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Abb. 1: Apis mellifera,
die Honigbiene. Wie
entstanden die hduti-
gen Fliigel? Foto:
Winfried BORLINGHAUS

Uber den Ursprung des Insektenfliigels

Zusammenfassung: Eine japanische Forschergruppe
berichtete kiirzlich iiber entwicklungsgenetische
Untersuchungen zur ontogenetischen* Bildung der
Insektenfliigel (N1wa et al. 2010). Aus ihren Ergeb-
nissen schlieBen sie, dass einige Bauplandnderun-
gen, die zur Ausbildung des hidutigen Insekten-
fliigels erforderlich waren, durch relativ wenige
Anderungsschritte moglich gewesen sein konnten.
Die von den Autoren vorgestellten Befunde aus der
Entwicklungsbiologie sind jedoch keineswegs
ausreichend fiir die Erklarung des evolutionéren
Werdens von Insektenfliigeln, sondern nur Rand-
bedingungen, die beim Versuch einer evolutions-
theoretischen Erklarung beriicksichtigt werden
miissen.

Einleifung. wie entstanden ganz neue Bauelemente
der Lebewesen wie z. B. Fliigel? Woher kommen
evolutive Neuheiten? In den letzten Jahren wurden
zahlreiche erstaunliche Entdeckungen in der Ent-
wicklungsbiologie gemacht, von denen man sich
Antworten auf diese Frage erhofft. In der Entwick-
lungsbiologie geht es um Vorgénge, die zum Wachs-
tum und zur Differenzierung des individuellen Or-
ganismus fithren, ihr Forschungsgegenstand ist
also die Entwicklung von der Befruchtung bis zum
ausgewachsenen Organismus (Ontogenese). Im Zeit-
alter der Molekulargenetik geht es dabei besonders
um die Rolle der (Regulations-)Gene im Zell-
wachstum und in der Spezialisierung und Diffe-
renzierung der Zellen, in der Ausbildung der
Organanlagen und ihrer Ausformung. In der Evo-
lutiondren Entwicklungsbiologie (kurz: Evo-Devo)
versucht man, aus der Erforschung der Regulations-
prozesse in der Ontogenese Hinweise fiir die hypo-
thetische Phylogenese (Stammesgeschichte, Evolu-
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tion) zu gewinnen. Zur Evolutiondren Entwick-
lungsbiologie siehe Junker (2009).

Weshalb wird in die evolutiondre Entwick-
lungsbiologie die Hoffhung gesetzt, dass mit ihrer
Hilfe Fragen nach dem Ursprung evolutiver Neu-
heiten geklart werden kénnten? Es sind unter ande-
rem die Entdeckung von Regulationsgenen, von
Mehrfachnutzung von Genen oder ganzen Entwick-
lungsmodulen sowie des teilweise modularen Auf-
baus der Netzwerke zwischen den Erbinformatio-
nen und zahlreichen zelluldren Prozessen und Ent-
wicklungsvorgéngen. Manche Evolutionsbiologen
sehen darin das Potential, dass durch Neuver-
schaltungen von Genen, insbesondere Regulations-
genen, oder ganzer Entwicklungsmodule neue
Organe relativ schnell entstehen konnen. Diese
Moglichkeit wird zum Beispiel bei der Entstehung
des Schildkrétenpanzers (vgl. den Artikel iiber die
Schildkréten in dieser Ausgabe) oder des Fleder-
mausfliigels diskutiert; und jiingst am Beispiel der
Entstehung des Insektenfliigels, um das es im Fol-
genden gehen soll.

Der Ursprung des [nsekfenfligels. Eine japanische
Forschergruppe um Shigeo HavasHi berichtete
kiirzlich tiber entwicklungsgenetische Untersuchun-
gen zur ontogenetischen Bildung der Insekten-
fligel (Niwa et al. 2010). Aus ihren Ergebnissen
schlieBen sie, dass einige Bauplandnderungen,
die zur Ausbildung des hé&utigen Insektenfliigels
(Abb. 1) erforderlich waren, durch relativ wenige
Anderungsschritte méglich gewesen sein kénnten.
Es handelt sich dabei um ein typisches Beispiel
dafiir, wie man versucht, die Ergebnisse der Ent-
wicklungsbiologie fiir die Losung evolutionstheo-
retischer Fragestellungen zu nutzen. Es soll in die-
sem Artikel jedoch gezeigt werden, dass die Erkla-
rungskraft beziiglich evolutiondrer Hypothesen
sehr begrenzt ist: Die von den Autoren vorgestell-
ten Befunde aus der Entwicklungsbiologie sind kei-
neswegs ausreichend fiir die Erklarung des evolu-
tiondren Werdens von Insektenfliigeln, sondern
sind nur Randbedingungen, die beim Versuch einer
evolutionstheoretischen Erkldrung berticksichtigt
werden mussen.

Die Entstehung des Insektenfliigels konnte durch
Fossilfunde nicht erhellt werden, ,da die &ltesten
bekannten Fossilien gefliigelter Insekten (Ptery-
gota) bereits iiber einen hochentwickelten, voll
ausgebildeten Flugapparat mit grof3en Fligeln und
komplexer Fligeladerung verfiigen® (HORNSCHE-
MEYER 2009). Fossilien, die Ubergénge zeigen, sind
nicht bekannt. Hypothesen zur evolutiven Entste-
hung des Insektenfliigels beruhen daher auf ver-
gleichenden Studien heute lebender oder fossiler
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Formen. Zur Entstehung des Insektenfliigels wer-
den zwei Hypothesen diskutiert (vgl. HORNSCHE-
MEYER 2009, Niwa et al. 2010):

1. Epicoxal-Theorie: Die Fliigel sind aus dem
beweglichen duBeren Anhang des obersten Bein-
gliedes (der Epicoxa) der urspringlichen Glieder-
fiiBer-Beine hervorgegangen. Der Vorteil dieser
Theorie besteht darin, dass bereits Muskulatur
vorhandenist. Problematisch sind dagegen u. a. die
Entstehung von flachen Tragfléchen und der riicken-
seitigen Lage der Flugel.

2. Paranotaltheorie. Die Insektenfliigel sind
als seitliche Abfaltungen im Brustsegment bzw. im
Grenzbereich Riicken-Seite entstanden. Diese Theo-
rie hat den Vorteil, dass die Flachigkeit leichter ver-
sténdlich ist; ein Problem von vielen ist aber die
Entstehung der Flugmuskulatur und der Gelenke,
die nach dieser Theorie de novo erfolgt sein miissten.

Die Untersuchungen von Niwa et al. und ihr Modell.
Nmwa et al. (2010) untersuchten drei fiir die Fliigel-
ausformung wichtige Regulatorgene (wingless: wg,
vestigial: vg und apterous: ap) bei Vertretern zweier
Insektengruppen, die als evolutionér urspriinglich
eingestuft werden, namlich bei den Eintagsfliegen
(Ephemeroptera) und bei ungefliigelten Felsen-
springern (Archaeognatha). Diese Insekten besitzen
rickenseitig Kérperanhénge, und zwar Tracheen-
kiemen (Nymphen der Eintagsfliege) bzw. soge-
nannte Styli (Felsenspringer), das sind kurze, stab-
formige Auswichse an der Korperseite von deren
Nymphen. Die Untersuchungen der Wissenschaft-
ler ergaben, dass zwei Regulationsmodule, die mit
wg und vg verknipft sind und die fiir die Ausbil-
dung des Fligels benoétigt werden, auch in den fli-
gellosen Insekten vorkommen: Das eine ist im Be-

reich der seitlichen Korperregion aktiv und induziert
stabférmige Beinanhédnge, das andere im Bereich
der Grenze zwischen Riicken und Seite und ist mit
dem flachen Auswuchs in deren Grenzbereich ver-
bunden.

Nwa et al. (2010, 174) schlagen folgendes
Modell der Fliigelentstehung vor: Zwei Regulati-
onsgene, die in der ontogenetischen Entwicklung
der Flugel beteiligt sind (ndmlich wg und vg), hat-
ten in den mutmaBlichen Vorfahren der gefliigel-
ten Insekten eine andere Funktion, ndmlich in der
Induktion des oberen stdbchenférmigen Asts der
verzweigten Gliedmaf3en bzw. in der Induktion von
flachen Auswiichsen an der Grenze von Riicken-
schild und seitlicher Korperregion (Abb. 2). Durch
Kombination dieser beiden Entwicklungsmodule
und die Verschiebung ihres Wirkungsbereichs in
der seitlichen Kérperregion sei die rasche Entste-
hung des Fligels begtinstigt worden. Dadurch sei
auBBerdem die flache Form der seitlichen Korper-
auswiichse mit der Beweglichkeit der Gliedmaf3en
kombiniert worden.

Dieses Modell ist zugleich eine Kombination
der Epicoxal- und der Paranotaltheorie (s. 0.).
Typisch fiir ,Evo-Devo® ist die Idee, dass sich
durch wenig geénderte Verschaltungen von Genen
und ihrer Wirkungsbereiche neue Organe bilden
konnten (hier der Fliigel von Insekten) und dariiber
hinaus, dass dies in relativ kurzen Zeitabschnitten
vonstatten gehen konnte (womit sich die Suche nach
Ubergangsformen eriibrigen wiirde). So spricht
HemmiNGER (2010) von einer ,,einfachen Integration®
der beiden vorher getrennten Steuer-Module und
kommentiert: ,Das vorliegende Modell zeigt, dass
sich selbst groBBe Bauplanédnderungen, ... auf der
Ebene der Entwicklungssteuerung durch relativ
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Abb. 2: Embryologi-
scher Grundriss der
Segmente der Insekten
und ein Modell zur
Evolution des Fliigels.
Links: Seitliche Sicht
und Querschnitt eines
generalisierten Seg-
ments, Expression von
wg und Unterteilung
in drei Regionen.
Rechts: Vorgeschlage-
nes Szenario der Evo-
lution des Insektenflii-
gels.

(1) Etablierung des
Segment-Grundplans
mit wg-freier seitlicher
Region,

(2) Erwerb des wg-vg-
Moduls zur Induktion
der riickenseitigen
Abzweigung des Aus-
wuchses,

(3) Bildung des Stylus,
(4) Bildung der
Tracheenkiemen,

(5) Bildung des Fliigels.
Die Position der
induktiven wg-vg-
Expression variierte in
der seitlichen Region
(evolutiondre Drift).
Eine erfolgreiche Kom-
bination beider Module
soll die schnelle Entste-
hung eines flichigen
Fliigel-Auswuchses
ermdoglicht haben.
Ndheres im Text.
Nach Niwa et al.
(2010)
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Ausgefeilte Fliigelkonstruktion

Bei allen Uberlegungen zur Entste-
hung der Fliigel muss man sich vor
Augen halten, dass Fliigel von Insek-
ten immer mehr als relativ simple
Ausstiilpungen sind, auch bei Insek-
ten in Bernstein und bei den als
,urspriinglich“ geltenden Eintagsflie-
gen. Dabei ist nichts ,primitiv‘! Be-
sonders erstaunlich ist z. B. die Libel-
lenfliigel-Konstruktion. Hier werden
die Fligel durch eine duBerst kom-
plizierte Muskulatur unabhéngig von-
einander bewegt, wéhrend bei Wes-
pen, Bienen, Fliegen der Auf- und
Abschlag der Fligel synchron durch
sich zusammenziehende Thoraxmus-
kulatur erfolgt. Jede Fliigel-Muskula-
tur-Gelenk-Kombination ist fiir sich
genommen ein technisch fein abge-
stimmtes Organ. Bei Bienen haken
etwa die Hamuli (Hakchen am Vorder-
rand des Hinterfliigels, Abb. 3) von
unten (!) in die entsprechend ausge-
bildete Randleiste des Vorderfligels
ein, so dass beim Abschlag mit den

groBeren Kraftwirkungen der Hinter-
fligel vom Vorderfliigel quasi flachig
mit nach unten gedriickt wird. Beim
Aufschlag wird der Hinterfliigel mit
weniger Kraft nach oben gezogen.

Die Konstruktion ist so ausgefeilt,
dass wegen der im duBeren Bereich
der Fligel auftretenden groBeren
Krafte zweckméBigerweise auch eine
drastische VergroBerung der Auflage-
flache des Vorderfliigels auf den Hin-
terfliigel vorzufinden ist. Dies wird
durch eine Verbreiterung des Vorder-
flugels im AuBenbereich von dessen
Hinterkante erreicht. So wird beim
Abschlag verhindert, dass sich die
Hamuli wie bei einem Reif3verschluss
vom Vorderfliigel I6sen. Dazu kommt
beim Bienenfliigel die speziell gefer-
tigte Muskulatur, die — gesteuert durch
das Gehirn —dafiir sorgt, dass sich der
Hinterfligel nach dem Landen aus
der Leiste des Vorderfliigels 16st und
als Ganzes unter den Vorderfliigel
geschoben werden kann.

Abb. 3: Hamuli des
linken Hinterfliigels
der Honigbiene Apis
mellifera (von ventral)
— eine ausgekliigelte
Arretierungsvorrich-
tung. Foto:

Winfried BORLINGHAUS

wenige Verdnderungsschritte erkldren lassen® (Her-
vorhebung nicht im Original).

Was haben Niwa el al. gezeigl? Bei der hier anste-
henden Frage, wie ein Organ entsteht, geht es um
Mechanismenund Ablaufe. Die Untersuchungen von
Niwa et al. haben aufgedeckt, dass fiir die Induktion
des Stylusbei Felsenspringern, der Tracheenkiemen
bei Eintagsfliegenlarven und bei den Fliigeln der
Taufliege teilweise gleiche Entwicklungsmodule
genutzt werden — zweifellos eine sehr interessante
Entdeckung durch wegweisende Experimente. Wie
diese gleichen Module fiir die verschiedenen Auf-
gaben — hier die Induktion verschiedener Korper-
anhénge — rekrutiert und verschaltet wurden, wird
durch diese Gemeinsamkeiten aber tiberhaupt nicht
geklart. Die Befunde von Niwa et al. liefern also eine
wichtige Basis fiir das von ihnen vorgeschlagene
Entstehungsmodell. Das Verstédndnis der ontoge-
netischen Zusammenhéngeist aber als solches nicht

schon die Erkldrung des hypothetisch vorgeschla-
genen Evolutionsvorgangs. Die Autoren haben Bau-
steine geliefert, die berticksichtigt werden miissen,
wenn man konkrete Hypothesen tiber evolutive Me-
chanismen des Umbaus hin zum Insektenfliigel auf-
stellt. Sie &uBBern sich dabei selbst vorsichtig und
unterscheiden zwischen den gewonnenen Datenund
den Spekulationen tiber mogliche Evolutionswege.

Eine Erklarung miisste zeigen, wie durch unge-
richtete Mutationen die postulierten Verédnderun-
gen eintreten, es bréuchte experimentelle Belege
dafiir, dass solche Verschaltungen von Modulen
(auch schrittweise) moglich, funktional und selek-
tionspositiv sind (andernfalls konnten sie nicht
durchsetzen). Dabei muss natiirlich nicht gleich die
Flugfunktion erreicht werden, aber hypothetische
Zwischenstufen auf dem Weg zur Flugfahigkeit
miissen irgendeine Funktion ausiiben. Weiter miiss-
te geklart werden, welche Nebenwirkungen die
vermuteten Neuverschaltungen hatten und ob sie
tolerabel sind. Dieselben Gene (insbesondere die
Masterkontrollgene) tiben értlich und zeitlich koor-
diniert zahlreiche Funktionen im sich entwickeln-
den Organismus aus und sind in einem komplizier-
ten Netzwerk miteinander verbunden. Anderungen
betreffen also viele Aspekte der Organisation der
Lebewesen und ihrer Ontogenese.

Kurz: die postulierte Neuverkniipfung von Ent-
wicklungsmodulen bendtigt vielfache parallele
Abstimmungen, damit sie selektionspositiv bzw.
mindestens neutral sein kann. Mit ,einfachen®
Anderungen auf der Ebene der Entwicklungs-
steuerung ist es deshalb bei weitem nicht getan.
Die Integration eines neuen bzw. die Abwandlung
eines vorhandenen Schalters in einem ortlich und
zeitlich fein abgestimmten Netzwerk von Entwick-
lungsmodulen erzeugt nicht per se — wie tibrigens
auch in der Technik nicht — eine neue Funktiona-
litdt oder ein neues Bauprinzip des betroffenen
Teilsystems.

Doch selbst wenn die mit der Verflechtung der
Gene und Entwicklungsmodule verbundenen Pro-
bleme der Steuerung gelost werden konnten, hitte
man mit der Rekrutierung und Verschaltung zwei-
er Regulationsgene und der Verschiebung ihres
Wirkungsbereichs nicht einmal ansatzweise die
Entstehung des Fligels erklart. Denn der Fliigel
muss eine bestimmte Form besitzen, die Fliigel-
muskulatur muss entsprechend angepasst sein, die
Verbindung des Fligels mit der Flugmuskulatur
muss funktional sein, Gelenke miissen ausgebildet
sein, das Insekt bendtigt ein entsprechendes Ver-
halten und alle diese Vorgédnge bendtigen neue
Steuerungsvorgénge in der Ontogenese. Ein Zitat
zum Aufbau des Fliigelgelenks kann die Proble-
matik beispielhaft verdeutlichen: ,,Es handelt sich
dabei um ein hoch komplexes System aus mehre-
ren Skleriten, die in ihrem mechanischen Zusam-
menspiel dafiir sorgen, dass die Bewegungen der
Muskulatur auf den Fliigel iibertragen werden.



Dazu gehoren neben dem Auf- und Abschlag auch
Steuerbewegungen und das Zusammenlegen oder
Falten der Fligel” (HornscHEMEYER 2009). Neben
den bereits genannten organismusinternen Rahmen-
bedingungen eines Systemumbaus (,,constraints®)
bleibt im theoretischen System der Synthetischen
Evolutionstheorie die Frage offen, welche Selekti-
onsdriicke den postulierten Umbau steuerten.
Wurde in Richtung auf die Flugféhigkeit hin selek-
tiert, wéren die o. g. Eigenschaften des Fliigels rela-
tiv kurzfristig und gleichzeitig erforderlich gewesen,
um selektionspositiv zu sein. Wurde nicht in Rich-
tung Flugféhigkeit selektiert, bleibt zu klaren, wel-
che selektionspositive Primarfunktionen die ,, Vor®-
flugel besaBen, bevor diese zum Fliegen genutzt
wurden und wann, warum und wie der Funktions-
wechsel erfolgte.

Die postulierte Neuverkniipfung
von Entwicklungsmodulen benotigt

vielfache parallele Abstimmungen.

Ein einfacher und schneller Erwerb der Flugfa-
higkeit ist durch die Befunde von Niwa et al. also
nicht einmal ansatzweise demonstriert. Die popu-
lare Darstellung ,,But it turns out that just two genes
may explain insect wings“ von Dan VErGano (2010)
in USA Today ist durch die Daten nicht im Ent-
ferntesten gedeckt. Die Autoren des Originalarti-
kels sind im Gegensatz zur Darstellung bei HEm-
MINGER (2010) so vorsichtig, dass sie nur davon
sprechen, dass die hypothetische Kombination der
beteiligten Regulationsgene eine schnelle Entste-
hung des Fliigels ,.erleichtert” habe (S. 174). Macht
man sich klar, was man fiir einen funktionsfahigen
Fliigel im Einzelnen benétigt, wird deutlich, dass
diese ,Erleichterung” gegentber den noch zusatz-
lich erforderlichen Anderungen und Innovationen
auf dem Weg zum Insektenfliigel nur als eine mini-
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male Rahmenbedingung und nicht als Losung des
evolutionstheoretischen Problems betrachtet wer-
den kann.

Dank: Wertvolle Hinweise erhielt ich von Winfried Bor-
LINGHAUS, Jean-Luc Murk und Henrik ULLRICH.

Reinhard Junker
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Plastizitdt: Quelle fiir evolutiondr Neves?

Zusammenfassung: Eines der Kennzeichen der
Lebewesen ist ihre Fahigkeit, je nach Umweltein-
fliissen verschiedene Merkmale oder Merkmals-
auspragungen auszubilden. Diese Eigenschaft
wird als Plastizitit bezeichnet und es stellt sich
die Frage, wie sie entstanden ist, insbesondere
wenn man bedenkt, dass Plastizitat eine zukunfts-
orientierte Fahigkeit ist. Lebewesen sind sozusa-
gen in gewissen Grenzen auf manche Eventuali-
titen eingestellt. Zukunftsorientierung ist aus
einer Designer-Perspektive leicht zu verstehen,
fiir einen natiirlichen Selektionsprozess dagegen
eine Herausforderung. Lepon-ReTTIG et al. (2008)

haben Experimente mit Kaulquappen durchge-
fiihrt, die je nach zur Verfiigung stehender Nah-
rung unterschiedlich geformte Korpergestalten
(sog. Morphen) ausbilden. Ein Vergleich verschie-
dener Gattungen gibt Hinweise auf einen mogli-
chen Entstehungsweg von Plastizitét. Diese Expe-
rimente werden vorgestellt und bewertet.

las Phanomen und eine [dee. Eine der vielen
erstaunlichen Eigenschaften der Lebewesen ist
ihre Plastizitdt (Formbarkeit). Gemeint ist damit die
Fahigkeit, je nach Umweltreizen wéhrend ihrer
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Abb. 4: Relativ frisch
geschliipftes Weibchen
der Becher-Azurjung-
fer (Enallagma cyat-
higerum). Ein einziges
Libellenfliigelgelenk
mit der entsprechen-
den Muskulatur verse-
hen ist dermaf3en kom-
plex aufgebaut, dass
umfangreiche wissen-
schaftliche Arbeit
erforderlich ist, um
allein die Freiheitsgra-
de des moglichen Flii-
gel-Bewegungsablaufs
technisch zu verstehen,
die Kraftiibertragung
mathematisch zu
beschreiben und im
Modell umzusetzen.
Foto: Winfried
BORLINGHAUS



