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Anhand der Pflanzen der Silberschwert-Gruppe auf den Hawaii-Inseln lasst sich gut

nachvollziehen, wie sich neue Arten bilden. Die Befunde lassen sich viel besser als

Mendel’sche Artbildung im Sinne des Grundtypen-Konzepts statt als neodarwinisti-

sche Evolution deuten.

Nigel Crompton

Im ersten Teil (Stud. Integr. J. 29, 80-89) wurde
die vielgestaltige Silberschwert-Gruppe aus der
Familie der Korbbliitler (Asteraceae) vorgestellt.
Diese Pflanzen kommen auf den Hawaii-Inseln
vor. Es handelt sich um etwa 33 Arten, die sich
auf die drei Gattungen Dubautia (vgl. Abb. 6),
Wilkesia (vgl. Abb. 10) und Argyroxiphium (vgl.
Abb. 5) verteilen. IThren Namen verdankt diese
Pflanzengruppe den schwertformigen Blattern
der Argyroxiphium-Arten. Es wurden Daten zu-
sammengetragen, die darauf hindeuten, dass die
Vielfalt innerhalb der Silberschwerter auf pra-
existente Variation zuriickgeht, die durch Men-
del'sche Artbildung* zur Ausprigung gekom-
men ist. In diesem zweiten Teil wird ein Uber-
blick tiber Hybriden unter den Silberschwertern
gegeben und es wird diskutiert, welche Schluss-
folgerungen aus ihren Merkmalen in Bezug auf
die Entstehungsweise der Silberschwert-Arten
gezogen werden kénnen. AuBerdem geht es auf
Spurensuche, wie die Artbildung dieser for-
menreichen Gruppe begonnen hat und wie ih-
re Radiation verlaufen sein konnte.
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Introbild Silberschwert-Pflanze in der Mitte

des Haleakala-Kraters auf der Insel Maui,
Hawaii. (Juirgen Wallstabe, AdobeStock)

Kompakt

Die Silberschwert-Gruppe auf dem Hawaii-Archipel umfasst 33 Arten, zu denen
Baume, Lianen, Straucher, Polsterpflanzen und Rosettenpflanzen gehdren. Trotz
dieser enormen phanotypischen® Vielfalt ist innerhalb dieser Gruppe eine Fiille
von Hybriden* bekannt. Die Silberschwert-Gruppe gehort daher zu einem Grund-
typ, zu dem auch noch viele Arten der kalifornischen , Tarweeds“* zu rechnen sind.
Die Radiation* der Gruppe erfolgte vermutlich ausgehend von Samen zweier kali-
fornischer Tarweed-Arten, die mutmaRglich vom pazifischen Goldregenpfeifer nach
Hawaii transportiert wurden. Die daraus hervorgegangenen Pflanzen hybridisier-
ten und in den Nachkommen wurden genetische Programme aktiviert, durch die
die verschiedenen Wuchsformen hervorgebracht wurden.

Eine Reihe von Befunden spricht dafir, dass die Artaufspaltung innerhalb der Sil-
berschwert-Gruppe gemafR der Mendel’schen Artbildung* erfolgte, die auf pra-
existenten genetischen Programmen beruht — und nicht neodarwinistisch durch
Ansammeln vorteilhafter Mutationen. Hinweise fiir Mendel’sche Artbildung sind:
die Ahnlichkeit von Hybriden mit dritten Arten, die gute Unterscheidbarkeit von
Arten (die auf neuartige Kombinationen von praexistenten genetischen Program-
men zuriickgefiihrt werden kann), teils groBe morphologische und ékologische Di-
vergenz (Unterschiedlichkeit) trotz geringer genetischer Divergenz und Artbildung
auf kleinen Arealen.

Eine ausfiihrlichere Version dieses Artikels findet sich unter
https://www.wort-und-wissen.org/wp-content/uploads/b-21-3_silberschwert.pdf
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Mit einem Stern* ver-
sehene Begriffe werden
im Glossar erklart.

Abb.1 Kreuzt man hinsicht-
lich Farbe und Form misch-
erbige Erbsenpflanzen, bil-
den sich durch Rekombina-
tion verschiedene Kombina-
tionen bei den Nachkom-
men heraus.
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Hybridisierung in der Silberschwert-
Gruppe

Evolutionstheoretisch wird iiblicherweise ange-
nommen, dass neue biologische Arten dadurch
entstehen, dass sich in geographisch getrennten
Populationen einer Art schrittweise verschiede-
ne vorteilhafte Mutationen anhiufen und so ei-
ne allmihliche Auseinanderentwicklung erfolgt.
Dieser Vorgang verlduft eigentlich tiber grol3e
Zeitraiume, weil vorteilhafte Mutationen selten
sind und viele Generationen in der Population
erforderlich sind, dass sie fixiert werden konnen.
Nach dem auf Gregor Mendel zuriickgehenden
Konzept speist sich Artbildung hingegen nicht
aus Mutationen, sondern aus der Aktivierung
alternativer Kombinationen von Merkmalen*.
Diese sind im Erbgut in Form von prdexistenten
(schon vorhandenen) genetischen Programmen co-
diert und werden an die Nachkommen weiter-
gegeben, die vielfiltiger, aber genetisch speziali-
sierter werden (CrompTON 2019; 2020). Nur
wenn diese neuen Arten geographisch, 6kolo-
gisch oder genetisch isoliert werden, sinkt mit
zunehmender Anzahl von Generationen die
Wahrscheinlichkeit, dass anfangs noch kreuzba-
re Arten immer noch hybridisieren. Da die Un-
terschiede zwischen den Arten anfangs schon
angelegt sind und sich nicht neu etablieren
mdssen, kann der Prozess der Artbildung nach
diesem Konzept schnell erfolgen, sogar binnen
weniger Generationen.

Unter den Mitgliedern der Silberschwert-
Gruppe sind viele Hybriden* bekannt (Abb. 2).

Innerhalb der Madiinae, zu denen neben den
Silberschwertern auch die kalifornischen Tar-
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weeds* gehoren (vgl. Teil 1), gibt es viele natiir-
liche und kiinstliche Hybriden. Carr (2003)
berichtet von 51 natiirlichen interspezifischen
und intergenerischen Madiinae-Hybriden -
unter ithnen 41 aus der Silberschwert-Gruppe.
Dies entspricht durchschnittlich 1,24 Hybriden
je Art der Silberschwert-Abkommlinge (41/33),
aber nur 0,11 Hybriden je Tarweed-Vorfahren-
Arten (10/89) (CrompTON 2021).

Es ist auch aufschlussreich, Unterschiede im
Verhiltnis von natiirlichen Hybriden und An-
zahl der Arten (Hybriden/Arten) zwischen den
vier von LANDIs et al. (2018) anerkannten Kla-
den der Silberschwert-Gruppe zu beachten: Die
Wilkesia-Gruppe hatte 0,6 Hybriden/Arten
(3/5), die Dubautia Kaua‘i+-Gruppe 2,8 Hybri-
den/Arten (22/8), die Dubautia OMH-Gruppe
4,1 Hybriden/Arten (41/10) und die Argyroxi-
phium-Gruppe 3,2 Hybriden/Arten (16/5).
Diese Zahlen offenbaren eine Tendenz: Die Ar-
ten dlteren Ursprungs (Wilkesia, Dubautia
Kaua‘it+) weisen nur halb so viele Hybriden/
Arten auf wie die Arten jiingeren Ursprungs
(Dubautia OMH, Argyroxiphium): 1,9 gegentiber
3,8. Dies spiegelt einen allgemeinen Trend wi-
der: Je ilter eine Art ist, desto groBer ist ihre
Fortpflanzungsisolation*. Ein Befund, der sich
auch in der etwa zehnfachen Differenz der ge-
meldeten Hybridisierungsraten zwischen der
Silberschwert-Gruppe und ihren kontinentalen
Tarweed-Vorfahren widerspiegelt.

Die finf Arten der Silberschwert-Gruppe,
die auf mehr als einer Insel vorkommen, weisen
durchschnittlich sogar 5,8 natiirliche Hybri-
den/Arten auf. Dies ist ein hoher Wert, der auf
eine Herkunft in jiingerer Zeit hindeutet. Es
zeigt sich, dass nicht die Anzahl der Silber-
schwert-Arten je Insel der entscheidende Fak-
tor fiir die Anzahl der Hybriden ist, sondern ihr
Alter (CrompTON 2021). Die Arten werden mit
zunehmendem Alter immer mehr reproduktiv
isoliert. Hybriden werden mit groferer Wahr-
scheinlichkeit zwischen Arten jiingeren Ur-
sprungs beobachtet.

Diese Beobachtung wirft Licht auf einen der
genetischen Mechanismen, die hinter der adap-
tiven Radiation der Silberschwert-Gruppe ste-
hen. Die Mendel‘sche Artbildung beruht einer-
seits auf der Meiose*, durch die eine Fiille von
Phinotypen mit unterschiedlichen Kombinati-
onen von Merkmalsausprigungen hervorge-
bracht werden kann. Dies kann ein einfaches
Beispiel aus Gregor Mendels Erbsenzucht
(1866, 9t.) verdeutlichen (Abb. 1): Kreuzt man
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zwei Erbsenpflanzen mit gelben und runden
Erbsen, die aber mischerbig (heterozygot) sind,
so bilden sich bei den Nachkommen neue Merk-
malskombinationen heraus: Es gibt zwar weiterhin
viele Pflanzen mit gelben und runden Erbsen
(die jeweils dominanten Merkmale), aber auch
einige mit gelben und eckigen, einige mit grii-
nen und runden, und sogar wenige mit griinen
und eckigen Erbsen. Ziichtet man diese vier
Gruppen von Erbsenpflanzen reinerbig (homo-
zygot) weiter, erhilt man vier Erbsen-Sorten —in
der Natur wiirde man dann von Arten sprechen,
die sich in ihrer Merkmalskombination reiner-
big unterscheiden. (Dies ist ein stark vereinfach-
tes Beispiel. Normalerweise unterscheiden sich
die Arten durch mehr als nur ein Merkmal.)

Andererseits erfolgt Mendel‘sche Artbildung
durch Fortpflanzungsisolation, wodurch diese
Phinotypen fixiert (reinerbig) werden und so-
mit das erneute Vermischen neu entstandener
Arten verhindert wird. Wenn die Mendel‘sche
Artbildung der Mechanismus hinter der adapti-
ven Radiation ist, dann ist zu erwarten, dass alte,
basale Arten weniger Hybridisierung zeigen, re-
zente Kronenarten* dagegen mehr. Und genau
das wird beobachtet.

Hybriden und der Ursprung der
Arten

Hybriden weisen auf eine taxonomische* Ver-
wandtschaft hin und sind deutliche Belege flir
gemeinsame Abstammung. Liefern sie Hinweise
darauf, dass mehrere vorteilhafte Mutationen
oder priexistente genetische Programme die
Grundlage fur diese exzessive adaptive Radiati-
on sind? Abb. 2 zeigt ein Kreuzungs-Polygon
von 28 Mitgliedsarten der Silberschwert-Grup-
pe. Es bestitigt, dass alle Arten der drei hawaii-
anischen Silberschwert-Gattungen innerhalb
der Gruppe trotz ihrer groBen phanotypischen*
Divergenz genetisch sehr eng miteinander ver-
wandt sind und zum selben Grundtyp* geho-
ren. CARR (2003b) beschreibt sogar neun Drei-
Arten-Hybriden.

Die drei Gattungen der Silberschwert-Grup-
pe sind auch in der Lage, mit acht Tarweed-Gat-
tungen zu hybridisieren (Carr 2003b). Sechs
weitere Tarweed-Gattungen sind ebenfalls
durch Hybridisierung verbunden, jedoch nicht
mit der Silberschwert-Gruppe. Es ist verniinftig
anzunehmen, dass mindestens die gesamte Un-
tertribus Madieae zu einer einzigen genetischen
Familie gehoren konnte.

Die wohl bekannteste Hybride aus der Sil-
berschwert-Gruppe findet sich im Haleakala-
Nationalpark, Ost-Maui (Abb. 4). Die Kreuzung
zwischen Argyroxiphium sandwicense macrocepha-

lum (das ,,Wahrzeichen® der Silberschwerter,
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siche Abb. 5) und Dubautia menziesii (siche Abb.
6) ist deshalb so auBlergewohnlich, weil die El-
tern morphologisch so unterschiedlich sind.
Dennoch gibt es bei beiden Arten hiufig natiir-
liche Hybriden; sie sind in den hochalpinen,
oden, erodierten Lavaboden auf dem Haleakala-
Gipfel endemisch*. Uberraschenderweise un-

Abb. 2 Kreuzungs-Polygon von 28 Arten der Silberschwert-Gruppe (Abkiirzungen siehe Onli-
ne-Zusatzmaterial). Durchgezogene Linien zeigen natiirlich vorkommende Hybriden an,
gestrichelte Linien kiinstliche Hybriden. Weif3e Kreise stehen fiir Arten mit 14 Chromosomen,
schattierte flr Arten mit 13 Chromosomen. Unterstrichene Arten haben zwei Unterarten,
gestrichelt unterstrichene Arten haben drei Unterarten. Die Haufigkeit wird durch die Dar-
stellung der Kreisperipherie angezeigt: durchgezogene Linie: selten; gestrichelte Linie: gefahr-
det; gepunktete Linie: sehr gefahrdet; fehlende Linie: ausgestorben; Doppellinien: Arten, die
nicht als bedroht gemeldet werden. (Nach Friar & RosicHAUX 2003 und WAGNER et al. 1999)

Abb. 3 Schwarm natirlicher interspezifischer Hybriden bei Dubautia-Arten an einem Stand-
ort in der Waipahoehoe-Schlucht, Kohala-Halbinsel, Hawaii (Big Island), an dem die beiden
betroffenen Arten vorkommen. Ein Trieb von D. arborea ist in der linken Ecke zu sehen, ein
Trieb von D. ciliolata in der rechten Ecke. Triebe, die flir jedes der 12 rekombinierten Individuen
reprasentativ sind, Gberbriicken die morphologische Liicke zwischen den Elternarten. Num-
meriert man die Triebe von links nach rechts mit 1-14, so ist Trieb 5 bemerkenswert ahnlich
wie eine dritte Art namens D. menziesii. (Abbildung von Gerald D. Carr, mit freundlicher
Genehmigung)
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Abb. 4 Hybride aus Argyr-
oxiphium sandwicense (Abb.
5) und Dubautia menziesii
(Abb. 6). Die Hybride wird
speziell geziichtet und den
Besuchern in der Besucher-
station des Hauptsitzes des
Parks (auf ca.2.100 Metern
Hohe, Haleakala-National-
park, Maui) gezeigt. (Foto:
Nigel Crompton)

Abb. 5 Das Silberschwert
oder Ahinahina (Argyroxi-
phium sandwicense) in der
Nahe des Besucherzen-
trums des Haleakala-Gip-
fels (Hohe: ca. 3.000 Meter)
auf Maui. (Foto: Nigel
Crompton)

Abb. 6 Dubautia menziesii
in der Besucherstation des
Hauptsitzes des Parks (auf
ca.2.100 Meter Hohe),
Haleakala-Nationalpark,
Maui. (Foto: Nigel Cromp-
ton)
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terscheiden sich auch die Karyotypen (Chro-
mosomensitze) der Elternarten. A. sandwicense
hat 14 Chromosomen, D. menziesii jedoch nur
13. Trotzdem sind die Hybriden teilweise
fruchtbar (ca. 5% Samenansatz) und Riickkreu-
zungen bilden nicht selten einen Hybrid-
schwarm.

Manche Silberschwert-Arten dhneln bemer-
kenswerterweise Hybriden aus zwei anderen
Arten. So ist die vorherrschende Morphologie
der Hybriden aus D. arborea und D. ciliata im We-
sentlichen identisch mit D. menziesii, die nur auf
Maui zu finden ist (siche Abb. 6). Die Hybriden
sind voll fruchtbar und produzieren ein Spek-

trum oder einen ,,Schwarm von Hybriden
(siche Abb. 3). Die Ahnlichkeit von Hybriden
mit dritten Arten spricht dafiir, dass Arten durch
gemeinsame Nutzung, R ekombination und Fi-
xierung bereits existierender Allele* entstehen.
Dies wiederum weist auf priexistente Variation
hin und liefert eine starke Bestitigung daftir, dass
die Mendel‘sche Artbildung ein plausibler Me-
chanismus fiir adaptive Radiationen* ist und
dass sie fiir die zahlreichen phinotypisch unter-
schiedlichen Arten in der Phylogenie der Silber-
schwert-Gruppe verantwortlich ist. Es ist un-
wahrscheinlich, dass mehrere vorteilhafte Muta-
tionen eine Hybrid-dhnliche Art hervorbringen.

Wie die Silberschwert-Gruppe
begann

Als die ersten Tarweeds die Hawaii-Inseln be-
siedelten und es zur adaptiven Radiation kam,
fiihrte eine Kaskade genetischer Ereignisse zu
einer bemerkenswerten Folge von Artbildungs-
ereignissen. Studien zur molekularen Phyloge-
nie haben dazu beigetragen, diese faszinierende
Geschichte von Insel zu Insel zuriickzuverfol-
gen. Es handelt sich um ein eindrucksvolles und

JAHRGANG 30 | 1-2023



lehrreiches Beispiel fuir Artbildung und die da-
hinter stehenden Mechanismen. Bemerkens-
wert ist die Feststellung, dass sich Mutationser-
eignisse wihrend der Radiation der Silber-
schwert-Gruppe als unbedeutend fiir die
Artbildung erweisen. Mutationsereignisse schei-
nen die genetischen Mechanismen nur zu be-
gleiten, die fiir die Artbildung verantwortlich
sind, aber nicht ursichlich zu sein. Dennoch
sind Mutationsereignisse und Chromosomen-
aberrationen (Abweichungen der Chromoso-
menanzahl) niitzlich als Marker, anhand derer
Abfolgen wichtiger Ereignisse erschlossen wer-
den konnen. So kann man erschlieBen, dass die
Erstbesiedlung der Hawaii-Inseln wahrschein-
lich durch ein Tarweed-Paar erfolgte, dessen
klebrige Achinen (Friichte) auf Vogelfedern
transportiert wurden (BALDWIN et al. 1991). Der
Ubertriger konnte sehr gut der Pazifische
Goldregenpfeifer (Pluvialis fulva) gewesen sein
(Abb. 7), der ausgedehnte Ziige zwischen dem
hawaiianischen Archipel und Alaska durchfiihrt.
Dieser bescheidene Anfang fithrte zur Silber-
schwert-Radiation. Das heutige Fehlen von
Tarweed-Kriautern auf Hawaii lisst vermuten,
dass sie von den heimischen Arten mit der Zeit
verdringt wurden.

Karyotypstudien hinsichtlich Anzahl und
Bau der Chromosomen zeigen, dass zu Beginn
der Radiation der Neuankémmlinge mit ziem-
licher Sicherheit Teétraploidie (Verdopplung des
Chromosomensatzes) beteiligt war, insbesonde-
re Allopolyploidie, was auf die Verschmelzung
zweier Arten zuriickzufiihren ist. Denn die Mit-
glieder der Silberschwert-Gruppe weisen im
Vergleich zu den Tarweed-Kriutern die doppel-
te Anzahl von Chromosomen auf. Diese Hypo-
these wurde durch Proteinstudien von WITTER
(1988) bestitigt, durch die er eine polyploide
Genexpression der Silberschwert-Gruppe bei
Isoenzymen* von vier Genen zeigen konnte.
Dadurch gelang es auch, die Ursprungsart mit-
hilfe homootischer* ASAP-Gene einzugren-
zen. Das sind Gene, die bei der Entwicklung der
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Blittenorgane eine wichtige Rolle spielen.

Demnach entstand die urspriingliche allopoly-
ploide Hybride wahrscheinlich durch Hybridi-
sierung von Aunisocarpus scabridus (mit 7 Chro-
mosomen) und Carlquistia muirii (mit 8 Chro-
mosomen) oder zweier dhnlicher Arten. Die
urspriingliche allopolyploide Hybride besal3 so-

mit wahrscheinlich 15 (7 + 8) Chromosomen.

Somit muss sich ein Dysploidie*-Ereignis im
Zusammenhang mit der Hybride oder ihren
frithen Nachkommen ereignet haben, sodass die
Anzahl der Chromosomen von 15 auf 14 redu-
ziert wurde, die alle heutigen Arten aufweisen
aufler einigen Arten der Dubautia-OMH-Kla-
de mit nur 13 Chromosomen (CROMPTON
2021). Dieser Chromosomverlust konnte die
Authebung der Blockierung (bzw. die Aktivie-
rung) des ,,Holzmoduls* verursacht haben. Alle
Arten in der Silberschwert-Gruppe zeigen Ver-

holzung — anders als die Tarweeds. BARRIER et al.

(1999) kommen zum Schluss, dass die R ekom-
bination bereits existierender Gene und nicht
die Mutation duplizierter Gene den Beginn
und die anschlieBende Radiation der Silber-
schwert-Gruppe ermdglichte.

Die Allopolyploidie hat aufgrund der Verei-
nigung mehrerer Chromosomensitze das Po-
tenzial, signifikante phinotypische Neuheiten
zu erzeugen, da zuvor verlorengegangene Hete-
rozygotie (Mischerbigkeit) wiederhergestellt

werden kann. Allopolyploidie bringt allerdings
auch die Gefahr zusitzlich latenter (versteckter)
Mutationen mit sich, was unvorteilhaft ist, weil
ihre Expression (Ubersetzung in Proteine) in
Hybridnachkommen die Ausprigung schidli-
cher Phinotypen fordert.

STUDIUM INTEGRALE

Abb. 7 Der pazifische Gold-
regenpfeifer (Pluvialis fulva)
in seinem Wintergefieder
(links) (Honolulu, O‘ahu).
Der pazifische Goldregen-
pfeifer briitet im Sommer in
Alaska, ausgestattet mit
seinem auffalligen Brutge-
fieder (rechts). Er Gberwin-
tert jedoch auf Inseln im
gesamten Pazifik und wan-
dert u.a.entlang der nord-
amerikanischen Pazifikkus-
te, wo er das Potenzial hat,
zufallig Tarweeds-Achédnen
zu sammeln. (Foto links:
Nigel Crompton; rechts: ©
Alnus, CC BY-SA 3.0)
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Abb. 8 Dubautia scabra am
Kilauea-Iki-Kraterweg,
Kilauea, Big Island. Verschie-
dene Pflanzenarten fungie-
ren als Pioniere, die auf fri-
scher Lava wachsen. (Foto:
Nigel Crompton)

Abb. 9 Phylogenie der Sil-
berschwert-Gruppe auf der
Basis von rDNA-Sequenz-
Daten. (+K = Kauai, +O =
Oahu,+M = Maui, +H =
Hawaii/ Big Island). Fiir wei-
tere Details siehe Text.

Die Radiation der Silberschwert-
Gruppe

Aufgrund des Fehlens von Fossilien kann die
Geschichte der Silberschwert-Gruppe nur indi-
rekt erforscht werden. Sequenzierungsstudien
von rDNA* ermoglichten auf indirektem Wege
die Rekonstruktion einer wahrscheinlichen
Phylogenie flir die Silberschwert-Gruppe
(BarpwiNn & RosicHAUX 1995; Baipwin &
SANDERSON 1998, Abb. 9). Acht Untergruppen
wurden erkannt und mit einer Entfaltung der
adaptiven Radiation entlang der vier groB3en In-
selgruppen in Verbindung gebracht. Die meisten
Arten in der Silberschwert-Gruppe beschrinken
sich geographisch auf einzelne Inseln und viele
Arten auf bestimmte Orte auf diesen Inseln. Da
die Standorte somit oft nur kleine Gebiete sind,
bieten sie nur wenige Moglichkeiten fur die An-

sammlung von vielfachen, seltenen, vorteilhaften
mutierten Formen sowie fur die anschlieBende
Selektion von vorteilhaften Merkmalen. Dies
spricht gegen Mutationen als Entstehungsme-
chanismus. Priexistente genetische Programme
benotigen dagegen keine groferen Areale. Sie
liefern eine schliissige Erklirung fiir das Auftre-
ten lebenstiichtiger neuer Merkmalsausprigun-
gen, Merkmale und Arten selbst in Situationen
mit begrenztem geographischem Gebiet.

Die Radiation der Silberschwerter ist durch
umfangreiche Hybridisierung und somit durch
Genaustausch zwischen unterschiedlich alten
Linien gekennzeichnet. Sie ist daher eher netz-
artig als baumformig, weshalb man bei der Aus-
wertung der rDNA-Sequenzen Vorsicht walten
lassen muss. Unter Berticksichtigung dieses Vor-
behalts bietet die rDNA-Phylogenie auf der
Grundlage von BALDWIN & SANDERSON (1998)
und LANDIs et al. (2018) dennoch einen ausge-
zeichneten Rahmen, mit dem eine Abfolge von
Artbildungsereignissen postuliert werden kann.
Die auf dieser Basis erstellte Phylogenie stimmt
weitgehend mit den Karyotypstudien tiberein.
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Diese weisen vier Untergruppen (Kladen) aus,
zwei, die mehr ,,basal (Klade Wilkesia und Kla-
de Dubautia K+) und zwei, die mehr ,,apikal*
(an der Spitze; Klade Dubautia OMH und Kla-
de Argyroxiphium) sind. Sie spiegeln den Fort-
schritt der Radiation von den iltesten zu den
jingsten Inseln wider.

Bemerkenswert ist der Befund, dass es kaum
moglich ist, den Kladen spezielle gemeinsame
Merkmale zuzuordnen. lhre gemeinsamen
Merkmale erscheinen willkiirlich verteilt, was —
entsprechend Mendel’scher Artbildung — auf ei-
ne signifikante Heterozygotie (Mischerbigkeit)
zu Beginn der Radiation hindeutet.

Allgemeine Aspekte der Radiation
der Silberschwert-Gruppe

Die umfangreiche Phylogenie tiber die Evoluti-
on der Silberschwert-Gruppe gibt wenige Hin-
weise darauf, dass die Arten auf den verschiede-
nen Inseln allmihlich zu anderen Arten mutiert
sind. Alle Arten sind gut abgrenzbar und recht
unterschiedlich. Auf der Basis einer trans-Evolu-
tion (also dem neodarwinistischen Standard) ist
zu erwarten, dass neuartige Merkmale und Ar-
ten allmihlich durch zahlreiche Mutationen in
Erscheinung kommen. Da Mutationen jedoch
typischerweise nachteilig sind, wiirden wir ver-
nilinftigerweise erwarten, dass dies vor allem zu
Arten mit beeintrichtigten oder benachteiligten
Phinotypen fuihrt. Tatsichlich wird jedoch be-
obachtet, dass jede Insel vitale, gut unterscheid-
bare Arten mit einzigarticen Kombinationen
von Merkmalsausprigungen beherbergt. Diese
Beobachtung widerspricht dem wichtigen
Grundsatz der Evolution durch Mutation, der
besagt, dass ,,sie nie einen Sprung machen kann,
sondern mit den kiirzesten und langsamsten
Schritten vorankommen muss* (DARWIN 1859).
Beobachtet wird jedoch das, was flir die cis-Evo-
lution auf der Grundlage der Mendel‘schen Art-
bildung vorhergesagt wird. Es traten abrupt neu-
artige Kombinationen von priexistenten geneti-
schen Programmen auf, die zu zahlreichen
unterschiedlichen und lebensfihigen Arten ge-
fithrt haben (CrompTON 2019).
Bemerkenswert sind weiterhin molekulare
Studien zur Chloroplasten-DNA und Mikrosa-
telliten-DNA in den vier Unterarten von Du-
bautia laxa. Studien von MCGLAUGHLIN & FRIAR
(2011) zeigen, dass der Grad der genetischen
Divergenz (Unterschiedlichkeit) zwischen den
Schwestertaxa (nichstverwandten Arten) gering
ist, obwohl die morphologische und 6kologi-
sche Divergenz groB3 ist. Dies ist nicht zu erwar-
ten, wenn die Divergenz durch eine allmihliche
Anhiufung von zahlreichen niitzlichen Mutati-
onen bedingt ist, aber es ist eine natiirliche Fol-
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ge der Mendel‘schen Artbildung. Sequenzdaten
aus mehreren Untersuchungen verschiedener
Gene weisen eine Fiille von Konflikten zwi-

schen verschiedenen Sequenzbiumen auf. Auch
dies wire nicht zu erwarten, wenn die Diver-
genz aus der allmihlichen Anhiufung mehrerer
vorteilhafter Mutationen resultiert. Vielmehr
ergibt sich dieser Befund aus einem freien Aus-
tausch gemeinsamer Allele, wie er bei der Men-
del‘schen Artbildung auftritt.

Wie bereits erwahnt, brachte wahrscheinlich
der pazifische Goldregenpfeifer Achinen von
Anisocarpus scabridus und Carlquistia muirii (oder
von nahen Verwandten) nach Hawaii mit. Die
beiden Arten bildeten Hybriden mit einem be-
deutenden phinotypischen* Potenzial in Form
von latenten genetischen Programmen. Bei einer
frithen Hybride wurde vermutlich ein latentes
genetisches Programm fur die Ausbildung von
Holz in den oberirdischen Teilen aktiviert. Die-
ser Vorgang war moglicherweise mit dem Verlust
eines Chromosoms verbunden (CArLQuisT 2003;
s. 0., Dysploidie). Dies fithrte zur Entstehung von
Pflanzen, die im Aussehen D. laxa ahneln. Es
wird vermutet, dass sich diese frithen Ereignisse
auf Kaua‘i, der altesten Insel des Hawaii-Archi-

pels, abgespielt haben (LANDIs et al. 2018).

Auffallend ist die geringe Anzahl von Aus-
breitungsereignissen zwischen den Inseln, die in
der Silberschwert-Gruppe rekonstruiert wur-
den. Die Ausbreitung von Insel zu Insel ging
mit der Besiedlung und Radiation von Arten
auf den Hawaii-Inseln einher. Dennoch kom-
men nur finf Arten auf mehr als einer Insel vor.
Die geringe Zahl an Ausbreitungsereignissen
von Insel zu Insel spricht dafiir, dass die Inseln
relativ jung sind. Es wire sonst zu erwarten, dass
es wihrend Jahrmillionen eine Fiille von Aus-
breitungsereignissen zwischen den Inseln gege-
ben hitte.

Abb.10 Die lliau, Wilkesia

gymnoxiphium. Diese Pflan-

ze ist an den roten Hangen
des Waimea Canyon, Kaua*
sehr auffallig. Die Pflanzen

sind nicht in Blute und bli-
hen und fruchten typischer-

weise nur einmal in ihrem
Lebenszyklus. (Foto: Nigel
Crompton)
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Silberschwert-Gruppe und Schopfung

Wenn nach dem biblischen Verstandnis
der biologischen Vielfalt die Pflanzen
und Tiere nach ihren Arten (hebr. min)
geschaffen wurden, dann kann dies so
verstanden werden, dass sie in taxono-
mischen Gruppen wie den Grundtypen,
d. h. genetischen Familien, geschaffen
wurden. Diese werden wahrscheinlich
eine Fille von Individuen mit groBer
genetischer Vielfalt umfasst haben,
die kreuzbar waren. Einige erschaffene
Arten werden sich zu grolRen Familien
entwickelt haben, deren Mitglieder
durch Bildung von Hybriden netzartig
miteinander verbunden waren (und z.
T. noch sind). Die Hybridisierung ware
normal gewesen, bis Mechanismen der
Fortpflanzungsisolation die Kreuzungen

zwischen den Arten einschrankten und
zur Bildung getrennter Gruppen und
Arten innerhalb dieser Familien fihrten.
Die natiirliche Auslese hatte die Arten
begiinstigt, die wir aus der Fossilliber-
lieferung kennen oder die heute noch
existieren. Das durch den biblischen
Schopfungsbericht motivierte Grund-
typen-Modell passt gut zur adaptiven
Radiation der Silberschwert-Gruppe. Es
gibt starke Indizien dafiir, dass ihre ad-
aptive Radiation innerhalb der geneti-
schen Familien nach den Mendel‘schen
Prinzipien und durch sein allzu oft miss-
achtetes GCesetz der exponentiellen
Kombination von Merkmalsauspragun-
gen® vollstandig verstanden werden
kann (MENDEL1866; CROMPTON 2019;2020).
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Schlussfolgerungen

Die Silberschwert-Gruppe ist eine bemerkens-
werte adaptive Radiation von 33 Arten von
Korbbliitlern (Asteraceae) auf dem hawaiiani-
schen Archipel. Die grole Anzahl von Hybriden
innerhalb der Silberschwert-Gruppe und auch
Hybriden mit verschiedenen Tarweeds zeigen,
dass sie zu einem einzigen Grundtyp bzw. zu ei-
ner genetischen Familie gehort. Die Gruppe
bietet eine reizvolle und natiirliche Moglichkeit,
verschiedene Modelle der Artbildung innerhalb
einer Familie zu vergleichen. Hierbei stehen
sich hauptsichlich zwei Modelle gegentiber: das
neodarnwinistische Modell der Artbildung, bei dem
neue Merkmalsausprigungen und neue Merk-
male durch Genduplikation bzw. Polyploidisie-
rung* und das Auftreten mehrerer vorteilhafter
Mutation entstehen und sich dadurch neue Ar-
ten und neue genetische Familien bilden, und
das Mendel sche Modell der Artbildung, bei dem
priexistente genetische Programme aktiviert
werden. Dadurch entstehen neue Merkmals-
kombinationen und somit neue Arten innerhalb
genetischer Familien. Es hat sich gezeigt, dass
komplexe Merkmale bei minimaler nachteiliger
Funktionalitit immer noch gut angepasst sind
und dass der Verlust von Funktionsmerkmalen
hauptsichlich aus Mutationen resultierte. Nicht
Genduplikation, wohl aber Polyploidisierung
(Chromosomensatz-Vervielfachung) fordert die
Artbildung, wenn sie zusitzliche priexistente
genetische Programme mit sich bringt. Die viel-
filtigen Arten der Silberschwert-Gruppe waren
von Anfang an trotz des abrupten Auftretens der
verschiedenen Merkmalsausprigungen
und voll funktionsfihig. Die ilteren Arten wei-
sen eine grofere Heterozygotie (Mischerbig-
keit) auf, die jingeren eine geringere. Dariiber
hinaus nahm die Fihigkeit zur Hybridisierung

vital

mit dem Alter der Art ab. Alle diese Beobach-
tungen favorisieren das Mendel‘sche Modell ge-
geniiber dem neodarwinistischen Modell.

Die Silberschwert-Gruppe bietet somit tiber-
wiltigende Unterstiitzung fur die Mendel‘sche
Artbildung als genetischen Mechanismus hinter
ithrer adaptiven Radiation und ist typisch flir
adaptive Radiation im Allgemeinen. Mutationen
spielen dabei prinzipiell eine geringfligige und vor
allem schidliche Rolle (vgl. CrompTON 2019).

Die in der Silberschwert-Gruppe beobachte-
te adaptive Radiation hat nach der Ankunft und
der erfolgreichen Hybridisierung der ersten Pi-
onierarten eine gewisse Zeit bendtigt, bis die
vielen heutigen, tiber die verschiedenen Inseln
verteilten Arten entstanden sind. LANDIS et al.
(2018) bearbeiten die Frage nach der dafiir not-
wendigen Anzahl von Pflanzengenerationen
mit modernen statistischen Methoden und mit
einem Modell, das auf der iiblichen Datierung
mittels des konstanten radioaktiven Zerfalls be-
ruht. Sie schitzen, dass sich die heutigen Kro-
nenarten* mit einer Rate von etwa einer Art je
Million (radiometrische) Jahre diversifiziert ha-
ben. Diese Schitzung basiert auf dem Auftreten
mehrerer vorteilhafter Mutationen und auf
weiteren zusitzlichen Annahmen. Ein auf Mu-
tationen basierendes Modell erfordert eine gro-
Be Anzahl seltener zufilliger Ereignisse, um
neuartige Merkmale und Arten hervorzubrin-
gen. Diese sind extrem unwahrscheinlich und
erfordern daher riesige Zeitriume.

Die umfangreichen zur Verfligung stehenden
Daten deuten jedoch darauf hin, dass sich die
Phylogenie der Silberschwert-Gruppe am bes-
ten durch ein anderes Modell erkliren lisst:
nicht durch mehrere vorteilhafte Mutationen,
sondern durch prdexistente genetische Programme.
Die Mendel‘sche Artbildung, die auf dem Verlust
der Heterozygotie und dem Auftreten von Fort-
pflanzungsisolation beruht, fithrte demnach zu
dieser adaptiven Radiation der Silberschwert-
Gruppe, die heute auf den hawaiianischen Inseln
beobachtet wird. Dieser wirkungsvolle Mecha-
nismus der Artbildung ist demnach gleichzeitig
bei verschiedenen Tochterlinien aufgetreten.
Das Mendel‘sche (1866) Gesetz der exponenti-
ellen Merkmalskombinationen* besagt, dass
dieser Artbildungsmechanismus in weniger als
zehn Generationen zu einer umfangreichen Ar-
tenvielfalt fiihren kann. Allerdings miissen die al-
ternativen Allele in den resultierenden Arten an-
schlieBend fixiert werden, was eine Fortpflan-
zunggisolation erfordert, was nach Laborstudien
und Computermodellen bis zu zehn weitere
Generationen erfordert (CromPTON 2019). Die
durchschnittliche Generationszeit dieser Pflan-
zen betrigt etwa flinf Jahre, sodass zwanzig Ge-
nerationen etwa 100 Jahre ausmachen.
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Dariiber hinaus ist die gro3e Anzahl von Hy-
briden, die innerhalb der Silberschwert-Gruppe
beobachtet werden, ein starkes Argument fuir ei-
ne jiingere Radiation. Wiren die Inseln Millio-
nen Jahre alt, wiirden die dort existierenden Ar-
ten Hunderttausende, ja sogar Millionen von
Generationen hinter sich gebracht haben, und
eine Hybridisierung zwischen derart alten, von-
einander abweichenden Arten wiirde mit jeder
Generation immer unwahrscheinlicher. Den-
noch bilden die Arten alle leicht Hybriden. Dies
unterstiitzt die Interpretation, dass die Radiati-
on der Silberschwert-Gruppe und damit auch
die Inseln relativ jung sind. Fiir die adaptive Ra-
diation der Silberschwert-Gruppe werden kei-
ne Millionen von Jahren benétigt. Sie brauchte
hochstens Jahrhunderte. Die reizvolle, wenn
auch leider allzu zerbrechliche biologische Viel-
falt auf Hawaii ist ganz klar mit einem jungen
Alter des Archipels vereinbar.
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Glossar

Adaptive Radiation: Entstehung vieler
unterschiedlich angepasster Arten aus
einer Stammform.

Allel: Zustandsform eines bestimmten
Gens. Bei — Heterozygotie liegen zwei
verschiedene Allele eines Gens vor.
Dysploidie: Chromosomverlust nach
Polyploidisierung.

endemisch: in einem begrenzten Gebiet
vorkommend.

Fortpflanzungsisolation: Trennung von
Populationen und Unterdriickung eines
Genaustauschs.

Gesetz der exponentiellen Kombination
von Merkmalsauspragungen: Mit der
linearen Zunahme der Anzahl der Merk-
male steigt die Anzahl der Merkmals-
kombinationen exponentiell.

Grundtyp: Ein Grundtyp umfasst alle
biologischen Arten, die direkt oder in-
direkt miteinander kreuzbar sind, wobei
der Mischling nicht fruchtbar sein muss.
heterozygot: mischerbig;zweiAllele des-
selben Gens eines Individuums sind
verschieden.
homéotisch:,gleichmachend;Gene, de-
ren Mutationen zur teilweisen oder voll-
standigen Umwandlung von Strukturen
flhren.

Hybride: Mischling.

Isoenzyme: Proteine verschiedener Ami-
nosauresequenz, aber mit gleicher
Funktion.

Kronenart: Eine am oberen Ende des
Stammbaums stehende (d. h. jlingste) Art.
Meiose: Reifeteilung, Bildung der Ge-
schlechtszellen.

Mendel’sche Artbildung: Artbildung,

die einerseits auf — Meiose beruht,
durch die eine Fille von Phanotypen
mit unterschiedlichen Kombinationen
von Merkmalsauspragungen hervorge-
bracht werden kann, und andererseits
durch Fortpflanzungsisolation erfolgt,
wodurch diese Phanotypen fixiert wer-
den. Die Vielfalt der Phanotypen beruht
nach diesem Konzept auf praexistenter
Variation wie z. B.Mischerbigkeit, Epista-
sis (Form der Genunterdrickung) oder
springenden Genen (transponierbare
Elemente).

Merkmal: Bestimmtes Kennzeichen des
Phanotyps, entspricht einem Gen (oder
mehreren). Beispiel: Das Merkmal ,,BlU-
tenfarbe” (nicht: die tatsachlich ausge-
pragte Farbe selbst).
Merkmalsauspragung: spezifische pha-
notypische Auspragung eines Merkmals,
oft entsprechend einem bestimmten —
Allel eines Gens. Beispiel: Verschiedene
Farben einer Bliite.

phanotypisch: 3ufere Erscheinungs-
form (Morphologie, Anatomie, Physio-
logie) betreffend.

Polyploidie: Vervielfachung (meist Ver-
dopplung) des gesamten Erbguts.
Radiation: — adaptive Radiation.

rDNA: ribosomale DNA.

Tarweeds: Arten der Madiinae, die auf
dem amerikanischen Festland vorkom-
men. Madiinae auf Hawaii gehoren zur
Silberschwert-Gruppe.

taxonomisch: die Klassifikation bzw.
Ordnung der Lebewesen betreffend.
Tribus: taxonomische Kategorie zwi-
schen Gattung und Familie.
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