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3. Sehen — Abbilden — Erkennen: Dargelegt am Beispiel der
Evolution der Schillerfarben der Vogelfeder

Heinz Durrer (Institut fiir Pathologie-der Universitdt Basel)

Wenn ich heute anstelle von Prof. Portmann zu Ihnen sprechen darf, iiber
ein so typisches ,,Portmann-Thema* wie ,,Sehen — Abbilden — Erkennen®,
so kann ich annehmen, dass Sie verstehen, wenn ich nicht in der Art meines
geschitzten Lehrers die Thematik angehe. Ich mochte eher in Umkehrung
des Vorgehens versuchen, Thnen einige wissenschaftliche Resultate iiber
mein eigenes langjahriges Forschungsgebiet im Zusammenhang mit den
Schillerfarben der Vogelfeder in knapper Form zu vermitteln. Ich hoffe, dass
es mir gelingt, indem ich einige wenige Fakten zur Diskussion stelle, einen
Denkanstoss zu liefern, der es Ihnen mdglich macht, iiber das geschilderte
Modell hinaus zu einer allgemeineren umfassenderen Betrachtung des Phéno-
mens der Erscheinung in der belebten Natur vorzudringen. Dies erfordert,
dass wir versuchen, durch multidisziplinires Vorgehen die Resultate zu
einem geschlossenen Ganzen zusammenzutragen.

,,Sehen — Abbilden — Erkennen‘, wenn wir diese Trilogie aus biologi-
scher Sicht betrachten, miissen wir beachten, dass nicht nur der Weg der
optischen Abbildung iiber ein sehendes Auge bis zu einem zentralnervdsen
Erkennen des Bildes moglich ist, sondern dass auch eine umgekehrte Bezie-
hung auftreten kann. Dabei schliesst sich unsere Betrachtung gleichsam in
der Gegenrichtung, indem das Erkennen einer Erscheinungsform, iiber die
Abbildung dieser Gestalt, die optischen Muster — als das, was gesehen wird —
entwickelt. Die Erscheinung der Tiere muss in ihrer Evolution unter diesen
Wechselbeziehungen betrachtet werden.

Sehen heisst auch, dass spezielle dussere Formen gesehen werden
wollen, welche fiir das schauende Auge bestimmt sind. Die Erscheinung der
Tiere adressiert sich somit an Artgenossen wie auch an Artfremde in der
Umwelt. Bei der Entstehung der dusseren Gestalt sind, dadurch bedingt, zwei
Extreme moglich: Entweder soll eine Gestalt verborgen bleiben, insbeson-
dere vor moglichen Raubfeinden, was zu kryptischen Erscheinungsformen
fihrt und perfekte Tarnkleider hervorzubringen vermag, oder im krassen
Gegensatz konnen Prachtskleider durch auffillige Muster und Farben als
semantische Strukturen in Erscheinung treten. Dieses schwieriger zu erfas-
sende Phinomen des aufdringlichen Brillierens durch die optische Gestalt,
welche gesehen werden mochte, ja oft geradezu iibertrieben auffillig er-
scheint, soll uns heute etwas intensiver beschéftigen.
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Das Phinomen der Erscheinung ist biologisch eng verkniipft mit der
Problematik des Abbildens. Wihrenddem in der unbelebten Natur oft Zu-
fallsergebnisse oder physikalisch-chemische Gesetze einmalige Formen er-
zeugen, ist die Gestalt jeder Tierart stets in der identischen Form reprodu-
zierbar. Durch einen komplexen Mechanismus, der in der genetischen Fi-
xierung seinen Ursprung hat, vermag ein Organsystem in der stets gleichen
Art die dussere Gestalt wieder abzubilden. Diese Morphogenese schligt
gleichsam die Briicke zwischen Sehen — also der Erscheinung — und Erken- -
nen, wenn es gilt, diese optisch wirksame Gestalt zu erkldren, denn hier liegt
das realisierende Organsystem.

Ein weiterer Schliissel zur Erkldrung der dusseren Gestalt ist das Erken-
nen der Muster. In der biologischen Sprache bedeutet dies, dass ein Engramm
des Gehirns auf den Sehvorgang eingespielt ist und zu einer bestimmten Wer-
tung der Gestalt fiihrt. Dies kann z.B., um es in die Fachsprache der Verhal-
tensforscher zu iibertragen, ein ,,angeborener auslosender Mechanismus*
sein oder ein erst durch Prigung fixierter Lernvorgang. Stets wird der Er-
scheinung eine bestimmte Reaktion zugeordnet. So kann eine Verhaltens-
weise durch diese Reaktion unter den Erscheinungsformen selektionieren
und damit Giinstiges bevorzugen und herausziichten oder anderes elimi-
nieren.

Wir wollen nun versuchen, am Beispiel der Evolution der Schillerfarben
der Vogelfeder diesen Verkniipfungskreis aufzuzeigen: Dabei muss das Er-
scheinungsbild erklidrt werden, das abbildende System unter dem Aspekt der
identischen Reproduktion dieser Erscheinungsform zur Andeutung kommen
wie auch das Erkennen der Gestalt als bestimmte Reaktion zum Erscheinungs-
bild gedeutet werden. Gelingt dies, so konnen die Tiergestalten unter dieser
ganzheitlichen Betrachtungsweise verstanden werden.

Dass ich heute von schillernden Vogelfedern spreche, liegt nicht nur an
der faszinierenden Schonheit ihrer Erscheinung, sondern auch daran, dass
erst in den letzten Jahren mit Hilfe des Elektronenmikroskops die farber-
zeugenden Strukturen entdeckt werden konnten. Obwohl Newton schon
1704 klar ausgesagt hat, dass es sich um Farben, erzeugt nach dem Prinzip
,,dinner Blittchen*, handeln miisse, konnten diese wegen ihrer Feinheit im
Lichtmikroskop nicht gesehen werden. Bis heute sind 106 Vogelarten (davon
87 durch eigene Arbeiten) untersucht worden, und aus diesen zum Teil noch
unverdffentlichten Ergebnissen mochte ich Ihnen einzelne vorstellen.
Durch Schillerradien, den Verzweigungen dritter Ordnung, wurden genau
orientierte ultradiinne Schnitte in drei Richtungen hergestellt. Die Bilder er-
moglichen eine Rekonstruktion der farberzeugenden Struktur im Innern
der Radien. In der dusseren Zone zeigt sich meist eine periodische Schich-
tung von Melaninkdrnern in Keratin eingebettet. So konnten bisher 19 ver-
schiedene Typen von Strukturen als Grundlage der Schillerfarben gefunden
werden. Allen gemeinsam ist das physikalische Prinzip der Farberzeugung
durch ,Interferenz an diinnen Blittchen‘: Fillt weisses Licht auf ein sehr
diinnes Blittchen, so wird ein Teil an der Oberfliche, eine andere Kompo-
nente an der Unterseite der Schicht reflektiert. Diese Strahlen iiberlagern
sich und gelangen, weil sie durch die Wegdifferenz eine Phasenverschiebung
aufweisen, zur Interferenz. Das heisst, diejenige Farbe, fiir die die Phasen-
verschiebung genau eine Wellenlinge ausmacht, wird verstirkt, andere ge-
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Abb. 1 Raumschema der Schillerstruktur des Pfaus (und Kongopfaus): Stibchen-
Gitter-Typ. Rechts Querschnitts-, links Lingsschnittsbild durch die pigmentierte Aus-
senzone eines Schillerradius. (Schwarz: Melanin, punktiert: Keratin, weiss: Luft). Fiir
die Farberzeugung entscheidend ist der Abstand der Gitterebenen.

schwicht und im Falle der Phasenverschiebung um A\/2 sogar vollstindig aus-
geloscht. So wird eine Farbe intensiv zuriickgeworfen, die durch die Dicke
des Blittchens und den Einfallswinkel bestimmt ist. Durch die periodische
Wiederholung der farberzeugenden Struktur tritt eine weitere Verstirkung
dieser Farbe ein. Die reinen leuchtenden Interferenzfarben, welche phéno-
typisch sehr dhnlich aussehen konnen, beruhen auf recht unterschiedlichen
morphologischen Grundlagen. Trotzdem ist es erstaunlich, dass bei den
bisher untersuchten iiber 100 Vogelarten nur 19 Typen von Schillerstruk-
turen auftreten. Wenn wir diese untereinander vergleichen, so erkennen wir,
dass sie auf die Kombination von nur 5 verschiedenen Melaningranula-Typen
in 4—5 Arten der Lagerung im Keratin zuriickgefiihrt werden kénnen: Wir
unterscheiden unter den Melaninkémern einen Stabtyp von nur 0,1 u diin-
nen Stibchen, gasgefiillte Melaninrohren und flache Melaninpldttchen so-
wie die wohl kompliziertesten bisher gefundenen Melaningranula, den Kam-
mertyp, mit einer Melaninschicht um eine wabig gekammerte Gasfiillung.
Dieses Melanin kann in nur einer Schicht dicht unter der Oberfliche liegen
(Einschicht-Typ), in dichter Lagerung (Kompakt-Typ) oder in regelmissi-
gen Schichten mit bestimmten Abstinden (Schicht-Typ) geordnet sein. Eine
hochspezialisierte Schillerstruktur, die nur bei zwei Gattungen (Pfau und
Kongopfau) gefunden wurde, ist der Gitter-Typ. Hier sind die Melanin-
stibchen nicht nur in Schichten, sondern auch senkrecht untereinander
regelmissig geordnet. Liegt farberzeugend ein diinner Keratinmantel iiber
dem Melanin, wird vom Oberflachen-Typ gesprochen.

Doch wir wollen uns nicht in morphologischen Details verlieren. Zur
Interpretation der Farbwirksamkeit wurden die Dicke des Melanins, des
Keratins und der Gasfilllung gemessen und die Interferenzfarben berech-
net. Jetzt erst kann ausgesagt werden, welche Elemente, eventuell als pe-
riodische Wiederholung oder in Addition mit andern, die Federfarbe be-
stimmen. Die Dimensionen der farberzeugenden Strukturen liegen im
Bereich von 0,1—0,2 u, welche mit einer Prizision, die um 0,001 u liegt,
eingehalten werden miissen. Grossere Abweichungen #ndern die Farb-
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Abb. 2 Schillerstrukturen der Stare (Sturnidae): Querschnittsbilder; Vergrésserung:
5000 fach.

a) Onychognathus (Helmstar) und weitere: Melaninstab-Einschicht-Typ.

b) Poeoptera (Waldstar): Melaninpldttchen-Kompakt-Typ.

¢) Basilornis (Celebesatzel) und weitere: Oberflichen-Melaninstab-Einschicht-Typ.
d) Cinnyricinclus (Amethystglanzstar): Melaninr6hren-Kompakt-Typ.

e) Spreo (Dreifarben-Glanzstar) und weitere: Melaninkammer-Einschicht-Typ.

f) Coccycolius (Schillerglanzstar): Melaninkammer-Schicht-Typ.

Der Vergleich der Schillerstrukturen zeigt die Divergenz der morphologischen Grund-
lage des Schillers innerhalb einer Familie.

(Alle elektronenmikroskopischen Aufnahmen: Laboratorium fir Elektronenmikro-
skopie des Anatomischen Institutes der Universitit Basel,)
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wirkung. So ist das Ocellenmuster auf den Oberschwanzdecken des Pfaus
nur durch die Variation des Gitterabstandes von 0,16—0,21 u, also um
0,05 u bestimmt. »

Wir erkennen, dass das, was wir sehen als reine leuchtende Farbe eines be-
stimmten Tones, morphologisch auf recht unterschiedlicher Basis aufgebaut
sein kann. Hingegen beruhen verschiedene Farbtone eines Gefieders nur auf
der geringen Variation der Dicke einer Melanin-, Keratin- oder Gasschicht.

Doch ein weiterer morphologischer Aspekt muss uns noch beschifti-
gen: Sehen wir uns die Verteilung der verschiedenen Schillerstrukturen im
System der Végel an, so fallen uns zwei wesentliche Besonderheiten auf.
Wir finden identische Schillerstrukturen bei Vogelgruppen, die zueinander
keinerlei Verwandtschaft zeigen. Melaninpliattchen z:B. sind von vier ver-
schiedenen Familien, nimlich Segler, Stare, Schwalben und Nektarvogel,
entwickelt worden. Den Kammertyp mit Gasfiillung zeigen die Stare, Tro-
gons und Kolibris, also Vogelgruppen aus drei verschiedenen Ordnungen.
Rohrenformige Melaninkdmer sind bei sieben Familien unabhéngig vonein-
ander entstanden, um schillerndes Gefieder zu erzeugen. Wir reden von
morphologischen Konvergenzen, wie wir sie als gleiche Anpassungen an ein
Lebensmilieu z.B. von den Korperformen der Fischsaurier, Haie, Knochen-
fische und Delphine her kennen. Doch die Konvergenzen der Schillerstruk-
turen sind verborgene, innere, die nicht direkt in Erscheinung treten.

Das zweite, ebenso erstaunliche Phinomen zeigt uns der Vergleich der
Schillerstrukturen innerhalb derselben Familie. Die Schillerstrukturen kon-
nen trotz gewisser Verwandtschaft sehr unterschiedlichen Typen angehéren.
Es treten somit auffillige Divergenzen auf. Bei der Familie der Stare wurden
7 verschiedene Schillerstruktur-Typen mit Kammertyp, Rohren, Plattchen
und Stiben, mit vier verschiedenen Melanink6rnermn, entwickelt. Innerhalb
der Phasianidae in der Ordnung der Hiihnervogel treten 6 verschiedene
Schillerstrukturen auf usw. Allen verwandten Arten gemeinsam ist nur die
Tendenz, in leuchtenden Farben zu erscheinen. Der Weg, wie dieses Ziel er-
reicht wird, kann verschieden sein.

So erkennen wir ein sich dnderndes System, welches — auf die Ausge-
staltung mit Interferenzfarben hin entwickelt — eine ,innere Tendenz* zur
Ausgestaltung der Tiere darstellt. Dieses System scheint in einer Beschrin-
kung der Méglichkeiten der Losungen einer ,,Eigengesetzlichkeit* zu unter-
liegen.

Hier wollen wir vorerst das Gebiet der farberzeugenden Strukturen ver-
lassen, um die mit dem Fragenkreis der identischen Abbildung verkniipften
Probleme zu beleuchten.

Das Phinomen der Interferenzstrukturen in den toten verhornten
Schillerradien muss als Anforderung an den Bildungsort gewertet werden.
Der Ektodermring des Federkeims ist in der Lage, diese Strukturen nach je-
der Mauser neu, jedoch identisch, d.h. auch mit der notigen Prizision, wie-
der abzubilden. Die Feder entsteht, dhnlich wie ein Haarbalg, als eine Aus-
stilpung der Haut zu einem Zylinder, der sich jedoch im Innern in Leisten
differenziert. Jede Leiste bringt einen Ast mit den daran ansetzenden Ra-
dien hervor. Gegen das Innere sitzen die Melanocyten, Zellen, wie wir sie als
Farbstoffproduzenten auch in unserer Haut besitzen. Sie produzieren die
Melaninkérner und schleusen sie in die Radienzellen ein. Die Melanogenese
ist ein komplexer Vorgang, wobei einerseits eine Proteinmatrix-Struktur,
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andererseits Melanin produziert wird. Durch Anderungen dieser beiden Pro-
zesse kann die Gestalt des Melaninkorns variiert werden.

Sehen wir uns z.B. die Bildung der gasgekammerten Melaninplidttchen
an, so erkennen wir, wie eine Proteinmatrix als Blasenstruktur entsteht, um
die das Melanin angelagert wird. Melaninschichtdicke wie Grosse der Gas-
filllung bestimmen die in Erscheinung tretende Interferenzfarbe. Uber die
Steuerung solcher Morphogenesen ist noch recht wenig bekannt.

Doch die speziell geschaffenen Melaninkémer allein kdnnen nie zur
Farbwirkung gelangen, wenn sie nicht regelmissig geordnet werden. Ja,
wie wir schon beim Gittertyp gesehen haben, kann sogar die Ordnung im
Keratin allein fiir die Farbentstehung entscheidend sein. Der Prozess, der als
Endprodukt die starre, tote Federgestalt durch Verhornung und Verkettung
der federbildenden Zellen ergibt, ist im Keim rdumlich und somit auch zeit-
lich von der Melanineinlagerung getrennt. Alle Zellorganellen werden dabei
resorbiert, und Keratinfibrillenbiindel erfiillen den sich abplattendenZellraum.

Vergleichen wir den Verhornungsablauf nichtschillernder Zellen mit
denjenigen von Schillerradien, so konnen wir, ohne auf weitere Details ein-
gehen zu miissen, erkennen, wie im einen Falle die Bildung grosser Keratin-
fibrillenbiindel im Plasma die Ordnung der Melaninkérer verhindert, wih-
renddem bei den Schillerradien kleine Tonofibrillenpakete im Innern der
Zellen entstehen. Die Melaninkorner werden dadurch bei der Abplattung
zwischen Zellwand und Zellinnerem eingeklemmt und so zur einheitlich re-
flektierenden farberzeugenden Struktur geordnet. -

Doch auch diese Ordnung wiirde nie den Effekt des schillernden Feder-
kleides ermaglichen. Der Radius selbst muss als abgeplattetes reflektierendes
Element durch Torsion um 90° in die Federebene eingedreht werden. Diese
Modifikation zum Schillerradius steht zum Teil anderen Anforderungen an
die Feder wie Flug und Wirmeschutz gegeniiber, insbesondere deshalb, weil
die Verzahnung der Radien zur geschlossenen Federfahne nicht mehr moglich
ist. Im Extremfall entstehen reine Schmuckfedern, wobei der Radius Total-
modifikation zeigt und allein in den Dienst der Farbwirkung gestellt wird.
Bei Schwingen oder auch Konturfedern kann nur das Ende des Radius oder
die Basis fiir die Farbwirkung eingesetzt werden, wobei die Verzahnung auf-
rechterhalten bleibt. Eine Kombination aller Méglichkeiten zeigt der Schiller-
kuckuck, wo durch zweimalige Torsion mit Riickdrehung im Mittelteil
Schillerwirkung und Verzahnung zur Flugfeder kombiniert werden.

So erkennen wir, welch weiteres komplexes System fiir die Abbildung
im Sinne einer identischen Reproduktion, d.h. der Realisation eines geneti-
schen Programms eingesetzt wird.

Im Verborgenen des Hohlzylinders des Federkeims werden — vorerst
unzuginglich jeder dusseren Selektion — die Grundlagen der Schillerstruktu-
ren aufgebaut. Dieser Vorgang wird durch eine Reihe innerer Faktoren ge-
steuert, welche alle bis zur Einhaltung kleinster Dimensionen der farb-
erzeugenden Struktur genetisch fixiert sein miissen. Ein hochdifferenziertes
Organsystem hat sich in bestimmter Richtung in vielen sich addierenden
Einzelschritten der Morphogenese weiterentwickeln miissen, um diese Er-
scheinungsformen erzeugen zu kénnen.

Erscheinen und Abbilden allein vermdgen den Kreis, der zur optischen
Ausgestaltung fiihrt, nicht zu umfassen. Auch wenn es reine Luxusgestalten,
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Abb. 3 Schilletkuckuck (Chrysococcyx).

Die rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen zeigen die abgeplatteten Basal-
lamellen (BL) und Pennulumteile (P) der Schillerradien sowie die Riicktorsion im Be-
reich der Hiakchen (H), welche die Verzahnung mit der Krempe (K) von Hakenradien
(HR) und Bogenradien ermoglichen.

rein zufillige Spiele der Formen und Farben in der Tierwelt gidbe, bendtigen
wir, um sie in ihrer Entstehung zu erkldren, die Variabilitdt des abbildenden
Systems und, um sie dauernd zu erhalten, einen Einfluss, der dieser Verin-
derlichkeit wieder entgegenwirkt. Dies ist die Selektion, welche stabilisie-
rend wirken kann, aber auch durch Bevorzugung geeigneter neuer Varianten
eine andere Erscheinungsform zu entwickeln vermag.

Dazu ist jedoch das Erkennen der dusseren Gestalt notig. Eine Variante
wird besser angepasst in der natiirlichen Selektion, z.B. durch Feinde, die
grossere Uberlebenschancen haben und durch erhéhte Aufzuchtméglichkeit
sich gegeniiber den anderen Artgenossen rasch durchsetzen konnen. So ist
es leicht, mit Hilfe des Darwinschen Selektionsmodells z.B. das Tarnkleid
der Henne des Pfaus zu erkldren. Wie wir heute wissen, unterdriicken allein
die weiblichen Geschlechtshormone (Oestrogene) die Ausbildung des Art-
kleides, welches dem Prachtskleid des Hahns entspricht.

Doch die Erkldrung der auffilligen Gestalt des Minnchens bereitete
Darwin vorerst Schwierigkeiten. So schreibt er 1860 nach der Veroffentli-
chung seines Hauptwerkes ,,Origin of Species“: |, Allein schon der Anblick
einer Pfauenfeder, wo ich auch auf sie stosse und auf sie hinschaue, macht
mich krank*,
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~ Als Losung des Problems wird die ,,geschlechtliche Zuchtwahl® als
innerartliche Selektion gefordert. Die Hennen bevorzugen die schoneren
Hidhne, die dadurch einen starken Selektionsvorteil erhalten. Doch dazu
miisste dem Weibchen ein dsthetisierender Sinn zugebilligt werden.

Mit Hilfe der modernen Verhaltensforschung konnen wir versuchen,
den optischen Erscheinungsbildern positive Selektionsmechanismen zuzu-
ordnen. Durch Analyse der Balzrituale zum Beispiel, und Riickfiihrung auf
ihre Ursprungsszenen, kann vielleicht der Beginn der innerartlichen Selek-
tion gefunden werden. Hat dieser Prozess einmal eingesetzt, so beginnt eine
eng verkniipfte und rickgekoppelte Evolution von Verhaltensweisen und
ornamentaler Ausgestaltung. Eine solche Verkniipfung méchte ich am Bei-
spiel des Pfaus kurz andeuten: Durch Vergleich homologer Szenen in den
verschiedenen Balzritualen bei Hiihnervégeln ist es Schenkel gelungen, das
Rollenspiel zwischen Hahn und Henne auf die Mutter-Kind-Beziehung

Homologe Szenen:

Umkreisgn (Laterale Prisentation) Futteriibermittlungsszene
(seitliches Andringen)

Abb. 4 Vergleichende Ableitung der Balz des Pfaus (nach Schenkel; verindert und er-

weitert): ‘

a) Gallus (Kammbhiihner) (a1, by Futteriibermittlung)

b) Phasianus colchicus (Jagdfasan) (ap, by Balz: Lateralprisentation)

c) Lophophorus impejanus (Glanzfasan) (c; Lockphase zur symbolischen Futteriiber-
mittlung, c, vorangehendes Umkreisen mit Lateralprisentation)

d) Polyplectron bicalcaratum (Spiegelpfau) (d; echte Futteriibermittlung, d, Umkrei-
sen der Henne)

e) Argusianus argus (Argusfasan) (e, ritualisierte Futteriibermittlung, e, Umkreisen
der Henne)

f) Pavo (Pfau): Radprisentation mit Zu- und Abwenden.
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zuriickzufiihren. Fiir die Grundszenen zwischen Mutter und Kind garantie-
ren angeborene auslosende Mechanismen das Erkennen, d.h. sowohl Futter-
iibermittlung und Aufpicken wie Fithrung und Nachfolgereaktion im Sinne
einer Stimmungssynchronisation sind erblich fixierte Reaktionen.

Ich mochte nur zwei fir das Verstindnis der Balz des Pfaus wichtige
Verhaltenselemente herausgreifen, um in der Fiille der Moglichkeiten mich
nicht zu verlieren. Der Vergleich homologer Szenen bei Hihnervogeln fihrt
zur Hypothese, das Radschlagen des Pfaus sei ein Imponiergebaren verbun-
den mit einer ritualisierten Futteriibermittlungsszene. Echte Futteriibermitt-
lung durch den Hahn an die Henne finden wir beim Haushuhn, Jagdfasan
und Pfaufasan. Gegeniiber der Ursprungsszene zwischen Mutter und Kind,
wo das Futter mit tiefgehaltenem Kopf im Schnabel offeriert wird, fallt auf,
dass die Lockgestalt optisch ausgestaltet worden ist. Zudem wird die Szene
mimisch iibertrieben und in anderer Motivation gezeigt, d.h. ein Funktions-
wandel ist eingetreten. Im Falle der Kammhiihner geht es um die Erhaltung
der Intimitit innerhalb der Gruppe, beim Pfaufasan z.B. ist es Teil der Balz
geworden, also sexuell motiviert. Wir nennen einen solchen Vorgang Rituali-
sation.

Da das urspriingliche Erkennen der Szene gesichert ist, kann durch die
geschlechtliche Zuchtwahl durch die Henne die Lockgestalt des Hahns weiter
entwickelt werden. Die gemeinsame Evolution der Verhaltensweisen und des
Erscheinungsbildes als gekoppelter Vorgang kann sich immer weiter von der
Ursprungsszene entfernen, bis diese nur noch symbolisch ausgefiihrt wird.
So kommt es zu starken Ubertreibungen nur innerartlich vorteilhafter Merk-
male, und man hat schon ,,von Sackgassen-Evolution gesprochen.

Doch wenden wir uns kurz noch der anderen Ursprungsszene der Balz
zu: Diese hat dominanten Charakter, stammt sie doch urspriinglich von der
Fithrungsrolle der Henne und in ritualisierter Form des Hahns in der Gruppe
ab. Aus dem seitlichen Andringen und Umwalzern ist beim Huhn und vielen
Fasanen eine Hauptkomponente der Lateralbalz entstanden. Bei Arten, wo
die Gruppenintimitit verlorengegangen ist, wird die Szene als Vorspiel zur
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Abb. 5 Futteribermittiung durch die Henne an das Kiiken. Dies ist eine der Ur-
sprungsszenen, welche zur Balz ritualisiert wurde.
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Futteribermittlung eingesetzt. Beim Pfau ist davon nur noch das Zu- und
Abwenden sowie das Zittern der Radgestalt iibriggeblieben.

Wenn diese Ableitung aus homologen Szenen im Artvergleich zutrifft,
so bedeutet dies, dass dem Ornament der Radgestalt, im Speziellen dem
Ocellenmuster auf den Federn, eine Bedeutung in diesen Richtungen zu-
kommen muss.

Um Beobachtungen und Experimente durchfiihren zu konnen, wurden
Jungtiere unter Erfahrungsentzug in Beziehung auf das Prachtskleid aufge-
zogen. Mit solchen , Kaspar-Hauser-Versuchen lassen sich angeborene Ver-
haltensweisen und Reaktionen abtasten.

Das Radschlagen tritt bei kleinsten Jungtieren und auch bei Hennen als
Imponiergebaren gegen Artgenossen oder Drohgebirde gegen Feinde auf.
Das Ocellenmuster addiert sich erst im dritten Lebensjahr des Mannchens zu
diesem Verhalten. Danach kommt ihm eine Bedeutung als Kennzeichen des
erwachsenen Minnchens zu. Mit der Radgestalt markiert der Hahn sein Balz-
territorium und droht gegen jeden Rivalen. So ldsst sich nachweisen, dass
sich die Aggression adulter Hihne nur gegen die Ocellenmuster richtet.
Wenn ein Mensch ein Biischel solcher Federn hilt, wird er auf dem Balz-
platz des Pfaus angegriffen. Die Aggression richtet sich jedoch ausschliess-
lich gegen die Schmuckfedern und nie gegen den Menschen.

Auf Hennen und besonders isoliert aufgezogene Jungtiere wirken die
Ocellenfedern jedoch véllig andersartig. Stereotyp wird genau in das Zen-
trum des Ocellenmusters gepickt, nicht gehackt, denn die Feder wird ange-
hoben und kann sich so auf die Riickseite drehen, wobei sie jegliche Wir-
kung verliert. Legen wir Futterkdrner neben eine Augfeder, so wird, obwohl
geniigend Futter im Gehege aufgestellt ist, dieses hastig aufgepickt. Hier
liegt ein angeborenes Erkennen vor, welches zwischen Muster und Verhalten
die Briicke schligt: wir merken, wie nun bei der fortschreitenden Ritualisie-
rung schliesslich die urspriingliche Futteribermittlung nur noch symbolisch
vollzogen wird, ersetzt durch das Ocellenmuster auf der Lockgestalt.

Sorgfiltige Beobachtungen der Reaktionen der Henne auf die Prisen-
tation der Radgestalt wihrend der Balz belegen diese Theorie, indem immer

Abb. 6 Der isoliert aufgezogene Jungpfau (Kaspar-Hauser-Versuch) reagiert auf das
Ocellenmuster durch Picken in das Augzentrum (aus 8 mm Filmaufnahmen kopiert).
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wieder eine Futtersuchbewegung, ja sogar Picken, festgestellt werden kann,
auch wenn sicherlich kein Futter vorhanden ist. Dieser Ausschnitt aus einer
umfassenderen Funktionsanalyse der Gestalt des Pfaus zeigt uns, wie das
Erkennen eines Musterelementes bendtigt wird, um eine Evolution der Er-
scheinung ableiten zu kdnnen. Dies ist ein v1else1t1ger gekoppelter Vorgang,
und das Geschehen muss stets in seiner Gesamtheit betrachtet werden. Ar-
beitsteilung im Fortpflanzungsverhalten, Anderung des Sozialverhaltens und
Sexualdimorphismus sind korreliert und lassen das Hennenkleid als Resultat
einer umweltbezogenen Selektion verstehen. Damit verkniipft, entwickeln
sich ebenfalls gekoppelt Balzverhalten, Territorialitdt und Aggressionsverhal-
ten und ergeben als Resultat der innerartlichen Selektion das Prachtskleid
des Hahns, wobei innerartlich vorteilhafte Merkmale weit iiber das funktio-
nell Geforderte hinaus entwickelt wurden. Nétig fiir diese Evolution war nur
ein primidres Erkennen der Gestaltselemente.

Damit hitten wir an dem ausgewiéhlten Beispiel dargelegt, welche biolo-
gischen Verflechtungen zwischen ,,Sehen — Abbilden — und Erkennen‘ be-
stehen. Ein Kreis, der zum Verstindnis der Evolution der Erscheinung in der
belebten Natur notig ist. Wir haben aber auch erfahren, wie drei zum Teil
eigenstindige Prozesse dem Erscheinungsbild zugrunde liegen. Die Schiller-
farben der Vogelfeder, in ihrer Komplexitdt hier nur angedeutet, scheinen
mir geeignet, um einige grundlegende Aspekte der Erscheinungsformen der
Tiere und insbesondere ihrer Evolution hervorzuheben.

"Was wir sehen, was in Erscheinung tritt, sind leuchtende 'Farben, er-
zeugt durch verschiedene Strukturen von Melanin-, Keratin- und Gasschich-
ten, verborgen im Innern der Federdstchen. Den beim Erkennen angedeu-
teten Selektionsvorgingen kann nur die reflektierte Interferenzfarbe in
ihrer Wirkung unterliegen. Die Entstehung der Struktur und ihre Anderung
ist also nicht das Ergebnis dieser dusseren Selektion.

Sicherlich sind ungerichtete Mutationen an der Grundsubstanz des Le-
bens, der DNS, als einziges uns bekanntes variables System, welches erblich
ist, am Werke. Doch wie kénnen ungerichtete, vollig zufillige Anderungen
solche komplexe Strukturen entstehen lassen? Hier muss nach anderen Er-
klairungen gesucht werden. Einen Schliissel konnten uns die gefundenen
Konvergenzen liefern: Es scheint eine ,,Eigengesetzlichkeit*“ eines hoch-
differenzierten Organsystems vorzuliegen. Im Federkeim und Melanocyten-
system sind unter vielen zufilligen Anderungen nur wenige realisierbar. Eine
,innere Selektion ist am Werke; sie erhilt als wohl wichtigste Funktion ein
Organsystem konstant, lidsst aber einen gewissen Spielraum offen, um in be-
stimmten Grenzen variieren zu konnen. In unserem Falle steht der auffilli-
gen Konstanz der Melaninkémer innerhalb der Wirbeltiere eine Reihe von
finf Varianten bei der Vogelfeder gegeniiber. Die Schillerstrukturen sind die
zum grossen Teil realisierten moglichen Kombinationen dieser Melanin--
korner mit nur wenigen Varianten der Lagerung.

Hier scheint es mir angebracht, einen Begriff Portmanns zu verwenden,
der dieses Phinomen kennzeichnet, nimlich die von ihm postulierte , Inner-
lichkeit‘‘. Wir wollen darunter alle inneren Faktoren verstehen, die bei der
Abbildung der identischen Reproduktion dieser verborgenen Strukturen der
Schillerfarben zusammenwirken miissen, also z.B. hormonale Steuerung,
Alter, physiologischer Zustand usw.
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Jedes differenzierte Organsystem hat eben durch den Vorgang der Dif-
ferenzierung selbst eine ,Eigengesetzlichkeit* erhalten. Es kann sich daher
nur in bestimmter Richtung weiterentwickeln. Das heisst, es dndert sich —
wie wir das von der Evolution her ganz allgemein kennen — in sogenannten
Progressionsreihen, oder aber, wenn es die Differenzierung ganz oder teil-
weise verliert, es entstehen als Alternative Regressionsreihen. So wire z.B.
auch das ,,Dollosche Gesetz* erkliarbar, welches aussagt, dass die Evolution
nie an ihren Ausgangspunkt zuriickkehrt. Das System, welches ohne dussere
Selektion mit Eigengesetzlichkeit weiterentwickelt, geniigt, um Erschei-
nungsformen von der Komplexitit der Schillerstrukturen hervorzubringen.

Portmann verwendet hierzu den Begriff der ,.Selbstdarstellung®. Jede
Art beginnt sich nach ihrer genetischen Isolation dusserlich zu unterschei-
den, sich darzustellen, wobei, wenn die dussere Selektion es zuldsst oder
sogar die innerartliche dies begiinstigt, die Erscheinung weit iiber das funktio-
nell Notwendige hinaus sich entwickeln kann.

Doch dusserst selten, vielleicht am ehesten bei den bizarren Farben
und Formen von Gifttieren, ist die Erscheinungsform von der &dusseren
Selektion befreit. Diese bestimmt primidr weitgehend die Tiergestalt. Bei
ihrer Einwirkung beginnt aber eine weitere ,,Eigengesetzlichkeit* sich
aufzubauen. Jede Hoherentwicklung einer Tiergruppe zeigt als Gesetz-
missigkeit die Cerebralisation. Eng damit verkniipft treten Verhaltens-
weisen auf, die selbst als innerartliche Selektion auf die Erscheinung ein-
wirken konnen. Dabei entstehen Tiergestalten, wie wir sie heute beschrie-
ben haben. Die geschlechtliche Zuchtwahl gibt der Tendenz zur Ausge-
staltung — der Selbstdarstellung — wieder neue Freiheiten.

Aber durch Verhaltensinderungen sind auch sehr viel schnellere und
oft bessere Anpassungen an die Umwelt moglich als nur durch Variation der
Erscheinungsform. So baut sich durch die Cerebralisation ein iibergeordne-
tes Organsystem auf, welches die Evolution besonders auch der Korper-
formen mit seiner ,,Eigengesetzlichkeit* zu beeinflussen beginnt.

Damit wire ein hierarchisches Prinzip in der Evolution skizziert wor-
den, wobei erstens die Differenzierung der Organe fiir jedes System ,,Eigen-
gesetzlichkeiten* schafft, welche als innere Selektion die Variation nur noch
in bestimmten Grenzen ermoglichen, und wobei zweitens die Wirkung der
dusseren Selektion modifiziert, ja sogar aufgehoben werden kann, durch die
Cerebralisation verbunden mit der Entwicklung des Verhaltens als allem
iibergeordnetes System. ,

Doch wir wollen hier unsere Spekulationen abbrechen und mit den
Worten Portmanns schliessen, die er als Abschluss einer Arbeit iiber Gestalt
und Firbung der Vogelfeder schreibt: ,,Aber je mehr Ritsel wir mit dem
Instrument der Forschung 16sen, desto méchtiger wird der Eindruck des Ge-
heimnisses, das die Entstehung dieser herrlichen Erzeugnisse des Lebens
umgibt®.
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