Die Wiederentdeckung der biologischen Integration

Paul Overhage SJ

Der Formenreichtum des Lebendigen

Eines der groflartigsten Phinomene des Lebendigen, das in seiner eindrucksvollen
Anschaulichkeit bei jedem besinnlichen Betrachter immer wieder ein Staunen her-
vorruft, ist der beinahe verwirrende Formenreichtum, die gewaltige, im wahrsten
Sinne des Wortes geradezu unbeschreibliche Mannigfaltigkeit der Gestaltung, von
der die lebendige Substanz wihrend ihrer Jahrmillionen langen Geschichte in
jeder geologischen Periode und auf jedem Zeithorizont weltweit gekennzeichnet
war und heute noch ist. Es gibt in der Gegenwart etwa 70 000 verschiedene Wirbel-
tierarten, unter ihnen 6000 Sduger-, 28 000 Vogel- und 20000 Fischarten. Die bis
heute beschriebenen Weichtierarten schitzt man auf etwa 104 000; davon entfallen
88000 auf die Schnecken und 15000 auf die Muscheln. Die Gliedertiere sind nicht
nur nach Individuen-, sondern auch nach Artenzahl in kaum mehr vorstellbaren
Massen vorhanden: 750000 Insektenarten, unter ihnen die Kifer mit 250000,
die Spinnen mit 19000 und die Krebse mit 16 000 Arten.

Diese Zahlen wiirden unabsehbar in die Hohe schnellen, wire uns von jeder
Tierart der Vorzeit ein Vertreter fossil iiberliefert. Gewif§ bleibt der ,embarras de
richesse“ an fossilen Lebewesen, die die paldontologische Forschung in miihseliger,
ziselierender Arbeit dem Erdboden entreiflen konnte, weit hinter der tatsidchlichen
Formenfiille zuriick, jedoch Lifit allein schon die systematische Gliederung der vor-
zeitlichen Tierwelt den Reichtum und die Mannigfaltigkeit der Gestaltung ahnen.
Die kieferlosen Panzerfische (Agnathen) des Ordovizium, Gotlandium und Devon
reprisentieren sich (nach Romer) in 5 Ordnungen mit 18 Familien und 80 Gattun-
gen, die Panzerfische mit gelenktem Unterkiefer (Placodermen) des Gotlandium
und Devon in 6 Ordnungen mit 29 Familien und 137 Gattungen. Bei den echten
Knochenfischen, die sich seit dem Devon entfalten, unterscheidet man 18 Ordnun-
gen mit 445 Familien und 930 Gattungen, bei den Reptilien (seit dem Karbon)
16 Ordnungen mit 197 Familien und 1236 Gattungen. Die seit dem Jura auf-
tretenden Vogel gliedern sich in 34 Ordnungen mit 200 Familien und 610 Gattun-
gen. Von den hoheren Siugern sind seit dem Alttertidr 25 Ordnungen mit 206 Fa-
milien und 2397 Gattungen fossil bekannt. Der Formenreichtum der Wirbellosen
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ist nicht geringer. Die Trilobiten z. B. haben sich vom Kambrium bis zum Perm
in 34 Familien mit 996 Gattungen aufgespalten. Von den Ammoniten (Ordnung
Ammonitaceae, Perm bis Kreide) werden weit iiber 1000 Gattungen unterschie-
den. Die Artenzahl dieser Gruppen liegt natiirlich wesentlich hoher, 1€t sich aber
wegen der bruchstiidkhaften Uberlieferung (meist nur Skelettreste) nicht anndhernd
so genau angeben.

Das gleiche Schauspiel enormer Mannigfaltigkeit bietet auch die Pflanzenwelt
der Gegenwart und Vorzeit. Allein schon die Bliitenpflanzen (Angiospermen) tre-
ten in solcher Vielfalt in Erscheinung, ,dafl die Arten, die allein von den Sinnen
des Menschen unterschieden werden konnen, sich ... beinahe auf eine Viertel-
million belaufen, eine Zahl in sich so groff, daff es kaum ein Fledkchen der Erd-
oberfliche gibt, das nicht einige von ihnen beherbergt“ (Good 1956). Nimmt man
die andern Pflanzenklassen, die Nacktsamer (Gymnospermen) nach Art unserer
Nadelbdume, die Sporenpflanzen nach Art der Farne, Moose und Schachtelhalme
und schlieflich noch das Heer der Pilze, Algen und einzelligen Formen hinzu, so
steigert sich die Fiille und Mannigfaltigkeit ins Unermefliche. Es gibt Pflanzen-
arten fiir jeden Standort, fiir Meer- und Siilwasser, fiir stehende und flieflende
Gewisser, fiir Siimpfe, Moore und Gezeitenzonen (Strand- und Schlickb6den), fiir
trockene und feuchte, kalte und heifle Klimaregionen, fiir nihrstoffreiche und aus-
gesprochene Sand- und Steinboden. Auch die Tierwelt hat jeden Lebensraum, der
irgendwelche Existenzmoglichkeiten bietet, besiedelt, selbst wenn dazu die eigen-
artigsten Strukturen gestaltlicher und physiologischer Art herausgebildet werden
mufdten.

Ausschopfen der organischen Moglichkeiten

Das Phinomen der unermeflichen Formenmannigfaltigkeit in der Organismen-
welt bietet ,das Bild eines weitgehenden Ausschdpfens der biologisch tiberhaupt
tragbaren Moglichkeiten® (Rensch 1954). Diesem Eindruck kann man sich kaum
entziehen. Die Formdifferenzierung erstreckt sich von den michtigsten Vertretern
(Riesensaurier, Riesenflugechsen, Riesensduger, Riesennadelbiume nach Art der
kalifornischen Sequoien) bis hinab zu den winzigsten, vielfach mikroskopisch klei-
nen Lebewesen und von den extrem an eine Lebensweise angepafiten Organismen
bis zu den wenig spezialisierten mit groffer Plastizitit und Umwelttoleranz. Auch
in der Korperform sind alle nur denkbaren Gestaltungen verwirklicht, von der
Kugelform der Secigel bis zur Fadenform der Fadenwiirmer (Nematoden), von
- der radiiren Form der Hohltiere (Coelenteraten), wie der Quallen, bis zur mehr
oder weniger bilateralen Symmetrie der Wirbeltiere, von ungegliederten bis zu
reich gegliederten Kérpern und von extremititenlosen bis zu solchen, die fast nur
aus Exremititen zu bestehen scheinen. Die Schalen der Schnecken (Gastropoden)
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sind napf-, miitzen-, r6hren-, nadel- oder bienenkorbférmig, flachspiralig, stumpf
oder spitzkegelig, kugelig mit teilweiser oder véllig geldster Spirale, mit ungleich-
formigen oder mit sich iiberdeckenden Spiralwindungen. Sie konnen mehr oder
weniger riickgebildet, zart oder derb, undurchsichtig oder glasig ausgebildet und
dabei mit Lings- oder Querrippen, mit Biischeln, Stacheln, Blittchen, Haaren und
andern Auswiichsen versehen sein. Die Gehorne der Antilopen sind gerade und
glatt oder querskulpturiert, einfach gebogen und glatt oder quergemustert, ge-
bogen mit Wechsel der Biegungsrichtung, lang oder kurz, gabelig verzweigt oder
unverzweigt (Rensch 1954).

Die Bldtter der Pflanzen konnen nadel-, binsen-, spatel-, ei-, schild-, nieren-,
herz-, pfeil- und spiefformig, linealisch, lanzettlich, elliptisch, kreisrund, bzw.
paarig, unpaarig, doppelt, mehrfach, kammférmig und unterbrochen gefiedert,
handférmig geteilt, gefingert, gelappt usw. ausgebildet und wirtelig, wirtelig ge-
kreuzt, gegenstindig, zweizeilig wechselstindig und spiralig am Stamm angeord-
net sein. Nicht minder mannigfaltig ist die Ausbildung der Bliite, z. B. der Orchi-
deenbliite mit ihrer Fiille von Formabwandlungen. Es besteht auch in der pflanz-
lichen Ausformung eine erstaunliche Streubreite.

Auch bei einer funktionellen Betrachtung st6fit man auf das gleiche Phinomen.
Von festsitzenden, kaum sich rithrenden Tieren bis zu frei- und hochbeweglichen
gibt es alle moglichen Zwischenstufen in reichster Abwechslung. Die Fortbewegung
selbst ist auf unterschiedlichste Art und Weisen verwirklicht. Reptilien und Siu-
ger bewegen sich als Liufer, Springer, Kriecher, Schleicher, Wiihler, Kletterer,
Schwimmer und Flieger, wobei der Bewegungsapparat jedesmal eine andersartige
mechanisch-funktionelle Konstruktion erhalten hat. Sauger leben als Fleisch-, In-
sekten-, Pflanzen- und Allesfresser, Insekten iiberdies noch als Kot-, Wachs-, Holz-,
Pollen- und Nichtsfresser, als Blut- und Nektarsauger. Die Nahrung wird in der
Tierwelt bald durch die gesamte Kérperoberfliche, bald durch eine Mundéffnung
aufgenommen, bald aktiv ergriffen, bald herbeigestrudelt. Thre Aufschliefung er-
folgt entweder intrazelluldr oder extrazellulir, entweder intratestinal oder extra-
testinal, bisweilen in einem Sackdarm, bisweilen im Verlauf eines kontinuierlichen
Nahrungsstromes bei einem mit After verschenen Darm. Rensch (1954) weist
weiter auf die Fiille unterschiedlicher Verhaltungsweisen, z. B. bei den Paarungs-
spielen und Balzgewohnheiten, auf die verschiedenen Uberwinterungsweisen der
Schmetterlinge als Ei, Raupe, Puppe oder Imago und auf die verschiedenartigen
Bindungen der Tiere aneinander hin, wie Symbiose, Karpose, Kommensuralismus,
Parasitismus, Tierstaaten, Schlaf-, Frefl-, Paarungs-, Brutgemeinschaften, Fa-
milienverbiande usw.
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Beschrinktes Mutationsspektrum

Das soeben geschilderte Phinomen einer Verwirklichung der heterogensten
Wege der Formbildung und Lebenserhaltung oder eines Erschopfens der biolo-
gisch tragbaren Mbglichkeiten ist nach Rensch (1954) wesentlich durch richtungs-
lose Mutationen und zufillige Auslesewirkungen zustande gekommen, ja ein Be-
weis fiir die Richtungslosigkeit der transspezifischen Evolution. ,Es wire gar nicht
moglich, die Mannigfaltigkeit der Formbildungen zu begreifen, wenn wir dieses
richtungslose ,Durchprobieren‘ konstruktiver Abwandlungsmoglichkeiten in der
Phylogenese nicht in Rechnung stellen wiirden.“ Man stutzt unwillkiirlich bei die-
sem Erklirungsversuch, weil die Fiille von Tier- und Pflanzenarten durchaus kei-
nen Formenwirrwarr oder ein Formendurcheinander, sondern eine klare, gradweis
abgestufte Mannigfaltigkeit, einen hierarchischen Aufbau nach Allgemeinheits-
graden (enkaptische Gradation) zeigt und die Evolution des Lebendigen nach Aus-
weis der Fossiliiberlieferung durch einen aufbauenden Ablauf, ja auf vielen
Strecken auch durch einen ,Biologischen Aufstieg, kurz von einer erstaunlichen
Ordnung charakterisiert ist, wie sie im natiirlichen System der Pflanzen und Tiere
so eindrucksvoll zum Ausdruck kommt. Trotzdem soll dieser Stufenbau wesent-
lich durch Mutationen, die man als ,richtungslos®, ,zufillig®, ,dem blinden Zu-
fall unterworfen®, als ,,zufallige Unfille“ oder ,Reproduktionsfehler” bezeichnet,
zusammen mit zufilligen Auslesewirkungen entstanden sein.

Es ist das eine Ausdrucksweise, die leicht miflverstanden werden kann, wenn
man nicht hinzufiigt, worauf sich die ,Zufilligkeit* und ,Richtungslosigkeit be-
zieht, nimlich auf die Aulenecinfliisse und die Anpassungen. Mutationen sind nur
in dem Sinne zufillig, sagt mit Recht Dobzhansky (1954), ,daf}, welche Gene
mutieren und wann sie abindern, nicht mit der mdglichen Niitzlichkeit oder
Schidlichkeit der Mutationen fiir ihre Trager zu tun hat®. Das bedeutet schon eine
erhebliche Finschrinkung der Richtungslosigkeit. Dazu vermag der Prozefl der
Mutation, der ja kein momentaner, sondern ein zeitlich ausgedehnter Vorgang mit
drei Phasen ist!, nicht alle denkbaren Richtungen einzuschlagen und alle moglichen
Abinderungen hervorzurufen. Der Mutationsvorrat jedes Genortes ist nimlich
durch seine Struktur festgelegt, die nur Modifikationen auf bestimmten Wegen
erlaubt. Diese Wege mogen zahlreich sein, sind aber nicht von unendlicher Mannig-
faltigkeit. Simpson (1953) betont sehr stark die erstaunlich hohe Integration und
Bestindigkeit des genetischen Systems. Es sei augenscheinlich, ,daf} selbst innerhalb
der Grenzen eines gegebenen Reaktionssystems nicht alle denkbaren Mutationen
auftreten und diejenigen, die sich ereignen, es mit ungleicher Haufigkeit tun®. Koss-
wig (1959) weist weiter auf die Verflechtung jedes einzelnen Gens mit seinem
genetischen Hintergrund, dem Restgenotyp, beim Hervorbringen einer Eigenschaft

1 Vgl. P. Overhage, ,Mutation. Anderung im Erbgefiige®, in dieser Ztschr. 175 (1964/65), H. 5, 379 f.
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hin. Auf dem hohen Bindungsgrad der einzelnen Gene an diesen Restgenotyp, der
kanalisierend nur bestimmte Entwicklungsrichtungen gestatte, beruhe die Ein-
engung der durch Mutationsprozesse hervorgerufenen Entwicklungsmoglichkeiten.
Dobzhansky (1953) spricht von einem ,begrenzten Feld“, innerhalb dessen sich
erbliche Anderungen vollziehen.

Schon Bauer und Timoféeff-Ressovsky (1943) hatten betont, daff bei einem
gegebenen Organismus die Zahl der moglichen Mutationen eine endliche ist und
gewisse Merkmale bei der ihm eigenen Variabilitit niemals vorkommen, z.B.
griine Fellfirbung bei Miusen oder blaue Augen bei der Fruchtfliege ,Droso-
phila®. Tatsichlich haben Beobachtungen an ,,Drosophila® immer wieder gezeigt,
daf nicht das ganze Spektrum zur Verfiigung steht. Mutationen der Augenfarbe —
sehen wir vom Weif§ ab — liegen samt und sonders im Rotlichen, niemals im Griin
oder Blau, wihrend bei andern Insekten auch diese Farben vorkommen. Dazu
zeigen die Mutationen immer wieder eine bestimmte Abstufung der Augenfarbe
vom normalen dunklen Rot der Wildfarbe iiber korallenrote, blutrote, eosin-
farbige und andere Zwischenstufen bis zum Weifl. Diese Befunde legen nahe, dafl
andere Farbmutanten und andere mutative Abldufe nicht moglich sind. Jede Art
von ,Drosophila“ hat allem Anschein nach ihre charakteristische Garnitur von
phinotypischen Aberrationen, die leicht erzeugt werden kdnnen, so dafl sich
manche Mutationen so oft wiederholen, dafl die Genetiker deren Auftreten nicht
mehr vermerken. Auch die Untersuchungen von Stubbe (1959) am Mutations-
spektrum der wilden und kultivierten Form der Gerste machen offenbar, daf}
unter den Merkmalsinderungen, die durch induzierte Mutationen erzeugt werden,
praktisch keine auftreten, die nicht auch in Wildpopulationen gefunden werden
konnen. Die Art der auftretenden Mutationen erscheint also an die strukturelle
Verfassung jeder einzelnen organischen Gruppe gebunden und von ihr bestimmt
zu sein. Das legen auch die unermeflich zahlreichen Parallelevolutionen nahe,
wie sie in ganzen Biindeln parallel verlaufender, verwandter Deszendenzreihen
vom Rang einer Ordnung, Familie, Gattung und Art in Erscheinung treten. Sie
stimmen in den wesentlichen Merkmalen des jeweiligen taxonomischen Niveaus
{iberein, unterscheiden sich aber in andern.

Einflufl des Organisationsgefiiges

Der ausschlaggebende Einfluf der strukturellen Verfassung oder der Organi-
sationsgrundlage einer Organismengruppe auf die Variation wird besonders an
der Fiille der Anpassungen deutlich, die trotz des gleichen Lebensmilieus auf ver-
schiedenen Wegen in vielseitiger Art und Ausformung erfolgten. So hatten z. B. die
ausgestorbenen Ichthyosaurier, Plesiosaurier und Mosasaurier, Wirbeltiere aus der
Klasse der Reptilien, die gleichen mechanischen und 8kologischen Auffenbedingun-
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Abb. 1: Meeresreptilien. Oben: Jurassischer Ichthyosaurier; Mitte: Jurassischer
Plesiosaurier (, Thaumatosaurus®); unten: Mosasaurier (,, Tylosaurus®) aus der Kreide.
Nach Stromer, Williston und Osborn aus Romer 1945.

gen, wie sie ein Leben im Meer mit sich bringt, zu bewiltigen. Beides, der Wirbel-
tierbauplan nach Art der Reptilien und die gleiche Umwelt, macht zahlreiche Uber-
einstimmungen und Ahnlichkeiten verstindlich, nicht aber die unterschiedliche Art
und Weise, wie jede dieser drei Gruppen den Anforderungen des Wassermilieus
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im einzelnen Rechnung getragen hat (Abb. 1). Bei den Ichthyosauriern hat sich der
Hals stark verkiirzt, bei den Plesiosauriern sogar verlingert. Beider Extremititen
sind zu Ruderpaddeln geworden, aber jeweils in anderer Art und Weise. Bei den
Plesiosauriern steht das Ruderpaddel durch einen relativ langen Oberarm bzw.
Oberschenkel ziemlich weit vom Rumpfe ab, so daf hier gleichsam ein ,Ruder-
boot“ entstanden ist, im Gegensatz zum ,, Torpedotyp“ der Ichthyosaurier mit
kaum gestielten Flossen. Die Mosasaurier erreichten die Anpassung an die schwim-
mende Lebensweise durch einen Weiterbau vom Eidechsentyp aus. Diese und zahl-
reiche andere Unterschiede, die trotz des gleichen Wassermilieus bestehen, erschei-
nen durch das Evolutionsstadium oder die Entwicklungshdhe der Grundorganisa-
tion bzw. durch die strukturelle Verfassung der Vorfahrenformen bedingt, von
der aus die Transformation zu Meerestieren hin einsetzte und das jeweilige Mu-
tationsspektrum bestimmte.

Der Pappus der Korbchenbliitler (Kompositen) mit seiner Fallschirmwirkung
dient zur raumlichen Verbreitung der Samen. Es gibt aber zahlreiche Kompositen
ohne Pappus-Bildungen, die ebenso weitverbreitete Arten sind. , Anemona alpina®
besitzt einen Griffel, der zu einem Flugorgan vergrofiert und ausgestaltet ist,
»Anemona narcissiflora® hat diesen Apparat nicht. Dennoch gedeihen beide Pflan-
zen nebeneinander am gleichen Standort. Dafl die hier sich offenbarende Mannig-
faltigkeit so ist, wie sie in Erscheinung tritt, und nicht noch grofler, geht auf die
Gestaltungsmdglichkeiten zuriick, die der betreffenden Gruppe als erbliche Poten-
zen zur Verfiigung stehen.

Wir stoflen hier auf das Problem der ,Pluripotenz®. Dieser Begriff bringt die
Vorstellung zum Ausdruck, daf Umformungen und Neubildungen von Merk-
malen nach Ordnungsprinzipien vonstatten gehen, die in den Grundeigenschaften
des Organisationsgefiiges, das einen entscheidenden Einfluff ausiibt, erblich be-
griindet sind, eine Auffassung, die schon Darwin vertrat. Sie ist am deutlichsten
in dem Satz formuliert: ,Die Art der Variation hingt in viel héherem Grade von
der Natur oder Konstitution des Wesens als von der Natur der verinderten Be-
dingungen ab.“ Wegen der vorhandenen oder nicht vorhandenen erblichen Poten-
zen gibt es deshalb z. B. in der Gattung , Accacia“ zwar Formen, die den Phylo-
cladus- und den Fiederblatt-Habitus in unterschiedlicher Weise ausgebildet haben,
aber keine mit Stammessukkulenz wie bei den Kaktusartigen.

Auf das Mit- und Nachwirken der gegebenen Organisationsgrundlage bei evo-
lutiven Wandlungen hat Bodk (1959) in seiner Arbeit iiber die unterschiedliche
Ausbildung der Unterkiefer-Oberkiefergelenke bei Vogeln hingewiesen. Nach
ihm schlieRt die Evolution der meisten Strukturen alte mit ein. Er lehnt deshalb
die Termini ,Richtungslosigkeit® und ,Opportunismus® ab, weil sie die still-
schweigende Folgerung enthalten, dafl die von den Organismen eingeschlagenen
Wege ,wesentlich zufillig® seien. ,Das ist nicht wahr; denn der von einem be-
stimmten Organismus eingeschlagene Weg hingt in weitem Ausmafi von dessen
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Vorgeschichte ab“. Es gibt also in der Evolution des Lebendigen einen Rahmen
oder ein Gefiige, das durch das mutative Wandlungsgeschehen nicht ohne weiteres
gesprengt werden kann, sondern beharrt und durch seine Struktur das Mutations-
spektrum einschrinkt und so auf weitere Transformationen entscheidenden Ein-
fluf nimmt. Insektenbeine werden sich deshalb niemals bei Wirbeltieren und
Wirbeltierextremititen nie bei Insekten ausbilden. Die naturhafte Variabilitit des
Organischen ist begrenzt. Es gibt zahlreiche Wege der Evolution, nicht aber be-
liebig viele.

Korrelationen

Die paliontologischen Dokumente der Organismengeschichte haben seit langem
erkennen lassen, daB sich bei der Evolution einer Tiergruppe nicht nur ein einzel-
nes Merkmal in einer Richtung abwandelt, sondern dafl meist ein ganzer Merk-
malskomplex von der Um- und Weiterbildung in gleichsinniger Weise erfaflt wird.
So wurden z. B. beim Werden der Lauftiere in den verschiedenen Wirbeltierord-
nungen, wie Rensch (1954) sagt, »nicht nur die Beine verlingert und die bewegen-
den Muskeln kriftiger, sondern es wurden auch die Zehenzahl stets reduziert, der
Aufhingemechanismus der Beine, wie das Becken, verstirkt; die Sohle wurde
stirker gefestigt und gepolstert. Herz und Lungen auf stirkere Beanspruchung
umgestellt, die Augen meist relativ vergrofiert und auch Instinkte im Verhalten
gegeniiber Feinden (z. B. Verstirkung der Fluchtinstinkte) oder gegeniiber Art-
genossen ausgebildet.“ Es bestehen Wechselbeziehungen oder ein Abgestimmtsein,
2. B. zwischen der Bezahnung des Ober- und Unterkiefers, damit das Maul ge-
schlossen und das Fressen vollzogen werden kann, oder zwischen dem Zahn- und
Verdauungssystem entsprechend der zu verarbeitenden Nahrung. Viele Merkmale
neigen wegen der zwischen ihnen bestehenden funktionellen Beziehungen dazu,
gemeinsam aufzutreten und abzuindern. Schon seit Cuvier spricht man deshalb
vom ,,Prinzip der Korrelation“. Nach Darwin ist ,von allen Gesetzen, die die
Variabilitit leiten, das der Korrelation das wichtigste®.

Die Fiille der in einem organischen System bestehenden Korrelationen wirkt
sich am auffilligsten bei allen Proportionsinderungen aus, wie sie in der trans-
spezifischen Evolution die Regel sind. Ihr Einflufl ist umfassend, weil die unge-
heure Verschiedenheit der lebendigen Gestalten zu einem guten Teil auf unter-
schiedlichen Korper- und Organproportionen beruht bzw. durch das Wirken
unterschiedlicher Wachstumsallometrien geworden ist. Ein gewaltiges Gefiige von
Korrelationen erfihrt jedesmal eine harmonische Abdnderung, wenn sich z. B. der
Korper unter Wahrung der lebensnotwendigen gestaltlichen und funktionellen
Bezichungen zwischen den Korperteilen und Organen vergrofert oder verkleinert.
Mit Recht haben deshalb Olson und Miller (1958) die Bedeutung der ,covariance®
fiir das Verstindnis der morphologischen Integration stark hervorgehoben.
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Die genetischen Grundlagen der Korrelationen konnten in einigen Bereichen
analysiert werden. So stellte sich heraus, daf ein Einzelmerkmal vielfach von meh-
reren Genen bestimmt wird. In diesen Fillen spricht man von einer Genkopplung
oder Polygenie (Abb. 2). Die Beispiele fiir diese Erscheinung werden immer zahl-
reicher. Beim Mais z. B. hat man mindestens 50 Genloci in den Chromosomen ent-
deckt, die alle bei der Herstellung von Chlorophyll mitwirken. Bei »Drosophila®
wird die Augenfarbe von mehr als 40 Genloci beeinfluflt. Mit der Fliigelbildung
und Fliigeladerung stehen Hunderte von Einzelgenen in Zusammenhang. ,Dazu
kommt, daff es Hunderte von Organen gibt, die grundsitzlich nicht anders deter-
miniert sein konnen als die Fliigel, was doch besagt, daf} alle Gene bzw. 6rtlichen
Besonderheiten des Keimgefiiges in Bindungsbeziehungen zu allen Eigenschaften
aller Organe des Korpers stehen® (Kithn 1961). Merkmalsbildungen lassen sich
deshalb nicht mehr von der Vorstellung ,ein Gen — ein Merkmal® her einsichtig
machen, d. h., dafl jedes Gen ein Merkmal kontrolliert bzw. jedes Merkmal von
einem Gen kontrolliert wird. Bei den allermeisten Eigenschaften vielzelliger Orga-
nismen ist die Beziehung zwischen Genen und Merkmalen die eines langen, viel-
dimensionalen Netzwerkes von Wechselbeziehungen zwischen zahlreichen Genen
und den Folgen ihrer sich untereinander verflechtenden Reaktionen.

Genprodukt Merkmal
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Abb. 2: Gen und Merkmal. Das chemische Produkt eines Gens vermag auf viele
Merkmale einzuwirken (Pleitropie, z. B. 1 und 5; ein Merkmal kann von den che-
mischen Produkten vieler Gene beeinfluflt werden (Polygenie, z.B. E). Das Schema
zeigt das in der Wirklichkeit bestehende, ungeheuer verwidkelte Netz direkter und

indirekter Wechselbeziehungen und Wechselwirkungen selbstverstindlich in duflerster
Vereinfachung. Nach Mayr 1963,

~ Infolge dieser netzihnlichen Beziehungen und korrelativen Verflechtungen zwi-
schen Genen und Merkmalen wirkt umgekehrt ein einzelner Erbfaktor meist oder
sogar immer auf mehrere morphologische oder physiologische Merkmale ein, so
daf} die Abinderung eines Gens zugleich auch eine Abdnderung der verschiedenen,
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von ihm beeinflufiten Merkmale nach sich zieht. Es ist das die Pleiotropie der
Gene (Abb. 2). Sie ist wohl bei allen Erbinderungen von ,Drosophila® vorhan-
den, was aber in der Bezeichnung der Mutanten gewohnlich nicht zum Ausdruds
gebracht wird. Mutierte Gene werden nidmlich nach dem auffilligsten Merkmal,
das sie hervorrufen, benannt, z. B. das Gen , white® nach der weiflen Augenfarbe,
»vestigial“ nach den Stummelfliigeln, ,stubloid“ nach der Borstenverkiirzung. In
Wirklichkeit verindert die Mutation ,white® auch noch die Farbe der Hoden-
membran, die Form der Spermatheken, die Lebensdauer und die allgemeine Vita-
litdt; ,vestigial® verkleinert auflerdem die Fliigel, verindert die Halteren, richtet
einige Borsten auf, die sonst horizontal liegen, verindert die Fliigelmuskulatur,
die Form der Spermatheken, die Wachstumsgeschwindigkeit und die Vitalitit;
»stubloid® verdndert zusidtzlich die Borsten, Fliigel, Beine, Antennen und die
Lebensfihigkeit. Wegen dieser Befunde geniigt das rein elementaristische Bild der
Vererbung, nach dem jeder Hocker und jeder Zahn von einem besonderen Gen
beherrscht wird, nicht mehr. Die meisten Gene wirken sich pleiotrop aus.

Integrierte Systeme

Das Genom und die Chromosomen werden wegen dieser Befunde in der Gene-
tik nicht mehr als eine blofle Summe oder ein Mosaik selbstindiger, einzeln wir-
kender Anlagen aufgefafit, sondern als ein System, das als Ganzes den fertigen
Organismus hervorbringt. Man spricht jetzt von einer ,hierarchischen Ordnung
innerhalb der Wirksysteme, der Chromosome und des gesamten Genoms“ (Gold-
schmidt), vom ,,System polygenischer Vererbung® (Lerner), von , wesentlicher Ver-
bundenheit® (Waddington), von ,gekoppelten, balancierten polygenischen Kom-
plexen® (Bodmer und Pearsons), von der ,, ,Ganzheit’ des Genotyps als Folge sei-
nes epigenetischen Systems®, vom Genotyp als , physiologischem Team®, von der
~gegenseitigen Abhingigkeit der Gene“ bzw. der ,Wechselwirkung der Gene“
(Mayr), von ,konstruktiven Genen®, die ,eine vielseitige bzw. ,ganzheitliche’ und
mehr oder minder harmonische Auswirkung® haben (Rensch). Nach Dobzhansky
ist der Genotyp ein ,integriertes System“ mit ,innerem Zusammenhalt“, der nach
Clausen und Hiesey durch ,, Zusammenhalts-Mechanismen® bewirkt wird, die im
Chromosom verankert sind®.

2 Nach Lerner (1950) bilden die wirkenden Einheiten nicht die einzelnen Gene, sondern wahrscheinlich ganze
»polygenic blodks®, die Eigenschaften besitzen, die iiber die der Einzelgene, aus denen sie sich aufbauen, hinausgreifen.
Benzer (1957) spricht von ,Cistrons®, d. h. von funktionellen Einheiten fiir bestimmte phinotypische Ausprigungen,
die sich einem begrenzten Segment der genetischen Karte eines Chromosomes zuordnen lassen und sich aus verschie-
denen Mutationsorten, sog. ,Mutons® bzw. ,Recons®, d.h. kleinsten, austauschbaren Kombinationseinheiten zu-
sammensetzen. Aber auch die Cistrons erscheinen nach den neuesten Forschungen schon nicht mehr als unbedingt ab-
geschlossene Einheiten, weil sie sich tiberlagern k&nnen. Nach Dobzhansky (1959) wirken die Chromosome oder be-
stimmte Abschnitte, besonders was die Lebenstauglichkeit ihrer Triger betrifft, ,nicht als mechanische Aggregationen
von unabhingig voneinander wirkenden Genen, sondern als Supergene®, d. h. als ,Integrationseinheiten des Erb-
materials®, Sie sind vor einem Genaustausch (crossing over) geschiitzt und werden wie ein einzelnes Gen iibertragen
(Mayr 1963). Die Untersuchungen dariiber sind in vollem Gange.
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Auch die Population, d. h. die lokal begrenzte, zusammenhingende Fortpflan-
zungsgemeinschaft einer Art und Rasse, die heute im Mittelpunkt der experimen-
tellen Forschung steht, betrachtet man wegen der in ihr vorhandenen, durch Be-
fruchtung potentiell oder faktisch immer wieder austauschbaren Masse an Erb-
material, dem ,Erbgutreservoir® oder ,gene pool®, als ein , fein integriertes System*
im ,genetischen Gleichgewicht® mit einer ,fein ausbalancierten Struktur® und
einer ,wohlgeordneten Verteilung der Individuen®, das eine ,Selbstregulation fiir
optimale Existenzbedingungen und Uberleben (Homeostasis)® mit ,Riickkopp-
lungsmechanismen® aufweist. Emerson (1960) bezeichnet dieses ,,sich selbst regu-
lierende polymorphe System® als einen , Epiorganismus“ oder ,Superorganismus®
mit ,endgerichteten oder teleonomischen Eigenschaften®. Damit ist die Integration
fir alle Organisationsstufen des Lebendigen anerkannt.

Die Entdeckung der umfassenden korrelativen Beziehungen und die Einfiihrung
und Verwendung der vorher erwihnten Termini ,konstruktiv®, ,harmonisch®,
»ganzheitlich®, ,endgerichtet, ,teleonomisch®, ,integriertes System®, ,innerer
Zusammenhalt®, ,Kovarianten®, ,Kopplung®, ,Riickkopplung®, ,Selbstregula-
tion“ (Homeostasis) usw. machen das wachsende Abriicken der genetischen For-
schung vom ,Zufall“, von der vélligen ,Richtungslosigkeit* und den rein ,addi-
tiven“ Vorstellungen mit der ,Summation von Effekten® unabhingig voneinander
wirkender Gene bzw. Mutationen offenbar. Alle diese Termini, die von einer
geistigen Umstellung kiinden, ,werden als Modelle verwendet, die uns helfen, das
Wirken der Gene im Entwicklungsprozef} zu veranschaulichen. Sie diirfen uns aber
nicht gegeniiber der fundamentalen Unwissenheit iiber die genauen Einzelheiten
blind machen, durch die die beobachtete universale Regulation im Verlauf der
Entwicklung zustandekommt® (Mayr 1963). Sie alle sind noch weit von einer
exakten Definition und erst recht von einer kausalen Erklirung dessen, was sie
bezeichnen, entfernt und stellen deshalb ebensoviele offene Fragen dar. Aber sie
heben das eigentliche, ungeheuer schwierige Problem der transspezifischen Evolu-
tion, das noch einer Losung durch exakte kausale Forschung harrt, scharf heraus:
das Problem der Integration. '

Gebundene Mannigfaltigkeit

Das Heer der im Chromosom, im Genom, in der Zelle, im Organismus und in
der Population wirksamen Korrelationen, von denen wir nur einige wenige auf-
zeigen konnten, vermittelt eine Ahnung von dem unermefllich komplexen Ge-
schehen, das sich bei der phylogenetischen Transformation oder transspezifischen
Evolution abgespielt und das Organismenreich der Vergangenheit und Gegenwart
in seiner Vielfalt und seiner hierarchisch aufgebauten Mannigfaltigkeit der Tiere
und Pflanzen hervorgebracht hat. Korrelationen duflern sich in der Polygenie und
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Pleiotropie der Gene und bestimmen Proportionsinderungen und Wachstums-
allometrien. Allenthalben stoft man auf abgestimmte Reaktionsgeschwindigkeiten
und korrelative Verflechtungen, auf eine ,covariance® bei der morphologischen
und physiologischen Integration. Es bestehen bestimmte Regelhaftigkeiten oder
Gefiigegesetzlichkeiten, die das Mutationsspektrum eingrenzen. Sie stellen ,,System-
eigenschaften der organismischen Ganzheit® dar, d. h. ,Relationen, die nur unter
steter Riidkbesinnung auf den ganzheitlichen Zusammenhang geklirt werden kén-
nen® (Rensch 1954), und bedingen oder bewirken, dafl sich transspezifische Ande-
rungen konstruktiv und harmonisch vollziehen.

Auf der anderen Seite machen die ungeheure Mannigfaltigkeit der organischen
Gestalten, aber auch die eingeschlagenen Wege der Organbildung und Existenz-
sicherung deutlich, dafl es eine Pluripotenz oder zahlreiche Wege der Evolution
gibt, daf es ,50, aber auch anders® geht, wie Rytz (1945) einmal formulierte. Es
besteht zweifellos eine Freiheit der Gestaltung, die aber weder eine absolute noch
eine vollig ungerichtete und zufillige ist. Giinther (1950) spricht von einer »Spiel-
raumfreiheit® oder ,Freiheit in der Begrenzung®. Diese ,gebundene Mannigfaltig-
keit®, wie wir dieses bedeutsame Phénomen genannt haben, stellt ein Ordnungs-
prinzip im Organischen dar und gehért zu den Grundeigenschaften des Leben-
digen. Dadurch hat die so iiberaus abwechslungsreiche Formen- und Strukturen-
fiille, die vom Lebendigen hervorgebracht wurde und geradezu den Anschein eines
Erschopfens der biologischen Moglichkeiten erweckt, keinen ungerichteten Formen-
wirrwarr erzeugt, wie er bei vollig richtungsloser Mutation und zufilligen Aus-
lesebedingungen zu erwarten gewesen wire. Die Evolution des Lebendigen konnte
von Anbeginn, wie Giinther (1962) sagt, ,gleichsam nur in eine Matrix hinein ab-
laufen®, wobei die ,Differenzierungsmoglichkeit des Folgenden stets von der Be-
sonderheit des Vorausgegangenen® abhingig blieb. Das Natiirliche System der
Pflanzen und Tiere mit seinen Klassen, Ordnungen, Familien, Gattungen und
Arten legt davon ein anschauliches und eindrucksvolles Zeugnis ab.

Die Wiederentdeckung der biologischen Integration

Man hat in der Biologie und Evolutionsforschung das Phinomen der organi-
schen Integration wieder entdeckt, und zwar nicht als ein Phédnomen irgendwelcher
entelechialer Art, sondern als eine Erscheinung, die mit naturwissenschaftlichen
Methoden angreifbar und kausal analysierbar ist. Damit hale aber zugleich auch
die Teleologie wieder ihren Einzug in die biologische Forschung, aus der man sie
verbannt hatte, und zwar ebenfalls nicht als ein entelechiales, sondern als ein
naturwissenschaftliches, auf weite Strecken hin losbares Problem. Bisher wurde die
Teleologie, wie Davis (1961) sagt, »als eine Dame behandelt, ohne die zwar kein
Biologe leben kann, — aber jeder schimte sich, mit ihr in der Offentlichkeit ge-
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sehen zu werden. Wenn die Anderung des Namens — z. B. in Teleonomie — bedeu-
tet, dafl die Verbindung der Dame mit der Biologie einen legitimen ehelichen Sta-
tus erlangt hat, dann werden auch ihre zahlreichen Kinder recht bald eine An-
erkennung erhalten®. Jetzt, da Simpson (1963) sogar das Wort , Teleologie® wie-
der verwendet und betont, dafl alle Forscher, die jede Art teleologischer Betrach-
tung aus der Biologie ausschlieflen, damit ,alle die ganz realen und naturwissen-
schaftlichen Probleme herauswerfen, die die Teleologie zu 1sen versuchte®, diirfte
die Teleologie in der biologischen Forschung wieder hoffihig werden. Simpson
weist mit Recht darauf hin, dafl die Antwort auf die Frage nach dem bloflen
»Wie?“ (z. B. Wie wird die Erblichkeit ibertragen? Wie kontrahieren die Mus-
keln?) zwar eine naturwissenschaftliche Erklarung biete, aber doch nur eine ,,reduc-
tionist explanation®, die in Begriffen der Physik, Mechanik und Chemie gegeben
werde. In der Biologie miisse aber noch eine weitere Art der Erklirung hinzutre-
ten, ndmlich die Antwort auf die Frage , Wozu?“, also ,,die schreckliche teleologi-
sche Frage“. Sie sei nicht nur legitim, sie miisse sogar bei Lebensphinomenen ge-
stellt werden. Hier zeichnet sich eine sehr erfreuliche Wendung ab, die ein tieferes
und richtigeres Erfassen der organischen Wirklichkeit einleitet, weil sich das Or-
ganische, gleichgiiltig auf welchem Organisationsniveau, nicht zuletzt durch eine
ausgesprochene und hochgesteigerte Integration charakteristisch vom Anorgani-
schen unterscheidet. Die Antwort auf die Frage, ob und wann man bei dem duferst
schwierigen Unternehmen einer kausalen Analyse der biologischen Integration
auf eine Grenze stoflen wird, mag man getrost der Zukunft {iberlassen.
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