradiesvogeln unzureichend. Das Konzept der
sexuellen Auslese bestitigt wie oben dargestellt
die Stirke des PGP-Modells, verschleiert aber
gleichzeitig die groBe Unwahrscheinlichkeit des
MVM-Modells. Nur wenn die Schonheit tat-
sachlich schon vorhanden ist, kann die sexuelle
Auslese auf sie einwirken.

Warum gibt es so viele einzigartige, aufwin-
dige und schone Arten in einer einzigen geneti-
schen Familie? Warum zeigt diese Familie einen
so groBen und zusammenhingenden Bereich
vogelphinotypischen Potenzials: Balzschauplitze,
verbliiffende Choreografie, einzigartige Laute,
leuchtendes Schmuckgefieder, zarte Fadenfedern,
eindrucksvolle Schwinze und sogar Stimulation
durch Bertihrung? Auch die Weibchen tragen
ihren Teil dazu bei. Sie haben einen erlesenen
Geschmack bei der Partnerwahl, sind aber den-
noch durchaus in der Lage, Hybriden zu erzeu-
gen. Die Familie der Paradiesvogel zeigt auch,
dass die sexuelle Auslese eine bedeutende Rolle
bei der Erhaltung dieser Merkmale spielt. Es ist,
als ob die Familie einen ornithologischen Aus-
druck des Konzepts des Liebeswerbens darstellt.
Die Kerngruppe der Paradiesvogel zeigt das sehr
deutlich. Das Posieren der Manukoden bei der
Balz und ihre dullerst extravagante Luftrohre, mit
der sie ihre bemerkenswerten Laute erzeugen,
bestitigen das ebenfalls. Nur eine einzige Art,
der Krihenparadiesvogel, scheint dieses Konzept
verloren zu haben.

Die Reaktion der Menschen auf die Paradies-
vogel hat dieses Verstindnis des Liebeswerbens
immer bestitigt: Seit Menschengedenken waren
ihre Schmuckfedern eine Attraktion bei den
Sing-Sings (dem geselligen Zusammensein) der
Eingeborenen und unterstrichen die Tapferkeit
der Minner. Auch in der westlichen Gesellschaft
schmiickten sich die Frauen damit. Diese Federn
gehorten zum Schmuck fiir jahrtausendealte
Moden (und halfen den Federhindlern, ihr
Schifchen ins Trockene zu bringen — ihr Nest
mit Federn auszustatten, wie man im Englischen
sagt), bis diese Marotte durch die Gier der
Menschen und die Vernichtung der Vogel ein
Ende fand. Paradiesvogel verkorpern die Idee
des Liebeswerbens auf wunderbare Weise — sei
es durch die zufilligen Launen der Natur oder
sei es durch zweckgerichtetes Design, wobei das
Letztere wesentlich wahrscheinlicher ist.
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