STUDIUM INTEGRALE

Die mit * gekenn-
zeichneten Begriffe
werden im

Glossar erklért.
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evolutiver Neuheiten?
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Zusammenfassung: In den ersten beiden Artikelfol-
gen iiber Evo-Devo (Junker 2008; 2009) wurde
erlautert, dass Evo-Devo-Forscher natiirliche Aus-
lese (Selektion) auf der Basis genetischer (erbli-
cher) Variabilitat fiir nicht ausreichend halten, um
die Entstehung evolutiver Neuheiten (Makroevo-
lution) zu erkldren. Das motiviert die Suche nach
Quellen von Variation, die in der Synthetischen
Evolutionstheorie wenig oder keine Beachtung
finden. Im zweiten Beitrag wurde die Neuver-
schaltung von Genen diskutiert. Als weitere Quelle
fiir evolutionar Neues wird genetische Akkommo-
dation* betrachtet: Extreme Umwelten sollen die
Flexibilitat der Organismen iiber das normale
Spektrum umweltbedingter Verianderungsmog-
lichkeiten (= Modifikationen*) hinaus erhohen.
Versteckte Fahigkeiten, auf Umweltstress mit ver-
anderten Eigenschaften zureagieren (= kryptische
Variation*), sollen Rohmaterial fiir Evolution
bereithalten. Durch genetische Assimilation* kann
die Verdnderung des Erscheinungsbildes (= Phé-
notyp*) im Erbgut verankert werden (sog. Bald-
win-Effekt*).

Evolution soll also durch eine Erh6hung der
Umweltsensitivitit* erfolgen, das ist eine erhohte
Anpassungsfahigkeitbei Umweltidnderung. Die Um-
weltsensitivitit soll zunachst durch Umweltstress
phénotypisch sichtbar und dann auch genetisch
fixiert werden: genetische Akkommodation. Bei die-
sem weitgehend hypothetischen Vorgang wird
also die ,, Antwortfahigkeit“ des Phéanotyps auf
Umweltidnderungen gesteigert und diese zugleich
auch genetisch (im Erbgut) verankert.

Zur Evolution der Erh6hung der Umweltsensi-
tivitat diskutiert Moczex (2008) folgende Idee:
Lebewesen sind gegen genetische und umweltbe-
dingte Storungen abgepuffert (,,Entwicklungs-
Belastbarkeit“, developmental capacitance). Ent-
wicklungsprozesse konnen also ein gewisses MafBl
an genetischer Variation abpuffern und vor Selek-
tion schiitzen, weil sie sich (vorerst) nicht im Pha-
notyp bemerkbar macht. Es gibt somit eine Art
Kanalisation* in der ontogenetischen* Entwicklung.
Innerhalb der ,Pufferzone“ konnen neue ver-
steckte (kryptische) Variationen angesammelt
werden. Wenn nun bestimmte Schwellen der ver-
kraftbaren Umweltstorungen iiberschritten wer-
den, dann kann eine Anderung phinotypisch
,durchbrechen“ und dadurch in Erscheinung tre-
ten. Nun kommt es darauf an, dass diese phéno-
typisch sichtbar gewordene Anderung zufillig an
die neue Umwelt angepasst ist und daher ausge-
lesen werden kann. Gleichzeitig muss aber auch
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eine Mutation eintreten, die diese Anderung fixiert
(genetische Assimilation) und das bisherige Spek-
trum der Modifikationen verschiebt. Der Vorteil
dieser Idee ist, dass umweltbedingte Modifikatio-
nen sich nicht wie Mutationen allmaéhlich in einer
Fortpflanzungsgemeinschaft durchsetzen miissen,
sondern dass sie sofort und gleichzeitig alle ihre
Mitglieder betreffen, solange der betreffende
Umweltfaktor gegeben ist; sie konnen sich also
viel schneller in einer Population ausbreiten.
Allerdings muss die spater notwendige genetische
Anderung sich dennoch wie alle genetischen
Anderungen in der Population ausbreiten.

In diesem dritten Teil der Artikelserie iiber
Evo-Devo sollen genetische Assimilation, geneti-
sche Akkommodation und ,,Entwicklungs-Belast-
barkeit“ vorgestellt werden. Es soll diskutiert
werden, ob der Mechanismus der genetischen
Akkommodation realistischerweise zu evolutiven
Neuheiten fiihren kann und ob er als Quelle fiir
schnelle mikroevolutive Verianderungen in Frage
kommt.

Einleitung

Viele Jahrzehnte lang wurde die Synthetische Evo-
lutionstheorie von den meisten Biologen fiir aus-
reichend angesehen, um die Entstehung evolutiver
Neuheiten (Makroevolution) zu erklaren. Deren
Kernstiick ist der Zweischritt Mutation — Selektion.
Das heiBt: Evolution vollzieht sich durch Ande-
rungen des Erbguts (Genotyp), die sich in einer
Anderung des Erscheinungsbildes (Phénotyp)
duBern. Die neuen Phéanotypen miissen sich
bewédhren und durch natiirliche Selektion gefordert
werden. Ist dies der Fall, kénnen sich die zugrun-
deliegenden Mutationen in der Population (Fort-
pflanzungsgemeinschaft) durchsetzen. Evolutive
Anderungen verlaufen also in der Richtung Geno-
typ — Phdnotyp.

In den bisherigen beiden Folgen wurde jedoch
auf Forscher hingewiesen, die dem auf Charles
DarwiN und Alfred R. WaLLAce zuriickgehenden
Selektionsmechanismus nur eine Teilerklarung des
evolutiven Wandels zubilligen. Demnach kdnne
mit der Synthetischen Theorie zwar Erhaltung des
Bestehenden und Feinjustierung von Merkmalsaus-
prédgungen erklédrt werden, nicht aber die Entste-
hung von Neuem. Die wesentlichen Fragen nach
dessen Herkunft bleiben damit ohne Antwort.



Diese Situation motiviert die Suche nach Quellen
von Variation, die in der Synthetischen Evolutions-
theorie kaum Beachtung gefunden haben. Im letz-
ten Beitrag der Evo-Devo-Artikelserie (JuNKER 2009)
wurden als mogliche neue Quellen fiir evolutive
Neuheiten bereits Neuprogrammierungen, Mehr-
fachverwendung und eine Art Zweckentfremdung
von Genen vorgestellt und kritisch diskutiert.

Im vorliegenden Artikel wird eine ganz andere
Quelle fiir Veranderlichkeit der Lebewesen the-
matisiert. Es geht um die Plastizitdt (Formbarkeit)
der Organismen und ihrer individuellen Entwick-
lung. Damit sind umweltbedingte Modifikationen
gemeint, also Unterschiede im Phénotyp, die durch
bestimmte Umweltreize hervorgerufen werden
(Beispiele folgen weiter unten). Man spricht in die-
sem Zusammenhang auch von Umweltsensitivitéat.
Das heif3t: Die Lebewesen konnen in Abhéngigkeit
von den Umweltbedingungen verschiedene,
bereits im Erbgut ,schlummernde’ Entwicklungs-
programme abrufen. Dies konnte Ausgangspunkt
auch fiir evolutionédre Veranderungen sein. Das
heiBt: Umgekehrt wie in der Synthetischen Evolu-
tionstheorie sollen phénotypische Verdnderungen,
hervorgerufen durch Umweltdnderungen (vor
allem Umweltstress) eine Vorreiterrolle in der Evo-
lution haben. Erst nach dem Auftreten von Ande-
rungen im Phénotyp folgen dann Anderungen im
Genotyp nach. Kurz: Phdnotyp — Genotyp. Das ist
zweifellos gegentiber den klassischen Vorstellun-
gen iber Evolutionsmechanismen unorthodox.
Die dafiir vorgeschlagene Argumentationskette
soll nachfolgend erldutert werden.

Modifikation, Plastizitat, Flexibilifaf

Esist schon lange bekannt, dass die Lebewesen ein
Potenzial besitzen, je nach Umweltbedingungen
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Abb. 1: Cyclomorphose beim Flohkrebs Daphnia. Die Entwicklung des ,,Helms* (mittlere
Individuen) wird durch die Anwesenheit eines Rédubers ausgelost und kann auch einfach
durch bestimmte Chemikalien im Wasser provoziert werden, auch wenn der Rduber gar

nicht anwesend ist. Niheres im Text.

unterschiedliche Merkmale oder Merkmalsauspra-
gungen zu bilden, ohne dass eine Anderung des
Erbguts zugrunde liegt. Solche nicht-erblichen
Modifikationen werden von Evo-Devo-Forschern
als wichtiger Schliissel zum Verstédndnis von
Makroevolution betrachtet. Im Folgenden wird
dafiir auch der Begriff ,Plastizitat“ verwendet.
Gemeint sind damit also Anderungen in Organis-
men infolge von Umweltreizen (ScHLICHTING &
SmrtH 2002, 190). Beispielsweise bildet der Was-
ser-HahnenfuB3 (Ranunculus aquatilis) gelappte Luft-
blatter mit Spaltoffnungen (fiir den Gasaustausch),
im Wasser sind die Blatter dagegen fein zerteilt
und besitzen viel Durchliftungsgewebe. An der
Wasseroberfliche entstehen Ubergangsblitter.
Gleiches Erbgut, aber unterschiedliche Auspra-
gungen (Abb. 2).

Der Flohkrebs Daphniabildet einen ,,Helm“ aus,
wenn Rauber in der Néhe sind (Abb. 1). Die Bildung
des Helms wird durch bestimmte Chemikalien aus-
gelost, die von den Fressfeinden ins Wasser abge-
geben werden. Der Helm behindert das Gefressen-
werden, er erfordert aber Stoffwechselaufwand und
verringert die Schwimmfahigkeit. Das ist vermut-
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Abb. 2: Verschiedene
Blattformen des
Wasser-Hahnenfuf3es
(Ranunculus aquatilis)
als Beispiel fiir Plasti-
zitat. Im Wasser sind
die Bldtter zerschlitzt,
an der Luft gelappt
und an der Wasser-
oberfliche intermedidr
ausgepragt.

(Aus Otto Wilhelm
THoME, Flora von
Deutschland, Oster-
reich und der Schweiz
1885. Gera. Public
Domain)
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Uber die evolutive Entstehung von Poly-
phenismus und mithin von Umweltsensiti-
vitdt (genetische Akkommodation) ist wenig
bekannt. Das Problem dabei besteht darin:
»Es benotigt den Erwerb von komplizierten
genetischen Kontrollelementen, die die Um-
weltbedingungen messen und selektiv ver-
schiedene Gengruppen in Abhéangigkeit von
diesen Bedingungen aktiviert” (MyEers 2006).
In einer 2006 verdffentlichten Studie konn-
ten Suzukr & NuHOUT unter Laborbedingun-
gen diesen Vorgang experimentell demon-
strieren. Der Tomatenschwérmer (Manduca
quinquemaculata) zeigt einen Polyphenis-
mus: im kithleren Norden der USA sind die
Raupen schwarz, was vorteilhaft fiir die
Absorption von Sonnenlicht und damit von
Warme ist. Im wérmeren Siiden sind die
Raupen dagegen griin und dadurch besser
getarnt (Abb. 3).

Die Autoren untersuchten nun die Raupe
des nahe verwandten Tabakschwérmers
(Manduca sexta), die normalerweise immer
grin ist. Es existieren aber Mutanten des
Tabakschwarmers mit schwarz gefarbten
Raupen. Es konnte gezeigt werden, dass die
Mutation zu einer Verringerung des Juve-
nilhormons fiihrt, welches die Farbung der
Haut reguliert. Im mutierten Stamm kamen
jedoch Raupen vor, die nach einer Hitze-
schockbehandlung in einem friihen Entwick-
lungsstadium unterschiedliche Griinfarbun-
gen aufwiesen. Durch weitere Ziichtung die-
ser besonderen Mutante erzielten die Wissen-
schaftler nach nur 13 Generationen einen
Stamm, dessen Raupen ab einer bestimm-
ten Temperaturschwelle von 28,5° C immer
griin statt schwarz gefarbt waren. Die hohere
Temperatur fiihrte zur Produktion von mehr

Juvenilhormon, in dessen Folge wieder die
griine Farbung auftritt. Damit war eine Um-
weltsensitivitat (hier: Sensitivitat auf unter-
schiedliche Temperatur) und damit die Ent-
stehung eines Polyphenismus und mithin
eine genetische Akkommodation experi-
mentell demonstriert.

Die Experimente zeigen, dass es — als
Vorstufe zur sichtbaren Variation der Fér-
bung - eine unsichtbare Variation gibt, nam-
lich die Konzentration des Juvenilhormons.
Ist diese niedrig, sind die Raupen schwarz
geférbt, ist sie hoch, dann sind sie griin —erst
einmal unabhéngig von der Temperatur.

Abb. 3: Die schwarze und griine Form des
Tabakschwdrmers (Manduca sexta). (Foto.
Yuichiro Suzuxi, Abdruck mit freundlicher
Genehmigung)

Experimenteller Nachweis einer genetischen Akkommodation?

Die Variation (viel oder wenig Juvenilhor-
mon) kann nun beim geziichteten Tabak-
schwarmerstamm bzw. natirlicherweise
beim Tomatenschwarmer durch die Tem-
peratur festgelegt und fixiert werden. Es
zeigte sich, dass der geziichtete polyphene
Stamm des Tabakschwarmers eine mittlere
Konzentration an Juvenilhormon aufweist,
die nahe beim Schwellenwert fiir das Um-
schalten von ,schwarz“ auf ,grin“ liegt.
Durch die Temperaturerh6hung kann — wie
genau ist ungekldrt — die Hormonmenge
uber den Schwellenwert gehoben werden,
mit dem Erfolg, dass die Raupen griin statt
schwarz sind (Pennist 2006). Woher aller-
dings das ganze System kommt, das die
Temperatursensitivitat ermoglicht, ist durch
diese Versuchenicht gezeigt. Offenbar wurde
nur die Regulation des (an sich unsicht-
baren) Hormontiters verdndert (Suzuki &
NuHout 2006, 652).

Die Tatsache, dass der Tomatenschwar-
mer natiirlicherweise polyphen ist, kann als
Hinweis darauf gewertet werden, dass das
Potential zur Umweltsensitivitat urspriing-
lich in der Gattung Manduca vorliegt und
beim Tabakschwérmer teilweise verloren-
gegangen war, jedoch unter Laborbedin-
gungen wieder reaktiviert werden konnte.
Damit wdre auch diese Umweltsensitivitdt nur
ein Ausdruck der Polyvalenz der Stammform.
Die Behauptung von Myers (2006), man
habe direkt die Evolution eines , komplexen,
polygenen, polyphenen Merkmals“ durch
genetische Assimilation und Akkommoda-
tionim Laborbeobachtet, ist durch die expe-
rimentellen Daten nicht gedeckt, wenn
damit die de novo-Entstehung gemeint sein
sollte.

lich der Grund, weshalb der Helm nicht immer aus-
gebildet bzw. wieder zurtickgebildet wird, wenn
Daphnia nicht von Feinden bedroht ist.

Wenn die umweltbedingten Modifikationen
graduellsind, spricht man von ,,Reaktionsnormen®;
sind die unterschiedlichen Ausprédgungen dagegen
sprunghaft verschieden, handelt es sich um einen
Polyphenismus (,,Vielgestaltigkeit®). Ein bekann-
tes Beispiel fiir Letzteres ist das Landkartchen, ein
Schmetterling, der eine Sommer- und Winterform
ausbildet, je nachdem, in welcher Jahreszeit die
Raupen schliipfen. Ein weiteres Beispiel ist die
Hornerbildung des Mistkafers Onthophagus taurus,
die erst dann erfolgt, wenn eine bestimmte Kor-
pergrofle tberschritten wird (Schwelleneffekt;
STERN & EMLEN 1999; Abb. 4).

Esist keine neue Erkenntnis, dass die Fahigkeit
vererbt wird, innerhalb gewisser Grenzen je nach
Umwelteinfliissen und organismusinternen Fakto-

ren zu variieren (NanJunDIaH 2003, 247). Neu bei
Evo-Devo ist, hier eine Quelle fiir den evolutiven
Wandel zu vermuten, wie wir im Weiteren sehen
werden.

Genefische Assimilation: ,Einfrieren” einer
Modifikation [Baldwin-Effekt)

Es hat sich gezeigt, dass eine phénotypische Ant-
wort auf eine spezifische Umwelt (also eine Modi-
fikation) von dieser Umwelt unabhéngig werden
kann. Was zunéchst als rein physiologische Anpas-
sung an neue Bedingungen begann (d.h. ohne
erbliche Anderung), kann offenbar bei Auftreten
passender Mutationen genetisch fixiert werden.
Dieser Vorgang ist schon ldnger als Baldwin-
Effekt beschrieben worden (z. B. Nanjunpian 2003,



259; auf eine Arbeit von BaLpwin [1896] zurtickge-
hend) und wird auch als genetische Assimilati-
on bezeichnet (vgl. Abb. 5).

Héufig wird in diesem Zusammenhang ein
Experiment von WaDDINGTON als Beleg fiir einen
solchen Vorgang angefiithrt. WapDpINGTON (1953)
setzte sich entwickelnde Embryonen von Droso-
phila einem Atherdampf aus, worauf ein Teil der
Embryonen eine starke phanotypische Anderung
zeigte: einen zweiten Thorax (bithorax-Form,
Modifikation). Er selektierte im Folgenden konti-
nuierlich auf Drosophila-Fliegen mit dieser Ent-
wicklungskapazitat. Nach etwa 20 Generationen
bildeten einige Fliegen die bithorax-Form ohne
Ather-Behandlung. Selektion begiinstigt also nach
WaDDINGTON einen speziellen Entwicklungsweg,
der zur Erzeugung des gewtinschten Effekts fiihrte.
SchlieBlich wurde der Entwicklungsweg kanalisiert,
daher bildete sich das Endstadium der bithorax-
Form unabhéngig von den Umweltbedingungen
(hier: Atherdampf) aus.

Modifikative Verénderungen des Phanotyps
konnen demnach bei Vorliegen eines Selektions-
vorteils durch nachfolgende genetische Anderun-
gen ,kopiert” bzw. fixiert werden. Selektion ent-
koppelt also die Abhéangigkeit der Merkmalsaus-
préagung vom Umweltreiz (NanJjunpiaH 2003, 254)
und beglinstigt eine genetische Fixierung der
urspringlich modifikativen Veranderung (geneti-
sche Assimilation). Alternative Entwicklungswege
werden somit ausgeschaltet, so dass es zu einer
dauerhaften Verdnderung kommt, die mit Verlust
an Variabilitat einhergeht.

Neve Plastizitat: Genetische Akkommodation

Die Tatsache, dass die Lebewesen durch Umwelt-
reize veranderbar sind (Modifikationen) und
bestimmte Modifikationen genetisch assimiliert
werden konnen (s. o0.), ermoglicht an sich noch
keine Evolution. Wie kann Neues ins Spiel kom-
men? Dazu misste in einem ersten Schritt die Band-
breite der bisherigen Modifikationsmoglichkeiten
verdndert werden. Um zu einem evolutiven Wan-
del zu gelangen, stellt man sich folgendes Szena-
rio vor: Eine stressende Umwelt (d. h. eine, die
deutlich von der bisherigen Umwelt eines Lebe-
wesens abweicht) bewirkt eine sonst nicht vorkom-
mende Modifikation (die also das normale Spek-
trum von sichtbaren Modifikationen tberschrei-
tet). Wenn diese neu auftretende Modifikation auch
adaptiv, also in der neuen Umweltsituation vor-
teilhaft ist, spricht WesT-EBERHARD (2005, 610) von
phéanotypischer Akkommodation. Extreme Um-
welten sollen also eine Plastizitat bewirken, die
tiber das normale Spektrum hinausgeht (vermittelt
durch epigenetische* Prozesse). Versteckte Reak-
tionsnormen (bzw. Modifikationsspektren) kénn-
ten Rohmaterial fir nachfolgende Evolution bereit-
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halten. Damit dies zu einer dauerhaften Verande-
rung fithrt, muss eine nachtrégliche genetische
Fixierung und Selektion erfolgen (NANJUNDIAH
2003, 251): Genetische Assimilation durch Aus-
schalten alternativer Entwicklungswege (s. 0.).
Aber auch extreme Umwelten konnen nur das
Lherausholen®, was schon an Potential in den Orga-
nismen steckt. Daher ist ein zweiter Schritt erfor-
derlich: Die Umweltsensitivitdt muss durch eine
genetische Verdnderung erhoht werden. Neue Ant-
wortmoglichkeiten auf Umweltédnderungen (insbe-
sondere Umweltstress) miissen evolvieren. Dieser
hypothetische Vorgang wird als genetische Akko-
mmodation bezeichnet; man konnte das als ,,gene-
tisch bedingte Steigerung der ,Antwortfahigkeit’
des Phénotyps auf Umweltdnderungen® charakte-
risieren. Experimentelle Belege fiir einen solchen
Vorgang sind jedoch sehr schwach (Suzuki &

Abb. 4: Polymorphis-
mus in der Entwick-
lung der Horner des
mdénnlichen Mistkdifers.
Unterhalb einer
bestimmten Kdfergrofle
werden die Horner
nicht ausgebildet
(Schwelleneffekt).

(Aus STERN & EMLEN
1999; Abdruck mit
freundlicher Genehmi-
gung von D. EMLEN).

Nunout 2006; vgl. Kastentext).

Akkommodation: Erhchung der
Flexibilitat (Anpassungsfahigkeit), Ver-
groBerung der Fahigkeit zu — Modi-
fikation (Umweltanpassung).
Assimilation: Das Erblichwerden
einer urspriinglich umweltbedingten
— Modifikation, so dass der betref-
fende Merkmalszustand immer (nicht
nur bei bestimmten Umweltbedin-
gungen) auftritt.

Baldwin-Effekt: Das Ergebnis einer
genetischen — Assimilation, das Erb-
lichwerden einer umweltbedingten
Veranderung (— Modifikation).
epigenetisch: Vorgénge ,,oberhalb“
der genetischen Ebene.
Kanalisation: Fahigkeit der Lebe-
wesen, trotz verschiedener Umwelt-
bedingungen ein gleichbleibendes
Erscheinungsbild auszupragen.
kryptische Variation: Versteckte

Glossar

Auspragungsmoglichkeiten von Merk-
malen, die = phé&notypisch norma-
lerweise nicht in Erscheinung treten.
Modifikation: = Umweltbedingte
(durch Umweltreize ausgeloste),
nicht erbliche Verédnderung.
Ontogenese: Individuelle Entwick-
lung von der befruchteten Eizelle bis
zum ausgewachsenen Organismus.
Phéanotyp: auBeres Erscheinungs-
bild.

Plastizitat: Formbarkeit; hier vor
allem die Féhigkeit, bei unterschied-
lichen Umweltbedingungen verschie-
dene — Phanotypen auszubilden.
Polymorphismus: Vielgestaltigkeit.
Population: Fortpflanzungsgemein-
schaft.

Umweltsensitivitit: Fahigkeit, auf
verschiedene Umweltbedingungen
unterschiedlich zu reagieren.
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Abb. 5: Schematische
Darstellung der geneti-
schen Assimilation.

A: gestrichelte Linie =
Modifikationsspanne.
Nach einer Umwelt-
dnderung dndert sich
die Merkmalsauspra-
gung im Rahmen der
Modifikationsspanne
(B). Die Spanne der
phdnotypischen Aus-
pragungsmoglichkei-
ten verringert sich in
dauerhaft verdnderter
Umwelt. (C). Nach
Prcriuccr et al. (2006)

Vorteil dieser ,,Evolutionsmethode“. Die Modi-
fikation durch Umwelteinfliisse muss sich nicht wie
Mutationen allmahlich in einer Population durch-
setzen, sondern betrifft alle Mitglieder einer Popu-
lation, solange der betreffende Umweltfaktor gege-
benist, es gibt also eine viel schnellere Ausbreitungs-
moglichkeit (gleichzeitig bei vielen Individuen —im
Gegensatz zu Mutationen, die nur den einzelnen
Organismus betreffen). Eine evolutive Bedeutung
dieses Vorgangs wird weiter darin gesehen, dass
die Plastizitat und phanotypische Akkommodation
nicht in zufalligen Richtungen verlauft, sondern
gemal der MafBgabe der schon vorhandenen Kon-
struktion. Gegentiber (ungerichteten) genetischen
Veranderungen bringt die Plastizitdt einen ,An-
passungsvorsprung® (WEsT-EBerHARD 2005, 612).
Spater muss dann eine genetische Assimilation
erfolgen; diese braucht aber dann doch Zeit (siehe
unten).

Unterschied zur Synthetischen Theorie. Der
Phénotyp ist leitend, nicht der Genotyp! ,,Evolution
durch genetische Akkommodation unterscheidet
sich daher von traditionellen Perspektiven tiber
adaptive Evolution darin, dass Umweltstérungen,
Entwicklungsprozessen und den Wechselwirkun-
gen zwischen ihnen spezifische Rollen zugeschrie-
ben werden, nédmlich zuvor versteckte genetische
Variation der Selektion verfiighar zu machen®
(Moczex 2007, 303).

Puffer gegen Storungen und
kryptische Variation

Woher kommen die Entwicklungsmoglichkeiten,
die durch Umweltreize aktiviert werden koénnen
und das Rohmaterial fiir Evolution bilden sollen?
Dazu muss ein wenig ausgeholt werden.
Lebewesen sind gegen genetische und umwelt-
induzierte Variationen und Storungen abgepuffert:
Man spricht von , developmental capacitance®, was
mit ,,Aufnahmeféhigkeit” oder ,Belastbarkeit” der

Entwicklung tibersetzt werden konnte. Wir spre-
chenim Folgenden von , Entwicklungs-Belastungs-
fahigkeit“. Gemeint ist, dass die ontogenetische
Entwicklung ein gewisses Maf3 an Stérungen von
auf3en (Umwelt) und von Fehlern im Erbgut durch
Korrektursysteme ausgleichen und damit abpuf-
fern und verkraften kann. Diese an sich storenden
Variationen im Erbgut sind damit vor Selektion
geschiitzt, weil ihre Auswirkungen sozusagen aus-
gefiltert werden und nicht in Erscheinung treten.
Sie machen sich also nicht im Phénotyp bemerk-
bar. Dieser Effekt wird als Kanalisation der onto-
genetischen Entwicklung bezeichnet, weil die Ent-
wicklung trotz gewisser Storungen in die richtige
Richtung verlauft. Soweit nun diese Puffersysteme
genetische Anderungen abschirmen, kénnen solche
Anderungen sich im Erbgut ansammeln. Dadurch
kann neue kryptische (verborgene) Variation hin-
zukommen. Wenn nun aber bestimmte Schwellen
der verkraftbaren Umweltstorungen tiberschritten
werden, also die Fehlerbelastung zu hoch wird,
kann die kryptische Variation phénotypisch ,,durch-
brechen® und in Erscheinung treten, womit sie
auch der Selektion ausgesetzt wird (die am Pha-
notyp ansetzt). Sollte der ,offengelegte” Phénotyp
adaptiv sein, wird er selektiv geférdert, und es kann
schlieBlich zu Unabhéngigkeit von der Umweltan-
derung kommen (genetische Assimilation). Bevor
dieses Konzept weiter erlautert wird, soll dazu ein
Beispiel gebracht werden.

Das Beispiel des Hitzeschockproteins Hsp90.
Hsp90 ist ein Chaperon, das heif3t es sorgt fiir kor-
rekte Faltung von Proteinen; viele dieser Proteine
haben Aufgaben in der Signaliibertragung wichti-
ger Entwicklungswege. Es puffert gegen umwelt-
bedingte Fehler ab, z. B. wenn ein temperatur-
abhangiger Fehler in der Proteinfaltung auftritt.
Ebenfalls sorgt es dafiir, dass trotz genetischer
Variation die Faltung korrekt erfolgt (stiller Poly-
morphismus*). Entsprechend sorgt der Ausfall von
Hsp90 fiir viele Schéden, da die Fehler und Storun-
gen nicht mehr korrigiert werden. Dadurch wird
die kryptische genetische Variation ,offenbar®.
Mit solchen Vorgangen verbinden manche For-
scher nun die Hoffnung, dass das Freiwerden kryp-
tischer Variation in bestimmen Umwelten (insbe-
sondere bei Umweltstress) gelegentlich auch ein-
mal vorteilhaft und damit adaptiv sein konnte.
Zugleich ist damit eine schnelle Antwort auf ver-
dnderte Selektionsbedingungen moglich. Nach
einiger Zeit kénnen Anderungen unabhéngig von
der Mutation von Hsp90 werden (genetische Assi-
milation). Solange Hsp90 intakt ist, kann sich kryp-
tische Variation ansammeln (deren Wirkung durch
Hsp90 ausgeschaltet wird und die dadurch nicht
der Selektion ausgesetzt ist). RUTHERFORD & LiND-
QuisT (1998, 336) sehen in diesem Vorgang einen
plausiblen Mechanismus, ,,evolutionédre Verande-
rungen in sonst fest verwurzelten Entwicklungs-



prozessen voranzubringen®. Sie halten es sogar fiir
moglich, dass durch das plotzliche Freiwerden
kryptischer genetischer Variation ,die schnellen
morphologischen Radiationen, dieim Fossilbericht
tberliefert sind, ermoglicht werden® (S. 341). (Hier
wird einmal mehr deutlich, dass das plotzliche
Erscheinen von ganzen Formengruppen in der
Fossiliiberlieferung als evolutionér problematisch
betrachtet wird; andernfalls miisste man ja nicht
nach besonderen Erkldrungen suchen.) Ahnlich
vertreten CoweN & LinpquisT (2005, 2185) die Auf-
fassung, dass Hsp90 eine Rolle in der Evolution
dadurch spielen konnte, dass es als ein Puffer wirkt,
um genetische Variation zu sammeln und freizu-
geben. Abgesehen von der Frage, wie realistisch
dieses Szenario tiberhaupt ist (s. u.) gibt es einen
dicken Wermutstropfen: Homozygote Mutationen
von Hsp90 sind letal (todlich). Hsp90-Mutationen
konnten sich folglich nur bis zu einem bestimmten
Prozentsatz in der Population durchsetzen. Diese
Situation erinnert an die Situation bei der Sichel-
zellenanamie, bei der homozygote Mutationen
letal, heterozygote in malariabelasteten Gegenden
dagegen vorteilhaft sind. Anders als dort ist ein
Vorteil von Hsp90-Mutanten im heterozygoten
Zustand bislang allerdings rein hypothetisch.

Jdevelopmental capacifance” und
die Entstehung evolutiver Neuheiten

Kanalisation und Pufferung gegen Fehler werden
also aus evolutiondrer Perspektive als wichtig
erachtet, weil diese Mechanismen das Ansammeln
genetischer Variation ermoglichen, die zun&chst
vor der Selektion geschiitzt wird, spater aber frei-
werden und vielleicht adaptiv sein kann. Nun
kommt es darauf an, dass durch eine Storung der
Puffersysteme kryptische Anderungen phénoty-
pisch sichtbar werden und zugleich zufallig adap-
tiv und dadurch selektierbar sind. Und gleichzeitig
(oder kurz danach) muss eine Mutation eintreten,
die diese Anderung fixiert (genetische Assimilation).
Auf diese Weise sollen neue Phénotypen evolutiv
formbar sein.

~Entwicklungs-Belastungsfahigkeit ermoglicht
daher den Ursprung, die Akkumulation und
schlieBlich die Freigabe kryptischer genetischer
Variation als Antwort auf genetische und Entwick-
lungsstorungen® (Moczex 2008, 442). Dieses hypo-
thetische Evolutions-Szenario beschreibt MAsEL
(2005) wie folgt: ,,Diese Mechanismen haben das
Potential, Evolvierbarkeit zu fordern, in dem Sinne,
dass potenziell adaptive phénotypische Variation
enthillt wird zu einer Zeit, in der sie am meisten
gebraucht wird. Sie agieren als ,,Kondensatoren®.
Folgen wir dieser Analogie, dann wird Variation,
die allmé&hlich durch Mutation erzeugt wird, in ver-
steckter Form durch den Kondensator gesammelt.

STUDIUM INTEGRALE

1. Ein verstecktes Modifikations-
spektrum konnte Rohmaterial fiir
nachfolgende Evolution bereithalten.
— Fithrung phénotypischer Verénde-
rungen vor genetischen Anderungen.
2. Eine neue Modifikationsmoglich-
keit wird durch eine stressende Um-
welt zur Auspragung gebracht (Ande-
rung des Phénotyps).

3. Die neue Modifikation muss nach-
folgend genetisch fixiert werden: Er-
héhung der Umweltsensitivitét: kryp-
tische genetische Variation muss her-
ausgeholt werden. (Anderung des
Genotyps).

4. Durch nachfolgende genetische
Assimilation wird die neue modifika-
tive Anderung durch eine Mutation
genetisch dauerhaft fixiert.

Was kann eine stressende Umwelt aus

Von der Plastizitat zur Evolution?
Genetische Akkommodation — Uberblick

einem Organismus herausholen — phd-
notypisch und genetisch?

Ein Beweis fiir Evolution durch
genetische Akkommodation er-
fordert nach Moczex (2007, 303)
den Nachweis der vier folgenden
Schritte:

1. Eine Population war nicht in der
Lage, bestimmte Phénotypen zu evol-
vieren, bis

2. Umweltstérungen einen solchen
Phénotyp (oder wenigstens einen Vor-
laufer) auslosten, welcher

3. wiederum durch das Freiwerden
kryptischer genetischer Variation be-
gleitet wurde,

4. die selektiert wurde, was schlie8lich
diesem Phénotyp erlaubte, iiber Ge-
nerationen hinweg vererbbar zu sein.

Wenn sie benoétigt wird, kann diese Variation frei-
gegeben werden, und die gelegentliche Freigabe
verborgener Variation konnte zu evolutiondren
Innovationen fithren“ (Hervorhebung nicht im Ori-
ginal). Damit wird die Latte sehr hoch gelegt, wenn
auf diese Weise die Entstehung evolutionérer Neu-
heiten erklért werden soll.

Vorteil Geschwindigkeit? Wie oben bereits bei
,,Genetische Akkommodation“ erwéhnt, wird in
diesem Vorgang gegeniiber der klassischen Sicht
ein groBer Vorteil darin gesehen, dass die Ande-
rungen sich viel schneller durchsetzen konnen.
Denn dem Umweltreiz, der kryptische genetische
Variation herausholt, sind viele Individuen auf ein-
mal ausgesetzt; daher besteht eine viel schnellere
Ausbreitungsmoglichkeit in der Population, als
wenn Mutationen sich allméhlich durchsetzen
missen. ,Die plotzliche und reversible Freigabe
eines Variationsbereichs ist fundamental verschie-
den von der allméahlichen Einfiihrung von Variati-
on durch Mutation“ (MaseL 2005, 1359); siehe aber
den dritten Punkt in der nachfolgenden Kritik.

Kritik. Nicht nur auf den ersten Blick wirkt das
beschriebene Szenario sehr unplausibel. So stellt
Moczex (2007, 301) selbst fest, dass so wie die
Mehrheit der Mutationen neutral oder schadlich ist
auch die groBe Mehrzahl der stressinduzierten
neuen Phénotypen vermutlich nicht-adaptiv ist.
Das ist noch freundlich formuliert, denn es ist doch
sehr fraglich, dass bei Ansammlung selektions-
neutraler Anderungen Positives entstehen sollte.
Und die kryptische Variation, die durch Puffersy-
steme vor der Selektion geschiitzt ist, ist zudem nur
solange neutral, wie sie verborgen ist; sonst wére



STUDIUM INTEGRALE

sie hochstwahrscheinlich schédlich. Die Schiaden
beim Ausfall von Hsp90 sprechen diesbeziiglich
eine klare Sprache. Wie sollen also durch mehr-
heitlich schédliche oder bestenfalls neutrale Ande-
rungen Umprogrammierungen der Entwicklungs-
wege erfolgen, so dass sogar evolutionare Innova-
tionen auftreten, wie MaseL (2005) mutmaft (s. 0.)?
Moczex (2008, 441) meint, versteckte genetische
Variation sei selektiv neutral und frei, sich anzu-
sammeln. Das gilt aber nur, solange sie vor Selek-
tion geschiitzt wird. Es gibt keinen empirischen
Grund zur Annahme, dass die angesammelte
Variation dann plotzlich konstruktiv sein sollte,
wenn sie durch einen Ausloser infolge von Umwelt-
stress freigesetzt wird.

Wie sollen durch mehrheitlich schédliche
oder neutrale Anderungen
Umprogrammierungen der Entwick-
lungswege erfolgen, so dass sogar

evolutionadre Innovationen auftreten?

Man miisste, wie Moczek (2008, 443) schreibt,
auf das Zusammentreffen zweier gliicklicher Zu-
falle hoffen: 1. Durch Zufall andert eine bestimmte
Umweltstérung die Entwicklung so, dass sie einen
angepassten Phénotyp produziert. 2. Durch Zufall
wird kryptische genetische Variation freigegeben,
deren Selektion den neuerlichen adaptiven Pha-
notyp stabilisieren konnte. Dann konnte Evolution
durch genetische Akkommodation geschehen und
umweltinduzierte phanotypische Variation vererb-
bar machen (Moczek 2008, 443, ,,durch Zufall® ist
auch im Original hervorgehoben). Schon der erste
Zufall ist extrem unglaubhaft. Moczex (2008, 443)
schreibt selbst: ,Eine offene Frage bleibt, wie oft
das wirklich in der Natur vorkommt und ob es an
sich in der Lage ist, die Sorte von bedeutenden
neuen Eigenschaften hervorzubringen, deren Ur-
sprung wir zu erklaren versuchen.“ Das Problem
besteht, wie MaseL (2005, 1359) bemerkt, darin,
dass alle Kosten eines Ansammelns kryptischer,
potentiell innovativer Variation sofort getragen
werden missen, wahrend die (nur eventuell gege-
benen) Vorteile in der Zukunft liegen. Zukunftsori-
entierung aber gibt es in der Evolution nicht.

Es kommt noch ein drittes Problem hinzu: Die
genetische Fixierung passender genetischer Akko-
modationen erfordert entsprechende Mutationen
und diese miissen sich in der Population durchset-
zen. Der genannte Geschwindigkeitsvorteil ist damit
auf lange Sicht nicht ersichtlich.

Vorprogrammiertes epigenetisches Variati-
onspotential? Vielleicht kann man aber in einer
anderen Richtung plausibler spekulieren: Mogli-
cherweise gibt es vorprogrammierte verborgene
Polymorphismen, die durch epigenetische Steue-
rung (z. B. durch stressende Umwelt ausgelost)
sichtbar gemacht werden konnen. Dass es krypti-
sches Variationspotential gibt, ist nicht Teil dieser
Spekulation; das ist nachgewiesen. Dass es aber
vorprogrammiert sein konnte, konstruktive Reak-
tionen auf Umweltstress zu ermoglichen, erscheint
dagegen gewagt. Doch damit wére nicht das Zu-
sammentreffen duBerst unwahrscheinlicher Zufélle
erforderlich, sondern ,nur“ eine echte Vorpro-
grammierung. Dies erfordert eine teleologische
Perspektive (Zielorientierung), womit der Rahmen
des Evolutionsparadigmas verlassen werden muss.

Dank: Judith Fenrer verdanke ich einige wertvolle Hin-
weise.
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