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Kapitel 5

EVOLUTION DURCH VARIATION

Variation kam sowohl in der Transmutationstheorie als auch in
den beiden Transformationstheorien nicht vor. Alle drei Denk-
schulen hielten sich streng an die Typenlehre. »Evolution« ergibt
sich nach der Transmutationstheorie durch die Entstehung neuer
Wesensformen, nach den Transformationstheorien dagegen durch
ihre allmahliche Wandlung.

Yariation und Populationsdenken

Darwin wies nach, dass man die Evolution schlicht nicht verste-
hen kann, solange man an der Typenlehre festhélt, Biologische Ar-
ten und Populationen sind keine Typen, keine auf Grund ihrer
Wesensform definierten Klassen, sondern Biopopulationen, die
sich aus genetisch einzigartigen Individuen zusammensetzen.
Diese umwilzende Erkenntnis erforderte eine ebenso umwil-
zende theoretische Erkldrung: Darwins Theorie der Variation und
Selektion. Zu dieser neuen Vorstellung gelangte Darwin durch Be-
lege aus zwei Quellen: einerseits durch das empirische Studium
variabler natiirlicher Populationen (insbesondere durch seine
Untersuchungen an RankenfuBkrebsen) und andererseits durch
die Beobachtungen der Tier- und Pflanzenziichter, dass zwei In-
dividuen ihrer Herden oder Zuchtpflanzungen niemals genau
gleich sind. Diese Individuen waren keine Angehérigen typologi-
scher Klassen, und wie heute jeder weil, sind alle Individuen
einer Population, die sich sexuell fortpflanzt, genetisch einzig-
artig.

Offensichtlich finden es viele schwierig, die groBe Bedeutung
dieser Einzigartigkeit zu begreifen. Sie sollten bedenken, dass es
unter den sechs Milliarden Menschen keine zwei gibt, die einan-
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der vollig gleichen — das gilt selbst dann, wenn es sich um einei-
ige Zwillinge handelt. Die Erkenntnis, dass zwischen einer Klasse
von Objekten mit gleicher Wesensform und einer lebenden Popu-
lation einzigartiger Individuen ein grundlegender Unterschied
besteht, ist die Grundlage des »Populationsdenkens«, eines der
wichtigsten Begriffe in der modernen Biologie.

Die Annahmen des Populationsdenkens sind denen der Typologie
diametral entgegengesetzt. Im Populationsdenken liegt der Schwer-
punkt auf der Einzigartigkeit jedes Gegenstandes in der Welt des
Lebendigen. Was fiir die menschliche Spezies gilt— dass keine zwei
Individuen sich gleichen —, gilt ebenso fiir alle anderen Tier- und
Pflanzenarten. Selbst ein einziges Individuum wandelt sich wih-
rend seines gesamten Lebens und auch wenn es in eine andere
Umwelt gelangt. Alle Lebewesen und Lebensphdnomene sind ein-
zigartig und lassen sich zusammenfassend nur in statistischen
Begriffen beschreiben. Individuen und alle organischen Gebilde
bilden Populationen, fiir die man ein arithmetisches Mittel und
statistische Abweichungen ermitteln kann. Aber Durchschnitts-
werte sind nur statistische Abstraktionen; Realitdt haben einzig die
Individuen, aus denen die Population besteht. Letztlich gelangen
Populationsdenken und Typologie zu genau entgegengesetzten
Schlussfolgerungen. In der Typologie ist der Typus (eidos) real,
und die Variationen sind eine Illusion; im Populationsdenken da-
gegen stellt der Typus (der Durchschnittswert) eine Abstraktion
dar, und nur die Variation ist real. Zwei unterschiedlichere Wege,
die Natur zu betrachten, kann man sich nicht vorstellen. (Mayr
1959)

Darwins Evolution durch Variation
Diese neue Denkweise wurde durch Darwin in die Wissenschaft
eingefiihrt. Seine grundlegende Erkenntnis lautete: Die Welt des
Lebendigen besteht nicht aus unverdnderlichen Wesensformen
(platonischen Klassen), sondern aus sehr vielgestaltigen Popula-
tionen, und die Verdnderung solcher Populationen von Lebewe-
sen macht die Evolution aus. Evolution ist also der Wechsel von
Individuen aller Populationen von einer Generation zur ndchsten.
Als Darwin sich 1837 zum Evolutionsgedanken bekannte (siehe
Kapitel 2), fragte er sich: Wie ldsst sich der Ablauf der Evolution

112




erkliren? Konnte er eine der bereits vorhandenen Erkldrungen
tibernehmen? SchlieBlich erkannte er, dass weder Transmuta-
tions- oder Transformationstheorie noch irgendeine andere Theo-
rie, die sich auf die Typenlehre griindete, dafiir infrage kam. Und
er hatte Recht. Alle typologischen Theorien fiic die Evolution des
Lebendigen haben schwere Fehler — dies wurde durch die Kon-
troversen in der Zeit nach Darwin liberzeugend nachgewiesen,

Um die {ippige Formenvielfalt der Natur zu erkldren, musste
Darwin eine ganz neue Begriindung entwickeln. Dabei gelangte er
zu seiner Theorie der natiirlichen Selektion, die auf dem Popula-
tionsdenken beruhte (siehe Kapitel 6). Auf die gleiche Theorie
stieB unabhéngig davon auch Alfred Russe] Wallace.

Obwohl Darwins Entsteh ung der Arten 1859 erschien (eine
erste gemeinsame Erkldrung hatten Darwin und Wallace sogar
schon 1858 verdffentlicht), wurde die Theorie, mit der er die Evo-
lution durch Variation begriindete, erst rund 80 Jahre spéter all-
gemein anerkannt. Thre Grundlage ist die Vielgestaltigkeit der Po-
pulationen, Zwei Berufsgruppen — die biologischen Systematiker
sowie die Tier- und Pflanzenziichter — wussten diese Vielgestal-
tigkeit schon seit langem zu schétzen, und Darwin unterhielt zu
beiden enge Verbindungen.

Als Darwin ans Sortieren der Sammlungen ging, die er auf
seiner Reise mit der Beagle zusammengetragen hatte, stie er
immer wieder auf dieselbe Frage: Handelt es sich bei geringfiigig
unterschiedlichen Fundstiicken nur um Abweichungen innerhalb
einer Population oder um verschiedene biologische Arten? Als er
in den vierziger Jahren des 19. Jahrhunderts seine Werke iiber die
Klassifikation der Rankenfiifer schrieb, gelangte er sogar zu dem
Schluss, dass in einer Sammlung, die von einer einzigen Popula-
tion stammte, niemals zwei Exemplare genau identisch seien. Sie
waren ebenso einzigartig und untereinander verschieden wie
Menschen. Das Gleiche erfuhr er auch von den Tier- und Pflan-
zenziichtern, zu denen er seit seiner Studentenzeit in Cambridge
Kontakt hatte. Sie wussten immer, welche Individuen aus ihren
Bestinden sie fiir die Zucht der nichsten Generation auswihlen
mussten, und das war nur wegen der individuellen Unterschiede
moglich., ‘

Da die Begriffe » Transmutation« und » Transformation« fiir diese
neue Theorie nicht geeignet waren, bezeichnet man Darwins The-
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orie der natiirlichen Selektion am besten als Theorie der Evolution
durch Variation. Danach entsteht in jeder Generation eine unge-
heure Fille genetischer Abweichungen, aber von der Riesenzahl
der Nachkommen {iberleben nur wenige Individuen, die dann die
nédchste Generation hervorbringen. Die Theorie postuliert, dass
die Individuen mit der héchsten Uberlebens- und Fortpflan-
zungswahrscheinlichkeit auf Grund ihrer besonderen Merkmals-
kombination am besten angepasst sind. Da diese Merkmale im
Wesentlichen von Genen bestimmt werden, ist der Genotyp sol-
cher Individuen in der Selektion beglinstigt. Und "'da immer
wieder diejenigen Individuen (Phénotypen) iiberleben, die auf
Grund ihres Genotyps am besten mit Umweltverdnderungen fer-
tig werden, ergibt sich ein stdndiger Wandel in der genetischen
Zusammensetzung aller Populationen. Das unterschiedlich gute
Uberleben ist zum Teil auf die Konkurrenz zwischen den neu
kombinierten Genotypen innerhalb der Population zuriickzufiih-
ren, zum Teil aber auch auf Zufallsprozesse, die sich auf die Gen-
haufigkeit auswirken. Die so entstehende Veranderung von Po-
pulationen nennt man Evolution. Und da alle Verdnderungen
sich in Populationen aus genetisch einzigartigen Individuen ab-
spielen, ist die Evolution zwangsldufig ein stetiger, allmahlicher
Prozess.

Darwins Evolutionstheorien

Darwins Ansichten iiber die Evolution werden hédufig als »Dar--
winsche Evolutionstheorie« bezeichnet. Eigentlich handelt es sich
aber um mehrere verschiedene Theorien, die man am besten ver-
steht, wenn man sie klar voneinander trennt. Darwins wichtigste
Evolutionstheorien werden wir im weiteren Verlauf erortern (siehe

Kasten 5.1 Darwins fiinf grofie Evolutionstheorien

1.  Verdnderlichkeit der Arten (die grundlegende Evolutionstheorie)

2. Abstammung aller Lebewesen von gemeinsamen Vorfahren
(Evolution durch Verzweigung)

3. Allméhlicher Ablauf der Evolution (keine Spriinge, keine Dis-
kontinuititen)

4. Vermehrung der Arten (Entstehung biologischer Vielfalt)

5. Natiirliche Selektion
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Kasten 5.2 Gegenargumente der ersten Evolutionsforscher gegen
Darwins Theorien

Die Tabelle gibt einen Uberblick iiber die Ansichten verschiedener
Evolutionsforscher zu vier Evolutionstheorien. Die fiinfte, die der
Evolution im Gegensatz zu einer konstanten, unverdnderlichen
Welt, wurde von allen diesen Autoren anerkannt. Die Unterschiede
betreffen die Haltung zu Darwins iibrigen vier Theorien.

gemeinsame  allmdh- Artbildungen natiirliche
Abstammung licher in Popula- Selektion
Ablauf  tionen

Lamarck nein ja nein nein
Darwin ja ja ja ja
Haeckel ja ja 7 ' teilweise
Neolamar-

ckisten ja ja ja nein

T. H. Huxley  ja nein nein nein

de Vries ja nein nein nein

T. H. Morgan  ja nein nein unwichtig

Kasten 5.1), Dass es sich tatsdchlich um fiinf eigenstidndige Theo-
rien handelt, wird daran deutlich, dass die fiihrenden »Darwinis-
ten« unter Darwins Zeitgenossen einige davon anerkannten, an-
dere aber ablehnten (siehe Kasten 5.2).

Zwei der fiinf Theorien, ndmlich jene iiber die Evolution als
solche und die gemeinsame Abstammung, hatten sich wenige
Jahre nach Erscheinen der Entstehung der Arten allgemein durch-
gesetzt. Das war die erste darwinistische Revolution. Ein beson-
ders revolutiondrer Schritt- war dabei die Erkenntnis, dass der
Mensch ein Primat ist und zum Tierreich gehért. Drei andere
Theorien — Gradualismus, Artbildung und natiirliche Selektion —
stiefen auf starken Widerstand und waren bis zur Synthese der
Evolutionsforschung nicht iiberall anerkannt. Diese Synthese war
die zweite darwinistische Revolution. Den von Weismann und
Wallace formulierten Darwinismus, in dem eine Vererbung er-
worbener Merkmale abgelehnt wurde, bezeichnete George John
Romanes als Neodarwinismus. Die Theorie, die sich seit der Syn-
these der Evolutionsforschung allgemein durchgesetzt hat, be-
zeichnet man am besten einfach als Darwinismus, denn sie stimmt
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in den meisten entscheidenden Aspekten mit dem Darwinismus
von 1859 iiberein; dagegen ist der Glaube an die Vererbung er-
worbener Merkmale heute véllig iiberholt, und es ist unnétig, dies
durch den Ausdruck Neodarwinismus zu betonen.

Darwins Theorie des Gradualismus passte gut zur Transforma-
tionstheorie, aber die Anhénger der sprunghaften Evolution leiste-
ten so viel Widerstand, dass es erst der Synthese der Evolutions-
forschung bedurfte, damit die Vorstellung von einer allméhlichen
Evolution allgemein anerkannt wurde. Darwin stellte sich den all-
mihlichen Wandel allerdings ganz anders vor als die Vertreter der
Transformationstheorie. Diese waren iiberzeugt von dem allméh-
lichen Wandel einer Wesensform, der darwinistische Gradua-
lismus dagegen postuliert die allméhliche Umstrukturierung der
Populationen. Daran wird deutlich, warum die Darwinsche Evo-
lution, die ein Phinomen der Populationen ist, immer allméhlich
ablaufen muss (siehe Kapitel 4). Ein Darwinist muss in der Lage
sein, jeden Fall einer scheinbar sprunghaften oder diskontinuier-
lichen Evolution auf den allm#hlichen Umbau von Populationen
zuriickzufiihren.

Yariation

Dass Variation zur Verfiigung steht, ist eine unverzichtbare Vor-
aussetzung der Evolution, und deshalb ist die Frage nach dem We-
sen der Variation ein zentraler Bestandteil der Evolutionsfor-
schung. Wie bereits erwidhnt wurde, ist Variation, das heilit die
Einzigartigkeit jedes Individuums, charakteristisch fiir alle biolo-
gischen Arten, die sich sexuell fortpflanzen. Auf den ersten Blick
mogen alle Individuen einer Schlangen-, Schmetterlings- oder
Fischpopulation gleich aussehen, aber bei nédherer Betrachtung
st6Bt man auf alle méglichen Unterschiede in Grofle, Proportio-
nen, Farbmuster, Schuppen, Borsten oder beliebigen anderen
untersuchten Merkmalen. Bei eingehenderer Untersuchung zeigte
sich, dass die Variation nicht nur sichtbare Eigenschaften betrifft,
sondern auch physiologische Vorginge, Verhaltensweisen, 6kolo-
gische Aspekte (zum Beispiel die Anpassung an Klimabedingun-
gen) und molekularbiologische Merkmale. Das alles unterstreicht
die Erkenntnis, dass jedes Individuum in dieser oder jener Hin-
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sicht einzigartig ist. Nur diese stdndig zur Verfiigung stehenden
Unterschiede machen die natiirliche Selektion moglich.

Obwohl die Variabilitit des Phinotyps den Naturforschern
schon zu Darwins Zeit bekannt war, sahen die ersten Genetiker im
Genotyp etwas ziemlich Einheitliches. Als sich durch popula-
tionsgenetische Untersuchungen zwischen den zwanziger und
sechziger Jahren des 20. Jahrhunderts allmihlich herausstellte,
dass sich hinter dieser scheinbaren Einheitlichkeit betrichtliche
Schwankungen verbergen, wurden diese Befunde von einigen &l-
teren Autoren schlichtweg infrage gestellt. Aber nicht einmal be-
geisterte Darwinisten hdtten wohl mit dem Ausmal genetischer
Variationen gerechnet, das man schlieBlich mit den Methoden der
Molekularbiologie entdeckte. Es wurde nicht nur klar, dass ein
groBer Teil der DNA aus nicht codierenden Abschnitten (»DNA-
Schrott«) besteht, sondern man fand auch heraus, dass viele, ja
vielleicht die meisten Allele »neutral« sind, das heift, ihre Muta-
tion wirkt sich nicht auf die fitness des Phénotyps aus (siehe un-
ten). Deshalb weiB man heute, dass sich hinter scheinbar gleichen
Phénotypen auf der Ebene der Gene eine betrichtliche Varia-
tionsbreite verbergen kann.

Polymorphismus

Manchmal lassen sich die Abweichungen in Klassen einteilen —
das bezeichnet man dann als Polymorphismus. Unter den Men-
schen kennen wir Polymorphismen bei Augen- und Haarfarbe,
glatten und gelockten Haaren, Blutgruppen und vielen anderen
genetischen Varianten unserer Spezies. Die Untersuchung von
Polymorphismen hat betrdchtlich zu unseren Kenntnissen iiber
Stirke und Richtung der natiirlichen Selektion beigetragen, und
wir haben dadurch auch etwas iiber die Ursachen der Variation er-
fahren. Zwei besonders bekannte derartige Studien sind die von
Cain und Sheppard iiber den Farbpolymorphismus bei der
Schnirkelschnecke (Cepaea) und die von Dobzhansky iiber die
Chromosomenanordnung bei Drosophila. In den meisten Fillen
wissen wir nicht, warum ein Polymorphismus in einer Population
tiber lange Zeit hinweg erhalten bleibt. Gewshnlich unterstellt
man ein Gleichgewicht im Selektionsdruck, verstirkend kann
sich aber auch eine iiberlegene Eigenschaft heterozygoter Gentra-
ger auswirken, die dafiir sorgt, dass das seltenere Gen in der Po-
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pulation nicht verschwindet. Wie man an den Schnirkelschnecken
erkennt, kann die Selektion in einer sehr vielgestaltigen Umwelt
auch einen vielgestaltigen Phanotyp erzeugen.

Die Ursachen der Variabilitiat

Wodurch entsteht die Variabilitdt? Was sind ihre Ursachen? Wie
wird sie von Generation zu Generation aufrechterhalten? Mit die-
sem Ratsel schlug Darwin sich sein Leben lang herum, aber trotz
aller Bemiihungen fand er die Antwort nie. Das eigentliche Wesen
der Variabilitdt verstand man erst nach 1900, nachdem Genetik
und Molekularbiologie groBe Fortschritte gemacht hatten. Wie die
Evolution ablduft, kann man in vollem Umfang nur dann begrei-
fen, wenn man die grundlegenden Tatsachen der Vererbung kennt,
denn sie sind die Erkldrung fiir die Variation. Deshalb ist Genetik
ein unverzichtbarer Teil der Evolutionsforschung. Nur der erbli-
che Teil der Variation spielt fiir die Evolution eine Rolle.

Genotyp und Phinotyp

Schon in den achtziger Jahren des 19. Jahrhunderts erkannten auf-
merksame Biologen, dass das genetische Material (das man da-
mals Keimplasma nannte) etwas anderes ist als der tibrige Kérper
(das Soma) eines Organismus; dieser Unterscheidung trugen die
ersten Mendel-Nachfolger Rechnung, als sie die Begriffe Genotyp
und Phénotyp einfithrten. Allgemein war man aber zu jener Zeit
der Ansicht, das genetische Material bestehe ebenso aus Proteinen
wie der gesamte Korper. Als Avery 1944 nachwies, dass es sich
beim genetischen Material um Nucleinsduren handelt, war das
ein richtiger Schock. Jetzt erlangte die begriffliche Unterschei-
dung zwischen einem Organismus und seinen Genen eine ganz
neue Bedeutung. Das genetische Material selbst ist das (haploide)
Genom oder der (diploide) Genotyp, der die Herstellung des Kér-
pers mit allen seinen Eigenschaften — den Phénotyp — steuert.
Der Phinotyp ist das Ergebnis der Wechselwirkungen zwischen
Genotyp und Umwelt wihrend der Entwicklung. Die Variations-
breite des Phinotyps, den derselbe Genotyp unter unterschied-
lichen Umweltbedingungen hervorbringt, nennt man Reaktions-
norm. Eine Pflanze wichst beispielsweise bei guter Diingung und

118




Bewiisserung gréBer und Uppiger heran als ohne diese Umwelt-
faktoren. Blitter des HahnenfuBes Ranunculus flabellaris, die
unter Wasser wachsen, sind gefiedert und seheq ganz anders aus
als die breiten Blitter an den Zweigen iiber Wasser (siehe Abb.
6.3). Wie wir noch genauer erfahren werden, ist der Phénotyp un-
mittelbar der natiirlichen Selektion ausgesetzt, nicht aber die ein-
zelnen Gene.

Friiher wurde hitzig dariiber diskutiert, ob eine bestimmte
Eigenschaft eines Lebewesens auf seine Gene oder die jeweilige
Umwelt (englisch nature bzw. nurture) zurtickzufiithren ist. Alle
Forschungsergebnisse der letzten 100 Jahre weisen darauf hin,
dass die meisten Merkmale eines Organismus von beiden Fakto-
ren beeinflusst werden. Das gilt insbesondere fiir Eigenschaften,
die von mehreren Genen gesteuert werden. In einer Population,
die sich sexuell fortpflanat, gibt es fiir die Variation zwei einander
liberlagernde Ursachen: die Abweichungen des Genotyps (weil
zwei Individuen bei sexueller Fortpflanzung genetisch nie genau
gleich sind) und die Variationen des Phinotyps (weil jeder
Genotyp seine eigene Reaktionsnorm hat). Lebewesen mit unter-
schiedlicher Reaktionsnorm sprechen auf die gleichen Umwelt-
bedingungen unter Umstinden unterschiedlich an.

Die Genetik der Variation

Unsere Kenntnisse iiber die Variation verdanken wir der Genetik,
jenem Teilgebiet der Biologie, das sich mit der Vererbung befasst.
Seit diese Wissenschaft im Jahr 1900 begriindet wurde, ist sie zu
einer der gréfiten biologischen Disziplinen mit einem umfassen-
den Fakten- und Theorienbestand herangewachsen. Selbst Lehr-
biicher, die sich ausschlieBlich auf die Genetik der Evolution
beschrénken, werden leicht iiber 300 Seiten lang. In dem vorlie-
genden Werk iiber Evolution bin ich gezwungen, mich auf eine
Darstellung der grundlegenden genetischen GesetzmaBigkeiten zu
beschrénken; eing eingehendere Betrachtung muss speziellen Bii-
chern iiber das Gebiet vorbehalten bleiben. Wer sich fiir Einzel-
heiten interessiert, dem seien die Biicher von Maynard Smith
(1992) sowie von Hartl und Jones (1999) empfohlen. Fiir den An-
fang sind auch die Kapitel iiber Genetik in einem beliebigen Lehr-
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buch der Biologie sehr niitzlich, beispielsweise dem von Camp-
bell (1999), oder auch die ausfithrlicheren Abschnitte iiber Gene-
tik in den Evolutions-Lehrbiichern von Futuyma (1998), Ridley
(1996) und Strickberger (1996). Um die Grundprinzipien der Ge-
netik kennen zu lernen, die man fiir das Verstdndnis der Evolu-
tion braucht, ist es gliicklicherweise nicht notwendig, sich alle in
diesen Biichern beschriebenen Einzelheiten einzuprigen. Nach
meiner Uberzeugung reicht es aus, wenn man eine begrenzte Zahl
grundlegender Gesetzmibigkeiten kennt — diese muss man aller-
dings griindlich verstanden haben. Die wichtigsten sind'wohl die
17 Prinzipien, die ich im Folgenden auffiihre.

17 Grundprinzipien der Vererbung

1. Das genetische Material bleibt immer gleich (es ist »hart«); es
wird durch die Umwelt oder durch Gebrauch und Nichtge-
brauch des Phanotyps nicht verdndert. Die Weitergabe dieses
unverdnderten genetischen Materials wird als »harte Verer-
bung« bezeichnet. Gene werden durch die Umwelt nicht ab-
gewandelt. Eigenschaften, welche die Proteine des Phénotyps
annehmen, werden nicht an die Nucleinsduren in den Keim-
zellen itbermittelt. Eine Vererbung erworbener Eigenschaften
gibt es nicht.

. 2. Wie Avery 1944 entdeckte, handelt es sich beim genetischen

.Material um Molekiile der DNA (Desoxyribonucleinsdure), bei
manchen Viren auch um RNA. Das DNA-Molekiil hat die von
Watson und Crick 1953 entdeckte Doppelhelixstruktur (Abb.
5.4% ;

3. Die in der DNA enthaltene Information ermdéglicht die Her-
stellung der Proteine, die (zusammen mit Fettsubstanzen und
anderen Molekiilen) den Phénotyp aller Lebewesen bilden.
Sie steuert den Zusammenbau der Aminosduren, durch den
mithilfe der Strukturen und Mechanismen der Zelle die Pro-
teine entstehen.

4. Bei Eukaryonten liegt der groBte Teil der DNA im Kern jeder
einzelnen Zelle. Sie ist dort in mehreren langlichen Kérper-
chen untergebracht, die man als Chromosomen bezeichnet
(Abb. 5.2). (Kleine DNA- und RNA-Mengen befinden sich
auch in den Organellen der Zelle, insbesondere in Mito chon-
drien und Chloroplasten.)
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5. Lebewesen, die sich sexuell fortpflanzen, sind in der Regel di-
ploid, das heibt, sie besitzen zwei homologe Chromosomen-
sdtze, von denen einer vom Vater ererbt wurde, der andere von
der Mutter.

6. Mainnliche und weibliche Keimzellen enthalten jeweils nur
einen Chromosomensatz: Sie sind haploid. Mit der Befruch-
tung der Eizelle wird in dem neu entstehenden Lebewesen
(der Zygote) der diploide Zustand wiederhergestellt, denn die
Chromosomen der Eltern verschmelzen nicht, sondern blei-
ben getrennt (siehe Prinzip 7).

Abb. 5.1 Die allgemein bekannte
DNA-Doppelhelix. Die Basenpaare,
jeweils aus einem Purin und einem
Pyrimidin, bilden die horizontalen
»Stufen« der Helix-Wendeltreppe.
Quelle: Futuyma, Douglas J. (1998).
Evolutionary Biology. 3. Aufl. Sinauer:
Sunderland, MA.
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Bei der Befruchtung einer Eizelle durch die Samenzelle
kommt es nicht zu einer Verschmelzung oder Vermischung
der viterlichen und miitterlichen Chromosomen (auf denen
die viterlichen und miitterlichen Gene liegen), sondern beide
existieren in der befruchteten Eizelle (der Zygote) nebenei-
nander. Das genetische Material wird also unverdndert von
Generation zu Generation weitergegeben; eine Ausnahme
sind nur die gelegentlich auftretenden Mutationen (siehe
Prinzip 11).

. Uber die Eigenschaften eines Lebewesens bestimmen die

Gene, die sich auf den Chromosomen befinden.

. Ein Gen ist eine Abfolge von Basenpaaren in der Nuclein-

sdure, die ein Programm mit einer ganz bestimmten Funktion
codiert.

Im Grofien und Ganzen enthalten die Zellkerne aller Kérper-
zellen die gleichen Gene.

Obwohl ein Gen normalerweise unverdndert von einer Gene-
ration zur anderen weitergegeben wird, hat es die Fahigkeit,
gelegentlich zu »mutieren«. Ein solches mutiertes Gen (Mu-
tant) wird wieder bestdndig, wenn keine erneute Mutation
eintritt.

Die Gesamtheit der Gene eines Individuums stellt seinen Ge-
notyp dar.

Jedes Gen kann in mehreren Formen vorliegen, den Allelen;
diese sind fiir die meisten Unterschiede zwischen den Indivi-
duen einer Population verantwortlich (Abb. 5.3).

Ein diploider Organismus enthélt zwei Exemplare jedes Gens,
eines vom Vater, das andere von der Mutter. Handelt es sich
bei beiden um das gleiche Allel, ist der Organismus fiir dieses
Gen homozygot; sind die Allele unterschiedlich, bezeichnet
man ihn als heterozygot.

Prégt sich bei einem heterozygoten Gen nur eines der beiden
Allele im Phénotyp aus, bezeichnet man dieses Allel als do-
minant; das andere ist dann rezessiv.

Gene sind kompliziert gebaut: Sie bestehen aus Exons, Introns
und flankierenden Sequenzen (Abb. 5.4).

Es gibt mehrere Typen von Genen, darunter auch solche, die
die Tatigkeit anderer Gene steuern (siehe unten).
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Abb. 5.2 Die Entstehung der Polyploidie. Durch Kreuzung zwischen zwei
Pflanzenarten entsteht hdufig ein steriles Hybrid. In manchen Fillen bildet
sich aber durch Verdoppelung der Chromosomenzahl eine fruchtbare, allo-
polyploide Art. Quelle: Strickberger, Monroe W., Evolution, 1990, Jones
and Bartlett, Publishers, Sudbury, MA. www.jbpun.com. Nachdruck mit
freundlicher Genehmigung.
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Abb. 5.3 Ein Gen kann verschiedene Formen (Allele) haben. Mendel ver-
wendete fiir eine seiner Kreuzungen ein Gen Y mit den beiden Allelen Y
(dominant, gelbe Samen) und y (rezessiv, griine Samen) sowie ein Gen R
mit den beiden Allelen R (dominant, runde Samen) und r (rezessiv, kantige
Samen). Kreuzungen der beiden Allelgruppen fiihrten zu den in der Abbil-
dung dargestellten Ergebnissen. Quelle: Abb. 15.1., S. 262 aus Biology, 5th
edition, von Neil A. Campbell, Jane B. Reece und Lawrence G. Mitchell.
Copyright 1999 by Benjamin/Cummings, Imprint von Addison Wesley
Longman, Inc. Nachdruck mit Genehmigung von Pearson Education, Inc.
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Abb. 5.4 Aufbau eines Eukaryontengens mit Exons, Introns und flankie-
renden Sequenzen. Quelle: Futuyma, Douglas J. (1998). Evolutionary Bio-
logy. 3. Aufl. Sinauer: Sunderland, MA.

Das Alter von Genen. Zu den vielleicht Uberraschendsten Er-
kenntnissen der modernen molekularbiologischen Analyse von
Genomen gehérte die Erkenntnis, dass viele Gene sehr alt sind.
Die Sequenz der Basenpaare ist oft sehr konstant, und deshalb
kann man feststellen, dass beispielsweise ein bestimmtes Gen der
Séugetiere auch im Genom der Taufliege Drosophila oder des Fa-
denwurmes Caenorhabditis vorkommt. Offensichtlich ist es sogar
‘mdoglich, fiir manche Gene den ganzen Weg von Pflanzen oder Tie-
ren bis zuriick zu den Bakterien zu verfolgen. Besonders wichtig
ist diese Erkenntnis im Zusammenhang mit Genen, die Krankhei-
ten hervorrufen. Man kann beispielsweise in eine Maus ein Gen
einschleusen, das beim Menschen eine Krankheit auslost, und
dann die heilende Wirkung aller méglichen Arzneiwirkstoffe
untersuchen. AuBerdem birgt sie grofie Méglichkeiten fiir die An-
wendung der Gentechnik. Und selbst wenn es keine solchen prak-
tischen Anwendungsméglichkeiten gibt, trégt der Vergleich ein-
ander entsprechender Gene bei verschiedenen Lebewesen in der
Regel erheblich dazu bei, dass wir die Funktion von Genen besser
verstehen.
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Genetischer Wandel in einer Population

Nach der Hardy-Weinberg-Regel wiirde der Genbestand in einer
Population iiber die Generationen hinweg gleich bleiben, wenn es
nicht eine Reihe von Vorgéngen gébe, die zum Verlust vorhande-
ner und zur Aufnahme neuer Gene fithren. Diese Vorgénge sind
die Ursache der Evolution (siehe Kasten 5.3).

Besonders wichtig fiir die Evolution sind sieben derartige Pro-
zesse: Selektion, Mutation, Genfluss, Gendrift, ungleichmiBige
Variation, bewegliche genetische Elemente und nichtzufallige
Paarung. Die Selektion ist das Thema des Kapitels 6; mit den an-
deren wollen wir uns hier genauer befassen.

Mutation
Der Begriff Mutation hat in der Biologie eine wechselvolle Ver-
gangenheit (Mayr 1967, S. 96). Bis 1910 bezeichnete er jede auf-
fallige Veranderung des Typus, insbesondere wenn eine solche
Verinderung sofort zur Entstehung einer neuen Spezies fiihrte.
"Morgan (1910) verwendete ihn ausschlieBlich fiir spontane Ver-
dnderungen des Genotyps oder, genauer gesagt: fiir plétzliche Ver-
dnderungen eines Gens. Genmutationen entstehen wahrend der
Zellteilung durch Kopierfehler. Die Verdoppelung (Replikation)
der DNA-Molekiile bei der Zellteilung und der Entstehung der
Keimzellen ist zwar ein bemerkenswert praziser Vorgang, aber ge-
legentlich treten doch Fehler auf. Tritt ein Basenpaar an die Stelle
eines anderen, spricht man von einer Gen- oder Punktmutation.
Aber auch groBere Verdnderungen im Genotyp kommen vor, bei-
spielsweise Polyploidie oder eine Umordnung der Gene, wie sie
sich durch Chromosomeninversionen ergibt. Solche Vorgidnge be-
zeichnet man als Chromosomenmutationen. Zu den Mutationen
rechnet man aber auch Verdnderungen in dem Weg von der DNA
des Gens iiber Messenger-RNA und Ribosomen zu den Amino-
séuren oder Polypeptiden des Phinotyps. Dariiber hinaus kénnen
Mutationen durch den Einbau eines transponierbaren Elements in
ein Chromosom entstehen. Jede Mutation, die zu einem verdn-
derten Phénotyp fiihrt, wird durch die natiirliche Selektion be-
glinstigt oder benachteiligt.

Je nach ihrer Bedeutung fiir die Evolution kann man drei Typen
von Mutationen unterscheiden: niitzliche, neutrale und schadli-
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‘ Kasten 5.3 Das Hardy-Weinberg-Gesetz
| In der Frithzeit der Genetik herrschte groBe Verwirrung in der
Frage, was die Allelhdufigkeiten in einer Population bestimmt. Im
Jahr 1908 konnten G. H. Hardy in England und W. R. Weinberg in
| Deutschland mit mathematischen Methoden nachweisen, dass die
. Allelhdufigkeit in Populationen von Generation zu Generation
. konstant bliebe, wenn sich nicht bestimmte Vorgédnge abspielen
; wiirden, die zum Verlust vorhandener und zum Zugewinn neuer
) Gene fiihren. Dies driickten sie in einer mathematischen Formel
. aus, die eine neue Anwendung der Binominalgleichung darstellt.
i Da es sich um eine streng mathematische Lésung handelt, ist sie
kein biologisches Gesetz.
- Zur Verdeutlichung moge ein Beispiel dienen. Angenommen, ein
. Gen ist in einer Population mit den beiden Allelen A1 und A2 ver-
treten. A1 hat die Haufigkeit p, A2 die Haufigkeit g undp+q=1.
Die Héufigkeit der bei der Fortpflanzung vorhandenen Gameten
und der daraus entstehenden Genotypen berechnet sich nach fol-
gendem Schema:

Samenzellen

| Al(p) A2(q)
’ Eizellen | Al(p) | A1A1(p? | A1A2(pq)
* A2q) | AlAz(pq) | A2A2(q)

. Die Binominalgleichung -(p+q)(p+q] = p?+2pg+q? bleibt tiber die
. Generationen hinweg erhalten, es sei denn, Gene kommen hinzu
. oder gehen verloren (siehe Haupttext).

che. Individuen, deren Genotyp eine niitzliche neue Mutation
enthélt, werden von der natiirlichen Selektion begtinstigt. In einer
Population, die sich in einer stabilen Umwelt befindet, wurden
allerdings nahezu alle nur denkbaren niitzlichen Mutationen be-
reits in der jiingeren Vergangenheit selektioniert, und deshalb tre-
fen nur recht selten neue vorteilhafte Mutationen auf. Héaufig sind
dagegen so genannte neutrale Mutationen, die sich nicht auf die
Eignung des Phanotyps auswirken. Welche Rolle sie in der Evo-
lution spielen, wird spéter noch genauer erértert. Schidliche Mu-
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tationen schlieBlich sind in der Selektion benachteiligt und wer-
den frither oder spéter beseitigt. Sind sie rezessiv, konnen sie in
einer Population in heterozygoter Form erhalten bleiben. Fiihren
sie dazu: dass die betreffenden Lebewesen sofort verschwinden,
nennt man sie letal. Ein Gen kann fiir die Selektion unterschied-
lich starkes Gewicht haben, je nachdem, in welchen Wechselbe-
ziehungen es mit dem iibrigen Genotyp steht.

Zwar entstehen alle neuen Gene durch Mutationen, aber die
phanotypische Variationsbreite natiirlicher Populationen ist zum
groBten Teil auf Rekombination zuriickzufithren (spéter mehr da-
riiber). Bevor man in vollem Umfang begriff, welche Rolle die Se-
lektion spielt, waren viele Evolutionsforscher {iberzeugt, manche
entwicklungsgeschichtlichen Wandlungen seien die Folge eines
»Mutationsdruckes«. Diese Vorstellung ist falsch. Die Haufigkeit
eines Gens in einer Population wird auf lange Sicht von der na-
tiirlichen Selektion und Zufallsprozessen bestimmt, nicht aber
durch die Mutationshéufigkeit.

Genfluss

In jeder rdumlich begrenzten Population, die nicht sehr stark iso-
liert ist, wird der Genbestand erheblich durch Zu- und Abwande-
rung von Genen beeinflusst, das heiBit durch den Austausch mit
anderen Populationen derselben Spezies. Diesen Genaustausch
nennt man Genfluss. Er ist ein Stabilitdtsfaktor, denn er verhin-
dert, dass nur teilweise isolierte Populationen sich auseinander
entwickeln; damit ist er ein Hauptgrund, warum weit verbreitete
Arten stabil bleiben und warum Arten mit grofer Individuenzahl
sich nicht weiterentwickeln. Der Umfang des Genflusses ist von
Population zu Population und von einer Spezies zur anderen
hoéchst unterschiedlich. Sehr sesshafte (philopatrische) Arten ha-
ben einen geringen Genfluss, bei solchen mit starker Ausbrei-
-tungstendenz herrscht fast Panmixie.

Wichtig ist die Erkenntnis, dass die Verbreitungsneigung bei
den Individuen einer Population anscheinend sehr unterschied-
lich sein kann. In dieser Hinsicht diirfte es sogar einen ausge-
pragten Polymorphismus geben. Manche Individuen einer Popu-
lation sind unter Umstédnden sehr philopatrisch und pflanzen sich
ganz in der Nihe ihres Geburtsortes fort; andere verbreiten sich
iiber relativ kurze Entfernungen, und wenige Individuen entfer-
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