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Vorwort

Charles Robert Darwin unternahm nur eine Reise rund um die Welt. Aber seine
auf dieser Reise und danach entwickelten Ideen traten nach ihrer ersten
Veroffentlichung im Jahre 1859 einen langen und gefdhrlichen Weg ins 20.
Jahrhundert an. Lang war dieser Weg, weil sich Darwins Theorie von der
Entstehung der Arten durch natiirliche Selektion erst nach 1930 vollstindig in
den Kopfen der meisten Biologinnen und Biologen etablieren konnte.
Gefiahrlich war der Weg, weil sich Darwins Theorie nicht nur gegen starke
religiose Widerstdnde behaupten, sondern auch in allen ihren Details den
kritisch priifenden Blicken mehrerer Wissenschaftlergenerationen standhalten
mullte. Auf ihrem Weg gerieten Darwins Ideen wiederholt mit anderen
wissenschaftlichen Theorien in Konflikt. Besonders die Wiederentdeckung der
Mendelschen Genetik um 1900 brachte sie in Lebensgefahr, weil die neue
Genetik erstens anfinglich nicht mit Darwins Vorstellungen des Evolu-
tionsprozesses harmonierte, und zweitens, weil sie andere
Evolutionsmechanismen nahelegte. Auch an anderen Stellen des Darwinschen
Gedankengebédudes mufite heftig gezimmert und umgebaut werden, bis sie mit
den empirischen Tatsachen einigermafen iibereinstimmten. Dasselbe gilt auch
fir die Genetik. Diese Arbeiten sind vermutlich heute immer noch nicht
abgeschlossen. Aber der Grundbauplan oder die »Architektur« einer
fruchtbaren und erkldrungsstarken sowie in die moderne wissenschaftliche
Umgebungslandschaft passenden Evolutionstheorie wurde wihrend der
sogenannten »Evolutiondren Synthese« vor ungefihr 60 Jahren niedergelegt.
Das Ergebnis dieser Synthese, die »Synthetische Evolutionstheorie«, enthilt
einige charakteristische Kernthesen, die in neuerer Zeit teilweise wieder in
Frage gestellt wurden. Die wohl herausragendste These ist die, dal}
makroevolutiondre Prozesse, d.h. die Entstehung von Arten und die
evolutiondre Diversifikation von Gruppen von Organismen auf hoheren
taxonomischen Stufen (Gattungen, Familien etc.), als Sequenzen von mikroevo-
lutiondiren Schritten erkldrt werden konnen. Eine zweite Kernthese besagt, daf3
natiirliche Selektion in solchen mikroevolutionidren Schritten eine bedeutende,
wenn auch nicht alles bestimmende Rolle spielt. Drittens hat die Synthese
etabliert, da3 der Ursprung der fiir alle Evolutionsprozesse notwendigen ge-
netischen Variation in Populationen von Organismen durch die Prinzipien der
modernen Genetik erklidrt werden kann. Die schwierigsten Probleme fiir die
»Architekten der Synthese« - wie die Gruppe von Biologen, die entscheidend
zur Synthese beigetragen haben, manchmal genannt werden - waren erstens der
Nachweis, dafl mikroevolutionédre Prozesse eine Gruppe von Organismen so
weit verdndern konnen, daf} sie als eigenstindige Art klassifiziert werden muB.
Dies war die Voraussetzung fiir die durch die Synthetische Theorie behauptete
Kontinuitdt von Mikro- und Makroevolution. Zweitens muflte empirisch
nachgewiesen werden, daf} gewisse aus dem Genetiklabor bekannte Prozesse in



der Evolution natiirlicher Population tatsdchlich eine Rolle spielen. Dies war
die Voraussetzung dafiir, daB3 die Genetik gewisse fiir die Evolutionsbiologie
wichtige Fragen beantworten konnte.

Die moderne Synthese weist aber noch einen anderen, besonders wissen-
schaftstheoretisch interessanten Aspekt auf: Sie hat zu einer theoretischen
Vereinheitlichung der Biologie gefiihrt. Dies soll heilen, daBl die
Evolutionsbiologie heute nicht nur davon ausgehen darf, daf ihre Theorien
nicht in Widerspruch zu denen anderer biologischer Disziplinen (Physiologie,
Zellbiologie, Genetik, Biochemie, C)kologie) geraten, sondern auch, daf} diese
Wissenschaften Erkldrungen fiir gewisse fiir die Evolutionsbiologie relevante
Fragen liefern konnen. Vor der Synthese war dies nicht der Fall; dort wurden
z.B. krasse Widerspriiche zwischen der Darwinistischen Evolutionstheorie und
der Genetik konstatiert, und manche Evolutionsbiologen vertraten Ansichten
teilweise metaphysischer Natur, die mit den modernen Naturwissenschaften
unvereinbar sind. Seit der Synthese sind solche Probleme zumindest aus dem
Wissenschaftsbetrieb weitgehend verschwunden. In diesem Sinn hat die
Evolutiondre Synthese wesentlich zu einem vereinheitlichten naturwissen-
schaftlichen Weltbild beigetragen.

Die vorliegende Arbeit ist in zwei Teile gegliedert. Teil I enthilt eine
historische Betrachtung der Entstehung und Begriindung der oben erwiéhnten
Kernthesen der Synthetischen Evolutionstheorie. Die Hauptthese dieses Teils
ist, dal die moderne Transmissionsgenetik eine eminente Rolle in der
Evolutiondren Synthese gespielt hat, und zwar nicht nur in Gestalt der ma-
thematischen Populationsgenetik, wie es aufgrund der bestehenden wissen-
schaftshistorischen und -philosophischen Literatur oft den Anschein macht. Die
Transmissionsgenetik verfiigte schon in den Dreifigerjahren iiber wesentlich
mehr theoretisches Wissen als in den Mendelschen Gesetzen enthalten ist, auf
denen die theoretische Populationsgenetik groB3tenteils beruht. AuBerdem stellte
die Transmissionsgenetik hochentwickelte experimentelle Techniken fiir das
Studium von Evolutionsprozessen in natiirlichen Populationen bereit.

In Kap. 2 vergleiche ich drei historisch einflulreiche Evolutionstheorien, die
vor der Synthese entstanden sind und die den Schliissel fiir das Verstdndnis der
historischen Entwicklung der Evolutionsbiologie im 20. Jahrhundert bilden. Die
erste solche Theorie ist die von Darwin selbst. Ein wichtiges Merkmal dieser
Theorie ist ihr gradualistischer Charakter, d.h. ihre Annahme, da} die
Entstehung von Arten kontinuierlich und ohne Spriinge verlduft (Natura non
facit saltum). Im frithen 20. Jahrhundert befand sich Darwins gradualistische
Theorie in der Auffassung mancher Biologen »auf dem Sterbebett«. Populér
waren damals saltationistische Theorien, die die Entstehung von Arten fiir
einen sprunghaften ProzeB hielten, bei dem natiirliche Selektion im
Darwinschen Sinn keine Rolle spielt. Ich bespreche die beiden einflufreichsten
saltationistischen Theorien der Jahrhundertwende, diejenigen von William
Bateson und von Hugo de Vries. Im Gegensatz zu Darwins Theorie wurde die-



sen m.E. in der Literatur bisher zuwenig Beachtung geschenkt. Batesons und de
Vries’ Theorien sind subtiler als man anhand der géngigen Darstellungen
glauben konnte. Ich versuche insbesondere zu zeigen, daBl die beiden
saltationistischen Theorien auf genetischen Annahmen beruhen, die im zweiten
und dritten Jahrzehnt durch die Entwicklung der modernen Transmissions-
genetik empirisch widerlegt wurden.

In Kap. 3 gebe ich einen kurzen Abril der Entstehung der Transmis-
sionsgenetik. Ich stelle keine neuen Thesen iiber die Geschichte der Genetik auf
sondern versuche, die fiir die Evolutiondre Synthese besonders relevanten
Erkenntnisse zu identifizieren. Ich argumentiere auflerdem, dal man gute
Griinde hatte, die Transmissionsgenetik fiir gegeniiber gewissen noch bis in die
Zwanzigerjahre hinein verfolgten Konkurrenztheorien iiberlegen zu halten und
daBl es kein Zufall war, dal ausgerechnet ein in der Morgan-Schule
ausgebildeter Genetiker zu einer der Hauptfiguren der Synthese wurde:
Theodosius Dobzhansky.

In Kap. 4 bespreche ich eine Reihe von Forschungsergebnissen aus den
Jahren 1915-1936, die man unter dem Namen >>0kologische Genetik« zu-
sammenfassen konnte, auch wenn diese Bezeichnung vielleicht nicht besonders
aussagekriftig ist. Ein Teil dieser Ergebnisse betrifft die genetische Basis der
geographischen Variation innerhalb von Arten. Nach Darwin sowie nach vielen
Naturhistorikern des 20. Jahrhunderts ist geographische Variation ein
Schliisselmechanismus in der Entstehung von Arten. Die Saltationisten lehnten
eine Darwinistische Theorie nicht zuletzt deswegen ab, weil sie glaubten, es
gibe keine genetische Basis fiir die subspezifische Variabilitit; diese bestehe
lediglich aus voriibergehenden Anpassungen an lokale Umweltbedingungen,
die keine langfristigen evolutiondren Konsequenzen haben. Eine Reihe von
genetischen Untersuchungen an geographischen Rassen verschiedener Organis-
men widerlegten diese Behauptung. Ich bespreche insbesondere die
Untersuchungen von F. Sumner und R. Goldschmidt zu diesem Problem.

Auch in die Kategorie »Okologische Genetik« kann man eine Reihe von
Untersuchungen von N. W. Timoféeff-Ressovsky einordnen, der Evidenz fiir
die evolutiondre Relevanz von Genmutationen in natiirlichen Populationen
beibrachte. Durch diese und dhnliche Untersuchungen fand in der erwéhnten
Periode eine allméhliche Annédherung der Genetik an den Darwinismus statt.
Dies wurde auf Seiten der Darwinistischen Naturhistoriker aber kaum realisiert,
da diese tief verwurzelte Abneigungen gegen die Genetik hegten, die sie nach
wie vor mit dem Saltationismus Batesons und de Vries’ assoziierten. Ich weise
darauf hin, daB} z.B. der Begriff der Mutation in dieser Periode noch in ver-
schiedenen Bedeutungen verwendet wurde. Im letzten Abschnitt von Kap. 4
folgt eine Zusammenstellung einiger experimenteller Ergebnisse von
Dobzhansky und Mitarbeitern, die den Grundstein fiir Dobzhanskys hdochst
einfluBreiches Werk Genetics and the Origin of Species (GOS) legten und in



der empirischen Begriindung der Synthetischen Theorie eine zentrale Rolle
einnahmen.

In Kap. 5 bespreche ich den Inhalt von GOS. Das 1937 erschienene Werk ist
die erste systematische Zusammenstellung und rigorose Begriindung einer
Evolutionstheorie, die sowohl wesentliche Elemente der Darwinschen Theorie
als auch die Prinzipien der modernen Transmissionsgenetik und der
Populationsgenetik enthilt. Ich diskutiere besonders die von Dobzhansky
herbeigezogene Evidenz fiir die Relevanz gewisser genetischer Mechanismen in
der Evolution natiirlicher Populationen, fiir die Kontinuitdt von Mikro- und
Makroevolution sowie fiir die Rolle der geographischen Variation und der
reproduktiven Isolation in der Artbildung.

Die in GOS dargestellte Neo-Darwinistische Evolutionstheorie wurde 1940
von Richard Goldschmidt kritisiert, der einige Schwachstellen in Dobzhanskys
Begriindung fand. Goldschmidt présentierte eine alternative Theorie, die die
Kontinuitidt von Mikro- und Makroevolution ablehnte. Goldschmidts Theorie
weist gewisse Ahnlichkeiten mit der fritheren saltationistischen Theorie
Batesons auf. Ich stelle Goldschmidts Theorie und dessen Argumente gegen die
Neo-Darwinistische Theorie kurz vor. Anschlieend betrachte ich, wie
Dobzhansky und Ernst Mayr die Neo-Darwinistische Theorie gegen
Goldschmidt verteidigten. Dobzhansky argumentierte primér von der Theorie
der genetischen Basis der sub- und interspezifischen Variabilitit. Er versuchte
zu zeigen, dal es die von Goldschmidt behaupteten fundamentalen
Unterschiede zwischen der genetischen Basis von Rassenmerkmalen und
derjenigen von Artmerkmalen nicht gibt. Mayr argumentierte hingegen von der
Theorie der Artbildung durch geographische Variation und versuchte, deren
empirische Uberlegenheit gegeniiber Goldschmidts Theorie nachzuweisen. Ich
weise auflerdem darauf hin, dafl Goldschmidts Theorie mit der mathematischen
Populationsgenetik zumindest konsistent ist.

Aus diesen historischen Untersuchungen schliele ich, dafl die Synthetische
Evolutionstheorie wesentlich komplexer ist als sie oft in der Literatur
dargestellt wird. Meist wird nur die mathematische Populationsgenetik und der
biologische Artbegriff iiberhaupt als Teil der Evolutiondren Synthese
wahrgenommen. Die mathematische Populationsgenetik verkdrperte zum
damaligen Zeitpunkt die Theorie der natiirlichen Selektion. Die Synthetische
Evolutionstheorie ist aber primér eine Theorie der Entstehung von Arten -
einem komplexen Prozef3, bei dem nicht nur natiirliche Selektion involviert ist,
sondern auch geographische Variation und reproduktive Isolation. Auf der
Basis der Populationsgenetik allein konnte ein saltatorischer Ursprung der
Arten nicht ausgeschlossen werden.

In Kap. 6 gebe ich einen kurzen Uberblick iiber die Entstehung der mo-
dernen Selektionstheorie. Diese ist gut erforscht; das Kapitel enthdlt dem-
entsprechend keine neuen historiographischen Erkenntnisse aufler einem
Hinweis auf einen meines Wissens bisher kaum beachteten Unterschied



zwischen der Darwinschen und der modernen Selektionstheorie. Ich habe
dieses Kapitel aber vor allem im Interesse der Vollstindigkeit aufgenommen,
und weil gewisse Kenntnisse der modernen Selektionstheorie fiir die
Untersuchungen in Teil II erforderlich sind.

In Teil II verlasse ich die historische Betrachtungsweise und wende mich
wissenschaftstheoretischen Aspekten der zeitgendssischen Evolutionsbiologie
zu, wobei ich mich ausschlieSlich mit der Theorie der Mikroevolution befasse.
Die gegenwirtig kontrovers diskutierten neueren Theorien der Makroevolution
(Artenselektion, »punctuated equilibria« etc.) sowie die heute wieder
umstrittene Kontinuitédtsthese der Synthetischen Theorie sind selbst ausreichend
diffizil, um den Gegenstand einer umfangreichen wissenschaftsphilosophischen
Untersuchung bilden zu konnen; ich habe diese Probleme hier deswegen
ausgeklammert.

In Kap. 8 geht es um die innere Struktur der Selektionstheorie. Diese war in
den letzten Jahrzehnten Gegenstand ausgiebiger philosophischer Kontroversen.
Neben dem »units of selection«-Problem (d.h. die Frage, ob sich Selektion auf
Gene, Merkmale, Individuen, oder Gruppen richten kann), sind auch die
Existenz eines allgemeinen Prinzips der natiirlichen Selektion sowie die Frage,
ob die Form der Theorie besser durch die klassische logisch-empiristische
Theoriekonzeption oder durch die modelltheoretische Auffassung (»semantic
view«) erfalit wird, strittige Punkte. Als Beitrag zu diesen Debatten weise ich
auf ein Problem hin, das meines Wissens in der philosophischen Literatur noch
nicht besprochen wurde: die Tatsache, dafl Fitness als quantitative GroBe in
verschiedenen Modellen der Selektion eine unterschiedliche Bedeutung
annimmt. Dies konnte erkldren, weshalb es noch nicht gelungen ist, ein allge-
meines Prinzip der Selektion, von dem die gesamte Selektionstheorie abgeleitet
werden konnte, quantitativ zu formulieren. Ich schlage vor, daf} dieses
Phinomen mit der modelltheoretischen Auffassung wissenschaftlicher Theorien
besser in Einklang zu bringen ist.

In den iibrigen Kapiteln geht es um das Verhéltnis verschiedener Teile des
umfassenden Gebidudes der heutigen Evolutionstheorie zueinander sowie um
die Frage, wie sich dieses Theoriengebdude in das moderne
naturwissenschaftliche Weltbild einfiigt. In Bezug auf beide Fragen dréingt sich
das Problem des Reduktionismus auf. Gibt es reduktive Beziehungen im
weitesten Sinn, d.h. intertheoretische Erkldrungsbeziehungen, zwischen
einzelnen Teilen der Evolutionstheorie sowie zu fundamentalen physikalisch-
chemischen Theorien? Die Evolutionstheorie wird heute zwar allgemein als auf
einer materialistischen Ontologie aufbauend betrachtet; immerhin war sie es,
die tibernatiirliche Intervention als wissenschaftliche Erkldarung des Ursprungs
der organismischen Vielfalt historisch abloste. Weiter wird heute im
Allgemeinen nicht mehr davon ausgegangen, dal Lebewesen liber
irgendwelche besonderen Substanzen (im ontologischen, nicht im chemischen
Sinn), Krifte oder Wechselwirkungen verfiigen, wie dies in vitalistischen



Theorien behauptet wurde. Dadurch stellt sich die Frage, wozu man eine
Evolutionstheorie tiberhaupt braucht. Kann man die entsprechenden Prozesse
nicht einfach physikalisch-chemisch oder molekular beschreiben, d.h. die
Evolutionstheorie auf die Chemie und Physik reduzieren? Werden Darwins
Ideen iiber die Evolutionsmechanismen durch die spektakuldren Fortschritte in
der Molekularbiologie erneut in Gefahr gebracht, indem sie iiberfliissig
werden? In den Kapiteln 9-11 wird diese Frage kritisch erortert.

In Kap. 9 diskutiere ich die Theorie der Reduktion oder Zuriickfithrung von
Gesetzen auf die Theorien einer fundamentaleren Wissenschaft. Ich fiihre eine
Unterscheidung zwischen definitorischer und explanatorischer Reduktion ein,
von der erstere eine stirkere, letztere eine schwichere Form der Reduktion
darstellt. Ich weise auf einige allgemeine Probleme mit definitorischer
Reduktion hin, die von der Biologie unabhéngig sind. Im Rest des Kapitels
bespreche ich einige Modifikationen des urspriinglichen Modells der Reduktion
aus der logisch-empiristischen Wissenschaftstheorie, insbesondere die Theorien
der Mikroreduktion und der token/token-Reduktion, die unter meinen Begriff
der explanatorischen Reduktion fallen.

In Kap. 10 kritisiere ich ein gegenwdrtig besonders bei Philosophen der
Biologie beliebtes Argument fiir die Irreduzibilitit der Evolutionstheorie: das
Argument von der Supervenienz biologischer Eigenschaften wie z.B. Fitness.
Ich argumentiere, dafl Supervenienz keine angemessene Beschreibung des
Verhiltnisses von Fitness und den physiologischen Eigenschaften eines
Organismus ist. Der Grund ist, da3 der Supervenienzbegriff in seiner formal
explizierten Form lediglich eine Relation der Kovariation ausdriickt. Das
Verhiltnis von Fitness und physiologischen Eigenschaften ist aber das einer
kausalen  Abhingigkeit. Eine solche ist im formal explizierten
Supervenienzbegriff nicht enthalten. Dann bespreche ich ein Argument, nach
dem die Supervenienz von Fitness (gemeint ist allerdings die Supervenienz und
multiple Realisierbarkeit) die Reduktion der Selektionstheorie verhindert. Dem
Argument liegt eine starke Variante der definitorischen Reduktion zugrunde.
Das Argument zeigt, da3 Fitness nicht durch physiologische oder irgendwelche
anderen Eigenschaften extensional &dquivalent redefiniert werden kann. Ich
zeige, daB3 die Verfiigbarkeit solcher extensional dquivalenter Redefinitionen
des Fitnessbegriffs allein noch keine epistemisch relevante Reduktion darstellen
wiirde, weil sie keinen explanatorischen Gehalt besitzt. Explanatorische
Reduktion wird durch das Supervenienzargument nicht beriihrt.

In Kap. 11 wende ich die Theorie der Mikroreduktion auf die Erkldrung von
Fitnessunterschieden an. Ich bespreche zwei Beispiele: eines bei dem eine
biochemische Erkldrung eines adaptiven Vorteils vorliegt (Insektizidresistenz),
und ein aktuelles Beispiel aus der evolutioniiren Okologie, bei dem es um das
optimale Nahrungs-Suchverhalten bei einem Hautfliigler geht. Obwohl bei
solchen Erkldarungen viele Annahmen getroffen werden (besonders ceteris
paribus-Bedingungen) zeige ich, da} die Form solcher Erkldrungen unter das in



Kap. 9 besprochene Mikroreduktionsschema subsumiert werden kann. Ich gebe
aullerdem eine kausale Interpretation der Erkldrung. In Verbindung mit der in
Kap. 9 und 10 vorgenommenen Analyse des Reduktionsbegriff ergibt sich aber,
dal die Evolutionstheorie auch bei Vorliegen mikroreduktiver Erkldrungen
biologischer Adaptationen nicht tiberfliissig wird.

In Kap. 12 geht es um die Relation zwischen adaptiven Erkldrungen, wie sie
in Kap. 11 besprochen werden, und den Modellen der Populationsgenetik und
der quantitativen Genetik. Ich zeige zundchst, da solche Modelle von
samtlichen physiologischen Eigenschaften von Organismen aufler deren
genetischem System (Mendel) und Fitnessunterschieden abstrahieren. Dann
kritisiere ich ein Argument, nach dem sich die Selektionstheorie deswegen von
physikalischen Theorien abhebt, weil keine allgemeinen Quellengesetze fiir das
Entstehen von Fitnessunterschieden angegeben werden konne - hdchstens
sogenannte superveniente Quellengesetze. Ich weise nach, daBl die
Unterscheidung zwischen physikalischen und supervenienten Quellengesetzen
inadéquat ist, weil auch bestimmte Quellengesetze in der Physik in diesem Sinn
supervenient sind. Der Unterscheidung kann kein anderer Sinn gegeben werden
als derjenigen zwischen fundamentalen und abgeleiteten Gesetzen. Dal} es in
der Biologie keine fundamentalen Gesetze gibt, ist vor dem Hintergrund einer
materialistischen Ontologie trivial. Ich schlage statt dessen vor, das Verhiltnis
zwischen adaptiven Erkldrungen und populationsgenetischen Modellen mit
Hilfe des Begriffs der token/token-Reduktion zu charakterisieren. Ich zeige, daf3
damit sowohl der explanatorische als auch der bestditigende Anspruch der
Theoriereduktion befriedigt wird, nicht aber die Ersetzbarkeit der
Evolutionstheorie durch eine Mikrotheorie. Einige der Ergebnisse der Kapitel
10-12 wurden in komprimierter Form und in englischer Sprache unter dem Titel
»Fitness Made Physical: The Supervenience of Biological Concepts Revisited«
in der Zeitschrift Philosophy of Science verdffentlicht (Band 63, September
1996, S.411-431).

Zum Schluf} folgen im Epilog einige Bemerkungen und SchluB3folgerungen
zu der in dieser Arbeit entwickelten reduktionistischen Interpretation der
Synthetischen Evolutionstheorie sowie zum Reduktionismus und seinem
ontologischen Gegeniiber - dem Materialismus - im Allgemeinen. Ich weise
insbesondere auf einige hdufige Milverstindnisse einer solchen Position hin
und versuche, die reduktionistische Interpretation der Evolutionstheorie zu
motivieren

An dieser Stelle sind einige Worte des Dankes angebracht fiir die vielféltige
Unterstiitzung, die mir zuteil wurde. Ein besonders herzlicher Dank richtet sich
an Paul Hoyningen-Huene fiir die exzellente Betreuung meiner Dissertation,
aus der das vorliegende Werk hervorgegangen ist. Der Fachgruppe Philosophie
und dem Zentrum Philosophie und Wissenschaftstheorie der Universitit
Konstanz danke ich fiir eine stimulierende intellektuelle Umgebung sowie fiir
die freundliche Aufnahme eines Uberliufers aus den Naturwissenschaften. Eine



durch den Schweizerischen Nationalfonds (Schwerpunktprogramm Umwelt,
Modul Biodiversitidt, Gesuch Nr. 5001-035228) finanzierte Assistentenstelle bei
Werner Arber am Biozentrum der Universitit Basel war eine notwendige
Okonomische Bedingung fiir meine Studien. Ich danke Werner Arber auch
herzlich fiir vielerlei Anregungen und fiir sein fortwihrendes Interesse an
meiner Arbeit. Das Biodiversitéitsprojekt schuf fiir mich dariiber hinaus ideale
Bedingungen, um mit der aktuellen biologischen Forschung im Kontakt zu
bleiben. In diesem Zusammenhang danke ich besonders Bernhard Schmid und
Paul Schmid-Hempel, die auch meine ersten Gehversuche zu zwei in dieser Ar-
beit behandelten Themen kritisch gelesen haben (Fitness und Optimierungs-
theorie). Fiir die kritische Lektiire des Manuskriptes danke ich Hanne Andersen
und Gereon Wolters. Besonders hilfreiche Ratschlige verdanke ich John
Beatty, Richard Burian, Paul Feyerabend und Ernst Mayr. SchlieBlich danke ich
dem Landkreis Konstanz fiir die Wiirdigung meiner Arbeit durch den Preis zur
Forderung des wissenschaftlichen Nachwuchses an der Universitit Konstanz
fiir das Studienjahr 1995/96.
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1 Einleitung Teil I: Die Evolutionédre Synthese

Die heutige Evolutionstheorie ist das Produkt einer hochst abwechs-
lungsreichen Geschichte!. Mehrere Generationen von Wissenschaftlern haben
an ihr gearbeitet, haben Darwins »On the Origin of Species« und andere
Klassiker gelesen, haben theoretische Uberlegungen angestellt, mathematische
Modelle entwickelt, Daten gesammelt und mit der Theorie verglichen, haben
viel diskutiert und waren in heftige Kontroversen verwickelt. Einige der
klassischen Kontroversen sind bis heute nicht beigelegt; sie werden wohl auch
im 21. Jahrhundert noch das Lebenselixier der evolutionsbiologischen
Forschung bleiben. Es wire naiv anzunehmen, daB3 die Wissenschaft seit der
Veroffentlichung von Darwins beriihmtem Werk stetig Wissen akkumuliert hat,
das sich nahtlos in den jeweils bereits vorhandenen Wissensbestand einfiigte.
DaBl es in vielen Fragen Fortschritte gegeben hat, wird kaum ernsthaft
bezweifelt. Aber jeder solche Fortschritt hat wieder neue Probleme
aufgeworfen, oder sogar Teile des Gebdudes wieder zum Einsturz gebracht. Es
gab auch Entwicklungen, die man riickblickend und mit dem »benefit of
hindsight« als Riickschritte bezeichnen konnte?. Auch die Geschichte der
Evolutionsbiologie bestitigt wohl, daB die Wissenschaftsentwicklung kein
kumulativer ProzeB ist3.

Eine der zugleich interessantesten und schwierigsten Fragen fiir die Historio-
graphie der Evolutionstheorie im 20. Jahrhundert betrifft das Verhdltnis
zwischen der Evolutionstheorie selbst und der modernen Genetik. Evolu-
tionstheorie und Genetik scheinen ein hochst ungleiches Paar zu sein: Jene
interessiert sich fiir den Ursprung der organischen Vielfalt; fiir Prozesse, die
sich iiber viele Jahrtausende und Generationen hinweg und iiber riesige Gebiete
verteilt abspielen. Diese interessiert sich fiir die submikroskopischen Prozesse
der Vererbung von organismischen Eigenschaften von einer Generation zur
ndchsten und geht dariiber hinaus davon aus, da3 dieser Proze bei allen oder
wenigstens bei den meisten Organismen etwa gleich ablduft. Doch trotz dieser

1 Fiir einfiihrende Literatur zur Geschichte der Evolutionsbiologie siche Bowler (1989), Mayr

(1982), Mayr (1991), Ruse (1979), Provine (1971). Eine der besten Einfiihrungen in die
moderne Evolutionstheorie selbst ist Maynard Smith (1993). Einen guten Uberblick iiber
den heutigen Stand der Forschung vermittelt Futuyma (1990).

Siehe z.B. Bowlers (1988) Studie zur Evolutionsbiologie im spiten 19. Jahrhundert, in dem
ausgesprochen »undarwinistische« Theorien florierten, die Evolution als orthogenetischen
(zielgerichtet, einem sich entfaltenden inneren Plan folgend) Entwicklungsprozef sahen.

3 vgl. Kuhn (1970), Kap. 1
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scheinbaren Verschiedenheit in der Fragestellung ist im 20. Jahrhundert die
Geschichte der einen Wissenschaft weitgehend mit der Geschichte der anderen
verflochten. Wie in diesem Teil der vorliegenden Arbeit gezeigt werden soll,
hatte die moderne Genetik einen enormen Einfluf auf die Entwicklung der Evo-
lutionstheorie im 20. Jahrhundert. Sie war ein wesentliches Element in der
»Modernen Synthese« oder »Synthetischen Evolutionstheorie« aus den
DreiBiger- und Vierzigerjahren.

Auf der anderen Seite waren viele genetische Forschungen durch evolutions-
theoretische Fragen motiviert, besonders bei William Bateson, Hugo de Vries
oder dem frilhen Thomas Hunt Morgan. Sogar Mendel selbst schrieb 1865 in
seiner beriihmter Abhandlung ‘Versuche iiber Pflanzenhybriden’ iiber seinen
quantitativ-experimentellen Ansatz:

indessen scheint es der einzig richtige Weg zu sein, auf dem endlich die Losung
einer Frage erreicht werden kann, welche fiir die Entwicklungsgeschichte der
organischen Formen von nicht zu unterschiitzender Bedeutung ist.4

Mendel war mit Darwins Arbeiten vertraut und hoffte, daf} seine Studien zur
Vererbung einen Beitrag zum Problem des Ursprungs der Arten leisten
konnten. Er ahnte wohl nicht, daB sich diese Hoffnung rund 50 Jahre spiter
erfiilllen wiirde. Allerdings war hierzu - wie noch gezeigt wird - eine be-
trichtliche Erweiterung und Verfeinerung seiner Theorie erforderlich.

Es gibt keine Hinweise darauf, da Darwin selbst je etwas von Mendels
Ziichtungsversuchen erfahren hat. Aber auch Darwin benutzte praktisches
Wissen aus der Kunst der Tierzucht - auch eine Art von »Genetik« - zur
Begriindung seiner Theorie>. Allerdings entwickelte er nach dem Erscheinen
von »On the Origin of Species eine aus heutiger Sicht falsche Theorie der
Vererbung, seine »provisional hypothesis of pangenesis«. Eine erste For-
mulierung dieser Hypothese findet sich in »The Variation in Plants and
Animals under Domestication« (1868):

It is almost universally admitted that cells, or the units of the body, propagate
themselves by self-division or proliferation, retaining the same nature, and
ultimately becoming converted into the various tissues and substances of the body.
But besides this means of increase I assume that cells, before their conversion into
completely passive or “formed material,” throw off minute granules or atoms,
which circulate freely throughout the system, and when supplied with proper
multiply by self division, subsequently becoming developed into cells like those
from which they were derived. These granules, for the sake of distinctness, may be
called ... gemmules. They are supposed to be transmitted from the parents to the
offspring, and are generally developed in the generation which immediately

4 Mendel (1901), S. 4. Es fragt sich allerdings, ob Mendel »Entwicklungsgeschichte« nicht in
einem ontogenetischen Sinn gemeint hat (d.h. Embryonalentwicklung). Auf diese Frage hat
mich Gereon Wolters aufmerksam gemacht.

5 Darwin (1859),Kap. 1
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succeeds, but are often transmitted in a dormant state during many generations and
are then developed.®

Nach Darwin werden also die Teile eines Organismus mosaikartig durch zirku-
lierende Teilchen spezifiziert, die sich in den Keimzellen versammeln und
dadurch an die nachste Generation weitergeben werden. Das Aussenden solcher
»gemmules« durch verschiedenen Organe des Organismus kann durch dufere
Bedingungen sowie durch Gebrauch und Nichtgebrauch (»use and disuse«) von
Organen beeinflut werden’.

Die Idee der Pangenesis muB vermutlich vor dem Hintergrund der
praformationistischen Tradition in der Entwicklungsbiologie des 19. Jahr-
hunderts gesehen werden®. Sie unterscheidet sich in fundamentaler Weise von
der heutigen Genetik: Erstens ist die Vererbung erworbener Eigenschaften
darin ausdriicklich vorgesehen. Ein wegen héufigen Gebrauchs besonders gut
ausgebildetes Organ konnte z.B. nach Darwin mehr »gemmules« aussenden als
ein weniger kréftiges und damit diese erworbene Eigenschaft weitervererben.
Zweitens ist die - in heutiger Terminologie - »Erbinformation« im adulten
Organismus mosaikartig verteilt und nicht, wie nach der heutigen Theorie, in
allen Zellen stdndig prasent. Die Erbsubstanz wird vor jedem
Fortpflanzungsversuch durch Versammlung der »gemmules« in den Keimzellen
aus vielen Mosaikstiicken zusammengesetzt. Drittens gibt es nach der
Pangenesislehre keine strikte Trennung zwischen Keimbahn und Soma®.

Angesichts der Unvereinbarkeit dieser Vererbungslehre mit der heutigen
Genetik mag es erstaunen, dal3 Darwins Evolutionstheorie - oder zumindest
etwas Ahnliches - in der heutigen Biologie noch eine derart wichtige Rolle
spielt. Man kann dies damit erkldren, dal Darwin beziiglich theoretischer
Fragen, die die Vererbung betreffen, in »On the Origin of Species« weitgehend
neutral blieb, da es ihm dort um eine griindliche Rechtfertigung seiner Evolu-
tionstheorie ging, die er wohl nicht mit zweifelhaften Spekulationen belasten
wollte. In den 1860er Jahren sah sich Darwin aber unter dem Einfluf einer
Reihe von Einwinden gegen seine Theorie der natiirlichen Selektion genotigt,
eine genetische Theorie wenigstens zu skizzieren. Es war sich aber des speku-
lativen Charakters seiner »provisional hypothesis of pangenesis« bewuft:

Darwin (1868), Bd. II, S. 374

ibid., S. 382

Dobzhansky (1941), S. 33 (Priformationismus: entwicklungsbiologische Theorien, die
annehmen, da} die Form eines Organismus schon in den Keimzellen vorhanden ist und sich
durch die Embryonalentwicklung »entfaltet«, siche Maienschein 1990).

Eine solche Trennung wurde gegen Ende des 19. Jahrhunderts von August Weismann

vorgeschlagen. Dessen Genetik unterscheidet sich aber immer noch stark von der heutigen
(Mayr 1982, S. 698-701).
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An unverified hypothesis is of little or no value. But if any one should hereafter be
led to make observations by which some such hypothesis could be established, I
shall have done good service.!0

Darwin selbst scheint also der Pangenesishypothese hochstens eine heuristische
Bedeutung zuzugestehen; zweifellos mal} er aber der Vererbungslehre generell
eine zentrale Rolle fiir die Evolutionstheorie beill.

Aus der Retrospektive betrachtet und wiederum mit dem »benefit of
hindsight« sieht es so aus, als ob die um 1900 wiederentdeckte Mendelsche
Genetik genau das fehlende Glied in Darwins Theorie war, die diese (1) auf das
Fundament einer empirisch gestiitzten Vererbungslehre stellte!2, (2) den
Ursprung der Variabilitit erblicher Eigenschaften erklirte!3, (3) ein zentrales
theoretisches Problem der Theorie 16ste: das sogenannte »blending«!4 und (4)
natiirliche Selektion als einzigen Mechanismus der Adaptation etablierte, indem
die Vererbung erworbener Eigenschaften als Anpassungsmechanismus
ausgeschlossen werden konnte!>. Unter »blending« verstanden einige von
Darwins Kritikern die aufgrund der Theorie der Pangenesis (s. oben)
vorhergesagte Ausdiinnung vorteilhafter Merkmale durch Zuriickkreuzung mit
durchschnittlichen Vertretern der Art und anschlieBender Durchmischung der
Keimplasmata. Daf} dies unter den Voraussetzungen der Mendelschen Theorie
nicht zu erwarten ist, wurde schon friih als bedeutende Konsequenz der
Mendelschen Genetik fiir die Evolutionstheorie erkannt. Diese weitverbreitete
»missing link« - Interpretation des Verhiltnisses von Darwinismus und
Mendelismus bedarf der Prizisierung.

Vor allem miissen die Ausdriicke »Darwinismus« und »Mendelismus« bzw.
»Darwins Theorie« und »Mendelsche Genetik« priziser definiert werden.
Darwins Theorie im engeren Sinne enthilt die folgenden Elemente: (1) die
gemeinsame Abstammung aller Lebewesen (Deszendenz), (2) graduelle
Veridnderung von Arten durch »infinitesimale« Schritte, (3) Anpassung durch
natiirliche Selektion, die auf kontinuierliche Unterschiede in erblichen
Eigenschaften wirkt und (4) Artbildung durch geographische Isolation'¢. Eine
wichtige Frage ist, ob die Synthetische Evolutionstheorie diese Elemente noch
in irgendeiner Form enthélt.

Unter »Mendelsche Genetik« konnte die von Gregor Mendel 1865 vorgelegte
Theorie verstanden werden. Obwohl Mendel zweifellos erstmals ein fiir die

10 Aus Darwins Autobiographie (Barlow 1958, S. 130).
11 ygl. Ruse (1979), S. 212.

12 Chetverikov (1926), S. 169

13 Dobzhansky (1941), S. 151

14 provine (1971), S. 7; Dobzhansky (1941), S. 154-155; Fisher (1930), S. 1-12; Morgan
(1917), S. 527; Vorzimmer (1963)

15 Dobzhansky (1941), S. 187; Mayr (1982), S. 554
16 Mayr (1982), S. 426; Mayr (1991), S. 36-37
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moderne Genetik zentrales genetisches Phdnomen beschrieben hat - die
Konstanz von differenzierenden Merkmalen in Kreuzungen zweier Typen iiber
mehrere Generationen - lieferte erst die Transmissionsgenetik des 20.
Jahrhunderts bzw. die »klassische Theorie des Gens« (sieche Kap. 3) die fiir eine
Synthese mit dem Darwinismus erforderlichen Begriffe und Theorien. Die
Mendelschen Vererbungsgesetze fiir sich genommen implizieren keineswegs
die moderne Theorie des Gens. Sie lassen sich z.B. auch mit einer
Pangenesistheorie vereinbaren, wie sie von einem der Wiederentdecker der
Mendelschen Gesetze, Hugo de Vries, vertreten wurde (siehe 2.3).

Historisch gesehen war die Zusammenfiihrung der Evolutionstheorie mit der
modernen Genetik ein langwieriger und durch viele Hindernisse gezeichneter
Prozef3, der erst mit der Evolutiondren Synthese in den Dreifliger- und
Vierzigerjahren einen vorldaufigen Abschlul findet. Den Anfang dieses
Prozesses markiert die (unabhéngige) Wiederentdeckung und experimentelle
Bestitigung der Mendelschen Gesetze durch de Vries, Correns und Tschermak
zu Beginn des 20. Jahrhunderts!’. Die neuen Anhénger des zu diesem Zeitpunkt
langst verstorbenen und vergessenen Mendel taten aber zunichst alles Andere
als zu versuchen, die moderne Genetik mit der Darwinschen Theorie zu
vereinen. Sie versuchten vielmehr, Darwins Theorie mit Hilfe der Genetik zu
widerlegen. Die meisten Genetiker dieser Zeit waren Saltationisten, d.h. sie
glaubten, da3 Evolution nicht graduell und unter dem Einflufl von natiirlicher
Selektion verlauft, wie Darwin postuliert hatte, sondern durch Spriinge (lat.
saltus) oder »Mutationen«, wobei der Mutationsbegriff zunéchst eine andere
Bedeutung hatte als in der modernen Genetik!8. Im zweiten Kapitel werde ich
die saltationistischen Theorien William Batesons und Hugo de Vries’ im Detail
vorstellen.

In England fiihrte das Aufkommen der sich auf Mendel berufenden Sal-
tationisten zu einem heftigen Streit zwischen zwei Schulen: den gradual-
istischen »Biometrikern« um Karl Pearson und Francis Weldon und den
saltationistischen »Mendelianern« um Bateson!®. Dieser Streit findet seine
Aufhebung in der Geburt der modernen Populationsgenetik und ihrer
Neuformulierung der Selektionstheorie in populationsgenetischen Begriffen20.
In Deutschland und den USA fanden ausgedehnte Kontroversen iiber den
Mechanismus der Artenbildung zwischen den saltationistischen Genetikern wie
H. de Vries, W. Bateson oder dem frilhen T.H. Morgan, und den
gradualistischen Naturhistorikern wie E. Stresemann (Mayrs Doktorvater), H.
Osborn, B. Rensch und F. Sumner statt?!. Aber auch als die Genetiker

17 De Vries (1900); Correns (1900); Tschermak (1900); sieche auch Dunn (1965), S. 3-5.
18 Mayr (1982), S. 544ff.; Dietrich (1992)

19 Provine (1971), Kap. 3; Farrall (1975)

20 provine (1971),Kap. 5

21 Mayr (1980a), S. 6-28
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insbesondere durch die Arbeiten von H. Nilsson-Ehle, E. East, E. Baur und H.
J. Muller zeigten, dal Mendelsche Variabilitit auch kontinuierlich erscheinen
kann (siehe 4.4), dnderte sich nicht viel an der Situation, da die Naturhistoriker
diese Literatur nicht zu Kenntnis nahmen. Mayr betrachtet deswegen das
Einreilen von disziplindren Grenzen zwischen den Genetikern und
Naturhistorikern als entscheidend fiir eine Synthese von Genetik und
Darwinismus?2. Den wichtigsten Schritt in dieser Richtung vollzog in Mayrs
Sicht T. Dobzhansky, der aus seiner russischen Heimat ein betréchtliches
naturhistorisches Wissen mitbrachte, das er nach seiner Auswanderung in die
USA unter dem Einflul von A.H. Sturtevant, T.H. Morgan und S. Wright mit
der neu entstandenen Genetik zu vereinen suchte?3. Die Arbeiten Dobzhanskys
sowie weitere experimentelle Untersuchungen, auf denen die Evolutionire
Synthese aufbaute, werden im vierten Kapitel vorgestellt.

Seit der Synthese ist die Genetik aus der Evolutionsbiologie nicht mehr
wegzudenken?4. Rund die Hilfte von T. Dobzhanskys »Genetics and the Origin
of Species« (1937), einem der ersten Standardwerke der Synthetischen
Evolutionstheorie, ist der Diskussion genetischer Mechanismen gewidmet
(sieche 5.1), und auch Systematiker wie E. Mayr betonten die Bedeutung der
modernen Genetik fiir ihre Arbeit iiber Artbildung?>. Die Evolutionsforschung
erhédlt auch heute immer wieder wichtige Impulse von der inzwischen
molekular gewordenen Genetik?26.

Die Synthese brachte auch einen weitgehenden Konsens zwischen Spe-
zialisten aus verschiedenen Disziplinen (Genetik, Botanik, Zoologie, Em-
bryologie, Morphologie, Zytologie, Paldontologie) iiber die grundlegenden
Mechanismen der Evolution mit sich, beziiglich derer vor der Synthese be-
trichtliche Meinungsverschiedenheiten zwischen den Disziplinen geherrscht
hatten?’. Die Mehrheit der Evolutionsbiologen in den verschiedenen Sub-
disziplinen gingen nach der Synthese von der Annahme aus, daf ihre Theorien
zumindest konsistent mit den populationsgenetischen Prinzipien zu sein
hatten?®. Dariiber hinaus versuchten viele, die von ihnen beobachteten
Phénomene mittels dieser Prinzipien zu erkldren, z.B. benutzte der

22 ipid., S. 40f.
23 Provine (1981)

24 Davon ausgenommen sind die neueren, teilweise umstrittenen Theorien der Makroevo-

lution, z.B. Eldredge (1985); Stanley (1979).
25 Mayr (1942), S. 65ff.

26 ,B. Halder, Callaerts und Gehring (1995); Gould (1994); Carroll (1995); Bradshaw et al.
(1995)

Siehe besonders die Aufsidtze von Mayr (Systematik), Darlington (Zytologie), Churchill
(Embryologie), Stebbins (Botanik), Ghiselin (Morphologie), Gould (Paldontologie) und
Allen (Genetik) in Mayr und Provine (1980).

28 Gould (1980), S. 161

27
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Paldontologe G. G. Simpson S. Wrights »shifting balance« - Theorie??, die eine
Interaktion von genetischer Drift, Migration und natiirlicher Selektion
postulierte und evolutiondre Bewegungen von Populationen zwischen »adaptive
peaks« (lokale Maxima der Anpassung) voraussagte, als Grundlage fiir seine
Theorie der »Quantenevolution«3?, M. Ruse hat aus diesem Grund
vorgeschlagen, dafl die Populationsgenetik eine Art deduktiven Kern fiir die
Synthetische Theorie bildet3!. Diese These wird im Licht der folgenden Kapitel
noch kritisch zu diskutieren sein (Kap. 7).

Entscheidend fiir die Synthese war, dal die mehr naturhistorisch aus-
gerichteten Biologen (Simpson, Mayr, Rensch, Osborn u.a.) von ihren altherge-
brachten, aus heutiger Sicht falschen Theorien der Vererbung (von Mayr oft als
»Lamarckismus« bezeichnet, da sie wie J. B. Lamarck und Darwin auch an die
Vererbung erworbener Eigenschaften glaubten) ablieBen und vermehrt die
Theorie der modernen Genetik in ihre Arbeit einbezogen. Die Genetiker
ihrerseits muften einsehen, dal die Mendelsche Vererbungslehre nicht
notwendigerweise eine saltationistische Theorie der Artbildung bedingt,
sondern auch mit einer gradualistischen Evolutionstheorie vertrdglich ist.
AuBerdem muften die Genetiker laut Mayr das sogenannte »population
thinking« erlernen, d.h., sie mufiten lernen, Arten nicht als Idealtypen von
Organismen mit unveridnderlichen (bzw. nur durch Saltationen verédnderlichen)
essentiellen Eigenschaften zu sehen, sondern als Gruppen von hochst variablen
Individuen3?. Ich werde dieses metaphysische Problem hier nicht behandeln.
Statt dessen versuche ich zu zeigen, dal besonders die z.B. durch de Vries
(sieche 2.3) propagierte Theorie von zwei vollig verschiedenen Arten von
Variabilitit eines der grofiten Hindernisse war, das die Synthese zu iiberwinden
hatte.

Neben diesen historischen Aspekten interessiert mich ein Problem, das sich
aus einer typischen Art und Weise ergibt, die Synthetische Theorie zu
beschreiben:

The unification of evolutionary biology achieved by the synthesis painted its picture
in bold strokes: Gradual evolution is due to the ordering of genetic variation by
natural selection, and all evolutionary phenomena can be explained in terms of
known genetic mechanisms.33

Oder wie in N. Eldredges Einfiihrung zu einer Neuauflage von Ernst Mayrs
Klassiker »Systematics and the Origin of Species« zu lesen ist:

29 Provine (1986), Kap. 9; siehe auch 6.3.

30" Simpson (1944); siche auch Gould (1980), S. 164f.
31 Ruse (1973, 1981)

32 Mayr (1975a), S. 26-29; siche auch Sober (1980)
33 Mayr (1991), S. 140
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The great achievement of the synthesis was not merely showing that all biological
data are consistent with Neo-Darwinian genetic principles, but that they could be
reduced to these principles.3*

Mayr und auch Eldredge rdumen also der modernen Genetik offenbar eine
zentrale Rolle in der synthetischen Vereinheitlichung der Evolutionstheorie ein.
Allerdings ist es nicht einfach, diesen vereinheitlichenden Charakter - das
»Synthetische« an der Synthese - wissenschaftstheoretisch genauer zu
charakterisieren. Mit der Behauptung, dal die Synthese z.B. eine »Reduktion
der Evolutionstheorie auf die Genetik« darstelle, ist es nicht getan; auch nicht
mit der Negation einer solchen Behauptung. Allerdings legt Mayrs oben zitierte
Charakterisierung eine Interpretation in dieser Richtung nahe, wihrend
Eldredge sie sogar explizit ausspricht®®. In welchem Sinn in diesem
Zusammenhang von »Reduktion« geredet werden konnte, ist ein wissen-
schaftstheoretisches Problem, das ich in Teil II ausfiihrlich behandeln werde.

Auch der historische Sinn von »Evolutiondre Synthese« muf} prézisiert
werden. Die Rede von einer »Synthese« soll zundchst aussagen, dal zwei
Traditionen zusammengefiihrt wurden, die Darwinistische Evolutionstheorie
und die Mendelsche Genetik mitsamt dem mit ihr assoziierten Wissen (Chro-
mosomentheorie, Zytologie, Theorien der Entstehung genetischer Variation
u.a.). Wird der Synthesebegriff in einer dialektischen Bedeutung genommen, so
beinhaltet er auch, daf} die einflieBenden Traditionen sich durch die Synthese
qualitativ verdndert haben36. Dies ist bei der Evolutioniren Synthese zweifellos
der Fall, wie im Folgenden klar werden wird.

Eine weitere Frage ist, welche Forschungsarbeiten in besonderem Maf} zur
Synthese beigetragen haben. Insbesondere besteht eine gewisse Uneinigkeit
betreffend der historischen Bedeutung3? der theoretischen Populationsgenetik
fiir die Synthese als Ganzes. Mayr scheint ihr hochstens eine Vorreiterrolle

34 Eldredge (1982), S. xvi, Hervorh. im Original

35 Mayr selbst wiirde eine solche Interpretation unter gar keinen Umsténden anerkennen; siehe
z.B. (1982, S. 63): »Reduction is at best a vacuous, but more often a thoroughly misleading
and futile, approach«. Mayr anerkennt zwar den »konstitutiven« Reduktionismus, der
dquivalent mit Ayalas (1974) ontologischem Reduktionismus ist. Jede stérkere
reduktionistische Position lehnt er jedoch ab. Eldredge kritisiert an anderer Stelle (1985) die
Synthetische Theorie gerade wegen deren reduktionistischen Tendenz, wobei er mit diesem
Vorwurf primér die Kontinuitdtsthese von Mikro- und Makroevolution anspricht. Die
Kontinuitidtsthese stellt einen Problemkreis dar, der nichts mit den in Teil II zu

besprechenden Problemen der Theoriereduktion zu tun hat (vgl. Ayala 1985).

36 Dies schlieBt eine reduktionistische Interpretation nicht von vornherein aus, siehe Schaffner

(1967).

Dieser geldufige Ausdruck ist grundsitzlich zweideutig, weil der Begriff sowohl deskriptiv
(faktischer Einfluf} einer Theorie, Schule oder Person auf den Gang einer Wissenschaft) als
auch normativ (objektive Geltung, Fortschrittlichkeit oder Entwicklungspotential einer
Theorie, eines Forschungsprogramms etc.) gemeint sein kann. Hier ist »historische
Bedeutung« in einem normativen Sinn gemeint.

37
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zugestehen zu wollen und sieht den entscheidenden Syntheseschritt vor allem in
der Arbeit Dobzhanskys und anderer Feldbiologen38, wihrend z.B. G. E. Allen
die Synthese von Mendelscher Genetik und Darwinismus vor allem in den
Arbeiten von Fisher, Haldane und Wright verwirklicht sieht3°. W. Provine hat
diesen Streitpunkt folgendermalen charakterisiert:

By the early 1950s most evolutionary biologists had come to the view that the
recent synthesis in evolutionary biology had emanated directly from the theoretical
work of Fisher, Haldane and Wright... Almost every textbook or paper on the
subject cited Fisher, Haldane and Wright as the cofounders of modern evolutionary
theory.

Mayr found this interpretation wrong and distasteful. He had always seen
speciation as the primary problem in the evolutionary process and the work of
systematists as central to the evolutionary synthesis. The population geneticists, on
the other hand, focused upon evolution within populations as their primary, almost
exclusive province. From Mayrs perspective, there was a real question of whether
theoretical population geneticists had contributed anything of great significance to
the evolutionary synthesis, much less deserved credit for being the primary
thinkers .40

Mayr ist der Ansicht, da3 das Problem der geographischen Variation und der
Artbildung die die zentralen Fragen der Evolutionsbiologie sind, und aus seiner
Sicht leisteten erst die Arbeiten aus den Dreifliger- und Vierzigerjahren von
Dobzhansky, Mayr, Rensch, Simpson und anderen wesentliche Beitrdge zur
Beantwortung dieser Fragent!. Die frithen Arbeiten der mathematischen
Populationsgenetiker befaBten sich hingegen vor allem mit der Verdnderung der
Haufigkeiten einzelner Allele oder quantitativer Merkmale in Populationen und
abstrahierten vollstindig von den Eigenschaften der Organismen mit Ausnahme
der relativen Fitnesswerte der Allele/Merkmale sowie der herrschenden
Mutations- und Migrationsraten*2,

Wie Provine anhand der &duflerst umfangreichen Korrespondenz des
theoretischen Populationsgenetikers Sewall Wright gezeigt hat, bestand nach
ca. 1937 eine starke Interaktion zwischen Theoretikern und Feldbiologen3.
Dobzhansky holte bei der Planung seiner umfassenden Datenerhebungen und
Experimente zur Populationsgenetik der kalifornischen  Drosophila
pseudoobscura-Populationen stets Wrights Rat ein, um sicher zu gehen, daf} die

38 Mayr (1982), S. 550ff.
39 Allen (1978a), S. 126-145; siche auch Huxley (1942), Kap. 2
40 provine (1986), S. 478f.; siehe auch Provine (1978)

41 Mayr (1993); personliche Korrespondenz (Brief von Mayr an M.W ., November 1993).

42 Vgl. Mayr (1980a): »nothing in the supposedly evolutionary writings of T.H. Morgan, R.A.

Fisher, and J.B.S. Haldane explained the multiplication of species, the origin of higher taxa,
and the origin of evolutionary novelties. Their interpretations concerned the gene level in a
single gene pool« (S. 9; Hervorh. von mir).

43 Provine (1986), Kap. 10 und 11
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von ihm und seinen Mitarbeitern miihselig gesammelten Daten theorierelevant
seien. Wright fiihrte zudem umfangreiche statistische Analysen und
theoretische Berechnungen aufgrund von Dobzhanskys Daten durch, zu denen
Dobzhansky selbst nicht in der Lage gewesen wire. Auf der anderen Seite ist
aufgrund dieser Korrespondenz offensichtlich, da3 Wright ein groBes Interesse
an Dobzhanskys Daten hatte, ohne die er nicht ein einziges seiner theoretischen
Modelle empirisch hitte testen konnen (Wrights eigene experimentelle
Forschung in Chicago befafite sich mit der physiologischen Genetik des Labor-
Meerschweinchens und nicht mit der Populationsgenetik natiirlicher
Populationen). Eine &hnliche Zusammenarbeit entwickelte sich in England
zwischen dem theoretischen Populationsgenetiker und Statistiker R. A. Fisher
und dem Feldbiologen E. B. Ford, deren Ergebnisse iiber die Evolution von
Lepidopteren aber erst nach Fishers Tod in einem groBeren Rahmen
verdffentlicht wurden?4.

Das Verhiltnis zwischen der theoretischen Populationsgenetik und der
empirischen Forschung ist also das einer weitgehenden gegenseitigen Ab-
hingigkeit und erinnert in dieser Hinsicht an die Situation in der modernen
Physik. Dies wurde auch durchaus z.B. von Dobzhansky selbst so gesehen:

Genetics [d.h. Evolutionsgenetik, M.W.] is the first science which got in the
position in which physics has been for many years. One can justifiably speak about
such a thing as theoretical mathematical genetics, and experimental genetics, just as
in physics. There are some mathematical geniuses who work out what to an
ordinary person seems a fantastic kind of theory. This fantastic kind of theory
nevertheless leads to experimentally verifiable prediction, which an experimental
physicist then has to test the validty of. Since the times of Wright, Haldane and
Fisher, evolutionary genetics has been in a similar position.4>

Die Evolutiondre Synthese und die theoretische Populationsgenetik sind also
eng miteinander verbunden, obwohl die letztere anfianglich weitgehend auf sich
gestellt war und mathematische Modelle ohne irgendwelches Wissen iiber die
Struktur natiirlicher Populationen entwickelte. Dies dnderte sich grundlegend
durch die Synthese, wihrend der die Mehrheit der Paldontologen, Botaniker
und Zoologen die theoretischen Ergebnisse der Populationsgenetik akzeptierten
und zu einer Grundlage ihrer evolutiondren Nachforschungen machten.

Wenn Mayr allerdings den »Architekten der Synthese«, wie er sich selbst
sowie Dobzhansky, G. G. Simpson und B. Rensch gerne bezeichnet, eine
zentrale Rolle in der Synthese des Darwinismus mit der Genetik einrdumt, so
meint er m.E. gerade nicht, daB deren Beitrag lediglich darin bestand, die von
den theoretischen Populationsgenetikern entwickelten Theorien auf natiirliche

44 Ford (1964)

45 Aus einem Interview des Oral History Research Office der Columbia-Universitit mit
Dobzhansky im Jahre 1962. Die zitierte Stelle ist in Provine (1981), S. 60f. abgedruckt.
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Populationen anzuwenden bzw. empirisch zu iiberpriifen®. Mayr meint
vielmehr, daBl die theoretische Populationsgenetik einige zentrale
evolutionstheoretische Probleme iiberhaupt nicht behandelt, geschweige denn
gelost hat, namentlich das Problem der Artbildung, und da3 die Architekten auf
diesem Gebiet auch einen theoretischen Beitrag zur Synthese geleistet haben..
Nach Mayrs Auffassung bestand der wichtigste Beitrag der mathematischen
Populationsgenetik darin, zu zeigen, daf} in einer Population von sich sexuell
fortpflanzenden Organismen ein vorteilhaftes Allel sich relativ schnell
ausbreiten kann, auch wenn sein Selektionsvorteil minimal ist. Mayr schreibt:

The conclusion that alleles only slightly differing in selective value could replace
each other rather rapidly in evolution later induced several neo-Lamarckians
(Rensch and Mayr, for example) to abandon their belief in soft inheritance. For it
was now evident that phenomena like climatic races and other environment-
correlated adaptations could be interpreted in terms of selection acting on multiple
alleles and genes.*’

Mit »soft inheritance« meint Mayr die Vererbung erworbener Eigenschaften
(»Lamarckismus«), die zu Beginn des 20. Jahrhunderts noch selbst von
filhrenden Genetikern angenommen bzw. nicht ausgeschlossen wurde4®. Ein
solcher Prozef3 kann potentiell erkldren, weshalb Organismen an ihre Umwelt
angepallt zu sein scheinen; ein Faktum, das meines Wissens zu allen Zeiten als
unbedingt erkldrungsbediirftig angesehen wurde. Die Einsicht, daB Anpassung
durch Selektion fiir giinstige Gene oder Genkombinationen auch bei geringem
Selektionsvorteil relativ schnell (u.U. einige wenige Generationen) erfolgen
kann, entbindet also den Evolutionsbiologen davon, Anpassung durch die
Vererbung erworbener Eigenschaften postulieren zu miissen.

Abgesehen davon schitzt Mayr den Beitrag der mathematischen Populations-
genetik als relativ bescheiden ein. Er schrieb spiter eine vielbeachtete Polemik
gegen sie, in der er sie als »Bohnensack-Genetik« bezeichnete?®. Seiner
Meinung nach waren die Modelle von Fisher, Haldane und Wright viel zu stark
idealisiert; fiir sie bestand in Mayrs Sicht das Problem der Evolution darin,
Bohnen (=Allele) aus einem Sack (=Population) zu ziehen und die
resultierenden Hiufigkeiten zu berechnen. Ein Hauptkritikpunkt Mayrs besteht
aulerdem darin, dafl die meisten populationsgenetischen Modelle annehmen,
daf} der Fitnesswert eines Allels an einem Locus unabhingig von den Werten
der an anderen Loci vorhandenen Allele ist>°.

46 Auf diese Weise wird das Verhiltnis von theoretischen und experimentellen Arbeiten von
Provine (1978) dargestellt.

47 Mayr (1982), S. 554

48 Siche z.B. Bateson (1913), S. 188-211

49 Mayr (1959)

50 Dies stimmt fiir die urspriingliche, nicht aber fiir die heutige Populationsgenetik (siehe 6.3).
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Mayr unterscheidet auflerdem zwischen der mathematischen Populations-
genetik und der okologischen Genetik®!. Letztere wurde insbesondere durch
Goldschmidt, Sumner, Baur, Chetverikov, Timoféeff-Ressovsky und
Dobzhansky vorangetrieben und unterscheidet sich von der mathematischen
Populationsgenetik in vieler Hinsicht. Erstere operierte mit gedachten
Populationen von abstrakten Organismen, die aufler relativen FitneBwerten und
Mutations- sowie Migrationsraten iiberhaupt keine Eigenschaften hatten. Fisher
und seine Artgenossen gingen mathematisch-deduktiv vor. Die 0kologische
Genetik arbeitete hingegen groBtenteils experimentell, indem sie wirkliche
Populationen wirklicher Organismen im Feld und im Labor untersuchte.
Obwohl gewisse Fragestellungen der 6kologischen Genetik von den Theorien
der mathematischen Populationsgenetik her motiviert waren32, befate sie sich
auch mit Fragen, die nicht Gegenstand theoretischer Rechnungen der
»Mathematiker« Fisher, Wright und Haldane waren (und wahrscheinlich auch
gar nicht sein konnten, da es sich um empirische Fragen handelte, die nur durch
Beobachtungen und Experimente beantwortet werden konnten). Dazu gehorte
v.a. das Problem der genetischen Basis der intra- und interspezifischen
Variabilitidt von Organismen, welches fiir die Taxonomie sowie fiir die Theorie
der Artbildung von zentralem Interesse war. Die Arbeiten der dkologischen
Genetiker waren nach Mayrs Einschitzung mindestens ebenso wichtig fiir die
Synthese wie die vielgeriihmten Arbeiten von Fisher, Haldane und Wright; von
der Wissenschaftshistoriographie wurden sie aber trotz Mayrs Kritik bisher
weitgehend ignoriert. Ich werde deshalb in diesem Teil eingehend auf die
okologische Genetik eingehen (Kap. 4). Die Gegeniiberstellung der von Mayr
unterschiedenen mathematischen Populationsgenetik und der 6kologischen
Genetik ist wissenschaftstheoretisch nicht zuletzt auch deswegen interessant,
weil diese sich methodisch (mathematisch-deduktiv vs. experimentell-induktiv)
sowie beziiglich der zum Zuge kommenden Theorietypen unterscheiden?3.

Einigkeit besteht dariiber, da} in den Dreifliger- und Vierzigerjahren dieses
Jahrhunderts eine Synthese des Darwinismus mit der Genetik stattgefunden hat,
und daB} diese Synthese gegeniiber den vorsynthetischen Evolutionstheorien
einen erheblichen Fortschritt darstellt’*. Unkontrovers scheint auch die

51 Mayr (1982), S. 553

52 z2B. Dobzhanskys Problem der effektiven PopulationsgroBe seiner kalifornischen Dro-

sophila-Populationen, siche Provine (1986), Kap. 10.

53 Schaffner (1993, S. 90ff)) hilt die mathematische Populationsgenetik fiir eine Aus-
nahmeerscheinung innerhalb der Biologie, die in ihrer Struktur eher an physikalische
Theorien erinnert. Dies liegt daran, daf} sie im Gegensatz zu den meisten anderen Theorien
(1) quantitativ formuliert ist, und (2) einen »axiomatischen Kern« enthilt (das Hardy-
Weinberg Gesetz). Schaffner tendiert allerdings auch dazu, die Modelle der theoretischen
Populationsgenetik mit der modernen Evolutionstheorie gleichzusetzen, was eine

unzuldssige Verkiirzung darstellt.

54 Siehe Mayr und Provine (1980) fiir eine Sammlung von riickblickenden Betrachtungen der
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Feststellung zu sein, dal die Bedeutung der Synthese - wer immer ihre
wichtigsten Kopfe waren - darin besteht, da} sie zu einer Vereinheitlichung der
Evolutionstheorie gefiihrt hat3>. Der zweite Teil der vorliegenden Arbeit ist ein
Versuch, diese vereinheitlichende Tendenz der Synthese - der sie das Pridikat
»synthetisch« verdankt - im Sinne eines reduktionistischen Bilds der Einheit der
Wissenschaften zu interpretieren. Mein Interesse in den folgenden historischen
Abschnitten ist deswegen nicht primér ein historiographisches, sondern ein
wissenschaftstheoretisches: Welche Rolle spielte die Genetik als Mikrotheorie -
d.h. als Theorie liber submikroskopische Prozesse in biologischen Individuen -
in der Entwicklung der Evolutionstheorie als Makrotheorie, d.h. als Theorie
tiber Prozesse, die sich auf einer hoheren Ebene abspielen - der Ebene der
Population?

Da die Synthetische Evolutionstheorie zumindest nach Mayr hauptsédchlich
eine Theorie des Ursprungs der Arten ist, wende ich mich zunidchst den
wichtigsten Theorien der Artbildung in der Zeit vor der Synthese zu. Ich stelle
zunidchst Darwins Theorie kurz vor. Dann bespreche ich die Darwin in
wesentlichen Punkten widersprechenden saltationistischen Theorien, die um die
Jahrhundertwende besonders von de Vries und Bateson vertreten wurden und
die einen enormen EinfluB auf die Evolutionsbiologie hatten. Wie bereits
erwihnt, wurde die neuentdeckte Mendelsche Genetik zunichst mit dem
Saltationismus identifiziert. Es wird sich zeigen, da} besonders die Theorie von
de Vries teilweise auf falschen genetischen Annahmen beruhten. Im dritten
Abschnitt betrachte ich die wichtigsten Entwicklungen vor der Evolutionédren
Synthese innerhalb der klassischen Genetik selbst. Dabei werden wir sehen, daf3
viele Erkenntnisse der neuen Genetik des 20. Jahrhunderts in irgendeiner Form
fiir die Evolutionstheorie relevant sind. Es war vor allem Dobzhansky - der mit
der klassischen Genetik auf Engste vertraut war und selbst auf diesem Gebiet
publizierte - der diese Ergebnisse in die Evolutionsbiologie eingebracht hat.

SchlieBlich betrachte ich einige Arbeiten, die die Genetik von Rassen- und
Artunterschieden in natiirlichen Populationen betreffen und die spéter zu einem
wichtigen Stiitzpfeiler fiir die Synthetische Theorie wurden. Dann bespreche
ich den Inhalt von Dobzhanskys »Genetics and the Origin of Species«, das
allgemein als das zentrale Werk der Synthetischen Evolutionstheorie angesehen
wird. AnschlieBend gehe ich kurz auf eine bedeutende Gegenposition zu dieser
Theorie ein, die saltationistische Theorie R. Goldschmidts. Diese alternative
Theorie riickt die Synthetische Theorie selbst in ein schérferes Licht. Die
»Architekten der Synthese« muBten sich etwas einfallen lassen, um die

Synthese. Ein wichtiger Aspekt der Synthese war auch die mit ihr verbundene Pro-
fessionalisierung und Institutionalisierung der Evolutionsbiologie, sieche Cain (1993, 1994).
Anhinger des »strong program« in der Wissenschaftssoziologie mdgen im letzteren Aspekt
das Wesen der Evolutionédren Synthese sehen; ich betrachte ihn lediglich als Teilaspekt, der
allerdings nicht Gegenstand der vorliegenden Arbeit ist.

55 E. Mayr pers. Mitteilung; sieche auch Smocovitis (1992)
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Uberlegenheit der Synthetischen Theorie gegeniiber Goldschmidts Theorie zu
erweisen. Ich werde die wichtigsten Argumente Dobzhanskys und Mayrs gegen
Goldschmidt besprechen.

Der erste Teil schlieBt mit einer kurzen Geschichte der Theorie der na-
tirlichen Selektion. Diese bendtige ich vor allem, um zu zeigen, dal} die
Evolutionstheorie keinesfalls mit der Selektionstheorie gleichgesetzt werden
darf, und die Selektionstheorie nicht mit der mathematischen Populations-
genetik. Der letzte Abschnitt von Kap. 6 fiihrt uns auflerdem direkt hin zu
neueren Entwicklungen in der Evolutionstheorie, die ich fiir die wissenschafts-
theoretischen Betrachtungen in Teil II benotigen werde.
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2 Gradualismus versus Saltationismus, 1859-1903
2.1 Darwins Gradualismus

Zu Darwins Theorie der Artbildung finden sich in der Literatur bereits
vorziigliche historische Rekonstruktionen!; ich werde mich deshalb hier kurz
fassen. Trotzdem werde ich aus systematischen Griinden eine eigene kurze
Rekonstruktion versuchen, wobei es mir primédr darum geht, den wichtigsten
Vertreter einer gradualistischen Theorie der Artbildung zu behandeln. Dies ist
erforderlich, um die evolutionstheoretischen Debatten des frithen 20.
Jahrhunderts - also der Zeit vor der Synthese - zu verstehen.

Ein zentrales Element in Darwins Theorie der Artbildung ist der Begriff
»incipient species«. Um diesen zu explizieren, mufl man etwas ausholen.

Im zweiten Kapitel von »On the Origin of Species« diskutiert Darwin die
praktische Schwierigkeit, die Naturhistoriker oft haben, ob eine bestimmte
Form eines Organismus als Variante - d.h. Subspezies oder Rasse - oder als
eigenstindige Art zu klassifizieren ist:

How many of those birds and insects of North America and Europe, which differ
very slightly from each other, have been ranked by one eminent naturalist as
undoubted species, and by another as varieties, or, as they are often called,
geographical races!?

Diejenigen Formen, die an der Grenze zwischen eindeutig als geographische
Rassen und eindeutig als Arten zu klassifizierende Formen anzutreffen sind,
interessieren Darwin besonders:

Those forms which possess in some considerable degree the character of species,
but which are so closely similar to other forms, or are so closely linked to them by
intermediate gradations, that naturalists do not like to rank them as distinct species,
are in several respects the most important for us.

Solche gut ausgeprigte geographischen Rassen besitzen gewisse Gemein-
samkeiten mit Arten, besonders die Eigenschaft der Persistenz. Ein iibliches

1 Siehe z.B. die entsprechenden Kapitel in Ruse (1979), Bowler (1989), Mayr (1982) oder
Mayr (1991).

Darwin (1859), S. 48
3 ibid.,S.47
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Kriterium, zwei persistente geographische Rassen nicht als eigenstindige Arten
zu taxieren ist die Existenz von Zwischenformen:

We have every reason to believe that many of these doubtful and closely-allied
forms have permanently retained their characters in their own country for a long
time; for as long, as far as we know, as have good and true species. Practically,
when a naturalist can unite two forms together by others having intermediate
characters, he treats the one as a variety of the other, ranking the most common, but
sometimes the one first described, as the species, and the other as the variety 4

Die weitgehende Ahnlichkeit zwischen gewissen geographischen Rassen und
eigenstindigen Arten ist ein zentraler Bestandteil in Darwins Argument.
Darwin betont immer wieder, daf} es nie gelungen ist, zwischen den beiden eine
klare Grenze zu ziehen:

Certainly no clear line of demarcation has as yet been drawn between species and
sub-species-that is, the forms which in the opinion of some naturalists come very
near to, but do not arrive at the rank of species; or again, between sub-species and
well-marked varieties, or between lesser varieties and individual differences. These
differences blend into each other in an insensible series; and a series impresses the
mind with the idea of an actual passage.

Diese beiden Sitze bringen eine der ganz gro3en Ideen Darwins zum Ausdruck,
die m.E. in ihrer Bedeutung vergleichbar ist mit der Idee der natiirlichen
Selektion. Die Idee ist die: Der »naturalist« erblickt in einem bestimmten Typ
von Organismus zu einem gegebenen Zeitpunkt ein betrachtliches Spektrum
von Variationen: Unterschiede in der Ausprigung von organismischen
Merkmalen zwischen Individuen, zwischen geographischen Rassen und
zwischen Arten. Jede solche Serie von Varianten ist aber lediglich eine
Momentaufnahme 1in einem zeitlichen Ablauf. Wegen der gemeinsamen
Abstammung aller Formen miissen alle Unterschiede zwischen geographischen
Rassen aus individuellen Unterschieden entstanden sein - und alle Unterschiede
zwischen Arten aus Unterschieden zwischen geographischen Rassen. Darwin
projiziert die rdumliche Variabilitit organismischer Eigenschaften in die Zeit
(»a series impresses the mind with the idea of an actual passage«). Individuelle
Unterschiede sind Durchgangsformen in der Bildung geographischer Rassen,
und solche Rassen sind Durchgangsstadien in der Bildung von Arten. Den
ganzen Prozel} stellt sich Darwin graduell vor; die individuelle Variabilitit, die
ithm zugrundeliegt, ist kontinuierlich (»these differences blend into each other
in an insensible series«). Die Frage, an welchem Punkt eine geographische
Rasse einer Art aufhort, eine solche zu sein und zu einer eigenstdndigen Art
wird ist ebenso schwierig zu beantworten wie die Frage, wo eine schiittere

4 ibid.
5 ibid.,S.51
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Haartracht in eine Glatze iibergeht (mein Vergleich). Trotzdem gibt es schiittere
Haare und Glatzen, wie es fiir Darwin geographische Rassen und Arten gibt.
Noch einmal in Darwins Worten:

I look at individual differences, though of small interest to the systematist, as of
high importance for us [d.h. Darwin, M.W.], as being the first step towards such
slight varieties as are barely worth recording in works on natural history. And I look
at varieties which are in any degree more distinct and permanent, as steps leading to
more strongly marked and more permanent varieties; and at these latter, as leading
to sub-species, and to species [...] Hence I believe a well-marked variety be justly
called an incipient species .

»Incipient species« bezeichnet also geographische Rassen, die sich in einem
Durchgangsstadium zur eigenstindigen Art befinden. Natiirlich glaubt Darwin
nicht, daB} alle geographischen Rassen Arten bilden; aber grundsitzlich ist eine
geographische Rasse als solche dazu in der Lage, wenn die Bedingungen
entsprechend sind und die Form nicht vorher ausstirbt’. Unter welchen
Bedingungen es zur Entstehung von Arten kommt, diskutiert Darwin auch;
davon spiter.

Den Durchgang einer Variante von einer schwicher zu einer stirker dif-
ferenzierten Form fiihrt Darwin auf natiirliche Selektion zuriick®, die auf die
kleinen Unterschiede zwischen Individuen wirkt?. Auf diese Weise ist jede
Form mehr oder weniger an ihre Umwelt angepalit; auch Artunterschiede sind
bei Darwin dementsprechend adaptiv.

Darwins Theorie der Artbildung hat mehrere Korollare, z.B .:

wherever many species of the same genus have been formed, or where, if we may
use the expression, the manufactory of species has been active, we ought generally
find the manufactory still in action [...] And this certainly is the case, if varieties be
looked at as incipient species; for my tables clearly show as a general rule that,
wherever many species of a genus have been found, the species of that genus
present a number of varieties, that is of incipient species, beyond the average.!0

Darwin erwartet also aufgrund seiner Theorie eine positive Korrelation
zwischen der Anzahl der Arten einer Gattung und dem Ausmal} geographischer
Variabilitit innerhalb dieser Arten, und findet diese nach seinen eigenen
Angaben auch. Man konnte dieses Korollar unter einem hypothetisch-
deduktiven Theoriemodell als eine empirische Konsequenz von Darwins
Theorie der Artbildung betrachten, deren Bestitigung die Theorie stiitzt. Solche

6 ibid., S.51-52

T ibid.,S.52

8 ibid.

9 Zu Darwins Theorie der natiirlichen Selektion siehe 6.1
10 parwin (1859), S. 56
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indirekte Evidenz ist fiir die Theorie von groer Wichtigkeit, da der Prozel3 der
Artbildung im Allgemeinen ja zu langsam ist, um direkt beobachtet zu werden.

Ein zweites Korollar, welches Darwin bestitigt findet, ist, da die Arten
grofer Gattungen - in denen der Prozef der Artbildung (trivialerweise)
besonders aktiv war und vermutlich (nicht trivialerweise) immer noch ist -
einander dhnlicher sind als diejenigen kleinerer Gattungen, d.h., zwei eigen-
standige Arten aus einer grolen Gattung unterschieden sich oft weniger stark
als zwei geographische Rassen aus einer kleinen Gattung!!. Auch dies folgt aus
dem Prozef der Artbildung wie ihn Darwin sich vorstellt.

Welches sind nun die Bedingungen, unter denen aus geographischen Rassen
eigenstindige Arten werden kénnen? Da Darwin natiirliche Selektion als die
hauptsichliche Triebkraft in der Diversifikation der Formen betrachtet, sind
diese Bedingungen im vierten Kapitel (Natural Selection) unter »circumstances
favourable and unfavourable for natural selection« zu finden.

Die grundsitzliche Bedingung fiir alle Evolutionsprozesse ist die Verfiig-
barkeit von erblicher Variabilitiit zwischen den Individuen einer Art:

A large amount of inheritable and diversified variability is favourable [to natural
selection, M.W_]. I believe mere individual differences suffice for the work. A large
number of individuals, by giving a better chance for the appearance within any
given period of profitable variations, will compensate for a lesser amount of
variability in each individual, and is, I believe, an extremely important element of
success. Though nature grants vast periods of time for the work of natural selection,
she does not grant an indefinite period; for as all organic beings are striving, it may
be said, to seize on each place in the economy of nature, if any one species does not
become modified and improved in a corresponding degree with its competitors, it
will soon be exterminated.'?

Hier kommen verschiedene Aspekte von Darwins Theorie zusammen. Der
Schliissel zum Verstindnis dieser Stelle, die wegen der Metapher von »organic
beings striving« schwierig zu rekonstruieren ist, ist Darwins »principle of
divergence«. Darunter versteht Darwin:

the simple circumstance that the more diversified the descendants from any one
spcies become in structure, constitution, and habits, by so much will they be better
enabled to seize on many and widely diversified places in the polity of nature, and
so be enabled to increase in number.!3

Das Prinzip ist schwierig zu verstehen; es scheint hier lediglich zu besagen, daf3
Arten, die sich weiter diversifizieren und schneller in unterschiedliche
Lebensrdume eindringen mehr Nachkommen hinterlassen werden, was trivial

11 ipia., s.57
12 ipid., S. 102
13 ibid., S. 112
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erscheint. Gewohnlich wird Darwins »principle of divergence« so gedeutet, dal3
die Aufspaltung einer Gruppe von Organismen mit gemeinsamer Abstammung
in viele an verschiedene Lebensbedingungen angepalite Formen dazu fiihrt, daf3
diese Gruppe dadurch der Konkurrenz sowohl mit Vertretern der gleichen Art
als auch mit Vertretern einer anderen Art ausweichen kann!4. Tammone!> hat
diese Interpretation kiirzlich kritisiert; seiner Meinung nach besagt das
»principle«, daB} Diversifikation fiir die Organismen einer Art keine Strategie
ist, um der Konkurrenz auszuweichen, sondern um die Konkurrenten zu
schlagen. Diese Interpretation scheint mir mit der soeben zitierten Stelle besser
vertrdglich zu sein als die »klassische« Interpretation. In Darwins Theorie sind
es also biotische Interaktionen, besonders inter- und intraspezifische
Kompetition!®, die zur Diversifikation von Gruppen mit gemeinsamer
Abstammung und damit letztlich zur Entstehung neuer Arten fiihren; und zwar
deswegen, weil stark diversifizierte Gruppen nach Darwin immer die
erfolgreichsten sein werden. Diese Interpretation wird durch mehrere Stellen
belegt, z.B.:

Natural selection [...] leads to divergence of character; for more living beings can
be supported on the same area the more they diverge in structure, habits, and
constitution [...] Therefore during the modification of the descendants of any one
species, and during the incessant struggle of all species to increase in numbers, the
more diversified these descendants become, the better will be their chance of
succeeding in the battle of life. Thus the small differences distinguishing varieties
of the same species, will steadily tend to increase till they come to equal the greater
differences between the species of the same genus, or even of distinct genera.!”

as a general rule, the more diversified in structure the descendants from any one
species can be rendered, the more places they will be enabled to seize on, and the
more their modified progeny will be increased.!$

Gruppen von Organismen kommen also in Darwins Vorstellung in den Genuf3
der natiirlichen Selektion am besten dadurch, indem sie sich moglichst
diversifizieren und sich der Konkurrenz aussetzen; dies bezeichnet er als
»principle of divergence« und als Haupttriebfeder der Evolution.

Es kann nicht behauptet werden, dal Darwins Erkldrungen zu diesem
Problem besonders einleuchtend oder klar seien, noch ist dieser Aspekt von
seiner Theorie gut empirisch begriindet (das meiste davon, insofern es iiber-

14 ;8. Mayr (1992), S. 344 oder Bowler (1989), S. 183
15 Tammone (1995)

16 giehe auch 6.1

17 Darwin (1859), S. 128

18 ibid. S.119



20 Die Evolutionire Synthese

haupt einen eindeutigen empirischen Gehalt besitzt, stimmt vermutlich nicht!?).
»On the Origin of Species« ist, als Ganzes gesehen, ein aullerordentlich
kohirentes Argument?? fiir die Verinderlichkeit und Deszendenz der Arten
sowie fiir die bedeutende Rolle von natiirlicher Selektion; beziiglich gewisser
Details der Theorie gibt es aber erhebliche Interpretationsprobleme. Es ist nicht
Ziel dieser Arbeit, einen Beitrag zur Losung dieser Interpretationsprobleme zu
leisten; es geht hier vor allem darum, gewisse Aspekte der Darwinschen
Theorie aufzuzeigen, vor deren Hintergrund die spiteren Evolutionsdebatten
verstidndlich werden. Ein solcher Aspekt muf3 noch kurz beleuchtet werden: die
Rolle der geographischen Isolation in Darwins Theorie.

Nach Darwin konnen geographisch stark isolierte Rassen einer Art, wie sie
z.B. auf ozeanischen Inseln anzutreffen sind, Arten bilden. Er betrachtet dies
aber nicht als die giinstigsten Umsténde fiir die Artbildung?!:

Although I do not doubt that isolation is of considerable importance in the
production of new species, on the whole I am inclined to believe that largeness of
area is of more importance, more especially in the production of species which will
prove capable of enduring for a long period, and of spreading widely .22

Darwin hélt die weite Verbreitung einer Art, z.B. auf einer kontinentalen
Landmasse, fiir die giinstigere Bedingung fiir die Bildung neuer Arten23. Neue
Arten entstehen z.B. dort, wo eine Art iiber eine groflere, zusammenhingende
Region verteilt ist. Die Region bietet an verschiedenen Stellen verschiedene
Umweltbedingungen, an die Subpopulationen der Art sich lokal anpassen
konnen. Diese Subpopulationen stehen im sténdigen reproduktiven Kontakt mit
den angrenzenden Subpopulationen, weshalb die Subpopulationen sich
untereinander nicht wesentlich voneinander wegdifferenzieren konnen. Eine
Differenzierung findet aber nach Darwin zwischen den lokalen Rassen
entfernter Gebiete statt. Darwins »Standardszenario« fiir die Entstehung neuer
Arten findet sich u.a. in folgender Stelle:

But if the area be large, its several districts will almost certainly present different
conditions of life; and then if natural selection be modifying and improving a
species in the several districts, there will be intercrossing with the other individuals
of the same species on the confines of each. And in this case this case the effects of

19 Besonders Kompetitionsphdnomene wurden im 20. Jahrhundert zu einem komplexen
Problem fiir die theoretische Okologie (Kingsland 1985) und erfordern zur Bildung
einigermafen verlidBlicher Modelle quantitative Methoden.

20 Hodge (1977)

21 Diesbeziiglich hat Darwin, dessen Theorie ja maf3geblich unter dem Eindruck der beriihmten
Galapagos-Finken entstanden ist, seine Meinung zwischen 1844 und 1859 geindert (Bowler
1989, S. 182).

22 Darwin (1859), S. 105

23 ibid., S. 107f.
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intercrossing can hardly be counterbalanced by natural selection always tending to
modify all the individuals in each district in exactly the same manner to the condi-
tions of each; for in a continuous area, the conditions will generally graduate away
insensibly from one district to another. Hence [...] varieties will generally be
confined to separate countries.24

Darwin scheint also eine Aufspaltung der Population in reproduktiv abgetrennte
Subpopulationen nicht fiir notwendig zu halten; sein hauptsidchlicher
Artbildungsmechanismus ist ein Prozel3 der sympatrischen Speziation, d.h., die
»incipient species« bleiben mit der Mutterart im reproduktiven Kontakt. Dieser
Aspekt von Darwins Theorie ist aus heutiger Sicht problematisch; sowohl
empirisch - die Synthetische Theorie stellt spiter im Gegensatz dazu die
allopatrische Speziation (d.h. mit geographischer Isolation) in den Vordergrund
- als auch begrifflich?>.

An diesen aus heutiger Sicht problematischen Aspekten von Darwins Theorie
der Artbildung wird ersichtlich, da3 nicht davon ausgegangen werden darf, daf3
die moderne Synthese einfach Darwins Theorie plus die Mendelsche Genetik
und vielleicht ein paar Details, die dem Meister entgangen sind, enthilt.
Trotzdem gibt es betrachtliche Affinitdten zwischen Darwins Theorie und der
Synthetischen Theorie, die in 5.1 besprochen werden.

2.2 Batesons Saltationismus

Der britische Zoologe William Bateson begann seine Karriere mit einer em-
bryologischen Untersuchung des Hemichordaten Balanoglossus2® im Labor von
W. K. Brooks??. Bateson begann sich schon friih fiir Fragen der Evolution zu
interessieren, war aber mit dem in der damaligen Zoologie verfolgten Ansatz
unzufrieden. Eine Feldexpedition in Ruflland mit dem Ziel, Anpassungen von
Muscheln der Art Cardium edule an verschiedene Wassersalinitdten
nachzuweisen, verlief auch nicht zu seiner Zufriedenheit?8. Obwohl er
betrdchtliche Unterschiede in der Morphologie und Féarbung von Tieren aus
Gewidssern mit unterschiedlicher Salinitdt fand, glaubte er nicht, daf es ihm
gelungen war, durch Selektion oder durch direkte Einwirkungen der Umwelt
erzeugte Anpassungen nachzuweisen; er hielt auch alternative Erklarungen fiir
denkbar:

24 ibid., S. 102f.

25 Mayr (1994)

26 Bateson (1886). Hemichordaten: wirbellose Tiere mit einer evolutiondren Vorstufe zur
Wirbelsédule im Larvenstadium

27 B. Bateson (1928), S. 17

28 ibid., S.27
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It is not well to press conclusions of this kind too far, and it may be that unfavorable
conditions of some kind quite other than increased saltness may result in producing
similar variations. All that can be stated with certainty is that shells exposed to
increasingly salt water do change in a particular way, and that they do so with great
regularity and uniformity.2%

AuBerdem glaubte Bateson, daf} eventuelle Anpassungen an die Umwelt wieder
verschwinden wiirden, wenn die Tiere wieder ihrer urspriinglichen Umgebung
lebten:

In view of the fact that definite variations have been shown to be produced in
Cardium edule by change in the composition of the water, it next becomes desirable
to know to what extent these changes would be maintained if the conditions were
altered back again to their original state. Upon this point I have no evidence; but
that the animals would, if they lived and propagated, ultimately regain their former
structure appears probable; for, since it can be shown that certain variations are
constantly produced by water of certain constitution, it practically follows that the
maintenance of these variations depends also on the same causes.30

Batesons Argument, dal die GleichméBigkeit, mit der bestimmte Umwelt-
bedingungen bestimmte Verdnderungen erzeugen, darauf hindeutet, daf} diese
Verdnderungen nicht stabil sein konnen, scheint mir nicht schliissig. Es geht
mir aber hier lediglich darum, zu demonstrieren, wie Bateson langsam mit der
Darwinistischen Tradition bricht, die solche Phdnomene auf die Wirkung von
natiirlicher Selektion zuriickzufiihren versuchen wiirde. Bateson entschlof3 sich,
im Studium der Evolution einen neuen Weg zu beschreiten, indem er seine
Aufmerksamkeit auf die Variation organismischer Merkmale richtete.

1894 verdffentlichte Bateson seine umfangreichen »Materials for the Study
of Variation«31, Das Werk dokumentiert 886 (!) von Bateson selbst sowie in
der Literatur gesammelte (und von Bateson verifizierte) Beispiele von dis-
kontinuierlichen oder sprunghaften Variationen im Tier- und Pflanzenreich.
Schon im Vorwort von »Materials« tritt Batesons Bruch mit der Darwinisti-
schen Tradition offen zutage. Er schreibt iliber die damals {iiblichen mor-
phologischen Texte:

we are continually stopped by such phrases as ”if such and such a variation then
took place and was favourable,” or, we may easily suppose circumstances in which
such and such a variation if it occurred might be beneficial,” and the like. The
whole argument [of morphological interpretation, M.W.] is based on assumptions

29 Bateson (1889), zitiert aus Punnett (1928), Vol. 1., S. 58
30 ibid.,S. 34
31 Bateson (1894)
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as these-assumptions which, were they found in the arguments of Paley or of
Butler, we could not too scornfully ridicule .32

Bateson wendet sich also gegen eine Auffassung der Morphologie, die in jedem
erdenklichen Merkmal eines Organismus einen adaptiven Zweck sieht33.
Bateson schldgt nun vor, die damals iiblichen evolutiondren Spekulationen
durch eine groBangelegte empirische Untersuchung der Variabilitt
organismischer Eigenschaften zu ersetzen, da diese die unmittelbare Ursache
von evolutiondren Veridnderungen bilde: »Whatever be our views of Descent,
Variation is the common basis of them all«34. Er stellt beziiglich der
interspezifischen Variabilitit fest, dal3 diese durch eine starke Diskontinuitdt
gekennzeichnet ist, d.h. das Fehlen von intermedidren Formen zwischen nahe
verwandten Arten:

The existence [...] of Specific Differences is one of the characteristics of the forms
of living things. This is no merely subjective conception, but an objective, tangible
fact.35

Daraus ergibt sich laut Bateson folgendes Problem fiir die Evolutionstheorie:

According to both theories [Lamarck’s and Darwin’s, M.W.], specific diversity of
form is consequent upon diversity of environment [...] Here then we meet the
difficulty that diverse environments often shade into each other insensibly and form
a continuous series, whereas the specific forms of life which are subject to them on
the whole form a Discontinuous series.3¢

Die Diskontinuitidt von Arten trotz der graduellen Variabilitidt der Umwelt - die
Bateson ohne weiteres Argument als gegeben annimmt - stellt also nach
Bateson ein Problem fiir jede Theorie dar, die die Eigenschaften der Organis-
men im grofen und ganzen fiir Anpassungen an eine Umwelt hilt, was immer
der postulierte Anpassungsprozel3 sei. Aullerdem ist Bateson der Ansicht, dafl
gerade die interspezifischen Unterschiede nahe verwandter Arten oft nicht
adaptiv sind3’. Er schlieBt adaptive Erkldrungen gewisser Merkmals-
unterschiede nicht vollstindig aus, aber:

We have no right to consider the utility of a structure demonstrated, in the sense
that we may use this demonstration as evidence of the causes which have led to the
existence of the structure, until we have [...] quantitative knowledge of its utility

32 ibid.,S.v
33 Ahnliche Kritik wird auch an der heutigen Evolutionstheorie geiibt, siche z.B. Gould und
Lewontin (1979).

34 Bateson (1894)., S. vi

35 ibid., S.2

36 ibid., S. 5

37 ibid., S. 11
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and are able to set off against it the cost of the production of the structure and all the
difficulties which its presence entails on the organism.38

Batesons Forderung, adaptive Hypothesen nur zuzulassen, wenn quantitative
Angaben iiber die Kosten und Nutzen bestimmter Merkmale vorliegen, ist be-
merkenswert, denn gerade solche quantitative Analysen bilden heute einen
erheblichen Teil evolutionsbiologischer Untersuchungen3®. Aber auch wenn es
adaptive Merkmale gibt, so glaubt Bateson nicht, dal diese durch natiirliche
Selektion geringfiigiger, individueller Unterschiede entstehen konnten, wie
Darwin angenommen hatte. Als Haupteinwand verwendet er ein Argument, das
in dhnlicher Form schon von Mivart4? um 1871 vorgebracht worden war:

Chief among these [fatal objections against selection theory, M.W ] is the difficulty
which has been raised in connexion with the building up of new organs in their
initial and imperfect stages, the mode of transformation of organs, and generally,
the Selection and perpetuation of minute variations [...] Now it is clear that in any
continuous process of Evolution such stages of imperfection must occur, and the
objection has been raised that Natural Selection cannot protect such imperfect
mechanisms so as to lift them into perfection.*!

Mit anderen Worten: vorteilhafte Organe und dergleichen miissen gemif einer
gradualistischen Theorie stets ein rudimentédres Stadium durchlaufen, in dem ihr
Nutzen nicht zur Geltung kommt und daher die Selektion ineffektiv ist. Heute
1aBt sich diesem Argument mit dem Hinweis begegnen, dafl adaptive
Unterschiede sehr geringfiigig sein und trotzdem =zur Fixierung der
entsprechenden Gene fithren konnen. Vor der Entstehung der theoretischen
Populationsgenetik operierten die Evolutionisten aber héufig mit solchen a
priori Argumenten, selbst bei rein empirischen Fragen.

Bateson steht also vor dem folgenden Problem: er will die Diskontinuitét der
Arten erklédren, hat aber Griinde, sich dabei weder auf die Wirkung natiirlicher
Selektion noch auf direkte Umwelteinfliisse verlassen zu konnen. Statt dessen
suggeriert er, dal die Ursache der Diskontinuitit der Arten letztlich die
Diskontinuitét der evolutiondr relevanten Variabilitét selbst sein konnte:

The first question which the Study of Variation may be expected to answer, relates
to the origin of that Discontinuity of which Species is the objective expression.
Such Discontinuity is not in the environment; may it not, then, be in the living thing
itself?42

38 ibid., S. 12

39 Siche 6.4 und 11.3

40 siehe Bowler (1989), S. 209
41 Bateson (1894), S. 15

42 Bateson (1894), S. 17
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Bateson dringt darauf, kontinuierliche und diskontinuierliche Variation strikt
voneinander zu trennen:

The fact the Continuous Variation exists is also none the less a fact, but it is most
important that the two classes of phenomena should be recognised as distinct, for
there is reason to think that they are distinct essentially, and that though both may
occur simultaneously and in conjunction, yet they are manifestations of distinct
processes. The attempt to distinguish these two kinds of Variation from each other
constitutes one of the chief parts of the study.43

Der Idee, da3 kontinuierliche und diskontinuierliche Variation das Ergebnis
unterschiedlicher zugrundeliegender Prozesse sind, werden wir auch im
ndchsten Abschnitt bei de Vries begegnen. Bateson weist allerdings darauf hin,
daf} auch Verédnderungen beziiglich eines kontinuierlich variierenden Merkmals
sowohl graduell als auch sprunghaft ablaufen konnten, z.B. der Ubergang von
einer unimodalen zu einer bimodalen Verteilung eines quantitativen Merkmals
wie z.B. KorpergroBe4.

Damit hilt Bateson sein Programm der Suche nach diskontinuierlicher
Variation in der Natur fiir gerechtfertigt. Weitere Griinde dafiir, da3 diese
evolutiondr relevant ist, gibt Bateson nicht; er stellt am Schluf8 des Buches
lediglich fest, dal das ubiquitire Vorkommen dieses Typs von Variabilitdt im
Tier- sowohl im Pflanzenreich deren Bedeutung fiir die Evolution belegt;
darauf komme ich zuriick.

Bateson teilt diskontinuierliche Variation in »meristische« und »substantive«
Variation ein. Erstere betrifft »differences in number and symmetry«#3, letztere
Anderungen »in the actual constitution or substance of the parts themselves«4°.
Meristische Variationen sind z.B. Verédnderungen in der Zahl der Segmente
eines Organismus, in der Identitdt von Gliedmassen oder in der symmetrischen
Anordnung von Teilen wie Bliitenblittern4’. Substantive Variationen sind z.B.
Variationen in der Augenfarbe, in der Zeichnung von Fliigeln oder dhnlichen
Strukturen, usw.*® Fiir beide Arten von diskontinuierlicher Variation hélt
Bateson eine Theorie bereit, wie sie zustande kommt und weshalb sie
diskontinuierlich ist.

Das Wesen diskontinuierlicher meristischer Variation stellt sich Bateson
folgendermalien vor:

43 ibid.,S. 18

44 ibid., S. 38. Wie auch spiter de Vries beruft sich Bateson auf Galtons Statistiken, in denen

gezeigt wird, da} die Statur in der Bevolkerung der »normal curve of Frequency of Error«
(S.37) folgt.

45 ibid.,S. 22
46 ipid.,S. 23
47 ibid.,S. 61
48 ibid.,S. 43
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Looking at simple cases of Meristic Variation, such as that of the tulip or of Aurelia
[Variationen in der Zahl und Symmetrie der Bliitenblitter, M.W.], or of the
cockroach tarsus [homeotische Mutationen, M.W.] there is [...] a fair suggestion
that the definiteness of these variations is determined mechanically, and that the
patterns into which the tissues of animals are divided represent positions in which
the forces that effect the division are in equilibrium.*9

there is a possibility that Meristic Division may be a strictly mechanical
phenomenon, and that the perfection and Symmetry of the process [...] may be an
expression of the fact that the forms of the type or of the variety represent positions
in which the forces of Division are in a condition of Mechanical stability .50

Batesons Idee ist also die, daf} ein sich entwickelnder Organismus ein starres
mechanisches System ist, welches nur eine beschrinkte Zahl von stabilen
Zustinden besitzt>!. Die Physiologie des Organismus gibt also die Richtungen
und Zustdnde vor, in denen der Organismus variieren kann. Eine &@hnliche
Erkldarung gibt Bateson fiir die von ihm behauptete Diskontinuitét substantiver
Variation:

It is on the whole not unreasonable to expect that the definiteness of at least some
Substantive Variations depends ultimately on the discontinuity of chemical
affinities .2

Bateson erwihnt als Beispiel die Diskontinuitit von Farbidnderungen
chemischer Substanzen unter dem EinfluB gewisser Reagenzien oder
Bedingungen. Ein &dhnliches Phidnomen soll der Diskontinuitit z.B. von
Zeichnungsvariationen bei Faltern zugrunde liegen. Batesons theoretische
Uberlegungen sowohl zur meristischen wie auch zur substantiven Variation
sind reine Spekulation; Bateson verfiigt liber keinerlei empirische Evidenz, die
diese stiitzen konnten.

Der Rest der »Materials« ist ein herrliches Kabinett von Monstern und
MiBbildungen, sozusagen ein Blick ins Gruselkabinett der Natur33. Besonders
erwidhnenswert sind z.B. die von Bateson so benannten homeotischen
Variationen, bei denen Korperteile in Strukturen transformiert sind, die ei-
gentlich in posteriore oder anteriore Korperregionen gehoren>4. Bei der Fliege
Cimbex axillaris fand Bateson eine Variante, bei der die linke Antenne in einen

49 ibid., S.70; Hervorh. im Original

50 ibid.,S.71; Hervorh. im Original

S1 vgl. die von de Vries benutzte Metapher des Galtonschen Polyeders (2.3)
52 jbid.,s. 71

53 Antiquarische Ausgaben der »Materials| sind besonders bei Entwicklungsbiologen stark
gesucht.

54 Varianten dieser Art haben in den letzten Jahren zu faszinierenden Erkenntnissen iiber die
genetische Steuerung der Embryonalentwicklung gefiihrt (Gehring 1985).
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FuB verwandelt ist35. Beim Falter Zygaena filipendula existiert eine Variante
mit einem iiberzédhligen Fliigel, »arising in such a position as to suggest that it
replaced a leg«>%. Bateson priisentiert auBerdem ein Exemplar eines Krebses der
Art Cancer paragus, bei dem die rechte dritte Maxille in eine Schere
transformiert ist3’. Vergleichbare Beispiele fand Bateson auch im
Pflanzenreich. Bateson schliefit aus der Existenz und (wenn auch beschrinkten)
Vitalitét solcher Monster:

In these changes a limb, a floral segment, or some other member, though itself a
group of miscalleaneous tissues may suddenly appear in the likeness of some other
member of the series, assuming at one step the condition to which the member
copied attained presumably by a long course of evolution.>8

Wenn also in der Natur einmal ein gewisser Fundus von Gliedmassen und
dhnlichen Teilen existiert, so kann die Evolution nach Batesons Auffassung
beliebig damit herumspielen und die organismische Vielfalt auf diese Weise
bereichern. Verinderungen in taxonomisch schwerwiegenden Merkmalend?
konnen nach Bateson in einem einzigen Schritt und von einer Generation in die
ndchste entstehen. Erkldrungen mittels Adaptation durch natiirliche Selektion
werden nach Bateson dadurch iiberfliissig, da manche diese Formen angeblich
ebenso »perfekt« sind die wie die entsprechende normale Form:

the existence of sudden and discontinuous Variation, the existence, that is to say, of
new forms having from their first beginning more or less of the kind of perfection
that we associate with normality, is a fact that disposes, once and for all, of the
attempt to interpret all perfection and definiteness of form as the work of
Selection .60

Die implizite Annahme Batesons, dafl solche Monstrosititen sich in ihrer
natiirlichen Umgebung durchsetzen konnten, ist natiirlich duflerst problematisch
und entbehrt jeder Begriindung. Allerdings ist dies m.E. auch nicht a priori
auszuschliefen; auf jeden Fall bediirfte dies des empirischen Nachweises im
Feld, den Bateson aber nicht erbringt.

Batesons SchluB in bezug auf die Entstehung von Arten ist schlieBlich die
folgende:

55 ibid.,S. 146
56 ipid.,S. 148
57 ibid.,S. 149
58 ibid.,S. 570

59 Ein zweites Fliigelpaar ist z.B. taxonomisch gesehen besonders peinlich fiir ein Insekt aus
der Ordnung Diptera (Zweifliigler). In der heutigen Systematik rechtfertigt ein einziges
abweichendes Merkmal die Zuordnung in ein anderes Taxon in der Regel nicht.

60 ibid.,S. 568; Hervorh. im Original
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the definiteness and Discontinuity of Species depends on the greater permanence or
stability of certain terms in this series of Descent. The evidence of variation
suggests that this greater stability depends primarily not on a relation between
organism and environment, not, that is to say, on Adaptation, but on the
Discontinuity of Variation. It suggests in brief that the Discontinuity of Species
results from the discontinuity of Variation .61

Mit anderen Worten: Die durch die Physiologie der Organismen gegebene
Stabilitdt bestimmter Formen ist die hauptsidchliche Kraft, die die Entstehung
der Arten und damit die Evolution beherscht, nicht die graduelle Adaptation
von Formen an ihre Umgebung. Der Gegensatz zu Darwins Theorie konnte
kaum krasser sein!

Wie oben bereits angedeutet beruht Batesons gesamte Theorie letztlich (1)
auf seinem Argument gegen die Wirksamkeit von Selektion, (2) auf seinen
theoretischen Uberlegungen zur »mechanischen« oder »chemischen« Stabilitiit
bestimmter Varianten sowie (3) auf der Existenz einer grofen Zahl von
Monstrosititen bei Tieren und Pflanzen. Nun ist, wie wir gesehen haben, (1)
kein zwingendes Argument und (2) bar jeglicher empirischer Evidenz. In Bezug
auf (3) ist festzuhalten, dall aus der bloBen Existenz diskontinuierlicher
Variabilitit, die Bateson beeindruckend dokumentiert hat, iiberhaupt nichts
tiber deren evolutiondire Relevanz folgt. Die Geltung von Batesons Theorie ist
damit mehr als fraglich; allerdings versteht dieser seine Theorie primaér als
Motivation fiir einen neuen Ansatzes in der Evolutionsbiologie:

The work was [...] begun in the earnest hope that some may be led thereby to
follow the serious study of Variation [...] Those who reject the particular
inferences, positive and negative, here drawn from that study, most not in haste
reject the method, for that is right beyond all question.62

In dieser Hinsicht hat Bateson recht behalten; das Studium der Variabilitit blieb
ein ganz wesentliches Element in der Evolutionsbiologie.

Soweit zu Batesons saltationistischer Theorie der Entstehung der Arten.
Seine »Materials« wurden zwar von anderen Saltationisten wie Galton und de
Vries begriifit, bewegten sich aber dennoch gegen den Trend in der damaligen
britischen Zoologie, die sich nach wie vor Darwins Erbe verpflichtet sah%3. Das
Buch verkaufte sich dermaflen schlecht, da3 Batesons Verleger (Macmillan)

61 ibid.

62 ibid.,S. xi

63 Provine (1971), S. 45. Dies wird auch belegt durch Batesons Bewerbungsschreiben von
1890 fiir die Linacre-Professur in Zoologie der Universitit Oxford: »the proper way to
develop Zoological Study is to pursue Darwin’s problems and to employ Darwin’s
methods« (B. Bateson 1928, S. 35). Bateson hielt es also fiir angezeigt, der Berufungs-
komission seine anti-Darwinistischen Ideen vorzuenthalten (er bekam die Stelle nicht, weil
sie von Anfang an Sir Ray Lankester zugedacht war).
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den Titel schon bald wieder aus dem Programm nahm. Bateson hatte aber schon
vorher das Interesse verloren, diese Untersuchung weiterzufiihren. Er wandte
seine Aufmerksamkeit nach 1894 Problemen der Vererbung zu%4.

Im Jahre 1900 machten de Vries, Correns und Tschermak unabhéngig
voneinander auf eine bis dahin vollig unbekannte Untersuchung des deutschen
Hortikulturalisten Gregor Mendel aufmerksam und bestétigten dessen
Ergebnisse aus den mittlererweile beriihmten Kreuzungsexperimenten mit
Pisum sativum®3. Bateson, der die letzten Jahre des ausgehenden Jahrhunderts
ebenfalls mit Ziichtungsexperimenten verbracht hatte, verfalte unverziiglich
eine englische Ubersetzung von Mendels in den Verhandlungen der
Naturforschenden Gesellschaft zu Briinn 1865 erschienenen Arbeit und schrieb
eine kurze Einleitung dazu, die er zusammen mit der Ubersetzung im »Journal
of the Royal Horticultural Society« verdffentlichte®. Kurz darauf erschien eine
etwas ausfiihrlichere Diskussion Batesons zur Bedeutung der von Mendel
gefundenen Regularititen der Vererbung gewisser Merkmale in Pflanzen®’.
Bateson mal3 den Mendelschen Gesetzen (»law of dominance« und »law of
independent segregation«) die grofite Bedeutung bei: »That we are in the
presence of a new principle of the highest importance is, I think, manifest. To
what further conclusions it may lead us cannot yet be foretold«8. AuBerdem
schrieb Bateson: »the principles which he [Mendel] was able to deduce from
them [his results] will certainly play a conspicuous part in all future discussions
of evolutionary problems«®9,

Es gibt viele Anzeichen dafiir, dal Bateson dachte, die Mendelsche Genetik
unterstiitze seine Theorie des saltatorischen Ursprungs der Arten’0. Allerdings
war er nicht so naiv, diskontinuierliche mendelnde Varianten als »neue Arten«
zu betrachten: »The conception of species, however we may formulate it, can
hardly be supposed to attach to allelomorphic or analytical varieties«’!.
AuBlerdem sah Bateson schon friih, dal durch eine Serie von mendelnden
Allelen auch der Eindruck kontinuierlicher Variabilitét entstehen kann:

In the case of a population presenting continuous variation in regard to, say, stature,
it is easy to see how purity of the gametes in respect of any intensities of that
character might not in ordinary circumstances be capable of detection. There are

64 B Bateson (1928), S. 58
65 siche 3.1

66 Batesons Ubersetzung von Mendels Paper findet sich z.B. in Peters (1959), S. 1-20. Die
kurze Einleitung ist in Punnett (1928), Vol. II, S. 1-3 abgedruckt.

67 Bateson (1900)

68 ibid., S. 60

69 ibid., S.57

70 Provine (1971), S. 57; Mayr (1982), S. 733
71 Bateson (1902b), S. 55
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doubtless more than two pure forms of this character, but there may be quite
conceivably be six or eight. When it is remembered that each heterozygous
combination of any two may have its own appropriate stature, and that such a
character is distinctly dependent on external conditions, the mere fact that the ob-
served curves of stature give “chance distributions” is not surprising and may still
be compatible with purity of gametes in respect of certain pure types.’2

Mit »purity of the gametes« meint er im wesentlichen die von Mendel erstmals
beschriebene Segregation der Allele bei der Gametenbildung. Bateson deutet
hier also an, daBl quantitative Merkmale wie Korpergrole durch mehrere
Allelpaare beeinflut werden konnten und daB3 dies in Kombination mit
umweltbedingter Variabilitdt zu einer kontinuierlichen Zufallsverteilung
(»chance distribution«) fiihren konnte. Diese und dhnliche Stellen zeigen, daf3
Bateson auch fiir kontinuierliche Variabilitit eine Erkldrung im Rahmen der
Mendelschen Genetik sah, die die spétere Interpretation der multiplen Faktoren
von East, Nilsson-Ehle und Muller vorwegnahm’3. Spiter schrieb Bateson
sogar: »When the unit of segregation is small, something like continuous
evolution must surely exist«’4.

Bateson sah auch relativ friih (1909), da3 die Mendelsche Genetik ein altes
Argument gegen die Wirksamkeit von Selektion auBer Kraft setzte, das
sogenannte »swamping-« oder »blending-« Argument, nach der jede
vorteilhafte Variation in einer Population durch Riickkreuzung mit
durchschnittlicheren Typen wieder wegverdiinnt wird:

Die Ansicht, dal eine einmal in einem Individuum erscheinende Eigenschaft in
Gefahr ist ausgeloscht zu werden durch Kreuzung dieses Individuums mit anderen,
denen jene Eigenschaft fehlt, erweist sich als unrichtig, denn insoweit die
Eigenschaft von Faktoren abhingt, welche spalten [dh. den Mendelschen Gesetzen
folgen, M.W] findet keine Ausloschung statt Die Faktoren sind infolge ihrer
besonderen Eigentiimlichkeiten bestindig, und ihre Bestindigkeit wird durch
Kreuzung nicht beeinfluft.”>

Trotz dieser im Riickblick geradezu prophetischen Einsichten hielt Bateson an
der Meinung fest, dal} die Mendelsche Genetik seine vor 1900 gewonnen
evolutionstheoretischen Uberzeugungen bestiitigten:

Wihrend frither, obgleich das Faktum der Sprunghaftigkeit keinem Zweifel
unterlag, doch nichts darauf hinwies, wie oder wann es hervorgerufen wurde, sehen

72 Bateson (1902a), S. 24f.
73 vgl. Carlson (1966), S. 15; siehe auch 3.2 und 3.3

74 Bateson (1904), zitiert aus B. Bateson (1928), S. 238. Provine (1971, S. 69f.) schreibt zu
dieser Bemerkung Batesons: »The history of population genetics might have been
accelerated had Bateson, Pearson, and Weldon taken this remark to heart«.

75 Bateson (1914), S. 290
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wir jetzt, dal die sprunghaften Variationen in der Hauptsache die &duBeren
Manifestationen des Vorhandenseins bzw. Fehlens Mendelscher Faktoren sind.”¢

Der Hintergrund dieser Bemerkung ist vermutlich Batesons »presence and
absence hypothesis«, nach der rezessive Allele lediglich in der Abwesenheit
ihres dominanten Partners bestehen’’. Diese Hypothese wurde spiter durch die
Morgan-Schule”® widerlegt. Weshalb aber die Tatsache, daB es diskon-
tinuierliche Variabilitdt gibt, die irgendwie auf Mendelsche Faktoren
zuriickzufiihren ist, die Sprunghaftigkeit der Artbildung bestitigen soll, bleibt
unklar; um so mehr daB3 Bateson ja selbst gesehen hat, dal mendelnde
genetische Variabilitdt sich auf der phénotypischen Ebene auch als kon-
tinuierliches Spektrum duflern kann. Ein Grund liegt vielleicht darin, daf} bei
Bateson die Unterscheidung zwischen Genotyp und Phénotyp noch nicht kannte
(wie auch bei de Vries, siehe nichster Abschnitt).

An diesen Problemen wird deutlich, daf} es Bateson nicht gelungen ist, seine
vor 1900 entwickelte Evolutionstheorie auf das Fundament der Mendelschen
Genetik zu stellen. Er besall nie ein gutes Argument, weshalb letztere einen
saltatorischen Evolutionsprozel3 statt des von Darwin postulierten graduellen
Prozesses nahelegte. Trotzdem war es vermutlich zu einem erheblichen Teil
Batesons »Verdienst«, daBl die neue Genetik, zu deren Entwicklung und
Verbreitung er maligeblich beigetragen hatte, von Anfang an mit dem
evolutionstheoretischen Saltationismus in Verbindung gebracht wurde. Er war
es auch, der die Bezeichnung »genetics« geprigt hatte, und die darwinistisch
denkenden Naturhistoriker seiner Zeit sollten die Mendelsche _Genetik noch
lange mit »utterly erroneous ideas about evolution and speciation«’?
assoziieren.

2.3 de Vries' Mutationstheorie

Nach Darwin wird genetische Variabilitit durch »chance variations« verur-
sacht, iiber die er schrieb:

I have hitherto spoken as if the variations - so common and multiform in organic
beings under domestication, and in a lesser degree in those in a state of nature - had
been due to chance. This, of course, is a wholly incorrect expression, but it serves to
acknowledge plainly our ignorance of the cause of each particular variation .80

76 ipid.

77 Carlson (1966), Kap. 8
78 siehe 3.2

79 Mayr (1982), S. 732
80 Darwin (1859), S. 131
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Darwin war hier also offenbar der Auffassung, daf} es fiir jede in der Natur
vorkommende Variation in den erblichen Eigenschaften eines Organismus eine
Ursache gibt; da diese ihm aber vollig unbekannt waren, nannte Darwin sie
ungefdhr im Sinne des heutigen subjektiven Zufallsbegriffs »zuféllig«. Einen
anderen Sinn von »Zufallsvariation« oder »Mutation« gibt es bei Darwin nicht.
Die Idee, dal Mutationen zwar durch bestimmte chemische oder physikalische
Prozesse verursacht werden, dafl die Wahrscheinlichkeit einer bestimmten
Mutation aber unabhéngig von ihrem adaptiven Nutzen ist, entstand erst im 20.
Jahrhundert und bildet einen Kernpunkt des »Neo-Darwinismus« bzw. der
Synthetischen Theorie.

Dem niederlindischen Botaniker Hugo de Vries kommt nach Mayr8! das
Verdienst zu, erstmals das Problem des Ursprungs genetischer Neuheiten in
seiner vollen Tragweite erkannt und mit experimentellen Untersuchungen
angegangen zu haben. Seine »Mutationstheorie«, die gleichzeitig eine Theorie
der Entstehung neuer Arten war, erfreute sich in den ersten beiden Jahrzehnten
des 20. Jahrhunderts einer grofen Popularitit und wurde von vielen als
ernstzunehmende Alternative zu Darwins Theorie der Artbildung betrachtet, die
scheinbar viele der damals angenommenen Probleme der Darwinschen Theorie
loste. Die Mutationstheorie dominierte das evolutiondre Denken vieler
Biologen besonders in der fiir die Entstehung der modernen Genetik kritischen
Periode von 1900-191082. Fiir unser Thema, die Interaktion von Genetik und
Evolutionstheorie, ist de Vries' Theorie aus folgendem Grund interessant: Wie
ich im Folgenden zu zeigen versuche, beruhte de Vries' Evolutionstheorie auf
falschen empirischen Annahmen iiber die Vererbung bestimmter Eigenschaften,
die in der Zeit nach 1910 durch die klassische Genetik widerlegt wurden83. Im
Gegensatz zu Darwins Theorie ist die Mutationstheorie bisher in der Literatur
eher oberfldchlich besprochen worden; ich versuche hier deswegen eine etwas
griindlichere Rekonstruktion. Als hermeneutische Methode gestatte ich mir, de
Vries Theorie verstidndlich zu machen, indem ich einige Vergleiche zu den
heute iiblichen Ansichten anstelle.

De Vries veroffentlichte 1901 und 1903 die beiden Bénde seines Opus
magnum: »Die Mutationstheorie«, in denen er seine Theorie ausfiihrlich dar-
stellte und seine experimentelle Evidenz présentierte. Sein Programm war es,
die Entstehung neuer Arten der experimentellen (im Gegensatz zur ver-
gleichenden) Biologie zuginglich zu machen. De Vries argumentiert dafiir,
»dass Arten stossweise entstehen, und dass die einzelnen Stosse Vorgédnge sind,
welche sich ebenso gut beobachten lassen, wie jeder andere physiologische

81 Mayr (1982), S. 743
82 Bowler (1989), S. 276-278; Mayr (1982), S. 547; Dunn (1965), S. 59; Provine (1971), S. 68

83 Es liegt vielleicht eine gewisse Ironie darin, da3 de Vries zugleich einer der Wieder-
entdecker der Mendelschen Gesetze war. Diese waren allerdings fiir de Vries lediglich ein
Teilaspekt seiner »elementaren Bastardlehre« (de Vries 1903).
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Process«84. Schon hier zeichnet sich de Vries Absicht ab, das Darwinsche
Diktum Natura non facit saltum® anzugreifen; seine Theorie wird deshalb im
Allgemeinen als »saltationistisch« apostrophiert.

Die Mutationstheorie enthélt als Kernthese den Satz,

dass die Eigenschaften der Organismen aus scharf voneinander unterschiedenen
Einheiten aufgebaut sind [...]. Ueberginge, wie sie die dusseren Formen der
Pflanzen und Thiere so zahlreich darbieten, giebt es aber zwischen diesen Einheiten
ebenso wenig wie zwischen den Moleciilen der Chemie .36

Die evolutiondre Transformation von Arten erfolgt nach dieser Theorie liber
diskontinuierliche Spriinge, oder wie de Vries zu sagen vorzieht, »StdBe«. De
Vries nennt diese Stole »Mutationen« und die ihr zugrundliegende Variabilitit
»Mutabilitit«. Diese wird scharf unterschiedenen von einer kontinuierlichen,
graduellen Form von Variabilitit, die »fluktuierende«, »individuelle« oder
»gewohnliche« Variabilitat. Die Unterscheidung zwischen Mutabilitdt und
fluktuierender  Variabilitdt filhrt de Vries historisch auf Darwins
Unterscheidung zwischen »individual« und »single variations« zuriick®’.
Darwins gradualistische Theorie ging bekanntlich (siehe 2.1) davon aus, da3 die
natiirliche Selektion auf geringfiigige individuelle Unterschiede in bestimmten
Merkmalen eines Organismus wirkt, und daf sich diese kleinen Schritte be-
liebig akkumulieren lassen, wenn die Selektion lange genug in einer
bestimmten Richtung wirkt. Durch die Kumulierbarkeit gradueller
Unterschiede kann sich eine Gruppe von Organismen soweit verdndern, daf3 sie
einer anderen Art und schlieBlich anderen hoheren Taxa (Gattung, Familie etc.)
zugeschlagen werden kann.

De Vries hilt die fluktuierende Variabilitat und die Mutabilitéit fiir grund-
satzlich verschiedene Phidnomene. Ich habe die von de Vries angenommenen
Unterschiede in folgender Tabelle zusammengestellt und werde die darin
enthaltenen Punkte unten einzeln besprechen:

84 de Vries (1901), Vorwort
85 Darwin (1859), S. 471
86 de Vries (1901), S. 3

87 ibid., S. 21ff.
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Variabilitit: Fluktuierende Mutabilitéit
Variabilitit
Erscheinungsform: kontinuierlich (graduell) diskontinuierlich
Erblichkeit: ja, aber Regression ja
Selektion: ja, aber Selektionserfolg riick- | ja, aber rein eliminativ
gingig wenn Selektion auf-
hort
Direkter Einflufl ja nein/nicht bekannt (?)
der Umwelt:
genetische Basis: Unterschiede in der Zahl der | Neuentstehung, Aktivierung
Pangene oder Desaktivierung von Pan-
genen
Richtung: plus/minus alle Richtungen
Taxonomisches Gewicht: | Subspezies = Subspezies

a) Erblichkeit und Selektion

Dem heutigen Leser von de Vries Werk fillt sofort auf, daf} dieser offenbar
mit »fluktuierender Variabilitit« jede beobachtbare, kontinuierliche Reihe von
Unterschieden beziiglich der Ausprigung eines Merkmals bei einem
Organismus meint. Ich schlieBe dies daraus, da sich bei de Vries die heute
geldufige, auf Johannsen (siehe 3.1) zuriickgehende Unterscheidung zwischen
genotypischer und phdnotypischer Variabilitit nicht findet. Heute versteht man
unter der ersteren den Bereich von Merkmalsausprigungen, die eine Gruppe
von  genetisch  verschiedenen  Organismen unter den  gleichen
Umweltbedingungen ausbilden. Letztere bezeichnet hingegen den Bereich von
Merkmalsauspriagungen, die eine Gruppe von genetisch identischen Or-
ganismen in einem Bereich verschiedener Umweltbedingungen zeigt. Bei de
Vries findet sich kein Hinweis auf diese heute fundamentale Unterscheidung3s;
er scheint jegliche graduelle Variabilitdt unter der Bezeichnung »fluktuierende
Variabilitit« in den gleichen Topf zu werfen. Statt dessen diskutiert er
ausfiihrlich die »Gesetze«, welchen die fluktuierende Variabilitdt nach seiner
Auffassung gehorcht. Diese Gesetze sind zum einen Quetelets Gesetz - ein
Vorldufer der heutigen statistischen Normalverteilung - sowie Galtons Gesetz
der Regression®®. Nach dem Regressionsgesetz weicht, in de Vries’ Worten,
»das Mittel der Aussaat vom Mittel der Art um einen Werth ab, der nur 1/3 von
der Abweichung der Eltern betréigt«?0. Dies bedeutet, daB eine Population von
Organismen, die einem Selektionsprozef fiir graduelle Unterschiede beziiglich

88 Siehe Brandon (1990), Kap. 2 fiir eine ausfiihrliche Diskussion von genetischer und phino-
typischer Variabilitéit aus heutiger Sicht.

89 vgl. 6.1
90 de Vries (1901), S. 60
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bestimmter Merkmale unterzogen wird, stets eine Tendenz hat, zum
urspriinglich vorhandenen Durchschnittswert dieses Merkmals zurtickzukehren.
Das heilit, dal es zwar eine gewisse Erblichkeit von durch fluktuierende
Variabilitit entstandenen Abweichungen gibt, diese sind aber nicht stabil und
verschwinden nach einigen Generationen wieder, wenn die Selektion nicht
dauernd aufrechterhalten wird%!. De Vries beruft sich hier einerseits auf Galton,
andererseits verweist er auf die angeblich bekannte Tatsache aus der
Pflanzenzucht, daB durch Zuchtwahl erzeugte Rassen unbesténdig sind®2.

Nach dieser Theorie miiite die Selektion um ihre Wirksamkeit zu behalten,
um so stdrker werden, je weiter sich eine Population beziiglich eines Merkmals
vom anfidnglichen Durchschnitt wegbewegt:

Aus dem Quetelet'schen Gesetze ldsst sich berechnen, auf wie viele Individuen bei
einer Variation, deren Curve man kennt, eine bestimmte gewiinschte Abweichung
zu erwarten ist. Es scheint diese Aussicht bei nicht allzu unerheblichen Differenzen
sehr allgemein eine ganz kleine zu sein, bald Millionen von Individuen
erfordernd.3

Dieser Behauptung scheint ein merkwiirdiges MiBlverstdndnis statistischer
Gesetze wie der Quetelet-Verteilung zugrundezuliegen: Aus der Tatsache, dal3
sich variable biologische Eigenschaften oft in eine glockenformige Verteilung
mit einem bestimmten Median und Quartil®* bringen lassen, folgt nicht
notwendigerweise, daB diese Verteilungsparameter fiir alle Zeiten fixiert sind®>.
Allerdings ist dies empirisch auch nicht ausgeschlossen; ich sehe a priori
keinen Grund, weshalb sich eine Population von Organismen nicht auf die von
de Vries (mit Galton) angenommene Weise verhalten konnte. Heute wissen wir
allerdings, da3 dies gerade bei einer evoluierenden Population nicht der Fall ist.
Der Durchschnitt sowie die Varianz der Verteilung einer variablen erblichen
Eigenschaft ist gerade, was sich in einem Selektionsproze3 verschieben kann,
und zwar so lange wie noch genetische Variabilitit und FitneBunterschiede in
der Population vorhanden sind%. Variiert diese Eigenschaft hingegen bloR
phdnotypisch, hat Selektion tatsdchlich keine i{iber eine Generation

91 vgl. S. 368: »Die Abweichungen der einzelnen Individuen vom Mittel sind erblich. Aber
nicht in vollem Maasse, nur unter theilweisem Verlust. Es findet stets eine Regression statt,
und diese betrigt gewdhnlich mehr als die Hilfte, oft etwa zwei Drittel der urspriinglichen
Abweichung«.

92 Darwin war diesbeziiglich gegenteiliger Auffassung; siehe Darwin (1859), Kap. 1
93 de Vries (1901), S. 114

94 Das heute gebrichliche Maf} der Varianz einer Verteilung war de Vries vermutlich noch
nicht bekannt; er benutzte das Queteletsche Mal} des Quartils, welches in einer Verteilung
den Punkt angibt, jenseits dessen sich noch ein Viertel der Individuen der Population
befinden.

95 Dies wurde bereits von Weldon (1902b, S. 368f.) bemerkt.
96 giehe z.B. Futuyma (1990), S. 175
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hinausgehende Auswirkungen; den Unterschied zwischen genotypischer und
phénotypischer Variabilitidt macht de Vries aber nicht, wie bereits erwihnt.

Wir sehen also, daBB de Vries hier eine folgenschwere, aus heutiger Sicht
falsche empirische Annahme trifft, die er seinem Argument gegen die Wirk-
samkeit von natiirlicher Selektion, die auf fluktuierende Variabilitdt wirkt,
zugrundelegt. Die Implikationen fiir die Theorie der Artbildung liegen auf der
Hand: Natiirliche Selektion auf graduelle Variabilitidt kann die Grenzen einer
Art nicht tiberwinden; sie fiihrt lediglich zu Differenzierungen innerhalb einer
Art, die riickgéngig gemacht werden, wenn die Selektion nachldBt®’. Damit

stellt sich die Mutationstheorie gegeniiber der jetzt vorherrschenden
Selectionstheorie [d.h. Darwin und Wallace, M.W.]. Letztere nimmt die
gewohnliche oder sogenannte individuelle Variabilitit als den Ausgangspunkt der
Entstehung neuer Arten an. Nach der Mutationstheorie sind beide aber von einander
durchaus unabhédngig. Die gewdhnliche Variabilitit kann [...] auch bei der
schirfsten anhaltenden Selection nicht zu einem wirklichen Ueberschreiten der
Artgrenzen fithren, viel weniger noch zu der Entstehung neuer constanter
Merkmale.?8

Wie steht es mit Selektion fiir Mutationen? Diese existiert laut de Vries, aber
sie hat eine ausschlieBlich negative oder eliminative Wirkung. Selektion
eliminiert alle Mutanten, die vollig lebensunfihig oder unfruchtbar sind und
laBt alle anderen am Leben. Die bei Darwin so zentrale Adaptivitit von
Merkmalen ist damit bei de Vries eher sekundir:

Auch ohne irgendwelche Vorziige im Kampf ums Dasein wird eine neue Form sich
behaupten, vorausgesetzt 1. dass sie hinreichend kréftig und fruchtbar sei um sich
zu vermehren, und 2. dass sie nicht bloss einmal, sondern wéhrend einer lingeren
Periode wiederholt entstehe .99

In einem spiteren Werk schreibt de Vries:

The sifting out of all organisms of minor worth through the struggle for life is only
a sieve, and not a force of nature, no direct cause of improvement [...] with those
single steps of evolution it has nothing to do. Only after the step [mutation, M.W ]
has been taken, the sieve acts, eliminating the unfit.100

Selektion wirkt also nach de Vries wie ein Sieb, das bestimmte Formen durch-
143t und andere zuriickhilt. Sie hat keinerlei konstruktive Kraft. In einer
Darwinistischen Theorie hat Selektion hingegen eine konstruktive Wirkung, die
durch die Moglichkeit der Akkumulation vieler geringfiigiger Unterschiede

97 de Vries (1901), S. 46
98 ibid.,S. 4

99 ibid., S. 148

100 ge Vries (1905),S.7
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durch wihrend vieler Generationen anhaltende Selektion in eine Richtung
gegeben ist!01,

b) Direkter Einfluf3 der Umwelt

Auch in dieser Hinsicht postuliert de Vries fundamentale Unterschiede
zwischen der fluktuierenden Variabilitit und der Mutabilitéit. In Bezug auf die
fluktuierende Variabilitdt schreibt er an mehreren Stellen, dafl diese auf
Unterschiede in der Erndhrung der Pflanzen zuriickzufiihren ist, wobei er unter
»Erndhrung« alle die fiir das Wachstum einer Pflanze notwendigen
Umweltbedingungen subsumiert (Licht, Nihrstoffe, Feuchtigkeit etc.). De
Vries’ Argument hierfiir ist ausgesprochen merkwiirdig:

Die Frage, ob irgend eine Eigenschaft in irgend einem Maasse von ihrem mittleren
Werthe abweicht, hingt einerseits von der Selection, d.h. also von den
Eigenschaften der Eltern und Grosseltern, andererseits von der Erndhrung, d.h. also
von der Einwirkung &dusserer Umstinde auf das Individuum selbst ab. Die
Eigenschaften der Vorfahren wurden aber in derselben Weise von der Lebenslage
bestimmt, und so ergiebt sich der Satz, dass die Erscheinungen der Variabilitit im
engeren Sinne, d.h. die individuellen Abweichungen vom Mittel der Art, ganz von
den Lebensbedingungen abhingen. Nur ist dabei zu beriicksichtigen, dass die
Erndhrungseinfliisse ihre Wirkung im Laufe einiger Generationen hdufen konnen,
da ja im Allgemeinen nur die besten Individuen die besten Samen hervorbringen
werden. Die fluktuierende Variabilitdt ist also eine Erscheinung der
Erndhrungsphysiologie.l02

Es zeigt sich hier wiederum die Vermengung von genetischer und phéno-
typischer Variabilitdt. De Vries sieht keinen Unterschied zwischen einer
Pflanze, die beziiglich eines Merkmals von einem artgleichen Individuum
abweicht, weil sie besser ernihrt ist, und einem Individuum, das abweicht, weil
es andere genetische Eigenschaften hat. Aus heutiger Sicht ist dies fiir die
Evolution ein fundamentaler Unterschied. Es ist zwar denkbar, daf} sich eine
Abweichung von der ersten Art iiber besser ausgestattete Samen an die nichste
Generation »vererbt«, wird diese aber spiter schlecht erndhrt, dann
verschwindet das Merkmal. Eine genetisch bedingte Abweichung verbleibt aber
stabil in der Population, solange keine Selektion stattfindet. Diese heute
selbstverstindlichen Tatsachen wurden erst aufgrund von Johannsens
Genotyp/Phénotyp-Unterscheidung (siehe 3.1) sowie durch die Arbeiten
Fishers zum Verhalten der genetischen Variabilitit in Populationen (siehe 6.3)
klar. De Vries’ Position beziiglich der graduellen Variabilitdt konnte man
geradezu als »lamarckistisch« bezeichnen, da er die ihr zugrundeliegenden

101 vgl. Neander (1995)
102" 4e Vries (1901), S. 411
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Merkmalsunterschiede offenbar fiir durch Umwelteinfliisse erworbene
Adaptationen hilt, die zwar eine bestimmte Erblichkeit besitzen, aber der
Galtonschen Regression unterliegen.

In Bezug auf die Mutationen vertritt de Vries hingegen bemerkens-
werterweise eine durchaus dhnliche Auffassung wie heutige Biologen:

Die Mutationstheorie geht [...] davon aus, dass die Artbildung eine richtungslose
sei, dass die Mutationen unabhéngig von der Frage nach Nutzen oder Anpassung
entstehen.103

Dies entspricht im Wesentlichen dem, was heute iiblicherweise mit dem
(ausgesprochen vagen) Begriff »Neo-Darwinismus« und assoziiert wird!%4. Die
Idee ist die, dal der Phénotyp iiber keinen Mechanismus verfiigt, dem Erbgut
mitzuteilen, welche Verdnderungen in einem gegeben Moment fiir das
Individuum giinstig wiren und welche nicht. Obwohl Mutationen nicht in dem
Sinne »zufillig« sind, daB} sie nicht durch erkennbare Ursachen entstanden sind,
ist das Auftreten einer Mutation zu einem bestimmten Zeitpunkt kausal
unabhédngig von dem adaptiven Nutzen oder Schaden, den der
Trigerorganismus davon hat. Allerdings hat der Mutationsbegriff bei de Vries
eine andere Bedeutung als der entsprechende moderne Begriff (siehe 3.3). Die
Ursachen der Mutationen 146t de Vries weitgehend offen. Er erlaubt sich aber
am Schlufl des zweiten Bandes einige Spekulationen, auf die ich gleich zu
sprechen komme.

¢) Genetische Basis

De Vries hatte um 1889 seine Theorie der »intracelluliren Pangenesis«19
vorgelegt, die er als eine Weiterentwicklung der Darwinschen Theorie der
Pangenesis (siehe Kap. 1) versteht. Diese enthilt laut de Vries die folgenden
beiden Kernthesen:

In jeder Keimzelle und in jeder Knospe sind die einzelnen Zellen und Organe des
ganzen Organismus durch bestimmte stoffliche Theilchen vertreten. Diese
vermehren sich durch Theilung und gehen bei der Zelltheilung von der Mutterzelle
auf ihre Tochter iiber (Pangenesislehre). Ausserdem werfen die simmtlichen Zellen
des Korpers zu verschiedenen Zeiten ihrer Entwicklung solche Theilchen ab, diese
fliessen den Keimzellen zu und iibertragen diesen die etwa fehlenden Eigenschaften
des Organismus (Transporthypothese).!06

103" 4e Vries (1903), S. 669
104 ; B. Dawkins (1988), S. 60
105 ge Vries (1889)

106 ge Vries (1903), S. 685
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De Vries lat im Wesentlichen die »Transporthypothese« fallen und behilt die
»Pangenesislehre« bei. Ein Transport der Erbteilchen oder »Pangene« findet
nach de Vries lediglich innerhalb der Zellen statt (deshalb der Name), ndmlich
vom Zellkern ins Zytoplasmal®7. Die Unterschiede zwischen den beiden Arten
von Variabilitét filhrt de Vries nun auf eine unterschiedliche materielle Basis
zuriick:

Verdndertes numerisches Verhalten der Pangene ist somit die Grundlage der
fluctuirenden Variabilitdt. Umlagerung der Pangene im Kerne bedingt die
retrogressiven und degressiven Mutationen, wihrend die Bildung neuer Arten von
Pangenen zur Erklirung der progressiven erforderlich ist.108

De Vries postuliert also, da} graduelle Variabilitit durch Schwankungen in der
Anzahl von Pangenen hervorgerufen wird, widhrend Mutationen qualitative
Verdnderungen in den Pangenen erfordern, z.B. deren ungleiche Teilung im
Keimplasma!9. Uber die Ursachen solcher Verinderungen schweigt sich de
Vries aus; er scheint aber eher zu inneren Ursachen zu tendieren. Denn
Mutationen treten nach de Vries nur auf, solange sich eine Art in einem
»mutablen Zustand«!10 befindet, welcher auBerordentlich selten ist; so selten,
dall er erst bei einer einzigen Art beobachtet wurde: ndmlich bei seinen
Nachtkerzen (Oenothera Lamarckiana, sieche unten). Wir sehen also, dal3 de
Vries’ Mutationstheorie auf einer von der heutigen fundamental verschiedenen
Vererbungslehre aufbaut, und dies, obwohl de Vries mit den Mendelschen
Gesetzen bereits vertraut warlll,

107 Die Idee ist fiir den heutigen Betrachter gar nicht so fremd; man denke an messenger-
RNA.

108 jpid., S. 693. Als »progressiv« bezeichnet de Vries Mutationen, bei denen ein in einer
stammesgeschichtlichen Linie bisher nicht existierendes Merkmal neu auftritt (1901, S.
460f.). »Retrogressive« Mutationen sind durch den Verlust eines fiir eine Gruppe
typischen Merkmals gekennzeichnet, wihrend »degressive« Mutationen Neubildungen
sind, die keine »klare Beziehung zum Fortschritt des ganzen Stammbaumes« (1901, S.
460) aufweisen. Es sind vor allem die progressiven Mutationen, die de Vries fiir
artenbildend hilt. Dies deutet darauf hin, daB} de Vries’ Theorie progressionistisch ist,
ohne daB aber der evolutiondre Fortschrittsbegriff n#dher charakterisiert wird.
Moglicherweise meint de Vries mit »Fortschritt« lediglich gewisse langanhaltende
evolutiondre Trends. Interessanterweise glaubt de Vries, dal nur retrogressive und de-
gressive Mutationen den Mendelschen Gesetzen folgen (1903, S. 642).

109 ipid.,'s. 696
110 jpiq., s. 697f.

T Eg existierten zwischen 1900 und 1910 héchst unterschiedliche Interpretationen der
Mendelschen Gesetze (siehe 3.1).
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d) Richtung

Die unterschiedliche genetische Basis der graduellen Variabilitit und der
Mutabilitdt bedingt nach de Vries einen weiteren fundamentalen Unterschied:
erstere kann nur in zwei Richtungen variieren (»plus« und »minus«), wihrend
letztere in alle Richtungen variieren kann. Auch dies verwendete de Vries als
Argument dafiir, da3 durch graduelle Variation keine neue Arten entstehen
konnen, denn bei diesen muB etwas qualitativ Neues entstehen!!2. Dieses
Argument ist mir vollig unverstindlich. Wenn mehrere Parameter gleichzeitig
quantitativ variieren, weshalb ist das nicht »Variabilitdt in alle Richtungen,
und weshalb sollen dadurch nicht auch neue Artmerkmale entstehen konnen?

e) Taxonomisches Gewicht

Wir kommen nun zu einem ganz zentralen Punkt der Mutationstheorie, die
thren Anspruch als Erkldrung fiir die Entstehung von Arten betrifft. Als erstes
mul} gekldrt werden, was de Vries iliberhaupt unter einer »Art« versteht. Er
unterscheidet zundchst zwischen »Kollektivarten« und »elementaren Arten«.
Erstere sind die Arten der klassischen linnaeischen Tradition in der Taxonomie.
Diese

umfassen eine kleinere, oft auch eine grossere Reihe von Formen, welche von
einander ebenso scharf und vollstindig unterschieden sind, als die besten Arten.!!3

De Vries’ »Kollektivarten« sind also polytypisch!'4. Das Kriterium fiir die
Artzugehorigkeit einer Gruppe von Formen ist bei de Vries das Fehlen von
Zwischenformen15. De Vries hilt Kollektivarten auBerdem nicht fiir real,
sondern konventionell'16. Er bezeichnet sie als »kiinstliche Gruppen, deren
Umfang jeder nach seinen personlichen Einsichten abindern kann«!!7, z.B.
wenn in anderen Gegenden bisher unbekannte Zwischenformen gefunden
werden. Die Erforschung des Ursprungs von Kollektivarten ist nach de Vries
Aufgabe der »vergleichenden Wissenschaft« also der Naturgeschichte:

nur fiir die wirklich existirenden Einheiten kann es sich um einen experimentellen
Beweis ihrer gemeinschaftlichen Abstammung handeln; fiir die Gruppen von

112 4e Vries (1903), S. 666; siche auch Provine (1971), S. 92

13" de Vries (1901),S. 33

114 giche Mayr (1942, Kap. VI) fiir den Begriff der polytypischen Art.
115 de Vries (1901), S. 43; vgl. Renschs (1929) Begriff des Rassenkreises
116 Man beachte, dafl die Vertreter der Synthetischen Evolutionstheorie im Gegensatz zu de
Vries auch polytypische Arten fiir real halten werden (5.1).

U7 ibid,s. 118
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Einheiten wird die Descendenzlehre wohl stets eine vergleichende Wissenschaft
bleiben.!18

Welches sind nun diese »wirklich existierenden Einheiten« deren Entstehung
der experimentellen Biologie zuginglich ist? Dieses sind die »elementaren
Arten«. De Vries bedient sich einer von Galton iibernommenen Metapher, des
»Galtonschen Polyeders«, um das Wesen elementarer Arten zu explizieren!!?:
Man stelle sich einen Polyeder vor, der auf einer ebenen Fldche umherrollen
kann. Der Polyeder besitzt eine Anzahl von Gleichgewichtszustinden, die der
Zahl seiner Flichen entspricht. Jeder andere Zustand des Polyeders als das
Liegen auf einer seiner Flidchen ist nicht stabil. Der Polyeder kann aber eine
Zeitlang um einen Gleichgewichtszustand oszillieren. Die Oszillationen eines
rollenden Polyeders vergleicht de Vries mit der fluktuierenden Variabilitit
innerhalb einer Art. Kippt der Polyeder auf eine andere Fliche, entsteht ein
neuer Gleichgewichtszustand; eine neue elementare Art!20. Das Kippen sind die
Mutationen; der beim Rollen auf einer ebenen Fliche zuriickgelegte Weg ist die
Stammesgeschichte der Art.
E. Mayr hat behauptet, dal de Vries’ Theorie der Artbildung zirkuldr sei:

Unfortunately, de Vries’” argument was entirely circular: he called any
discontinuous variant a species, hence species originate by any single step that
causes a discontinuity.!2!

Dies ist m.E. nicht richtig. De Vries nannte nicht jede diskontinuierliche
Variante eine (elementare) Art. Durch Mutationen konnen nicht nur elementare
Arten, sondern auch Varietdten entstehen, wie schon der Titel einer spiteren
Publikation de Vries’ andeutet: »Species and Varieties. Their Origin by
Mutation«!22, Aber schon in der »Mutationstheorie« gibt de Vries mehrere
Beispiele von diskontinuierlichen Varianten, die er nicht als neue Arten taxiert,
sondern als Varietiten!23, AuBerdem werden nicht alle von de Vries
gefundenen Oenothera-Mutanten (siehe unten) als neue Arten eingestuft. Die
Behauptung, die Mayr wahrscheinlich irregefiihrt hat, ist lediglich die, da8 sich
Mutationen, die zu neuen elementaren Arten filhren und Mutationen, die zu
(diskontinuierlichen) Variidteten der gleichen elementaren Arten fiihren, in
physiologischer Hinsicht nicht unterscheiden, d.h. der Mutationsvorgang ist der

118 ipid.,s. 116

119 ipid.,'s. 39f.

120 giche auch de Vries (1903): »Die fluctuirende Variabilitét stellt [...] nur ein einfaches

Hin- und Herschwanken um eine bestimmte Gleichgewichtslage dar, wihrend die Bildung
neuer Arten die Erreichung neuer Gleichgewichtslagen erfordert« (S. 665).

121 Mayr (1982), S. 546
122" de Vries (1905)
123 ; B. die »plotzlich entstandenen Gartenvarietidten« (1901, S. 479-482)
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gleiche!24. In taxonomischer Hinsicht gibt es aber bei de Vries sehr wohl
Unterschiede zwischen verschiedenen Mutanten: »Elementare Arten
unterscheiden sich von ihren nédchsten Verwandten mehr oder weniger in allen
ihren Merkmalen«!25, und:

Nach der Mutationstheorie unterscheiden sich die durch je eine Mutation
entstandenen Arten ebenso scharf von einander, als nicht verwandte anerkannte
systematische Arten [d.h. Kollektivarten, M.W ] 126

De Vries Behauptung ist die, daB durch einen einzigen Mutationsschritt in einer
Pflanze Merkmalsunterschiede entstehen konnen, deren taxonomisches Gewicht
demjenigen von entsprechenden Merkmalen anerkannter linnaeischer Arten
entspricht. Diese Aussage ist zweifellos eine empirische, und Mayrs
Zirkularitdtsvorwurf ist somit falsch. Aber kann de Vries diese empirische
Aussage belegen? An dieser Stelle miissen wir uns nun seinen Studien iiber
Oenothera zuwenden.

De Vries hatte seine saltationistischen Uberzeugungen vermutlich unter dem
EinfluB} Galtons und Batesons gewonnen, was an den unzéihligen Hinweisen auf
diese Autoren in beiden Binden der »Mutationstheorie« belegt wird. Seine
empirische Vorgehensweise war nicht induktiv, d.h. er sammelte seine Daten
nicht in theoretischer Unvoreingenommenheit. Aus seinen Beschreibungen geht
klar hervor, dal} er gezielt nach einer Art gesucht hat, bei der die von ihm aus
theoretischen Griinden postulierten Mutationen direkt beobachtet werden
konnen:

So lange man die Bedingungen nicht kennt, unter denen neue Arten entstehen, wird
es schwierig bleiben, geeignetes Material fiir eine derartige Untersuchung zu
finden. Ich habe aus diesem Grund im Jahr 1886 und in den nichstfolgenden Jahren
im Freien in der Umgegend von Amsterdam vielfach nach Arten gesucht, welche
durch Monstrosititen oder sonstige Abweichungen fiir meine Zwecke giinstig
schienen. Ich habe im Laufe der Jahre weit iiber hundert solcher Arten in Cultur
genommen, doch hat im Wesentlichen nur eine thatsidchlich meinen Wiinschen
entsprochen.127

Only one of all my tests met my expectations. This species proved to be in a state of
mutation, producing new elementary species continually and it soon became the
chief member of my experimental garden. It was one of the evening primroses.!28

124 4e Vries (1901), S. 456
125 ipid., S. 176
126 ipid., S. 304
127" de Vries (1901), S. 151
128 4e Vries (1905), S. 521
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Es handelte sich um eine von de Vries bei Hilversum gefundene Kolonie von
Nachtkerzen, genauer Oenothera Lamarckiana'?®. Diese ist eine groB-
gewachsene Pflanze mit gelben Bliiten, die sich in der Abendddmmerung
offnen. O. Lamarckiana entsprach de Vries »Wiinschen«, weil sie folgende
Eigenschaft besall: Sowohl im Feld als auch in Kultur fand de Vries regelmifig
SproBlinge, die sich spektakuldr von der Mutterpflanze unterschieden!30. Da
war z.B. eine Form, die durch ihren kurzen Griffel auffiel (brevistylis), eine
Form mit glatten Blittern (laevifolia), mehrere Zwergformen (nana, nanella),
eine riesenwiichsige Form (gigas), eine Form mit rotlichen Blattadern
(rubrinervis) usw. Auffallend sind nun die taxonomischen Bezeichnungen, die
de Vries fiir diese Formen wihlte: Oenothera brevistylis, O. laevifolia, O.
rubrinervis etc. Die Namen der neuen Formen stellte de Vries also unmittelbar
hinter den Gattungsnamen; er gab ihnen Artstatus! De Vries wulite sehr wohl,
daf} er damit gegen sdmtliche taxonomischen Konventionen verstie. Nach der
herrschenden taxonomischen Praxis hitten die von de Vries gefundenen
Formen aufgrund ihrer unmittelbaren Abstammung von O. Lamarckiana als O.
Lamarckiana brevistylis, O. Lamarckiana laevifolia etc. benannt werden
miissen; d.h. als Varietidten oder Unterarten von O. Lamarckiana. De Vries
schrieb:

Ich bin vollig liberzeugt, dal viele Leser meine neuen Arten gerade weil ich ihre
Entstehung beobachten konnte, Varietiten nennen werden. Sie verfallen dann aber
in einen Wortstreit, der fiir die Wissenschaft durchaus unwichtig ist.!3!

Der letzte Satz dieses Zitats ist m.E. reine Rhetorik, die Unterscheidung
zwischen Varietdten und elementaren Arten ist de Vries durchaus wichtig. Er
schreibt z.B. iiber seine Mutanten: »Sie unterscheiden sich von der O.
Lamarckiana in zahlreichen Merkmalen und bilden daher gute elementare
Arten«!32. Ein Kriterium fiir eine neue Art ist also bei de Vries, daB diese sich
von ihren ndchsten Verwandten in mehreren Merkmalen unterscheidet. De
Vries stellt fest,

129 Die Art war nicht etwa, wie man meinen konnte, von de Vries nach dem groflen fran-

zosischen Evolutionisten benannt, sondern von dem Namlichen selbst erstmals systema-
tisch beschrieben worden! Es gibt meines Wissens aber keine historischen Hinweise
darauf, dal Lamarck die von von de Vries bei dieser Pflanze beobachteten Phdnomene-
falls diese in Lamarcks Proben iiberhaupt auftraten-auch wahrgenommen hat, oder daf3
diese gar einen Einflu} auf seine Evolutionstheorie gehabt hitten. Es handelt sich hier

wohl um einen merkwiirdigen Zufall in der Geschichte der Evolutionsbiologie.

130 Siche de Vries’ wunderschone Zeichnungen in den Anhingen der beiden Binde der

Mutationstheorie.
131 4e Vries (1901), S. 177
132 pid. s. 153
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dass in der Gattung Oenothera die Merkmale der neuen Arten denselben
systematischen Werth haben wie die unterscheidenden Charaktere der dlteren, von
Linné und den besten spiteren Systematikern unterschiedenen Arten.!33

De Vries hatte seine neuen durch Mutation entstandenen Formen sorgfiltig mit
den allgemein anerkannten Arten der Gattung Oenothera verglichen, z.B. O.
biennis, O. muricata oder O. suaveolens, und war zum Schluf} gelangt: »Meine
neuen Arten weichen in einigen Hinsichten ebenso viel [...] von der Mutterart
ab als diese allgemein anerkannten Formen«!34, Beispielsweise gleichen sich
die jungen Rosetten zwischen O. Lamarckiana und O. muricata (zwei etablierte
Arten) stirker als die von O. Lamarckiana und O. gigas (eine von de Vries’
Mutanten). Die Keimlinge von O. gigas gleichen eher denjenigen von O.
biennis. Die schmalsten Blitter haben die Keimlinge von O. sublinearis (eine
Mutante), die stidrksten O. gigas. Dazwischen liegen beziiglich dieses
taxonomisch bedeutenden Merkmals »die simmtlichen &lteren [d.h.
anerkannten] und neueren [d.h. Mutanten] Arten in bunter Reihe
durcheinander«!35. Die Wurzel- und Stengelblitter der erwachsenen Rosetten
von O. Lamarckiana und O. biennis - zwei anerkannte Arten - unterscheiden
sich fast nicht, wihrend diejenigen von O. gigas und O. lata - beides Mutanten
- eine deutlich andere Form haben!3¢. Ahnlich verhalten sich die Stengelblitter
der bliihenden Pflanzen!37. Morphologische Vergleiche dieser Art stellte de
Vries auch beziiglich der Form der Bliiten, Friichte und Samen an. Auch bei
diesen fand er betridchtliche Abweichungen in seinen Mutanten, die z.T. die
Unterschiede zwischen etablierten Arten iibertrafen. Dal} de Vries nur Formen,
die beziiglich mehrerer Merkmale abweichen, als elementare Arten
betrachtet!3® ist ein zentraler Punkt in seiner Theorie, den Mayr vermutlich
iibersehen hatte, als er schrieb, dal de Vries jede diskontinuierliche Variante als
Elementarart bezeichnet. De Vries neigte z.B. dazu, die Zwergmutanten nana
und nanella als Variatiten zu bezeichnen, weil sich diese nur beziiglich der aus-
gewachsenen GroBe von der Mutterpflanze unterschieden!3.

De Vries hat damit gezeigt, da3 bei Oenothera durch einen einzigen Mu-
tationsschritt Formen entstehen konnen, die nach morphologischen Kriterien als
neue Arten zu klassifizieren sind. Es handelt sich bei diesen um Elementararten

133 ibid., S. 304f.

134 ipid., S. 305.

135 4e Vries (1901), S. 328

136 Siche de Vries’ Abb. auf S. 207

137 Man vergleiche de Vries’ entsprechende Abbildungen auf S. 209 und S. 331.

138 Strenggenommen konnen nach de Vries sogar nur progressive Mutationen (siehe oben)

zur Bildung von Elementararten fithren (1903, S. 466). Daraus folgt innerhalb von de
Vries’ Theorie, daf} die interspezifische Variabilitit nicht den Mendelschen Gesetzen
folgen kann; dies wurde spiter widerlegt.

139 4e Vries (1901), S.257
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im Gegensatz zu Kollektivarten, weil sie aus einer einzigen Form bestehen; aus
diesen konnten aber durch eine Kombination von fluktuierender Variabilitit
und subspezifischer Mutabilitit auch eine Reihe von graduell verschiedenen
Formen entstehen, die dann unter Kollektivarten zusammengefallt werden
konnten.

Damit ist m.E. der empirische Gehalt der Mutationstheorie der Entstehung
von Arten ausgewiesen. Man kann nun noch fragen, wie gut die empirische
Evidenz fiir diese Theorie war. In Bezug auf diese Frage hat Mayr zweifellos
recht, wenn er iiber de Vries’ empirische Evidenz schreibt:

One can only shake one’s head when one reads de Vries Die Mutationstheorie. This
brilliant physiologist and geneticist, whose 1889 book on intracellular pangenesis
was, prior to 1900, the most sensible and prophetic discussion of the problems of
inheritance violates all the canons of science [...]. Not only are most of his
conclusions circular, but he builds his entire theory on a single exceptional species,
postulating without the shadow of a proof that the “far more than 100 other species”
which did not behave like Oenothera happened to be in an immutable period.”140

Den Zirkularitdatsvorwurf glaube ich widerlegt zu haben; ansonsten schlie3e ich
mich Mayrs Beurteilung an. Eine einzige Art ist natiirlich diinne Evidenz fiir
eine  allgemeine  Theorie  der  Artbildung. Die  Theorie  der
»Mutationsperioden«!4! und de Vries’ Annahme, alle anderen von ihm un-
tersuchten Arten hitten sich in einem »immutablen Zustand« befunden, kdnnen
wohl als Ad hoc-Hypothesen betrachtet werden, die de Vries’ Theorie vor der
Konfrontation mit der Wirklichkeit schiitzten.

Mayrs Einschitzung fiige ich abschlieend bei, da3 de Vries’ Mutationstheo-
rie weitgehend in der Vererbungslehre des 19. Jahrhunderts gefangen war.
Einerseits ist dies die auf Darwin und H. Spencer zuriickgehende Pangenesis-
lehre, andererseits die biometrischen Lehren Galtons. Beide wurden durch das
Aufkommen der klassischen Transmissionsgenetik in den Jahren 1910-1920
(3.2) sowie der mathematischen Populationsgenetik in den Jahren 1918-1931
(6.3) hinfillig. Insbesondere erwies sich die kategoriale Unterscheidung von
fluktuierender Variabilitdt und Mutabilitit als inaddquat; sie wurde durch die
Unterscheidung zwischen genotypischer und phénotypischer Variabilitit
abgelost. Genotypische Variabilitdt kann auch kontinuierlich erscheinen,
namlich dann, wenn mehrere Gene dasselbe Merkmal beeinflussen. Oenothera
Lamarckiana erwies sich spiter als ein komplexes, unstabiles System bal-
ancierter Chromosomen (siehe 3.3) und wurde damit als ungewdohnliches
Beispiel genetischer Variabilitdt erkannt. Mit diesen Entwicklungen wurde der
Mutationstheorie das Fundament entzogen.

140 Mayr (1982), S. 546f.
141 4e Vries (1903), S. 697ff.
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3 Die klassische Theorie des Gens, 1900-1936
3.1 Die Renaissance der Mendelschen Genetik im 20. Jahrhundert

Forschungstraditionen entstehen nicht aus dem Nichts; dies gilt auch fiir die
moderne Genetik. Mendel selbst war nicht der weltfremde Monch, fiir den ihn
die Wissenschaftsfolklore gerne hilt!. Seine Arbeit steht in einem direkten
Zusammenhang mit einer schon im 18. Jahrhundert beginnenden Tradition der
Pflanzenzucht wie sie z.B. von Kolreuter oder Girtner mit wissenschaftlichem
Anspruch  betrieben wurde2. Wenn also die Wiederentdeckung der
Mendelschen Gesetze durch de Vries, Correns, Tschermak und Bateson um
1900 als Neubeginn betrachtet wird, so muf3 dies unter dem Vorbehalt
geschehen, daBl auch diese Forscher Abkommlinge entsprechender Traditionen
waren, die das Feld, auf dem die neue Genetik gedeihen konnte, sozusagen
vorgeackert hatten?.

Bateson, der die Bezeichnung »genetics« erfand und fiir einen erheblichen
Teil der genetischen Aufbruchstimmung zu Beginn des Jahrhunderts
verantwortlich war, hatte seit den 1880er Jahren Hybridisierungsversuche
durchgefiihrt und kam einer experimentellen Wiederentdeckung der
Mendelschen Gesetze ziemlich nahe*. Einer bekannten Geschichte zufolge fuhr
Bateson im Jahre 1900 eines Tages von Cambridge nach London, um dort
einen Vortrag vor der Royal Horticultural Society zu halten. Im Zug las er
Mendels beriihmte Arbeit liber Kreuzungsversuche in Pisum. Er war dermaflen
begeistert davon, da3 er die in dem Artikel beschriebenen wunderbar einfachen
Gesetze aus dem Stegreif in seinen Vortrag einbaute>.

Mendel studierte in Wien und horte u.a. Physik bei C.J. Doppler (Orel 1995).

Olby (1966)

Es muB u.a. auch gefragt werden, wieweit die »Wiederentdecker« ihre eigenen Theorien in
Mendels Arbeit hineingelesen hatten (Olby 1979); dies fiihrt jedoch iiber den Rahmen dieser
kurzen historischen Betrachtung der klassischen Genetik hinaus.

Dunn (1965), S. 63

Der Vortrag wurde veroffentlicht (Bateson 1900). Batesons Frau schrieb spiter: »On his
way to town to deliver it he read Mendel’s actual paper on peas for the first time. As a
lecturer he was always cautious, suggesting rather than affirming his own convictions. So
ready was he however for the simple Mendelian law that he at once incorporated it into his
lecture« (B. Bateson 1928, S. 73).
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Die Mendelschen Gesetze® fanden aber nicht sofort iiberall Zustimmung.
Besonders die auf Galton zuriickgehende biometrische Schule um Karl Pearson
hielt die Mendelschen Zahlenverhiltnisse in den F; und F, Generationen fiir
eine  Ausnahmeerscheinung ohne besondere Implikationen fiir die
Vererbungswissenschaft oder gar die Evolution. Batesons emotional getrénktes
Biichlein »Mendel’s Principles of Heredity: A Defense«’ war denn auch eine
direkte Replik auf die von Weldon® geduBerte Kritik. Dies war der Anfang
einer zunidchst freundlichen und spiter erbitterten Kontroverse zwischen
Bateson und dem Biometriker Weldon, bei der es nicht nur um die
Mendelschen Gesetze, sondern auch um Fragen der Evolution sowie der
wissenschaftlichen Methode ging®. In diesem Zusammenhang besonders zu
erwihnen ist, dafl die von Galton gegriindete biometrische Schule, der Weldon
angehorte, in Fragen der Evolution Darwin wesentlich zugeneigter war als
Bateson, der die Darwinsche Theoriel? fiir weitgehend unbegriindet und fiir die
Forschung unbrauchbar hielt!!. Bateson war auBerdem Saltationist'? d.h. er
glaubte, dal Evolution diskontinuierlich verlduft. Den diskontinuierlichen
Charakter von Mendelschen Merkmalen betrachtete er als Evidenz hierfiir!3.
Damit nahmen die Schwierigkeiten einer Synthese von Darwinismus und
Genetik ihren Anfang: Die neu auftretende Genetik (in der Gestalt von Bateson
und de Vries) sah sich zundchst in Opposition zur Darwinschen
Evolutionstheorie und glaubte, diese durch ihre eigenen Prinzipien ersetzen zu
konnen. Umgekehrt hielten Darwinisten wie Weldon oder Pearson die neue
Genetik zundchst fiir irrelevant. Damit befanden sich die Biometriker aber bald
in einer Aullenseiterposition, als im Verlauf des ersten Jahrzehnts des neuen
Jahrhunderts eine regelrechte Flut von Berichten iiber die Giiltigkeit der

Aufgrund des grofen Bekanntheitsgrads verzichte ich hier auf eine Darstellung der
Mendelschen Gesetze. Man findet sie in jedem Lehrbuch der allgemeinen Biologie.

Bateson (1902a)

Weldon (1902a). Weldon kritisierte insbesondere, dafl die Mendelianer die von Galton
postulierten Beitriage der GroBeltern, UrgrofBleltern etc. zu den erblichen Eigenschaften eines
Individuums vernachléssigten (S. 244 und 252).

9 Provine (1971), Kap. 3; Farrall (1975)

10 Es sei hier nochmals darauf hingewiesen, daf zu diesem Zeitpunkt kein ernstzunehmender

Biologe mehr an der Deszendenz zweifelte. Wenn jemand im Folgenden als » Antidarwinist«
bezeichnet wird, so ist das so zu verstehen, dal der Betreffende beziiglich der
grundlegenden Evolutionsmechanismen anderer Auffassung war als Darwin.

11 Bateson (1913), S. 11 und S. 20f.

12 giehe 2.2

13 Wwie wir gesehen hatten, war dieser Punkt bei Bateson aber unbegriindet.
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Mendelschen Gesetze sowohl bei Tieren als auch bei Pflanzen iiber die
Fachzeitschriften hereinbrach!4.

Natiirlich wurden dabei auch viele Ausnahmen zu Mendels Regeln ge-
funden. Ein erheblicher Teil der Forschung war denn auch damit beschiftigt,
Erkldrungen fiir diese Ausnahmen zu finden!S. Einige dieser Erkldrungen
wurden spdter zum integralen Bestandteil der genetischen Theorie. Das von
Bateson und Punnett um 1905 entdeckte Phinomen der Kopplung bei
multifaktoriellen Kreuzungen!® wurde beispielsweise spéter durch Morgans
Identifikation der Kopplungsgruppen mit den Chromosomen erklérbarl?.
Kopplungsgruppen sind seither zentraler Bestandteil der genetischen Theorie
(siehe 3.2).

H. Nilsson-Ehle konnte z.B. das zunichst unerwartete Verhalten gewisser
Merkmale bei Kreuzungsversuchen mit Gréisern erkldren, indem er zeigte, daf3
diese durch mehrere, unabhingig segregierende Gene bestimmt werden. Dies
fiihrte unmittelbar zur fiir die Evolutionstheorie bedeutenden Einsicht, daf}
genetische Variation dem Mendelschen Vererbungsmechanismus unterliegen
und trotzdem kontinuierlich erscheinen kann!8. Durch die Konfrontation der
urspriinglichen Mendelschen Gesetze mit experimentellen Anomalien'® hat die
Genetik einige ihrer wichtigsten Entdeckungen gemacht20,

Neben der groBen Zahl von erfolgreichen experimentellen Bestitigungen
waren aber auch einige theoretische und begriffliche Innovationen fiir die neue
Genetik bedeutsam. Auf der begrifflichen Seite besonders hervorzuheben ist
W. Johannsens Unterscheidung zwischen Genotyp und Phénotyp?!. Letzterer
gibt die Totalitét aller sicht- oder mebaren Eigenschaften eines Individuums
an. Johannsen betonte, dafl der Phénotyp stets durch eine Interaktion zwischen
genetischen Dispositionen (»Anlagen« in Johannsens Terminologie. Nicht zu

14 Dunn (1965), Kap. 8. Der letzte Versuch einer Gesamtiibersicht aller Kreuzungsexperimente
mit Tieren, die Mendels Gesetze bestétigen, ist Lang (1914), ein Werk von mehr als tausend
Seiten!

15 Dunn (1965), Kap. 10

16 Bateson und Punnett (1905-1908); siehe auch Carlson (1966), S. 42

7 Das Phinomen der Kopplung und dessen Relation zu den Chromosomen wurde allerdings

schon von Sutton (1903) vorhergesagt: »We must ... assume that some chromosomes at
least are related to a number of allelomorphs. If then, the chromosomes permanently retain
their individuality, it follows that all the allelomorphs represented by any one chromosome
must be inherited together« (S. 34 in Peters 1959).

18 East (1910)

19 Darden (1991, 1995)

20 Man kann daraus wieder einmal die Lehre ziehen, daf} es nicht immer verniinftig ist, eine

Theorie beim Auftauchen von Gegenbeispielen aufzugeben, wie Popper dies gefordert hat.
In manchen (aber nicht in allen) Féllen sind zur Stiitzung einer Theorie erfundene Ad hoc-
Hypothesen niitzlich, indem sie die Weiterentwicklung der Theorie erméglichen, die ihr
volles Potential u.U. erst dann unter Beweis stellen kann (vgl. Feyerabend 1983, Kap. 8).

21 Johannsen (1909), S. 162-170
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verwechseln mit den »Anlagen« der Embryologen!) und der Umwelt eines
Individuum entsteht?2. Der Genotyp ist hingegen die Gesamtheit der
genetischen  Dispositionen oder Anlagen. Johannsens scharfsinnige
Unterscheidung hatte auch bedeutende Auswirkungen auf den Genbegriff
selbst, indem Gene nun als Elemente des Genotyps definiert werden konnten,
ohne Annahmen iiber deren materielle Natur machen zu miissen, mit anderen
Worten: das Gen konnte damit funktional definiert werden?3. SchlieBlich
stammt auch das Wort »Gen« selbst von Johannsen. Er leitete es von de Vries’
Ausdruck »Pangen« ab, der diesen aufgrund von Darwins »Pangenesis«
eingefiihrt hatte.

Eine weitere wichtige Entwicklung der Genetik im ersten Jahrzehnt war die
gytologische Interpretation der Mendelschen Regeln, die unter dem Namen
»Chromosomentheorie« bekannt wurde. Sutton24 schlug erstmals vor, was uns
heute selbstverstiandlich erscheint, ndmlich da3 die Paarung viterlicher und
miitterlicher Chromosomen wihrend der Entwicklung der Keimzellen, die
zufillige Auswahl jeweils eines homologen Chromosoms bei der
Gametenbildung und die Vereinigung je eines viterlichen und miitterlichen
Homologs in der Zygote die von Mendel beobachteten RegelméfBigkeiten der
Vererbung erklédren, und zwar unter der Annahme, daf3 die Erbfaktoren an die
Chromosomen gebunden sind. Boveri?3 demonstrierte auBerdem in #duBerst
sorgfiltigen zytologischen Studien die Individualitit der Chromosomen, d.h.
ihre kontinuierliche Existenz und Weitergabe iiber die Generationen hinweg.

Die Chromosomentheorie wurde aber nicht sofort von allen Genetikern
adoptiert. Der bekannteste Skeptiker war Bateson, der noch 1913 in seinem
»Problems of Genetics« die Chromosomen keines Wortes wiirdigte und statt
dessen seltsam anmutende Hypothesen iiber »Vortizes« und »Vibrationen«
vorbrachte, die die Weitergabe von erblichen Merkmalen vermitteln sollten26.
Dies ist um so erstaunlicher angesichts der bereits erwidhnten Tatsache, dafl
Bateson zusammen mit R. C. Punnett um 1905 erstmals das Phdnomen der
Kopplung von Genen beschrieben hatte, das spiter in den Héanden Morgans
und seiner Mitarbeiter zur Basis einer ganzen Serie von rigorosen
experimentellen Nachweisen fiir die Chromosomentheorie wurde?’. Weitere
prominente Kritiker der Chromosomentheorie waren Johannsen, der um 1923

22 Dies wird m.E. in der aktuellen Polemik iiber den »genetischen Determinismus« oft

iibersehen.

23 Dunn (1965), S. 92-93. Zur Geschichte des Genbegriffs siehe auch Carlson (1966, 1991),
Waters (1994), Beurton et al. (1995), Burian (1985)

24 Sutton (1902, 1903); siehe auch Dunn (1965), Kap. 11 und Mayr (1982), S. 748.
25 Boveri (1904)

26 Bateson (1913), S. 40 und 60f.; siche auch Burian (1985) sowie Cock (1983)

27 giehe 3.2
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immer noch nicht iiberzeugt war, sowie Correns28. Somit akzeptierten drei der
damals fiihrenden Genetiker Europas die Chromosomentheorie nicht.

In den USA wurde die neue Genetik insbesondere durch W. E. Castle und E.
M. East propagiert??. Besonders der letztere zog es vor, Gene als theoretische
Entitdten zu betrachten, die zum Zweck der Konzeptualisierung von
Kreuzungsversuchen eingefiihrt wurde, und hielt jegliche Theorien iiber deren
materielle Basis fiir spekulativ und unerwiinscht30. Castle war zunichst
ebenfalls kein Anhédnger der Chromosomentheorie. Vor diesem Hintergrund
wird verstdndlich, weshalb die Morgan-Schule im néchsten Jahrzehnt derart
viel Arbeit in den experimentellen Nachweis der Chromosomentheorie
investierte.

3.2 Die Morgan-Schule

Die Experimente der Morgan-Schule verdienen aus mehreren Griinden eine
genauere Betrachtung, da sie das begriindeten, was heute die »klassische
Genetik« oder »Transmissionsgenetik« genannt wird und aulerdem m.E. fiir
die spidteren Arbeiten von Dobzhansky und anderen Synthetikern eine
Schliisselrolle spielten.

Thomas Hunt Morgan begann seine Karriere als Entwicklungsbiologe,
begann sich aber bald fiir Genetik zu interessieren3!. Zwischen 1904 und 1906
publizierte er mehrere Ubersichtsartikel, in denen er Abweichungen von den
Mendelschen Gesetzen diskutierte. Er unterhielt zu dieser Zeit eine erhebliche
Skepsis beziiglich wesentlicher Aspekte der genetischen Theorie, z.B.
betreffend der [Integritit der Gene, d.h. der Frage, ob Allele wirklich
unveridndert oder »unkontaminiert« aus heterozygoten Vereinigungen her-
vorgehen32. Das Problem der »purity of the gametes« bzw. »constancy of the
unit-character« war in den USA v.a. durch den Einflul Castles kontrovers.
Castle und seine Schiiler hatten verschiedene Phdnomene beobachtet, die sie
als »Kontaminationen« von Erbfaktoren durch deren Vereinigung in der
Heterozygote interpretierten (sieche auch 6.2). Diese Hypothese wurde in
Castles Labor auch noch weiterverfolgt, als die meisten Genetiker bereits Easts
und Nilsson-Ehles Theorie der multiplen Faktoren bzw. Mullers verwandte

28 Dunn (1965), S. 132

29 Provine (1986), Kap. 2

30 East (1912); siehe auch Carlson (1966), S. 29
31 Allen (1978b)

32 Dunn (1965), S. 142; Carlson (1966), S. 41
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Theorie der »modifying factors« als Erkldrung fiir die Inkonstanz mancher
erblicher Merkmale akzeptierten33.

Auch betreffend der Chromosomentheorie war Morgan zunichst nicht sehr
optimistisch; in einem Ubersichtsartikel im »American Naturalist« zihlte er
eine ganze Reihe von Einwinden auf, die er als massive Probleme fiir die
Chromosomentheorie ansah34. Zum Zeitpunkt als Morgan mit seinen beiden
ersten Doktoranden (Sturtevant und Bridges) die Kreuzungsexperimente mit
Drosophila melanogaster im beriihmten »fly room« an der Columbia
University in New York begannen, tat er dies in einer hochst kritischen
Einstellung gegeniiber fast allen genetischen Theorien, die im ersten Jahrzehnt
entwickelt worden waren. Morgan war aullerdem sehr skeptisch beziiglich
Darwins Evolutionstheorie; eine Skepsis, die er zeitlebens nicht vollstindig
ablegte3>. Carlson vermutet sogar, daB Morgans anfingliche Motivation fiir
die genetischen Experimente mit Drosophila darin bestand, Alternativen zur
Darwinistischen Evolutionstheorie zu entwickeln3¢. Statt dessen produzierte
die Morgan-Schule schlieBlich eine Theorie, die spiter das genetische Stand-
bein der Neo-darwinistischen Synthese bilden sollte.

Was nun folgte, ist ohne Zweifel eine der faszinierendsten Episoden in der
Geschichte der experimentellen Biologie. In einem winzigen Labor an der
Columbia University, ausgeriistet mit einer Handvoll Lupen und einigen
Hundert ausgedienten Milchflaschen mit Bananenbrei, in denen sich die
Drosophila-Fliegen vermehrten, fiihrten Morgan und seine Schiiler Bridges,
Sturtevant und Muller eine Serie von brillianten Experimenten durch, die in
wenigen Jahren zu einer hochentwickelten genetischen Theorie fiihrten37. Als
die Morgan-Gruppe zu arbeiten begann, stellten sich diejenigen Genetiker, die
tiber die materielle Basis der Vererbung zu spekulieren wagten (z.B. Castle
oder Bateson) die Erbfaktoren als eine Population von atomistischen Partikeln
vor, die in den Keimzellen umherschwammen. Carlson beschreibt das damals
vorherrschende Genmodell als »colored glass beads in a fishbowl«38. Als 1926
Morgans »The Theory of the Gene« erschien, wurden Gene bereits als linear

33 Muller (1914a); Castle and Hadley (1915); Castle (1915a, 1915b). Wie Castle einige Jahre
spéter selbst schrieb (Castle 1919), lag das Problem daran, dal er Merkmale gewihlt hatte,
die von mehreren Genen (multiple Faktoren) beeinflulit werden, gleichzeitig aber davon
ausging, er habe es mit monogenen Merkmalen zu tun. Carlson (1966, S. 26-38) vermutet
aullerdem eine Verwechslung von Gen und Merkmal in der Folge Batesons. Erwihnenswert
ist in diesem Zusammenhang auflerdem, dafl Castle glaubte, mit seinen Phidnomenen der
genetischen Basis der kontinuierlichen Variabilitdt auf der Spur zu sein, die einen
graduellen Evolutionsproze$3 a la Darwin ermdglicht hitte (Provine 1986, Kap. 2).

34 Morgan (1910a)

35 Allen (1968, 1978b, 1980)

36 Carlson (1966), S. 91

37 Siehe bes. Carlson (1981), Kap. 5 zur Geschichte der Drosophila-Gruppe um Morgan.

38 Carlson (1966), S. 61
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angeordnete Chromosomenbestandteile betrachtet, von denen detaillierte
Karten verfligbar waren. Die im ersten Jahrzehnt gefundenen Phinomene der
Kopplung und der Rekombination konnten mit bekannten zytologischen
Mechanismen (Chromosomensegregation, Chiasmata, crossing-over) in
Verbindung gebracht werden. Es lohnt sich, die wichtigsten Meilensteine
dieser bemerkenswerten Entwicklung kurz zu betrachten.

Castle iiberzeugte Morgan um 1909, da} die Fruchtfliege Drosophila ein
ideales System fiir genetische Versuche darstellt. Morgan begann Fliegen zu
ziichten. Er suchte zunichst nach »Mutationen« a la de Vries (siehe 2.2), fand
aber nichts Derartiges. Statt dessen entdeckte er eines Tages ein Méannchen mit
weillen statt der normalen schonen roten Augen. Er kreuzte sie mit normalen
Fliegen zuriick und die Nachkommen kreuzte er mit deren Geschwister. Auf
den ersten Blick verhielt sich white wie ein rezessives Mendelsches Merkmal:
es verschwand in der F; Generation, um in F, wieder aufzutauchen. Dies war
das Mendelsche Phinomen, das die Biologen zu dieser Zeit so faszinierte. Zu
Morgans Uberraschung waren aber alle weiBédugigen Fliegen in F, minnlich,
entgegen Mendels Beobachtung, daBl die Segregation von Merkmalen
unabhéngig vom Geschlecht der Merkmalstrager verlauft. Erst als Morgan die
F1-Weibchen aus der ersten Kreuzung mit weildugigen Ménnchen riickkreuzte,
erhielt er Weibchen mit weilen Augen. Morgan hatte damit ein von den
Mendelschen Regeln abweichendes Vererbungsmuster gefunden und taufte es
»sex-limited inheritance« (daraus wurde spéter »sex-linked«). Morgan stellte
eine Hypothese auf, die das Verhalten von white erkldren sollte: Der white-
Faktor ist an den »sex factor« gekoppelt, fiir den man damals schon das X-
Chromosom vermutete, das bei Weibchen doppelt, bei Médnnchen nur einfach
vorhanden war. Morgan zog allerdings noch keine Folgerungen beziiglich der
Chromosomentheorie; er redete weiterhin undeutlich von einem »sex factor«39.

Morgan fand zwei weitere Mutanten, die einen geschlechtsgekoppelten
Erbgang zeigten: miniature wings und yellow. Erstere besall Stummelfliigel,
letztere eine gelbliche Rumpffarbe. Morgan stellte fest, dall white, miniature
wings und yellow gekoppelt waren: In Kreuzungen von white/yellow-Fliegen
mit white/miniature wings fand er z.B. hauptsidchlich solche, die dieselbe
Merkmals-Kombination besalen und kaum solche, die z.B. gleichzeitig das
yvellow und minature wings-Merkmal besassen. Die Faktoren waren also
gekoppelt (»linkage«); die Kopplung war aber nicht vollstdndig: einige Fliegen
tanzten immer aus der Reihe4?. Kopplung und die Unvollstidndigkeit derselben
war bereits von Bateson und Punnett beobachtet worden; diese versuchten das
Phénomen mit einer »Anziehungskraft« und einer »Abstossung« zwischen
Erbpartikeln zu erkldren?!.

39 Morgan (1910b)
40 Morgan (1911)
41 reduplication hypothesis«; siehe Carlson (1966), S. 50ff.
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Morgan hatte nun eine fiir die Entwicklung der Genetik folgenschwere Idee:
Er nahm zunichst an, daf3 die Faktoren alle auf dem X-Chromsom lokalisiert
waren. Dies erkldrt die Kopplung. Durch eine hin und wieder stattfindende
Uberkreuzung (»crossing over«) zwischen zwei homologen Chromosomen
konnen wildtyp- und mutierte Allele ausgetauscht werden. Dies erklirt die
Unvollstidndigkeit der Kopplung. Als zytologischen Mechanismus fiir das
crossing-over schlug er die von F. A. Janssen beobachteten Chiasmata vor.
Wihrend der Chromosomenpaarung in der Meiose bildet sich auf jedem
Chromosom eine oder mehrere Stellen heraus, bei denen sich zwei
Geschwisterchromosomen anscheinend iiberkreuzen; diese Kreuzungsstellen
nannte Janssens »Chiasmata«. Beziiglich der Lage der Chiasmata innerhalb der
Chromosomen waren keine auffilligen Regelmassigkeiten zu beobachten; die
Kreuzungsstelle schien zufcillig4?. Morgans brilliante Idee war nun die, daB die
Haufigkeit eines crossing-over zwischen zwei Loci proportional zur linearen
Distanz der Loci auf dem Chromosom ist. Je weiter die Loci voneinander ent-
fernt sind, desto groBer ist die Wahrscheinlichkeit, daB8 sich zwischen ihnen ein
Chiasma ausbildet und es zum genetischen Austausch zwischen den
Geschwisterchromatiden kommt. Dies bedeutet, da man die Héufigkeit von
crossing-over Ereignissen benutzen kann, um die Distanz zwischen zwei Loci
zu messen. Damit hatte Morgan den Grundstein gelegt zur Genkartierung, die
die Genetik fiir die ndchsten Jahrzehnte beschiftigt halten sollte (bis zum
Aufkommen molekulargenetischer Techniken in den Siebziger- und
Achtzigerjahren. Manche der klassischen Methoden spiele aber auch heute
noch eine gewisse Rolle).

Sturtevant benutzte schlieBlich 1913 Morgans Idee, um die erste Genkarte zu
erstellen. Wie es Morgan vorausgesagt hatte, konnten die sechs damals
bekannten Gene des X-Chromosoms von Drosophila in eine lineare Anord-
nung gebracht werden, wobei sich die aufgrund der crossing-over Haufigkeit
berechneten linearen Abstinde mit erstaunlicher Genauigkeit additiv
verhielten. Damit hatte man erstmals experimentelle Evidenz, da3 Gene auf
dem Chromosom linear angeordnet sind*3. Weitere durch entsprechende
Mutanten identifizierte Gene wurden rasch kartiert, auch solche die auf den
Autosomen von Drosophila lagen. Muller konnte schlielich 1914 feststellen,
daf} die Existenz von genau vier Kopplungsgruppen in Drosophila exakt den

42 Es stellte sich spéter heraus, da3 gewisse Regionen im Chromosom héufiger Chiasmata

bilden. Crossing-over ist seltener an den Enden sowie im Zentrum der Chromosomen.

43 Sturtevant war beziiglich dieses Punkts noch sehr vorsichtig: »Of course, there is no

knowing whether or not these distances as drawn represent the actual relative spacial
distances apart of the factors«, und »These results ... form a new argument in favor of the
chromosome view of inheritance, since they indicate that the factors investigated are
arranged in a linear series, at least mathematically« (Sturtevant 1913, zitiert aus dem dem
Abdruck in Peters 1959, S. 71 und 77. Hervorh. von mir).
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vier sichtbaren Chromosomen entspricht*4. Dies und der crossing-over
Mechanismus erklirten die Kopplung sowie Rekombination auf wesentlich
plausiblere Weise als Batesons »reduplication hypothesis«4>. Damit gab es
kaum mehr ernsthafte Zweifel an der Chromosomentheorie.

Die von der Morgan-Gruppe erstellten Genkarten erwiesen sich spiter als
verbliiffend genau. Mit der Entdeckung zytologischer Kartierungsmethoden
(Riesenchromosomen, siehe unten) konnten die Rekombinationsdistanzen
zytologisch iiberpriift werden*6. Die Ubereinstimmung#4’ der mit verschiedenen
Methoden erstellten Genkarten lieferte ein starkes Argument fiir die Giiltigkeit
von Morgans Theorie bzw. die Realitit des Chromosoms als lineare Abfolge
von Genen. Alternative Theorien des Chromosoms als dreidimensionale
Anordnung von Genen, wie sie z.B. von Castle ebenfalls auf der Basis von
Rekombinationsfrequenzen vorgeschlagen worden waren*®, konnten damit
endgiiltig ad acta gelegt werden.

Bridges*® experimentierte mit white-Mutanten, die durch weie Augen
anstelle der normalen roten Augen gekennzeichnet sind. Die weifle Augenfarbe
wird durch ein rezessives Allel verursacht. Ein bekanntes Kreuzungsmuster
war die sogennante »criss-cross inheritance«: Kreuzt man ein white-Weibchen
mit einem Wildtyp-Miénnchen, so erhélt man Wildtyp-Weibchen und white-
Minnchen in der F;-Generation. Dies ist leicht erkldrbar durch die Annahme,
daB3 das entsprechende Gen auf dem X-Chromosom lokalisiert ist, von dem die
Weibchen zwei, die Médnnchen hingegen nur eine Kopie besitzen. Bridges fand
aber auch entgegen den Erwartungen eine geringe Anzahl von white-Weibchen
und Wildtyp-Ménnchen (wiederum eine Anomalie!). Als Erkldrung dafiir
stellte sich das Phinomen der Non-disjunction heraus: Bei den
Reduktionsteilungen wihrend der Bildung der Eizellen kann es vorkommen,
da} die beiden X-Chromosomen sich nicht ordnungsgemif trennen und sich
auf die beiden Tochterzellen verteilen3. Das Ergebnis sind Eizellen, die en-

44 Muller (1914b)

45 Sturtevant (1914)

46 Ppainter (1933)

47 Die Ubereinstimmung ist nicht besonders exakt. Es miissen z.B. bei der Erstellung von
Rekombinationskarten auch mehrfache crossing-over zwischen zwei Loci beriicksichtigt
werden, die die Distanz zwischen den beiden Loci kleiner erscheinen 146t, als sie tatsdchlich
ist. Muller versuchte dies durch Einfiihrung von Korrekturfaktoren zu beheben; dabei zeigte
sich allerdings, dal bei doppelten crossing-over die Wahrscheinlichkeiten der beiden
Einzelereignisse interferieren, was schwierig zu korrigieren ist, da die Interferenz nicht
iiberall im Chromosom konstant ist. Die Ubereinstimmung zwischen Rekombinationskarten
und zytologischen Karten hilt aber beziiglich der Reihenfolge der Loci, was immer noch ein
starkes Argument fiir die lineare Abfolge derselben hergibt (Goodenough 1984, S. 456).

48 ,rat trap model« (Castle 1920); siehe auch Carlson (1966), S. 79f.

49 Bridges (1914, 1916)

50 Dieses Phinomen ist auch die Ursache des Down-Syndroms beim Menschen; es beruht auf
einer Non-disjunction des 21. Chromosoms.
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tweder zwei oder gar kein X-Chromosom enthalten. Werden solche Eizellen,
die dazu noch den white-Marker tragen, mit Spermien von einem Wildtyp-
Minnchen befurchtet, so resultieren sowohl Nachkommen mit zwei X-
Chromosomen als auch solche mit nur einem X-Chromosom. Erstere sind
phénotypische Weibchen und zeigen die weille Augenfarbe, da sie white im
homozygoten Zustand tragen. Letztere sind phédnotypische Ménnchen und
zeigen die normale Augenfarbe, da sie das Wildtyp-Allel vom Vater geerbt
haben. Auf diese Weise kann die Abweichung vom Muster der »criss-cross
inheritance« erklidrt werden. Der Witz bei der Sache war aber Bridges’
folgende zytologische Untersuchung: Er fand zundchst, daB3 die normalen
Minnchen beziiglich der Geschlechtschromosomen nicht den Genotyp XO
aufwiesen, wie man bis dato geglaubt hatte. Bridges hatte somit das ménnliche
Y-Chromosom entdeckt. Er fand, dafl die abweichenden white-Weibchen in
seinen Kreuzungen den Karyotyp XXY besaflen, wihrend die abweichenden
Wildtyp-Ménnchen tatsdachlich X0 waren, daB ihnen also das Y-Chromosom
fehlte>!. Bridges und Morgan sahen sofort die Bedeutung dieses Experiments:
Der postulierte Erbgang mit dem white-Marker auf dem X-Chromosom und
Non-disjunction korrespondierte mit den zytologischen Beobachtungen.
Bridges sah das zusitzliche bzw. fehlende Chromosom, das in diesem
Experiment den Unterschied zwischen einer weildugigen und einer rotdugigen
Fliege ausmacht, im Mikroskop 2. Auch dies war hochst iiberzeugende
Evidenz fiir die Chromosomentheorie der Vererbung, die z.B. den zuvor noch
agnostischen East iiberzeugte33.

Anomalien tauchten weiterhin auf und fiihrten zu weiteren interessanten
Entdeckungen. Als besonders hartnickiger Fall entpuppte sich die Mutation
Bar-eyes oder kurz Bar. Die Mutante war 1914 erstmals beobachtet worden
und ist durch zu schmalen Balken (engl. bar=Balken) verkiimmerte Facet-
tenaugen gekennzeichnet. Bar ist geschlechtsgekoppelt und semi-dominant:
heterozygote Weibchen sowie Bar- Minnchen zeigen einen intermedidren
Phinotyp zwischen dem Wildtyp und dem homozygoten Bar-Weibchen. Die
Anomalie bestand in der ungewohnliche Haufigkeit von Revertanten: In
Kreuzungen zwischen homozygoten Bar-Weibchen und Bar-Miénnchen
tauchten immer wieder Nachkommen mit normalen Augen auf, was bei diesem

51" X0-Individuen zeigen bei Drosophila den minnlichen Phinotyp, sind aber unfruchtbar.
Beim Menschen fiihrt X0 auch zu unfruchtbaren Individuen, die allerdings weibliche
Merkmale besitzen. Der Grund sind Unterschiede in der genetischen Geschlechtsbe-

stimmung zwischen Homo und Drosophila.

52 Es handelt sich um ein Argument des Typs »inference to the best explanation«: Es ist ist

sehr unwahrscheinlich, dal chromosomale Non-disjunction und Versagen der criss-cross
inheritance immer zusammen auftreten, auller wenn die erstere die Ursache der zweiten ist.
Die beiden Phinomene treten aber immer zusammen auf, also ist Non-disjunction die
Ursache. Daraus folgt, daB der white-Marker an das X-Chromosom gebunden ist.

53 East (1915), S. 473
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Erbgang eigentlich nicht mdoglich sein diirfte, auer wenn das Gen spontan
zuriickmutiert. Sturtevant und Morgan4 vermuteten crossing-over als Ursache
fiir die hohe Reversionsrate, was sich als richtig herausstellte. Wie allerdings
ein blosser Wechsel des Gens durch crossing-over auf ein homologes
Chromosom die Mutation riickgéngig machen konnte war ein groBles Ritsel.
Sturtevant>> schlug schlieBlich vor, daB Bar auf »unequal crossing over«
(Uberkreuzung zwischen zwei nicht-homologen Stellen eines Chromosoms)
beruht, wodurch auf dem einen Chromosom eine Verdoppelung, auf dem
anderen der totale Verlust des Gens zu erwarten ist>®. Es blieb allerdings die
Frage, weshalb eine Verdoppelung des Gens>’ auf demselben Chromosom eine
derart drastische Wirkung hat, da ja das Wildtyp-Weibchen auch zwei
Ausgaben des Gens besitzt; allerdings auf zwei separaten Chromosomen38.
Sturtevant fiihrte die Bezeichnung »position effect« fiir das Phinomen ein, um
die Vorstellung auszudriicken, dal die Wirkung eines Gens von seiner
Umgebung im Chromosom abhingen kann. Bar hielt die Genetiker viele Jahre
auf Trab und wurde als erhebliches Problem fiir die durch die Morgan-Schule
entwickelte Theorie des Gens betrachtet>®. Die Befiirchtung tauchte auf, da
alle Mutationen auf solchen Positionseffekten beruhen konnten, was das
Konzept des Gens als unabhidngige Einheit der Transmission und der
Genmutation als lokalisierte Verdnderung der Feinstruktur von Genen in Frage
stellte. Dies bewahrheitete sich aber nicht. Trotzdem betrachtete z.B.
Goldschmidt Bar lange noch als Beweis fiir seine Theorie, nach der
Chromosomen integrierte Ganzheiten sind, die nicht als lineare Anordnung von
Genen betrachtet werden konnen®0.

54 Sturtevant und Morgan (1923)
55 Sturtevant (1925)

56 Eg ist nicht klar, ob diese Idee wirklich von Sturtevant oder von Muller stammt, oder ob
beide unabhingig darauf gestossen sind. Priorititsdispute zwischen Muller und anderen
Mitgliedern der Drosophila-Gruppe waren an der Tagesordnung. Darauf sollte hier zu-
mindest hingewiesen werden, um nicht ein zu harmonisches Bild der Morgan-Gruppe zu
zeichnen. Muller fiihlte sich oft hintergangen-mdglicherweise zu recht-und verfeindete sich
spéter besonders mit Morgan und Sturtevant (Carlson 1981). Fiir die Fragestellung dieser
Untersuchung sind diese Aspekte m.E. nicht von Bedeutung; hier geht es um die Entstehung
und den Einflul einer Forschungstradition und nicht so sehr um die Beitrige einzelner

Individuen zu dieser Tradition.

57 Das Phinomen der Genduplikation gab auBlerdem erstmals einen Hinweis darauf, wie in der

Evolution neue Gene entstehen konnten (Bridges 1935; Muller 1936).

Die normale zusitzliche Kopie, die das Weibchen gegeniiber dem Minnchen besitzt,
unterliegt moglicherweise einem Dosiskompensationseffekt; vermutlich handelt es sich bei
Bar also um ein Phiinomen der Genregulation, das mit der Technologie der Morgan-Schule
nicht zugénglich war. Meines Wissens wurde das Geheimnis von Bar nie ganz aufgeklért.
59 Carlson (1966), Kap. 13-15

60 Goldschmidt (1946), siehe auch 5.2

58
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Sturtevants Hypothese konnte spiter mit Hilfe einer neuen Technik bestéatigt
werden: Painter fand, dafl die aus den Speicheldriisen von Drosophila -Larven
isolierten Riesenchromosomen zur zytologischen Kartierung verwendet werden
konnen. Bei entsprechender Anfirbung zeigen diese Chromosomen unter dem
Mikroskop sichtbare, unregelmédfige Bandenmuster, wobei das Muster fiir
jeden Chromosomenabschnitt charakteristisch ist. Bridges machte 1936 mit
Hilfe dieser Technik die aufsehenerregende Entdeckung, daf die Bar-Mutation
stets mit einer Duplikation eines bestimmten Chromosomenabschnitts
korreliert ist, und zwar lag die Duplikation in der Region, in der Bar
kartierte®!. Fiir die Mutante Ultrabar, bei der die Augen zu schmalen Schlitzen
verkiimmert sind, wurde sogar eine Triplikation des Bandenmusters gefunden-
alles verhielt sich genau so wie es Sturtevant bereits 1925 vorhergesagt hatte!
Diese unabhingige Bestitigung von Sturtevants allein aufgrund genetischer
Daten aufgestellter Hypothese war absolut spektakuldr und demonstrierte
eindriicklich das Potential der neuen Genetik. Es war gelungen, die Bar-
Mutation auf dem Chromosom sowohl genetisch als auch zytologisch (mittels
der Riesenchromosomen) zu lokalisieren, und die beiden mit unabhéngigen
Methoden erstellten Karten stimmten iiberein®2. Die Moglichkeit, mittels
genetischen Methoden gefundene Chromosomenveridnderungen unter dem
Mikroskop sichtbar zu machen wurde mit Recht als Triumph der neuen Ge-
netik verstanden. Wieder war aus einer schweren Anomalie fiir die Gentheorie
der Morgan-Schule eine bestidtigende Instanz geworden.

Der Morgansche Ansatz hatte sich als duflerst fruchtbar erwiesen. Er
kulminierte in einer, wie Morgan dies formulierte, »Theorie des Gens« (im
folgenden »klassische Theorie« genannt). Diese Theorie besal aufgrund der
hervorragenden experimentellen Belege einen hoheren Bestidtigungsgrad als
irgendeine andere Theorie zuvor. Die Kernpunkte der klassischen Theorie des
Gens waren: (1) Gene sind stabile (solange sie nicht mutieren), unabhdngige
Einheiten der Transmission erblicher Eigenschaften. (2) Gene sind Teile von
Chromosomen (dies impliziert ihre stoffliche Natur). (3) Die rdumliche
Anordnung der Gene auf den Chromosomen ist eindimensional (linear). (3)
Gene konnen durch beobachtbare zytologische Mechanismen (crossing-over,
Chromosomenbriiche mit anschl. Translokationen, Inversionen, Deletionen)
zwischen Chromosomen ausgetauscht, oder innerhalb von Chromosomen
rearrangiert, deletiert oder dupliziert werden. (4) Gene sind mutierbar (siehe
3.3) und es konnen verschiedene Varianten (Allele) eines Gens existieren®3.

61 Bridges (1936)

62 Vgl. Goodenough (1984), S. 189

63 Welches Wissen die klassische Genetik vor dem Aufkommen der biochemischen Genetik
und der Molekularbiologie iliber die innere Struktur der Gene besal} ist eine interessante
Frage, die ich aber hier weglasse, da dies meines Wissens in der Evolutiondren Synthese
kaum eine Rolle gespielt hat. Carlson (1966, S. 254) hat darauf hingewiesen, da3 sich keiner
der klassischen Genetiker Gene als »beads on a string« vorgestellt hat, wie
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Manche dieser Punkte mogen den heutigen Biologen trivial erscheinen; dies
liegt aber nur daran, dal er oder sie nie etwas anderes gelernt hat. Die
langjdhrigen Kontroversen zwischen den Morgan-Leuten und v.a. Castle,
Bateson und Goldschmidt zeigen, da3 ernstzunehmende Alternativen zur
klassischen Theorie des Gens existierten. Der Ausschluf3 dieser Alternativen
bildete den Hintergrund der meisten friithen Experimente in Morgans Labor.

Die wichtigsten Alternativen zur klassischen Theorie waren: ad (1) Gene
sind vollstindig kontextgebunden (Goldschmidt) oder Gene sind nicht stabil
(Castle); ad (2) Gene sind frei im Zellkern oder Zytoplasma diffundierend und
interagieren wihrend der Meiose durch Abstossungs- und Anziehungskrifte
(Bateson, der friihe Castle) oder Gene sind abstrakte Entitdten (East); ad (3)
Die raumliche Anordnung der Gene im Chromosom ist dreidimensional (der
spite Castle); ad (4) Gene als solche sind nicht mutierbar (Goldschmidt®4) oder
rezessive Allele bestehen lediglich in der Abwesenheit ihres dominanten
Partners (Bateson®). Einige dieser alternativen Theorien wurden parallel zu
den Entwicklungen in der Morgan-Schule weiterverfolgt und bildeten z.T. die
Basis fiir die evolutiondren Theorien von Bateson, Castle und Goldschmidkt.

Castle gab seine Theorie der kontinuierlichen Variabilitét einzelner Gene um
etwa 1919 auf. East akzeptierte die Chromosomentheorie 1915, Bateson 1921.
Goldschmidt dnderte seine Meinung meines Wissens nie und ging als Héretiker
in die Geschichte ein. Es muf} aber darauf hingewiesen werden, daf} einige der
Alternativen zur klassischen Theorie des Gens durchaus nicht unbegriindet
waren. Sie beruhten ebenso auf experimentellen Untersuchungen wie diese und
konnten zur Zeit ihrer Entstehung durchaus gewisse Phinomene erfolgreich
erklidren; trotzdem erfuhren sie niemals das Ausmal an empirischer
Bestitigung wie die Theorie der Morgan-Schule®®.

Es war diese erfolgreiche Genetik, die es mit der Evolutionstheorie zu
vereinen galt. Es war kein Zufall, dal 1927 in Morgans Labor in New York
Theodosius Dobzhansky eintraf, der sich genetische Kenntnisse direkt an der
Quelle erwerben wollte. Wie wir sehen werden (Kap. 4 und 5), war es vor
allem Dobzhansky, der die Verbindung zwischen dem Fliegenlabor und

Molekularbiologen das aus ihrer Sicht vorsintflutliche klassische Genkonzept manchmal

karikieren. Dieses Genmodell war nach Carlson zu allen Zeiten ein »straw man«.

64 Gene existierten fiir Goldschmidt eigentlich gar nicht. Mutationen waren nach seiner

Theorie komplexe Reorganisationen des gesamten »Reaktionssystems« eines Chromosoms,

wobei er zwischen »Mikro-« und »Makromutationen« unterschied, siehe 5.2.

65 »presence and absence hypothesis« (Bateson 1926)

66 Carlson (1966), S. 56 und S. 247. Man kann hier auch wieder einmal das bekannte Diktum
bestitigt sehen, dal auch die Wissenschaftsgeschichte von den Gewinnern geschrieben
wird. Von Castle oder Goldschmidt hort der heutige Genetik-Student kaum etwas, wihrend
den Namen Morgan, Muller und Sturtevant nach einem fortgeschrittenen Genetik-Kurs eine
Aura der Heiligkeit anhaftet. Dies ist m.E. nicht ganz gerecht, da auch falsche Theorien, so
sie nicht vollig aus der Luft gegriffen sind, eine wichtige Funktion in der
Wissenschaftsentwicklung haben (vgl. Feyerabend 1983, bes. Kap. 3).
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natiirlichen Populationen und zwischen der neuen Genetik und dem Dar-
winismus schuf. Morgan oder seinen Schiilern ist dies nie wirklich gelungen.
Morgan selbst blieb ein Skeptiker beziiglich des Darwinismus. Er schrieb zwar
mehrere Biicher iiber Evolution, weigerte sich aber standhaft, neuere
Ergebnisse iliber evolutiondre Adaptationen und Artenbildung aus
naturhistorischen Untersuchungen zur Kenntnis zu nehmen®7.

3.3 Das Mutationsproblem

Wie wir in 3.2 gesehen hatten, bildet der Begriff der Mutation einen inte-
gralen Bestandteil der klassischen Theorie des Gens. Gene konnten anfinglich
ausschlieBlich iiber Mutationen mit sichtbaren phidnotypischen Auswirkungen
identifiziert werden. Heute bringen wir den Mutationsbegriff aus der
klassischen Genetik auch ohne weiteres mit der fiir den Evolutionsprozef3
notwendigen genetischen Variabilitdt in Verbindung. Dies ist aber keine
Selbstverstidndlichkeit, wie wir im Folgenden sehen werden.

Der Ausdruck »Mutation« wurde von de Vries eingefiihrt, der damit die von
ithm beobachteten sprunghaften Veridnderungen bei der Nachtkerze Oenothera
bezeichnete. Fiir de Vries bildete dieses Phdnomen die Grundlage fiir seine von
Darwin stark abweichende Theorie der Entstehung neuer Arten (2.3). H. J.
Muller definierte »Mutation« neu als permanente Verdnderung in einem
einzelnen Gen®. Von den urspriinglichen Mitgliedern der Morgan-Schule
begann sich vor allem Muller ernsthaft fiir den Prozef3 der Mutationsentstehung
zu interessieren; er betrachtete ihn als zentrales Problem der biologischen
Evolution sowie als wichtigen Ansatzpunkt, um die Struktur und
Wirkungsweise von Genen zu verstehen.

Den Anfang von Mullers langjdhrigen  Untersuchungen  zur
Mutationsentstehung bildete seine Analyse der Drosophila-Mutanten truncate
wings (de) und beaded wings (Bd), die beide im homozygoten Zustand lethal
sind und durch verkiirzte Fliigel auffallen®®. dpT war auBerdem durch eine
starke Variabilitdt gekennzeichnet. Altenburg und Muller konnten zeigen, daf3
diese Variabilitdt durch die Existenz verschiedener Modifikatoren (d.h. nicht-

67 Morgan (1916, 1925, 1932). Mayr (1982, S. 30 und 73) fiihrt dies auf Morgans » Arroganz«
gegeniiber naturhistorischen Ansétzen sowie seinem Desinteresse fiir ultimate Ursachen
zuriick. Als psychologische Faktoren mégen Morgans Abneigung gegen quasi-teleologische
Spekulationen eine Rolle gespielt haben, die vielleicht mit seinem radikalen
Antiklerikalismus zu tun hatte (Allen 1978b). Es liegt vermutlich in der Natur der Sache,
daf evolutionire Theorien nie das Maf} an empirischer Unterstiitzung geniessen konnen, die
Morgans Idealen entsprachen und die er mit einem gewissen Recht in seiner Genetik
verwirklicht sah.

68 Muller (1922)

69 Carlson (1981), S. 94ff.
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allelische Gene, die die phénotypische Expression des Gens beeinflussen)
erkldrt werden kann’0. Dies bestitigte die von Muller 1914 vorgeschlagene
Interpretation von variablen Charakteren, die ohne die von Castle postulierte
»Kontamination« von Genen im heterozygoten Zustand auskam und graduelle
Variabilitdt durch die Interaktion mehrerer Gene erkliren konnte’!. Diese
Erkenntnis war fiir die Evolutionstheorie von groer Bedeutung, da sie einen
genetischen Mechanismus fiir die graduelle Variation nahelegte.

Mit Bd gelang es Muller, eine scheinbar reinrassige Linie zu etablieren, was
mit einem lethalen Faktor eigentlich nicht moglich sein diirfte (rezessiv-lethale
Faktoren konnen ja im homozygoten Zustand nicht existieren, da sie ja dann
ihre Lethalitdt exprimieren). Muller fand schlieBlich eine interessante
Erkldrung fiir dieses Phinomen’2: Die scheinbar reinrassige Linie von Bd war
ein Fall von balancierten Lethalfaktoren: Sie trug ein Chromosom mit der Bd-
Mutation und ein homologes Chromosom mit einem zweiten Lethalfaktor in
unmittelbarer Nidhe von Bd. Da beide Chromosomen nur im heterozygoten
Zustand existieren konnen, tritt bei dieser Linie keine Segregation ein, was den
irrefiihrenden Eindruck erweckt, sie sei homozygot. Wird eine solche Linie
tiber mehrere Generationen weitergeziichtet, so konnen sich unbemerkt
rezessive Mutationen anhidufen. Diese werden nicht sichtbar, da die »balancer«
Chromosomen ja nie im homozygoten Zustand auftreten. Wenn nun aber ein
crossing-over zwischen Bd und dem anderen Lethalfaktor eintritt, so
segregieren diese Mutanten plotzlich und werden sichtbar. Auf diese Weise
kann eine scheinbar homozygote Linie plotzlich ein  wildes
»Mutationsverhalten« an den Tag legen. Muller vermutete schon um 1917, dafl
es ein solcher Effekt war, den de Vries zu seiner Theorie der
diskontinuierlichen Evolution durch »Mutation« veranlaft hatte. Er nannte den
Fall der balancierten Lethalfaktoren »an Oenothera-like case in Drosophila«’3.

Mullers Interpretation des Oenothera-Falls mulite spiter leicht revidiert
werden; es stellte sich aber als richtig heraus, daB3 die von de Vries be-
obachteten Phédnomene diskontinuierlicher Evolution auf ein instabiles
Chromosomensystem in Oenothera zuriickzufiihren sind’4. Die Bedeutung von
Mullers’ Untersuchungen zu den balancierten Lethalfaktoren liegt darin, daf3
sie die Unterscheidung zwischen wirklichen Genmutationen und instabilen

70 Altenburg und Muller (1920); siehe auch die Darstellung dieser Versuche in Carlson (1981),
S.95.

71 Muller (1914a); cf. Castle (1915a). Eine #@hnliche Mendelsche Erklidrug fiir scheinbar
kontinuierliche Variabilitdt war bereits von Nilsson-Ehle sowie von East vorgeschlagen
worden (East 1910), aber in Altenburgs und Mullers Arbeiten zu diesem Problem wurde
erstmals die Existenz der Modifikatoren direkt nachgewiesen und die entsprechenden Gene
kartiert.

72 Muller (1918)
73 Muller (1917)
74 Emerson (1935)
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chromosomalen Systemen bestitigten. Muller trug damit zur Verwerfung von
de Vries’ Theorie als allgemeine Erkldrung fiir den Ursprung neuer Arten bei.
Die Versuche mit balancierten Lethalfaktoren fiihrte unmittelbar zu Mullers
Theorie der Mutation in individuellen Genen oder kurz Genmutation, die unten
zu besprechen ist. De Vries’ »Mutanten« sind nicht das Ergebnis von
Mutationen in diesem neuen Sinn des Begriffs; die Extension des
Mutationsbegriffs hat sich also verschoben.

Muller verdffentlichte schlieBlich 1922 ein Exemplar jener besonderen
Kategorie wissenschaftlicher Artikel, die nicht durch neue Daten oder eine
ausgearbeitete Theorie ausgezeichnet sind, sondern durch brilliante und klar
formulierte Fragen. Diese sind interessant, weil sie uns zeigen, worum es in der
Genetik dieser Zeit ging. Muller weist zundchst darauf hin, dall eine
fundamentale Eigenschaft des Gens in der Autokatalyse besteht (heute nennt
man das Replikation). Damit bezeichnet Muller

the fact that, within the complicated environment of the cell protoplasm, it [the
gene, M.W ] reacts in such a way as to convert some of the common surrounding
material into an end-product identical in kind with the original gene itself.”>

Allein diese Formulierung ist bemerkenswert, mehr als 30 Jahre vor der
Entdeckung der DNS-Doppelhelix und ihres Replikationsmechanismus. Muller
stellt nun ein »Paradoxon« fest:

But the most remarkable feature of the situation is not this oft-noted autocatalytic
action in itself-it is the fact that, when the structure of the gene becomes changed,
through some “chance variation,” the catalytic property of the gene may become
correspondingly changed, in such a way as to leave it still autocatalytic. In other
words, the change in gene structure-accidental though it was-has somehow resulted
in a change of exactly appropriate nature in the catalytic reactions, so that the new
reactions are now accurately adapted to produce more material just like that in the
new changed gene itself. It is this paradoxical phenomenon which is implied in the
expression “variation due to change in the individual gene,” or, as it is often called,
“mutation. 76

Muller sah klar, dal, was immer eine Genmutation ist, sie darf den (in heutiger
Terminologie) Replikationsprozef3 nicht beeintrichtigen, da sie sonst nicht
weitervererbt wiirde. Die Mechanismen der Genwirkung und der Gen-
replikation miissen verschieden sein. Natiirlich eilte Muller mit dieser Frage
um viele Jahre voraus; sie wurde erst durch die Molekularbiologie
beantwortbar’?. Trotzdem ist diese Aussage Mullers hochst aufschluBreich fiir
seine Theorie des Gens und der Mutation. Um den Mullerschen Begriff von

75 Muller (1922); zitiert aus Peters (1959), S. 106
76 ibid.
77 Kitcher (1984)
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anderen Mutationsbegriffen abzugrenzen verwende ich im Folgenden den
Ausdruck Genmutation.

In der gleichen Arbeit behauptet Muller, dal Genmutationen zumindest eine
Quelle von evolutiondr relevanter genetischer Variation bilden:

The subject of gene variation is an important one... not only on account of the
apparent problem that is thus inherent in [siehe oben, M.W.], but also because this
same peculiar phenomenon that it involves lies at the root of organic evolution, and
hence of all the vital phenomena which have resulted in evolution. It is commonly
said that evolution rests upon two foundations-inheritance and variation: but there is
a subtle and important error here. Inheritance by itself leads to no change, and
variation leads to no permanent change, unless the variations themselves are
heritable. Thus it is not inheritance and variation which bring about evolution, but
the inheritance of variation, and this in turn is due to the general principle of gene
construction which causes the persistence of autocatalysis despite the alteration in
structure of the gene itself. Given, now, any material or collection of materials
having this unusual characteristic, and evolution would automatically follow, for
this material would, after a time, through the accumulation, competition and
selective spreading of the self-propagated variations, come to differ from ordinary
inorganic matter in innumerable respects, in addition to the original difference in its
mode of catalysis. There would thus result a wide gap between this matter and other
matter, which would keep growing wider, with the increasing complexity, diversity
and so-called “adaptation” of the selected mutable material.”$

Der entscheidende Punkt hier ist, dal Genmutationen die Grundlage des
Evolutionsprozesses bilden, d.h. den Ursprung der genetischen Variabilitét, auf
die z.B. die natiirliche Selektion wirkt. Auch dies ist eine jener Behauptungen,
die uns heute harmlos erscheinen, damals aber wissenschaftlichen Ziindstoff
ersten Grades bildeten. Muller meinte mit seinen »Mutationen« durchaus auch
die Drosophila-Varianten, die er und seine Kollegen in Morgans Labor
studierten und anhand derer sie Genkarten erstellten. Diese z.T. verkriippelten
und unter hochst kiinstlichen Bedingungen gehaltenen Fliegen sollen Beispiele
eines Prozesses sein, der in einigen Hundert Millionen Jahren aus Amdoben
Menschen gemacht hat? Ernst Mayr war diesbeziiglich wihrend seiner Zeit als
Doktorand in Berlin (1925-26) ziemlich skeptisch:

One of my co-students, Kattinger, and I occasionally argued about this subject
[Mutationen und Evolution, M.W.] but we were quite in agreement that mutations
could not be the answer to speciation and adaptation. A yellow Drosophila
melanogaster with crumbled wings and white eyes was still a perfectly good D.
melanogaster, we maintained. D. simulans, visually indistinguishable from
melanogaster, however, was clearly a different species. We were quite convinced at

78 Muller (1922), S. 107
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that time that species characters are in an entirely different category from the
mutations with which the mutationists “’played” in the genetics laboratories.”?

Dies war damals die unter Naturhistorikern vorherrschende Meinung. Nichts
konnte ihnen fremder sein als die Idee, die merkwiirdigen Monster aus dem
Genetik-Labor hitten etwas mit dem Ursprung der Arten oder den
wundersamen Anpassungen derselben zu tun! Vor diesem Hintergrund wird
der kontroverse Charakter von Mullers Behauptung verstidndlich. Der Weg
dieser Behauptung von einer hochst kontroversen Aussage zur allgemein
akzeptierten Lehrmeinung hat sehr viel mit dem zu tun, was man heute die
Evolutionire Synthese nennt.

Muller wies darauf hin, dafl nicht alle Genmutationen solch drastische
Effekte haben miissen wie bei den stummelfliigeligen oder balkendugigen
Drosophila-Mutanten:

In regard to the magnitude of the somatic effect produced by the gene variation, the
Drosophila results show that there the smaller character changes occur oftener than
large ones80.

Muller realisierte auch, dafl nicht alle Genmutationen iiberhaupt einen un-
mittelbaren Effekt zeigen miissen; es gibt wahrscheinlich immer einen ver-
steckten Anteil genetischer Variabilitdt und manche Mutationen machen sich
vielleicht erst in Komination mit anderen Mutationen bemerkbar:

The evidence proves that there are still more genes whose change does not affect
any character at all-no matter what this character may be ... and this raises the
question as to how many mutations are absolutely unnoticed, affecting no character,
or no detectable character, to any appreciable extent at all. Certainly there must be
many such mutations, judging by the frequency with which “modifying factors”
arise, which produce an effect only in the presence of a special genetic complex not
ordinarily present8!.

Die Frage nach der »versteckten« genetischen Variabilitit sollte erst nach der
Synthese zu einer ausgewachsenen Kontroverse werden, ndmlich im
Zusammenhang mit der »classical/balance-Kontroverse«82. Vorerst ist be-
merkenswert, da3 Muller diese Moglichkeit gesehen hatte, und da} er darauf
hinwies, dafl durch neue Kombinationen von Allelen an verschiedenen Loci
(»modifying factors«33) auch neue phénotypische Effekte entstehen kénnen.

79 Mayr (1980b), S. 414/15
80 Muller (1922), S. 111
81 ibid.

82 Beatty (1987c)

83 Darunter verstand Muller die Beeinflussung des phinotypischen Effekts eines Allels an
einem Locus durch die Gegenwart bestimmter Allele an einem anderen Locus. Dies war die
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Viele Naturhistoriker vor 1937 waren der Auffassung, die von Morgan,
Muller und den anderen untersuchten Genmutationen seien stets destruktiv. Als
Reprisentant dieser Auffassung sei zum Beispiel der Ornithologe J.E. Duerden
zitiert:

Much of the recent work on Mendelism and mutation strongly supports the view so
warmly advocated by Professor W. Bateson and Professor T.H. Morgan that
germinal characters appear apart from any adaptive considerations and the
degenerative changes in the ostrich are in full accord with this; but it is by no means
a complete answer to the problems of evolution, where so much appears that is
directly adaptive and so little that is non-adaptive .84

Duerden hilt also Genmutationen im Mullerschen Sinne®> fiir hin und wieder
auftretende, nicht-adaptive Degenerationen des Keimplasmas. Im Gegensatz
dazu sind evolutiondr relevante Verdnderungen in Duerdens Sicht adaptiv und
miissen durch einen vollig anderen Mechanismus entstehen, der auf die
umweltbedingten adaptiven Bediirfnisse des Organismus reagiert. Duerden war
ein Vertreter des »Neo-Lamarckismus«, wie auch der friihe Mayr36. Die Idee,
da durch Selektion auf wungerichtete Genmutationen iiber mehrere
Generationen hinweg Adaptationen entstehen konnen wurde erst in den
DreiBigerjahren durch die Arbeiten von Fisher und Wright allgemein bekannt.
Zunichst mufte aber gezeigt werden, dal Genmutationen iiberhaupt etwas
anderes sein konnen als Degenerationen des Keimplasmas.

Muller hatte damit zunichst Schwierigkeiten. Genmutationen sind in un-
behandelten Fliegen doch relativ selten; in der frithen Zeit des Morgan-Labors
wurde jede neugefundene Mutante als Gliicksfall gefeiert. Muller hatte zwar
entdeckt, dal durch Behandlung von Keimzellen mit (- oder y-Strahlung
sowohl Genmutationen als auch chromosomale Umlagerungen massenweise
induziert werden konnend’, doch forderte Muller mit dieser Technik die

Erkldrung im Rahmen der klassischen Theorie des Gens des durch Castle beobachteten
Effekts der Variabilitdt von mendelnden Merkmalen (Muller 1914a; Castle 1915a)

84 Duerden (1920), S. 312

85 Die von Duerden vorgenommene Identifikation von Morgans und Batesons Ansichten

scheint mir auch charakteristisch fiir diese Zeit: die Theorie der Genmutationen als Rohstoff
der Evolution wurde nach wie vor mit dem Saltationismus Batesons in Verbindung
gebracht, der fiir die gradualistischen Darwinisten ein rotes Tuch war.

86 Siehe die in 1.1 zitierte Stelle Mayr (1982), S. 554

87 Muller (1927, 1928); siehe auch Carlsons (1981) exzellente Muller-Biographie, S. 144-150.
Fiir diese Entdeckung erhielt Muller 1946 den Nobelpreis. Der Zeitpunkt dieser Ehrung
Mullers fiir eine 20 Jahre zuvor gemachte Entdeckung fillt auf; erfolgte sie doch ungefihr
ein Jahr nach den amerikanischen Atomangriffen auf Hiroshima und Nagasaki. Der
Nobelpreistriger Muller war spiter in politische Kontroversen iiber die Schédlichkeit von
Atomwaffentests involviert. Exponenten der amerikanischen Riistungsindustrie versuchten
der Offentlichkeit weiszumachen, daB (iiberirdische) Atomexplosionen in unbewohnten
Gebieten keine Gefahr fiir die Bevolkerung darstellten, weil es keine Evidenz fiir eine
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Kritiker natiirlich erst recht heraus: Diese Mutationen waren kiinstlich
erzeugte, vorsitzliche Schidigungen des Keimplasmas. Muller war sich dieses
Problems bewuf3t, wie in der folgenden (zwar vermutlich rhetorisch gemeinten)
Frage ersichtlich wird:

Can it be that we have in the X-ray tube and in the radium needle merely an
amusing but not very instructive toy, wherewith to produce all sorts of bizarre
monstrosities that are very pretty for us to play with, but that, after all, these
’laboratory deformities” can have but little bearing on the constructive evolutionary
processes of organic nature and on their physical basis?88

In den folgenden Teilen des Papers versucht Muller, Genmutationen als Basis
der Evolution (und natiirlich auch die von ihm entwickelte Technik des
Studiums von Mutationen mittels Bestrahlung von Keimzellen!) zu verteidi-
gen. Er weist zunidchst darauf hin, dal Genmutationen und chromosomale
Schiden nicht dasselbe sein konnen, da letztere in wesentlich stirkerem Maf3
durch Strahlung hervorgerufen konnen als erstere (S. 222). Dann beschreibt er
einige Fille von Riickmutationen, die im Labor beobachtet worden waren (u.a.
auch die Bar-Geschichte, sieche 3.2). Diese Fille zeigen, da3 zumindest nicht
alle Mutationen auf dem Totalverlust eines Gens beruhen miissen (auller wenn
Gene spontan entstehen konnen, was damals niemand glaubte). AuBerdem
zeigten Riickmutationen, dal der Mutationsproze3 auch aus einem schlechter
angepaliten Genotyp (z.B. einer verkriippelten, flugunfdhigen Mutante) einen
besser angepafiten erzeugen kann (den Wildtyp). Dies widerlegte die
Auffassung, dal Genmutationen immer degenerativ sind, d.h. eine Genfunktion
zerstoren. Durch Genmutationen konnen auch Funktionen entstehen, zumindest
wenn ein entsprechendes mutierbares Gen schon vorhanden ist®.
Riickmutationen wurden auch in &hnlichen Bestrahlungsversuchen und
anschlieBenden Riickkreuzugen von Timoféeff-Ressovsky gefunden®. Die
Studien von Patterson, Muller und Timoféeff-Ressovsky zeigten auBerdem,
da} die Bestrahlungsmethode z.T. dieselben Mutanten hervorbrachte wie die
»natiirlichen« Mutanten, die Morgan und Mitarbeiter (einschl. Muller selbst)

erhohte Zahl von Miflbildungen durch radioaktive Niederschlige gibe. Muller bekdmpfte
diesen Standpunkt, indem er immer wieder darauf hinwies, da3 nur ein verschwindend
kleiner Teil von durch Strahlung induzierten Mutationen zu schweren Miflbildungen in F,
fiihren; die meisten Mutationen sind gemaf Mullers und Altenburgs Experimenten rezessiv
lethal und machen sich zunichst nicht oder nur schwach bemerkbar. Muller fiihrte den
Begriff der Mutationslast ein, um seine Vorstellung auszudriicken, daf} eine stindige
Einwirkung von Strahlung auf menschliche Genome schlieflich zu deren irreduzibler
Degeneration fiihren kénnte. Muller wurde natiirlich im Amerika der McCarthy-Ara wegen
seiner kommunistischen Vergangenheit nichts geglaubt (siehe auch Beatty 1991 fiir die
Rolle der Genetik in der amerikanischen Politik des Kalten Krieges).

88 Muller (1930), S.221

89 Patterson und Muller (1930)

90 Timoféeff-Ressovsky (1930)
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Jahre zuvor im New Yorker fly room gefunden hatten. Selbst die allererste
durch Morgan gefundene Drosophila Mutante-white eyes-konnte konsistent
durch Bestrahlung induziert und sogar revertiert werden. Muller kommt zu
folgendem Schluf:

If the so-called ’spontaneous” gene-mutations serve as the basis for evolution-and
no other basis has yet been discoverd, despite the search of biologists on a grand
scale-then the artificially produced mutations likewise must include amongst them
artificial building-blocks of evolution as good as the natural stones.?!

Wenn durch Strahlung im Labor dhnliche Mutanten erzeugt werden wie auf
»natiirliche« Weise, so wirft dies die Frage auf, ob alle Mutationen - auch in
der freien Natur - durch solche Strahlung erzeugt werden konnte. Muller stellte
umfangreiche Experimente und Berechnungen an, um diese Frage zu
beantworten. Da die Héaufigkeit der durch Strahlung induzierten Mutationen
tiber weite Bereiche proportional zur Dosis der absorbierten Strahlung war, gab
es keinen Hinweis auf einen Schwellenwert fiir die Dosis, unterhalb der keine
Mutationen mehr erzeugt werden. Muller schlof3 daraus, dal ein einzelnes
freies Elektron oder ein y-Photon ausreichen konnte, um in einem Gen
permanente Spuren zu hinterlassen®2. Muller kam aber zu einem negativen
Ergebnis: die natiirliche Strahlung war viel zu schwach (im Vergleich zu den
gewaltigen Dosen die er und seine Mitarbeiter im Labor applizierten!), um eine
nennenswerte natiirliche Mutationsrate zu erzeugen. Zuséitzliche Mechanismen
mulBten in der Natur am Werk sein.

Muller konnte das Problem der Mutationserzeugung in der Natur nie
wirklich 16sen. Er besafl auch keine direkte Evidenz dafiir, da3 die von ihm
beobachteten Mutationen in der Evolution natiirlicher Populationen wirklich
eine Rolle spielen. Auflerdem wurden einige heute als wichtige Quellen ge-
netischer Variation erkannte Mutationsmechanismen erst durch die
Molekularbiologie entdeckt.

Trotzdem waren die Untersuchungen Mullers und einiger anderer Ge-
netiker?? fiir die Evolutionstheorie von groBer Bedeutung. Die wichtigsten
Erkenntnisse aus den strahlenbiologischen Studien seien hier nochmals
zusammengefalit: (1) Es gibt physikalische Prozesse, die Genmutationen oder
Chromosomenbriiche verursachen. Durch Genmutation entsteht ein anderes, in

91 Muller (1930), S. 224

92 Diese zwar vermutlich richtige Erkenntnis versuchte man eine Zeitlang dafiir zu verwenden,
mit Hilfe einer Theorie des Treffer-Volumens die Grofe eines Gens experimentell zu
bestimmen. Aus heutiger Sicht miissen diese Versuche als erfolglos betrachtet werden;
damals genofl die »Treffer-Theorie« aber sehr viel Ansehen, weil sie Biologie mit
physikalischen Theorien und Methoden verband (Carlson 1966, Kap. 18). Auch der junge
Delbriick arbeitete fiir kurze Zeit mit der Treffer-Theorie (Timoféeff-Ressovsky, Zimmer
und Delbriick 1935).

93 bes. Timoféeff-Ressovsky (1930, 1934a) sowie Demerec (1935)
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manchen Fillen funktionales oder teilfunktionales Allel desselben Gens; durch
Chromosomenbriiche entstehen Translokationen (Umverlagerung eines Teils
eines Chromosoms auf ein anderes Chromosom), Inversionen, Deletionen und
Duplikationen. (2) Alle diese Prozesse sind zwar nicht vollstindig
zufallsverteilt®4, aber vollig unabhiingig von den adaptiven Bediirfnissen eines
Organismus (contra Neo-Lamarckismus). (3) Nicht alle Genmutationen sind
degenerativ; es gibt auch Mutationen von einem schlechter adaptierten zu
einem besser adaptierten Genotyp, sowie Mutationen mit sehr geringfiigigen
oder unter den gerade herrschenden Bedingungen iiberhaupt keinen phéno-
typischen Auswirkungen. Ein groBer Teil der Mutationen sind auB3erdem lethal.
(4) Durch die Interaktion von Genen mit sogenannten Modifikatoren kann
mutationsbedingte genetische Variabilitdt auch kontinuierlich erscheinen.

Fiir eine wirkliche Synthese dieser Erkenntnisse mit der Evolutionstheorie
fehlten aber um etwa 1935 noch Studien iiber das Vorkommen von
Genmutationen und chromosomalen Veridnderungen in natiirlichen (im
Gegensatz zu Labor-) Populationen. Solchen Studien wende ich mich im 4.
Kapitel zu. Zunichst sind noch einige Bemerkungen zur klassischen Theorie
des Gens vonnoOten, wie sie sich in der Periode unmittelbar vor der evolu-
tiondren Synthese présentierte.

34 Das Wesen der Transmissionsgenetik

L. C. Dunn® hat folgende Beobachtung gemacht: Wiéhrend
Vererbungstheorien im 19. Jahrhundert (z.B. die Theorien von Darwin, Galton
oder Weismann) Erkldrungen fiir die Ausprigung von Merkmalen unter dem
EinfluB von hypothetischen Bestandteilen des Keimplasmas suchten, ist die
neue Genetik des 20. Jahrhunderts dadurch gekennzeichnet, daf} sie sdmtliche
Fragen der Entwicklung von organismischen Strukturen und Merkmalen
ausblendet und sich auf das Problem der Transmission von Genen richtet%.

94 2 B. fand Timoféeff-Ressovsky (1930), daB manche Mutationsereigisse hiufiger sind als
andere.

95 Dunn (1965), S. 48-51

96 Dies gilt m.E. nur fiir die Morgan-Schule; Batesons und de Vries’ Arbeiten sind in diesem
Sinne noch »19. Jahrhundert«. De Vries entwickelte seine 1889 erstmals publizierte Theorie
der »intracelluliren Pangenesis« (sieche de Vries 1889), die stark an die pangenetischen
Theorien des 19. Jahrhunderts angelehnt war (siehe 2.1), auch nach seiner »Konversion«
zum Mendelianer weiter; tatsdchlich betrachtete er die Mendelschen Phdnomene zunichst
als experimentelle Bestitigung seiner Theorie der Pangenesis (de Vries 1900). Bateson
behandelt in seinem »Problems of Genetics« (1913, Kap. I-III) auch Fragen der Genwirkung
und der Embryonalentwicklung, d.h. fiir ihn umfasste die »Genetik« nebst der
Evolutionsbiologie auch die Entwicklungsbiologie. Dunn (1965, S. 48) vermutet, daf} die
Einschrinkung der Fragestellung auf die Gentransmission und die damit verbundene
Fokussierung auf die mit der damaligen Technologie 16sbaren Probleme den spektakuliren
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Dies kommt z.B. in folgendem Zitat von Morgan zum Ausdruck: »[The theory
of the gene] states nothing in respect to the way in which the genes are
connected to the end product or character«.9?

Dieser Punkt wird von Waters?8 als charakteristische Eigenschaft der Trans-
missionsgenetik betrachtet. Er weist darauf hin, daB z.B. die genetisch
bestimmten Merkmale von Drosophila-Mutanten von den Mitgliedern der
Morgan-Schule lediglich als »Indizes« betrachtet wurden, die die Existenz
eines unsichtbaren, auf einem Chromosom lokalisierten Erbfaktors anzeigten.
Die bei Genetikern heute noch geldufige Redeweise »a gene for x« -wobei x fiir
ein beliebiges Merkmal steht - sagt lediglich aus, daB3 ein beobachteter
Merkmalsunterschied zwischen zwei genetischen Varianten durch eine
Mutation in einem bestimmten Gen verursacht wurde. Morgan und seine Leute
wullten aber genau, dal damit iiber den Mechanismus, wie das mutierte Gen
das verdnderte Merkmal oder das urspriingliche Gen (der »Wildtyp«) das
unverdnderte Merkmal hervorbringt, iiberhaupt nichts gesagt ist. Die
Redeweise »a gene for x« in diesem Sinn ist vollig konsistent mit der
Moglichkeit, daf jedes Merkmal - veridndert oder unveréndert - letztlich durch
eine Vielzahl komplexer Wechselwirkungen zwischen dem Erbgut, Teilen des
sich entwickelnden Embryos und der Umwelt erzeugt wird. Gene sind also
unabhdngige Einheiten der Vererbung nur in dem Sinn, daB sie durch den
Mendelschen Mechanismus (Segregation, Rekombination) unabhéngig von
Generation zu Generation weitergegeben (transmittiert) werden oder mutieren
konnen®?, nicht aber in dem Sinn, daB sie ihre Wirkung ganz auf sich gestellt
entfalten. Morgan hat diesen Punkt ziemlich radikal formuliert:

Aufstieg der klassischen Genetik ausloste. Die entwicklungsbiologischen und
biochemischen Fragen wurden zwar fiir eine Weile in den Hintergrund gedréngt, aber nur
im spiter um so méchtiger wieder in Erscheinung zu treten (vgl. Judson 1979, Kap. 4).

97 Morgan (1926a), S. 26

98 Waters (1994)

99 Das »klassische Gen« war gleichzeitig Einheit der Rekombination, der Mutation und der
Funktion (Pontecorvo 1952, S. 125). Spiter wurde erkannt, daf} diese nicht zusammenfallen
miissen: ein Gen kann an verschiedenen Stellen mutieren und auf diese Weise erzeugte
Mutanten konnen sich teilweise komplementieren (dh. gegenseitig ihre phénotypische
Wirkung aufheben), wodurch der Eindruck entsteht, es wiren mehrere »Subgene« am Werk
(Dubinin 1932; Carlson 1959). Rekombination ist auch innerhalb eines Gens mefbar
(Benzer 1955; Carlson 1959), wenn dieses z.B. als »cistron«, d.h. Einheit der Funktion
definiert wird. Durch diese Erkenntnisse hat der klassische Genbegriff eine unhandliche
Komplexitidt bekommen. Erst die Molekularbiologie hat m.E. wieder einen vereinheitlichten
Genbegriff geschaffen (Waters 1994; siehe Beurton et al. 1995 fiir verschiedene
Gegenpositionen).
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It may perhaps not be a very great exaggeration to say that every gene in the germ
plasm affects every part of the body, or, in other words, that the whole germ plasm
is instrumental in producing each and every part of the body.100

Wie stark »iibertrieben« diese Aussage Morgans ist, sei dahingestellt; sie
bestitigt aber Dunns Punkt, da3 Morgan und seine Schiiler Gene als Einheiten
der Transmission betrachteten, und nicht als unabhingige Determinanten der
Entwicklung. Jedes Merkmal entsteht durch die Wirkung vieler Gene; aber
manche Merkmalsunterschiede werden durch Unterschiede in einem einzelnen
Gen hervorgerufen. Durch die Transmission dieser sichtbaren Unterschiede in
Kreuzungsversuchen koénnen wegen des Phénomens des crossing-over
Riickschliisse iiber die Organisation der Gene in den Chromosomen gezogen
werden. AuBerdem kann die Héufigkeit von Genmutationen unter
verschiedenen Umweltbedingungen  studiert werden. Es ist m.E.
aullerordentlich wichtig, diese Feinheit im klassischen Genbegriff klar zu
sehenlOl, Sie stellt einen radikalen Bruch dar mit den friilheren pré-
formationistischen Theorien der Pangenesis, in denen angenommen wurde, daf3
Teile des Organismus durch Partikeln des Keimplasmas »reprédsentiert« oder
»determiniert« werden.

AuBerdem wussten Morgan und seine Schiiler, da} eine Einzelmutation in
einem Gen viele verschiedenen Effekte an verschiedenen Stellen im Or-
ganismus haben kann (heute nennt man dieses Phinomen »Pleiotropie«). Ein
Gen entspricht also nicht immer einem Merkmal!02, aber alle Merkmale, die an
ein bestimmtes Gen gebunden sind, werden in den allermeisten Fillen
gemeinsam weitervererbt (Ausnahmen konnen entstehen, wenn ein
Nachkomme an einer anderen Stelle ein Gen enthilt, das den pleiotropen
Phinotyp modifiziert; in solchen Féllen spricht man von »Epistase«). Morgan
schlieft daraus: »[Genes are] more significant than the characters chosen as an
index for only one of these effects«.193 Die Morgan-Schule war sich also der
Komplexitidt der Genwirkung bewuft, entschlof} sich aber, diese Frage vorerst
beiseite zu lassen und primdr die Transmission (d.h. Weitergabe von
Generation zu Generation) von Genen zu betrachten. Sie interessierte sich
speziell fiir die Mechanismen dieser Transmission, fiir die Organisation der

100 Morgan (1917), S.519

101 Djeser Punkt wurde bereits von Sturtevant (1915) in aller Klarheit ausgefiihrt. Siehe auch
Carlson (1966, S. 69, 85) und Waters (1994).

Carlson (1966, S. 13) nennt die von Bateson vorgenommene Vermengung der Gen- und
Merkmalsbegriffe in seinem Ausdruck »unit-factor« ein »begriffliches Desaster«. In der
Mendelschen Unterscheidung zwischen einem differenzierenden Merkmal einer
genetischen Variante und einem formativen Element, das die Merkmalsdifferenzierung
bewirkt, sieht Carlson gerade die wesentliche theoretische Innovation Mendels, die
teilweise wieder abhanden kam, bevor Morgan und seine Schiiler hier wieder Klarheit
schufen (siehe auch Muller 1914a).

103 Morgan (1917), S.518

102
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Gene auf den Chromosomen (Genkartierung), sowie fiir die Mechanismen der
Rekombination und Mutation von Genen. Wirkungsmechanismen von Genen
sowie durch sie kontrollierte Entwicklungsvorgédnge wurden erst spiter wieder
durch Genetiker studiert, z.B. in der physiologischen und biochemischen
Genetik oder noch spiter in der Molekulargenetik.

Diese (leider hédufig iibersehenen) Feinheiten der neuen Genetik des 20.
Jahrhunderts gilt es auch im Hinblick auf deren evolutionédre Implikationen im
Kopf zu behalten. Wie wir sehen werden, hat die Synthetische Theorie die eben
beschriebenen Charakteristika der neuen Genetik gewissermallen geerbt. Als
interessante Frage ergibt sich auBerdem, ob alle Evolutionsbiologen diese
Auffassung von Genetik geteilt haben, und, falls nicht, ob unterschiedliche
genetische Ansichten Auswirkungen auf das evolutiondre Theoretisieren
hatten.
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4 Okologische Genetik, 1915-1936
4.1 Sumners Studien zur geographischen Variation bei Peromyscus

Wie bereits erwdhnt wurde (Kap. 1), haben manche Historiker besonders die
Arbeiten der mathematischen Populationsgenetiker R. A. Fisher, J. B. S.
Haldane und S. Wright in der Widerlegung des Saltationismus und der
Synthese zwischen der neuen Genetik und der klassischen Darwinschen
Theorie hervorgehoben, wihrend andere eher die Arbeiten von Dobzhansky
und anderen »0kologischen Genetikern« betont haben. M.E. haben beide
Entwicklungen die Evolutiondre Synthese entscheidend mitgetragen und die
Frage, welche Tradition dies in einem grofleren Ausmalf} getan hat, ist nicht sehr
interessant. Ich habe in Kap. 3 besonders auf die klassische Genetik selbst
hingewiesen, die viele der besonders de Vries’ Theorie zugrundliegenden
genetischen Annahmen invalidiert hat, etwa dal kontinuierliche Variabilitét
keine (stabile) genetische Basis hat oder dal de Vries’ Oenothera-Phinomene
fiir bestimmte genetische und evolutiondre Prozesse représentativ sind.
AuBerdem habe ich besonders auf Mullers und Timoféeff-Ressovskys Studien
der Genmutation hingewiesen, die dem Mutationsbegriff eine neue Bedeutung
gaben und direkte Beobachtungen der Entstehung genetischer Variabilitit
ermoglichten.

Ich werde nun noch auf eine Reihe von empirischen Studien hinweisen,
welche die klassische Genetik direkt auf Fragen der Artbildung und der Genetik
natiirlicher Populationen angewendet haben. Es gibt eine Menge solcher Unter-
suchungen aus dieser Zeit; die folgende Zusammenstellung erhebt keinen An-
spruch auf Vollstindigkeit. Das Ziel dieses Unterabschnitts besteht darin,
gewisse Verdnderungen im evolutiondren Denken in der Zeit nach 1910 zu
dokumentieren. Es geht mir hier vor allem darum, zu zeigen, wie sich die Mei-
nung einiger Biologen in der Zeit nach 1915 allméhlich dahingehend &ndert,
da} Darwinismus und Mendelismus nicht unvertrédglich sind, sondern einander
ergédnzen, und daBl dieser Theoriewandel durch Untersuchungen zur genetischen
Basis der geographischen Variabilitdt in natiirlichen Populationen angetrieben
wird.

Wie wir gesehen haben (2.1), ist nach Darwin das Phinomen der
geographischen Variabilitit organismischer Eigenschaften die Basis der Ent-
stehung neuer Arten. Ich habe auBerdem gezeigt, dall Bateson (2.2) und de
Vries (2.3) der Auffassung waren, dafl kontinuierliche Variation, wie sie inner-
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halb und zwischen geographischen Rassen besteht, nicht die Basis permanenter
evolutiver Veridnderungen in Arten sein konnen.

Einer der ersten, die diese um 1910 weit verbreitete Auffassung in Frage
stellte war der amerikanische Zoologe Francis B. Sumner!. Zumindest hat
Sumner gesehen, daf} dieses Problem ausschlieBlich durch empirische Unter-
suchungen natiirlicher Populationen entschieden werden kann. Sumner wurde
um ca. 1910 auf eine frithere Untersuchung des Zoologen Osgood aufmerksam,
der in Kalifornien rund 40 geographische Rassen der Springmaus Peromyscus
maniculatus (engl. deer-mouse) beschrieben hatte. Osgood hatte betrdchtliche
Unterschiede zwischen lokalen Populationen beziiglich 14 Merkmalen fest-
gestellt, z.B. in der Pigmentierung, der relativen Schwanzlidnge sowie der rela-
tiven FuBlinge der Tiere. Sumner stellte sich die folgenden Fragen beziiglich
dieser geographischen Variabilitit?: (1) Sind diese Unterschiede durch direkte
Umwelteinfliisse oder durch »use and disuse of organs« bedingt? (2) Sind sol-
che durch Umwelteinfliisse erworbene Eigenschaften stabil? (3) Sind die sub-
spezifischen Merkmale (d.h. die unterscheidenden Merkmale der geo-
graphischen Rassen) erblich fixiert, oder entstehen sie in jeder Generation neu?
(4) Falls die subspezifischen Merkmale erblich sind, entstehen sie durch
»Mutationen« (im de Vriesschen Sinn) oder durch die kumulative Wirkung der
Umwelt? Frage (4) muf3 vermutlich in Zusammenhang mit de Vries' Unter-
scheidung zwischen Mutabilitit und fluktuierender Variabilitdt (siehe 2.3)
gesehen werden; die Moglichkeit, dal Anpassungen durch Selektion auf
Mendelsche erbliche Variabilitit zustandekommen, wird von Sumner zu diesem
Zeitpunkt offenbar noch nicht erwogen.

Es war bereits bekannt, da} eine normalerweise in kalifornischen Wiistenge-
bieten lebende Rasse von Peromyscus auch in Berggebieten vorkommt; diese
Tiere scheinen sich nicht sofort an die verdnderten Bedingungen angepalit zu
haben. Sumner fiihrte nun erstmals ein schliissiges Experiment durch, um diese
Hypothese zu belegen: Er translozierte Individuen der Unterart P. maniculatis
sonoriensis aus einem Trockenhabitat bei Victorville CA nach dem feuchteren
Berkeley. Daraufhin beobachtete er die Tiere sowie deren Nachkommen {iiber
mehrere Generationen, wobei eine lokale Rasse von Berkeley als Vergleich
diente. Sumner stellte fest, dal die subspezifischen Merkmale nach der Trans-
lokation konstant blieben, und schlof3, dal diese erblich (»germinal«) sind.
Meines Wissens war dieses Ergebnis Sumners eines der ersten, die eine
einigermallen klare Aussage iiber die genetische Basis der geographischen
Variabilitidt machte.

1918 erschien im »American Naturalist« eine dreiteilige Artikelserie Sum-
ners, in dem er iliber weitere Ergebnisse seiner Peromyscus-Studien berichtete

1 Zu Sumners Beitrag zur Synthese siehe auch Provine (1979).
2 Sumner (1915), S. 689



Okologische Genetik 73

und eine ausfiihrliche theoretische Diskussion unternahm3. Sumner wies im
ersten Artikel darauf hin, dal die Biologie zu diesem Zeitpunkt in einem
hartnickigen Dogma gefangen war, namlich der fundamentalen Unterscheidung
zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variation, wobeli
angenommen wurde, da} lediglich letztere permanente Verdnderungen in einer
Art hervorbringen kann. Sumner fiihrt die Unterscheidung auf Galton und
dessen Polyeder-Metapher zuriick4. AuBerdem ist Sumner der Auffassung, dal
die neue Mendelsche Genetik dieses Dogma zementiert habe:

With the modern revival of Mendel's principle of heredity and the definite
formulation of a “mutation theory” of evolution, some of Galton's more or less
tentative views have crystallized into dogmas.’

Sumner geht es offensichtlich darum, dieses »Dogma« aufzuweichen. Er weist
darauf hin, daf} die Genetik selbst gezeigt habe, dal der fundamentale Unter-
schied zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitdt zumindest
fragwiirdig sei:

The Mendelians have recently had recourse to more and more minute factorial
differences in explaining certain lesser gradations of color in some of their material,
until at length the distinction between their opponents “continuity” and their own
“discontinuity” is more imaginary than real.®

Mit den »minute factorial differences« spielt Sumner offensichtlich auf Easts
und Nilsson-Ehles »multiple factor hypothesis« als Erkldrung fiir erbliche kon-
tinuierliche Variabilitit, die den Mendelschen Gesetzen unterliegt, an. East war
aufgrund von Kreuzungsexperimenten mit Maispflanzen mit unterschiedlicher
Farbung der Korner zum Schlufl gelangt, dal bei Vorhandensein mehrerer
Mendelnder Faktoren, die dasselbe Merkmal beeinflussen, rein kombinatorisch
eine grof3e Zahl von Typen entstehen kdnnen, die eine scheinbar kontinuierliche
Reihe bilden. East schlof3 daraus:

The effect of the truth of this hypothesis would be to add another link to the
increasing chain of evidence that the word mutation may properly be applied to any
inherited variation, however small; and that the word fluctuation should be
restricted to those variations due to immediate environment which do not affect the
germ cells.’

East schlidgt also vor, dal der relevante Unterschied nicht zwischen fluktuier-
ender und diskontinuierlicher Variabilitidt besteht, sondern zwischen erblicher

Sumner (1918)

Auch de Vries hatte diese bereits verwendet (siehe 2.3)
Sumner (1918, Teil 1), S. 177f.

ibid.,S. 179

East (1910), S. 82

NN kW
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und umweltbedingter. Es ist zumindest moglich, da3 auch erstere den Mendel-
schen Gesetzen unterliegt, und nicht blof letztere, wie de Vries angenommen
hatte. Sumner scheint nun einer der ersten Feldforscher zu sein, der diesen
Vorschlag Easts ernst genommen hat; zumindest scheint er fiir diese Theorie
eine gewisse Sympathie zu hegen:

The publication of the data which I offer in the present paper confessedly does not
constitute a “frontal attack” upon the multiple factor hypothesis.3

Allerdings wird Sumner seine doch immer noch erhebliche Skepsis beziiglich
der Rolle von Mendelschen Faktoren in der Evolution nicht vollstdndig
ablegen.

Eine erste Frage, die Sumner beziiglich der geographischen Variabilitit von
P. maniculatis stellt, ist die nach dem Verhalten der Variabilitidt in Zonen, in
denen sich geographische Rassen iiberlappen:

Does this intermediate population manifest a complete blending of all the
subspecific characters, or does it consist of a micture of individuals, severally
exhibiting the respective racial characters in a fairly pure state, or may there be a
mosaic condition more directly suggestive of Mendelian segregation??

Obwohl er keine Antwort auf diese Frage anzubieten hat, versucht Sumner also
zumindest, etwas wie Mendelnde Variabilitédt in der geographischen Variation
zu finden. Er betrachtet vier geographische Rassen, die verschiedene Regionen
Kaliforniens bewohnen und deren Verbreitungsgebiete sich teilweise
gegenseitig liberlappen. Die subspezifischen Unterschiede betreffen die Pig-
mentierung des Fells und der Haut der Tiere sowie strukturelle Merkmale wie
Korpergewicht, Korperlange, Schwanzlidnge, FuBlinge, Ohrlinge sowie die
Zahl der Schwanzwirbel. Sumner ordnete die vier geographischen Rassen in
verschiedene Reihen, in der jeweils ein bestimmtes Merkmal zunimmt. Dabei
fand er keine offensichtliche Korrelation zwischen den betrachteten Merk-
malen:

It is plain that these “subspecies” have diverged from one another in respect to
characters which have varied quite independently. There is no single graded series
for all the characters, which would lead us to suppose that they are in some way
correlated or "linked” together.10

Eine Ausnahme bildet die schwache Korrelation zwischen der Schwanzldnge
und der FuBldnge. Sumner folgert:

8 Sumner (1918), Teil I, S. 179
9 ibid.,S. 183f.
10 ibid., S. 205f.
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It is plain that, with a single possible exception [number of caudal vertebrae,
M.W.], all of the differences thus far considered are ’substantive,” rather than
“meristic,” to follow Bateson’s terminology [...] In no cases are they of the nature
of ”presleince—and—absence” differences, such as figure so widely in Mendelian lit-
erature.

Der Hinweis auf Bateson ist d@uferst aufschluBreich. Erstens scheint Sumner
dessen Begriff der substantiven Variation zu mi3verstehen. Bei Bateson bezieht
sich dieser auf Verdnderungen in der chemischen Komposition von Kor-
perteilen, nicht auf die Frage der Diskontinuitit der Variation!2. Zweitens ver-
weist er auf dessen »presence and absence« Hypothese, die durch die Arbeiten
der Morgan-Schule zu diesem Zeitpunkt bereits weitgehend widerlegt war. Dies
deutet darauf hin, dafl Bateson von den Feldforschern nach wie vor als die
Autoritét in genetischen Dingen betrachtet wurde, dessen Saltationismus nach
wie vor ein Hindernis fiir die Annahme der Mendelschen Genetik durch die
Naturalisten bildete.

Als nichstes betrachtet Sumner die Erblichkeit der in Frage stehenden
Merkmale. Dall gewisse Merkmalsunterschiede zwischen den geographischen
Rassen erblich sind, hatte Sumner bereits mit seinen Translokationsexperimen-
ten gezeigt. Er fiihrte nun zusétzlich noch Kreuzungsversuche zwischen Ver-
tretern der verschiedenen Rassen durch. Er stellte fest, dafl die Nachkommen
aus solchen Kreuzungen beziiglich aller betrachteten Merkmale einen inter-
medidren Phidnotyp zeigten; es liessen sich also keine dominanten und rezes-
siven Faktoren isolieren. Sumner zog daraus die Schluf3folgerung, daf3, wenn
die Rassenunterschiede durch Mendelsche Faktoren bestimmt werden, mehrere
solcher Faktoren involviert sein miissen!3. Im Gegensatz dazu zeigte das selten
auftretende Merkmal des Albinismus (»pale sports«) eine klare Mendelsche
Segregation. Sumner schrieb zu diesen:

This clear-cut and typical example of Mendelian segregation, in respect to these
mutant characters, is in striking contrast to the complete lack of segregation-so far
as is obvious-in respect to the subspecific characters.!4

Man wird bei der Lektiire von Sumners Artikeln den Eindruck nicht los, daf3 es
thm nicht gelingt, sich vollig von dem »Dogma« zu l6sen, das er aufweichen
will. Eben hatte er noch eine aus heutiger Sicht richtige Erkldrung fiir das
Auftreten intermedidrer Phinotypen bei Kreuzungen zwischen geographischen
Rassen gegeben, und schon unterstreicht er wieder den »striking contrast«
zwischen kontinuierlicher Variabilitit und Mendelnden Merkmalsunter-

11 ibid., S. 207

12 sieche 2.2

13 Sumner (1918), Teil 11, S. 298
14 Sumner (1918), Teil 111, S. 440
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schieden. Sumners nicht auszurdumende Skepsis wird in der SchluBdiskussion
deutlich:

Any one approaching the data dealt with in the foregoing pages, unhampered by
theoretical considerations, would, I think, conclude that we had to do with two
types of variation and two types of inheritance, differing from one another in
fundamental ways. In the one class we have the continuously graduated differences,
occurring within the limits of one of our ’subspecies” [...] we have no indication of
a dominance of one step or grade in this series over another, and little to suggest
that two of these grades, once united or blended in the offspring, tend to reassert
their independence in subsequent generations.

In the other class we have the “’sports” or “mutations.” These are distinctly
discontinuous, in relation to the parent stock either in the sense that one of the two
possesses elements which are altogether lacking in the other, or at least in the sense
that the new form has undergone such a change in the proportions of existing
elements that its range of variation does not overlap that of the normal race.!3

Dies ist wieder die bekannte auch von de Vries und Bateson getroffene katego-
riale Unterscheidung von kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitit.
Die folgende Bemerkung Sumners ist nun bemerkenswert:

Now admittedly, the naive view of such a situation is not necessarily the correct
one, else we should be forced to return to the geocentric theory of the solar system.
But even in this last instance, the burden of proof most assuredly rested on the man
who first asserted that the sun did not move around the earth. And to-day the same
burden rests upon those who claim-possibly with truth-that heritable variations are
all discontinuous and that blended inheritance is an illusion.!6

Der Vergleich mit dem geozentrischen Weltbild ist aus folgendem Grund auf-
schluBreich: Auch dort scheint eine bestimmte Theorie besser mit der Erfahrung
tibereinzustimmen, und die Annahme einer der Erfahrung widersprechenden
Theorie erfordert eine gute Begriindung. Analog fordert Sumner eine
Begriindung fiir die Theorie, da3 alle genetische Variabilitdt auf Unterschiede
in Mendelschen Faktoren zuriickzufiihren ist und ein grundsétzlicher Unter-
schied zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitidt nur zum
Schein besteht. Eine solche Begriindung hilt Sumner noch fiir aufler Reich-
weite!”.

Sumners wichtigstes Ergebnis ist zweifellos die Erblichkeit subspezifischer
Merkmalsunterschiede in den geographischen Rassen von Peromyscus. Da die-
se Variabilitdt eine graduelle ist, hat er damit erstmals Evidenz gegen die
damals weitverbreitete Auffassung vorgebracht, nach der kontinuierliche
Variation keine oder eine unstabile genetische Basis hat. Sumner sah sich al-
lerdings noch nicht veranlaf3t, die Hypothese anzunehmen, daf3 die Erblichkeit

15 ibid., S. 446
16 ibid.,S. 447
17 ibid.,S. 452
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subspezifischer Unterschiede ebenso durch Mendelnde Erbfaktoren bewirkt
wird wie die bekannten Beispiele diskontinuierlicher Variation!8. Das zweite
wichtige Ergebnis Sumners ist, daf subspezifische Unterschiede unabhdingig
voneinander variieren konnen. Im Gegensatz dazu war ja de Vries der Auffas-
sung gewesen, daf} stabile erbliche Verdnderungen stets viele Merkmale
gleichzeitig betreffen und daf diese deshalb nicht unabhingig variieren!®.

4.2 Goldschmidts Studien zur geographischen Variation bei Lymantria

Der deutsche Genetiker Richard Goldschmidt stellte von ca. 1910 an ausfiihrli-
che Untersuchungen zur geographischen Variabilitit bei Faltern der Gattungen
Lymantria (z.B. der Schwammspinner L. dispar) sowie Callimorpha sowie
einigen anderen Gattungen an. Die zu diesen Gruppen gehdrenden Arten sind
z.T. weltweit verbreitet und leben unter recht unterschiedlichen klimatischen
Bedingungen; daher waren sie ideale Objekte fiir Untersuchungen zur
geographischen Variabilitit. Seine Feldexkursionen fiihrten Goldschmidt in den
Nordosten der USA, nach Japan sowie in verschiedene Teile Europas.

Goldschmidt kreuzte z.B. im Labor verschiedene geographische Rassen des
Schwammspinners untereinander, die sich besonders auffillig in der Zeichnung
der Raupen unterschieden. Diese waren offensichtlich erblich, da sie sich iiber
mehrere Generationen reproduzierten. Er fand, da3 die F; Nachkommen aus
solchen Kreuzungen hiufig einen intermedidren Phéinotyp aufwiesen. In F, fand
Goldschmidt in den meisten Kreuzungen eine gewisse, aber keine vollstandige
Dominanz der stidrker pigmentierten Formen. Er interpretierte diese Ergebnisse
wie folgt:

we are dealing here with a case of multiple allelomorphism: The pigment factor,
producing the gradual covering of the markings, is present in the different races in
different degrees, all being allelomorphic to each other.20

»Multiple allelomorphism« ist nicht identisch mit Easts »multiple factors;
letztere bezeichnen eine Situation in der mehrere Loci dasselbe Merkmal beein-
flussen, wihrend Goldschmidt seine Resultate hier offenbar als das
Vorhandensein mehrerer Allele an einem Locus deutet. Goldschmidt gab fol-
gende physiologische Erkldrung fiir dieses Phiinomen:

18 Auch fiinf Jahre spéter schrieb Sumner in einer weiteren Veroffentlichung zu seinen
Peromyscus-Studien, daf} seine Ergebnisse die »multiple factor theory« der geographischen
Variabilitit zwar nicht widerlegen, aber auch nicht eindeutig bestétigen (Sumner 1923, S.
269ff.).

19 siehe 2.3

20 Goldschmidt (1918), S. 32
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A careful consideration of these points shows clearly what these multiple
allelomorphs for pigmentation really are: They are different quantities of the
substance which we call a gene which act according to the mass-law of chemical
reactions, i.e., produce a reaction or accelerate it to a velocity in proportion to their
quantity.2!

Goldschmidt schlédgt also vor, dal die verschiedenen Grade in der Pigmen-
tierung durch Unterschiede in der Quantitdit eines Gens verursacht werden, und
das die Genwirkung dem chemischen Massenwirkungsgesetz folgt?2. Heute
wiirden wir natiirlich sagen, dafl der Grad der Pigmentierung von der Aktivitét
oder Expression eines Enzyms abhingt, und nicht von der »Menge« des ent-
sprechenden Gens. Interessant ist aber vor allem der Unterschied zu Sumner:
Goldschmidt interpretiert die geographische Variabilitdt vollstindig in der
Begrifflichkeit der Mendelschen Genetik. Fiir ihn besteht kein Zweifel, dal} die
kontinuierlichen Rassenunterschiede in der Zeichnung der Raupen durch
Unterschiede in Mendelschen Faktoren hervorgerufen werden; er benutzt sogar
Johannsens Begriff des Gens, der zu diesem Zeitpunkt noch umstritten war;
manche Genetiker (z.B. Castle) bevorzugten nach wie vor Batesons unit-factor
(siehe 3.1). Ob seine Interpretation mittels multiplen Allelen aus heutiger Sicht
richtig ist, ist mir nicht bekannt; es konnte sich auch um mehrere Loci handeln.
Ob Goldschmidt diesen Unterschied zu dem Zeitpunkt iiberhaupt gekannt hat
geht aus dem Text nicht hervor?3.

Goldschmidt spekuliert, da3 durch Selektion auf Unterschiede in der
»Quantitdt« von Genen neue Arten entstehen konnten:

There are [...] reasons for supposing that such differences of characters as are based
on the quantitative differences of the gene are those which are influenced by
selection and are important for the formation of the first steps toward diversification
of species.?4

Auch fiir lokale Adaptationen durch Selektion auf Mendelsche Faktoren glaubt
Goldschmidt empirische Belege zu besitzen. Er verweist z.B. auf das damals
schon gut bekannte Phidnomen des Industriemelanismus bei Faltern der Gattung
Lymantria. Kreuzungen heller Falter mit melanischen Formen ergaben, da3 der
Melanismus dominant gegeniiber der hellen Fliigelfarbe ist, wobei es auch hier

21 ibid., S. 36

22 Goldschmidt entwickelte diese Idee spiter in seine Theorie der »Reaktionssysteme« (siehe
52)

23 Der Unterschied zwischen multiplen Allelen an einem Locus und multiplen Loci ist wohl
nur unter der Chromosomentheorie verstidndlich, die zwar zu diesem Zeitpunkt durch die
Arbeit der Morgan Schule schon weit fortgeschritten war, von Goldschmidt aber nicht
erwihnt wird. Seine Genetik hort sich zu diesem Zeitpunkt noch ziemlich »Batesonian« an.
Auch spiter blieb Goldschmidt der groBite Skeptiker hinsichtlich der klassischen Theorie des
Gens, was sich auch auf seine Evolutionstheorie auswirkte (siche 5.2).

24 Goldschmidt (1918), S. 43f.
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anscheinend mehrere Allele fiir die dunkle Firbung gibt, die phénotypisch
einen mehr oder weniger kontinuierlichen Bereich bilden. Goldschmidt gab an,
daB die dunklen Falter »stronger, more lively, and better fliers«23 seien als ihre
helleren Artgenossen. Das Phidnomen, dall die dunklen Typen in der Néhe von
Stadten hiufiger sind, erklidrt Goldschmidt damit, dal in einer solchen Umge-
bung die Lebensbedingungen fiir die Falter hérter sind und deshalb ein stirkerer
Selektionsdruck herrscht, der die dunklen Formen anreichert. Diese Hypothese
erwies sich spiter als falsch; Industriemelanismus wird heute auf die durch Ruf}
verursachte Verfarbung heller Oberflichen wie z.B. Birkenrinden und die
bessere Tarnung der melanischen Formen auf solchen Oberfliachen
zuriickgefiihrt26.

In den Jahren 1932 und 1933 erschien in der Zeitschrift »W. Roux” Archiv
fir Entwicklungsmechanik« eine siebenteilige Artikelserie Goldschmidts mit
den umfangreichen Ergebnissen seiner Untersuchungen zur geographischen
Variabilitdt im Schwammspinner Lymantria dispar. Goldschmidt betrachtete
nun auch physiologische Merkmale wie die Inkubationszeit der Eier bis zum
Schliipfen der Larven. Die Inkubationszeit bei Rassen aus verschiedenen
Gegenden variierte zwischen 2 und 12 Tagen. Goldschmidt stellte fest, dafl die
kurzen Inkubationszeiten besonders bei Rassen ausgepridgt waren, die in
nordlichen Gebieten vorkamen. Dies legt natiirlich unmittelbar die adaptive
Hypothese nahe, dafl die verkiirzte Inkubationszeit eine Anpassung an den
kurzen Sommer nordlicher Gegenden ist. Goldschmidt konnte dies nicht direkt
nachweisen. Er konnte aber zeigen, dal mehrere solche Merkmale in Form von
Klinen auftraten, d.h. kontinuierliche Serien von Merkmalsunterschieden, die
mit einem Gradienten in den klimatischen Bedingungen korreliert sind. Das
Auftreten geographischer Rassen in Klinen gilt als starke Evidenz fiir die
Adaptivitit der entsprechenden Merkmale?7.

Goldschmidt untersuchte, wie sich das Merkmal der Inkubationszeit bei
Kreuzungen zwischen geographischen Rassen verhielt. Er fand, daf3 die ldngere
Inkubationszeit meistens dominant gegeniiber der kiirzerern war, aufler in
einem einzigen Fall. Goldschmidt spekulierte, daf3 es ein »Hauptgen« gibt, das
die Zeit bis zum Schliipfen bestimmt, das einerseits durch »Modifikatorgene«
beeinfluB3t werden kann, von dem es gleichzeitig aber auch mulitple Allele gibt.
Goldschmidt »weif} aber nicht, ob es die verfiigbaren Methoden erlauben wer-
den, den genetischen Beweis dafiir zu erbringen«?8. Auf jeden Fall
unterstiitzten Goldschmidts Untersuchungen aber den Schluf3,

daB ein eminenter Anpassungscharakter, der die einzelnen Rassen paralell zu den
Bedingungen des Jahreszeitenzyklus unterscheidet, auf einer Reihe mendelnder

25 ibid.,S. 44

26 Kettlewell (1955)

27 Goldschmidt (1940), S. 66; vgl. Mayr (1942), S. 37
28 Goldschmidt (1932), S. 767
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Gene beruht, die physiologische Vorginge in ihrem typischen zeitlichen Ablauf, in
ihrer Geschwindigkeit regulieren.??

Demnach bilden also mendelnde Gene die genetische Basis von Anpassungen
geographischer Rassen an lokale Begebenheiten durch Selektion. Goldschmidt
erzielte noch weitere, &hnliche Ergebnisse in Untersuchungen anderer
Merkmale bei Lymantria, z.B. in der Raupenzeichnung, Geschlechtsbestim-
mung, GroBe der Geschlechtstiere, Uberwinterungsreaktion u.a.30. Uber die
Selektionsprozesse, die eine solche Anpassung herbeifithren konnten, sagt
Goldschmidt weiter nichts; die zu diesem Zeitpunkt schon weit fortgeschrittene
mathematische Populationsgenetik, die auf einzelne Gene oder auf durch viele
Gene bedingte quantitative Variabilitdt wirkende Selektion theoretisch
behandelt hatte (6.3), wird von ihm anscheinend nicht verwendet. So ist
Goldschmidts experimenteller Nachweis einer genetischen Basis fiir adaptive
geographische Variabilitidt in Lymantria ein beachtliches Ergebnis, das von den
theoretischen Fortschritten in der mathematischen Populationsgenetik unab-
hingig war.

Goldschmidts evolutionsgenetische Theorie von 1932-33 unterschied sich
von der spiteren Synthetischen Evolutionstheorie vor allem dadurch, daf
Goldschmidt seinen Modellvorstellungen nicht die zu diesem Zeitpunkt schon
weit entwickelte klassische Theorie des Gens (Kap. 3) zugrundelegte. So gibt es
bei ihm keine Genmutationen im Mullerschen Sinn; wie wir gesehen haben ist
Goldschmidt der Auffassung, verschiedene Allele eines Gens stellen ver-
schiedene Mengen desselben dar3l. Beziiglich der Artbildung sollte
Goldschmidt erst spiter radikal andere Ansichten entwickeln als die Architek-
ten der Synthese, wie wir in 5.2 sehen werden. Auf jeden Fall aber leistete
Goldschmidt mit seinen bis in die spdten DreiBligerjahre hinein einzigartigen
Untersuchungen zur Genetik der geographischen Variabilitdt einen wichtigen
Beitrag zur Synthese.

4.3 Timoféeff-Ressovskys evolutionsgenetische Studien mit Drosophila

Besonders hervorzuheben sind in diesem Zusammenhang auch die Unter-
suchungen des russischen Genetikers N. W. Timoféeff-Ressovsky, der bei
Chetverikov am Kol’tsov Institut in Moskau studiert hatte und sich spédter am
Kaiser Wilhelm-Institut fiir Hirnforschung in Berlin aufhielt. Wie bereits in 3.3
erwidhnt wurde, fiihrte Timoféeff-Ressovsky in den Dreilligerjahren fiir die
klassische Genetik bedeutende Experimente zu dem von Muller entdeckten

29 ibid.

30 Siehe Goldschmidt (1940), S. 39ff. fiir eine Ubersicht dieser Studien.

31 Goldschmidt akzeptierte die Vorstellung von scharf lokalisierten Genmutationen auch spéter
nicht (siehe 5.2)
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Phinomen der Erzeugung von Genmutationen durch ionisierende Strahlung
durch32, Im Gegensatz zu Muller studierte Timoféeff-Ressovsky aber auch
natiirliche Populationen sowie den Einflul von Umweltbedingungen auf die
phénotypische Expression von Mutationen und kann deswegen auch zu den
okologischen Genetikern gerechnet werden.

Timoféeff-Ressovsky durchsuchte in den Zwanzigerjahren wilde Droso-
phila-Populationen in der Umgebung von Berlin auf das Vorhandensein von
Mutanten. Er realisierte, dal es nicht geniigt, die Proben auf sichtbare
Veridnderungen des Korperbaus zu untersuchen, da seltene rezessive Allele - die
wegen ihrer Seltenheit vorwiegend im heterozygoten Zustand auftreten - auf
diese Weise nicht entdeckt werden konnen. Die wilden Fliegen mufiten ins
Labor gebracht und iiber mehrere Generationen untereinander sowie mit
Teststimmen gekreuzt werden, um solche Allele in der Wildpopulation
nachzuweisen. Ein solcher Nachweis gelang Timoféeff-Ressovsky: Er fand in
einer Stichprobe von 78 Weibchen neun verschiedene mutante Allele33. Dies
war einer der ersten Nachweise von Drosophila-Mutanten in natiirlichen
Populationen und widersprach der damals populidre Auffassung, die Mutanten
seien ein Artefakt aus den Genetiklabors (vgl. 3.3).

Timoféeff-Ressovsky begann auflerdem etwa um 1926 eine groflere Unter-
suchung des Effektes von Mutationen auf die »Vitalitit« - heute wiirde man
sagen: Fitness - von Drosophila-Fliegen, wobei er unter » Vitalitdt« das Produkt
der Schliipfrate (heute: Fekunditit) und der Uberlebensrate (heute: Viabilitiit)
verstand, also verschiedene Fitnesskomponenten beriicksichtigte. Er betrachtete
beispielsweise sechs geschlechtsgekoppelte Mutationen von Drosophila
funebris, die unter anderem die Form der Fliigel sowie die Borsten betrafen34.
Timoféeff-Ressovsky achtete besonders darauf, da} er alle diese Mutationen im
gleichen, wie er dies nannte, »genotypischen Milieu« vorliegen hatte, um
epistatische Interaktionen (Beeinflussung des phénotypischen Effektes einer
Mutation durch eine Mutation an einem anderen Locus) von anderen Effekten
unterscheiden zu konnen. Durch Kreuzungen zwischen verschiedenen
Mutationen innerhalb desselben genotypischen Milieus versuchte Timoféeff-
Ressovsky solchen Effekten auf die Spur zu kommen.

Er stellte fest, da} einige seiner Mutationen einen drastischen Effekt auf die
Vitalitit hatten, wihrend andere diese kaum beeinflufiten. Bei einer Mutation
war die Vitalitdt sogar leicht grofer als im Wildtyp. Zwei der Mutationen
zeigten in Kombination einen additiven Effekt auf die Vitalitét, d.h. die Dop-
pelmutante war um einen Betrag weniger vital, der ungefahr der Summe der
Vitalitdtsreduktionen der Einzelmutationen entsprach. Bei zwei solchen Kom-

32 Timoféeff-Ressovsky publizierte z.B. 1935 eine Arbeit mit M. Delbriick iiber die damals
populidren physikalischen Vorstellungen der Genstruktur (Timoféeff-Ressovsky, et al.
1935).

33 Timoféeff-Ressovsky und Timoféeff-Ressovsky (1927)

34 Timoféeff-Ressovsky (1934b), S. 320



82 Die Evolutionire Synthese

binationen war die Herabsetzung der Vitalitdat wesentlich starker als die Summe
der Beitrige der beiden Einzelmutationen, d.h. die beiden Mutationen ver-
stiarkten sich gegenseitig beziiglich ihres Einflusses auf die Vitalitit3d. Ti-
moféeff-Ressovsky kreuzte aullerdem seine Mutationen in 30 verschiedene
Wildstdmme ein und konnte zeigen, dal die relative Vitalitdt in diesen
Kreuzungen stark verschieden war, d.h. einige seiner Mutationen hatten in ver-
schiedenen genotypischen Milieus aus natiirlichen Populationen verschieden
starke Auswirkungen auf die Vitalitit. Solche Effekte werden heute
»epistatisch« genannt und zeigten, dafl eine wichtige Modellannahme der
theoretischen Populationsgenetiker - die Unabhingigkeit des Fitnesseffekts
einer Allelsubstitution von anderen Allelsubstitutionen - nicht in jedem Fall
gegeben war30,

Weiter studierte Timoféeff-Ressovsky den EinfluB von Mutationen auf die
Vitalitdt unter verschiedenen Kulturbedingungen, namentlich der Bevol-
kerungsdichte in sowie der Temperatur. Uberbevolkerung in den Kulturglidsern
erzeugt, in Timoféeff-Ressovskys eigenen Worten, einen »Kampf ums Dasein«
(heute: Kompetition) und ist natiirlich deshalb evolutionstheoretisch besonders
interessant. Zwei von Timoféeff-Ressovskys Mutationen zeigten in wenig
bevolkerten Kulturen eine anndhernd normale Vitalitdt, wdhrend diese in
tiberbevolkerten Kulturen stark herabgesetzt war. Dies bedeutet, dal diese
Mutationen die - wiederum in Timoféeff-Ressovskys eigenen Worten - die
»Resistenz- und Konkurrenzfihigkeit« der Fliegen herabsetzten. Besonders
interessant war eine der Mutationen: sie zeigte in wenig bevolkerten Kulturen
eine gegeniiber dem Wildtyp herabgesetzte Vitalitdt, wihrend die Vitalitit in
iiberbevolkerten Kulturen erhoht war3’. Beziiglich des Einflusses der Tem-
peratur auf den Vitalititseffekt verschiedener Mutationen erzielte Timoféeft-
Ressovsky dhnliche Ergebnisse; manche der Mutatanten zeigten sich resistenter
gegen extreme Temperaturbedingungen, obwohl sie bei normalen Bedingungen
dem Wildtyp unterlegen waren.

Timoféeff-Ressovskys Experimente lieferten starke Hinweise darauf, daf
Genmutationen, wie sie von der klassischen Genetik im Labor untersucht
wurden, evolutiondr relevant sein konnen. Wie er selbst schrieb, folge aus
seinen Ergebnissen mittels der Selektionstheorie, dal manche Gensubsitutionen
unter bestimmten Umweltbedingungen der Selektion unterliegen miifiten, da sie
unter diesen Bedingungen Fliegen mit hoherer Fekunditidt oder mit hoherer
Uberlebensrate produzierten38. Die Ergebnisse bedeuteten aber auch, daB
solche Selektionsprozesse wegen epistatischen Interaktionen zwischen Genen

35 ibid.,S.328

36 Dies bildet spiter die Grundlage einer der wichtigsten Einwédnde gegen den Genselek-
tionismus G. C. Williams’ und R. Dawkins’ (Mayr 1975b).

37 Timoféeff-Ressovsky (1934b), S. 333

38 ibid.,S. 341



Okologische Genetik 83

sowie wegen - in heutiger Terminologie - Genotyp x Umwelt-Interaktionen3?
komplexer waren als die damaligen Modelle der theoretischen
Populationsgenetik, die additive Genwirkung und konstante Fitnesswerte an-
nahmen, vorhersagten0.

44 Die Anndherung der Genetik an den Darwinismus

Diese und weitere, dhnliche Arbeiten aus der 6kologischen Genetik, die ich hier
nicht alle beriicksichtigen kann, hatten den Effekt, da} die von Bateson und de
Vries aufgerissenen Gridben zwischen der Vererbungslehre und dem
Darwinismus in den Jahren 1910-1937 allméhlich zugeschiittet wurden. Der
allméhliche Meinungsumschwung 1d6t sich vielerorts beobachten, sowohl in
der Zoologie als auch in der Botanik.

1925 hielt der deutsche Botaniker Erwin Baur vor der Deutschen Gesell-
schaft fiir Vererbungswissenschaft einen Vortrag iiber »Die Bedeutung der
Mutation fiir das Evolutionsproblem«, der in der »Zeitschrift fiir Induktive Ab-
stammungs- und Vererbungslehre« verdffentlicht wurde#!. Baur hatte seit 1904
Untersuchungen iiber die Vererbung von Rassenunterschieden in Pflanzen der
Gattung Antirrhinum (Lowenmaul) durchgefiihrt*2. Seine Meinungsénderung
im Bezug auf die Bedeutung von »Faktormutationen« - d.h. erblichen
Verdnderungen die den Mendelschen Gesetzen folgten - fiir die Evolution
beschrieb Baur in seinem Vortrag wie folgt:

Faktormutationen schienen [als Auslesematerial fiir die Selektion, M.W.] auch nicht
in Betracht zu kommen. Zwar zeigt das Experiment, da3 Faktormutation bei fast
allen Organismen beobachtet wurde, die man bisher auch nur einigermalen
daraufhin untersucht hat, aber ihre Héiufigkeit schien sehr gering, und im
wesentlichen schienen durch Faktormutationen Typen zu entstehen, die zwar sehr
oft stark von der Stammform abweichen, die aber fast ausnahmslos Mifsbildungen
darstellten, jedenfalls nur ganz ausnahmsweise einen positiven Selektionswert
haben. Ich habe selber auch lange Zeit unter dem Eindruck dieser Beobachtungen
die Bedeutung der Faktormutationen fiir die Evolution sehr gering eingeschitzt. Im
Laufe der Jahre haben aber meine sehr ausgedehnten Versuche mit Antirrhinum-
Arten und meine gelegentlichen Beobachtungen an anderen Organismen mich zu
einer vollig anderen Auffassung gezwungen. Die heute verbreitete Ansicht iiber die
Haufigkeit und das Ausmal} der Faktormutationen ist danach vollig falsch. Falsch
ist die Annahme, da3 die Mehrzahl der Faktormutationen Miflgeburten darstellen,

39 Brandon (1990), bes. Kap. 2

40 In heutigen theoretischen Modellen konnen solche Effekte teilweise beriicksichtigt werden;
dadurch werden die Modelle aber sofort mathematisch wesentlich schwieriger
(Roughgarden 1979).

41 Baur (1925)

42 siehe Baur (1924)
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und ebenso falsch ist die Annahme, dafl Faktormutationen nur sehr selten
auftreten .43

Baurs Untersuchungen hatten ergeben, dal die Mehrzahl der Mutationen in
Antirrhinum nur sehr geringfiigige Auswirkungen auf die duflere Erscheinung
und die Vitalitdt der Pflanze haben. Baur studierte z.B. einen rezessiven Faktor,
der offenbar die Chlorophyllproduktion betrifft. Die homozygoten Nachkom-
men einer Pflanze, die fiir diesen Faktor heterozygot ist, sind im Mittel etwas
dunkler griin gefdrbt. Dies ist aber in F; schwierig festzustellen, da es auch
starke erndhrungsbedingte Schwankungen in der Blattfirbung gibt. Erst wenn
man die Typen weiterziichtet, 146t sich der Effekt eindeutig als rezessive Mu-
tation, die zu einer stirkerern Chlorophyllproduktion fiihrt, erkennen44. »Und
die Mehrzahl aller Mutationen sind«, in Baurs Erfahrung, »Mutationen dieser
Art«. Dies stimmt vermutlich nicht ganz; es wurde spiter klar, dal die Mehr-
zahl der Mutationen - zumindest in Drosophila - rezessiv lethal sind. Baur ver-
fligte aber damals fiir den Nachweis rezessiv lethaler Mutationen nicht iiber die
dafiir notwendigen Methoden. Baurs Beobachtung, daf} die meisten Mutationen
nicht den Batesonschen oder de Vriesschen »Monstercharakter« aufweisen, ist
aber zweifellos richtig und tatsdchlich von grofer Bedeutung fiir die Evolution.
Baur schitzte, daB 10% der Nachkommen eines homozygoten Individuums
Mutanten sind und fand, da} diese Zahl »die Bedeutung der Faktormutationen
als Auselesematerial fiir eine natiirliche Zuchtwahl in vollig anderem Lichte als
bisher«# erscheinen liess. In Verbindung mit der Tatsache, daBl ein erheblicher
Anteil dieser Mutationen lediglich geringfiigige Unterschiede in der Pflanze
hervorruft, wird es denkbar, dal solche Mutationen die genetische Basis fiir
einen graduellen Evolutionsprozef3 nach Darwin bilden. Auf der epistemischen
Ebene bedeutet dies, dafl die Mendelsche Genetik das Fundament einer dar-
winistischen Evolutionstheorie bilden kann4®.

Baur stellte auBerdem Untersuchungen zur Genetik der interspezifischen
Variabilitidt an. Er produzierte z.B. Hybride zwischen Antirrhinum latifolium
und Antirrhinum majus. Der Erbgang der artspezifischen Unterschiede in sol-
chen Kreuzungen unterschied sich nicht offensichtlich von demjenigen in
Kreuzungen zwischen Rassen der gleichen Art. Baur schlof3, da Unterarten
derselben Spezies und Vertreter verschiedener Spezies sich

genetisch in einer groBen Zahl von Erbfaktoren [unterscheiden], und zwar von
Erbfaktoren genau der gleichen Art, und von genau dem gleichen Umfange wie die

43 Baur (1925), S. 110f.

44 ibid.,S. 112

45 ibid.,S. 113

46 Baur wird von Mayr (1982) als »the most consistent Darwinian among the continental
geneticists« bezeichnet (S. 787).
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Erbfaktoren, die durch Mutation dauernd und in grofer Zahl unter unserern Augen
entstehen.4’

Daraus folgt, dal durch die Anhdufung von Mutationen mit geringfiigigen
Auswirkungen - Baur nannte diese »Kleinmutationen« - aus einer bestimmten
Form verschiedene Rassen und bei weiterer Anhdufung von Mutationen in
vielen Faktoren neue Arten entstehen konnen, z.B. wenn zwei Rassen »unter
verschiedenen Selektionsbedingungen, d.h. unter verschiedenen klimatischen
und Standortverhiltnissen leben«*3. Dies heiBt nichts anderes, da Mutationen
in mendelnden Erbfaktoren die Ursache fiir die artenbildende Variabilitiit im
Darwinschen Sinne sein konnen. Der Unterschied dieser Theorie zu de Vries’
Mutationstheorie (2.3) ist offensichtlich: Dort war es ein einzelner Muta-
tionsschritt, der neue »elementare Arten« hervorbrachte, die sich innerhalb der
Art durch »fluktuierende Variabilitit« weiter ausdifferenzieren und
»Kollektivarten« bilden konnten. Nach Baur sind es viele Mutationsschritte, die
viele mendelnde Erbfaktoren betreffen*®, und den kategorialen Unterschied
zwischen »fluktuierender Variabilitit« und »Mutabilitdt« gibt es nicht mehr;
Mutationen unterschieden sich lediglich im AusmaB ihrer phénotypischen
Auswirkungen.

So selbstverstidndlich uns Baurs Ausfilhrungen heute auch erscheinen
mogen, zu jener Zeit waren ldangst nicht alle Biologen von einer solchen Auf-
fassung iiberzeugt. Besonders die darwinistischen Naturhistoriker fuhren fort,
die Arbeiten von Genetikern zur Entstehung genetischer Variabilitét als fiir die
Theorie der Artenbildung irrelevant anzusehen. Als Vertreter dieser Auffassung
sei der amerikanische Paldontologe Henry Fairfield Osborn? erwihnt.

Osborn publizierte 1927 im »American Naturalist« einen ausfiihrlichen
Ubersichtsartikel iiber aktuelle Forschungarbeiten zur Artenbildung in Ver-
tebraten, u.a. die bereits erwihnten Arbeiten von Osgood und von Sumner iiber
geographische Variation in Peromyscus. Er begriiite diese Arbeiten als »the
most convincing demonstration of the principle of continuity thus far afforded
in zoological series, namely, continuity in subspeciation, which gives con-
vincing proof of continuity in speciation«>!. Osborn war also iiberzeugter
Gradualist. Den Mutationsbegriff brachte er aber weiterhin mit saltatorischer
Artbildung in Verbindung. Unter den Arbeiten, die er besprach waren auch
einige, in denen die entsprechenden Autoren das saltatorische Auftreten neuer
Arten behaupteten. Osborn hielt dies grundsitzlich fiir moglich, aber:

47 Baur (1925),S.114

48 ibid.,S. 115

49 Siehe ibid.: »Speziesunterschiede sind jedenfalls in der Gattungssektion Antirrhinastrum
Summationen von sehr vielen kleinen Mutationsschritten«.

50 Osborn war ein Anhinger der orthogenetisch-lamarckistischen Tradition des 19. Jahr-
hunderts (Bowler 1989, S. 268-270).

51 Osborn (1927), S. 35
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Speciation is a normal and continuous process; it governs the greater part of the
origin of species; it is apparently always adaptive. Mutation is an abnormal and
irregular mode of origin, which while not infrequently occurring in nature is not
essentially an adaptive process; it is rather, a disturbance of the regular course of
speciation 52

Aus diesem Zitat spricht die alte vermeintliche Dichotomie von kontinuierlicher
Variabilitit, die zu Adaptationen fiihrt, und von diskontinuierlichen Muta-
tionen, die zufillig (nicht adaptiv) sind. Sowohl Saltationisten wie Bateson und
de Vries als auch Gradualisten, wie hier Osborn, waren von dieser Dichotomie
ausgegangen. Der Dissens zwischen Saltationisten und Gradualisten um die
Jahrhundertwende betraf hauptsidchlich die Frage, welche der beiden Arten von
Variation fiir die Entstehung von Arten relevant sei. Obwohl Genetiker wie
Morgan, Muller, East oder Baur immer wieder darauf hingewiesen hatten, daf3
kontinuierliche und diskontinuierliche erbliche Variabilitit lediglich zwei Er-
scheinungsformen desselben fundamentalen Prozesses seien - ndmlich perma-
nente Verdnderungen in mendelnden Genen - wurde dies von Naturhistorikern
wie Osborn offenbar nicht verstanden>3. Man betrachte z.B. folgende Aussage
T.H. Morgans, die von Osborn in der oben erwihnten Arbeit zitiert wird:

At present there is no evidence that will stand the test of criticism in favor of any
other origin than that all known variations owe their appearance to the same process
of mutation that also produces the larger differences; and, I repeat, that there is
much explicit evidence to show that very small differences, that add to or subtract
from characters already present, do appear by mutation.>*

Was Morgan hier natiirlich meint, ist, dal Mutationen in Genen der einzige
bekannte Mechanismus sind, durch den erbliche Variationen in Merkmalen
entstehen konnen; er sagt an dieser Stelle nichts iiber den Prozel3 der Spezia-
tion. Osborn versteht diese Stelle aber als »support of the exclusive origin of
species by mutation with lack of proof of environmental influence«>3, wobei er
mit »mutation« das nicht-adaptive, sprunghafte Entstehen einer neuen Art und
mit »environmental influence« vermutlich Anpassung durch Selektion (ev. aber
auch Vererbung erworbener Eigenschaften; dies geht aus dem Text nicht
eindeutig hervor) meint. Osborn und Morgan reden hier offensichtlich anei-
nander vorbei, da sie den Mutationsbegriff in unterschiedlicher Bedeutung
verwenden. Fiir Osborn bedeutete »Mutation« nach wie vor einen Mechanismus
der Artbildung. Fiir Morgan war »Mutation« ein Mechanismus der Entstehung
genetischer Variation, der nichts iiber die Mechanismen der Artbildung be-
sagte, aulBer dal3 Mutationen fiir die evolutionédre Diversifikation auf allen taxo-

52 ibid., S. 40f.

53 vgl. Dobzhansky (1939), S. 27
54 Morgan (1926b), S. 105f.

55 Osborn (1927),S.5
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nomischen Stufen notwendig sind. Diese Abkopplung der Theorie der Art-
bildung von der Theorie der Entstechung genetischer Variation war der ent-
scheidende Schritt, der spiter zur Evolutiondren Synthese fiihrte.

An diesem Fall wird deutlich, daf} sich in der Evolutionsgenetik begriffliche
Verdinderungen abgespielt hatten. Wie wir in Kap. 2 gesehen haben, hatten
Bateson und de Vries eine begriffliche Taxonomie von Variationserscheinun-
gen aufgestellt, nach der kontinuierliche und diskontinuierliche Variation zwei
sowohl ihrer Ursache als auch ihren Wirkungen nach verschiedene Phinomene
waren. Kontinuierliche, »fluktuierende« oder »individuelle« Variabilitit war
nach de Vries nur schwach erblich und konnte die Grenzen einer Art nicht
tiberschreiten. Selektion auf diese Form der Variabilitit wiirde nach de Vries zu
voriibergehenden Anpassungen von Arten an lokale Umweltbedingungen, aber
nicht zu permanenten und fortschreitenden Verdnderungen bis hin zu neuen
Arten fiihren. »Mutation« im de Vriesschen Sinn bezeichnete eine sprunghafte
Verdnderung im Erbgut (d.h. in der Qualitit der »Pangene«), die drastische
Auswirkungen auf viele Merkmale des Organismus haben. Solche »Mutanten«
unterliegen der Selektion, aber nur in dem Sinn, daf} lebensunfihige Mutanten
eliminiert werden. Eine Kumulation von selektionsbedingten Anpassungen war
so nicht moglich. Geographische Variation fiel bei de Vries unter
»fluktuierende« Variabilitdt und war fiir die Entstehung neuer Arten irrelevant.
AuBerdem verfiigte de Vries nicht iiber die Genotyp/Phénotyp-Unterscheidung
wie wir sie heute kennen.

Durch die Arbeiten der dkologischen Genetiker wurden viele von de Vries'
Annahmen empirisch widerlegt. Besonders Sumner und Goldschmidt zeigten,
daB} zumindest ein Teil der »fluktuierenden« geographischen Variabilitit erblich
war. Wihrend Sumner beziiglich Mendelschen Interpretationen der Vererbung
geographischer Rassenmerkmale noch skeptisch war, wiesen Goldschmidts
Studien klar auf die Beteiligung Mendelscher Faktoren in der Vererbung
geographischer Rassenmerkmale hin. Timoféeff-Ressovsky wies schlieBlich
das Vorkommen von Mutanten - nun nicht mehr im de Vriesschen sondern im
Mullerschen Sinn - in natiirlichen Drosophila-Populationen nach. Auch dies
wies darauf hin, daB es die aus den Labors bekannten genetischen
Mechanismen waren, welche die evolutionir relevante genetische Variabilitét
in natiirlichen Populationen erzeugten und weitervererbten. Weiterhin zeigten
die theoretischen Berechnungen Fishers und Wrights, wie sich genetische
Variabilitidt unter bestimmten (idealisierten) Bedingungen in der Population
entwickelte (siehe 6.3).

Diese Entwicklungen fiihrten dazu, dal die kategorische Unterscheidung
zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitdt fallengelassen
wurde. Sie wurden nun als zwei Erscheinungsformen derselben genetischen
Mechanismen gesehen, die sich lediglich beziiglich ihrer phénotypischen
Auswirkungen, nicht aber beziiglich ithrer Ursachen unterschieden. Es wurde
auferdem klar, dal wenn diskontinuierliche Variation in der Natur in Er-
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scheinung tritt - z.B. zwischen verschiedenen Arten - diese normalerweise nicht
Einzelmutationen darstellt, sondern auf Unterschiede in vielen Genen
zuriickzufiihren ist. Diese hatten nicht alle gleichzeitig mutiert, sondern eines
nach dem anderen, wobei die meisten solchen Mutationen den Phénotyp nur
geringfiigig verdnderten. Diskontinuititen in der Natur sind also darauf
zuriickzufiihren, daf} die Zwischenformen ausgestorben sind - wie dies Darwin
postuliert hatte (vgl. 2.1).

Mit dem Wegfallen des grundsétzlichen Unterschieds zwischen kontinuierli-
cher und diskontinuierlicher Variation gab es fiir Darwinisten keinen Grund
mehr, die neue Genetik als Grundlage der Evolutionstheorie abzulehnen. Die
Okologisch-genetischen Studien lieferten aulerdem direkte Hinweise, daf} aus
der Genetik bekannte Prozesse in der Evolution eine Rolle spielten. Diese Evi-
denz verdichtete sich in den Dreiligerjahren, unter anderem durch die Arbeiten
des nach den USA ausgewanderten russischen Genetikers und Naturforschers
T. Dobzhansky.

4.5 »Finally a geneticist who talks sense!«

Theodosius Dobzhansky war schon wihrend seiner Schulzeit in Kiev ein
begeisterter Naturforscher. Als Fiinfzehnjihriger las er eine russische Uber-
setzung von Darwins Origin und glaubte zu verstehen, was Darwin gemeint
hatte36. Mit sechzehn Jahren begann er Marienkifer (Fam. Coccinellidae) zu
sammeln und entwickelte sich autodidaktisch in kurzer Zeit zum taxono-
mischen Experten in dieser Gruppe. Schon zwei Jahre spiter verdffentlichte er
in einer russischen Faunistikzeitschrift seine erste Arbeit iiber eine zuvor un-
beschriebene Marienkiferart, die er in der Umgebung von Kiev gefunden hatte.
Dieser naturhistorische Hintergrund war eine wichtige Vorbereitung fiir
Dobzhanskys spitere Rolle als einer der Architekten der Synthetischen
Evolutionstheorie.

1921 kam Dobzhansky als junger Biologielehrer an einer polytechnischen
Schule in Kiev erstmals mit der Genetik in Beriihrung. Er hielt sich regelmifig
am beriihmten Kol’tsov Institut fiir experimentelle Biologie in Moskau auf und
erhielt von Chetverikov, dem Pionier der russischen Populationsgenetik>7, seine
ersten Drosophila-Stamme fiir genetische Experimente. Dobzhansky setzte aber
auch seine Feldstudien mit Coccinellidae fort, wobei ihn dort besonders das
Phinomen der geographischen Variabilitét interessierte (siehe unten). Um etwa
1927 befand sich Dobzhansky in der unbefriedigenden Lage, daf3 er eine Menge
tiber die Systematik und Verbreitung der Coccinellidae wuBlte, aber fast nichts
tiber deren Genetik. Bei Drosophila verstand er etwas mehr von der Genetik,

56 Fiir biographische Angaben zu Dobzhansky siehe Provine (1981) und Adams (1994).
57 Adams (1968)
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aber er wuflte nichts iiber natiirliche Populationen. Allerdings war er beziiglich
der Genetik von Drosophila - wie die meisten russischen Genetiker zu seiner
Zeit - nicht auf der Hohe der Forschung, die sich in den USA (Morgan & Co.)
und in  Deutschland  (Timoféeff-Ressovsky)  mit  Riesenschritten
vorwirtsbewegte. Die internationale wissenschaftliche Literatur war kaum
erhiltlich, und es war im Reiche Stalins schwierig, wissenschaftliche Kontakte
mit Kollegen im Westen zu unterhalten. Kein Geringerer als Muller hatte zwar
einige Jahre in der Sowjetunion gearbeitet. Er mufite das Land aber aus
politischen Griinden wieder verlassen. Dobzhansky hatte von Muller und
Morgan gehort und brannte darauf, die neue Drosophila-Genetik zu erlernen.
Die Rockefeller Foundation ermdglichte ihm 1927 durch ein internationales
Forschungsforderungsprogramm einen USA-Aufenthalt. Wohin es Dobzhansky
zog, ist klar.

Kurze Zeit nach seiner Ankunft in den USA siedelte Dobzhansky mit der
Morgan-Gruppe von New York ans California Institute of Technology in
Pasadena iiber, wo er eine Anstellung erhielt. Unter Sturtevants Anleitung
entwickelte sich Dobzhansky rasch zum kompetenten Drosophila-Genetiker. In
den Jahren 1928 bis 1931 publizierte er nicht weniger als 13 Drosophila-
Arbeiten, in denen es um klassische zytogenetische Fragestellungen geht. Diese
Arbeiten weisen Dobzhansky als erstklassigen Transmissionsgenetiker aus38.

Dobzhansky vergal3 aber ob seinen zytogenetischen Studien die Evolution
nicht. 1933 veroffentlichte er im »American Naturalist« einen Artikel iiber
geographische Variabilitit bei seinen frilheren Lieblingstieren, den
Marienkifern. Die Arbeit, die ich gleich besprechen werde, erregte die Auf-
merksamkeit des Ornithologen Ernst Mayr, damals am New Yorker American
Museum of Natural History. Viele Jahre spéter schrieb Mayr an Dobzhansky: »I
still remember how delighted I was when I read your 1933 paper on
Coccinellids. 1 exclaimed at the time, ‘finally a geneticist who talks sense!’«>?
Was an dieser Arbeit war es, das dem Darwinisten Mayr so gut gefiel?

Wie selbst dem entomologischen Laien (z.B. diesem Autor) schon aufge-
fallen sein diirfte, gibt es bei Marienkifern erhebliche Unterschiede in der Far-
bung und Zeichnung des Elytrons (das auffaltbare, panzerdhnliche Gebilde, das
die Fliigel bedeckt). Man findet kaum ein Exemplar, das die sechs symmetrisch
angeordneten schwarzen Punkte auf rotem Grund aufweist, wie sie in
Kinderzeichnungen vorkommen. Coccinellidologen hatten beobachtet, da3 in
mehreren Arten und Gattungen die gleichen Serien von Variationen beziiglich
dieser Merkmale vorkommen, die aufgrund des wahrscheinlichen gemeinsamen
phylogenetischen Ursprungs als homologe Serien bezeichnet werden.
Dobzhansky fiihrt das Phiinomen auf eine vermutete genetische Ahnlichkeit der

58 Als besonders bedeutend gelten Dobzhanskys Studien iiber Chromosomentranslokationen,
z.B. Dobzhansky (1929).
59 Provine (1981), S.22
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Arten und Gattungen zuriick und spricht von »genotypical parallelism«®. Ne-
ben diesem Parallelismus gibt es auch einen »geographischen Parallelismus«.
Dieser besagt, dal} oft die Vertreter verschiedener Arten, die die gleiche Region
bewohnen, untereinander &dhnlichere Muster aufweisen als Vertreter der
gleichen Arten in anderen Regionen der geographischen Verbreitung. Es ex-
istiert auBerdem eine starke Korrelation des Ausmalles der Pigmentierung und
den klimatischen Bedingungen (»Allens Regel«), besonders Feuchtigkeit, was
auf die Adaptivitdt dieser Merkmale hinweist, deren physiologische Basis
damals aber nicht bekannt war.

Dobzhansky verweist auf einige genetische Untersuchungen iiber die Ver-
erbung der Zeichnungsmuster. Er findet diese Daten »unsatisfactory from the
standpoint of modern genetics«®!, aber sie lassen seines Erachtens keinen
Zweifel daran, daB3 die Muster erblich sind und in der Regel durch mehrere
Gene beeinflufit werden.

Die geographische Variabilitit der Zeichnungsmuster tritt sowohl kon-
tinuierlich als auch diskontinuierlich auf: Bei manchen Arten finden sich keine
Zwischenformen zwischen zwei geographischen Rassen, wihrend in anderen
Arten geographisch ausgebreitete graduelle Serien beziiglich der Pigmentierung
gefunden wurden. Nach Dobzhansky deutet aber nichts darauf hin, daf sich die
kontinuierliche und die diskontinuierliche Variabilitdt beziiglich ihrer
genetischen Basis unterscheiden:

the only distinction between the two types under consideration is that between
hereditary factors producing minor changes, or, else, easily classifiable differences
in the external characteristics of an organism. The practice of the geneticists shows
that the so-called qualitative differences, especially differences in colors and pat-
terns, are usually inherited on a monofactorial or a simple polyfactorial basis. On
the other hand, the so-called quantitative characters, especially those involving the
size or the shape of the body or its parts, are more frequently determined by the
interaction of numerous factors. Each of these numerous factors alone produces
only a small effect, sometimes discoverable only by statistical methods. Here, again
not two distinct types of inheritance are involved .62

Der Unterschied zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitét
beruht also lediglich auf der Zahl der involvierten Gene. Wie im letzten
Abschnitt erwidhnt wurde, hatten viele Genetiker auf diesen Punkt hingewiesen
(Dobzhansky zitiert an dieser Stelle Sumner). Zu diesem Zeitpunkt existierte
aullerdem bereits Fishers mathematische Theorie quantitativer genetischer
Variabilitit (6.3), die aber von Naturhistorikern wie Mayr mangels mathema-
tischen Kenntnissen kaum verstanden wurde. Dobzhansky hingegen konnte
man verstehen.

60 Dobzhansky (1933), S. 108
61 ibid.,S. 115
62 ibid.,S. 120
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Dobzhansky gibt nun eine Interpretation diskontinuierlicher geographischer
Variabilitit in genetischen Begriffen:

In cases of discontinuous variability the differences between the geographical races
may be expressed in terms of the relative frequencies of genes responsible for
patterns in the different localities. What we are studying is essentially the
geography of the genes responsible for the different patterns, and not the geography
of the patterns themselves.03

Hier zeigt sich nun der Einflu3 der klassischen Theorie des Gens. Wie ich in 3.4
dargelegt habe, vollzieht diese einen Abstraktionsschritt, indem sie sich auf die
Transmission von Genen von den Eltern an die Nachkommen konzentriert. Der
phéanotypische Effekt einer Gensubstitution ist von den zytologischen
Mechanismen, die deren Transmission bestimmen, unabhédngig. Dobzhansky
macht nun den Schritt von diesem Ansatz auf das Phidnomen der
geographischen Variabilitdt: Die Merkmale geographischer Rassen sind durch
die Haufigkeiten gewisser Gene in verschiedenen Regionen des Verbrei-
tungsgebiets einer Art bestimmt. Erkldrungen fiir die subspezifische Diversi-
fizierung von Arten miissen deshalb auf der Ebene des Flusses solcher Gene in
regionalen Populationen gesucht werden (»geography of the genes«).
Dobzhansky macht z.B. folgende theoretische Vorhersage:

A segregation of a panmictic population into two groups differing from each other
in a complex of genes encounters considerable difficulties on its way. As soon as
such two groups start to interbreed, the genes concerned will tend to become
distributed in the whole population at random, unless some exceptional conditions
(...) prevent it. The formation of such groups becomes more probable if they are at
least partly isolated from each other by geographical, ecological or seasonal factors.
The geographical isolation seems to be, at least in most animals, the most important
kind (6)4f1 isolation contributing toward the splitting of a Linnean species into minor
units.

»Panmictic population« bedeutet eine Population, in der stindige
Durchmischung der Gene durch sexuelle Fortpflanzung herrscht. Dobzhansky
weist darauf hin, daf} dies ein mogliches Hindernis fiir die subspezifische Di-
versifikation von Arten ist und schldgt vor, dal geographische Isolation ein
mogliches Szenarium darstellt, mit dem dieses Hindernis {iberwunden werden
kann. Subspezifische Diversifikation betrachtet Dobzhansky mit Darwin als den
Anfang der Artenbildung, da »specific differences« lediglich »exaggerated
racial ones« sind®S.

Damit kdnnen wir vermuten, was Mayr an Dobzhanskys Arbeit von 1933 so
gut gefallen hatte: Hier wurden, auf der Basis der zeitgendssischen

63 Dobzhansky (1933), S. 120
64 ibid., S. 123
65 ibid.
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Transmissionsgenetik, Hypothesen iiber die Ursachen der geographischen
Variabilitdt aufgestellt, die fiir den Darwinisten den Schliissel fiir die Ent-
stehung der Arten bildet (2.1). Natiirlich waren diese Hypothesen zu diesem
Zeitpunkt noch nicht bestitigt. Dobzhanskys Programm einer »Geographie der
Gene« muflte erst noch durchgefiihrt werden. Coccinella war dazu nicht der
richtige Organismus, weil zu wenig iiber dessen Genetik bekannt war.

1932, noch bevor die Coccinellidae-Arbeit erschien, ereigneten sich zwei
Dinge, die fiir die weitere Entwicklung der Synthetischen Evolutionstheorie
von besonderer Bedeutung waren: Dobzhansky besuchte den 6. Internationalen
Kongress fiir Genetik in Ithaca, New York, wo er Sewall Wrights beriihmten
Vortrag »The Role of Mutation, Inbreeding, Crossbreeding and Selection in
Evolution«¢ horte. Wright versuchte dort erstmals, seine theoretischen
Ergebnisse iiber die Wirkung von Selektion und genetischer Drift in
Mendelnden Populationen einem breiteren Biologenpublikum verstindlich zu
machen, was ihm auch gelang®’. Dobzhansky war begeistert und sah sofort das
Potential der Wrightschen Theorie als theoretischen Hintergrund fiir empirische
Untersuchungen zur genetischen Struktur natiirlicher Populationen.

Auf seiner Reise nach Ithaca machte Dobzhansky einen Abstecher nach Se-
attle, wo er von seinem Kollegen R.D. Boche sieben Stimme von Drosophila
pseudoobscura erhielt, die Boche im Staat Washington gesammelt hatte. D.
pseudoobscura hatte 1929 die Aufmerksamkeit der Fachwelt erregt, als D.E.
Lancefield zeigte, daB3 es in dieser Art zwei Rassen »A« und »B« gibt, die,
obwohl morphologisch kaum zu unterscheiden, dennoch untereinander steril
waren®8. Lancefield wies darauf hin, daB die Differenzierung der beiden Rassen
wesentlich geringer war als z.B. die zwischen D. melanogaster und D.
simulans, und doch waren sie reproduktiv isoliert. Lancefield schlug vor, daf3
D. pseudoobscura einen frilhen Schritt in der Entstehung einer neuen Art
darstellte. Fiir Dobzhansky war sofort klar, daf er hier ein vielversprechendes
Modellsystem fiir seine evolutiondren Studien in Hénden hielt. Obwohl die
detailliertesten Genkarten fiir D. melanogaster vorlagen, konnten die bewihrten
genetischen Techniken auf D. pseudoobscura angewendet werden, und bald
lagen auch schon die ersten genetischen Karten der D. pseudoobscura-
Chromosomen vor. 1933 begann Dobzhansky an der kalifornischen Kiiste D.
pseudoobscura-Fliegen zu sammeln und zwecks genetischer Untersuchungen in
sein Labor zu bringen. Die Geographie der Gene begann sich zu materialisieren

Dobzhanskys Kollege C.C. Tan hatte 1935 mittels zytologischer Kartierung
von Riesenchromosomen gezeigt, dal sich die beiden intersterilen Rassen A

66 Wright (1932)

67 Provine (1986), S. 283ff.

68 Lancefield (1929). Lancefields amerikanische Fliegen wurden damals noch der in Europa
vorkommenden, zum Verwechseln #hnlichen Art D. obscura zugeschlagen, spiter
beschlossen die Drosophilisten wegen der fehlenden Interfertilitit die Einfiihrung einer
neuen Art D. pseudoobscura. Man sieht hier bereits den biologischen Artbegriff in Aktion.
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und B von D. pseudoobscura durch drei Inversionen im dritten Chromosom
unterschieden®. Mit Hilfe Sturtevants analysierte Dobzhansky nun Fliegen aus
verschiedenen Lokalitéiten. Er benutzte eine Reihe von genetischen Markern auf
Chromosom III (d.h. phéanotypisch bemerkbare, zytologisch kartierte
Mutationen an verschiedenen, iliber das ganze Chromosom verteilte Loci), um
die Rassen zytogenetisch zu charakterisieren. Sturtevant und Dobzhansky
machten eine evolutionstheoretisch hochst interessante Beobachtung: Die
Reihenfolge der genetischen Marker war in jeder untersuchten Rassen
verschieden! Eine willkiirlich gewihlte Rasse wurde als Standardsequenz
ausgewdhlt und durch die Markersequenz ABCDEFGH definiert. Die Rasse
”Klamath” zeigte nun die Sequenz ADCBEFGH, die Rasse “Arrowhead”
ABEDCFGH, "Pikes Peak” ABCGFEDH. Offenbar waren alle diese Chro-
mosomen durch Inversionen aus einem urspriinglichen Chromosom entstanden!
Sturtevant und Dobzhansky konnten somit erstmals phylogenetische
Beziehungen zwischen geographischen Rassen auf der Basis genetischer Karten
herstellen: »This method enables us to construct a phylogeny of the types
concerned, though it does not give us a method of determining the direction in
which the phylogeny should be read«’0. Es gab mehrere mogliche Szenarien,
wie die einzelnen Chromosomen durch Inversionen aus einem urspriinglichen
entstanden sein konnte; Sturtevant und Dobzhansky konnten aber eines als das
Wahrscheinlichste aussuchen, ndmlich dasjenige, welches die wenigsten
Inversionsschritte in Bezug auf die Rasse mit der weitesten geographischen
Verbreitung aufwies.

Diese Arbeit stellte einen gewaltigen Fortschritt in der Evolutionsgenetik
dar. Sturtevant und Dobzhansky lieferten nicht nur direkte Belege dafiir, daf3
die in Genetiklabors schon seit vielen Jahren studierten zytologischen Prozesse
in natiirlichen Populationen tatsdchlich ablaufen, sie konnten sogar die
Geschichte eines Beispiels von subspezifischer geographischer Diversifikation
auf der Ebene der Chromosomen rekonstruieren! Das von Sturtevant und
Dobzhansky  verwendete  zytologische  Verfahren zur Bestimmung
phylogenetischer Beziehungen in einer Art konnte in einem Fall sogar auf
interspezifische Differenzierung angewendet werden: Die Differenzierung einer
(hypothetischen) Vorfahren-Fliege in die beiden Arten D. pseudoobscura und
D. miranda. Auch diese Untersuchung ist ein bemerkenswertes Zeugnis der
Fruchtbarkeit der neuen Zytogenetik fiir evolutiondre Fragen und wird kurz
vorgestellt.

D. pseudoobscura und D. miranda sind zwei morphologisch sehr @hnliche
Fliegenarten aus der artenreichen Gattung Drosophila. Méannchen und Weib-
chen der beiden Arten sind untereinander fruchtbar, die Nachkommen sind aber
steril. Wahrend dies ausfiihrliche genetische Untersuchungen der spezifischen

69 Tan (1935)
70 Sturtevant und Dobzhansky (1936), S. 449
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Unterschiede verunmoglicht, so konnen die sterilen Nachkommen aus D. pseu-
doobscura x D. miranda-Kreuzungen dennoch zytologisch untersucht werden.
Besonders aufschluBreich ist dabei die Kartierung von chromosomalen Unter-
schieden zwischen den beiden Arten. Werden aus den Speicheldriisen von D.
pseudoobscura x D. miranda-Larven Riesenchromosomen isoliert, so zeigen
diese hochst interessante Muster. Riesenchromosomen sind Aggregate von
Erbgut, in denen die miitterlichen und viterlichen Chromatiden - die in diesem
Fall aus zwei verschiedenen Arten stammen - gepaart vorliegen. Es war bereits
bekannt, dafl diese Paarung oder Synapsis nur eintritt, wenn die Chromatiden
ausreichend &dhnlich sind. Die Reihenfolge genetischer Loci muf} iiber eine
gewisse Liange in beiden Chromatiden dieselbe sein, damit die Synapsis liber
diese Linge zustandekommen kann. Unterschiede innerhalb der Loci, das heif3t
das Vorliegen verschiedener Allele desselben Gens’! scheinen die Synapsis
nicht zu beeintridchtigen. Paarung von Riesenchromosomen erlaubt deshalb die
Feststellung von Homologiebeziehungen zwischen Chromosomen unter-
schiedlicher Arten, d.h. der genetischen Ahnlichkeit und damit der
Abstammung der Chromosomen’2. Abschnitte mit fehlender Homologie
erscheinen in den zytologischen Prédparaten als symmetrische, Deletionen und
Insertionen als asymmetrische Schlaufen, homologe aber invertierte Abschnitte
als charakteristische Kniuel. Translokationen verraten sich dadurch, dafl zwei
Chromosomen stellenweise »aneinanderkleben«, multiple Translokationen
zwischen mehreren Chromosomen fiihren zu bizarren Chromosomenknéueln.
Dobzhansky und Tan fanden nun in den D. pseudoobscura x D. miranda-
Kreuzungen eine Vielzahl solcher Gebilde, die sie sorgfiltig kartierten. Auf-
grund dieser Karten konnten Dobzhansky und Tan eine Reihe von hochst in-
teressanten Riickschliissen iiber die genetischen Unterschiede zwischen den
beiden Arten ziehen. Z.B. entpuppte sich der L-Arm des X-Chromosoms in D.
miranda als ndher mit demjenigen der A-Rasse von D. pseudoobscura ver-
wandt als mit demjenigen der B-Rasse. Dies konnte bedeuten, da3 D. miranda
aus der A-Rasse von D. pseudoobscura entstanden ist, bevor diese Rassen aus
ihrem letzten gemeinsamen Vorfahren hervorgingen. Auch der andere Arm des
X-Chromosoms von D. miranda konnte durch eine Inversion und zwei kleinere
Deletionen oder Translokationen aus dem homologen Arm von D. pseudoob-
scura A entstanden sein’3. Das zweite Chromosom erwies sich als zu etwa drei
Vierteln homolog, wihrend sich das dritte Chromosom, obwohl eine gewisse
Synapsis zu beobachten war, als »modified beyond recognition in the phy-

71 Diese Situation wurde damals als »point mutation« bezeichnet, was aber nicht mit den
Punktmutationen im Sinn der heutigen Molekulargenetik (Nukleotidsubstitutionen) ver-
wechselt werden darf. Auch molekular komplexere Genveridnderungen konnten theoretisch
in den klassisch-genetischen Tests als »point mutations« in Erscheinung treten.

72 Dobzhansky und Tan (1936), S. 93

73 ibid., S. 98. Dobzhansky klassifizierte die beiden Rassen von D. pseudoobscura spiter als
eigenstindige Arten (D. pseudoobscura und D. persimilis).
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logeny of pseudoobscura and miranda«’* erwies. Das vierte Chromosom konn-
te als weitgehend homolog in den beiden Arten identifiziert werden, wobei
dieses vermutlich durch mehrere Translokationen aus einem Vorfahren-
Chromosom hervorgegangen war. Das fiinfte Chromosom war unterschiedlich
grof} in den beiden Arten und paarte im heterozygoten Zustand iiberhaupt nicht.

Dobzhansky und Tan kreuzten auerdem mehrere rezessive Mutanten in D.
pseudoobscura mit D. miranda und fanden, da3 deren Expression in den meis-
ten Fillen unterdriickt war. Daraus schlossen sie, da3 zumindest einige Gene
der einen Art auch in der anderen Art vorhanden sein miifiten, denn sonst wire
ein Chromosom der einen Art nicht in der Lage, einen rezessiven Funktions-
verlust in der anderen Art zu kompensieren. Dies bedeutet, daB D. miranda
funktionale Allele fiir gewisse Gene von D. pseudoobscura besitzen muf3’>.

Natiirlich versuchten Dobzhansky und Tan auch, die Sterilitdt der
Nachkommen aus D. pseudoobscura x D. miranda-Kreuzungen zu erkliren. Sie
postulierten zwei mogliche Effekte, die zur Hybridensterilitit beitragen
konnten: »genische« und »chromosomale« Sterilitdt. Erstere entsteht gemif
Hypothese dadurch, daf3 sich die Gene, die die beiden nicht artgleichen Eltern-
teile in die Hybriden einbringen, in ihrer Struktur und Wirkungsweise unter-
scheiden. In jeder Art ist die Genwirkung irgendwie integriert, so daf ein rein-
erbiges Keimplasma ein ausbalanciertes »Reaktionssystem«’¢ bildet, das zur
Entwicklung einer fruchtbaren Fliege fiihrt. Stammen aber die Hélfte der Gene
aus einer anderen Art, wird diese Balance der Genwirkung gestort. Warum
werden bei Bastardsterilitdt nun aber oft kriftige Nachkommen produziert, die
sich lediglich durch ihre Sterilitdt auszeichnen? Offenbar betrifft die »genische
Unbalance« in solche Fillen lediglich Gene, die zur Gametenbildung
erforderlich sind. Genische Sterilitit ist auch moglich in Kreuzungen, bei denen
die Anordnung der homologen Gene in den Chromosomen weitgehend iiber-
einstimmt, wie etwa bei den intersterilen Rassen A und B in D. pseudoobscura.
Gibt es aber infolge starker chromosomaler Umlagerungen grofle Unterschiede
in der Anordnung der Gene, so kann es zu einer »chromosomalen« Sterilitét
kommen. Diese entsteht dadurch, daf} sich die Chromosomen in der Meiose
aufgrund der fehlenden Homologie nicht ordnungsgemél paaren, wodurch der
zytologische Mechanismus der Gametenbildung gestort wird. Tatsédchlich gab
es Evidenz, daB dies in gewissen Arthybriden der Fall ist’’. Die bestehenden
starken chromosomalen Umlagerungen zwischen D. pseudoobscura und D.
miranda deuteten darauf hin, da3 chromosomale Sterilitit zumindest einen Teil
der fehlenden Fertilitdt zwischen den beiden Arten ausmachte.

74 ibid.,S. 101
75 ibid.,S. 107
76 ibid.,S. 109
77 ibid.,S. 111
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Natiirlich war man um 1936 weit davon entfernt, Hypothesen dieser Art
wirklich eindeutig empirisch bestitigen zu konnen’8. Trotzdem erlaubten es die
neuen zytogenetischen Techniken in Verbindung mit der klassischen Theorie
des Gens erstmals, plausible Hypothesen iiberhaupt aufstellen zu konnen. Es
war klar, daB3 die Drosophila-Genetiker um Dobzhansky iiber ein phantastisches
Modellsystem und méchtige experimentelle Techniken verfiigten um evoluti-
onstheoretisch interessante Phidinomene wie subspezifische Diversifizierung und
interspezifische Sterilitit studieren zu konnen. Weshalb das Problem der
Hybridensterilitdit Dobzhansky und andere Evolutionsbiologen dermafen
interessierte, wird klar, wenn wir die eigentliche Synthetische Evolutionstheorie
vor uns haben, zu deren Besprechung ich jetzt iibergehe.

78 Vermutlich sind solche Fragen nur mittels der Molekularbiologie eindeutig zu beantworten;
es gibt aber erst wenige molekulare Untersuchungen zum Problem der Hybridensterilitéit
(siehe z.B. Bradshaw Jr., et al. 1995).



5 Die Synthese und ihre Schwierigkeiten, 1937-1942
5.1 Dobzhanskys »Genetics and the Origin of Species«

Die im letzten Kapitel besprochenen evolutionsgenetischen Untersuchungen
von Dobzhansky und seinen Kollegen Sturtevant und Tan stieBen auf aufler-
ordentlich reges Interesse. 1936 wurde Dobzhansky eingeladen, die
renommierten Jesup Lectures an der Columbia Universitit in New York zu
halten (wohin er kurz darauf berufen wurde). Diese Vorlesungen wurden 1937
in Buchform verdffentlicht, und zwar unter dem ehrgeizigen Titel »Genetics
and the Origin of Species« (fortan GOS)!. Da dieses Buch als der klassische
Text der Synthetischen Evolutionstheorie gilt, folgt eine etwas ausfiihrlichere
Betrachtung dessen Inhaltes. Ich habe als Darstellungsform nicht eine
systematische gewéhlt, sondern ich bespreche den Inhalt des Buches so, wie er
sich in Dobzhanskys Text présentiert (unter Weglassung einiger m.E. nicht
zentraler Aspekte). Dies hat einen bestimmten Grund.

GOS erinnert nicht nur durch den Titel an Darwins »Origin«. Darwin be-
sprach in Kap. I und II die Variabilitit von Organismen, in Kap. IIT und IV
natiirliche Selektion, in Kap. VIII die Sterilitdt von Arthybriden, in Kap. XI und
XII geographische Variation und in Kap. XIII Prinzipien einer evolutionidren
Taxonomie. Dobzhansky bespricht in Kap. II und III die Mechanismen der
Mutation und die genetische Basis der subspezifischen und interspezifischen
Variabilitit, in Kap. IV Chromosomenverdnderungen, in Kap. V Variabilitit in
natiirlichen Populationen, in Kap. VI natiirliche Selektion, in Kap. VIII
geographische und reproduktive Isolation, in Kap. IX Hybridensterilitdt und in
Kap. X Prinzipien einer Taxonomie auf der Basis des biologischen Artbegriffs.
Die Ahnlichkeit im Aufbau zwischen GOS und Darwins »Origin« ist kaum
zufillig. Dobzhansky war ebenso Darwinist wie moderner Genetiker. Wenn
nun, wie oft erwihnt wird, Darwins Buch »ein langes Argument«? fiir die

Eine deutsche Ubersetzung der ersten Ausgabe von GOS erschien 1939 unter dem Titel
»Die genetischen Grundlagen der Artbildung« (Dobzhansky 1939). Am hédufigsten zitiert
wird die betrichtlich erweiterte zweite Ausgabe (Dobzhansky 1941). Dobzhansky hat GOS
bis 1975 mehrmals auf den neusten Stand der Forschung gebracht und spiter in »Genetics of
the Evolutionary Process« umgetauft.

2 2B.Hodge (1977); Mayr (1991)
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Theorie der Artbildung durch natiirliche Selektion darstellt, dann ist GOS ein
»langes Argument« fiir die Synthetische Evolutionstheorie.

Das erste Kapitel beginnt mit der Feststellung, da} die Welt der Lebewesen,
wie wir sie heute vorfinden, keine kontinuierliche Reihe von Formen bilde,
sondern Gruppen von voneinander klar abgegrenzter Gruppen3. Diese
Diskontinuitédt der Formen war urspriinglich das Phdnomen, das eine Einteilung
der belebten Welt in taxonomische Gruppen nahelegte. Dobzhansky erklirt es
nun zum primdren Ziel der Evolutionstheorie, solche Diskontinuititen zu
erklaren:

Zur Losung des Problems der Mannigfaltigkeit in der Natur gehort ... die
Beschreibung von Grofe, Art und Ursache der Unterschiede zwischen den
einzelnen Lebewesen.#

Eine solche Betrachtung mufl sich nach Dobzhansky »zundchst mit der
Darwinschen Abstammungslehre auseinandersetzen«. Diese besagt,

1. daB alle jetzt lebenden Wesen von andersartigen Wesen, die frither gelebt haben,
abstammen, und 2. daB} die sprunghafte Variation von heute, die Liicken zwischen
den Formengruppen allmihlich entstanden seien, so dafl sich, konnte man alle
Lebewesen, die je gelebt haben, gleichzeitig betrachten, eine ziemlich
kontinuierliche Aneinanderreihung von Formen ergeben wiirde .

Dobzhansky akzeptiert offensichtlich diesen gradualistischen Standpunkt. Als
ndchstes weist er darauf hin, da ein solcher Standpunkt mit der modernen
Genetik nicht nur vollig vertrdglich ist, sondern dal die graduelle Natur des
Evolutionsprozesses durch diese sogar erkldrt wird. Als erstes folgt die
grundlegende Erkenntis der klassischen Theorie des Gens (vgl. 3.4):

Quantitative und qualitative Merkmale, fluktuierende Variabilitdt oder sprunghafte
Unterschiede zwischen den Individuen, normale und krankhafte, artspezifische und
nicht artspezifische, “wesentliche” und “unwesentliche” Merkmale der Organismen
werden durch Gene bestimmt, die in den Geschlechtszellen oder genauer gesagt in
den Chromosomen dieser Zellen liegen.®

Man beachte den Kontrast etwa zu de Vries’ Standpunkt, dafl graduelle
Variabilitidt keine »wesentlichen« Merkmale einer Art betreffen kann (2.3).
Unterschiede sowohl zwischen Rassen als auch zwischen Arten werden nach
Dobzhansky in der Regel durch Unterschiede in vielen Genen verursacht’.

Dobzhansky (1939), S. 1f.
Ibid., S. 2f.

ibid., S. 4

ibid.,S.5

ibid., S. 12
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Alle genetische Variabilitit wird nach Dobzhansky durch Mutationen
verursacht, wobei er angibt, dieser Begriff werde manchmal immer noch in
zwei Bedeutungen gebraucht®: (1) in einem weiteren Sinn als jede nicht auf der
Neukombination mendelnder Faktoren beruhende Verdnderung des Genotyps,
(2) als Strukturverdnderung eines einzelnen Gens. De Vries’ »Mutationen« sind
Mutationen(;y aber nicht Mutationen(,). Dobzhansky schligt vor, das Wort nur
noch fiir Mutationen ) zu verwenden, also im Sinne von »Genmutation«.

Neben den Mutationen in diesem Sinn gibt es Chromosomenveridnderungen
(Inversionen, Translokationen etc.). Diese konnen »Verdnderungen der
Genwirkung«® hervorrufen, z.B. durch Positionseffekte (sieche 3.2). Die
Unterscheidung zwischen Genmutationen und Chromosomenverinderungen
war damals nicht unumstritten; man war nicht sicher, ob Genmutationen nicht
einfach stark lokalisierte Chromosomenverdanderungen sind (was eigentlich aus
heutiger Sicht richtig ist). Dobzhansky weist auf dieses Problem hin, dennoch
vermutet er, dal Genmutationen und Chromosomenveridnderungen
verschiedene Rollen in der Evolution spielen!©.

Dobzhansky weist nun darauf hin, dal neuere Arbeiten iiber die Haufigkeit
von Mutationen verschiedener Art gezeigt haben, dal Mutationen mit nur
geringfiigigem Effekt wesentlich héufiger sind als Mutationen, die zu
»Monstern« fiihren. Er kann sich diesbeziiglich auf die Untersuchungen von
Muller, Baur und Timoféeff-Ressovsky berufen. Die Gradualitit des
Evolutionsprozesses ldt sich also zumindest teilweise mit der Tatsache
erkldaren, da die meisten Mutationen nur kleine Auswirkungen auf den
Phénotyp haben!!.

AuBerdem hatten vor allem Untersuchungen von Timoféeff-Ressovsky
gezeigt, da} besonders unter fiir den Wildtyp ungiinstigen Umweltbedingungen
durchaus Mutationen auftreten konnen, die die Vitalitdt ihres Trégers unter
diesen Bedingungen erhdhen (siehe 4.3). Ein Argument, da3 Mutationen nicht
die Grundlage von adaptiven Evolutionsprozessen sein konnen, weil sie stets
MiBbildungen darstellen, kann die moderne Genetik also widerlegen. Trotzdem:

Es steht aber von vornherein nicht fest, ob diese im Laboratorium beobachteten
Vorginge auch fiir die in der Natur beobachtete Mannigfaltigkeit verantwortlich
sind. Wir nehmen das aber vorldufig als einzige bisher befriedigende
Arbeitshypothese an.!2

Das »vorlaufig« bezieht sich vermutlich auf den Gang von Dobzhanskys
Argument, denn er wird entsprechende Belege ja spiter in dem Buch vorlegen.

8 ibid., S.10
9 ibid.S.7
10 jpid., S.11; vgl. S. 53
I ipia.,s. 38
12 ipid., S. 8
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Dobzhansky kann nun eine grobe Skizze einer Theorie der Entstehung der
Arten vorlegen. Sie postuliert einen dreistufigen ProzeB!3: (1) Mutationen und
Chromosomenverédnderungen erzeugen genetische Variation. (2) Die »Gesetze
der Population« bestimmen die Entwicklung dieser genetischen Variation in
einer sexuellen Population unter Selektion und anderen Populationsprozessen
wie Migration und Drift. (3) Die dadurch erzeugte Mannigfaltigkeit kann durch
Prozesse, die die Durchmischung von Erbgut in der Population storen,
festgehalten werden. Im Rest des Buches werden diese drei Stufen des
Evolutionsprozesses besprochen.

Im zweiten Kapitel findet sich, etwas beildufig, jener Aspekt der modernen
Evolutionstheorie, der manchmal mit dem vieldeutigen Ausdruck »Neo-
Darwinismus« assoziiert wird. Dobzhansky weist auf die verschiedenen
Faktoren hin, die nach dem damaligen Stand der genetischen Erkenntnis
Mutationen verursachen, z.B. ionisierende Strahlung. Er stellt fest,

daBl die kurzwellige Bestrahlung nur die Mutationshédufigkeit gegeniiber der
Spontanmutation steigert, dal aber die Art (Qualitit) der Mutationen nicht
verdandert wird. Die Art der Mutation ist bisher nicht beeinflufbar, denn weder mit
noch ohne Rontgenstrahlen kdnnen Mutationen bestimmter Gene oder Mutationen
in bestimmter Richtung erhalten werden. Mutationen bleiben zufillig.!4

Behauptet wird hier also die Zufdlligkeit der spezifischen Art und Weise, nicht
aber der Auftretenshédufigkeit von Mutationen. Philosophische Analysen des
Zufallsbegriffs haben ergeben, daB dieser vieldeutig ist!, und man kann fragen,
was Dobzhansky mit »Zufall« genau meint. Die minimale Interpretation, die
durch das angegebene Zitat gestiitzt wird, ist die folgende: Weder
Spontanmutationen noch durch Umwelteinfliisse ausgeloste Mutationen lassen
sich in ihrer Richtung vorhersagen (»die Art der Mutation ist bisher nicht
beeinfluBbar«). Nach dieser Interpretation sind Mutationen also lediglich in
einem subjektiven Sinn zufillig, wie etwa das Ergebnis eines Miinzenwurfs. Ein
solcher Zufallsbegriff impliziert aber nicht, daB der beschriebene Prozef3
objektseitig nicht determiniert ist, sondern lediglich, da} die Kausalfaktoren, die
den Ausgang determinieren, nicht bekannt sind. Nach dieser Interpretation ist
also nicht ausgeschlossen, dal Evolution zumindest auf der Ebene der
Entstehung genetischer Variabilitdt ein deterministischer Prozef3 ist. Ob
Dobzhansky die Zufilligkeit der Mutation in einem stidrkeren, objektiven Sinn
behauptet, geht aus dem Text nicht hervor, noch 148t sich sagen ob sich
Dobzhansky des fundamentalen Unterschieds zwischen subjektivem und
objektivem Zufall bewuf3t war.

13 ipid.
14 ipid., S. 20
15 Salmon, et al. (1992), S. 74-89
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Es gibt nun aber noch einen weiteren, fiir die Evolutionstheorie spezifischen
Sinn von »zufillig«. Man kann fragen, ob die Hdufigkeit von Mutationen in
einer gegeben Umwelt von deren adaptivem Wert fiir den Organismus in dieser
Umwelt abhingt. Wenn dies der Fall wire, miilte der Organismus iiber
Mechanismen verfiigen, den adaptiven Wert einer bestimmten genetischen
Verinderung fiir das Leben in einer bestimmten Umwelt gewissermallen zu
antizipieren. Nach allem, was man damals iiber die Mechanismen der
Mutationsentstehung wuflte (siehe 3.3), handelte es sich bei diesen aber um
physikalisch-chemische Prozesse, die vollig unabhingig von den adaptiven
Bediirfnissen eines Organismus sind!®. Ob diese physikalisch-chemischen
Prozesse im Sinne eines objektiven Wahrscheinlichkeitsbegriffs zufillig bzw.
indeterministisch sind, ist eine Frage, die auch heute noch nicht abschlieend
beantwortet werden kann!’.

Ob Dobzhansky »Zufallsmutation« im heute anerkannten Sinn meinte, ist am
Text schwierig festzustellen. Die einzige moglicherweise aufschluBreiche
Bemerkung ist die folgende:

Die Mutationsauslosung durch duflere Faktoren hat nun aber beileibe nichts mit mit
sog. direkter Anpassung oder der Vererbung erworbener Eigenschaften zu tun.
Mutationsauslosende Mittel steigern nur die spontane Mutationsrate, d.h. die
Qualitdt der Mutationen ist die gleiche, nur ihre Quantitiit hat sich gedndert. Was
die Erscheinung der direkten Anpassung anlangt, so gibt es keine Versuche, die
dafiir sprechen.!8

Inwiefern eine nicht-Zufilligkeit der Mutation im Bezug auf deren adaptiven
Wert so etwas wie Vererbung von erworbenen Eigenschaften im Sinne
Lamarcks oder Darwins darstellen wiirde ist eine schwierige Frage, auf die ich
nicht eingehen mochte. Hier wird nur behauptet, dal duflere Einfliie lediglich
die Frequenz, aber nicht die Art der Mutationen erhohen konnen. Wenn die
Spontanmutationen in alle Richtungen erfolgen und Umwelteinfliisse lediglich
die Hiufigkeit dieses Prozesses erhdhen, wie Dobzhansky behauptet, so kann
man daraus ableiten, daf3 UmwelteinfliiBe keinen selektiven Einflufl auf die
Haufigkeit giinstiger Mutationen gegeniiber ungiinstigen ausiiben konnen, was

16 Dies wurde durch ein beriihmtes Experiment von Luria und Delbriick in den Vierzigerjahren
an Bakterien direkt nachgewiesen (Luria und Delbriick 1943) und neuerdings durch
molekulargenetische Untersuchungen in Frage gestellt (Cairns, et al. 1988, cf. Shapiro
1995).

Heute ist bekannt, dafl viele Mutationsereignisse enzymgeleitet sind. Wieweit solche
Enzyme deterministische Systeme sind, ist gegenwirtig nicht mit GewiBheit festzustellen.
Objektiv- indeterministische Prozesse sind moglicherweise in reparaturbedingten
Punktmutationen nach tautomeren Umlagerungen in den DNA-Basen gegeben, da diese
vermutlich quantenmechanische Effekte involvieren.

18 ibid., S. 20f.

17
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etwa dem oben angegeben Begriff der Zufallsmutation entspricht. Implizit ist
dieser also in Dobzhanskys Theorie enthalten.

Im dritten Kapitel bespricht Dobzhansky die genetische Basis der Rassen-
und Artunterschiede. Er geht mit der darwinistischen Tradition davon aus, daf3
»die Bildung geographischer Rassen ... wahrscheinlich der hdufigste Weg der
Artdifferenzierung bei Tieren und Pflanzen«!® ist. Diese Auffassung der
Entstehung von Arten war damals die unter Naturhistorikern vorherrschende20.
Eine wichtige Frage ist deshalb,

ob diese Rassenunterschiede auf der gleichen erblichen Grundlage beruhen wie die
individuelle Variabilitdt, das heiflit, ob beide auf Genunterschiede zuriickgefiihrt
werden konnen 2!

Dobzhansky faft nun die empirischen Belege zusammen, die fiir eine Bejahung
dieser Frage sprechen. Erstens hatten Timoféeff-Ressovsky und andere gezeigt
(siehe 4.3), dall mutierte Allele tatsichlich in Wildpopulationen von Drosophila
vorkamen. Zweitens zeigten z.B. die umfangreichen Untersuchungen N. P.
Dubinins an Drosopila-Populationen im Kaukasus, da3 neben den bekannteren
Mutationen und vielen Letalmutationen auch eine grofle Zahl von Mutationen
mit geringem phénotypischem Effekt vorkamen, die theoretisch die genetische
Basis fiir kontinuierliche geographische Variabilitit bilden konnten22. Drittens
existierten einige Beispiele von nachgewiesener genetisch bedingter
geographischer Variabilitit. Dobzhansky unterteilt diese in diskontinuierliche,
durch ein einzelnes Gen bedingte Variabilitit, z.B. die verschiedenen
Blutgruppen beim Menschen?3, diskontinuierliche durch mehrere Gene
bedingte Variabilitit, wie sie bei bestimmten Merkmalen bei Cocceliniden
nachgewiesen worden waren?4, sowie kontinuierliche geographische
Variabilitit, die stets durch Unterschiede in vielen Genen bedingt ist und den
hiufigsten Fall geographischer Variabilitit darstellt?S. Eine »scharfe
Unterscheidung zwischen kontinuierlicher und diskontinuierlicher Variabilitét
ist jedoch willkiirlich, da es alle Ubergiinge gibt«26.

Der letzte Punkt stellt eine wesentliche begriffliche Verdnderung gegeniiber
den Evolutionstheorien von Bateson und de Vries dar, welche eine kategorische
Unterscheidung zwischen diesen beiden Arten von Variabilitit vorgenommen

19 ibid., .32

20 ; B. Rensch (1929); siehe auch 5.3
21 pobzhansky (1939), S. 32

22 ipid., S.31

23 ibid.,S. 34

24 ipid.,S. 35

25 ibid., S. 38f.

26 jpiq.
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hatten (siehe 2.2. und 2.3). Dobzhansky macht einen kategorischen Unterschied
nur noch zwischen genotypischer und phdnotypischer Variabilitit, welche wie
folgt charakterisiert wird:

Das Erbgut eines Individuums, sein Genotypus, bestimmt seine Reaktionsnorm
gegeniiber der Umwelt, und aus dem Zusammenwirken von Genotypus und
Umwelt entsteht das Erscheinungsbild, der Phénotypus.2’

Unter »Reaktionsnorm« versteht er vermutlich dasselbe wie heutige Evolu-
tionsbiologen, ndmlich den Bereich von moglichen Ausprigungen eines
Merkmals bei einem bestimmten Genotyp in allen moglichen Umwelt-
bedingungen?®. Die genotypische Variabilitit wird nur noch beziiglich der
Anzahl der betroffenen Gene und des Ausmalles ihrer phénotypischen
Auswirkungen unterschieden, letztere bilden aber ein Kontinuum ohne scharfe
Grenzen und rechtfertigen deshalb keine kategorische Unterscheidung etwa im
Sinne von de Vries. Die Genotyp-/Phinotyp Unterscheidung ist hingegen
evolutionir hochst relevant, da sich nur genotypische Unterscheide von
Generation zu Generation weitervererben.

Dies alles gilt sowohl fiir Variation zwischen Individuen als auch fiir
geographische Variation, sofern gezeigt werden kann, dal Unterschiede
zwischen Vertretern verschiedener geographischer Rassen durch Unterschiede
in einer gewissen Zahl von Genen hervorgerufen werden, die ja nach der
Mendelschen Genetik auch die Ursache fiir erbliche Unterschiede zwischen
Individuen sind. Dobzhansky weist auf Sumners und Goldschmidts
Untersuchungen (sieche 4.1 und 4.2) zu dieser Frage hin, und auf die
Schwierigkeiten, den mendelschen Erbgang bei durch viele Gene beeinfluflten
Merkmalen direkt nachzuweisen. Trotzdem rechtfertigen diese Untersuchungen
nach Dobzhansky die Annahme, dafl Allelismus an multiplen Genen der Grund
fiir die Unterschiede zwischen den Vertretern geographischer Rassen sei2?.

Auf dieser Basis postuliert Dobzhansky folgenden evolutiondren Me-
chanismus fiir die Entstehung und weitere Entwicklung geographischer Rassen:

Die Rassenbildung beginnt damit, daB die Haufigkeit eines bestimmten Gens oder
mehrerer Gene in einem Teil der Population etwas anders als in den iibrigen Teilen
wird. Wenn diese Differenzierung ungehindert fortschreiten kann, werden die
meisten oder alle Individuen einer Rasse gewisse Gene erhalten, die der anderen
Rasse fehlen. Schlieflich kann sich vielleicht ein Mechanismus entwickeln, der die
Kreuzung der Rassen verhindert und so den urspriinglich einheitlichen Genotypus
in zwei oder mehrere Gruppen aufspaltet. Wenn sich ein solcher Mechanismus
entwickelt hat und die Kreuzung mehr oder weniger vollstindig verhindert wird,
handelt es sich um um getrennte, selbstindige Arten. In dem Male, wie dieser

27 ibid.,S.9
28 Brandon (1990), Kap. 2
29 Dobzhansky (1939), S. 42
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ProzeB fortschreitet, wird eine Rasse mehr und mehr zu einer “konkreten Einheit”;
das Wesentliche an einer Rasse ist das Werden und nicht das Sein. Doch wenn die
Trennung der Rassen vollstindig geworden ist, handelt es sich nicht mehr um
Rassen: es sind jetzt vielmehr getrennte Arten entstanden.30

Wir haben hier den Kern der Synthetischen Evolutionstheorie vor uns. Fol-
gende Merkmale dieser Theorie sind festzuhalten: (1) Sie ist im wesentlichen
gradualistisch. Wenn die Differenzierung der Rassen durch Anderungen der
Haufigkeit von Allelen an vielen genetischen Loci in geographisch definierten
Gruppen bedingt ist und, wie die Genetik lehrt, die meisten Mutationen in
diesen Genen nur geringfiigige Auswirkungen haben, so folgt vermittels der
multiplen Faktor-Interpretation der kontinuierlichen Variabilitdt, daf die
Veridnderungen in den Merkmalen kontinuierlich ablaufen. (2) Rassen sind
nach dieser Theorie »incipient species« im Darwinschen Sinn (siehe 2.1). Der
Ubergang von zwei Rassen zu zwei getrennten Arten geschieht allmdihlich. (3)
Die Theorie weist der reproduktiven Isolation zwischen Rassen eine zentrale
Bedeutung zu, da sich bei ihrem Fehlen die entsprechenden Genhiufigkeiten
durch den Mendelschen sexuellen Mechanismus theoretisch wieder ausgleichen
konnen. (4) Die Theorie macht primir eine Aussage iiber Genhdufigkeiten, und
nicht iiber Merkmalsverteilungen. Dies wird von Dobzhansky explizit verlangt
und auch begriindet:

Die Variabilitdt von Rassen mufl durch die Hiufigkeit bestimmter Gene in den
Individuengruppen verschiedener geographischer Gebiete oder verschiedener
Lebensrdume ausgedriickt werden. Eine solche Beschreibung ist wesentlich
sinnvoller als die iibliche Methode, abstrakte Durchschnittsphinotypen
aufzustellen, da sie nicht nur dem gegenwirtigen Zustand der Population gerecht
wird, sondern auch bis zu einem gewissen Grad den Méglichkeiten, die in Zukunft
verwirklicht werden konnen (z.B. die Heterozygotie gewisser Gene, die bei
Zunahme ihrer Haufigkeit den Phinotypus der Rasse @ndern konnen.3!

Die Verschiebung der Aufmerksamkeit von Merkmalen oder phinotypischen
Verteilungsparametern, die z.B. von den britischen Biometrikern (siehe 5.2) fiir
zentral gehalten wurden, auf Genfrequenzen ist ein charakteristisches Merkmal
der Synthetischen Theorie, die sie wesentlich von fritheren Theorien -
einschlieBlich Darwins - unterscheidet. Hier macht sich der Einflu der
theoretischen Populationsgenetik (siehe 6.3) bemerkbar.

Die Frage ist natiirlich, durch welche empirischen Tatsachen eine solche
Theorie gestiitzt werden kann. Da der ProzeB der Artbildung im Allgemeinen
zu langsam ist, um direkt beobachtet zu werden, muf3 man sich groBtenteils auf
indirekte Hinweise stiitzen. Ein Argument fiir die Auffassung geographischer
Rassen als »incipient species« wire z.B. der Nachweis, dal} die genetische

30 jbid., S.43
31 ibid.,
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Basis der interspezifischen Variabilitit die gleiche ist wie die der
subspezifischen Variabilitit. Die Synthetische Theorie sagt, da} geographische
Rassen durch die Akkumulation vieler Mutationen mit fiir sich genommen
geringfiigigem phéinotypischem Effekt entstehen. Wird der genetische
Unterschied so groB3, da3 wegen reproduktiver Isolation keine Durchmischung
der Gene zwischen zwei Rassen stattfinden kann, entsteht eine neue Art. Aus
diesem Mechanismus der Artbildung folgt, daB die erblichen Unterschiede
zwischen zwel Arten sich nicht grundsitzlich von denen zwischen Rassen
unterscheiden, hochstens in ihrem Ausmal}. In Verbindung mit der durch die
Synthetische Theorie postulierten genetischen Basis von Rassen heifit das, da3
Unterschiede zwischen zwei Arten ebenso durch Unterschiede in einzelnen
Genen (und moglicherweise Chromosomenverdnderungen) bedingt sein miissen
wie die individuellen Unterschiede innerhalb der gleichen Rasse oder Art.

Damals gab es grundsitzlich zwei Moglichkeiten, diese Konsequenz der
Synthetischen Theorie der Artbildung empirisch nachzuweisen: (1) Wo dies
moglich ist, durch Hybridisierungsversuche zwischen Vertretern verschiedener
Arten, und (2) durch den Nachweis von Homologiebeziehungen zwischen den
Chromosomen nahe verwandter Arten mit Hilfe von genetischer Kartierung.

Mendelsche Analysen von Artkreuzungen sind natiirlich auf solche Arten
beschrinkt, die untereinander iliberhaupt Nachkommen produzieren konnen.
Sind diese Nachkommen steril, so mufl die Analyse nach der F;-Generation
abbrechen, wodurch der Nachweis der Segregation verunmdglicht wird.
Dobzhansky verweist auf die umfangreiche Literatur iiber Arthybridisierungen
und stellt fest, dal »die Gesamtzahl von Genen, die fiir die Unterschiede
zwischen zwei Arten verantwortlich sind, in keinem Fall genau festgestellt
wurde«32. Die Tatsache, da8 bei Artkreuzungen die Nachkommen beziiglich
vieler Merkmale einen intermedidren Phanotyp zwischen den Eltern zeigen
deutet darauf hin, da} die Zahl dieser Gene im Allgemeinen sehr grof3 ist, was
nach Dobzhanskys Artbildungstheorie, die ja die Akkumulation vieler kleiner
Mutationen als die primédre Ursache der evolutiondren Diversifikation ansieht,
auch zu erwarten ist. Blof3 1463t sich in Fillen, wo sich kein Mendelscher
Erbgang herausisolieren 1468t, nicht mit Sicherheit sagen, ob die entsprechenden
Unterschiede wirklich durch Unterschiede in Mendelnden Genen verursacht
werden. Das einzige Indiz fiir Mendelsche Segregation nach der Hybridisierung
ist in stark polygenen Merkmalen die sprunghafte Zunahme der Variabilitit
vieler Merkmale in F;, die in F; aufgrund von Dominanz verborgen war. Solche
Variabilititsspriinge in F; - die sich natiirlich nur in fertilen Arthybriden fest-
stellen 146t - wurde in einigen Fillen beobachtet. In einigen Fillen konnte
aulerdem die Segregation von bestimmten Merkmalen in Arthybriden
nachgewiesen werden.

32 ibid., S. 46f.
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Wesentlich bessere Einblicke in die genetische Basis der interspezifischen
Variabilitit gewihrt die Genkartierung. Bemerkenswerterweise wurde dies
bereits 1921 von dem Genetiker L. C. Dunn (einem Schiiler Castles) gesehen.
Dunn studierte die Vererbung der Fell- und Augenpigmentierung bei
Nagetieren. Die Tatsache, da3 bestimmte Fell- und Augenfarbvarianten bei
verschiedenen Arten und sogar verschiedenen Gattungen von Nagetieren
vorkommen, war Tierziichtern seit Urzeiten bekannt. Die Farbtonungen agouti,
schwarz-weiss gefleckt, gelblich, albino, schwarz, sowie rosa vs. schwarze
Augen finden sich in fast identischer Weise bei Miusen, Kaninchen, Ratten und
Meerschweinchen. Dasselbe gilt fiir bestimmte Haarvarianten wie Angora,
Rosetten usw. Untersuchungen von Dunn und anderen fiihrten zu dem
Vorschlag, daf} diese Variationen in allen diesen Gattungen auf die Homologie
bestimmter Gene zuriickzufiihren ist. Dunn erstellte Rekombinationskarten
einiger Gene, die fiir solche Variationen verantwortlich sind. Er fand z.B., daf}
die Gene albino und pink eyes in Mus musculus und Rattus norwegicus auf dem
Chromosom ungefidhr gleich weit entfernt waren. Er schloB daraus, da3 die
entsprechenden Chromosomensegmente homolog seien, d.h. beide Arten hétten
dieses Segment moglicherweise von ihrem letzten gemeinsamen Vorfahren in
mehr oder weniger intakter Form geerbt33. Dies war einer der ersten Hinweise
darauf, daB3 verschiedene Arten oder Gattungen teilweise die gleichen Gene be-
sitzen. Das beantwortet natiirlich die Frage nicht, weshalb sich die Arten dann
unterscheiden. Aber es zeigt immerhin, dal im Vorgang der Artenbildung das
genetische System dieser Organismen nicht vollig »umgekrempelt« wird. Dies
aber bedeutet, dal Artbildung auf Ilokalisierte Verdnderungen in den
Chromosomen zuriickzufiihren ist, moglicherweise auf eine Reihe von
Genmutationen.

Im Vergleich mit Dunns Nagetieren bot Drosophila Dobzhansky und
Mitarbeitern die Moglichkeit fiir auBerordentlich detaillierte phylogenetische
Untersuchungen von Chromosomen. Einige solche Untersuchungen wurden in
4.5 bereits besprochen. Wie wir gesehen haben, zeigten diese Untersuchungen,
dall sowohl geographische Rassen als auch verschiedene Arten der Gattung
Drosophila mehr oder weniger starke Chromosomenveridnderungen aufwiesen,
insbesondere Inversionen und Translokationen. In einigen Féllen konnte sogar
die Stammesgeschichte von geographischen Rassen und Arten anhand dieser
Chromosomenveridnderungen rekonstruiert werden. Fiir Dobzhansky besteht
»kein Zweifel, da Chromosomenveridnderungen eine der Hauptquellen der
Evolution darstellen«34,

Es besteht nun eine gewisse Spannung zwischen dieser Aussage und der
vorhin besprochenen Kernthese der Synthetischen Evolutionstheorie, nach der
die subspezifische und spezifische Diversifizierung primidr durch die

33 Dunn (1921), S. 104
34 Dobzhansky (1939), S. 80
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Anhéufung von Genmutationen angetrieben wird. Dobzhansky ist sich dieser
Spannung natiirlich bewuft:

Es mag unverstidndlich scheinen, dafl Inversionen und Translokationen eine so
wichtige Rolle bei der Stammesentwicklung spielen sollen. Tatsdchlich verdndern
sie nur die Reihenfolge, nicht aber die Qualitit oder Quantitit der Gene und
brauchen sich daher nicht phinotypisch auszuwirken. Es sei zugegeben, da} die
Rolle, die Inversionen und Translokationen in der Evolution spielen, vorldufig noch
ungeniigend geklrt ist.33

Dobzhansky versucht diese Spannung etwas abzuschwéchen, indem er auf den
Positionseffekt verweist. Wie schon in 3.2 besprochen wurde, bezeichnet dieser
das Phidnomen, dal ein Gen durch eine Lageinderung von einer gewissen
chromosomalen Umgebung in eine andere seinen phidnotypischen Effekt dndert.
Dies zeigt nach Dobzhansky, »dall die Gene nicht ganz so selbstindig und
unabhingig von ihren Nachbarn sind, wie bisher angenommen wurde«3¢ und
»dall Genmutationen und Chromosomenaberrationen nicht ... unbedingt
grundsitzlich verschiedene Erscheinungen sind«37. Positionseffekte und
dhnliche Phdnomene konnten einen Teil der Merkmalsunterschiede zwischen
Rassen und Arten erkldren, Dobzhansky schreckt aber offenbar vor einer
Theorie zuriick, die alle Mutationen letztlich fiir Positionseffekte halt, wie sie
von einigen wenigen Genetikern vertreten wurde38.

Es besteht hier offenbar eine Schwachstelle in Dobzhanskys Theorie, die
nicht zuletzt auch darauf zuriickzufiihren ist, dal um 1937 die Natur des Gens
und damit von Genmutationen noch weitgehend unverstanden waren. Die
damaligen genetischen Kartierungsmethoden erlaubten es zwar, phy-
logenetische Beziehungen zwischen Chromosomen nachzuweisen, nicht aber -
wie dies heute mit Protein- und DNA-Sequenzierungsmethoden moglich ist -
zwischen den Genen verschiedener Rassen oder Arten. Erstaunlicherweise
weist Dobzhansky nicht auf die von Dunn (sieche oben) festgestellten
evolutioniren Implikationen der Homologie von Genen hin. Die Tatsache, daf3
verschiedene Rassen und Arten, manchmal sogar Vertreter verschiedener
Gattungen homologe Chromosomenabschnitte mit derselben Anordnung einer
bestimmten Zahl von homologen Genen besitzen, deutet klar darauf hin, daf
bei der subspezifischen Diversifizierung, der Artbildung, ja sogar bei
makroevolutionidren Prozessen keine drastischen Umstrukturierungen des
genetischen Materials (auBler den feststellbaren Chromosomenumlagerungen)
erfolgen, wie dies z.B. von Goldschmidt behauptet wurde (siehe 5.2). Wenn so

35 ibid.

36 ibid.,S. 81

37 ibid.,S. 82

38 vgl. Carlson (1966), Kap. 15
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etwas ausgeschlossen werden kann, dann bleiben nur Genmutationen als
Ursache fiir die evolutiondre Diversifizierung iibrig.

Kapitel V (»Variabilitit in natiirlichen Populationen«) beginnt mit der
Feststellung, dal die moderne Genetik mehr iiber die Entstehung genetischer
Vielfalt versteht als seinerzeit Darwin, auch wenn wesentliche Fragen noch
nicht geklirt sind, z.B. das Wesen der Genmutation3®. Wissen iiber die
Entstehung genetischer Vielfalt reicht aber noch nicht zur Erkldrung von
Evolutionsprozessen:

Die Frage danach, wie die Mannigfaltigkeit [d.h. genetische Variabilitdt, M.W ]
zustandekommt, ist ein rein physiologisches und letzten Ende physikalisch-
chemisches Problem, das die Grundlage fiir jede Theorie der Artentstehung bilden
muf}. Wenn aber die Erbmannigfaltigkeit erst in einer Population vorhanden ist,
gerdt sie in den Wirkungsbereich ganz andersartiger Krifte. Diese Faktoren, wie
natiirliche und kiinstliche Auslese, die Fortpflanzungseigenschaften des
Organismus, seine Beziehungen zur Umwelt und zu anderen Lebewesen sind
letzten Endes auch physiologisch, chemisch und physikalisch bedingt. Ihr
Zusammenwirken unterliegt jedoch Regeln eigener Art, Gesetzen der Physiologie
von Populationen und nicht von Einzelwesen, etwa ebenso wie der Aufbau eines
Staates nicht von den physiologischen Eigenschaften seiner einzelnen Angehorigen
abhingt.40

Diese Bemerkung ist hochst aufschluBreich fiir den Zusammenhang zwischen
den verschiedenen Bereichen der Evolutionstheorie. Es gibt einen Bereich, der
den Ursprung genetischer Vielfalt erklirt; dieser gehort der Genetik an und
untersucht die Entstehung von Mutationen und Chromosomenverdnderungen.
Zusitzlich beschreibt die »Populationsphysiologie« die Prozesse, die sich auf
Populationsebene abspielen und »eigenen Gesetzen gehorchen«, dennoch aber
»physiologisch, chemisch und physikalisch bedingt« sind, z.B. Selektion (hier
mit »Auslese« iibersetzt). Es stellt sich die Frage, ob dies nicht einen Wider-
spruch enthélt: Wie konnen Populationsprozesse physiologisch etc. bedingt sein
und trotzdem eigenen Gesetzen gehorchen? Dies wird eine der Fragen sein, die
mich im zweiten Teil dieser Arbeit beschiftigen (siehe Kap. 10-12).

In den Kapiteln V und VI bespricht Dobzhansky die oben angesprochenen
Populationsprozesse, die durch die, wie er dies nennt, »Populationsphysiologie«
beschrieben werden. Damit meint er im Wesentlichen die theoretischen
Modelle der mathematischen Populationsgenetik von Selektion und Dirift.
Dobzhansky hat zur mathematischen Populationsgenetik selbst keinen eigenen
Beitrag geleistet; er referiert vor allem ausgiebig die Thesen Sewall Wrights.
Ich werde daher auf diese hier nicht weiter eingehen*!. Die beiden Kapitel

39 Dobzhansky (1939), S. 85
40 ipid.,S. 84

41 Siehe 6.3 fiir eine kurze Darstellung der wichtigsten Ergebnisse der mathematischen
Populationsgenetik.
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bilden einen etwas erratischen Block in der ersten Ausgabe von GOS, da
Dobzhansky theoretische Ergebnisse vortragt, die zum damaligen Zeitpunkt
noch kaum empirisch getestet waren. Dobzhansky schreibt denn auch iiber
Wrights Ergebnisse: »Versuche zur Bestitigung dieser mathematischen
Ableitungen stehen vorldufig noch aus. Selbst zur Bestimmung der wichtigsten
Konstanten auf diesem Gebiet fehlen die notwendigen Tatsachen und
Zahlen«*2, Empirische Untersuchungen iiber die Wirkung von Selektion und
Drift in natiirlichen Populationen hat Dobzhansky erst nach 1937 angestellt;
diese bilden die Grundlage seiner beriihmten »Genetics of Natural Populations
Series«*3, eine Reihe von 43 (!) Arbeiten, die in den Jahren 1938-1976
erschienen und vermutlich zusammen bis auf den heutigen Tag die griindlichste
Fallstudie iiber Evolution in irgendeiner taxonomischen Gruppe darstellen (die
Arbeiten sind natiirlich allesamt tiber Drosophila). Aber bereits in der ersten
Ausgabe von GOS weist Dobzhansky darauf hin, da die theoretische
Populationsgenetik nicht zuletzt deswegen so bedeutend sei, »da sie die Fragen,
die experimentell aufgegriffen werden miissen, klar herausgestellt« habe4.

Auf einen wichtigen Punkt ist in diesem Zusammenhang noch hinzuweisen:
Dobzhansky sieht klar, dal Evolutionsprozesse nicht notwendigerweise
Selektion involvieren miissen. Selbst wenn in einer Population die erforderliche
genetische Variation vorhanden ist und Unterschiede im Fortpflanzungserfolg
(heute: Fitness) zwischen genetischen Varianten vorliegen, konnen Gene durch
stochastische Prozesse (Drift) fixiert werden; ndmlich dann, wenn die effektive
Populationsgrole klein ist im Vergleich zum selektiven Vorteil der
entsprechenden Gene. Da die effektive Populationsgrofle noch in keinem Fall
wirklich bekannt war, ist es fiir Dobzhansky zu diesem Zeitpunkt eine offene
Frage, wie groB der Beitrag der Selektion in Evolutionsprozessen ist*>. Das
Problem der effektiven Populationsgrofie (d.h. die Anzahl der Individuen, die
untereinander im freien Genaustausch durch sexuelle Fortpflanzung stehen)
sollte zu einem zentralen Problem fiir Dobzhanskys empirische
Untersuchungen in den folgenden Jahren werden, und ist eine jener
Forschungsfragen, die durch Wrights theoretische Uberlegungen aufgeworfen
wurden?¢. Von dieser Frage hingt nichts Geringeres ab als die Frage, ob die
Mehrzahl der Merkmale eines Organismus als Anpassungen betrachtet werden

42 ibid., S. 84f. Die Formulierung Dobzhanskys ist hier etwas ungeschickt (zumindest in der
deutschen Ubersetzung); natiirlich ist es sinnlos, streng mathematische Ableitungen
empirisch zu »bestitigen«. Was er vermutlich meint (bzw. meinen sollte) ist, daf} die
Anwendbarkeit von Wrights theoretischen Modellen auf natiirliche Populationen diesem
Zeitpunkt noch nicht gekldrt war, da in solchen die von Wright und anderen getroffenen
Modellannahmen nicht notwendigerweise erfiillt sein miissen.

43 Die Reihe ist vollstiandig abgedruckt in Lewontin, et al. (1981).

44 ibid.,S. 85

45 ibid.,$.97 und S. 130

46 provine (1986), Kap. 10 und 11
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konnen (Adaptationismus), denn nur wenn Populationen im Allgemeinen grof3
genug sind, kommt es zu Selektion, und ohne Selektion gibt es keine
Anpassung.

Eine weitere Frage, die Dobzhansky aufwirft, ist die nach der Migrationsrate
in natiirlichen Populationen, d.h. die Héaufigkeit mit der geographische Rassen
einer Art durch Wanderungsbewegungen Individuen und damit Erbmaterial
austauschen. Von der Migrationsrate hingt es u.a. ab, »ob die Bildung von
Kolonien zur Aufspaltung der Art fiihrt«*’, d.h. ob aus einer Rasse eine neue
Art entsteht oder nicht. Auch hier moniert Dobzhanksy das weitgehende Fehlen
empirischer Daten. Es wird an solchen Bemerkungen Dobzhanskys klar, daf3
GOS in einem erheblichen Ausmal} ein Forschungsprogramm enthilt, und
nicht blof eine Aufzéhlung von Tatsachen und Theorien iiber die Evolution.
Gerade darin liegt ein Teil der Bedeutung des Werks.

In Kap. VIII bespricht Dobzhansky Isolationsmechanismen. Darunter
versteht er alle Faktoren - geographische, genetische oder physiologische - die
verhindern, daB3 die erblichen Unterschiede zwischen zwei Rassen einer Art
durch Hybridisierung wieder verwischt werden. Eine solche Durchmischung
verhindert theoretisch, daf} sich die beiden Rassen weiter ausdifferenzieren und
gelegentlich eine neue Art bilden: »Ohne Isolation ist Artbildung unmoglich«48.
Dobzhansky definiert »Isolationsmechanismus« als irgendeinen Faktor, der
»die Hiufigkeit des Genaustausches zwischen den Gruppen vermindert oder auf
Null herabsetzt«*. Isolationsmechanismen zerfallen in zwei Klassen:
geographische und physiologische. Erstere setzen die Haufigkeit des
Genaustauschs zwischen zwei Gruppen dadurch herunter, indem die beiden
durch geographische Entfernung oder natiirliche Barrieren nicht miteinander in
Kontakt kommen und sich deswegen nicht untereinander fortpflanzen. Eine
verwandte Art der Isolation ist die okologische Isolation, bei der die zwei
isolierten Gruppen zwar das gleiche Gebiet bewohnen, aber verschiedene
raumliche oder zeitliche Umgebungen desselben (z.B. Waldgebiet vs. Grasland
oder Jahreszeiten). Physiologische Isolationsmechanismen verhindern oder
reduzieren Kreuzungen zwischen den Vertretern zweier Gruppen auch dann,
wenn die beiden Gruppen miteinander in Kontakt kommen. Dies kann durch
eine grofe Zahl verschiedener Faktoren bedingt sein, z.B. Verhalten
(Bevorzugung  von  Fortpflanzungspartnern  der  eigenen  Gruppe),
Inkompatibilitdt der Kopulationsorgane (»mechanische« Isolation, bes. bei
Insekten), Intersterilitit der Gameten (Verhinderung der Befruchtung),
Bastardsterilitit (Unfruchtbarkeit der Hybriden) usw.

Dobzhansky gibt ein Argument an, weshalb eine einzige Mutation in der
Regel nicht reicht, um zwei Gruppen reproduktiv zu isolieren: Eine solche

47 Dobzhansky (1939), S. 100
48 ibid.,S. 162
49 ibid.,S. 163
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Mutation miiite gleichzeitig die Kreuzung mit Vertretern anderer Gruppen
verhindern und die Reproduktion zwischen den Trigern dieser Mutation
erlauben. Ein solches Zusammentreffen verschiedener phénotypischer
Wirkungen einer Mutation hélt Dobzhansky - allerdings ohne diesbeziigliche
empirische Belege - fiir sehr unwahrscheinlich’®®. Fiir wesentlich
wahrscheinlicher hilt Dobzhansky folgendes (hypothetisches) Szenario fiir die
Entstehung neuer Arten: Eine Population mit dem Genotyp aabb werde
geographisch oder ©kologisch in zwei Kolonien aufgespalten. In der einen
Population trete eine Mutation von a nach A auf, in der anderen eine Mutation
von b nach B. Kreuzungen zwischen aabb, aAbb und AADb in der einen sowie
zwischen aabb, aabB und aaBB in der anderen Kolonie seien vital und die
Allele A resp. B werden fixiert (ob durch Selektion oder Drift spielt keine
Rolle). Kreuzungen zwischen AAbb und aaBB seien aber aus physiologischen
oder genetischen Griinden unmoglich. Sollten die beiden Kolonien nun wieder
in Kontakt geraten, werden sich die beiden Gruppen nicht mehr untereinander
fortpflanzen konnen, d.h. ihre differenzierenden Merkmale (sofern vorhanden)
werden sich nicht mehr durchmischen. Aus einer Art sind zwei geworden.
Dieses Szenario enthilt die Annahme, da »der physiologischen die
geographische Isolation vorausgeht«3!, welche damals von den meisten Natur-
historikern geteilt wurde>? und heute als allopatrische Speziation bekannt ist.
Dobzhansky hilt eine vorausgehende geographische Isolation aber nicht fiir
unbedingt notwendig fiir die Entstehung neuer Arten: »Anzunehmen, daf die
geographische Isolation eine unbedingte Voraussetzung der Artbildung ist, ist
jedoch nicht notwendig«3. Mit anderen Worten, Dobzhansky hilt auch
sympatrische Speziation fiir moglich, obwohl sowohl Theorie als auch die
meiste Evidenz gegen diese sprechen34. Grundsitzlich hilt aber auch
Dobzhansky die reproduktive Isolation fiir »eine Begleiterscheinung der
genetischen Differenzierung abgetrennter Populationen«, also fiir eine
Konsequenz der geographischen Isolation. Die Fixierung von Genen, die zur
physiologischen reproduktiven Isolation zwischen Gruppen fiihren, erfolgt
demnach im Allgemeinen unabhingig von der physiologisch oder genetisch
isolierenden Wirkung dieser Gene’°. Allerdings erwigt Dobzhansky auch, da3
das Durchbrechen von Isolationsbarrieren zwischen zwei bereits bestehenden

50 jpid.,s. 181

51 ibid., S. 182

52 Siehe z.B. Rensch (1929), Mayr (1942), Chpt. IX
53 Dobzhansky (1939), S. 182

54 Mayr (1942), S. 190-209

55 Dobzhansky (1939), S. 183

56 Eine #hnliche Behauptung findet sich schon bei Darwin (1859): »sterility [of hybrids,
M.W ] is not a specially acquired or endowed quality, but is incidental on other acquired
differences« (S. 245).
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Arten nachteilig sein kann, wenn die beiden Arten durch Selektion an eine
bestimmte Umwelt angepallit wurden und deshalb ein »einigermafen
harmonisches System von Genen und Chromosomenanordnungen«>7 darstellen.
Es ist also nach Dobzhansky auch denkbar, daf} solche Gruppen durch Selektion
bevorzugt werden, die sich erfolgreich gegeniiber anderen Gruppen reproduktiv
isolieren8.

Im letzten Kapitel bespricht Dobzhansky »die Art als natiirliche Einheit«,
d.h. taxonomische Prinzipien. Auch hier bewegt er sich ganz in der Dar-
winistischen Tradition, in der das »natiirliche System« der Taxonomie auf der
Monophylie (gemeinsamen Abstammung) der Mitglieder eines Taxons
aufgebaut wird, und nicht auf morphologischen Kriterien. Er weist darauf hin,
dal »die schon vor den Entwicklungstheorien vorhandene Einteilung der
Organismen spiter erstaunlich wenige Verdnderungen durchgemacht hat«>.
Der Grund dafiir ist, daB die in der Natur gefundenen morphologischen
Diskontinuititen, die zur Klassifikation von Organismen herbeigezogen
wurden, im Allgemeinen phylogenetische Beziehungen wiederspiegeln.
Trotzdem ist die Einteilung von Organismengruppen durch das »natiirliche
System« nicht eindeutig bestimmt. Besonders hohere Taxa wie Gattungen,
Familien, Ordnungen etc. beruhen »alleine auf Ubereinkunft; der Forscher kann
innerhalb gewisser Grenzen vollig frei seine Wahl treffen«®0. Die Einteilungen
des Tier- und Pflanzenreich haben sich seit Linné meist dahingehend veréindert,
daB bestimmte Gruppen heute hoheren Taxa zugerechnet werden; z.B. sind die
meisten von Linné aufgestellten Insektengattungen heute als Familien oder
sogar noch hohere Taxa eingestuft, aus dem einfachen Grund, da3 heute eine
wesentlich groBere Zahl von Insektenarten bekannt sind als zu Linnés Zeiten.
Hohere Taxa sind also in dem Sinne nicht »wirklich«, als ihre Zuordnung von
subjektiven Gegebenheiten wie der Zahl der bekannten Arten in einer Gruppe
abhingt6!,

57 ibid.,S. 163

58 ibid., S. 171. M.E. ist diese Idee Dobzhanskys problematisch, da sie Gruppenselektion zu
erfordern scheint (zu Problemen der Gruppenselektion sieche Williams 1966).

59 Dobzhansky (1939), S. 215f.

60 ibid., S. 216. »alleine auf Ubereinkunft« ist wohl iibertrieben. Die von Dobzhansky er-
withnten Grenzen in der Freiheit der Zuordnung von Taxa implizieren, da} es auch objektive
Kriterien fiir die Bildung hoherer Taxa gibt, die aber immer in einzelnen Fillen immer noch
mehrere Moglichkeiten offen lassen konnen. Mayr stellte z.B. fiir die Bildung von
Gattungen die Regel auf, daf} die Zahl der Arten in einer Gattung dem morphologischen
Abstand zu anderen Gattungen ungefihr umgekehrt proportional zu sein hat (Mayr 1942, S.
283). Solche Regeln erlauben nicht in jedem Fall eine eindeutige Entscheidung; trotzdem
sind sie in einem gewissen Sinn »objektiv« und nicht »bloBe Ubereinkunft«.

61 vgl. Mayr (1942), S. 281. »Ubereinkunft«, »objektiv«, »wirklich« und #hnliche Ausdriicke
geraten in solchen Diskussionen leicht durcheinander. Eine begriffliche Kldrung dieser
Ausdriicke im Zusammenhang mit der biologischen Taxonomie ist m.E. lidngst iiberfillig,
ist jedoch hier von untergeordnetem Interesse.
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Eine taxonomische Kategorie ist aber nach Dobzhansky ausgezeichnet: die
Art. Er schliefit sich beziiglich des Problems des Artbegriffs einer langen
Tradition von Systematikern an, die Arten sexuell reproduzierender Organis-
men als Fortpflanzungsgemeinschaften definieren; eine Definition, die als
biologischer Artbegriff (biological species concept, Abk. BSC) bekannt ist62.
Dobzhansky schligt eine neue Formulierung fiir den BSC vor. Er definiert
Arten als das

Stadium des Evolutionsvorgangs ..., in dem Formengruppen, die sich bisher
untereinander fortpflanzen oder jedenfalls dazu fidhig waren, in zwei oder mehr
gesonderte Gruppen aufgeteilt werden, die sich aus physiologischen Ursachen nicht
untereinander fortpflanzen kénnen.%3

Mit dieser Definition wird die Art nach Dobzhansky zu einer »wirklichen«
Einheit:

Zweifellos gibt es in der Natur ein Stadium, in dem sich physiologische
Isolationsmechanismen entwickeln und in dem die genetische Diskontinuitit fixiert
wird. Es besteht deshalb auch kein Zweifel dariiber, da3 unsere Artdefinition eine
wirklich vorhandene und wichtige Naturgegebenheit erfaft.64

Es ist offensichtlich, dal Dobzhanskys Artbegriff mit seiner Theorie der
Artentstehung durch reproduktive Isolation verbunden ist. Die meisten der
anderen »Architekten der Synthese« haben sich Dobzhansky in dieser Frage
angeschlossen bzw. seinen Vorschlag sowie dessen Begriindung verfeinert.
Zum bekanntesten Verfechter einer solchen Variante des BSC wurde E.
Mayr63. Der BSC wird heute noch eng mit der Synthetischen Evolutionstheorie
assoziiert; allerdings hat sich besonders aus Dobzhanskys und Mayrs
Vorschldgen zu diesem Thema spiter eine ausgedehnte Kontroverse entwickelt,
die heute sowohl in der biologisch-systematischen als auch in der
wissenschaftsphilosophischen Literatur einen betréchtlichen Raum einnimmt©6.
Auf diese Fragen kann hier nicht weiter eingegangen werden.

Hinzuweisen ist aber auf den erheblichen Unterschied des BSC etwa zu de
Vries' Artbegriff (siehe 2.3): de Vries verstand Arten als morphologisch
ausgezeichnete Gruppen, und de Vries' empirische Behauptung war die, daf die
morphologischen  Unterschiede zwischen Arten ausschlieBlich durch
diskontinuierliche, sprunghafte Verdnderungen im Erbgut mit drastischen
Auswirkungen auf viele Merkmale zu iiberwinden sind. Die Synthetische

62 Zur Geschichte des biologischen Artbegriffs siehe Mayr (1982), S. 270-279
63 Dobzhansky (1939), S. 221

64 ibid.

65 Mayr (1942), Kap. V und VI

66 Fiir eine Sammlung klassischer sowie neuerer Aufsitze zu diesem Thema siehe Ereshefsky
(1992).
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Theorie Dobzhanskys definiert Arten hingegen funktional tber die sexuelle
Fortpflanzung und behauptet, daBl die Fortpflanzungsfunktion zwischen
Gruppen von Individuen durch geographische Isolation und anschlieBender
genetische Diversifizierung tiber viele Mutationsschritte und chromosomale
Umlagerungen mit geringfiigigen phénotypischen Auswirkungen allméhlich
verloren geht, und dafl morphologische Unterschiede zwischen Gruppen auf
diese Weise verstirkt werden.

Mayr hat vor allem darauf hingewiesen, dal das BSC im Gegensatz zum
morphologischen Artkonzept polytypische Gruppen oder »Rassenkreise«6?
herausgreift, wie sie der Systematiker in der Regel vorfindet. Eine Klassifi-
kation nach morphologischen Typen - von Mayr als »typologischer« Artbegriff
bezeichnet - scheitert an der in den meisten Gruppen vorgefundenen
morphologischen Variabilitit, die keine eindeutigen Kriterien fiir eine
Zuordnung von Gruppen in monotypische Arten bietet und zu dementsprechend
»chaotischen« Klassifikationen fiihrt®8. Das fiir den Systematiker wichtigste
Argument fiir die Uberlegenheit eines polytypischen gegeniiber eines
morphologischen Artbegriffs ist also die empirische Bewédhrung des ersteren.
Ob allerdings BSC eine addquate Definition der polytypischen Artkategorie
darstellt, ist eine sehr schwierige Frage, auf die ich hier nicht eingehen kann.

Zusammenfassend stelle ich fest, daB Dobzhansky in GOS mehr Fragen iiber
den Evolutionsprozefl aufwarf, als er zum damaligen Zeitpunkt beantworten
konnte. Wie wir gesehen haben, besitzen die von Dobzhansky in GOS
gestellten Fragen aber stets einen prizisen theoretischen Hintergrund, der teils
aus der mathematischen Populationsgenetik, teils aus der okologischen Genetik
und der Systematik stammt. Dies ist mit ein Grund fiir den groBen Einfluf} des
Werks auf die Geschichte der Evolutionsbiologie im 20. Jahrhundert. An
positivem Wissen enthdlt GOS eine kohédrente, empirisch gestiitzte
Argumentation fiir die Gradualitit des Evolutionsprozesses, fiir die Rolle
bekannter genetischer Vorginge (Genmutationen, Chromosomenverinderun-
gen) in der Erzeugung der evolutiondir relevanten Variabilitit, sowie fiir die
Rolle der geographischer Variation sowie von physiologischen und genetischen
Isolationsmechanismen in der Artbildung.

Ich ziehe damit folgende SchluBfolgerungen iiber die Synthetische Evo-
lutionstheorie: Diese enthilt nebst den theoretischen Modellen der mathema-
tischen Populationsgenetik tiber Selektion, Migration und Drift eine gro3e Zahl
von Verallgemeinerungen tiber (1) die genetische Basis der subspezifischen und
interspezifischen Variabilitdt, (2) das Vorkommen von Genmutationen und
Chromosomenverdnderungen in natiirlichen Populationen sowie (3) iiber die

67 Vgl. Rensch (1929): »Ein Rassenkreis ist ein Komplex geographischer Rassen, die sich
unmittelbar auseinander entwickelt haben, geographisch einander vertreten und von denen
jeweils die benachbarten miteinander unbegrenzt fruchtbar sind« (S. 13).

68 Mayr (1942), S. 126f.
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genetische Basis und kausale Rolle der reproduktiven Isolation in der
Artbildung. Diese Verallgemeinerungen haben theoretischen Status, da sie in
Erklarungen von Evolutionsprozessen einflieBen. Sie gehoren aber einem
anderen Theorietyp an als die Modelle der Populationsgenetik. Letztere sind
quantitativ formulierte deduktive Konsequenzen einer kleinen Zahl von
empirischen Prinzipien wie dem Hardy-Weinberg Gesetz (siche 5.3). Erstere
sind qualitativ formulierte induktive Verallgemeinerungen aus einer
beschrinkten Zahl von Experimenten und Beobachtungen.

5.2 Goldschmidts Neo-Saltationismus

Wie in 4.2 gezeigt wurde, hatten Goldschmidts Untersuchungen in den Zehner-
und Zwanzigerjahren zur Genetik der geographischen Variation in
Lepidopteren wesentlich zur Synthese beigetragen. Daher mag es erstaunen,
daBl Goldschmidt nach seiner Flucht in die USA mit einer eigenen Synthese
auftrat, die derjenigen Dobzhanskys in wesentlichen Punkten widersprach®.
Ich halte eine Besprechung von Goldschmidts Theorie an dieser Stelle fiir
aufschluBreich, da die Gegeniiberstellung seiner Aussagen mit denjenigen
Dobzhanskys die Synthetische Theorie in ein schirferes Licht riickt.

Goldschmidt geht mit Dobzhansky darin einig, daB Verdnderungen in
mendelnden Genen mit geringfiigigen phénotypischen Auswirkungen die
genetische Basis fiir die subspezifische Variabilitiat sowie fiir lokale Anpas-
sungen bilden:

It is clear that the standard type of mutation which is used in analytical work plays
no role, or only a very limited role, in microevolution. The decisive differences,
which must have arisen by mutation, are based on groups of extremely small but
additive deviations, as revealed by multiple factor or multiple-allelic differences.
These differences accumulate, beginning with differences between colonies of such
a minor order that they can hardly be described ... and aggregate into the easily dis-
tinguishable quantitative differences separating actual subspecies. The genetic

69 Fiir einen wissenschaftssoziologischen Erkldrungsversuch siehe Dietrich (1995).
Goldschmidt war als Direktor eines Kaiser-Wilhelm-Instituts in Berlin in einer hdochst
einflufreichen Position. Nach Hitlers Machtergreifung wurde er wie viele jiidische Pro-
fessoren seines Amtes enthoben und mufite fliehen. Er erhielt zwar an der University of
California at Berkeley eine Anstellung, mufite aber einen betrdchtlichen Statusverlust
hinnehmen. Dietrich fiihrt Goldschmidts Attacken gegen die in den USA -etablierten
Genetiker darauf zuriick. Mir erscheint diese Erkldrung vollig ad hoc. M.E. hatte
Goldschmidt gute wissenschaftliche Griinde fiir seine evolutionstheoretische Position, deren
Wourzeln in seinen schon vor seiner Flucht in die USA durchgefiihrten Arbeiten liegen.
Abgesehen vom ad hoc-Charakter seiner wissenschaftssoziologischen Erkldrung hat
Dietrich (1995) eine wertvolle Analyse der Entwicklung von Goldschmidts Theorie und
ihrer Rolle in der Evolutiondren Synthese gegeben.
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picture within the species, then, agrees with Darwin's ideas, formulated in the recent
genetic era as the occurrence of micromutations.”0

Mit »standard type of mutation« meint Goldschmidt die meist drastischen
Mutationen, die von der Morgan-Schule und anderen fiir genetische Studien
verwendet wurden. Goldschmidt selbst hatte ja bei Lymantria dispar gezeigt,
daf} die genetischen Unterschiede zwischen geographischen Rassen auf vielen
Mutation mit schwachem phénotypischem Effekt beruhen (siehe 4.2). Was also
die Diversifizierung von Arten in geographische Rassen betrifft, ist
Goldschmidt also ganz auf Dobzhanskys Neo-Darwinistischer Linie.
Goldschmidt bezeichnet diesen Vorgang als Mikroevolution und hilt es fiir
gesichert, dal} bei diesem Prozef} Selektion eine Rolle spielt, d.h., dal gewisse
subspezifische Merkmale adaptiv  sind’!.  Auch diesbeziiglich kann
Goldschmidt seine eigenen Arbeiten iiber klinale Variation z.B. in der
Entwicklungsgeschwindigkeit des Schwammspinners zitieren (siche 4.2).

Goldschmidt entwirft aber ein radikal anderes Bild vom ProzeB der Ma-
kroevolution, d.h. die Entstehung von Arten und hoheren Taxa. Fiir die
Synthetische Theorie ist typisch, da} sie zwischen Mikro- und Makroevolution
- in Dobzhanskys Worten - »ein Gleichheitszeichen setzt«’2, was heiBen soll,
dal makroevolutiondre Verdnderungen lediglich in der Akkumulation
mikroevolutionirer Schritte bestehen’3. Goldschmidt lehnt diese These ab. Er
ist der Auffassung, dafl verschiedene Arten genetisch aus verschiedenen
»Materialien« bestehen. Ein wichtiges Argument Dobzhanskys fiir die
Gradualitdt der Artbildung und fiir Rassen als »incipient species« war ja, daf3
die genetischen Unterschiede zwischen Arten zumindest qualitativ von der
gleichen Art sind wie die Unterschiede zwischen geographischen Rassen,
welche ihrerseits von der gleichen Art sind wie die Unterschiede zwischen
Individuen (siehe 5.1). Goldschmidt glaubt aber, iiber Beweise zu verfiigen, daf3
es zwischen den Vertretern verschiedener Arten genetische Unterschiede gibt,
die von einer anderen Natur sind, d.h. nicht blo} quantitative Unterschiede in
der Zahl der Gen- und Chromosomenveridnderungen.

Als Beispiel prisentiert Goldschmidt die beiden Lymantria-Arten L. mathura
und L. monacha. Die beiden Arten unterscheiden sich in der Fliigelzeichnung,
im Ausmal} des sexuellen Dimorphismus, in der Form der Genitalien, in der
Grofe und Form des Thorax, in der Morphologie der Raupen und der Puppen,

70 Goldschmidt (1940), S. 101

T ibid., S. 139

72 Dobzhansky (1939), S. 7

73 In diesem Sinne ist auch die Rede von einer »Reduktion« von Makro- auf Mikroevolution
zu verstehen, die von den meisten Autoren als fiir die Synthetische Theorie charakteristisch
angesehen wird (Ayala 1985). In neuerer Zeit ist die ursdchliche Gleichheit von Mikro- und

Makroevolution besonders von Paldontologen angezweifelt worden (Stanley 1979; Gould
und Eldredge 1993).
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sowie in der Chromosomenzahl. Goldschmidt behauptet, daBl diese
Unterschiede im Vergleich mit den Unterschieden zwischen Subspezies »at a
different level of organization« angesiedelt seien und genetisch »the result of
different materials« darstellen’4. Was dies genau heif}t, bleibt hier unklar; etwas
klarer wird es vielleicht, wenn Goldschmidt seine eigene Theorie iiber die
Genetik der interspezifischen Variabilitét vorstellt.

Das Problem, auf das Goldschmidt mit Recht hinweist, ist, dal es keinen
einzigen Fall gibt, bei dem wirklich bekannt ist, wie viele Gene mutiert haben,
um aus einer Art eine andere zu machen. Da Schitzungen iiber die Zahl der in
quantitativ variierenden Merkmalen beteiligten Gene bei 200-300 lagen, findet
Goldschmidt, daB3 zur Erkldrung der doch meist betrdchtlichen Unterschiede
zwischen Arten beziiglich vieler quantitativer Merkmale »a perfectly ridiculous
number of genes«’3 postuliert werden miiten. Goldschmidt fragt sich:

Why must we, then, subdive the linkage group, i.e., the chromosome or
chromosome segment, into innumerable polymorphic genes, the existence of which
cannot be proven in these cases, and which put an unknown burden upon evolution
by small steps?76

Goldschmidts Zweifel gehen noch weiter: er bezweifelt die ganze klassische
Theorie des Gens, oder, wie er diese nennt, the »received view«. Nach dieser
trigt jedes Chromosom

a string of genes, independent, atomistic units of at least molecular order, each of
which controlled certain developmental processes, though the final result was
brought about by an integration of these processes.””

Nach dieser klassischen Auffassung bleibt dem Genetiker laut Goldschmidt
nichts anderes librig, als evolutiondre Verdnderungen innerhalb von einzelnen
Genen anzusiedeln, da ja z.B. Chromosomenumlagerungen nach einer solchen
Auffassung theoretisch keinen Effekt auf die Genwirkung haben diirften’8.
Gerade diese Annahme wurde aber durch die Entdeckung von Positionseffekten
in Frage gestellt (vgl. 3.2). Goldschmidt schreibt iiber den Positionseffekt:

it is becoming more and more evident that this effect has nothing to do with the
theoretical units, the genes, but is an independent effect of the whole chromosome
or more or less small sections of it.”%

74 Goldschmidt (1940), S. 149

75 ibid., S. 175

76 ibid.

77 ibid., S. 200

78 vgl. Dobzhanskys Diskussion dieses Problems (5.1)
79 ibid., S.202
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Vielleicht, spekuliert Goldschmidt, gibt es iiberhaupt keine Genmutationen im
Mullerschen Sinn (siehe 3.3), sondern »all mutations are based on very small
pattern changes«30, wobei er mit »pattern« irgendwelche unsichtbaren
chromosomalen Strukturen meint3!. Welches immer die molekulare Basis
solcher »Mikromutationen« ist, sie sind nach Goldschmidt nicht der Stoff der
Makroevolution. Goldschmidt stellt sich vor, daf manchmal auf eine noch
unbekannte Weise eine vollstindige Restrukturierung von Chromosomen oder
Chromosomenteilen auftritt. Diese bildet

a new chemical system which as such, i.e., as a unit, has a definite and completely
divergent action upon development, an action which can be conceived of as
surpassing the combined actions of numerous individual changes .82

Demnach wirken also Chromosomen oder Abschnitte davon in der Em-
bryonalentwicklung als integrierte Systeme, die sich nicht punktuell, sondern
auf einer hoheren Integrationsebene verdndern. Goldschmidt vergleicht solche
Chromosomenverdnderungen mit einer Violinsaite, die an einem bestimmten
Punkt niedergedriickt wird. Dadurch dndert sich deren Resonanzverhalten, ein
neuer Ton entsteht. Es ist aber das ganze System, das dieses Resonanzverhalten
hat; die Veréinderung 14Bt sich nicht lokalisieren83. Ob die aus der Zytogenetik
bekannten Chromosomenumlagerungen auch in diese Kategorie genetischer
Veridnderungen fallen konnen, wird am Text nicht klar; nach Goldschmidt war
aber Dobzhansky »embarassed by his own discoveries on the importance of
chromosomal changes in evolution«34, weil diese nach der klassischen Theorie
des Gens ja keinen Effekt haben diirften. Ich habe in 5.1 darauf hingewiesen,
daBl Dobzhanskys Theorie diesbeziiglich tatsdchlich eine Unsicherheit aufweist.
Goldschmidt macht sich diese zu Nutze.

Goldschmidt zog auch entwicklungsbiologische Uberlegungen zur Be-
griilndung seiner Evolutionstheorie herbei. Auch darin unterscheidet er sich
stark von Dobzhansky, der solche Fragen vollig ausklammerte - ganz in der
Tradition der Transmissionsgenetik (siehe 3.4). Nach Goldschmidt bilden die
Chromosomen eines Organismus »Reaktionssysteme, die die Geschwindigkeit
bestimmer chemischer Reaktionen im sich entwickelnden Embryo
kontrollieren®>. Diese Reaktionssysteme bieten »Potentialititen« fiir

80 ipid., S.203

81 Aus heutiger Sicht ist das gar nicht so falsch, da Mutationen molekular gesehen
Verinderungen in der Nukleotidsequenz eines kontinuierlichen DNA-Molekiils darstellen.

82 ibid., S.203

83 ibid. Man beachte den holistischen Charakter von Goldschmidts Ideen. Die Violinmetapher

erinnert ein wenig an Batesons Vorstellungen iiber die Natur von »metrischer« Variabilitéit
(siehe 2.2). Saltationisten scheinen eine Vorliebe fiir solche Metaphern zu haben.

84 ibid., S.242
85 Der Keim dieses Gedankens findet sich schon in Goldschmidts friiheren Arbeiten (siehe
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makroevolutiondre  Schritte8.  Sprunghafte Verdnderungen mit einem
taxonomischen Gewicht auf Art- und sogar auf hoherer Stufe sind nach
Goldschmidt auf diese Weise moglich:

The actually existing series of large anatomical differences between taxonomic
groups does therefore not require an evolution by simultaneous selection of
numerous small mutants of the determiners for every single organ, a necessary
hypothesis on the basis of the neo-Darwinian view, or the current theory of the
genes. A single mutational step affecting the right process at the right moment can
accomplish everything, provided that it is able to set in motion the everpresent
potentialities of embryonic regulation.8”

Goldschmidts Theorie steht offensichtlich in der saltationistischen Tradition
Batesons, der sich ebenfalls von embryologischen Vorstellungen leiten lie und
Makroevolution ebenfalls als das sprunghafte »Umklappen« von
Entwicklungssystemen verstand (sieche 2.2). Der wesentliche Unterschied
zwischen Bateson und Goldschmidt besteht darin, daf} letzterer Gene fiir die
genetische Basis der Mikroevolution, nicht aber der Makroevolution hielt,
wihrend Bateson die Mendelsche Genetik besonders fiir makroevolutive
Veridnderungen relevant hielt. Nach Goldschmidt bilden Mikromutationen die
generative Variabilitdt der Mikroevolution, Verdnderungen von qualitativ
anderer Art aber sind der Stoff der Makroevolution. Goldschmidt fiihrte die
Bezeichnung »systemische Mutationen« oder »Makromutationen« fiir ge-
netische Verdnderungen der letztgenannte Art ein. Beriihmt wurde aber
besonders sein Ausdruck »hopeful monsters« fiir die Tridger systemischer
Mutationen®8.

5.3 Die Antwort der Architekten

Dobzhanskys Antwort lie nicht lange auf sich warten. 1941 erschien eine stark
erweiterte Ausgabe von GOS, in der Dobzhansky direkt zu Goldschmidts
alternativer Theorie Stellung nahm. Dobzhansky beschreibt Goldschmidts
Theorie wie folgt:

[Goldschmidt] believes that mutational gene changes are responsible only for
differences bewteen individuals and races of the same species and that evolution
proceeds mainly through ”systemic mutations” which transform one species at once
into a different one. Systemic mutations are by their very nature not resolvable into

4.2).

86 ibid., S. 265f. Diese Idee erinnert wiederum an Bateson, besonders dessen Vorstellungen
tiber die »Stabilitit« bestimmter Zustinde im Entwicklungssystem des Embryos (vgl. 2.2).

87 ibid.,S.297
88 ibid.,S. 390
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analyzable genic differences, and it is their property to disrupt the crossability of the
new species to its ancestor or to make the hybrids between them sterile .39

Der Kontrast zu Dobzhanskys eigener Theorie der Artbildung ist offensichtlich:
Nach dieser entstehen Arten aus geographischen Rassen »incipient species«),
und die Intersterilitét ist eine Folge allméhlicher genetischer Differenzierung,
die durch Akkumulation von Genmutationen und Chromosomenverinderungen
und selektives oder zufilliges Uberleben der genetischen Varianten unter den
geographisch variierenden Umweltbedingungen entsteht. Es ist nun interessant,
zu sehen, mit welchen Ressourcen Dobzhansky seine Theorie gegeniiber
Goldschmidet stiitzen kann.

Dobzhansky fiihrt ungefihr fiinf Argumente an: (1) systemische Mutationen
in Goldschmidts Sinn wurden nie beobachtet?. Dieses Argument ist nicht ganz
korrekt; Goldschmidt hat verschiedenen Beispiele von dem, was er systemische
Mutationen nennt, angegeben, z.B. homeotische Mutationen in Drosophila®!.
Die Frage ist aber, ob solche Mutationen in der Makroevolution tatsdchlich eine
Rolle spielen. Darauf wird spiter eingegangen. (2) Es ist hochst
unwahrscheinlich, dal Arten auf saltatorischem Weg entstehen:

Assuming that two species differ in only one hundred genes and taking the mutation
rate of individual genes to be as high as 1:10,000, the probability of a sudden origin
of a new species would be 10,000!%. This is not unlike assuming that water in a
kettle placed on a fire will freeze, an event which is not altogether impossible, ac-
cording to the new physics, but neverteless improbable in the extreme. Although the
integration of mutational steps into genotypes of races and species is probably
always an adaptive process, it does not follow that every component step in this
process is always adaptive from the start. To suppose that the organism is endowed
with the ability to produce adaptive mutations ... and to believe that these changes
arise just where and when needed, amounts to a belief in miracles.92

Dieses Argument beriihrt Goldschmidts Theorie iiberhaupt nicht. Goldschmidt
bestreitet ja gerade, dall die genetischen Unterschiede zwischen Arten in einer
Anzahl von Genveridnderungen von der Art, wie sie zwischen Rassen bestehen,
liegen. Es mag sein, da Mutationen mit drastischen Auswirkungen, die
Goldschmidt »systemisch« nennt, seltener sind als die Mutationen mit kleinem
Effekt, aber allein die Tatsache, dal z.B. homeotische Mutanten iiberhaupt
mehrmals beobachtet wurden deutet darauf hin, daf3 sie nicht dermalien
unwahrscheinlich sein kdnnen wie das spontane Gefrieren eines Kessel Wassers
auf dem Feuer. Goldschmidt sagt ja nicht, daf} die Artbildung saltatorisch ist,
weil alle erforderlichen Mutationen gleichzeitig auftreten, sondern daf} zur

89 Dobzhansky (1941), S. 79f.

90 jpid.,s. 80

91 Goldschmidt (1940), S. 324-330
92 Dobzhansky (1941), S. 52
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Artbildung eine andere Kategorie von Mutationen erforderlich ist als zur
subspezifischen Diversifizierung, und dafl eine einzige Mutation dieser
Kategorie neue Arten hervorbringt.

(3) Schon eher fraglich ist, ob ein »hopeful monster« in der Natur iiberleben
kann, d.h. ob nicht letztlich alle Monster »hopeless« sind:

It is possible to imagine a mutation so drastic that its product becomes a monster
hurling itself beyond the confines of species, genus, family, or class. But in what
Goldschmidt has called the “hopeful monster” the harmonious system, which any
organism must necessarily possess, must be transformed at once into a radically
different, but still sufficiently coherent, system to enable the monster to survive.
The assumption that such a prodigy may, however rarely, walk the earth overtaxes
one’s credulity .93

Dies scheint das erste harte Argument gegen Goldschmidt zu sein. Eine
Mutation mit drastischem Effekt bringt ein komplexes adaptiertes System
durcheinander, so daB das Uberleben einer solchen Variante, besonders
angesichts von Konkurrenz mit nicht-miflgebildeten Vertretern, fraglich ist.
Besonders wenn die »systemische Mutation« die Fortpflanzungsfihigkeit mit
der Mutterart unterbindet, miiiten ja gleichzeitig mehrere (d.h. mindestens ein
Minnchen und ein Weibchen) untereinander fortpflanzungsfahige Monster der
gleichen Art auftreten. Dieser Punkt scheint ein ernsthaftes Problem fiir
Goldschmidts Theorie zu sein. Noch besser fiir Dobzhansky wire es natiirlich,
wenn er quantitative Angaben iiber die Wahrscheinlichkeit des Uberlebens von
Monstern in natiirlichen Populationen machen konnte. Es ist erstaunlich, dal3
Dobzhansky hier nicht Wrights Berechnungen der Wahrscheinlichkeit der
Zufallsfixierung von Allelen herbeizieht, die er in GOS ja selbst zitiert4. Diese
zeigen allerdings, dal} in begrenzten Populationen unter Umstéinden auch ein
nachteiliges Allel zufallsfixiert werden konnte (sofern sich seine Triger mit den
Trdgern alternativer Allele noch fortpflanzen kénnen), was Goldschmidt eher
zu gute kommen wiirde.

Das Problem der Uberlebenswahrscheinlichkeit von Mutanten ist ein
Problem, das die Synthetische Theorie nicht hat. Erstens hatten Timoféeff-
Ressovskys Studien gezeigt, daB3 es in wilden Populationen Mutationen mit
geringem Effekt gibt, die unter bestimmten Bedingungen besser adaptiert sind
als die bereits vorhandenen Genotypen (siehe 4.3). Die Wahrscheinlichkeit des
Uberlebens von einzeln aufgetretenen, vorteilhaften Mutationen wurde von
Fisher und Wright quantitativ behandelt. Fisher rechnete z.B. aus, da} ein durch
ein einziges Mutationsereignis entstandenes Allel mit einem selektiven Vorteil
von nur 1% in einer groen Population mit einer Wahrscheinlichkeit von 0.02

93 ibid.,S. 53
94 Dobzhansky (1939), S. 126f.
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iiberlebt®>. Die Zahl erscheint klein, in Kombination mit der Hiufigkeit von
Mutationsereignissen ergeben sich aber geniigend Mutationen fiir fortlaufende
Evolutionsprozesse. Die Uberlebenswahrscheinlichkeit fiir ein nachteilhaftes
Allel ist Null. Fishers Berechnungen gelten aber nur fiir Populationen, in denen
Drifteffekte (siehe 6.3) vernachldfigt werden konnen; wie bereits erwédhnt, kann
in begrenzte Populationen auch ein nicht allzu nachteilhaftes Gen mit einer
gewissen Wahrscheinlichkeit iiberleben. Es scheint also, da3 das Argument von
der Uberlebenswahrscheinlichkeit doch nicht so zwingend ist, wie es scheint.
Von der Populationsgenetik her gibt es m.E. keine harten Einwinde gegen
Goldschmidts Theorie.

(4) Dobzhanskys viertes Argument bedient sich des empirischen Wissens
tiber die genetische Basis der interspezifischen Variabilitit:

It is beyond doubt that certain qualitative characters show simple Mendelian
segregation in many interspecific crosses where hybrids are fertile - But there is left
a residue of differences between the parental species which is not easily dissolved
into constituent genes. What is this residue, and does it any way resemble the
postulated systemic mutations?97

Goldschmidt hatte argumentiert, da3 es keine guten Hinweise auf die Anzahl
der bei der Artentstehung betroffenen Gene gibt. Dobzhansky gesteht zu, da} es
in allen untersuchten Fillen stets einen Rest von genetischen Unterschieden
gab, die man nicht auf Unterschiede in einzelnen Genen zuriickfiihren konnte.
Die Frage ist nun, ob dieser Rest in systemischen Mutationen besteht.
Dobzhansky findet, dafl die Evidenz eher fiir viele kleine Mutationen spricht:

It must be admitted that in no case have all the differences between two good
species been completely resolved into gene changes. The view that they are so
resolvable is, nevertheless a working hypothesis so far not contradicted by any facts
and has far more evidence in its favor than any of the alternative hypotheses ever
possessed.?8

Die hier angesprochene Evidenz besteht darin, dafl die untersuchten Fille von
Merkmalsunterschieden zwischen Arten keine grundsitzlich anderen Typ von
Variabilitdt zu Tage gefordert haben als bei Merkmalsunterschieden innerhalb
von Arten. Besonders auffillig ist dies bei den gut untersuchten Drosophila-
Arten. Die Unterschiede zwischen den Arten sind teilweise minimal. Nur der

95 Fisher (1930), S. 76

96 Goldschmidt selbst ist der mathematischen Populationsgenetik eher skeptisch gesonnen. Er
schreibt, da} Fishers und Wrights Berechnungen Dobzhanskys »Neo-Darwinismus« (damit
meint er den Gradualismus) favorisieren, »but speciation by accumulation of mi-
cromutations is taken for granted« (Goldschmidt 1940, S. 169).

97 Dobzhansky (1941), S. 81

98 ibid.,S. 82
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Drosophila-Systematiker kann sie iiberhaupt erkennen; trotzdem besteht kein
Zweifel, dafl es verschiedenen Arten sind. Die Artunterschiede betreffen
Merkmale, die auch innerhalb einer Art variieren konnen, und dies in einem
vergleichbaren AusmaB. Goldschmidt war bei seinen Untersuchungen von
Lymantria zur gegenteiligen Uberzeugung gelangt, hat aber nicht niher
angeben konnen, inwiefern z.B. L. mathura und L. monacha aus genetisch
fundamental verschiedenen »Materialien« aufgebaut seien (siehe 5.2).
Dobzhanskys stidrkstes Argument fiir die ursdchliche Identitit von Rassen-
und Artunterschieden ergibt sich aus seinen Untersuchungen zu Chro-
mosomenveridnderungen bei Drosophila (siehe auch 4.5):

the chromosomal differences between species are identical in kind, if not in degree,
with those found among races and individuals. No evidence is discoverable to
support Goldschmidt’s view that species formation is caused by systemic
chromosomal mutations which do not occur on the racial level .%°

Dies ergibt zwar wiederum kein Argument fiir die Rolle von Genmutationen in
der Artenbildung, aber es zeigt immerhin, daf} auf der Ebene der Chromosomen
in der Artbildung nicht etwas fundamental anderes passiert als in der
subspezifischen Diversifikation. Fiir das Auftreten von systemischen Mu-
tationen (d.h. radikale Chromosomenverinderungen) in der ersteren, nicht aber
in der letzteren Stufe des Evolutionsprozesses gibt es also keine
zytogenetischen Hinweise.

(5) Dobzhanskys fiinftes Argument betrifft Goldschmidts Skepsis gegeniiber
der klassischen Theorie des Gens. Goldschmidt hatte immer wieder das
Phinomen des Positionseffekts (siehe 3.2) aufgegriffen, um zu argumentieren,
dal Mutationen nicht lokalisierte Verdnderungen in partikuldren Genen sind,
sondern »pattern changes« in groferen, integrierten chromosomalen
Abschnitten!?0, Dobzhansky findet diese Auffassung ungerechtfertigt:

According to Goldschmidt, genes must either be separated by impregnable walls, or
else they do not exist at all. If this were the only choice, his conclusion would be
justified. But surely many more than these two alternatives are to be considered.
Discrete entities like genes may be integrated into systems, chromosomes,
functioning as such. The existence of organs and tissues does not preclude their
cellular organization... To what extent the genes in a chromosome are interrelated
is an open question.!01

Die Tatsache also, daB3 Gene zusammen funktional als Einheit in Erscheinung
treten konnen heifit nicht, dall sich genetische Unterschiede nicht auf die

99 ibid.,S. 148f.
100 giehe 2.B. Goldschmidt (1946)
101" pobzhansky (1941), S. 110
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kombinierte Wirkung einzelner Gene zuriickfiihren lieBen!?2. Demnach begeht
Goldschmidt bei dem Postulat systemischer Mutationen den Fehler, da3 er vom
Nichtvorliegen einer Analyse eines Effekts in Teileffekte auf die Nichtexistenz
der Teileffekte (d.h. Genmutationen) schlieft. Dies ist unzuléssig, da hier von
einem epistemischen auf einen ontologischen Sachverhalt geschlossen wird.
AuBerdem ist Goldschmidts Wiedergabe der klassischen Theorie des Gens
ungeniigend, da kein Vertreter dieser Theorie je behauptet hat, Gene wiirden in
ihrer physiologischen Wirkung nicht interagieren!03.

Zu Dobzhanskys Verteidung eilte auch sogleich E. Mayr in seinem »Sys-
tematics and the Origin of Species« (1942) herbei. Tatsichlich sagt Mayr, dal3
dieses Werk - das ebenfalls als Klassiker der Synthetischen Evolutionstheorie
gilt - bis zu einem gewissen Grad eine Reaktion auf Goldschmidts Neo-
Saltationismus warl%4. Es wire also falsch, Goldschmidt in der Evolutionéiren
Synthese als Randfigur zu betrachten, bloB weil sich seine Theorie nicht
durchsetzte.

Fir Mayr liegt der Hauptgrund fiir die Annahme einer gradualistischen
Theorie in der Evidenz fiir die Rolle der geographischen Variation in der
Artbildung. Nach Goldschmidt reichen die evolutiondren Prozesse die zur
Bildung von geographischen Rassen fiihren zur Bildung neuer Arten nicht aus;
diese erfordere besondere Mutationsereignisse, die zu charakteristischen
Liicken (»bridgeless gaps«) zwischen den verschiedenen Formen fiihrten. Mayr
weist darauf hin, dal solche »gaps« keineswegs notwendigerweise an
spezifische Diversifikation gekoppelt sind. Sie treten in ausgeprédgter Form vor
allem zwischen sympatrischen Arten auf, d.h. Arten, deren Verbreitungsgebiete
sich iiberlappen oder decken. Zwischen allopatrischen Arten gibt es hingegen
alle Abstufungen von nahezu vollstindiger Kontinuitit bis zu erheblichen
»gaps«105 In diesen Fillen kommt es zu den bereits von Darwin festgestellten
systematischen Grenzféllen, in denen nicht klar ist, ob zwei geographische
Formen nun als Rassen oder als Arten zu klassifizieren sind (siehe 2.1). Dies ist
aber genau, was man unter der Theorie der geographischen Speziation erwartet:

the allopatric species borders are not always sharply defined, but ... this lack of
clear-cut delimitation of some geographic representatives is an inevitable
consequence of the continued operation of evolution.!06

102 per Fehler, anzunehmen, dal das Vorliegen von Interaktionen zwischen irgendwie

organisierten Einheiten eine Analyse eines solchen Systems aufgrund der Eigenschaften
seiner Teile verunmoglicht, wird von Holisten immer wieder begangen (Hoyningen-Huene
1989b).

103 yg1. Carlson (1966), S. 253
104 Mayr (1980b), S. 421

105 Mayr (1942), S. 149

106 ipid., S. 153
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Wo also der Artbildungsprozef3 aktiv ist, erwartet man unter der Theorie der
geographischen Speziation recht flieBende Ubergiinge zwischen Arten, die
demnach eben erst entstanden sind und noch keine Zeit hatten, durch evolu-
tiondre Divergenz deutliche Diskontinuitdten auszubilden. Mayr kritisiert an
Goldschmidts Présentation der systematischen Evidenz fiir diskontinuierliche
Artbildung, daf dieser die gesamte Evidenz fiir »bridgeless gaps« aus Gruppen
von sympatrischen Arten entnimmt, und dann von diesen auf alle Arten
schlie3t. Dabei verpallt er gerade diejenigen Fille, die durch geograpahische
Isolation entstehende oder bereits entstandene allopatrische Arten darstellen!07,

Die wichtigste Evidenz fiir die Rolle geographische Variation in der Art-
bildung ist nach Mayr, da alle Unterschiede zwischen Arten selbst
geographisch variieren, und daB es keinen Unterschied zwischen spezifischen
und subspezifischen Charakteristiken gibt:

If species formation and subspecies formation were two fundamentally different
processes, we should find that the two different classes of characters were subject to
variation in the two categories (geographic race and species). But this is not what
we found in our analysis of geographically variable characters. Not a species
character is known, be it morphological, physiological or other, which is not subject
to geographic variation. As a general rule it can be said that characters separating
full species tend to be more pronounced, and that there are often more differences
between species than between subspecies. But this criterion breaks down
completely in all the really doubtful cases, and many subspecies are characterized
by more striking differences than some “good” species. It is therefore obvious that
there is no ”gap” between subspecies and species, as far as systematic characters are
concerned.108

Mayrs Argument for geographische Speziation ist also, dal es keine Unter-
schiede zwischen Arten gibt, die nicht auch geographisch variieren, und daf3
keine klare Grenze zwischen subspezifischer und spezifischer Variabilitit
gezogen kann. Goldschmidt hatte im Gegensatz dazu behauptet, dal Artun-
terschiede von einer qualitativ anderen Art sind, und daB3 gewisse Spriinge in
der interspezifischen Variabilitit, nicht aber in der subspezifischen Variabilitit,
durch »Potentialititen« im Entwicklungssystem vorgegeben sind. Der
Systematiker Mayr findet aber keinerlei Evidenz fiir zwei Klassen von
Variabilitit, und er iiberblickt wesentlich mehr taxonomische Gruppen als der
Genetiker Goldschmidt. Nach Mayrs Auffassung ist also die in der Natur
vorgefundenen Verteilung von sympatrischen und allopatrischen Arten und
geographischen Rassen nur mit einer gradualistischen Theorie der
Artentstehung vereinbar, die der geographischen Variation eine wesentliche
kausale Rolle einrdumt.

107 ipid.,'s. 149
108 ipid., s. 162f.
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Zusammenfassend stelle ich fest, dal die mathematische Populationsgenetik
allein nicht iiber die theoretischen Ressourcen verfiigte, um Goldschmidts
saltationistische Theorie zuriickweisen zu konnen. Dobzhansky muflte zur
Verteidigung seiner Theorie besonders auf Verallgemeinerungen iiber die
genetische Basis der geographischen und interspezifischen Variabilitit
hinweisen, insbesondere die Ergebnisse seiner Studien iiber die Rolle von
Chromosomenverdnderungen in verschiedenen Rassen und Arten von
Drosophila. Mayr argumentierte gegen Goldschmidt vor allem mittels
induktiver Verallgemeinerungen iliber das Vorkommen von Diskontinuitdten
zwischen Arten in sympatrischen und allopatrischen Populationen sowie iiber
die fliessenden Ubergiinge zwischen subspezifischer und interspezifischer
Variabilitdt. Weder Dobzhansky noch Mayr bedienten sich der theoretischen
Populationsgenetik, um die Gradualitit des Evolutionsprozesses und die
kausale Rolle der geographischen Variabilitit in der Entstehung neuer Arten
gegeniiber einer Neo-Saltationistischen Theorie wie der Goldschmidtschen zu
begriinden. Es handelt sich bei ihren Argumentationen also nicht blo um
empirische Tests theoretischer Vorhersagen aus der mathematischen
Populationsgenetik. Dies belegt zusitzlich meine in 5.1 aufgestellte These, daf3
die Synthetische Evolutionstheorie ein komplexeres Theoriengebdude darstellt,
als eine Ansammlung von quantitiativen Modellen iiber Selektion, Migration
und Drift, wie sie von Fisher, Haldane und Wright ausgearbeitet wurden. Damit
soll die Bedeutung dieser quantitativen Modelle keineswegs in Abrede gestellt
werden. Mein Punkt ist lediglich der, dal die Synthetische Evolutionstheorie
zusétzliches theoretisches Wissen enthiélt, das von einer anderen Natur ist als
die von den mathematischen Populationsgenetikern deduzierten Konsequenzen
des Mendelschen Mechanismus auf Populationsebene.



6 Kurze Geschichte der Selektionstheorie, 1859 bis heute
6.1 Darwins »Kampf ums Dasein«

Darwins Begriff der natiirlichen Selektion ist eng mit seiner Vorstellung von
einem »Kampf ums Dasein« (struggle for existence) verkniipft:

A struggle for existence inevitably follows from the high rate at which all organic
beings tend to increase. Every being, which during its natural lifetime produces
several eggs or seeds must suffer destruction during some period of its life, and
during some season or occasional year, otherwise, on the principle of geometrical
increase, its numbers would quickly become so inordinately great that no country
could support the product. Hence, as more individuals are produced than can
possibly survive, there must in every case be a struggle for existence, either one
individual with another of the same species, or with the individuals of distinct
species, or with the physical conditions of life.!

»Kampf ums Dasein« ist, wie Darwin selbst schreibt, ein metaphorischer
Ausdruck, der z.B. auch Phdnomene wie den »Kampf« einer Wiistenpflanze
gegen die Trockenheit mit einschlieBt2. Dies wirkt zunéchst verwirrend. Daf3
z.B. Tiere im Winter um eine beschrinkte Futtermenge »kdmpfen« mag noch
einleuchten; in welchem Sinn aber »kidmpfen« biologische Individuen, wie
Darwin in der eben zitierten Stelle schreibt, gegen Umweltbedingungen? Die
Metapher ist wie folgt zu verstehen: Unter optimalen Bedingungen ist jeder
Organismus in der Lage, sich expomnentiell zu vermehren (»principle of
geometrical increase«). Dies wiirde in kurzer Zeit zu immensen Populationen
fiihren. Nun sind aber die Bedingungen in den seltensten Fillen optimal: Die
Individuen einer sich stark vermehrenden Population kommen sich gegenseitig
in die Quere, Futter und andere Ressourcen konnen knapp werden, so daf3 viele
Individuen sterben oder aufgrund Ressourcenmangels gar nicht geboren
werden. Eine Population unter Bedingungen, die in anderer Hinsicht suboptimal
sind, z.B. bei extremer Trockenheit, wird ebenfalls eine geringere
Wachstumsrate (u.U. eine negative) aufweisen als unter idealen Bedingungen
moglich wire. Man kann dies auch so ausdriicken: Jede Population einer
bestimmten Art hat eine intrinsische Wachstumsrate (d.h. die unter idealen
Bedingungen theoretisch mogliche Rate) und eine tatséichliche Wachtsumsrate.
Letztere wird per definitionem entweder gleich grof3 oder kleiner wie die erstere
sein. Die Differenz der beiden Raten kann viele Ursachen haben: Inter- oder
intraspezifische Kompetition, Wassermangel, natiirliche Feinde usw. In jedem
Fall tritt eine Wachstumsbegrenzung ein.

I Darwin (1859), S. 63
2 ibid., S.62
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Im zweiten Kapitel von »On the Origin of Species« argumentiert Darwin,
dal es sowohl in natiirlichen als auch in domestizierten Populationen von
Organismen stets eine betrachtliche Variabilitit beziiglich vieler Merkmale
gibt. Im ersten Kapitel hatte Darwin auflerdem auf den wohl jedermann
bekannten Umstand hingewiesen, dafl in der Tier- und Pflanzenzucht durch
gezielte Auswahl bestimmter Merkmale eine Rasse betrichtlich verdndert
werden kann. Darwin zieht nun folgende Analogie3 zwischen kiinstlicher
(Ziichtung) und der von ihm postulierten natiirlichen Selektion:

Let it be borne in mind in what an endless number of strange peculiarities our
domestic productions, and, in a lesser degree, those under nature, vary; and how
strong the hereditary tendency is [...] Let it be borne in mind how indefinitely
complex and close-fitting are the mutual relations of all organic beings to each
other and to their physical conditions of life. Can it, then, be thought improbable,
seeing that variations useful to man have undoubtedly occurred, that other varia-
tions useful in some way to each being in the great and complex battle of life,
should sometimes occur in the course of thousands of generations? If such do occur,
can we doubt (remembering that many more individuals are born that can possibly
survive) that individuals having any advantage, however slight, over others, would
have the best chance of surviving and of procreating their kind? On the other hand,
we may feel sure that any variations in the least degree injurious would be rigidly
destroyed. The preservation of favourable races and the rejection of injurious
variations, I call Natural Selection.4

Mit anderen Worten: In der Tier- und Pflanzenzucht sehen wir, da3 Variationen
auftreten, die eine bestimmte Rasse fiir den Menschen niitzlich machen. Wir
sehen auBerdem, dafB sich solche Variationen in vielen Fillen weitervererben.
Auch in der Natur sehen wir eine betridchtliche Variabilitdt. Warum sollten also
dort keine Varianten auftreten, die niitzlich sind, und zwar nicht fiir den
Menschen, sondern fiir die Vertreter der Rasse selbst? Darwin sah, daf} in der
Natur durch graduelle Variation winzige Merkmalsunterschiede auftreten
konnten, die einer Variante im Kampf ums Dasein von Nutzen sein konnte.
Aufgrund der oben angegebenen Lesart des »struggle« heiflit das: Es gibt
Unterschiede zwischen den Varianten einer Art hinsichtlich der Wirksamkeit
wachstumsbegrenzender Faktoren. Solche »bevorzugte Rassen« werden mehr

3 Nach Ruse (1979, S. 56-63 und S. 189-190) benutzte Darwin zur Rechtfertigung der
Selektionstheorie sowie anderer Aspekte seiner Evolutionstheorie ein vera causa-Argument,
das er von den britischen Wissenschaftsphilosophen J. F. W. Herschel und W. Whewell
gelernt hatte (wenn das stimmt, miisste man die heute vorherrschende Ansicht,
Wissenschaftsphilosophie sei fiir die Wissenschaft vollig nutzlos, revidieren!) Argumente
von verae causae gehen von der Regel aus, daBl von einer bekannten Ursache eines
Phinomens auf die Ursache eines stark analogen Phinomens geschlossen werden darf. Als
allgemeine methodologische Regel scheint mir dieses Prinzip kaum rechtfertigbar zu sein,
hochstens als Heuristik.

4 Darwin (1859), S. 80-81
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lebende Nachkommen produzieren, und die weniger bevorzugten (d.h. stirker
wachstumsbegrenzten) Varianten verdriangen. Unter der Bedingung, daf} diese
Merkmale erblich sind, werden zukiinftige Generationen die Merkmale der fiir
den Kampf ums Dasein besser gewappneten Varianten tragen. Da in jeder
Generation wieder eine neue Variabilitit in alle Richtungen erzeugt wird?, kann
der Selektionsproze3 auch kumulativ wirken, wenn in den folgenden
Generationen wiederum die in die gleiche Richtung variierenden Individuen
einen Vorteil im Kampf ums Dasein haben. Die Darwinsche Version der
Selektionstheorie weist also die folgenden vier Elemente auf: (1) graduelle
Variation, (2) Kampf ums Dasein mit unterschiedlichem Ausgang fiir
verschiedene Varianten, (3) Vererbung und (4) kumulative Wirkung iiber
mehrere Generationen.

Soweit zu Darwins Theorie®. Ich habe sie kurz dargestellt, um einige
Unterschiede zur heutigen Theorie herauszuarbeiten: Erstens gibt es in den
meisten heute verwendeten Modellen fiir Selektion keine Entsprechung zum
Kampf ums Dasein?. Wir werden zwar spiter eine Ausnahme betrachten, aber
grundsitzlich gilt: Die heute meistverwendeten Selektionsmodelle beziehen
sich, wie wir sehen werden, meist auf exponentielle Wachstumsraten oder
tiberhaupt nicht auf Wachstum von Populationen oder Subpopulationen sondern
z.B. die Verdnderung von Genfrequenzen. Zwei Populationen mit
unterschiedlichen intrinsischen Wachstumsraten unterliegen nach den meisten
heutigen Modellen der Selektion, auch wenn ihr Wachstum ungebremst ist,
d.h., wenn nach Darwin gar kein Kampf ums Dasein stattfindet! Selektion
durch unterschiedliche intrinsische Wachstumsraten kann sogar aulerordentlich
stark sein; so stark, daf3 in den meisten Modellen keine weiteren das Wachstum
betreffende Faktoren beriicksichtigt werden miissen®.

Ein zweiter wichtiger Unterschied betrifft die Formulierung der Theorie:
Darwins Theorie ist gualitativ. Obwohl Darwin mit dem Verweis auf das
»Prinzip des geometrischen [=exponentiellen] Wachstums« eine Quantisierung
zumindest nahegelegt hat, hat er nie versucht, seine Theorie quantitativ zu
formulieren. Es gibt bei Darwin kein Mal} fiir die Stdrke eines Selektions-

Darwin hielt die Fahigkeit zur Variation selbst auch fiir eine erbliche Eigenschaft, siehe
(1859),S.118.

Es gibt bei Darwin noch einen zweiten Typ von Selektion, die sexuelle Selektion: »This
[sexual selection, M.W.] depends, not on a struggle for existence, but on a struggle between
the males to possess the female«, (op. cit., S. 88; siehe auch Darwin 1871, Kap. VIII), die
man als Wettstreit zwischen den Minnchen einer Art um die knappe Ressource »weibliches
reproduktives Potential« beschreiben kann. Natiirliche und sexuelle Selektion werden heute
nicht mehr kategorisch unterschieden.

Diesen Punkt haben erstaunlich wenige Autoren gesehen; eine Ausnahme sind Lennox und
Wilson (1994).

Eine Ausnahme bildet das heute kaum mehr verwendete K- vs. r-Selektionsmodell von
MacArthur und Wilson, siehe 8.2
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prozesses. Im Gegensatz dazu ist heute die theoretische Behandlung sowie der
empirische Nachweis von Selektionsprozessen in natiirlichen Populationen
weitestgehend an quantitative Modelle gebunden. Das Ma@ fiir die Stéirke der
Selektion ist Fitness. Es gibt viele verschiedene solche Malle, wie ich in den
nachfolgenden Abschnitten zeigen werde, und dies hat interessante
Konsequenzen fiir die Struktur der Selektionstheorie. Der Reichtum
verschiedener Selektionsmodelle ist ein weiterer wesentlicher Unterschied
zwischen Darwin und der heutigen Selektionstheorie.

Zwischen Darwins Formulierung der Selektionstheorie und ihrer heutigen
Form liegen einige Entwicklungen, die ich im Folgenden kurz beleuchte.

6.2 Die Schwierigkeiten der Selektionstheorie
im 19. und friihen 20. Jahrhundert

Paradoxerweise hatte Darwin viele seiner wissenschaftlichen Zeitgenossen von
der Deszendenz und der Verdnderbarkeit der Arten liberzeugt, aber nicht von
seinem primédren Evolutionsmechanismus, der natiirlichen Selektion. Ein
ernsthafter Einwand gegen die Wirksamkeit der natiirlichen Selektion beruhte
auf dem von Darwin selbst postulierten ProzeB der »blending inheritance«®. Bei
dieser lagen die Nachkommen in ihren Merkmalsauspriagungen zwischen den
beiden Elternteilen. Wenn nun eine vorteilhafte Variation auftritt, warum wird
diese durch Riickkreuzung mit durchschnittlicheren Vertreten nicht wieder
ausgediinnt (»swamping«)? Darwin anerkannte diesen Einwand als Problem fiir
seine Theoriel®. Sogar zwei von Darwins treuesten Anhingern und
Bewunderern, T.H. Huxley (»Darwin’s bulldog«) und F. Galton (ein Vetter
Darwins), glaubten nicht, dafl Selektion fiir graduelle Variationen wirksam sein
konnte.

Huxley konnte eine solche Auffassung nicht mit seiner essentialistischen
Theorie morphologischer Typen vereinbaren!!. Galton stellte sein beriihmtes
Regressionsgesetz auf, welches besagt, dal die Nachkommen beziiglich
kontinuierlich variierender erblicher Eigenschaften (z.B. KorpergroBie) stets
nidher beim Populationsdurchschnitt liegen als der Durchschnitt der beiden
Elternteile!2. Galton erklirte dies mit seinem »law of ancestral heredity«, nach
dem beide Elternteile je 1/4, die GroBeltern je 1/16 usw. zu den erblichen
Eigenschaften der Nachkommen beitragen!3. Das Regressionsgesetz wiirde,
wie Galton glaubte, Selektion fiir kontinuierlich variierende Merkmale

9 Vorzimmer (1963)

10 Ruse (1979), . 211

11 Lyons (1995)

12 provine (1971), S. 12-23; Bowler (1989), S. 254f.

13 Galtons Theorie war mathematisch inkonsistent (Provine 1971, S. 52).
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unmoglich machen. Sowohl Huxley als auch Galton sahen nur diskon-
tinuierliche Spriinge (»sports«) als moglichen Evolutionsmechanismus. Wie wir
auch bei de Vries gesehen hatten, reduziert sich Selektion in einer solchen,
saltationistischen Theorie auf die Elimination von lebensuntiichtigen »sports«
und hat nicht den kumulativen Charakter wie bei Darwin Die Galtonsche
Auffassung von gradueller Variabilitdt war auch ein wesentliches Element in de
Vries’ Argumentation fiir diskontinuierliche Evolution (2.3).

Obwohl Galton Saltationist war und als der Begriinder der britischen
biometrischen Schule gilt, waren die beiden Biometriker K. Pearson und F.
Weldon Gradualisten. Sie glaubten, einen Fehler in Galtons Schlu3 vom
Regressionsgesetz (welches sie akzeptierten) auf diskontinuierliche Evolution
gefunden zu haben und rdumten einem Selektionsprozefl a la Darwin mehr
Raum ein!4. Trotzdem gelang es Pearson und Weldon nie, eine quantitative
Theorie der natiirlichen Selektion zu entwickeln. Weldon hatte zwar seit etwa
1890 an der Frage gearbeitet, wie differentielle Todesraten die statistische
Verteilung quantitativer Merkmale in einer Population beeinflussen!,
konzentrierte sich aber nach 1900 auf Probleme der Vererbung. Die
Biometriker glaubten, diese auf der Basis von Galtons Regressionsgesetz 16sen
zu konnen und produzierten unter anderem die heute seltsam anmutende
Theorie der »Homotyposis«!6, nach der es einen direkten Zusammenhang gibt
zwischen der Repetition von Teilen innerhalb eines Individuums (z.B. die
Blitter eines Baums) und der Vererbung von Eigenschaften an die ndchste
Generation.

Die Biometriker konnten sich mit der Mendelschen Genetik nie anfreunden,
unter anderem, weil sie nach ihrer Auffassung mit einer gradualistischen
Evolutionstheorie nicht vertrdaglich war. Der fundamentale Dissens zwischen
den Biometrikern und den Mendelianern wird an folgender Bemerkung
Pearsons deutlich:

To those who accept the biometric standpoint, that in the main evolution has not
taken place by leaps, but by continuous selection of the favourable variation from
the distribution of the offspring round the ancestrally fixed type [...] there must be a
manifest want in Mendelian theories of inheritance. Reproduction from this
standpoint can only shake the caleidoscope of existing alternatives; it can bring
nothing new into the field. To complete a Mendelian theory we must apparently as-
sociate it for the purposes of evolution with some hypothesis of “mutations.” The
chief upholder of such an hypothesis has been de Vries.!”

14 weldon (1902b); Pearson (1906), S. 15ff.; siehe auch Provine (1971), S. 34f.
15 pearson (1906), S. 16

16 pearson (1901); cf. Bateson (1901)

17 Pearson (1906), S. 39
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Die Biometriker sahen also keine Moglichkeit, den Mendelschen Mechanismus
mit einer Theorie der Selektion fiir kontinuierlich variierende Merkmale zu
vereinbaren. Durch blofe Segregation mendelnder Faktoren kann sich eine Art
nicht wesentlich veridndern, auBler wenn Mutationen eintreten (was auch aus
heutiger Sicht stimmt). Der moderne Mutationsbegriff entstand aber erst in den
20er-Jahren (siehe 3.3), und die de Vriesschen »Mutationen« waren fiir die
Biometriker wegen ihres saltatorischen Charakters nicht akzeptabel.

Nach Weldons frilhem Tod (1905) und den spektakuldren Erfolgen der
Genetik der Morgan-Schule nach 1910 verschwanden die Biometriker weit-
gehend von der Bildfldche, und mit ihnen (vorldufig) die Moglichkeit einer
quantitativen genetischen Theorie der Selektion. Aus der Kontroverse zwischen
Biometrikern und den Mendelianern gingen die Mendelianer triumphierend
hervor, und diese sahen Selektion hochstens als einen Mechanismus, der
lebensuntiichtige diskontinuierliche Varianten eliminierte.

Auch die ersten beiden Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts waren wesentlich
von Zweifeln der Effektivitit von Selektion im Darwinschen Sinn geprigt.
Wihrend im 19. Jahrhundert vorwiegend theoretische Bedenken gegen
Darwinsche Selektion existierten (z.B. das »blending«-Problem), glaubten nun
mehrere Forscher, experimentelle Evidenz gegen die Wirksamkeit Darwinscher
Selektion zu besitzen. Da waren zundchst de Vries’ Beobachtungen mit
Oenothera, die scheinbar einen vollig anderen Evolutionsmechanismus
nahelegten. Viele Biologen zu dieser Zeit (z.B. T.H. Morgan, siehe 3.2) waren
zutiefst beeindruckt von de Vries’ Studien, weil in diesen der Evolutionsprozef3
anscheinend experimentell beobachtet werden konnte, wéahrend die von Darwin
postulierten Prozesse nie direkt beobachtet worden waren!8. Dariiber hinaus
gab es experimentelle Hinweise, da3 Selektion fiir ein bestimmtes Merkmal
stets an gewisse Grenzen stoBt. Am einfluBreichsten waren die von W.
Johannsen 1901 begonnenen Selektionsexperimente mit Phaseolus-Bohnen, die
das Ziel verfolgten, Galtons Regressionsgesetz zu bestitigen und
weiterzuentwickeln.

Johannsen begann mit mehreren reinrassigen Linien von unterschiedlichem
Durchschnittsgewicht der Bohnen. Er ziichtete die Pflanzen iliber mehrere
Generationen und maf in jeder Generation die Gewichtsverteilung der Bohnen.
Er stellte fest, dal Bohnen mit durchschnittlichem Gewicht eine
Nachkommenschaft produzierten, die die gleiche Gewichtsverteilung wie die
Elterngeneration besalen. Dies entsprach Galtons Regressionsgesetz. Als
Johannsen Bohnen aus verschiedenen Gewichtsklassen iiber mehrere
Generationen untereinander kreuzte, erhielt er in jeder derartigen Linie
wiederum eine glockenformige Verteilung, wobei eine gewisse Regression zum
Populationsdurchschnitt festzustellen war, wie Galtons Gesetz dies verlangte.
Als Johannsen nun die groften Bohnen in der hochsten Gewichtsklasse

18 Siehe de Vries (1901), Vorwort
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untereinander kreuzte, erhielt er wieder dieselbe Verteilung wie in der vorigen
Generation. Dasselbe Phdnomen war mit den kleinsten Bohnen in der untersten
Klasse zu beobachten. Johannsen schlof3 daraus:

[T]he action of selection cannot go beyond the known limits-it must stop when the
purification [...] of the most strongly divergent pure line is complete.l®

Die »reinen Linien« (d.h. die stabilen Reihen, die aus seinen Selektions-
experimenten hervorgingen) identifizierte Johannsen als die Genotypen; dies
entspricht etwa der heutigen Terminologie. Aus heutiger Sicht hatte Johannsen
folgendes beobachtet: Selektion wirkt genau solange, wie in der Population
genetische Variabilitit vorhanden ist. Durch dieses Verfahren kann ein
extremer Genotyp herausselektiert werden, dessen phdnotypische Erscheinung
immer noch variabel sein kann (aufgrund von variablen Umwelteinfliissen).
Solange aber keine neue genotypische Variabilitit eingefiihrt wird, kommt die
Selektion zum Stillstand. Fiir den heutigen Betrachter scheint dies vollig trivial;
in der damaligen Zeit wirkten Johannsens Experimente aber verheerend fiir die
Darwinsche Selektionstheorie. Sie galten lange als Beweis, dal Darwinsche
Selektion zwar Merkmale innerhalb eines gewissen Spielraums verdndern, aber
nicht die Grenzen einer Art iiberwinden kann. Johannsen sah keine Alternative
als die Notwendigkeit diskontinuierlicher Variation fiir die Evolution zu
postulieren, und glaubte, mit seinen Experimenten zur Bestidtigung von de
Vries’ Mutationstheorie beigetragen zu haben. Johannsens Experimente sowie
die von ihm daraus gezogene Folgerung der Unwirksamkeit kumulativer
Selektion hatten einen betrichtlichen EinfluB2°, und die Darwinistische
Selektionstheorie war um etwa 1910 auf einem historischen Tiefpunkt
angelangt.

Im darauffolgenden Jahrzehnt gab es weitere Versuche, die Effektivitit von
Selektion auf erbliche Merkmale nachzuweisen. Der amerikanische Genetiker
W. E. Castle (ein Lehrer Wrights und Dunns) experimentierte beispielsweise
mit »piebald rats«. Ratten dieser Varietit besitzen am Kopf verschieden grof3e
schwarze »Kapuzen« auf ihrem sonst weilen Fell. Castle zeigte, daB3 das
Kapuzenmuster (»hooded pattern«) bei Kreuzungen mit anderen Rassen einen
rezessiven Mendelschen Erbgang aufwies?!. Das Kapuzenmuster war aber nicht
konstant; bei einigen Tieren erstreckte sich die schwarze »Kapuze« fast liber
die Hilfte des ganzen Korpers, wihrend sie bei anderen auf einen schmalen
Streifen am Kopf begrenzt war. Castle quantisierte die Flache der schwarzen
Pigmentierung, wobei er einem willkiirlich gewihlten Phénotyp den Wert Null
zuwies, und Abweichungen davon in beide Richtungen mit einer

19 Johannsen (1903), zitiert aus Peters (1959), S. 21
20 provine (1971), S.92-108
21 Castle (1915a), S. 718
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dimensionslosen Zahl mal}, die er »hoodedness« nannte. Er begann 1907 ein
groBangelegtes Selektionsexperiment, wobei er jeweils Tiere mit extremen
hoodedness-Werten untereinander kreuzte. Nach mehreren Jahren Selektion
stellte er fest, dal das Kapuzenmuster sich in beide Richtungen iiber die
Grenzen der urspriinglich gefundenen Variabilitit ausdehnen lie. Dies war an
sich keine grofle Neuigkeit, da Tierziichter dhnliche Versuche schon immer z.T.
erfolgreich angestellt hatten. Das Neuartige an Castles Ergebnissen war, dal es
sich bei dem Kapuzenmuster scheinbar um ein durch, wie Castle meinte,
einzelnes Gen (»unit-factor«) bestimmtes Merkmal handelte, was durch den
Mendel Erbgang angezeigt wurde. Castle interpretierte das Ergebnis so, dal3
sich das Gen selbst durch die Selektion verdndert habe: »The unit itself changes
under repeated selection in the direction of selection«?2, und: »Genotypic
variation may assume a continuous form, and it can be shifted by selection«?3.
Nach Castle waren seine Ergebnisse Evidenz gegen die besonders von de
Vries (siehe 2.3) vertretene Auffassung, dal kontinuierlich variierende
Merkmale sich durch Selektion nicht permanent iliber die Grenzen der ur-
spriinglich vorhandenen Variationsbreite verschieben lassen. AuBlerdem stellten
die Resultate in Castles Sicht die klassische Theorie des Gens in Frage, welche
Gene als stabil und nur durch seltene Mutationsereignisse verdnderbar ansah
(siehe Kap. 3). Easts und Mullers Theorie der »modifying factors« - also Gene,
die die phéinotypische Expression eines anderen Gens dndern - lehnte er ab.
Hitte Castle allerdings eine seiner durch Selektion verdnderten Tiere mit einer
der urspriinglichen Formen zuriickgekreuzt, so hitte er gesehen, daf} die liber
mehrere Jahre ausgeiibte Selektion sich in wenigen Kreuzungsschritten
riickgiingig machen lieB3, weil die Modifikatorgene - die tatsdchlich fiir diesen
Effekt verantwortlich waren - segregieren wiirden?*. Das Hauptgen fiir das
»piebald«-Muster selbst hatte sich vermutlich tiberhaupt nicht veridndert, auller
wenn in Castles Experimenten eine gro3e Zahl von kleinen Mutationsschritten
passiert waren, was hochst unwahrscheinlich ist. Ohne duBlere Einfliisse wie
z.B. Bestrahlung mutiert ein Gen eines hoheren Organismus nur sehr selten.
Castles SchluBfolgerungen in seinem »American Naturalist«-Artikel von
1915 belegen deutlich die anfidnglichen Schwierigkeiten, eine Theorie par-
tikuldrer, stabiler Gene mit einer Theorie der Selektion auf kontinuierliche
Merkmalsunterschiede zu vereinbaren. Die meisten Genetiker, z.B. Johannsen
(siehe oben), reagierten auf dieses Dilemma, indem sie die Effektivitdt der
Selektion in Frage stellten und eine Mutationstheorie de Vriesscher Priagung

22 bid.,s.722

23 ibid.,s.724

24 Dieses Experiment wurde 1919 auf Anregung Sewall Wrights - damals Doktorand an der
Harvard-Universitidt - tatsdchlich durchgefiihrt und bestitigte die »modifying factors«

interpretation, worauf Castle seine Theorie der durch Selektion verdnderbaren Gene
widerrief (Castle 1919; siehe auch Provine 1986, S. 72).
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annahmen. Castle stellte dagegen die Stabilitdt von Genen in Frage, um die
Genetik mit der Selektionstheorie vereinbaren zu konnen. Erst die
mathematische Populationsgenetik, besonders Fishers quantitative Genetik,
konnte dieses Dilemma auflosen.

6.3 Die mathematische Populationsgenetik

Weitgehend unbemerkt waren schon vor 1910 einige aus heutiger Sicht
wegweisende Arbeiten zum Selektionsproblem erschienen. Unabhingig
voneinander berechneten G. H. Hardy25 und W. Weinberg26 die Verteilung der
Allelfrequenzen in einer Mendelnden Population-und erhielten das spéter nach
ihnen benannte Hardy-Weinberg Gesetz (siche unten). R.C. Punnett bat den
Mathematiker H. T. J. Norton, die Auswirkung von Selektion in einer
Population mit Zufallspaarung auf einen rezessiven oder dominanten
Mendelschen Faktor iiber mehrere Generationen zu berechnen. Das Ergebnis, in
Form einer Tafel in einem Buch von Punnett?” iiber Mimikry bei
Schmetterlingen, ging als »Nortons Tafel« in die Geschichte ein und hinterliess
einen betrdchtlichen Eindruck?8. Selektion fiir einzelne Mendelsche
Erbfaktoren ist, wenn man den Mendelschen Mechanismus und das Hardy-
Weinberg Gesetz (siehe unten) beriicksichtigt, nicht nur wirksam, sondern auch
noch schnell! Damit war der Weg geebnet fiir die mathematische Theorie der
Populationsgenetik, die in den Jahren 1918-1931 von R. A. Fisher, S. Wright
und J. B. S. Haldane entwickelt wurde?°.

Die Populationsgenetik beruht auf der klassischen Theorie des Gens, wie sie
in Kap. 3 besprochen wurde. Besonders zentral ist die von Muller gegen Castle
verteidigte These der Stabilitit von Allelen iiber viele Generationen. Diese
bedeutet, in Verbindung mit dem Hardy-Weinberg Gesetz, dal genetische
Variabilitidt keine intrinsische Tendenz besitzt, aus einer Population zu
verschwinden3?; sie tut dies ausschlieBlich unter dem EinfluB von Selektion,
Drift oder Migration (siehe unten). Damit war »blending inheritance« kein
Problem mehr fiir die Selektionstheorie. Zentral ist auch der Begriff der
Genmutation im Sinne Mullers3!. Eine wichtige Erkenntnis der Popula-
tionsgentiker war, dal bei den geschitzten Mutationsraten in natiirlichen
Populationen der Mutationsproze3 selbst weitgehend auBerstande war, die

25 Hardy (1908)

26 Weinberg (1908)

27 Punnett (1915), S. 155; die Tafel ist auch abgedruckt in Provine (1971), S. 138
28 Mayr (1982), S. 554

29 Provine (1971), bes. Kap. 5; Provine (1986); Sarkar (1993)

30 Fisher (1930), S. 9

31 Wright (1931), S. 99; siehe auch 3.3
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genetische Zusammensetzung der Population zu veridndern. Fisher32 schloB da-
raus, dal der Mutationsprozef3 selbst der Evolution keine bestimmte Richtung
geben konne; er stellt lediglich die genetische Variabilitdt bereit, auf die die
Selektion wirke. Wie Norton bereits gezeigt hatte (sieche oben), ist Selektion fiir
ein einzelnes Allel selbst bei geringem Uberlebensvorteil hochst effektiv. Eine
wichtige Voraussetzung der theoretischen Arbeiten Fishers, Haldanes und
Wrights war auch die Annahme, dall gewisse Merkmale durch den Einfluf3 von
Modifikatorgenen33  kontinuierlich ~ variieren  konnen, obwohl  die
zugrundeliegenden genetischen Einheiten partikulir sind3*. Interessanterweise
spielt der fiir die klassische Genetik so wichtige Begriff der chromosomalen
Kopplung von Genloci in den friihen Arbeiten der Populationsgenetiker kaum
eine Rolle; die Gene wurden stets als unabhéngig segregierend angenommen3>.

Fisher3¢ wendete erstmals die z.T. von ihm selbst entwickelten statistischen
Verfahren auf die Analyse der Konsequenzen des Mendelschen Mechanismus
fir die Evolution gquantitativer Merkmale an (d.h. in Zahlen meBbare,
kontinuierlich variierende Eigenschaften wie z.B. KorpergroBe). Er nahm dabei
an, daf} solche Merkmale durch viele Genloci beeinfluflt wurden, die alle einen
kleinen Beitrag zur gesamten genetisch bedingten Varianz des Merkmals
lieferten. Wenn diese Gene in der Population wunabhdngig voneinander
variieren, entsteht eine statistische Normalverteilung (»Quetelets Gesetz«) fiir
das quantitative Merkmal. Damit wurde erstmals eine Verbindung geschaffen
zwischen der quantitativen Biometrik und der Mendelschen Genetik. Dieser
Ansatz heiflit heute »quantitative Genetik« und wurde seit Fishers ersten
populationsgenetischen ~ Arbeiten  bestindig  weiterentwickelt3’. 1930
verdffentlichte Fisher seine »genetische Theorie der natiirlichen Selektion«, die
in einem gewissen Sinn die erste ausgereifte Synthese zwischen der
Selektionstheorie und der Mendelschen Genetik darstellt. Andere Aspekte der
Darwinschen Theorie wie die Theorie der Artenbildung behandelte Fisher aber
nicht; deswegen kann man es nicht als eine Synthese des Darwinismus an sich
und der Genetik bezeichnen.

Fisher leitet in dem Buch sein beriihmtes »Fundamental Theorem of Natural
Selection« her, welches besagt, dal die Zuwachsrate der durchschnittlichen
Fitness in einer Population unter Selektion gleich der genetischen Varianz der

32 Fisher (1930), S. 19-20

33 Wie 3.2 und 3.3 bereits erwihnt wurde, wurden Modifikatorgene von Nilsson-Ehle sowie
von East postuliert und spiter von Altenburg und Muller (1920) direkt nachgewiesen.

34 Wright (1931), S. 99

35 Dies ist legitim solange Selektion in jeder Kopplungsgruppe nur auf ein einziges, durch
einen einzelnen Genlocus kontrolliertes Merkmal wirkt.

36 Fisher (1918)

37 Fiir Einfiihrungen in die heutige quantitative Genetik siehe z.B. Maynard Smith (1992),
Kap. 6; Stearns (1992), Kap. 3; Roughgarden (1979), Kap. 9.
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Fitness zu diesem Zeitpunkt ist®®. Fisher hielt dieses Ergebnis fiir hochst
bedeutend. Er verglich sein Theorem mit dem zweiten Hauptsatz der
Thermodynamik, indem er eine Analogie behauptete zwischen der Entropie und
der genetischen Varianz der Fitness als Triebkrifte irreversibler
thermodynamischer Prozesse resp. Evolution!3® Fishers Theorem verlieh
Darwins Postulat, daB3 Selektion kumulativ wirken kann, erstmals eine gewisse
theoretische Plausibilitdt. Selektion kann nach dem Theorem nédmlich
fortschreiten, solange in der Population genetische Variabilitdt fiir Fitness
vorhanden ist. Durch Genmutationen kann eine solche Variabilitét laufend neu
in eine Population injiziert werden, so daf der Selektionsprozef3 theoretisch nie
zum Erliegen kommt. Heute weill man allerdings, dal das Theorem nur gilt,
wenn die Fitness keine Funktion der Genfrequenzen ist und wenn keine
chromosomale oder epistatische Kopplung zwischen den zur genetischen
Variabilitét der Fitness beitragender Loci gegeben ist*0.

Wie bereits erwéhnt, spielt in der Populationsgenetik das Hardy-Weinberg
(H-W) Gesetz eine fundamentale Rolle. Das Gesetz besagt, da} die Frequenzen
p und g der Allele A und a in der Abwesenheit von Selektion in einer
Population mit Zufallspaarung bereits in der zweiten Generationen ein
Gleichgewicht erreichen, fiir das gilt*!: p* + 2pg + q> = 1. Obwohl das H-W
Gesetz trivial scheint (es ist letztlich eine einfache Binomialverteilung), ist es
dies nur unter der Kenntnis des Mendelschen Mechanismus*2. Es muB}, um das
H-W Gesetz abzuleiten, bekannt sein, daf jedes Individuum an jedem
(autosomalen) Locus genau zwei entweder verschiedene oder identische Allele
besitzt, daB} jede Zygote ein Allel vom Vater und eins von der Mutter erbt, und
daB die Wahrscheinlichkeit, ein bestimmtes Allel zu erben, der Frequenz dieses
Allels in der Population proportional ist (Zufallspaarung vorausgesetzt;
andernfalls gilt das H-W Gesetz nicht). Unter diesen Voraussetzungen folgt das
H-W Gesetz deduktiv aus den Mendel Gesetzen*3.

Die groBe Bedeutung des H-W Gesetzes fiir die Moglichkeit von Selektion
wurde von den Populationsgenetikern in den 20er-Jahren erkannt*4. Das H-W
Gesetz zeigt, dafl genetische Variation in der Population stabil sein kann und
nicht durch »blending inheritance« stindig ausverdiinnt wird. Das H-W Gesetz
wurde sogar mit dem Trégheitsgesetz in der Newtonschen Mechanik

38 Fisher (1930), S. 34-35

39 ibid.,S. 36

40 Roughgarden (1979), S. 168

41 Wright (1931), S. 100; Dobzhansky (1970), S. 99f.; siehe auch Sober (1984), S. 32ff.

42 Ruse (1981)

43 siehe Futuyma (1990), S. 95 oder Beatty (1981), S. 420f. fiir Ableitungen des H-W Gesetzes
44 Chetverikov (1926); Fisher (1930), Kap. 1; Wright (1931), S. 100
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verglichen, weil es einen »zero force state« definiert, an den evolutionire
»Krifte« wie Selektion, oder Migration angreifen konnen®>.

Selektion tritt ein, wenn es durch Fitnessunterschiede einen systematischen
»bias« in der Rate geben kann, mit der bestimmte Allele weitergegeben werden
(siehe 8.2 fiir eine etwas ausfiihrlichere theoretische Behandlung). Allel A kann
z.B. im Durchschnitt um einen Faktor 1 - s (s: Selektionskoeffizient) weniger
hédufig an die nichste Generation weitergegeben werden als Allel a. Dabei wird
das H-W Gleichgewicht in jeder Generation neu eingependelt. Dieser Prozel3
wurde von Chetverikov am eindriicklichsten beschrieben:

In this way, two opposing forces will constantly struggle against each other with
respect to the frequencies of the different pairs of alleles: one, the force of selection,
which disrupts the existing state of equilibrium to the advantage of the selected
gene; the other, the stabilizing action of free crossing, striving in the very first
generation to re-establish order and equilibrium, which will again and again be
disturbed by the action of selection. As a result, the population will continuously
pass from one equilibrium state to another, and this process will last until the op-
eration of selection ceases.40

Selektion an einem Locus in einer Mendelnden Population ist also nicht in der
Lage, diese aus dem H-W Gleichgewicht zu bringen; sie verschiebt lediglich
die Position desselben (d.h. p und g nehmen andere Werte an, aber die
Gleichung p* + 2pq + ¢* = 1 ist immer noch erfiillt). Anders liegt der Fall, wenn
die Selektion auf zwei oder mehrere Genloci wirkt, die entweder durch
epistatische Interaktionen (gegenseitige Beeinflussung der phénotypischen
Wirkung einer Allelsubstitution an den gekoppelten Loci) oder durch
chromosomale Nachbarschaft gekoppelt sind. Kopplung fiihrt zu einem sog.
Kopplungsungleichgewicht und damit zu Abweichungen vom H-W Gesetz.
Dieses kann aber heute fiir bestimmte Fille berechnet werden4’. Die
Multilocustheorie wurde erst in den Sechziger- und Siebzigerjahren entwickelt
und ist mathematisch etwas anspruchsvoller als die gingigen Ein-Locus
Modelle; es werden aber aufler dem Kopplungsungleichgewicht keine neuen
Begriffe eingefiihrt48.

Ein bedeutendes Ergebnis der mathematischen Populationsgenetik war auch
die Theorie der genetischen Drift. Fisher*® rechnete aus, da in einer Population
von N Individuen die Anzahl der Heterozygoten an einem bestimmten Locus

45 Ruse (1981); Sober (1984), Kap. 1
46 Chetverikov (1926), S. 181
47 Roughgarden (1979), Kap. 8

48 Die Multilocustheorie ist m.E. besonders im Hinblick auf das »units of selection«-Problem
interessant, zumindest soweit das anti-genselektionistische Argument von den epistatischen
Interaktionen (Mayr 1975b) betroffen ist. Die Multilocustheorie wurde in der »units of
selection« Literatur bisher merkwiirdigerweise weitgehend ignoriert.

49 Fisher (1922), S. 330
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auch ohne Selektion mit einer Rate von 1/4N abnehmen muf3, und zwar weil bei
jedem Reproduktionsakt mit heterozygoten Individuen eine gewisse
Wabhrscheinlichkeit > 0 gegeben ist, daB} alle Nachkommen homozygot sind>°.
Wenn alle Nachkommen fiir dasselbe Allel homozygot sind, ist das alternative
Allel in dieser Linie »ausgestorben«. Einen dhnlichen Vorschlag hatten ein Jahr
zuvor A.L. und A.C. Hagedoorn gemacht, deshalb nannte Fisher dies den
»Hagedoorn effect«. Wright>! zeigte, daB Fishers Zahl 1/4N nur bei groBen
Populationen gilt; die Verlustrate heterozygoter Genotypen an einem Locus ist
wegen Inzuchteffekten in kleinen Populationen doppelt so gro3 (1/2N). In einer
sehr grolen Population ist auBerdem zu erwarten, daf} alle Allele gleich héufig
von diesem stochastischen Effekt betroffen sind, so daf3 der Effekt keinen
EinfluB auf die relativen Genfrequenzen hat (d.h. das H-W Gesetz hilt). In
kleinen Populationen kann es aber durch Zufall vorkommen, daf} ein Allel
hédufiger betroffen ist als seine Partner. Wright schlof daraus:

The constancy of gene frequencies in the absence of selection, mutation or
migration cannot for example be expected to be absolute in populations of limited
size. Merely by chance one or the other allelomorphs may be expected to increase
its frequency in a given generation and in time the proportions may drift a long way
from its original values.>?

Wenn also ein Allel keinen Effekt auf das Uberleben oder die Fortpflanzung hat
(=neutrales Allel), dann wird seine Frequenz in jeder Generation um einen
Betrag fluktuieren, der um so groBer ist, je kleiner die Population ist. Auf diese
Weise kann ein Allel sogar vollig aussterben oder »fixiert« werden (wenn seine
Frequenz 1 wird, dann ist das alternative Allel ausgestorben und die Frequenz
bleibt 1, bis ein neues alternatives Allel auftaucht). Wright33 zeigte auBerdem,
daBl Selektion auf einzelne Genloci nur wirksam ist, wenn der
Selektionskoeffizient s wesentlich grofer als 1/2N ist, andernfalls »driftet« die
Population an diesem Locus.

Wrights Theorie der genetischen Drift 16ste eine langjdhrige Kontroverse
aus>*. Fisher und sein Mitstreiter E. B. Ford waren der Auffassung, da die
meisten Evolutionsprozesse durch Massenselektion von Allelen in groBen
Populationen dominiert werden. Dies impliziert, da} die meisten evolutionédren

50 Man betrachte z.B. eine Familie, in der beide Eltern heterozygot fiir braune (vs. blaue)
Augen sind. Bei zwei Kindern ist die Wahrscheinlichkeit, dafl beide Kinder homozygot fiir
blau oder fiir braun sind 1/8. Sind sie fiir dasselbe Allel homozygot, was mit einer
Wahrscheinlichkeit von 1/16 eintritt, so hat sich das alternative Allel nicht weitervererbt.
Durch diesen Effekt nimmt die Zahl der Heterozygoten in einer Population stindig ab.

51 Wright (1931), S. 110

52 ibid.,S. 106

53 ibid., S. 134

54 provine (1986), Kap. 9 und 12
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Verinderungen adaptiv sind; Fisher und Ford waren also »Adaptationisten«.
Wright raumte hingegen der Drift eine bedeutende Rolle in der Evolution ein.
Sein Standpunkt wurde oft dahingehend miBlverstanden, er hitte behauptet, da3
Drift der dominierende Faktor in der Evolution natiirlicher Populationen sein;
demnach wire Wright ein Anti-Adaptationist gewesen. Wrights Standpunkt war
aber subtiler: Er postulierte eine komplexe Interaktion von Selektion, Drift und
Migration als hauptsdchlichen Evolutionsmechanismus. Wright stellte sich vor,
dal groBe Populationen héufig in kleine Kolonien aufgespalten werden, in
denen genetische Drift auftritt>®. Dadurch koénnten in einigen Kolonien durch
Zufall besonders giinstige Genkombinationen entstehen, deren einzelne Gene
fiir sich genommen nicht adaptiv sind. Diese giinstigen Genotypen wiirden sich
stark vermehren und Migranten in die umliegenden Kolonien aussenden, so daf}
in diesen Kolonien weniger giinstige Genotypen durch Selektion verdringt
wiirdend7. Wright nannte diesen ProzeB »intergroup selection«, was aber nicht
mit »Gruppenselektion« im Sinne etwa Wynne-Edwards® identisch ist.
Wrights »shifting balance«-Proze3 wurde von Dobzhansky als wichtiger
Evolutionsmechanismus betrachtet>?.

Genetische Drift ist bis heute ein ebenso kontroverses wie interessantes
Thema geblieben, besonders durch die neueren »neutralistischen« Theorien
molekularer Evolution®. Diese Theorien gehen davon aus, daB die meisten
Mutationen iiberhaupt keine phinotypischen Auswirkungen haben, weil sie oft
funktional neutrale Aminosduresubstitutionen in Proteinen betreffen und
deshalb ein groBer Teil der Evolution von Proteinen nicht adaptiv ist.
AuBerdem gab es Diskussionen, ob in einem gegeben Fall eines Evolutions-
prozesses von Selektion oder von Drift als Nullhypothese auszugehen ist6!.
Wird die These vertreten, dal man eine Hypothese, da3 Selektion stattgefunden
hat, nur annehmen darf, wenn Drift als Ursache eines Evolutionsprozesses
statistisch gesehen verworfen werden kann, wird die Drifttheorie integraler
Bestandteil der Selektionstheorie.

55 Siehe Gould und Lewontin (1979) sowie Sober (1993, Kap. 5) zu Problemen des
Adaptationismus.

56 Wright (1932)
57 Provine (1986), S. 288
58 Wynne-Edwards (1963)

59Dobzhansky (1939), S. 133. Wright hatte vermutlich iiber Dobzhansky von den drei groflen
Populationsgenetikern den stirksten Einfluf auf die Evolutionédre Synthese.

60 Kimura (1983)
61 Beatty (1987a)
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6.4 Die Riickkehr des Phdnotyps

Die mathematische Populationsgenetik bestand darin, von einigen wenigen
fundamentalen Prinzipien wie dem Hardy-Weinberg Gesetz ausgehend
quantitative Modelle aufzustellen, die theoretische Erkldarungen fiir gewisse
Evolutionsprozesse, vor allem Selektion und Drift an einzelnen Loci sowie
Selektion ~ von  durch  viele @ Gene  bestimmten, quantitativen
Merkmalsunterschieden moglich machten. In den letzten drei Jahrzehnten
wurde aber Selektion zunehmend auch mit quantitativen phdnotypischen
Modellen studiert. Darunter versteht man solche Modelle, die keine Annahmen
tiber das genetische System (haploid/diploid; sexuell/vegetativ etc.) der
betrachteten Organismen machen. Man kann sich fragen, weshalb dies
tiberhaupt erwiinscht sein sollte, nachdem man nun diese prizisen
populationsgenetischen Theorien hat und aus der Geschichte gelernt haben
sollte, wie fundamental die Mechanismen der Vererbung fiir das Verstiandnis
der Evolution sind. In der folgenden Diskussion soll klar gemacht werden,
weshalb fiir das Verstidndnis der Evolution auch phénotypische Modelle der
Selektion erforderlich sind.

Wie in 6.3 bereits kurz erwidhnt wurde, gehen die Selektionsmodelle der
theoretischen Populationsgenetik davon aus, da3 gewisse Allele in Popula-
tionen die Tendenz haben, mehr Kopien in den folgenden Generationen zu
hinterlassen als alternative Allele. Unterschiede in dieser Tendenz werden meist
durch den Selektionskoeffizienten s ausgedriickt, wobei dem vorteilhaften Allel
meist willkiirlich der Wert 1, dem nachteilhaften Allel der Wert 1 - s
zugeschrieben wird (siehe auch 8.2e). Wodurch der Unterschied in der
Weitergabetendenz zwischen verschiedenen Allelen bedingt ist, spielt in dieser
Art von theoretischer Betrachtung keine Rolle. Trotzdem will die Biologin
natiirlich in konkreten Fillen wissen, warum gewisse Allele unter bestimmten
Bedingungen besser an die nidchste Generation weitergegeben werden.

Ein Allel kann in einer Population bevorzugt werden, weil es seinen Triagern
(oder den nichsten Verwandten seiner Trdger, sieche unten) einen
Fortpflanzungs- oder Uberlebensvorteil gegeniiber den Trigern eines alter-
nativen Allels verschafft. Wenn die Trdger eines bestimmten Allels im
Durchschnitt mehr Nachkommen hinterlassen als die Triger eines alternativen
Alleles, so wird das Allel in zukiinftigen Generationen in groferer Kopienzahl
vertreten sein. Mit anderen Worten, ein Allel kann die Héiufigkeit, mit der es an
die nédchsten Generationen weitergeben wird dadurch erhohen, indem es die
Fitness seines Trigers erhoht (siehe Kap. 8 fiir eine ausfiihrliche Diskussion des
Fitnessbegriffs). Eine vollstandige Erkldrung eines Selektionsprozesses fiir ein
einzelnes Allel beinhaltet auch eine Erkldarung, weshalb die durch das Allel
verursachten Merkmalsunterschiede beim Tridgerorganismus eine hohere
Fitness bewirken. Erst dieses Wissen ergibt eine vollstindige Erklirung, wes-
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halb die durch ein in der Selektion bevorzugtes Allel bestimmten
organismischen Merkmale adaptiv sind.

Evolutionsbiologen sind nun aber oft an Merkmalen interessiert, deren
genetische Basis sie nicht kennen, d.h., bei denen die Gene, die diese Merkmale
in der Population genetisch variieren lassen konnen, nicht durch genetische
Analysen identifiziert wurden. Dies ist oft dann der Fall, wenn es sich um
komplexe Merkmale hoherer Organismen handelt, bei denen genetische
Analysen deswegen schwierig sind, weil sie durch eine grofle Zahl von Genen
beeinfluB3t werden. Besonders gilt dies z.B. fiir Verhaltensmerkmale bei hoheren
Tieren sowie die Merkmale des Lebenszyklus bei Tieren und Pflanzen (in der
Fachsprache meist »life history traits« genannt, z.B. die Anzahl der
Nachkommen pro Wurf, das Alter bei Erreichen der Geschlechtsreife, die
Haufigkeit von Fortpflanzungsversuchen usw.). Solche Merkmale werden
durch hochst komplexe genetische Programme kontrolliert, iiber deren Struktur
und Wirkungsweise man in vielen Fillen so gut wie nichts weil3. Es ist in den
letzten Jahren aber klar geworden, dal man iiber solche Merkmale trotzdem
evolutioniire Aussagen machen kann, besonders beziiglich der Frage, ob es sich
um adaptive Merkmale handelt, und, falls ja, warum sie adaptiv sind. Mit
anderen Worten, in vielen Fillen lassen sich heute die wultimaten Ursachen
(siehe Kap. 7) von Merkmalen - d.h. die historischen Griinde, weshalb diese
Merkmale in einer Art vorhanden sind - angeben, bevor man deren proximate
Ursachen kennt - d.h. die genetischen, physiologischen und embryologischen
Umsténde, die das Merkmal in jedem Individuum wéhrend dessen Ontogenese
hervorbringen®2.

Das Studium von Adaptationen war schon immer Gegenstand der Evo-
lutionsbiologie. Darwins »Origin« enthélt viele adaptive Hypothesen, in denen
Darwin tiiber den evolutiondren Nutzen bestimmter organismischer Merkmale
spekuliert. Besonders schon ist z.B. Darwins Untersuchung der Wa-
benkonstruktion bei Honigbienen, wo er mit Manipulationsexperimenten zu
zeigen versuchte, dall die Konstruktion, die fiir die Zwecke der Bienen optimal
zu sein scheint, durch einige Modifikationsschritte aus einfachen Ver-
haltensweisen beim Wabenbau erhalten werden kann. Er folgert: »the most
wonderful of all known instincts, that of the hive-bee, can be explained by
natural selection having taken advantage of numerous successive, slight
modifications of simpler instincts«53.

62 Siche z.B. Stearns (1992): »We cannot afford to wait until the molecular analysis of
development and physiology has delivered a few mature summary statements relevant to
individual variation in fitness, for that will take centuries-if it ever happens at all. We must
make our own hypotheses and hope that that the molecular connection will come at a later
date« (S. 10).

63 Darwin (1859), S. 235
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Wie in 6.2 gezeigt wurde, bestanden um die Jahrhundertwende erhebliche
Zweifel beziiglich der Wirksamkeit von Selektion. Dementsprechend
betrachteten besonders Genetiker das Studium von Adaptationen oft als
»unwissenschaftlich«. Wie in 2.2 erwidhnt wurde, beméngelte z.B. Bateson das
Fehlen quantitativer Angaben iiber die »Kosten« und »Nutzen« bestimmter
Eigenschaften, ohne die in Batesons Sicht keine Angaben iiber die Adaptivitit
bestimmter Merkmale gemacht werden diirfen. Darin wird Bateson jeder
heutige Biologe sofort zustimmen; nur sind heute genau solche
»Kosten/Nutzen«-Rechnungen mit Hilfe von theoretischen Anséitzen, die unten
zu besprechen sind, moglich.

Vermutlich aufgrund der allgemeinen Annahme der Synthetischen Evo-
lutionstheorie, die der Adaptation durch natiirliche Selektion eine bedeutende
Rolle zuwies®4, begann die allgemeine Skepsis beziiglich der Adaptation in eine
regelrechte Begeisterung fiir adaptive Hypothesen umzuschlagen. Sehr
einflufreich war z.B. Wynne-Edwards Vorschlag aus den Sechzigerjahren, daf3
bestimmte Verhaltensweisen bei Tieren die adaptive Funktion hitten, die
Populationsdichte zu regulieren, damit die Population nicht ihre Ressourcen
tibernutzt und damit ausstirbt. Wynne-Edwards postulierte einen Prozefl der
»Gruppenselektion« der zu solchen Adaptationen fiihren soll®. Die Theorie der
Gruppenselektion wurde in der Folge in einem vielzitierten Buch von G. C.
Williams (1966) kritisiert und zuriickgewiesen. Williams verlangte beim
Studium von Adaptationen »a more rigorously disciplined treatment«%, als es
eine Zeitlang iiblich war. Adaptivitit eines Merkmals darf nach Williams
niemals einfach angenommen werden (hochstens zu heuristischen Zwecken),
sondern darf nur dann postuliert werden, wenn positive Evidenz dafiir vorliegt
und nicht-adaptive Erkldrungen zur Erkldrung des Vorhandeseins eines
Merkmals nicht ausreichen.

Eine bedeutende neuere Entwicklung in der Selektionstheorie ist die
Theorie der »kin selection« von W. D. Hamilton. Hamilton gab erstmals eine
populationsgenetische Erkldrung fiir scheinbar »altruistische« Verhaltensweisen
bei Tieren, die keine Gruppenselektion postulieren muBte®’. Mit Hamiltons
Theorie konnte man z.B. das Verhalten staatenbildender Insekten erkldaren, wo
bestimmte Individuen zugunsten von Geschwistern auf ihre eigene
Fortpflanzung verzichten. Nach Hamiltons Theorie hat die Selektion dieses
Verhalten bevorzugt, weil die haploiden Arbeiterinnen mit ihren Geschwistern

64 Gould (1983) hat darauf hingewiesen, dafl die anfinglichen Vertreter der Synthetischen
Evolutionstheorie beziiglich des Adaptationismus noch sehr vorsichtig waren, dann aber
zunehmend adaptationistischer wurden. Gould bezeichnet diese post-synthetische Tendenz
zum Adaptationismus als »the hardening of the synthesis«.

65 Wynne-Edwards (1963)
66 Williams (1966), S. 258
67 Hamilton (1964)
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ndher verwandt sind, als mit diploiden Sohnen. Die Gene der Arbeiterinnen
tragen unter diesen gegeben Bedingungen besser zu ihrem Uberleben bei,
indem sie das Insekt veranlassen, ihren Geschwistern zu helfen®8. Die Theorie
der »kin selection« (siehe auch 8.2) trifft also explizite Annahmen iiber das
genetische System der beteiligten Organismen. Obwohl die Gene, die das
»altruistische« Verhalten kontrollieren, in der Regel nicht bekannt sind, werden
solche Gene als in den sexuellen Lebenszyklus eingebundene theoretische
Entitdten postuliert (dal das Verhalten von Insekten groBtenteils genetisch
bedingt ist, d.h. daB diese Tiere kaum gelerntes Verhalten zeigen, steht
allerdings auBler Zweifel).

Es wurden aber in neuerer Zeit auch theoretische Modelle zur Erkldrung von
Adaptationen entwickelt, die ausschlieBlich von Phdnotypen handeln und nicht
von Genen. Ich werde drei Typen von solchen Modellen kurz vorstellen: (1)
spieltheoretische Modelle mit dem Begriff der evolutionsstabilen Strategie
(ESS), (2) die Theorie der optimalen Lebenszyklen und (3) 6ko-physiologische
Optimierungsmodelle. Besonders interessieren mich hier die Gemeinsamkeiten
dieser drei theoretischen Ansitze.

Spieltheoretische Modelle wurden anfanglich entwickelt, um ritualisiertes
Konfliktverhalten bei sozialen Tieren zu erkldren. In den Sechzigerjahren war
fiir solche soziobiologischen Phidnomene eine bestimmte Art von Erkldrung
populdr, die die Ritualbildung und Kontrolle der intraspezifischen Aggression
auf Adaptationen zuriickfiihrten, die »zum Wohle der Art« entstanden sind, d.h.
durch Gruppenselektion®®. Nachdem Gruppenselektion aufgrund von Williams’
Kritik nicht mehr akzeptabel war, muflten alternative Erkldrungen gesucht
werden. J. Maynard Smith und G. R. Price verwendeten erstmals einen
spieltheoretischen mathematischen Ansatz zu diesem Zweck’0. Der Ansatz
wird am einfachsten anhand des bekannten »Falken/Tauben-Spiels«
verstiandlich.

Es wird angenommen, daf} in einer Population von Tieren zwei verschiedene
Verhaltensphdanotypen H und D vorkommen. Im Zusammenhang mit
Verhaltensweisen spricht man meist von »Strategien«. Ein Tier mit Strategie H
(fiir »hawk«, Falke, Symbol des Kriegs) verhilt sich wie folgt: Wenn es einem
anderen Tier der gleichen Art begegnet und es zum Konflikt kommt (z.B.
wegen eines Beutetiers), 1d8t H den Konflikt eskalieren, d.h. es kdmpft und
riskiert dabei, verletzt zu werden. Phinotyp D (fiir »dove«, Taube, Symbol des
Friedens) ist sanftmiitiger: Das Tier zieht sich zuriick, bevor es zu Verletzungen
auf irgendeiner Seite kommen kann. Es fragt sich nun, welche dieser beiden
Strategien die erfolgreichere ist, d.h., welcher Phinotyp die groBere Fitness

68 Fiir eine gut verstidndliche Einfiihrung in die Theorie der »kin selection« siehe Dawkins
(1989), Kap. 6).

69 Der beriihmteste Verfechter einer solchen Theorie war Konrad Lorenz (Lorenz 1966).
70 Maynard Smith und Price (1973); siehe auch Maynard Smith (1982)
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besitzt. Eine heuristische Uberlegung moge die Komplexitit des Problems
verdeutlichen.

Eine Population bestehe zum iiberwiegenden Teil aus Tauben und einigen
wenigen Falken. Es scheint, da} die Falken in einer solchen Population einen
Vorteil haben. Bei den meisten Konflikten werden sie als Sieger hervorgehen,
weil die Tauben sich ja dauernd zuriickziehen. Der Falke wird iiber mehr
Ressourcen, ein grofleres Territorium, mehr Weibchen oder worliber immer der
Konflikt ausgebrochen ist verfiigen, d.h. er hat eine hohere Fitness. Jetzt nehme
man an, ein Selektionsprozel setze ein, der die Population mit Falken
anreichert. Dies ist zu erwarten, denn die Gene, die den Falken-Phénotyp
bedingen, werden unter den beschriebenen Umstinden mehr Kopien in den
folgenden Generation hinterlassen. Irgendwann besteht die Population fast nur
noch aus Falken und nur noch wenigen Tauben. Ein Falke wird sich dann in
den meisten Konfliktsituationen einem anderen Falken gegeniiber finden, und
moglicherweise schwer verletzt werden, weil der Konflikt eskaliert. Unter
diesen Bedingungen sind unter Umstinden die wenigen noch vorhandenen
Tauben im Vorteil, denn sie fliehen stets, bevor sie von einem Falken verletzt
werden konnen. Offenbar hingt die Fitness der beiden Phinotypen H und D
davon ab, welche der beiden Strategien in der Population gerade vorherrscht.
Diesen Fall nennt man Frequenzabhdngigkeit der Fitness.

Die heuristische Uberlegung macht deutlich, wie eine solche Population
evoluiert: Die Falken nehmen zu, solange sie in der iiberwiegenden Minderheit
sind, ebenso die Tauben. Dies heiit, da} es einen Gleichgewichtspunkt in der
Verteilung von Falken und Tauben geben muf3, bei dem sich die Vorteile und
Nachteile der beiden Strategien die Waage halten. Dies kann im Falken/Tauben
Spiel dadurch realisiert werden, indem ein Teil der Population den Phinotyp H
und der Rest den Phinotyp D annimmt, oder indem alle Individuen zu einem
gewissen Teil H und zu einem gewissen Teil D spielen (gemischte Strategie).
Solche  Gleichgewichtszustinde haben Maynard Smith und Price
evolutionsstabile ~ Strategien (ESS) genannt. FEine ESS ist dadurch
charakterisiert, da3 wenn die Mehrheit der Population die ESS befolgt, keine
Mutanten in die Population eindringen konnen, deren Strategie beziiglich des
betrachteten Verhaltens nicht der ESS entspricht.

Auf eine mathematische Darstellung der Kriterien fiir eine ESS wird hier
verzichtet; eine solche a6t sich in jedem fortgeschrittenen Lehrbuch der
Evolutionsbiologie nachschlagen’!. Es gilt aber, folgende Merkmale des
spieltheoretischen Ansatzes festzuhalten: (1) Er 1dBt sich verallgemeinern auf
alle Fille, in denen die Kosten und Nutzen eines Merkmals frequenzabhingig
sind. Dies ist nicht nur bei vielen sozialen Interaktionen im Tierreich der Fall,
sondern kann z.B. auch beziiglich des Wachtums von Pflanzen in
Pflanzengemeinschaften auftreten. Spieltheoretische Ansidtze konnten dem-

71 7 B. Maynard Smith (1992), S. 116-124 oder Futuyma (1990), S. 307
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entsprechend auch erfolgreich auf solche Fille angewendet werden’2. (2)
Spieltheoretische Modelle geben Kriterien fiir ein Selektionsgleichgewicht an;
sie sagen nichts dariiber, wie und ob ein solches Gleichgewicht in einer
gegeben Population erreicht werden kann. (3) Es werden keinerlei genetische
Annahmen getroffen. Es mul} lediglich angenommen werden, daff die
betrachteten Phinotypen genetisch fixiert sind, und dafl eine ausreichende
genetische Variabilitdt vorhanden ist, um die Population durch Selektion ins
Gleichgewicht zu bringen. Die Modelle lassen sich theoretisch gleichermaf3en
fir sexuelle und fiir asexuelle Organismen anwenden. Bei sexuellen
Populationen konnen sich theoretisch gewisse Komplikationen ergeben, die das
Erreichen der ESS verhindern, besonders bei gemischten ESS73. (4) Bei
frequenzabhingiger Selektion kann der scheinbar paradoxe Fall eintreten, dal3
die durchschnittliche Fitness der Population als Folge des Selektionsprozesses
abnimmt, was unter anderem Fishers Theorem (siehe 6.3) widerspricht. Daraus
folgt, daf natiirliche Selektion nicht unbedingt zu einer »Verbesserung« eines
Organismus beziiglich seines reproduktiven Erfolgs fithren muf374.

Ein erheblicher Teil der evolutionsbiologischen Forschung seit den
Vierzigerjahren hat sich mit der Evolution von Lebenszyklen beschiftigt. Unter
Lebenszyklus-Merkmalen (»life history traits«) werden eine grofe Zahl von
Parametern  zusammengefallt, die innerhalb einer Art bestimmte
durchschnittliche Werte annehmen, z.B. die Lebensdauer, die Zahl der
Nachkommen pro Wurf, die Zahl der Fortpflanzungsversuche, das Alter und
Gewicht bei Erreichen der Geschlechtsreife und noch weitere, dhnliche Pa-
rameter. In der Natur findet sich eine ungeheure Bandbreite von verschiedenen
Lebenszyklen (man vergleiche z.B. eine Eintagsfliege mit einer
dreihundertjdhrigen Eiche!) und das Auffinden von ultimaten Erkldrungen fiir
das Vorherrschen bestimmter Lebenszyklen bei bestimmten Arten ist zu einem
ebenso komplexen wie faszinierenden Forschungsgebiet geworden, mit dem
sich gegenwirtig vermutlich mehr Biologen und Biologinnen beschiftigen als
mit einigen der »klassischen« Fragen in der Evolutionsbiologie (z.B.
Artbildung). Es konnte gezeigt werden, daf} viele Lebenszyklus-Parameter unter
der strengen Kontrolle der natiirlichen Selektion stehen, d.h. daB3 es starke
Selektionsdriicke fiir die evolutionédre Einstellung der Lebenszyklen auf lokale
Adaptivititsmaxima gibt. Dies leuchtet auch intuitiv sofort ein: Lebenszyklus-
Parameter sind Merkmale, die einen unmittelbaren Effekt auf den
Fortpflanzungserfolg eines Typs haben konnen, was besonders bei der Zahl der
Nachkommen offensichtlich ist.

72 7 B. Schmid und Bazzaz (1994)
73 Maynard Smith (1992), S. 125
74 vgl. Sober (1993), S. 97f.
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Eine klassische Arbeit in diesem Bereich ist D. Lacks Studie zum Einfluf}
der GelegegroBe bei Staren auf den Fortpflanzungserfolg der Vogel’>. Lack
zeigte, dall es eine obere Grenze fiir die Anzahl der gelegten und bebriiteten
Eier gibt, deren Uberschreiten sich auf den Fortpflanzungserfolg eines Paares
ungiinstig auswirkt. Als Grund schlug Lack vor, daf} oberhalb dieser Grenze die
Uberlebenschancen der Jungvigel stark abnehmen, weil die Eltern nur eine
gewisse Zahl von Jungtieren optimal fiittern konnen. Lack schlug vor, da3 die
Zahl der iiberlebenden Nachkommen diejenige Grofe ist, die durch Selektion
optimiert wird, und daf} es fiir jede Vogelart eine optimale Gelegegrofe gibt,
die diesen Wert optimiert. Die Zahl der iiberlebenden Nachkommen
reprasentiert in diesem Fall also die Fitness. Neuere Arbeiten zu diesem
Problem haben vor allem versucht, Abweichungen von der »Lack clutch« zu
erklidren’®.

Eine erste allgemeine Theorie liber die Evolution von Lebenszyklen stammt
von R. H. MacArthur und E. O.Wilson’’. Diese Autoren schlugen vor, daB alle
Lebenszyklen in einem Kontinuum zwischen zwei extremen Strategien liegen,
die sie als »r-Strategie« und als »K-Strategie« bezeichneten. Die beiden GroBen
r und K entstammen der logistischen Gleichung fiir dichtelimitiertes
Populationswachstum (siehe 8.2), wo sie die intrinsische Wachstumsrate resp.
die Tragfdhigkeit bezeichnen. MacArthur und Wilson stellten sich vor, dal
Selektion in einer Umwelt, in der keine Ressourcenlimitierung vorliegt (z.B.
beim Eindringen einer Art in einen bisher ungenutzten Lebensraum), die
intrinsische Wachstumsrate der Population erhoht (r-Selektion), wéihrend sie in
einer Umwelt mit starker Ressourcenlimitierung (z.B. infolge Kompetition) die
Tragfihigkeit zu erhohen versucht (K-Selektion). - und K- Selektion fiihren zu
unterschiedlichen Fortpflanzungsstrategien: Erstere bevorzugt Typen, die
moglichst schnell moglichst viele Nachkommen produzieren, letztere solche,
die wenige aber kompetitiv erfolgversprechende Nachkommen hervorbringen.
Die Theorie der r und K-Selektion hatte eine befruchtende Wirkung fiir weitere
Forschung auf diesem Gebiet, gilt heute allerdings als zu stark vereinfacht’8.

Inzwischen gibt es eine groBe Zahl von Modellen iiber die verschiedenen
Lebenszyklusparameter. S. C. Stearns und J. Koella haben z.B. gezeigt, dal3 auf
das Alter und Gewicht, bei denen die sexuelle Maturitit erreicht wird,
theoretisch ein starker Selektionsdruck zu erwarten ist’®. Heuristisch kann dies
folgendermallen plausibel gemacht werden: Beginnt ein Organismus seine
Fortpflanzung zu spit, kann er dadurch in Nachteil geraten, besonders in einer
schnell wachsenden Population, in der die friith sich fortpflanzenden Typen

75 Lack (1947b)

76 Stearns (1992), S. 151ff.

77 MacArthur und Wilson (1967)
78 Stearns (1992), S. 206f.

79 Stearns und Koella (1986)
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spiter liberproportional vertreten sein werden. Zu frilhes Einsetzen der
Fortpflanzung kann aber auch einen Nachteil bedeuten, da z.B. ein noch
untergewichtiges Weibchen noch nicht iiber die fiir den optimalen Erfolg des
Fortpflanzungsversuchs notwendigen Ressourcen verfiigen konnte. Irgendwo
gibt es ein Optimum, das unter bestimmten Modellannahmen berechnet werden
kann. Stearns und Koella nahmen an, da3 die demographische Verteilung der
Population der Euler-Lotka Gleichung (siehe 8.3) gehorcht und daf3 Selektion
fiir den Zeitpunkt der Erreichung der Maturitidt den Malthusischen Parameter
(ein Maf} fiir das Wachstum einer Population mit stabiler demographischer
Struktur, siehe 8.3) maximiert, der hier als MaB fiir die Fitness des Phénotyps
auftritt.

Ein weiterer Lebenszyklus-Parameter, der intensiv untersucht wurde, ist die
Lebensdauer, die z.B. im Zusammenhang mit der Humanbiologie natiirlich eine
besonders interessante Eigenschaft ist. Die grundsitzliche Frage ist, ob z.B. die
menschliche Lebensdauer (d.h. deren Reaktionsnorm!) sich gegenwirtig in
einem Selektionsgleichgewicht befindet, oder ob auf dieses Merkmal keine
starke Selektion wirkt. Mache Biologen vermuten, dafl die Lebensdauer vor
allem durch das spidte Wirksamwerden gewisser Mutationen, gegen die
wihrend der reproduktiv kritischen Phase keine Selektion herrscht weil sie sich
erst im Alter bemerkbar machen, begrenzt wird (z.B. Mutationen die zu
degenerativen Erkrankungen des Zentralnervensystems wie der beriichtigten
Alzheimer-Krankheit fiihren). In diesem Fall wire die Lebensdauer kein
adaptives Merkmal. Es ist aber auch denkbar, dal die Lebensdauer durch
Selektion so eingestellt wurde, daBl die Gesamtfitness optimiert wird; in diesem
Fall wire sie ein adaptives Merkmal. Das Problem hat sich als duferst komplex
erwiesen und ist zur Zeit Gegenstand intensiver Forschung?0.

Die Lebenszyklus-Theorie ist sehr anspruchsvoll und ich werde hier nicht
weiter darauf eingehen. Auf die bei Lebenszyklus-Modellen verwendeten
Fitnessmafle werde ich in Kap. 8 zuriickkommen. Hier sollen aber die
wichtigsten Merkmale der Lebenszyklus-Theorie festgehalten werden: (1) Wie
auch die oben erwihnten spieltheoretischen Modelle, sind die meisten
Lebenszyklus-Modelle phdnotypisch. Es wird davon ausgegangen, daf} die
Lebenszyklus-Parameter bzw. deren Reaktionsnormen (d.h. der Bereich
phénotypischer Ausprdgungen beziiglich eines Merkmals, die ein Genotyp
unter verschiedenen Umweltbedingungen annehmen kann) genetisch fixiert
sind, daf} es genetische Variabilitit fiir diese Merkmale gibt, und dall Selektion
auf die fiir die Parameter verantwortlichen Gene z.B. in einem sexuellen
Organismus zur Optimierung dieser Parameter fiihren kann. Sexuelle
Fortpflanzung wird aber bei den meisten solchen Modellen nicht vorausgesetzt.
(2) Wie bereits in den spieltheoretischen Ansitzen gibt die Theorie der
optimalen Lebenszyklen nur den Gleichgewichtszustand fiir die phénotypischen

80 Siehe Partridge und Barton (1993) fiir einen neueren Ubersichtsartikel zu diesem Thema.
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Parameter eines entsprechenden Selektionsprozesses an; sie sagen nichts liber
diesen Prozef} selbst. (3) Bei der Aufstellung von Optimierungsmodellen fiir
Lebenszyklen miissen zwei wichtige Faktoren beriicksichtigt werden: »trade-
offs« und »constraints«. Die ersteren bezeichnen einen »Interessenkonflikt«
zwischen verschiedenen Merkmalen. Bei physiologischen trade-offs geht es
beispielsweise um die Verteilung von Ressourcen, meist irgendeine Form von
metabolischer Energie, zwischen verschiedenen physiologischen Prozessen.
Z.B. kann bei einem Sédugetierweibchen eine gesteigerte Milchproduktion, die
die Uberlebenschancen der Nachkommen erhoht, die Uberlebenschancen des
Muttertiers wihrend des Winters herabsetzen, da die entsprechenden
Ressourcen auch fiir die Anlegung von Fettreserven verwendet werden
konnten. Eine groBere Uberlebenswahrscheinlichkeit der Nachkommen wird
also in diesem Fall mit dem Risiko »erkauft«, da das Weibchen im
darauffolgenden Jahr infolge Todes oder Schwichung keine weiteren
Nachkommen produzieren kannd!. Selektion kann aber theoretisch die
physiologische Regulation der Verteilung der Energieressourcen des Tieres
dergestalt optimieren, dal der totale Fortpflanzungserfolg maximiert wird.
Lebenszyklus-Modelle miissen solche »trade-offs« natiirlich moglichst zu
beriicksichtigen versuchen.

»Constraints« bezeichnen Merkmale, die in der Physiologie oder Onto-
genese eines Organismus dermallen fest verankert sind, dal sie durch die
Evolution kurzfristig nicht verindert werden konnen32. An dem Pridikat
»kurzfristig« sieht man, dall constraints stets relativ zu anderen, mikroevo-
lutionér leichter verdnderlichen Merkmalen definiert sind. Fiir die Mikro-
evolution von Bakterien ist z.B. die Grof3e des Genoms ein constraint, da diese
Organismen sich um so langsamer fortpflanzen, je mehr DNA sie replizieren
miissen. Irgendwo in der Evolution von Eukaryonten wurden aber die multiplen
Replikationsurspriinge erfunden (d.h. der DNA-Kopierprozel beginnt an
mehreren Stellen des Chromosoms gleichzeitig), so dafl dieser constraint
wegfillt. Auch constraints bilden einen integralen Bestandteil von Modellen in
der Theorie der optimalen Lebenszyklen83.

Die letzte hier zu besprechende Klasse von phidnotypischen Modellen in der
Selektionstheorie betrifft physiologische sowie 6kologische Eigenschaften von
Organismen, bei denen es meist um die Effizienz bestimmter Prozesse,
Strukturen oder Dispositionen geht. Heuristisch gesehen ist die Idee, daBl
natiirliche Selektion die physiologischen Prozesse eines Organismus sowie
dessen mechanische, molekulare usw. Strukturen in Richtung hoéherer Effizienz

81 Stearns (1992), S. 75
82 ibid.,S. 17f.

83 Manche Autoren haben darauf hingewiesen, da3 constraints in der klassischen Synthe-
tischen Evolutionstheorie kaum beriicksichtigt wurden, daf} Selektion also sozusagen fiir
omnipotent gehalten wurde, z.B. Gould und Vrba (1982) oder Gould (1994).
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gestaltet, hochst plausibel. Die Frage fiir die Wissenschaft ist natiirlich, warum
gewisse Prozesse, Dispositionen oder Strukturen effizienter sind als andere, und
was »Effizienz« genau bedeutet. Da Effizienz zumindest komparativ, wenn
nicht quantitativ ist, scheint es angebracht, diese Frage mittels quantitativer
Methoden zu studieren. Dieser Zweig der Evolutionsbiologie heif3t
Optimierungstheorie (engl. optimality theory) und macht zur Zeit einen
erheblichen Teil der evolutionsbiologischen Forschung aus.

Das Ziel der Optimierungstheorie besteht darin, sogenannte Optimie-
rungsmodelle iiber bestimmte organismische Merkmale zu konstruieren. Dabei
wird gefragt, welche Kombination von Merkmalsauspriagungen fiir seine Triger
die hochste Fitness ergibt. Das gesuchte Fitnessmaximum ist dabei ein lokales,
d.h. es gilt fiir einen Bereich von Maoglichkeiten, die dem Organismus
tiberhaupt zur Verfiigung stehen. Bei der Konstruktion eines Modells wird
meist davon ausgegangen, dal im untersuchten Fall ein entsprechender
Selektionsprozef3 bereits stattgefunden hat, d.h. da3 die betrachteten Merkmale
fiir die Fitness der Organismen in der Geschichte der untersuchten Art optimiert
wurden. Theoretisch konnten Optimierungsmodelle aber auch dazu verwendet
werden, zu zeigen, dall ein solcher SelektionsprozeB in einem gegeben Fall
nicht stattgefunden hat84; allerdings ist diese theoretische Moglichkeit bisher
noch kaum realisiert worden.

Ein klassisches Beispiel eines Optimierungsmodells ist C. S. Hollings
Analyse des Fangapparates der Gottesanbeterindd. Holling studierte die
Geometrie der Vorderbeine dieses Insekts, und berechnete den maximalen
Durchmesser eines Beutestiicks, das die Gottesanbeterin festhalten kann. In der
Annahme, daf} die Gottesanbeterin versucht, bei einem Beutezug méoglichst viel
Energie in Form von Beutetieren zu sich zu nehmen, sagte er voraus, daf} die
Tiere moglichst Beutetiere von dem von ihm berechneten Durchmesser fangen
sollten. Hollings Vorhersage konnte empirisch bestétigt werden.

Ein weiteres Beispiel ist G. Parkers Studie iiber das Paarungsverhalten von
SchmeiBfliegen (Scatophaga stercoraria)®. Die Weibchen kopulieren
mehrmals, wobei Parker zeigte, dall bei zwei aufeinanderfolgenden Kopula-
tionen mit zwei verschiedenen Minnchen das zweite Ménnchen mehr Eier
befruchtet als das erste. Dies ist vermutlich der Grund, weshalb die Minnchen
nach einer erfolgten Kopulation das Weibchen wihrend einer gewissen Zeit
bewachen und Méannchen vertreiben, die sich dem Weibchen ndhern wollen.
AuBerdem zeigte Parker, dal die Anzahl der durch ein Ménnchen befruchteten
Eier von der Kopulationsdauer abhéngt; bei etwa 100 Minuten Kopulation sind
alle Eier befruchtet. Um also eine maximale Zahl von Nachkommen von einem
Weibchen zu erhalten, mufl ein Minnchen rund 256 Minuten mit dem

84 Parker und Maynard Smith (1990)
85 Holling (1964), siehe auch Beatty (1980)
86 parker (1974); siche auch Sober (1993), S. 133-136
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Weibchen verbringen. In dieser Zeit konnte das Minnchen natiirlich weitere
Weibchen befruchten, was sich unter Umstinden fiir das Minnchen mehr lohnt,
da die Anzahl der befruchteten Eier pro zusitzliche in die Kopulation in-
vestierte Zeit stindig abnimmt. Parker berechnete mittels eines einfachen
graphischen Optimierungsverfahrens, bei dem er die Zahl der befruchteten Eier
gegen die Kopulationszeit auftrug, dal das Minnchen die Anzahl der
befruchteten Eier pro Zeit maximieren kann, indem es mit jedem Weibchen ca.
41 Minuten kopuliert. Der tatsidchlich beobachtete Wert war 35 Minuten, was
angesichts der Einfachheit des Modells eine gute Ubereinstimmung darstellt.

Bei dem eben besprochenen Optimierungsmodell wurde angenommen, daf3
die Minnchen ihre Fitness maximieren konnen, indem sie pro Zeiteinheit
moglichst viele Eier befruchten. Da es einen direkten Zusammenhang zwischen
der Anzahl befruchteten Eier und der Anzahl der Nachkommen eines
Minnchens gibt, kann man sagen, daB3 die maximierte Variable in diesem
Beispiel ein mehr oder weniger direktes Fitnessmall ist. Bei anderen
Optimierungsmodellen kommen aber vollig andersartige Fitnessmalle zum Zug.
In einem Optimierungsmodell fiir das Nektarsammelverhalten von Honigbienen
benutzten z.B. P. Schmid-Hempel und Mitarbeiter die Energieeffizienz des
Nektarsammelns, d.h. den Energiegewinn (in Form von energiereichen
Verbindungen im Nektar) pro Energieaufwand (in Form von fiir den
Sammelflug aufgewendeter metabolischer Energie) als MaB fiir die Fitness, d.h.
als diejenige GroBe, fiir die angenommen wird, dal sie durch Selektion
optimiert wurde. Dieses Beispiel wird in 11.3 noch im Detail vorgestellt
werden.

Folgende Eigenschaften charakterisieren solche 6ko-physiologischen
Optimierungsmodelle: (1) Die Modelle sind phénotypisch in dem bereits im
Zusammenhang mit der evolutiondren Spieltheorie und der Lebenszyklus-
Theorie ausgefiihrten Sinn. (2) Auch Optimierungsmodelle geben Bedingungen
fiir Gleichgewichtszustinde in Populationen von Organismen mit den im
Modell festgehaltenen Eigenschaften an; sie sagen nichts iiber die
Selektionsprozesse, die dieses Gleichgewicht herbeifiihren konnten.

(3) In allen Optimierungsmodellen treten zwei Arten von Variablen auf: die
sogenannten Entscheidungsvariablen und die Optimierungsvariable. Erstere
spezifizieren die phénotypischen Merkmale, auf die die Selektion wirkt. In dem
ersten erwidhnten Beispiel (Hollinger) war dies die GroB3e der Beutetiere, im
zweiten Beispiel (Parker) die Kopulationszeit, im dritten Beispiel (Schmid-
Hempel) die Menge des gesammelten Nektars pro Flug. Die
Optimierungsvariable ist dagegen diejenige GroBe, die durch Selektion
entweder maximiert oder (bei manchen Modellen) minimiert wird. Im ersten
Beispiel war dies der Energiegewinn pro Beutestiick, im zweiten Beispiel die
Anzahl der durch ein Minnchen befruchteten Eier pro Zeiteinheit, im dritten
Beispiel die Energieeffizienz des Nektarsammelns. Die Optimierungsvariable
wird manchmal auch als »payoff function« f(z) bezeichnet und ist stets,
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entweder ex hypothesi oder (was vorzuziehen ist) empirisch nachgewiesen, mit
der Fitness des durch die Entscheidungsvariable spezifizierten Phénotyps
korreliert, und zwar dergestalt, da} die Fitness mit der Optimierungsvariable
monoton zu- oder abnehmen muf. Jedes Modell muf3 die Optimierungsvariable
f(z) als Funktion der Entscheidungsvariable (z) darstellen. Das Kriterium fiir
den optimalen Phénotyp ist 8f/0z = 0, d.h. das Vorliegen eines lokalen
Maximums (82%//6%z < 0) oder, je nach Modell, Minimums (8%//8%z > 0) der
»payoff function«. Nicht bei allen Modellen 148t sich die Optimierung
analytisch, d.h. allein mittels der mathematischen Methoden der
Kurvendiskussion angeben. In manchen Fillen sind numerische Verfahren zur
Losung des Optimierungsproblems erforderlich8”.

(4) In der Optimierungstheorie wird nicht angenommen, da} Selektion
immer die bestmogliche »Losung« eines bestimmten biologischen »Problems«
hervorbringt. Das gesuchte Optimum wird stets als in einem Bereich von
moglichen Phénotypen liegend angenommen, der auf beiden Seiten durch die
Physiologie oder Okologie eines Organismus begrenzt wird (»constraints«).
Dieser Bereich wird meist als »strategy set« bezeichnet88.

Wir sind nun in der Lage, die Gemeinsamkeiten und Differenzen von evolu-
tiondrer  Spieltheorie, Lebenszyklus-Theorie und Optimierungstheorie
festzuhalten. Wir hatten gesehen, dal} alle diese Modelle keine expliziten
populationsgenetischen Annahmen enthalten. Sie konnten gleichermaBlen fiir
sexuelle wie fiir klonale Organismen (oder sogar fiir vollig andersartige
Replikatoren, z.B. kulturell weitergegebene Verhaltensweisen) angewendet
werden. Es wird lediglich angenommen, daf3 die betrachteten Merkmale oder
deren Reaktionsnormen genetisch fixiert sind. Auferdem wird angenommen,
daf} das genetische System das Erreichen der durch die phéanotypischen Modelle
angenommenen Gleichgewichtszustinde ermoglicht. Wie dies geschieht wird
durch die Modelle nicht beschrieben. Es konnte sich z.B. entweder um
Massenselektion fiir eine Zahl von rezessiven oder dominanten Loci handeln,
oder auch um einen »shifting balance« Prozel3, wie ihn sich Wright vorgestellt
hatte (siche 6.4)%°. Theoretisch sind populationsgenetische Szenarien denkbar,
die das Erreichen des »adaptiven Gipfels« verhindern, z.B. das Vorliegen von
Heterozygoten-Uberlegenheit an einem oder mehreren fiir das betrachtete
Merkmal ausschlaggebenden genetischen Locus®.

Ein wesentlicher Unterschied zwischen der evolutiondren Spieltheorie und
der Lebenszyklus und der Optimierungstheorie besteht darin, dal bei den

87 Schmid-Hempel (1990)
88 Maynard Smith (1978)

89 Einige neuere, noch nicht verdffentlichte theoretische Untersuchungen deuten darauf hin,
daB tatsdchlich in manchen Fillen ein »shifting balance«-dhnlicher ProzeB notwendig ist,
um den adaptiven Gipfel zu erreichen (R. Brandon, pers. Mitteilung).

90 Sober (1993), S. 123-127.
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letzteren die Fitness der Phinotypen maximiert wird. Wie bereits erwihnt
wurde, kann bei den Phinomenen, die die Spieltheorie betrachtet, die
durchschnittliche Fitness einer Population auch abnehmen. Dies ist eine Folge
davon, daB3 bei solchen Phidnomenen eine Frequenzabhingigkeit der Fitness
(d.h. Abhingigkeit der Fitness eines Phénotyps von seiner relativen Haufigkeit
in der Population) gegeben ist.



11 Die Einheit der Evolutionstheorie



7  Einleitung Teil II: Die Einheit der Evolutionstheorie

Aus den historischen Untersuchungen im ersten Teil dieser Arbeit ging hervor,
daf} die Synthetische Evolutionstheorie aus den DreiBiger- und Vierzigerjahren
dieses Jahrhunderts Wissen aus der Transmissionsgenetik (Ursachen
genetischer Variabilitit, genetische Basis der reproduktiven Isolation), der
theoretischen Populationsgenetik (Wirksamkeit v. Selektion sowie genetischer
Drift), der o©kologischen Genetik (genetische Basis der geographischen
Variabilitit), aber auch aus der biologischen Systematik (Artbegriff) enthilt
oder zumindest substanziell auf solches Wissen zuriickgreifen muf3, um den
Ursprung der Arten erkldren zu konnen. Wenn wir nun den Blick auf den
gegenwirtigen Stand der Evolutionsbiologie richten, so wird das Bild noch
komplexer. Seit den Vierzigerjahren haben Evolutionsbiologinnen und -
biologen einen betrédchtlichen Reichtum an Verfeinerungen der urspriinglichen
populationsgenetischen Modelle, an neuartigen theoretischen Modellen (z.B.
die in 6.4 diskutierten phéinotypischen Modelle der Adaptation), an neuem
evolutionsgenetischen Wissen (z.B. iliber molekulare Evolution) sowie an
empirischen Daten iiber Evolutionsprozesse in natiirlichen Populationen
zusammengetragen. Ein Blick in ein gutes zeitgendssisches Lehrbuch der
allgemeinen Evolutionsbiologie!, in dem Kapitel iiber den 6kologischen
Kontext des evolutiondren Wandels, dessen genetische Basis, theoretische
Modelle der Selektion und der Drift, adaptive Erklarungen von Lebenszyklen
und Verhaltensweisen, phylogenetische Beziehungen, makroevolutionédre
Trends, Biogeographie, sowie molekulare Evolution sich abwechseln, enthiillt
eine verwirrende Komplexitidt. Was ist eigentlich heute die Evolutionstheorie?
Die Antwort auf diese Frage héngt offensichtlich davon ab, was man unter
einer »Theorie« versteht. Es gibt wohl kaum einen Begriff in den modernen
Wissenschaften, der in anndhernd so vielen verschiedenen Bedeutungen
verwendet wird. Am eindeutigsten wird der Begriff vermutlich in der Physik
verwendet, etwa in »die Newtonsche Theorie der Gravitation« oder die
»Maxwellsche Theorie der Elektrodynamik«. Das Bezeichnende an diesen
Theorien ist, daB} sie eine kleine Zahl fundamentaler Prinzipien enthalten, z.B.
das Newtonsche Gravitationsgesetz oder die vier Maxwellschen
Feldgleichungen, von denen sich durch Einsetzen von Anfangs- und Rand-
bedingungen eine grofle Zahl von empirischen Konsequenzen ableiten lassen,
die fiir praktisch niitzliche Vorhersagen, wissenschaftliche Erkldrungen sowie

1" 2 B. Futuyma (1990)



156

fir die Bestidtigung oder Widerlegung der Theorien dienen konnen. Viele
klassische  wissenschaftstheoretische ~ Arbeiten haben sich stark an
physikalischen Theorien orientiert.

In der Biologie wird der Theoriebegriff in sehr vielen verschiedenen Be-
deutungen gebraucht. Man spricht z.B. von »Darwins Theorie« und meint damit
eigentlich mindestens vier verschiedene, teilweise unabhingige Behauptungen
tiber den Ursprung der biologischen Vielfalt (siehe Kap. 1), sofern man den
Ausdruck nicht in seiner populidren Bedeutung verwendet. Die »neutrale
Theorie der molekularen Evolution«? ist ein hoéchst komplexes System von
Behauptungen iiber die Evolution von Proteinmolekiilen in natiirlichen
Populationen von Organismen und stellt ein ziemlich andersartiges Gebilde dar
als z.B. die Theorie der »punctuated equilibria«3 oder Fishers »genetische
Theorie der natiirlichen Selektion«*.

Viele wissenschaftstheoretische Arbeiten iiber »die moderne Evolu-
tionstheorie« haben ihr Augenmerk fast ausschlieBlich auf die Selektionstheorie
gerichtet’. Wie wir in Teil I gesehen haben, bildete diese ein wichtiges Element
in der Evolutionédren Synthese; der Kern der Synthetischen Evolutionstheorie ist
aber eine Theorie der Artbildung, bei der neben Selektion auch noch andere
Prozesse eine Rolle spielen. »Die Evolutionstheorie« darf also nicht einfach mit
der Selektionstheorie gleichgesetzt werden (auch dann nicht, wenn man letztere
als die Theorie der genetischen Drift enthaltend betrachtet). Man liegt wohl
kaum falsch, wenn man »die« Evolutionstheorie in ihrer heutigen Form als eine
Ansammlung mehrerer Theorien auffal3t, was immer eine biologische Theorie
genau ist. Dies wirft die Frage auf, in welcher Beziehung diese Theorien
zueinander stehen.

K. F. Schaffner hat behauptet, da8 »die Evolutionstheorie« innerhalb der
gesamten modernen Biologie eine Sonderstellung einnehme®. Als spezielle
Eigenschaften der »Theorie« hebt er ihre grofle Allgemeinheit sowie ihre
Axiomatisierbarkeit hervor. Schaffner neigt allerdings dazu, »die Evolu-
tionstheorie« mit der Populationsgenetik gleichzusetzen, und nur bei dieser
scheint eine Axiomatisierung iiberhaupt in Frage zu kommen, da sie im Hardy-
Weinberg Gesetz iiber ein fundamentales Prinzip verfiigt, von dem fast die
gesamte theoretische Populationsgenetik abgeleitet werden kann. M. B.
Williams hat dagegen versucht, ein axiomatisches System fiir die Se-
lektionstheorie zu formulieren’, das keine expliziten genetischen Annahmen
trifft und damit die theoretische Populationsgenetik nicht enthélt. A. Rosenberg

Kimura (1983)

Gould und Eldredge (1993)

Fisher (1930)

z.B. Lloyd (1988); Sober (1984, 1993); Rosenberg (1985)
Schaffner (1993), S. 90ff.

Williams (1970)
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betrachtet diese Abstraktheit als Vorzug von Williams’ Axiomatisierung?®,
wihrend M. Ruse darin eine entscheidende Schwiche sieht?. An solchen
Streitfragen wird die Schwierigkeit deutlich, auch nur die Selektionstheorie
wissenschaftstheoretisch ~ zu  charakterisieren. = Andere  Teile  der
Evolutionstheorie wie die Theorie der Artbildung sind wahrscheinlich noch
komplexer.

Der Theoriebegriff in der Biologie muf} also prizisiert werden. Dabei wird
man auf viele Probleme stofen, wie z.B. den Begriff des Naturgesetzes, der
nach der klassischen logisch-empiristischen Theorieauffassung mit dem
Theoriebegriff zusammenhéngt. Aulerdem mufl man sich auf gewisse logisch-
semantische Probleme des Theoriebegriffs einlassen, z.B. die kontroverse
Frage, ob Theorien in ihrer logischen Struktur als deduktive Systeme mit einer
kleinen Zahl von Gesetzen als Axiome (»statement view«) oder als nicht-
linguistische Strukturen (»semantic view«; »modelltheoretische« Auffassung)
betrachtet werden sollen. Ich werde in Kap. 8 einen Beitrag zum
Theorieproblem in der Biologie zu leisten versuchen, wobei ich ebenfalls die
Selektionstheorie betrachte. Insbesondere werde ich auf das Problem
hinweisen, da3 der zentrale Begriff dieser Theorie - der Fitnessbegriff - nur im
Kontext eines spezifischen Modells der natiirlichen Selektion eine exakte
Bedeutung hat. Die Bedeutung des Fitnessbegriffs variiert mit der Art der
verwendeten Modelle; eine prézise, allgemeine Definition des Begriffs existiert
gegenwdrtig nicht. Das bedeutet, dal} eine allgemeine quantitative Formulierung
eines Prinzips oder Gesetzes der natiirlichen Selektion zur Zeit nicht gegeben
werden kann. Dieses Phéanomen ist moglicherweise mit der modelltheoretischen
Auffassung leichter in Einklang zu bringen.

In den restlichen Kapiteln geht es um explanatorische Beziehungen
zwischen verschiedenen Bereichen der modernen Evolutionsbiologie. Wie in
Kap. 1 bereits erwdhnt wurde, gilt ja der Aspekt der theoretischen Ver-
einheitlichung als zentrales Element der Synthetischen Evolutionstheorie. Ich
werde versuchen, den Ansatz der wissenschaftlichen Vereinheitlichung aus der
Tradition des logischen Empirismus, der auf Philosophen wie O. Neurath, R.
Carnap, C. G. Hempel und E. Nagel zuriickgeht, auf die heutige Evolu-
tionstheorie anzuwenden. Meines Wissens ist dies immer noch der einzige
wissenschaftstheoretische Ansatz, der ein ausgearbeitetes begriffliches In-
strumentarium fiir das Problem der theoretischen Vereinheitlichung zur Ver-
fligung stellt. Das »unity of science«-Programm war von Anfang an ein in-
tegraler Bestandteil der logisch-empiristischen Wissenschaftstheorie!® und
beinhaltet die Grundidee, daB in einem bestimmten Sinn alle Wissenschaften
letztlich auf die fundamentalen Theorien der Physik zuriickfiihrbar sind oder zu

8 Rosenberg (1985), S. 136
9 Ruse (1973), S. 50
10 giehe z.B. Carnap (1938)
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sein haben, wenn nicht direkt, so doch iiber Zwischenstufen, z.B. Soziologie-
Psychologie-Biologie-Chemie-Physik, analog einer ontologischen Hierarchie
Sozialsysteme-menschliche Individuen-Zellen-Molekiile-Atome und
Elementarteilchen!!. Ein solches Programm ist natiirlich reduktionistisch und
mag deswegen dem einen oder anderen fiir die Biologie - besonders die
Evolutionsbiologie - als im hochsten Mal unangemessen erscheinen. Ich teile
dieses Unbehagen bis zu einem gewissen Grad. Bevor wir aber ein solches
Konzept der Einheit der Wissenschaften verwerfen, miissen wir uns zumindest
klar werden, was es eigentlich besagt, besonders in diesem Zusammenhang.
Der Angelpunkt ist offensichtlich der Begriff der Zuriickfiihrung oder
Reduktion, der ausfiihrlich zu analysieren und fiir die Anwendung auf die
Evolutionstheorie zu verfeinern sein wird (Kap. 9). Um an die Grundidee der
restlichen Kapitel heranzufiihren, mochte ich kurz ein Bild zeichnen, das ich
mir beim Physiker Steven Weinberg leihe!2.

Weinberg will erkldren, warum Kreide weil} ist. Er erkldrt zunichst, daf3
weilles Licht aus den Farben des Regenbogens zusammengesetzt ist. Jede Farbe
entsteht durch die Wirkung von reflektierter elektromagnetischer Strahlung
einer bestimmten Wellenlidnge auf die Retina des Beobachters. Objekte, die in
einer bestimmten Farbe erscheinen, tun dies, weil sie nicht alle Wellenldngen
des Spektrums gleich stark reflektieren. Kreide reflektiert hingegen alle
Wellenldngen etwa gleich, deswegen erscheint sie weil. Warum reflektiert
Kreide alle Wellenlidngen des Spektrums etwa gleich? Licht wird von einer
Oberfliache reflektiert, wenn es nicht absorbiert wird. Nach den neueren
Erkenntnissen der Physik besteht Licht aus masselosen, elektrisch neutralen
Teilchen, den Photonen. Photonen mit einer Wellenldnge im sichtbaren Bereich
konnen von einem Stiick Materie nur absorbiert werden, wenn die Elektronen
in den Molekiilen, aus denen dieses Stiick Materie besteht, in angeregte
Zustdnde springen konnen. Diese Zustidnde sind diskret und durch eine
bestimmte Differenz in der potentiellen Energie der Elektronen gekennzeichnet.
Ein Photon kann nur absorbiert werden, wenn seine Energie, die durch seine
Wellenlidnge bestimmt ist, der Energiedifferenz zwischen zwei moglichen
Zustdanden eines Elektrons entspricht. Die moglichen Elektronenzustinde in
einem Stiick Materie sind durch die Struktur der Molekiile bestimmt. Die
Struktur von Kreidemolekiilen ist so, da es keine Elektronenzustinde gibt,
deren Energiedifferenz der Wellenldnge eines sichtbaren Photons entspricht.
Deswegen absorbiert Kreide bei allen Wellenldngen relativ wenig Licht,
sondern reflektiert das meiste davon. Deswegen erscheint die Kreide weil3.
Warum sind die Zustidnde der Elektronen in einem Molekiil diskret, so daf} nur
Licht von bestimmten Wellenldngen absorbiert werden kann? Nach dem
sogenannten Standardmodell der Elementarteilchenphysik werden alle

11 Oppenheim und Putnam (1958)
12 Weinberg (1992), Kap. I
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Wechselwirkungen, also z.B. diejenigen zwischen Elektronen und Atomkernen,
durch Felder vermittelt. Diese Felder sind nicht kontinuierlich, wie dies in der
klassischen = Physik angenommen wurde, sondern gequantelt. Jede
Wechselwirkung ist im Prinzip ein Austausch von Quanten eines bestimmten
Feldes. Die Quantelung des elektrostatischen Feldes, das die Wechselwirkung
zwischen Atomkernen und Elektronen vermittelt, erkldrt die Diskretheit der
moglichen Zustidnde des Elektrons. Warum treten die fundamentalen Wechsel-
wirkungen der Natur in Quanten auf?

An dieser Stelle bricht Weinbergs Erkldrungskette ab, denn auf die letzte
Frage hat die moderne Physik noch keine Antwort. Dies konnte zweierlei
Griinde haben: entweder es gibt keine solche Erkldrung, oder die Physiker
haben sie noch nicht gefunden. Weinberg glaubt letzteres. Seiner Meinung nach
mull es eine vereinheitlichte Feldtheorie geben, die diese letzte Frage
beantwortet. Aber auch fiir Weinberg ist die Erklarungskette irgendwo zu Ende;
spétestens bei der vereinheitlichten Feldtheorie selbst. Diese Theorie ist das
Prinzip, das alle anderen physikalischen Phinomene erklart, fiir das es aber
selbst keine Erkldarung gibt. Sie ist der Punkt, an dem »alle Erkldrungspfeile
konvergieren«, wie Weinberg dies elegant ausdriickt.

Weinberg zeichnet das Bild einer vereinheitlichten Wissenschaft. Die
Einheit besteht nicht darin, dafl alle Wissenschaft Ietztlich Elemen-
tarteilchenphysik ist. Sie besteht vielmehr darin, dal es zumindest in den
Naturwissenschaften solche durchgehenden Erkldarungsketten gibt, die alle bei
der Elementarteilchenphysik, spétestens aber bei der noch zu findenden
vereinheitlichten Feldtheorie abbrechen. Auf allen Organisationsstufen der
Materie gibt es aber wichtige theoretische Fragen, und die Antworten, die die
mit diesen Fragen betrauten Wissenschaften geben, machen die Ele-
mentarteilchenphysik erst zu dem was sie ist, ndmlich der fundamentale Ort, an
dem von weit herkommende Erklarungsketten enden. Ich werde dieses Bild den
»Weinbergschen Erkldrungszubringer« nennen und versuchen, es auf die
Biologie zu erweitern.

Fir die Molekularbiologie endet der Zubringer spitestens bei den
chemischen Bestandteilen der belebten Materie und deren Wechselwirkungen.
Gewisse Lebensvorginge, z.B. der Zellstoffwechsel, die Biogenese von
Proteinen, die Verarbeitung von inter- und intrazelluliren Signalen, die
Vervielfdltigung der Erbsubstanz usw. lassen sich heute durch molekulare
Wechselwirkungen erkldren. Diese Wechselwirkungen, z.B. das Binden eines
genregulatorischen Proteins an eine bestimmte Stelle im Erbgut einer Zelle,
schlieBen den Horizont des Molekularbiologen ab. Dieser verldf3t den Zubringer
an dieser Stelle und tiberldBt ihn dem Physikochemiker oder Biophysiker. Der
Molekularbiologe weill gerade noch, daB3 viele Wechselwirkungen zwischen
biologischen Makromolekiilen durch die speziellen Eigenschaften des
Losungsmittels Wasser bedingt sind, die dazu fiihren, daB3 sich bestimmte
molekulare Oberflichen bevorzugt aneinanderlagern. Aber wie das genau
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funktioniert, mufl er dem Physikochemiker {iiberlassen. Dafiir fingt der
biologische Erkldrungszubringer viel weiter oben an: Fiir viele biologische
Prozesse wie Nervenleitung, Krankheitsabwehr oder fiir gewisse Teilschritte
der Embryonalentwicklung sind heute molekulare und zellulire Mechanismen
bekannt, die diese Prozesse bewirken. Andere biologische Prozesse, die z.B.
mit der funktionalen Integration ganzer Organsysteme zu tun haben, muf3 der
Molekularbiologe allerdings in vielen Féllen dem Physiologen iiberlassen.

Die Fragen der Evolutionsbiologie unterscheiden sich auf eine charak-
teristische Weise von den typischen Fragen der Molekularbiologie, Biochemie
oder Physiologie. Sie fragt beispielsweise: Warum haben die Médnnchen vieler
Vogelarten ein viel bunteres Gefieder als die Weibchen? Warum sammeln
Honigbienen auf ihren Ausfliigen weniger Nektar, als sie transportieren
konnten? Warum pflanzen sich die meisten Tiere und Pflanzen sexuell fort?
Ernst Mayr hat festgestellt, da3 es auf solche Fragen immer zwei Arten von
Antworten gibt!3. Das bunte Gefieder der Vogelménnchen ist eine Konsequenz
von gewissen pigmentbildenden Prozessen wihrend der Entwicklung der
Jungvogel. Das Verhalten der Honigbienen ist durch bestimmte neurologische
Vorginge im Zentralnervensystem dieser Insekten bestimmt. Sexuelle
Reproduktion ist die Folge einer hochst verwickelten Kette von Prozessen, die
vom Paarungsverhalten bis zur Bildung von haploiden Keimzellen durch
Zelldifferenzierungsmechanismen reicht. Diese Antworten nennt Mayr
proximate Erkldrungen. Die Evolutionsbiologie sucht aber immer auch eine
andere Art von Erkldrungen. Sie fragt: warum ist bei einer bestimmten Art
dieser Mechanismus da wund nicht ein anderer? Warum sind die
pigmentbildenden Prozesse nur in den Vogelminnchen vorhanden, und nicht
(oder nur in geringerem Ausmal}) bei den Weibchen? Warum haben die
Honigbienen nicht ein anderes Verhaltensprogramm, das sie dazu zwingt, so
viel Nektar wie moglich zu sammeln? Warum verzichten die Weibchen
irgendeiner Art nicht einfach auf die &duBerst Kkostspielige sexuelle
Fortpflanzung und vermehren sich durch Parthenogenese (»Jungfernzeugung«)?
Anworten auf solche Fragen liefert die Evolutionsbiologie, und Mayr nennt sie
ultimate Erkldarungen. Solche Erkldrungen gehen in der Regel so vor, daf3 der
Evolutionsbiologe zeigt, daB3 der betrachtete Prozell oder die betrachteten
Merkmale einer Art den Individuen, die diese Merkmale haben, einen
Selektionsvorteil gegeniiber Individuen verschafft, die sie nicht oder nur in
geringerem Ausmall haben. Dies erklidrt, warum sich die Eigenschaft in der
Population angereichert hat und nicht so leicht wieder verloren geht. Die Basis
solcher Erkldarungen ist also die Theorie der natiirlichen Selektion. In
Verbindung mit Hypothesen iiber die Geschichte einer Art, ldt sich in
gewissen Fillen auch erkldren, wie sich bestimmte Merkmale
stammesgeschichtlich herausgebildet haben. Jede ultimate Erkldrung ist im

13 Mayr (1961)
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Prinzip eine Hypothese iiber die Geschichte einer Art, indem sie behauptet, daf3
ein bestimmter Selektions- oder ein anderer evolutionédrer Prozef} stattgefunden
hat, oder immer noch wirksam ist. Geschichte ist immer ein wichtiges Element
in der Biologie!4.

Die Frage, die uns hier interessiert, ist nun die: Lassen sich evolutionire
Erkldrungen irgendwo an den Weinbergschen Ekldrungszubringer anschlieBen?
Gibt es eine Diskontinuitit zwischen den Erkldrungspfeilen der
Evolutionsbiologie und denjenigen der Zell- und Molekularbiologie und der
Physiologie, die iiber die Biochemie und Biophysik relativ leicht Anschluf3 an
den Weinbergschen Zubringer finden?

Viele Evolutionsbiologen und Philosophen der Biologie haben behauptet,
daf} die Evolutionsbiologie einen grofen Grad an »Autonomie« besitzt. Einer
bekannten Anekdote zufolge wird Ernst Mayrs Denken - das die
Evolutionsbiologie als weitgehend autonome Wissenschaft betrachtet!S - von
manchen Marxisten als Manifestation der Philosophie des dialektischen
Materialismus betrachtet, die zwar die Existenz einer geheimnisvollen Le-
benskraft (vis viva, élan vital) als »biirgerlichen Idealismus« bzw. »reaktionire
Metaphysik« ansieht, aber auch das Weinbergsche Programm ablehnt, weil es
nicht »dialektisch« sei. Im Gegenzug dazu werde ich zu zeigen versuchen, daf3
sich auch die Evolutionsbiologie in das Weinbergsche Programm einfiigen 146t.
Die Erkldrungspfeile dieser Wissenschaft miinden in diejenigen der Genetik,
der Physiologie und der Okologie. Deren Erklirungspfeile miinden in die
Molekularbiologie und in die Zellbiologie, welche in die Biochemie und
Biophysik verweisen, und so weiter, auf dem Weinbergschen Erklarungs-
zubringer. Auf jeder Ebene des Zubringers werden gewisse warum-Fragen mit
einem Verweis auf die néchst tiefere Ebene beantwortet. Die modernen
Wissenschaften bilden in diesem Sinne eine Einheit, so verschieden die in den
einzelnen Disziplinen zur Anwendung gelangenden Methoden sein mdgen, so
verschieden die Probleme sind, vor denen die Forschung in diesen Disziplinen
steht. Historisch gesehen geht das vereinheitlichte Weltbild der
Evolutionsbiologie auf die Zeit der »Modernen Synthese« zuriick (siehe Teil I).

Das eben skizzierte Bild von einer Einheit der Wissenschaften ist reduk-
tionistisch. An einem solchen Programm 148t sich vieles aussetzen. Warum, so
konnte man sich fragen, sollen immer die Phdnomene auf einer bestimmten
Organisationsstufe durch die Phidnomene auf der nachst unteren Or-
ganisationsstufe erkldrt werden? Ist es nicht gerade bei den ultimaten, den
evolutiondren Erkldrungen gerade umgekehrt? Sind die Eigenschaften eines
Ganzen stets durch die Eigenschaften der Teile determiniert (Mikrode-
termination), oder konnte es in manchen Féllen nicht so sein, dafl die Eigen-
schaften des Ganzen die der Teile determinieren (Makrodetermination), so daf3

14 Gould (1989)
IS Mayr (1988)
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eigentlich die Erkldrungspfeile in die entgegengesetzte Richtung weisen
miissen? Dies sind berechtigte Fragen, denen sich die Wissenschaftsphilosophie
stellen muf3. Allerdings kann ich sie hier nicht abschlieBend behandeln; auf
einige dieser Punkte komme ich aber im Epilog noch zu sprechen. Vorerst wird
mein Vorgehen wird so sein, dal ich einige der Argumente, die fiir die
Irreduzibilitdt der Evolutionsbiologie vorgebracht wurden, zunichst wiedergebe
und dann zu kritisieren versuche.

Unter dieser Voraussetzung geht es vor allem darum zu sehen, wie weit eine
reduktionistische Theorie der Einheit der Wissenschaften auf die verschiedenen
Bereiche der Evolutionstheorie anwendbar ist, d.h. ob die Relationen zwischen
den Bereichen der Evolutionstheorie unter dieses Einheitskonzept oder eine
Weiterentwicklung desselben subsumiert werden konnen. Ein schwaches
Argument fiir die Plausibilitdt dieser Idee konnen wir aus Teil I ableiten: Dort
hatten wir gesehen, dal die moderne Genetik, sowohl in der Form der
klassischen Theorie des Gens und den mit ihr assoziierten Theorien iiber die
Entstehung von Mutationen und Chromosomenveridnderungen und die Theorien
tiber die genetische Basis der subspezifischen Variabilitit und der
interspezifischen  Sterilitdt, als auch in Form der theoretischen
Populationsgenetik, erst zur heutigen Form der Evolutionstheorie gefiihrt hat.
Zu einem gewissen Teil beruht die Neo-Darwinistische Theorie ohne Zweifel
auf der Genetik. Daraus folgt aber nicht unbedingt, da8 das Verhiltnis dieser
beiden Theoriebereiche untereinander sowie zu anderen in der
Evolutionsbiologie = moglicherweise  bendtigten ~ Wissenschaften  (z.B.
Physiologie, Okologie) unter einem logisch-empiristischen Reduktionsbegriff
subsumiert werden kann. Ich nehme trotzdem an, als Arbeitshypothese
gewissermallen, dal es moglich ist. Unter dieser Voraussetzung gilt es
zunichst, Kandidaten fiir reduktive Beziehungen zwischen
evolutionstheoretischen und anderen Sitzen zu identifizieren.

Die Evolutionsbiologie 146t sich in verschiedene Forschungsbereiche
gliedern, z.B. Paldontologie, Biogeographie, vergleichende Morphologie,
Systematik, vergleichende Embryologie, Soziobiologie, Verhaltensokologie,
Evolution der Lebenszyklen, Populationsgenetik, Molekulargenetik usw. Als
erstes stellt sich die Frage, ob einer dieser Bereiche iiber eine Theorie verfiigt,
die in dem Sinne fundamental ist, daf} sie alle anderen Theorien aus den
verschiedenen Bereichen zumindest im Prinzip und unter Beriicksichtigung
geeigneter Randbedingungen erklidren kann. Eine solche Theorie wird in der
logisch-empiristischen ~ Wissenschaftstheorie eine reduzierende Theorie
genannt. In der klassischen Physik wurde die Newtonsche Mechanik als eine
solche Theorie betrachtet, in der zeitgendssischen Physik gilt besonders die
Quantenmechanik als fundamentall®.

16 Weinberg (1992)
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M. Ruse hat der Populationsgenetik eine solche oder zumindest @hnliche
Rolle innerhalb der Evolutionsbiologie zugesprochen: er bezeichnet sie als den
»hypothetiko-deduktiven Kern« der Synthetischen Evolutionstheorie!?. Was er
damit meint, geht aus folgendem Abschnitt hervor:

I suggest [...] that all the different disciplines [of evolutionary studies, M.W.] are
unified in that they presuppose a background knowledge of genetics, particularly
population genetics. The knowledge that the population geneticist supplies about
the way in which heritable variations are transmitted from one generation of a
population to the next is presupposed and drawn upon by every kind of evolutionist,
even (nay, particularly) those like the paleontologist who study the largest of
heritable changes, from fish to reptiles, and from reptiles to mammals and birds.!8

Demnach wird also die Evolutionstheorie durch die Populationsgenetik ir-
gendwie vereinheitlicht. Ruse gibt zu, dal die Evolutionsbiologen weit davon
entfernt sind, paldontologische oder bio-geographische Prinzipien formal aus
der Populationsgenetik ableiten zu konnen:

[I]t cannot be denied that the whole theory does not possess the deductive
completeness possessed, say by Newtonian mechanics. Because of many factors -
the newness of the theory, the fact that many pertinent pieces of information are
irretrievably lost, the incredible magnitude and complexity of the problems, and so
on - many of the parts of evolutionary theory are just ‘sketched in.” What one finds,
instead of explicitly formulated strong links between various levels, are
suggestions, hypotheses, extremely weak inductive inferences, and frequently,
outright guesses. Hence, at best, one can say that evolutionists have the
hypothetico-deductive model as an ideal in some sense - they are far from having it
as a realized actuality.!?

Ruse erldutert seinen Vorschlag, die Populationsgenetik als hypothetiko-de-
duktiven Kern der Neo-Darwinistischen Evolutionstheorie zu betrachten, an
einem Beispiel aus der Insel-Biogeographie.

Die Insel-Biogeographie hat folgende Tatsachen zu erkldren: (1) Weshalb
enthalten kleinere Inseln in der Néhe einer groferen Landmasse @hnliche, aber
doch verschiedene Organismen im Vergleich zu den Bewohnern der
Landmasse? (2) Weshalb haben die Inseln einen Anteil von endemischen (d.h.
nur an diesem Ort vorkommenden) Arten, der mit der Entfernung der Insel von
der Landmasse korreliert zu sein scheint? (3) Weshalb gelten (1) und (2) fast
ausschlieBlich fiir kleinere Tiere wie Vogel, Reptilien und Insekten, nicht aber
fiir Sduger? Das beriihmteste Beispiel hierfiir sind Darwins Finken2Y. Die
Erkldarung der durch dieses Beispiel gegebenen Explanandum-Tatsachen durch

17 Ruse (1973), Kap. 3, 4; Ruse (1981)
18 Ruse (1973), S. 48

19 ibid., S. 49

20 Lack (1947a)
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die Synthetische Evolutionstheorie verlduft wie folgt: Erstens, alle diese Arten
stammen von einer gemeinsamen Vorfahren-Art auf dem Festland ab.
Zweitens, der Transfer von Individuen vom Festland auf eine Insel ist selten,
aber er ist moglich (z.B. durch starke Winde oder auf Treibgut). Drittens, die
»gestrandeten« Arten vermehren sich auf den Inseln und erfahren dort
unterschiedliche Selektionsbedingungen. Viertens, die gestrandeten Individuen
sind in vielen Fillen genetisch nicht reprasentativ, was zu einem
Griindereffekt?! fijhren kann.

Der erste Punkt erklirt die Ahnlichkeit der Insel-Arten untereinander und zu
gewissen Festland-Arten. Der zweite Punkt erklédrt, warum besonders kleinere
Tiere auf den Inseln anzutreffen sind, und nicht etwa Elefanten. Der zweite und
dritte Punkt erkldren, warum es feine Unterschiede zwischen den Arten gibt.
Die geographische Isolation fiihrt zur evolutiondren Divergenz. Geringfiigige
Unterschiede in den insuldren Umweltbedingungen konnen durch Selektion zu
unterschiedlichen Anpassungen fiihren (z.B. Form und Gosse der Schnébel bei
Darwins Finken). Der vierte Punkt erkldrt, warum es auch bei praktisch
identischen Umweltbedingungen auf zwei Inseln trotzdem ausgeprigte
Unterschiede zwischen endemischen Arten geben kann.

Ruses Argument besteht nun darin zu zeigen, dal} diese typische synthetisch-
evolutionire Erkldrung in einem starken Sinne von populationsgenetischen
Prinzipien abhiéngt. Erst die moderne Formulierung der Evolutionstheorie unter
Berticksichtigung der Genetik konnte erkldren, warum sich Anpassungen nicht
durch »blending« stdndig ausverdiinnen, m.a.W., warum Selektion iiberhaupt
wirksam sein kann, und dies innerhalb weniger Generationen (siche Kap. 6).
Nur die moderne Populationsgenetik kann erkldren, wie genetische
Polymorphismen in Populationen aufrechterhalten werden, ohne die kein
Griindereffekt eintreten kann. Die Synthetische Evolutionstheorie verwendet
also eine Reihe von »Randbedingungen« wie die Verteilung der Inseln usw. in
Verbindung mit den »Gesetzen« der Populationsgenetik, um die Explanandum-
Tatsachen wenn nicht formal zu deduzieren, so doch plausibel zu machen. In
diesem Sinne will Ruse seine Behauptung verstanden wissen, dal} die
Populationsgenetik den deduktiven Kern der Synthetischen Evolutionstheorie
bildet.

Ich interpretiere Ruses Behauptung als These der prinzipiellen Reduzier-
barkeit der Synthetischen Evolutionstheorie auf die Populationsgenetik. Ruses
Bild ist fiir den Reduktionisten verlockend, weil iiber die Populationsgenetik
eine Verbindung zur Molekularbiologie und von dort bis hin zu Physik und
Chemie hergestellt werden kann und so die reduktionistische These von der
Einheit der Wissenschaften befriedigt wird. Ich werde deshalb Ruses Vorschlag
in seinen Grundziigen iibernehmen, habe allerdings zwei Modifikationen
vorzuschlagen.

21 Mayr (1954)
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(1) In den Kapiteln 4 und 5 haben wir gesehen, dal die Synthetische
Evolutionstheorie neben den Modellen der mathematischen Populationsgenetik
eine Zahl von induktiven Verallgemeinerungen iiber die genetische Basis der
intra- und interspezifischen Variabilitdt, die genetische Basis der
interspezifischen Sterilitdt, sowie der kausalen Rolle der reproduktiven Iso-
lation in der Artbildung enthélt. Ich habe auBerdem gezeigt, daB3 es gerade
dieses Wissen war, das es Dobzhansky und Mayr erlaubte, eine saltationistische
Theorie der Artentstehung zuriickzuweisen, die mit den Prinzipien der
mathematischen Populationsgenetik ebenfalls vereinbar war.

Es scheint nicht, dal man die erwihnten Verallgemeinerungen als Randbe-
dingungen fiir die Theorien der mathematischen Populationsgenetik betrachten
kann. Zwar konnen 0©kologische Genetik und Biogeographie solche
Randbedingungen liefern, z.B. iiber die effektive Populationsgrofle, Mutations-
und Migrationsraten etc. Die erwidhnten Verallgemeinerungen sind aber nicht
von dieser Art. Sie sind integraler Bestandteil der Synthetischen Theorie der
Artbildung. Damit soll nicht gesagt werden, dall es nicht moglich ist, auch
mathematische Modelle z.B. iiber den Effekt der geographischen Isolation auf
die evolutiondre Diversifikation einer Gruppe von Organismen zu machen
(tatsdchlich existieren solche Versuche). Meine Behauptung ist lediglich die,
da} derjenige Teil der klassischen Populationsgenetik, der auf das Hardy-
Weinberg Gesetz und die quantitative Genetik zuriickzufiihren ist, zu diesem
Zweck nicht ausreicht.

Der Hauptgrund ist, daB die klassische Populationsgenetik keine Aussagen
macht iiber die Entwicklung und Beschaffenheit von Barrieren des Genflusses22
zwischen Populationen von beginnenden Arten; sie beschiftigt sich lediglich
mit den Gesetzen dieses Genflusses innerhalb von Populationen. Dabei miissen
natiirlich bestimmte Anfangs- und Randbedingungen dieser Populationen
eingesetzt werden; diese beinhalten aber hochstens Aussagen, daf3 z.B. der
Genflu} zwischen zwei Populationen limitiert ist, aber nicht warum, d.h. kraft
welcher genetischen, morphologischen, physiologischen, ©kologischen und
geographischen Eigenschaften der Organismen. Zu einer vollstindigen
Erklarung davon, wie es zur Bildung neuer Arten kommt, gehdren aber
Antworten auf diese Fragen, und diese kamen historisch gesehen weitgehend
unabhédngig von den mathematischen Modellen der theoretischen
Populationsgenetik zustande und sind auch, wie gezeigt wurde, in einem sys-
tematischen Sinn unabhéngig von diesen.

(2) Wie vor allem in 6.4 besprochen wurde, beschiftigt sich ein Zweig der
Evolutionsbiologie mit der Erkldrung von Fitnessunterschieden zwischen
Phinotypen. Obwohl diese Theorien annehmen miissen, daf} diese Phédnotypen
genetisch fixiert sind und dal das genetische System die Selektion fiir die
optimalen Phénotypen erlaubt, sind auch diese Theorieteile der heutigen

22 ygl. Futuyma (1990), S. 248
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Evolutionstheorie von den Modellen der klassischen Populationsgenetik
verschieden. Die Populationsgenetik sagt lediglich, daB bei Vorliegen von
Fitnessunterschieden zwischen den Trigern verschiedener Allele und bei
ausreichender Populationsgrofle  Selektionsprozesse statthaben, die zur
Erhohung der Hiufigkeit dieser Allele in der Population fiihren. Warum
verschiedene Allele verschiedene Fitness haben konnen, ist Gegenstand eines
anderen Theoriebereichs, des Bereichs phidnotypischer Modelle der Anpassung.
In vielen Beispielen interessanter adaptiver Erkldarungen sind die Gene, die fiir
die untersuchten phénotypischen Merkmale verantwortlich sind, nicht bekannt.
Trotzdem bilden phéinotypische Modelle ultimate Erkldrungen fiir das
Vorherrschen bestimmter Eigenschaften in Populationen von Organismen. In
diese Erkldrungen flie3t physiologisches, demographisches sowie dkologisches
Wissen ein.

Die beiden Punkte (1) und (2) fiihren zu folgender, m.E. fiir das Verstindnis
der Struktur der modernen Evolutionstheorie zentralen Einsicht: Die heutige
Evolutionsbiologie erfordert mehr als eine reduzierende Theorie fiir eine
Rekonstruktion im Sinne der logisch-empiristischen Theorie der Einheit der
Wissenschaft. Die klassische Populationsgenetik bildet zweifellos eine solche
reduzierende Theorie; sie erklart gewisse Regularititen der natiirlichen
Selektion. Ob sie die Darwinsche Selektionstheorie erklirt, ist eine schwierige
Frage; wie ich in Kap. 6 dargelegt habe, gibt es betrichtliche Unterschiede
zwischen der Darwinschen Theorie und der heutigen Selektionstheorie. Auf3er
Zweifel steht aber, dafl die klassische Populationsgenetik einige betridchtliche
theoretische Schwierigkeiten der Darwinschen Selektionstheorie gelost hat.
Man konnte daher argumentieren, daf3 die Populationsgenetik eine reduzierende
Theorie in Bezug auf eine der Darwinschen analoge Theorie darstellt?3. Ich
werde mich aber im Folgenden nicht auf das Problem der sukzessiven
Theoriereduktion konzentrieren (d.h. Reduktion einer Vorgingertheorie auf
eine neuere Theorie), sondern auf eventuelle reduktive Beziehungen innerhalb
der heutigen Evolutionstheorie24,

Wie bereits mehrmals erwihnt wurde, ist die Selektionstheorie nicht mit der
Evolutionstheorie identisch. Vollstindige Erkldrungen der Prozesse der
Artbildung erfordern Theorien der 6kologischen Genetik, die nicht direkt etwas
mit Selektion zu tun haben und die von der klassischen Populationsgenetik
unabhéngig sind. Also muf} auch die 6kologische Genetik, wenn man so reden
will, als reduzierende Theorie der Synthetischen Evolutionstheorie betrachtet
werden. Teile der 6kologischen Genetik konnen durchaus so angesehen werden,
daf} sie Anfangs- und Randbedingungen fiir die Anwendung der theoretischen
Modelle der klassischen Populationsgenetik liefern, z.B. Verallgemeinerungen
tiber das Vorkommen von Mutationen in natiirlichen Populationen oder iiber

23 vgl. Schaffner (1967)
24 ygl. Nickles (1973); Wimsatt (1976)
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das Ausmal} der genetischen Durchmischung von Populationen. Andere Teile
bilden aber eigenstidndige Theorien, besonders die in Kap. 4 und 5 erwéhnten
Theorien iiber die genetische Basis von Rassen- und Artunterschieden sowie
die Mechanismen der reproduktiven Isolation. Diese Theorien liefern ge-
netische Erkldrungen fiir komplexere Prozesse als Selektion innerhalb einer
sexuellen Population, besonders Artbildung durch geographische Isolation.
Auch hier gibt es, wie wir gesehen haben, Unterschiede zwischen der Dar-
winschen und der Neo-Darwinistischen Theorie; letztere hilt allopatrische
Artbildung fiir wesentlich relevanter als sympatrische Artbildung, wihrend
Darwin eher sympatrische Artbildung bevorzugte (siche 2.1).

AuBer diesen Theorien spielen in der Evolutionsbiologie aber noch re-
duzierende Theorien aus anderen Bereichen eine Rolle, namentlich aus der
Physiologie und Okologie. Solche Theorien werden bendtigt, um Fitness-
unterschiede zwischen verschiedenen Phinotypen zu erklidren. Die Modelle der
Populationsgenetik sind im Prinzip auf jeden Fall anwendbar, in dem genetisch
bedingte Fitnessunterschiede zwischen verschiedenen Phénotypen bestehen.
Wie diese Fitnessunterschiede physiologisch realisiert werden, spielt in
populationsgenetischen Betrachtungen keine Rolle. Daraus ergibt sich die
betrdchtliche Allgemeinheit der populationsgenetischen Theorien. Fiir
vollstindige adaptive Erkldrungen miissen aber solche Fitnessunterschiede in
einem gegebenen Beispiel von Selektion erkldrt werden. Tatsédchlich ist die
multiple Realisierbarkeit oder Supervenienz von Fitnessunterschieden von
einigen Autoren dazu verwendet worden, um fiir die Irreduzibilitit der
Evolutionstheorie zu argumentieren. Mit diesem Argument werde ich mich in
Kap. 10 beschiftigen.

Die Frage bei solchen Betrachtungen ist stets, ob man bei einer Behauptung
der Reduzierbarkeit von Theorien bei vagen Behauptungen wie »im Prinzip ist
x auf y reduzierbar« bleiben muf3, oder ob die Reduktion tatsdchlich vorgefiihrt
werden kann. Nach der logisch-empiristischen Theorie der Reduktion beinhaltet
dies, dal die Begriffe der zu reduzierenden Theorie mit den Begriffen der
reduzierten Theorie in Verbindung gebracht werden miissen. Dann muf} eine
Reihe von logischen Folgerungen angegeben werden konnen, wie die zu
reduzierende Theorie (oder ein Analogon davon) aus der reduzierenden Theorie
folgt. Das erwihnte Argument gegen die Reduzierbarkeit der Selektionstheorie
versucht zu zeigen, daBl bereits die Verbindung der Begriffe der
Selektionstheorie - namentlich des Fitnessbegriffs - in Begriffen irgendeiner
reduzierenden Theorie nicht moglich ist. Als Grund hierfiir wird meist die
multiple Realisierbarkeit (Supervenienz) von Fitness durch physiologische,
morphologische, molekulare usw. Eigenschaften angegeben. Wie ich in den
Kapiteln 9 und 10 zeigen werde, beruht dieses Argument aber auf einer
unrealistischen Theorie der Verbindbarkeit von Begriffen; eine Theorie, die
nicht einmal typischen reduktiven Erkldarungen in der Physik gerecht wird. Ich
werde mich in Kap. 11 eines Beispiels aus der Optimierungstheorie bedienen,
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um zu zeigen, daf} typische Erkldrungen von Fitnessunterschieden zwischen
Phinotypen eine &dhnliche Struktur aufweisen wie Dispositionserklirungen
(Erkldrungen von Eigenschaften wie Loslichkeit oder elektrischem Widerstand)
in der Physik oder der Chemie.

Eine reduktionistische Interpretation der Einheit der Evolutionstheorie muf3
also davon ausgehen, da3 es innerhalb der Evolutionsbiologie eine grofle Zahl
von reduktiven Beziehungen gibt zwischen der Selektionstheorie, der Theorie
der Artbildung und phénotypischen Theorien der Adaptation auf der einen und
den theoretischen Modellen der Populationsgenetik, den Verallgemeinerungen
der 6kologischen Genetik und den physiologischen und 6kologischen Theorien,
die fiir die Erkldrungen von Fitnessunterschieden benétigt werden, auf der
anderen Seite. Es ist wahrscheinlich weder mdoglich noch sinnvoll, alle diese
reduktiven Beziehungen explizit aufzuzédhlen. Es muf3 geniigen, einige wenige
solcher Beziehungen aufzuzeigen. Dann kann diskutiert werden, ob das dabei
verwendete Grundmuster fiir alle anderen Beziehungen auch angewendet
werden kann, oder ob bei bestimmten Fillen Griinde denkbar sind, die das
Verfahren prinzipiell unmoglich machen. Ich werde mich in Kap. 11 deshalb
besonders mit der Erkldrung von Fitnessunterschieden? und in Kap. 12 mit der
Beziehung solcher Erkldarungen zur Populationsgenetik befassen.

Ich betrachte es als einen Erfolg der philosophischen Arbeit, wenn sie dazu
fiihrt, dal die Vertreter zweier verschiedener Positionen durch sorgfiltige
Argumentation dahin kommen zu sehen, in welchen Punkten sie abweichende
Meinungen vertreten. Eine Basis fiir ein solches »agreement to disagree«
zwischen evolutionstheoretischem Reduktionismus und Antireduktionismus zu
schaffen ist neben der Einsicht in die Struktur der Evolutionstheorie auch ein
Ziel dieses zweiten Teils.

25 Diese wurden in Ruses (1973, 1981), und Lloyds (1988) Betrachtungen der Struktur der
Evolutionstheorie vollig ausgeklammert. Rosenberg (1985) und Sober (1984, 1993) haben
solche Aspekte teilweise beriicksichtigt und einige wichtige Probleme fiir eine re-
duktionistische Interpretation aufgezeigt, an denen ich mich z.T. orientieren werde.
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8 Fitness und die Struktur der Selektionstheorie
8.1 Allgemeine Formulierungen und Modelle der Selektionstheorie

Natiirliche Selektion wird heute meist etwa wie folgt definiert: Selektion ist die
nicht-zufillige differenzielle Fortpflanzung und/oder das differenzielle Uberle-
ben von genetischen Varianten in einer Population von Organismen. »Nicht-
zufillig« bedeutet dabei, dal die Differenzen in den Fortpflanzungs- und
Uberlebensraten durch Unterschiede in den durchschnittlichen phénotypischen
Eigenschaften zwischen genetischen Varianten von Organismen verursacht sein
miissen, und nicht z.B. durch Umweltfluktuationen in der unmittelbaren
Umgebung der Individuen, z.B. indem ein bestimmtes Individuum vom Blitz
getroffen wird und ein anderes nicht!.

R. Lewontin hat eine etwas formalere Definition von natiirlicher Selektion
gegeben?. Folgende drei Bedingungen sind nach Lewontin notwendig und hin-
reichend fiir das Eintreten von Selektion in einer Population von Organismen
irgendeiner Art: (1) Verschiedene Individuen haben verschiedene morpholo-
gische, physiologische oder ethologische Eigenschaften (phéanotypische Varia-
tion). (2) Verschiedene Phédnotypen haben verschiedene Fortpflanzungs-
und/oder Uberlebensraten (differentielle Fitness). (3) Es gibt eine Korrelation
zwischen Eltern und Nachkommen beziiglich des Beitrags von Nachkommen
an die nichste Generation (Erblichkeit der Fitness).

Das Charakteristische an solchen Beschreibungen oder Definitionen des
Prozesses der natiirlichen Selektion ist ihre Allgemeinheit und ihre Abstrakt-
heit. Es wird nichts iiber Vererbungsmechanismen vorausgesetzt (auler deren
Existenz), es wird nicht gesagt, auf welche Entitdten (Gene, Individuen, Grup-
pen, Arten) sich die Selektion richtet3, und es wird nicht genauer angegeben,
wie die Fortpflanzungs- und Uberlebensraten bestimmt werden miissen. Diese
werden einfach unter dem Begriff »Fitness« zusammengefallt, ohne daf} dieser
Begriff noch weiter spezifiziert wiirde, z.B. indem angegeben wiirde, wie die
Uberlebens- und Fortpflanzungsraten zu dieser Quantitiit beitragen. Diese Un-

1 Scriven (1959); siehe auch Mills und Beatty (1979), Ettinger, et al. (1990), Richardson und
Burian (1992), Horan (1994), Hodge (1987) und Brandon (1990), Kap. 1, fiir den probabili-
stischen Charakter der Selektionstheorie
Lewontin (1970), S. 1f.

Daraus ergibt sich das bekannte »units of selection«-Problem. Siehe Brandon und Burian
(1984) fiir eine Sammlung von Aufsitzen sowie Sober und Wilson (1994) und Sterelny
(1995) fiir neuere Ubersichtsartikel zur umfangreichen Literatur zu diesem Problem.
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schirfe in solchen abstrakten Charakterisierungen ist sozusagen der Preis fiir
ihre Allgemeinheit.

Neben solchen abstrakten Formulierungen gibt es konkrete Modelle iiber
Selektionsprozesse oder -Gleichgewichtszustinde, die heute groBtenteils in
mathematischer Form vorliegen. Wir werden einige solche Modelle noch ken-
nenlernen, andere habe ich bereits in qualitativer Form vorgestellt (siehe 6.3-
6.4). Als Beispiel, das den Gebrauch des vieldeutigen Ausdrucks »Modell« in
diesem Zusammenhang festlegen soll, sei etwa das Ein-Locus Modell fiir Se-
lektion in einer Population von sexuellen Organismen, die sich zufillig paaren,
genannt (siche 8.2e fiir Details). Es stellt sich nun die Frage, wie das Verhiltnis
dieser konkreten Modelle zu einer abstrakten Formulierung, wie der oben
angegebenen, zu beschreiben ist. Eine Moglichkeit ist die folgende: Die ab-
strakte Formulierung ist ein Schema, das durch konkrete Modelle instantiiert
werden kann?. Das heiBt, das abstrakte Schema gibt etwas an, was allen diesen
Modellen gemeinsam ist; erst ein konkretes Modell fiillt die in dem abstrakten
Schema enthaltenen Leerstellen aus, z.B. welchen GesetzmiBigkeiten die
Vererbung folgt oder auf welcher Ebene die Selektion wirkt. Einem anderen
Vorschlag zufolge ist die abstrakte Formulierung der Selektionstheorie eine
»Metatheorie«, die gewisse Merkmale fiir konkretere Theorien der Selektion
festlegt>. Welche Charakterisierung nun die zutreffendere ist, ist schwierig zu
entscheiden; sie scheinen mir aber nicht grundsétzlich verschieden zu sein.

Eine grundsitzlich andere Auffassung der Struktur der Selektionstheorie
wire aber die folgende: Die Modelle der Selektion sind allesamt deduktive
Konsequenzen einer fundamentalen Theorie, die durch Einsetzen von Anfangs-
und Randbedingungen erhalten wurden. Z.B. wiirde man das Ein-Locus Modell
der Selektion in einer mendelnden Population durch Einsetzen der im Hardy-
Weinberg Gesetz enthaltenen Mendelschen Gesetze in den durch die funda-
mentale Theorie festgelegten Kalkiil erhalten. Als physikalische Analogie
konnte man die klassische Mechanik herbeiziehen, wo man durch Einsetzen
gewisser Randbedingungen aus den Newtonschen Gesetzen z.B. ein Modell fiir
die Bewegung eines harmonischen Oszillators erhalten kann. Die Newtonschen
Gesetze legen fest, dafl die Impulsédnderung pro Zeiteinheit des bewegten Kor-
pers gleich der auf den Korper wirkenden Kraft ist. Bei der Ableitung des
Modells fiir den harmonischen Oszillator wird dann als Randbedingung eine
Funktion fiir die Abhéngigkeit der Kraft von der Auslenkung des Oszillators
eingesetzt. Dadurch wird eine Bewegungsgleichung erhalten, die integriert
werden kann. Das dadurch erhaltene Modell beschreibt die Bewegung eines
(idealisierten) harmonischen Oszillators. Wenn man nun ein solches Modell mit
dem Ein-Locus Modell fiir Selektion vergleicht, so scheinen gewisse
Ahnlichkeiten vorzuliegen: Letzteres beschreibt die »Bewegung« der Frequenz

4 Brandon (1981)
5 Tuomi (1981)
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zweier Allele in einer Mendelnden Population unter der Wirkung von Selek-
tion. Das Modell kann unter gewissen Annahmen aus dem Hardy-Weinberg
Gesetz abgeleitet werden. Ist es nun angebracht, das Hardy-Weinberg Gesetz
mit den Newtonschen Gesetzen der klassischen Mechanik zu vergleichen®?

Als Analogie mag ein solcher Vergleich angebracht sein; jede Analogie
beeinhaltet aber mindestens eine Disanalogie. In diesem Fall ist das unter
anderem folgender Umstand: Das Hardy-Weinberg Gesetz kann nicht als
fundamentales Gesetz der Evolution betrachtet werden, weil es nur fiir sexuelle
Organismen gilt, die sich zufillig paaren. AuBerdem unterliegen die
Mendelschen Gesetze und mit ithnen das Hardy-Weinberg Gesetz selbst dem
evolutiondren Wandel, konnen also allein deswegen kein fundamentales Gesetz
fiir die Selektionstheorie abgeben’. Das Gesetz sowie alle daraus abgeleiteten
Modelle (d.h. fast die gesamte klassische Populationsgenetik) miilten demnach
bereits von einem noch fundamentaleren Prinzip der natiirlichen Selektion
abgeleitet sein.

Das Problem ist nun das folgende: Obwohl es Versuche gibt, ein funda-
mentales Prinzip der natiirlichen Selektion mathematisch zu formulieren, das
gegeniiber den Kontingenzen der Mendelschen Vererbung invariant ist (siehe
unten), ist es offensichtlich, daB ein solches Prinzip in der Evolutionstheorie, so
wie sie in der Lehre und Forschung verwendet wird, nicht die geringste Rolle
spielt. Lehrbiicher iiber Evolutionsgenetik fangen stets mit dem Hardy-Wein-
berg Gesetz an und stellen die verschiedenen Modelle vor, die man daraus
ableiten kann. Asexuelle Organismen werden meist weiter hinten behandelt
(wenn iiberhaupt), wobei dort aber auch nicht von einem fundamentalen Prinzip
der Selektion ausgegangen wird, sondern von bestimmten genetischen An-
nahmen iiber diese Organismens.

Das Fehlen eines fundamentalen Prinzips oder Gesetzes der natiirlichen
Selektion hat viele zeitgendssischen Philosophen der Biologie dazu veranlal3t,
fiir die Selektionstheorie die sogenannte »semantic view« wissenschaftlicher
Theorien anzunehmen®. Um das Wesen dieser Theorieauffassung zu verstehen,
mul kurz deren klassische Alternative betrachtet werden.

Nach E. Nagel, einem Vertreter der klassischen Theorieauffassung des lo-
gischen Empirismus, kann eine ausgearbeitete wissenschaftliche Theorie in die
folgenden Elemente analysiert werden!9: (1) Einen formalen Kalkiil mit einer

Dies tut z.B. Sober (1984), Kap. 1

Beatty (1981)

z.B. Maynard Smith (1992), Kap. 10

Beatty (1980, 1981, 1987b); Horan (1988); Lloyd (1984, 1987, 1988); Sloep und Van der

Steen (1987); Thompson (1983, 1987, 1989); Schaffner (1993), S. 99-107; siehe bes. auch
Ereshefsky (1991) fiir eine kritische Diskussion.

10 Nagel (1961), S. 90-105; siehe auch Carnap (1939), Kap. 23, fiir die Quelle dieser Idee und
Suppe (1974) fiir eine historische Ubersicht ihrer Entwicklung und ihrer z.T. betrichtlichen
Schwierigkeiten.

O o0 9 AN
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kleinen Zahl von Axiomen (z.B. die drei Newtonschen Gesetze). Der Kalkiil
legt die Verwendung der nicht-logischen Ausdriicke der Theorie fest (z.B.
Masse, Beschleunigung und Kraft in der Newtonschen Mechanik) und erlaubt
die deduktive Generierung von Theoremen (z.B. Bewegungsgleichungen fiir
Massenpunkte auf die bestimmte Krifte wirken; etwa Gleichungen fiir die el-
liptische Bewegung eines Massenpunkts, auf den eine zentripetale Kraft wirkt).
(2) Einen Satz von »Korrespondenzregeln«, die die theoretischen Terme des
Kalkiils mit beobachtbaren Eigenschaften verkniipfen (z.B. Elektronenorbits in
Bohrs Atommodell mit Spektrallinien) und (3) Eine Interpretation oder
»Modell«!! des abstrakten Kalkiils, die diesen mit bestimmten Vorstellungen
tiber die Natur physikalischer Systeme verkniipft (auch »semantische Regeln«
genannt, weil die Interpretation erst den vollen Sinn der Aussagen der Theorie
herstellt). Nach der logisch-empiristischen Theorieaufassung mufl die Theorie
zudem mindestens ein Gesetz enthalten, d.h. eine empirische, wahre, not-
wendige Allaussage. Solche Gesetze erhédlt man aus den Axiomen und
Theoremen einer Theorie mit Hilfe der Interpretation. Der Punkt bei dieser
Theorieauffassung ist nicht, da3 gute wissenschaftliche Theorien in der Regel
tatsichlich auf diese Weise formuliert werden, aber dal} sie unter Beibehaltung
ihres Inhalts so formuliert werden konnen!2.

Wenn man nun die Selektionstheorie auf diese Weise zu formulieren ver-
sucht, gerdt man in Schwierigkeiten. Die offensichtlichste ist die, daB es den
geforderten formalen Kalkiil, bestehend aus einer kleinen Zahl von Axiomen,
nicht gibt; zumindest besteht in der Evolutionstheorie keine Einigkeit dariiber,
wie ein solcher Kalkiil auszusehen hat!3. Was es gibt, sind lediglich die ver-
schiedenen Modelle fiir Selektion verschiedener Entititen unter verschiedenen
Bedingungen, von denen aber keines die vom klassischen logischen Empiris-
mus fiir Theorien geforderte Allgemeingiiltigkeit besitzt. Eine »allgemeine«
Theorie muf natiirlich auch nach dieser Theorieauffassung nicht fiir alles
gelten, aber sie muf3 zumindest alle Phinomene in ihrem Bereich einigermallen
erklidren konnen. Das Problem hier ist, da} es in der Evolutionsbiologie keinen
einfachen Satz von Prinzipien gibt, mit denen alle Phinomene der natiirlichen
Selektion behandelt werden konnen. Es gibt zwar, wie oben erwihnt,
allgemeine, abstrakte Formulierungen der Selektionstheorie (z.B. diejenige von
Lewontin), aber diese sind eben gerade dadurch gekennzeichnet, daf sie keinen
formalen Apparat enthalten.

Einen Versuch, eine allgemeine Theorie der natiirlichen Selektion axioma-
tisch zu formulieren, unternahm M.B. Williams mittels eines mengen-

1 Dies ist eine andere Verwendung des Ausdrucks »Modell« als in den obenstehenden Aus-
fiihrungen.

12 Suppe (1974), S. 60
13 Siehe auch Shimony (1989), cf. Sober (1989).
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theoretischen Ansatzes!4. Meines Wissens ist es jedoch nicht gelungen,
Williams® Theoreme mit den in der Evolutionsbiologie verwendeten konkreten
Modellen der Selektion - z.B. den Modellen der Populationsgenetik - in
Beziehung zu bringen!>. Allerdings ergibt sich allein aus dem Umstand, dal
Evolutionsbiologen keinen solchen allgemeinen formalen Kalkiil verwenden
oder aus dem Fehlen eines Konsenses iiber ein fundamentales Prinzip oder
Gesetz der natiirlichen Selektion, kein gutes Argument dagegen, daf3 auch die
Selektionstheorie die von Nagel verlangte Struktur haben sollte, aber etwas
unbefriedigend ist es schon!6.

Die am weitesten verbreitete Alternative zur klassischen Theorieauffassung
ist die »semantic view« oder »modelltheoretische« Auffassung!’. Nach dieser
Auffassung besteht eine Theorie aus einer Familie von Modellen sowie einer
Spezifikation der intendierten Anwendungen fiir diese Modelle, wobei
»Modell« hier nicht in Nagels Sinn (Interpretation eines formalen Kalkiils)

14 williams (1970)

15 vgl. Ruse (1977)

16 Die klassische Theorieauffassung wird von einigen zeitgenodssischen Philosophen auch fiir

die als Physik unangemessen betrachtet, siche z.B. Giere (1988); van Fraassen (1980).

17 gg gibt einige Paralellen zwischen klassischer vs. modelltheoretischer Auffassung und

Beweistheorie vs. Modelltheorie in der mathematischen Logik. Bei der Beweistheorie
werden Systeme der formalen Logik, d.h. die Menge der logisch wahren Aussageformen
durch syntaktische Transformationsregeln sowie eine kleine Zahl von Axiomen generiert,
deren Korrektheit und Vollstindigkeit jeweils zu beweisen ist. In der logischen
Modelltheorie werden hingegen anstelle von Axiomen und Transformationsregeln
Wahrheitsbedingungen (Semantik) fiir die logischen Verkniipfungen angegeben (siehe
Suppes 1957 fiir eine Einfiihrung). Ein »Modell« einer logischen Formel ist in der
Modelltheorie eine Interpretation (d.h. eine Zuordnung von Wahrheitswerten zu den Teilen
der Formel), durch die die gesamte Formel wahr wird; es zeichnet also gewisse
Interpretationen logischer Formeln aus. Folgende Analogien kénnen ausgemacht werden:
Nach der klassischen Auffassung wird eine wissenschaftliche Theorie durch syntaktische
Regeln sowie eine kleine Zahl von Axiomen generiert. Das Ziel ist aber nicht, wie bei der
mathematischen Logik, die Auszeichnung logisch wahrer Aussagen, sondern empirisch
wahrer Aussagen, die durch die Interpretation erhalten werden konnen; ansonsten ist die
Analogie recht stark und wohl von den logischen Empiristen auch so beabsichtigt (Carnap
1939, Kap. 23). In der modelltheoretischen Auffassung wissenschaftlicher Theorien besteht
eine Theorie hingegen aus nicht-linguistischen (d.h. nicht aus Aussagen
zusammengesetzten) Représentationen physikalischer Systeme, die als »Modelle«
bezeichnet werden. Theorien konnen trotzdem sprachlich formuliert werden; es kann aber
mehrere 4quivalente Formulierungen einer Theorie geben. Eine »Anwendung« eines
Modells kommt zustande, wenn ein physikalisches oder biologisches System kraft seiner
spezifischen Eigenschaften das Modell »erfiillt«, d.h. wenn die im Modell getroffenen
Voraussetzungen bei dem System zutreffen. Die Analogie zur logischen Modelltheorie
besteht darin, dal Modelle bestimmte Strukturen auszeichnen, blofl dal3 es sich bei diesen
Strukturen nicht um Interpretationen logischer Formeln handelt sondern um abstrakte,
idealisierte Beschreibungen physikalischer Systeme (Suppe 1989, Kap. 3). Der Name
»semantic view« rithrt daher, daB eine Theorie nach dieser Auffassung die
Wahrheitsbedingungen (Semantik) fiir die Anwendungen ihrer Modelle festlegt.
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verwendet wird, sondern in einem noch auszufiihrenden Sinn. Axiome und all-
gemeine Gesetze verlangt die modelltheoretische Auffassung keine, sie schlie3t
sie aber auch nicht notwendigerweise aus.

Ein Modell im modelltheoretischen Sinn hat folgende Eigenschaften: (1) Es
soll einen physikalischen oder biologischen ProzeB reprisentieren!8, (2) es
macht diesen Prozel3 auf irgendeine Weise verstehbar, (3) es ist abstrakt und
idealisiert, (4) es tritt meist nicht in Isolation auf, sondern zusammen mit dhnli-
chen Modellen. Betrachten wir diese vier Charakteristika zundchst am Beispiel
des Modells des harmonischen Oszillators!?:

(1) Das Modell des harmonischen Oszillators reprisentiert gewisse Schwin-
gungsvorginge, wie sie z.B. an einem an einer Feder befestigten Gewicht, in
einem elektrischen Schwingkreis oder auch in vibrierenden Molekiilen auftre-
ten. (2) Das Modell macht verstiandlich, weshalb die repridsentierten Systeme
das Schwingungsphinomen zeigen und erklidrt gewisse Eigenschaften dieses
Schwingungsphidnomens wie etwa die Frequenz sowie die Form der Bewegung,
die mathematisch durch eine Uberlagerung von trigonometrischen Funktionen
beschrieben werden kann. In diese Erkldrung gehen im Fall des harmonischen
Oszillators die Newtonschen Bewegungsgesetze ein (bzw. elektrodynamische
Gesetze beim elektrischen Schwingkreis). (3) Das Modell abstrahiert von
verschiedenen  Faktoren wie Reibung, Eigengewicht der Feder,
Nichtproportionalitit der Riickstellkraft etc. und betrachtet nur einen genau
festgelegten Satz von Zustandsvariablen und Parametern (Auslenkung, Riick-
stellkraft, Masse). Je stirker die im Modell wegabstrahierten Faktoren bei
einem realen System sind, desto ungenauer beschreibt das Modell in der Regel
das Verhalten des Systems20. (4) Zum Modell des harmonischen Oszillators
gesellen sich dhnliche Modelle, z.B. das Modell fiir ein einfaches Pendel mit
kleiner Auslenkung oder das Modell des geddmpften harmonischen Oszillators,
sowie weniger dhnliche Modelle wie parametrische Pendel etc. R. Giere hilt
die gesamte Theorie der klassischen Mechanik fiir eine Kombination von
Familien von Modellen (im eben ausgefiihrten Sinn), die durch Hypothesen
iiber die Anwendbarkeit dieser Modelle ergénzt wird?!. Die Modelle definieren

18 per Reprisentationsaspekt wird nicht von allen Autoren geteilt, da er irgendeine Version
des wissenschaftlichen Realismus voraussetzt. Die modelltheoretische Aufassung wird im
allgemeinen als neutral beziiglich der Realismusfrage angesehen (aufer natiirlich Punkt (1)
in meiner Charakterisierung der Modelltheorie). Giere (1988) vertritt z.B. eine realistische,
van Frassen (1980) eine empiristische Position.

19 Fiir das folgende siehe Giere (1988, S. 68-74) sowie Giere (1994)

20 Suppe (1989, S. 95) weist darauf hin, dal bei der Anwendung eines Modells S auf ein

wirkliches System P meist eine kontrafaktische Konditionalaussage gemacht wird, etwa
»wenn P ein physikalisches System wire, bei dem die in S wegabstrahierten Faktoren einen
kleinen Einfluf} auf die Entwicklung des Systems haben, dann wiirden seine Zustandsvariab-
len zum Zeitpunkt # die durch S bestimmten Werte annehmen«.

21 Giere (1988), S. 82-86
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abstrakte mentale Repridsentationen mdoglicher physikalischer Vorginge,
wihrend die Hypothesen empirischen Status haben.

Diese Auffassung von wissenschaftlichen Theorien scheint auch fiir die
Biologie attraktiv, da sie das Problem allgemeingiiltiger Gesetze vermeidet?2.
Die modelltheoretische Auffassung unterscheidet sich von der logisch-
empiristischen Auffassung von Theorien primér darin, dafl sie Theorien nicht
als Systeme von Aussagen auffaft, sondern als Mengen von Prddikaten. Jedes
Modell einer Theorie (z.B. das Modell des harmonischen Oszillators) ist ein
solches Pridikat, das zur Représentation von Phédnomenen verwendet werden
kann, ebenso wie das Prddikat »Haus« eine bestimmte Art von Objekten
reprasentiert, ndmlich Artefakte, in denen jemand wohnt.

Die modelltheoretische Interpretation wissenschaftlicher Theorien hat ver-
schiedene Konsequenzen: (1) Theorien sind weder wahr noch falsch, sondern
hochstens unterschiedlich gut auf reelle Systeme anwendbar. (2) Theorien ha-
ben keinen empirischen, sondern definitorischen Charakter. Sie definieren ide-
alisierte physikalische oder biologische Systeme. Nach einer bestimmten Vari-
ante der Modelltheorie?? definiert eine wissenschaftliche Theorie einen Zu-
standsraum (d.h. einen Raum von Parametern, in dem jeder Punkt einen Zu-
stand eines Systems darstellt, das beziiglich dieser Parameter bestimmte Werte
annimmt), der eine abstrakte, idealisierte Beschreibung einer Klasse von
physikalischen oder biologischen Systemen darstellt. Konkrete Modelle der
Theorie werden dann auf bestimmte Regionen dieses Zustandsraums
beschrinkt und beschreiben die »Bewegung« des Systems im Zustandsraum.

Empirische Aussagen werden aus modelltheoretischer Sicht erst gemacht,
wenn behauptet wird, ein bestimmtes System werde durch ein Modell adidquat
beschrieben. Axiome, die nach der logisch-empiristischen Wissenschaftstheorie
eine zentrale Position in einer Theorie einnehmen, spielen in der
modelltheoretischen Auffassung keine Rolle. Giere weist darauf hin, daf3 es fiir
die klassische Mechanik zwar axiomatische Darstellungen gibt, diese aber in
der Lehr- und Forschungspraxis der Physik kaum eine Rolle spielen?4. Die
modelltheoretische Auffassung ist deshalb nach Giere niher am naturwissen-
schaftlichen Theorieverstindnis als die stark von der formalen Logik geprégten
logisch-empiristische Auffassung.

Es ist nicht mein Ziel, mich hier auf die Kontroverse zwischen traditioneller
und modelltheoretischer Auffassung wissenschaftlicher Theorien im Detail
einzulassen. Es ist denkbar, da3 weder die eine noch die andere Auffassung das
Wesen naturwissenschaftlicher Theorien adidquat beschreibt, bzw. adidquate

22 Fiir das Problem biologischer Gesetze siehe Smart (1963), S. 52ff.; Beckner (1959), S. 159-
160; Beatty (1995); Carrier (1995); Schaffner (1993), S. 119-125; Hull (1978); Ghiselin
(1989); Lange (1995), Waters (1996).

23 »state space approach« (van Fraassen 1972)

24 Giere (1988), S. 87-88
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Regeln angibt, wie eine Theorie formuliert werden muf3. Ich mochte aber auf
ein meines Wissens bisher in der philosophischen Literatur unbeachtet geblie-
benes Problem mit der zeitgendssischen Selektionstheorie hinweisen, das
moglicherweise mit der modelltheoretischen Auffassung einfacher in Einklang
zu bringen ist. Das Problem besteht darin, da} gegenwirtig keine allgemeine
Definition des Fitnessbegriffs existiert und dal »Fitness« in verschiedenen
Verwendungskontexten etwas anderes bedeutet.

8.2 Dimensionen des Fitnessbegriffs

S.C. Stearns bemerkt in seinem Lehrbuch iiber die Evolution von Lebenszyk-
len: »A general definition of fitness has not been found. Whether such a defi-
nition exists can provoke spirited discussion«?>. Dies ist ein bemerkenswerter,
in der philosophischen Literatur zur Selektionstheorie bisher kaum beachteter
Umstand, der moglicherweise Konsequenzen fiir die Struktur der Selek-
tionstheorie hat. Ich werde diesen Aspekt des Fitnessbegriffs deswegen hier
etwas eingehender untersuchen.

Betrachten wir zunéchst ein Beispiel, wie Fitness in einem Lehrbuch einge-
fiihrt wird:

Fiir die Berechnung von Genfrequenzverinderungen in_einer Population
tiber eine bestimmte Zeit bendtigen wir ein Maf fiir das Uberleben und fiir
die Reproduktion. Ein solches Mal} stellt die Fitness dar, die in der
Populationsgenetik eine rein technische Bedeutung hat. Eine Definition der
Fitness 148t sich am leichtesten fiir Populationen mit diskreten Generationen
geben, wie z.B. fiir Insekten, bei denen alle Adulte nach der Fortpflanzung
sterben. In diesem Fall ist die Fitness eine bestimmten Typs A die erwartete
Anzahl Nachkommen, die ein A-Individuum zur nichsten Generation
beisteuert.26

Diese Definition hat zwei charakteristische Eigenschaften:

(1) Die Definition der Fitness als MaB fiir reproduktiven Erfolg bzw. Uber-
leben eines Typs hédngt offenbar von bestimmten Annahmen beziiglich des Le-
benszyklus des betrachteten Organismus ab. Ist die von Maynard Smith in der
obenstehenden Definition angegebene Bedingung der Diskretheit der Genera-
tionen nicht erfiillt, ist die Definition »Fitness =def erwartete Anzahl
Nachkommen ...« nicht ausreichend und muf} durch eine andere, moglicher-
weise komplexere Definition ersetzt werden. Ich bezeichne dieses Phidnomen
als die Pluralitiit operationaler Definitionen des Fitnessbegriffs27.

25 Stearns (1992), S. 14
26 Maynard Smith (1992), S. 33

27 Die Pluralitit operationaler Fitnessdefinitionen ist in der biologischen Fachliteratur aus-
fiihrlich diskutiert worden, z.B. Stearns (1992), Kap. 1; Dawkins (1982), Kap. 10; Murray
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(2) Maynard Smiths operationale Definition verkniipft Fitness direkt mit
dem reproduktiven Erfolg bestimmter Typen von Organismen. Fitness ist ein
»MaB fiir das Uberleben und die Reproduktion«. Diese Weise, Fitness zu de-
finieren, hat einige Philosophen dazu veranlaf3t, die Evolutionstheorie resp.
natiirliche Selektion als Erkldrung fiir evolutiondre Verdnderungen als
»tautologisch«, »zirkuldr«, »empirisch leer« oder »nicht falsifizierbar« (je nach
Autor) zu betrachten?8. Andere Philosophen haben daraufhin versucht, dieses
sogenannte » Tautologieproblem« zu 16sen, indem sie nach Definitionen gesucht
haben, die Fitness nicht direkt mit dem zu erwartenden Fortpflanzungserfolg
eines Organismus gleichsetzen. Das Tautologieproblem beruht nach Ansicht
dieser Philosophen auf einem MiBverstindnis, das dadurch zustande kommt,
daf} die Biologen Fitness falsch oder unvollstindig definieren, auch wenn sie
den Begriff durchaus mit Erfolg verwenden. Aus diesen Versuchen erwuchs
eine ganze Tradition philosophischer Explikationen des Fitnessbegriffs29. Ich
werde auf das Tautologieproblem nicht weiter eingehen; es sei aber darauf
hingewiesen, dafl das Problem sich in der modelltheoretischen Auffassung von
Theorien nicht stellt, da die theoretischen Modelle fiir sich genommen in dieser
Auffassung ohnehin keinen empirischen Gehalt besitzen3? (empirische
Aussagen kommen erst zustande, wenn ein bestimmtes Modell auf eine
Problemsituation angewendet wird).

Wihrend meiner Versuche, die heutige Selektionstheorie zu verstehen fand
ich, daB3 diese duferst verwirrend ist, da sie aus einer Vielzahl von ver-
schiedenen Modellen besteht, deren Beziehung zueinander zunéchst unklar er-
scheint. Das verwirrendste aber ist, dal der zentrale Begriff der quantitativen
Selektionstheorie - Fitness - im Kontext verschiedener Modelle etwas anderes
bedeutet. Eine erschopfende Aufstellung von technischen Fitnessdefinitionen
sowie deren theoretische Behandlung ist nicht mein Ziel. Ich will aber ver-
suchen, die Komplexitét des Fitnessbegriffs zu demonstrieren, indem ich eine
Reihe von Fallunterscheidungen beziiglich den verschiedenen Bedeutungen
treffe, die der Begriff im Kontext verschiedener Modelle annimmt. Diese de-
finieren sozusagen eine Reihe von Dimensionen, entlang derer der Fitnessbe-
griff variieren kann.

(1990), Hamilton (1975), West Eberhard (1975), Endler (1986), Brown (1987), Grafen
(1988), Charlesworth (1970), Pollak und Kempthorne (1971), Denniston (1978), Cooper
(1984). Im Gegensatz dazu gibt es kaum philosophische Literatur zu diesem Problem; die
einzigen mir bekannten Ausnahmen sind Fox Keller (1992) und Beatty und Finsen (1989).

28 Der Tautologievorwurf wurde anscheinend schon von T. H. Morgan im Jahre 1914 als Ar-
gument gegen den Darwinismus verwendet; das Argument beschrinkt sich also nicht auf die
Philosophie (Weinstein 1980, S. 437).

29 Siehe Sober (1993), S. 69-73 fiir eine Einfiihrung.

30 Lloyd (1988),S.17
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a) Numerische Dominanz vs. temporale Persistenz

Man betrachte den hypothetischen Fall einer Population asexueller Organismen,
die aus verschiedenen Klonen besteht (ein Klon ist eine Menge von Individuen,
die durch vegetative Vermehrung aus demselben Individuum hervorgegangen
sind und damit - sofern keine Mutationen aufgetreten sind - genetisch identisch
sind). Das Habitat dieser Population sei heterogen und die Population entwickle
sich durch Geburt und Tod von Individuen. Die einzelnen Klone seien
gleichmiBig auf das Habitat verteilt. Wir verfolgen die einzelnen Klone iiber
die Jahre. Manche werden mit der Umweltheterogenitit besser fertig, andere
weniger gut. Manche Klone werden sehr zahlreich, andere fristen ein
Minderheiten-Dasein. Manche Klone sterben aus. Nach vielen Jahren sind alle
urspriinglich vorhandenen Klone ausgestorben; sie wurden ersetzt durch
Mutanten und durch eingewanderte Klone. Wir wollen nun aufgrund der Daten,
die die Entwicklung jedes Klons iiber die Jahre zeigt, jedem Klon einen
Fitnesswert zuschreiben. Dieser Wert soll ausdriicken, wie gut sich ein
bestimmter Klon in dieser heterogenen Umwelt gehalten hat, d.h. wie
erfolgreich seine Nachkommen in den folgenden Generationen vertreten sind
oder, mit anderen Worten: ob ein Klon durch die natiirliche Selektion
begiinstigt wurde oder nicht. Fitness soll die Fahigkeit eines Klons angeben,
durch natiirliche Selektion bevorzugt zu werden. Aber was heifit das? Welcher
Klon ist »erfolgreicher«: derjenige, der sich viele Jahre gehalten hat, aber
zahlenmiBig die Population nie dominiert hat, oder derjenige, der nach kurzer
Zeit ausgestorben ist, wihrend dieser Zeit aber die Mehrheit der Population bil-
dete?3! Mit anderen Worten: soll Fitness die Fihigkeit zur kurzfristigen
numerischen Dominanz messen oder die Zeit bis zum Aussterben? In der Regel
haben sich Evolutionsbiologen fiir das Erstere entschieden. Es gibt allerdings
Fille, in denen bestimmte Genotypen einen hohen Fitnesswert besitzen, die sich
durch eine unerwartet hohe Persistenz in einer Population auszeichnen,
numerisch aber nur einen Bruchteil dieser Population ausmachen32.

Das hypothetische Beispiel zeigt eine erste Dimension des Fitnessbegriffs
auf: »Fitness« kann bedeuten: (1) die Fihigkeit, eine Population numerisch zu
dominieren oder (2) die Fahigkeit, in einer Population lange zu iiberleben.

Im Sinne von (2) hat z.B. W. S. Cooper vorgeschlagen, Fitness als
»expected time to extinction (ETE)« zu definieren, als den Erwartungswert fiir
den Zeitpunkt des Aussterbens eines Typs von Organismen33. Dieser Vorschlag
hat sich jedoch kaum durchgesetzt. Die Selektionstheorie ist im allgemeinen am
kurzfristigen evolutiondren Erfolg von Merkmalen interessiert, z.B. an der Auf-

31 Stearns (1992), S. 14

32 Dies kann der Fall sein bei einem sogenannten stabilen Polymorphismus, z.B. durch He-
terozygoten-Uberlegenheit (Murray 1990, S. 198).

33 Cooper (1984); siehe auch Beatty und Finsen (1989); Weber (1996)
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rechterhaltung von Adaptationen durch natiirliche Selektion34. Das heiBt, das
beziiglich dieser Dimension Fitnessbegriffe mit Bedeutung (1) vorherrschen.

b) Diskrete vs. iiberlappende Generationen

Am einfachsten ist Fitness zu definieren fiir Populationen mit diskreten
Generationen (siche die oben angegebene Definition Maynard Smiths), also
Organismen wie die bekannte Eintagsfliege oder einjdhrige Pflanzen, die gleich
nach erfolgter Fortpflanzung sterben. Die Fitness A eines Typs von Organismen
kann dann als die Wahrscheinlichkeit definiert werden, dafl die Individuen
dieses Typs bis zur Fortpflanzung {iberleben, multipliziert mit der
durchschnittlichen Anzahl Nachkommen pro Generation (Fekunditét). Dieser
einfache Fitnessbegriff, der lediglich die Fihigkeit eines Typs erfaf3t, in der
nédichsten Generation zahlenméBig gut vertreten zu sein, erlaubt aber keine
Vorhersagen bei altersstrukturierten Populationen. Warum dies so ist, werden
wir gleich sehen (siehe unten). A ist trotz erheblicher Mingel ein in empirischen
Untersuchungen  hédufig ~ verwendetes MaB  fiir  Fitness35.  Die
Populationsentwicklung eines Typs von Organismen mit Fitness A wird am
einfachsten durch eine Rekursionsgleichung fiir die Anzahl Organismen Ng
nach g Generationen wiedergegeben:

Nj = ANpo Ng = A8Ng

Dieses einfache Modell einer Populationsentwicklung kann in verschiedene
Richtungen erweitert werden. Wird eine dichteabhiingige Wachstumsrate
eingefiihrt, ergibt sich eine sogenannte logistische Gleichung (siehe unten).
Frequenzabhingigkeit fiihrt zur evolutionédren Spieltheorie und zum Begriff der
evolutionsstabilen Strategie ESS (siehe 6.4). Einfiihrung von iiberlappenden
Generationen fiihrt zur Demographie und zur Euler-Lotka Gleichung die gleich
vorgestellt wird.

Man betrachte nun folgendes Beispiel: Individuen des Typs A vermehren
sich, indem sie innerhalb eines Jahres einen Nachkommen produzieren und
dann sofort sterben. Der Nachkomme tut genau dasselbe - Typ A wird also in
Form einer stabilen Subpopulation existieren, bei der die Sterbe- und die
Todesrate sich zu Null kompensieren. Typ B lebe zwei Jahre, bevor er einen
Nachkommen produziert und gleich anschlieBend stirbt, d.h. die Population
enthélt sowohl ein- wie auch zweijdhrige Individuen des Typs B; sie hat eine
Altersstruktur. Auch Typ B wird in einer stabilen Anzahl in der Population

34 vgl. Williams (1966), S. 54. Eine Ausnahme von dieser Regel bilden neuere paldontolo-
gische Theorie der »Artenselektion« (Stanley 1981).

35 Stearns (1992), S. 33
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vorkommen und seine Fitness unterscheidet sich nicht von der von A, obwohl er
etwas lidnger braucht um sich fortzupflanzen. Nun betrachten wir eine al-
tersstrukturierte Population, die wdéichst. Typ A produziere einen Nachkommen
nach einem Jahr und einen weiteren nach einem weiteren Jahr, um dann zu
sterben. Die Population von A wichst exponentiell. Typ B produziere im ersten
Jahr keine Nachkommen, im zweiten Jahr dafiir deren zwei, und stirbt dann.
Auch B wichst exponentiell; und man kdnnte meinen etwa gleich schnell. Man
zdhle aber nach: Nach vier Jahren hat Typ A bereits 10 Nachkommen wihrend
Typ B erst deren 6 hat! Typ A ist also bereits nach kurzer Zeit numerisch domi-
nant - seine Fitness muf} groBer sein, obwohl jedes Individuum insgesamt gleich
viele Nachkommen produziert wie die Individuen von B! Dieses Beispiel zeigt,
daf} Fitness in einer wachsenden altersstrukturierten Population nicht nur von
der Anzahl Nachkommen abhingt, sondern auch davon, wann diese
Nachkommen produziert werden. Frithere Fortpflanzung bedeutet hohere
Fitness auch bei gleichbleibender Anzahl Nachkommen. Mit einer analogen
Uberlegung kann gezeigt werden, daB in einer schrumpfenden Population die-
jenigen Typen eine hohere Fitness aufweisen, die sich spit fortpflanzen.

Ein auch fiir solche Fille anwendbarer Fitnessbegriff mufl diesem Umstand
Rechnung tragen. Dies kann durch Verwendung der Euler-Lotka Gleichung
getan werden39:

>em, =1

x=0

X

wobei [, die Wahrscheinlichkeit, daf} ein Individuum bis zum Alter x iiberlebt
und m, die erwartete Anzahl Nachkommen der Individuen mit Alter x angibt.
Die Konstante r in dieser Gleichung wurde von R. A. Fisher Malthusischer Pa-
rameter getauft (siche unten). Wie man an der Euler-Lotka Gleichung sehen
kann, ist r genau dann bestimmt, wenn /, und m, gegeben sind. Diese konnen
z.B. aus einer demographischen Tabelle errechnet werden. Die Euler-Lotka
Gleichung 148t sich in den meisten Féllen nur numerisch durch Ausprobieren
von Werten fiir r 16sen. Sie beschreibt das exponentielle Wachstum einer
Population, die iliberlappende Generationen und eine Altersstruktur aufweist,
die durch feste Werte fiir /, und m, zustandekommt (es wird angenommen, daf}
diese von der Populationsdichte unabhéngig sind). Wie Lotka zeigen konnte,
wichst eine solche Population exponentiell, wobei die Altersstruktur sich nach
einer kurzen Anlaufphase nicht mehr verédndert, d.h. jede Altersgruppe wichst
exponentiell mit Exponent r und das Verhiltnis der Altersgruppen zueinander
verdndert sich nicht. In meinem hypothetischen Beispiel von vorhin ist iibrigens
r,=0.48 und r, = 0.35; die durch Nachzihlen festgestellte Uberlegenheit von A
gegeniiber B wird also durch r erfal3t.

36 Maynard Smith (1992), S. 35f.; Stearns (1992), S. 23f.
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R. A. Fisher schlug vor, den »Malthusischen Parameter« r zum Mal fiir Fit-
ness zu erkldren (er wihlte das Symbol m): »m measures fitness to survive by
the objective fact of representation in future generations«3’7, wobei Fisher Fit-
ness auf Gensubstitutionen bezog (siche unten). Die Euler-Lotka Gleichung
trigt auch dem intuitiven Verstidndnis des Fitnessbegriffs Rechnung, da3 Fit-
ness aus zwei Komponenten zusammengesetzt ist: der Viabilitit oder Uberle-
benswahrscheinlichkeit - reprisentiert durch /, - und der Fertilitét - reprisentiert
durch m,. Der wesentliche Unterschied zu A als Mal fiir Fitness besteht darin,
daf} durch die Euler-Lotka Gleichung die Nachkommen aufgrund des Alters x
ihrer Eltern um den mit x exponentiell abfallenden Faktor e™ gewichtet werden.
In einer wachsenden Population »zédhlen« spdt produzierte Nachkommen
weniger als friih produzierte; in einer schrumpfenden Population ist es
umgekehrt.

Wie bei vielen Modellen enthalten auch diese eine Idealisierung darin: /, und
m, werden als dichteunabhéngig betrachtet. Fitness durch r bestimmt ist eine
intrinsische Wachstumsrate. Im Gegensatz zu r kann A nur dann als MaB fiir
den evolutiondren Erfolg eines Typs betrachtet werden, wenn die Population
stabil ist, also wenn r = 0 oder wenn die Generationen diskret sind und die
Generationszeit festgelegt ist. Wir konnen nun die zweite Dimension for-
mulieren, in der sich operationale Fitnessdefinitionen unterscheiden konnen:

Fitness kann also die Reprisentation von Typen in den Folgegenerationen
angeben, wo die Generationen diskret sind, oder die Reprisentation von Typen
in altersstrukturierten Populationen, wo die Generationen sich iiberlappen.

A eignet sich als Fitnessmal} in einer stationdren oder annédhernd stationdren
Population oder zur Charakterisierung der Fitness von Gensubstitutionen in
einer nicht-stationdren Population, wenn nur kurzfristige Vorhersagen gefragt
sind38. r und die Euler-Lotka Gleichung leisten gute Dienste fiir die zur
Berechnung von optimalen Lebenszyklen, z.B. das optimale Alter oder Gewicht
fiir das Einsetzen der Reproduktion (siehe 6.4). Die intrinsische Wachstumsrate
r kann auch als MaB fiir die Verbreitung eines seltenen nicht-rezessiven Gens in
einer Population mit Altersstruktur verwendet werden. Daran wird erkennbar,
dal Fitnessmafle immer sowohl auf einzelne Gensubstitutionen oder auf
phénotypische Merkmale wie Alter bei Einsetzen der Reproduktion bezogen
werden konnen (siehe unten). r ist kein geeignetes Fitnessmal} fiir Gene in
Populationen, bei denen ein stabiler Polymorphismus vorliegt3°.

¢) Dichte-unabhéngiges vs. dichte-abhéngiges Wachstum

37 Fisher (1930), S.34
38 Stearns (1992), S. 31
39 Charlesworth (1980), S. 196-197
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Wir betrachten nun den Fall in dem eine Dichteabhingigkeit der phdnomenalen
Wachstumsrate besteht. Die Grundidee ist intuitiv verstdndlich: Populationen
wachsen nicht ins Unendliche. Die Knappheit von Ressourcen wie Nahrung,
Nihrstoffen oder Raum fiihrt dazu, da3 die Wachstumskurve einer anfénglich
exponentiell wachsenden Population irgendwann abflacht und asymptotisch
gegen einen Grenzwert lduft; vielleicht auch wieder abfillt oder oszilliert (bei
Riickkoppelung). Befindet sich eine Population durch irgendwelche Umstinde
oberhalb dieses Grenzwerts, so wird sie bis zum Grenzwert schrumpfen.
Mathematisch wird dieser Sachverhalt meist durch eine logistische Gleichung
ausgedriickt40:

dx [ x]
—=rx| 1——
dt K

wobei K Tragfihigkeit heillit und (ebenso wie r) eine Eigenschaft von Organis-
men in einer bestimmten Umwelt ist. Der wesentliche Punkt hier ist, dafl K
vollig unabhingig von r ist. Es kann nun folgende heuristische Uberlegung
angestellt werden: Wie zahlreich ein Organismus in einer Population vertreten
ist, hdngt je nach Umsténden nicht nur von r sondern auch von K ab; insbeson-
dere dann, wenn die Population sich in der Nihe ihrer Tragfahigkeit befindet.
Ein Typ, der Ressourcen effizienter nutzt, wird bei gleichbleibendem r
vielleicht ein hoheres K erreichen und andere Typen dominieren. Dies ist ein
Argument dafiir, nicht nur r sondern auch K als MaB fiir Fitness anzusehen?!.
MacArthur und Wilson haben diesen Gedanken zur beriihmten Theorie von der
K- versus r-Selektion verarbeitet (siehe 6.4); ansonsten werden logistische
Gleichungen erstaunlicherweise in der Selektionstheorie kaum verwendet. Wir
konnen also folgende weitere Dimension des Fitnessbegriffs festhalten:

Fitness kann also eine intrinsische Wachstumsrate bedeuten, bei der von
wachstumslimitierenden Faktoren abstrahiert und Dichte-Unabhingigkeit an-
genommen wird, oder eine Kombination aus einer intrinsischen Rate und einem
dichteabhédngigen Faktor, der unter limitierenden Bedingungen wirksam wird.

d) Fitness von Phénotypen vs. Fitness von Genen
Fishers »Malthusischer Parameter« errechnet sich, wie bereits erwihnt, aus

einer demographischen Tabelle, d.h. einer Tabelle, die die Verteilung der
Altersgruppen und Anzahl Nachkommen angibt. Eine demographische Tabelle

40 Maynard Smith (1992), S. 15

41 Tatsichlich hat sich Darwin den Selektionsprozefl so vorgestellt: als Konkurrenz um be-
grenzte Ressourcen von Organismen, die {iber die intrinsische Fahigkeit zur geometrischen
Vermehrung verfiigen. Darwin kleidete diese Vorstellung in seine beriihmte Metapher »the
struggle for existence« (siehe 6.1).
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enthédlt Angaben wie »N % der weiblichen Individuen der Population sind
zwischen x und x + 1 Jahre alt« oder »N % der weiblichen Individuen in der
Altersklasse X haben n Nachkommen« usw. Die demographische Tabelle (»life
table« und »table of reproduction«) war der Ausgangspunkt fiir Fishers
mathematisch-statistische Formulierung von natiirlicher Selektion42. Der
Malthusische Parameter ist eine statistische Eigenschaft einer Population. Dies
ist aus der Euler-Lotka Gleichung ersichtlich, welche den Wert fiir » anhand der
[, und m,, bestimmt, die beides Durchschnittswerte der Population sind. Diese -
und damit der Malthusische Parameter - lassen sich entweder fiir eine ganze
Population angeben oder fiir einzelne Gruppen - z.B. Phénotypen oder
Genotypen - innerhalb dieser Population. Welche Einteilung man vornimmt,
hingt davon ab, welche Frage man beantworten will. Was Fisher betrifft, so
interessierte er sich primir fiir Verdnderungen der genetischen Variabilitit von
Populationen. Da diese sich durch Mutation und Segregation von Genen
veriandert, bedeutet dies fiir ihn, den Blick auf das Gen zu richten. Dies
geschieht folgendermallen: Fisher denkt sich die Population aufgeteilt in zwei
Portionen. Eine Portion enthilt alle Individuen, die an einem bestimmten Locus
homozygot fiir ein Allel sind plus die Hilfte der Heterozygoten, die andere
Portion enthilt diejenigen Individuen, die homozygot fiir das alternative Allel
an diesem Locus sind, plus die andere Hilfte der Heterozygoten. Fisher
definiert nun als average excess a der Gensubstitution die Differenz zwischen
den durchschnittlichen Fitnesswerten zwischen den beiden Portionen. Analog
definiert er als average effect a der Population den Durchschnitt der durch alle
moglichen Gensubstitutionen hervorgerufenen Fitnesseffekte in der Population.
Was Fisher mit diesen GroBen zunichst anstellt, ist hier nicht entscheidend43;
man beachte aber den Abstraktionsschritt, den Fisher vornimmt: er mittelt den
Effekt einer einzelnen Gensubstitution iiber alle moglichen genetischen
Hintergriinde. Fitness wird dann diesem abstrakten Gebilde zugeschrieben44.
Fisher betrachtet also streng genommen nicht zwei bestimmte Genotypen, die
sich nur an einem einzigen Locus unterscheiden, und schreibt diesen einen
Fitnesswert zu, sondern er betrachtet zwei idealisierte, durch Mittelung
gebildete Genotypen#>. Diese Betrachtungsweise ist fundamental fiir Fishers

42 Fisher (1930), S. 22ff.

43 Fisher leitet mit Hilfe dieser beiden Grossen sein »fundamentales Theorem der Natiirlichen
Selektion« ab (vgl. 6.3), welches besagt, dafl der Fitnesszuwachs pro Zeiteinheit einer Popu-
lation jederzeit der additiven genetischen Varianz derselben (Zpgaa, wobei p, g = Genfre-
quenzen) entspricht.

44 vgl. Stearns (1992, S. 44)

45 Dieses Vorgehen hat G. C. Williams am eindriicklichsten beschrieben: »No matter how
functionally dependent a gene may be, and no matter how complicated its interactions with
other genes and environmental factors, it must always be true that a given gene substitution
will have an arithmetic mean effect on fitness in any population« (Williams 1966, S. 56).
Diese Behauptung fiihrt unmittelbar ins Zentrum der »units of selection«-Kontroverse.
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Behandlung der natiirlichen Selektion in sexuellen Populationen, in denen
Phinotypen und Genotypen dauernd durch Tod bzw. Segregation und
Rekombination zerstort werden. In Fishers eigenen Worten:

[T]he heritable variance displayed by any interbreeding group of organisms
has no inherent tendency to diminish by interbreeding, provided that the va-
riance is due to differences between particulate genes, which segregate in-
tact from all the genetic combinations into which they may enter. In such a
system any changes in variability which may be in progress must be ascribed
to changes in frequency, including origination [durch Mutation, M.W.] and
extinction, of the different kinds of genes.46

Es ist wichtig, den besonderen Sinn zu verstehen, in dem man von der »Fitness
von Genen« reden kann, bzw. wie der Fitnessbegriff rekonzeptionalisiert wird.
Fitness ist nach wie vor eine Fortpflanzungsrate. Aber sie entsteht durch eine
bestimmte Art von statistischer Mittelbildung. Gemittelt wird iiber Gruppen
von Individuen mit alternativen Genen an einem Locus, die, wie Fisher aus-
fihrt, notwendigerweise  entweder  gleiche oder unterschiedliche
Wachstumsraten haben miissen*’. Bei der Mittelbildung wird von allen ge-
netischen Unterschieden auBler dem in Frage stehenden dimorphen Faktor ab-
strahiert.

Wir halten also die folgende, weitere Dimension des Fitnessbegriffs fest:
Fitness kann sich auf Gruppen von Individuen mit gemeinsamen genetischen
Eigenschaften oder in dem oben ausgefiihrten, abstrakten Sinn auf Gensubsti-
tutionen beziehen.

e) Relative Fitness und Selektionskoeffizienten

Dobzhansky definiert nach Wright einen relativen Fitnessbegriff den er
»Darwinian fitness« nennt (ein etwas unpassender Name, da Darwin den
Fitnessbegriff in dieser Form nicht kannte) und synonym auch mit den Wortern
»adaptive value« und »selective value« kennzeichnet*®. Der Zweck dieser
GroBe besteht darin, durch Selektion bedingte Verschiebungen von
Allelfrequenzen im Hardy-Weinberg Gleichgewicht quantitativ erfassen zu
konnen. Wenn z.B. Individuen der Genotypen AA und Aa im Durchschnitt 100
Gameten, und Individuen des Genotyps aa im Durchschnitt 90 Gameten zum
Genpool der ndchsten Generation beitragen, dann ist ist die Fitness der ersteren
W1 =1, die des letzteren W2 = 0.9 (A ist in diesem Beispiel dominant). Der

46 Fisher (1930), S. 70
47 ibid., S. 34
48 Dobzhansky (1970), S. 110ff.
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fittere Genotyp erhdlt per Definition den Fitnesswert 1. Dann wird der
Selektionskoeffizient s wie folgt eingefiihrt:

Wr=1-s

Mit Hilfe des Hardy-Weinberg Gesetzes laft sich z.B. das Inkrement der Gen-
frequenzen pro Generation berechnen*. Gegeben seien zwei Allele A und a
und die drei dazugehorigen Genotypen AA, Aa und aa. Die Fitness von aa re-
lativ zu AA und Aa sei 1 - s, wobei dieser Fitnessunterschied darauf beruhe, dafl
die aa um einen Faktor 1 - s weniger héufig bis zur Fortpflanzung iiberleben©.
Es werden folgende idealisierende Annahmen getroffen: normale Meiose, keine
Migration, keine genetische Drift, Mutationsrate gegeniiber s vernachlissigbar,
Zufallspaarung, diskrete Generationen, A vollstindig dominant gegeniiber a.
Die drei Genotypen sind dann in einer Population geméfl der Hardy-Weinberg
Gleichung verteilt:

Genotyp AA Aa aa
Frequenz ‘ p2 2pq q2
vor Selektion
Relative Fitness WAA Waa Waa

1 1 I-5
Antﬁi; lAidll(ltl‘te p2W AA 2pqWAq qu wa
nach Selektion 2

P P ¢*(1 - )

Die Frequenz des Allels A in der ndchsten Generation (p’) entspricht nun (bei
gleicher Fertilitdt) seiner Haufigkeit unter den Adulten nach Selektion. Die in
der letzten Reihe der Tabelle gegebenen Anteile miissen durch die Summe der
drei Anteile dividiert werden, um Genotypfrequenzen zu erhalten (die Fre-
quenzen miissen sich zu 1 addieren). Diese Normierungssumme betrigt § = p2
+ 2pg + q2(1 - s) und vereinfacht sich mittels der Hardy-Weinberg Gleichung
zuS=1- sqz. Die Allelfrequenz von A in der nédchsten Generation entspricht
dann: [(2 x Anteil von adulten AA) + (Anteil von adulten Aa)]/(2 x Nor-
mierungssumme). Der Faktor 2 im Divisor mufl noch hinein weil die Ge-
samtzahl der Allele stets doppelt so groB ist wie die Gesamtzahl der Individuen.
Wir setzen ein:

P’ =Q2p2 +2pg)/2S = (p? + pg)/S

49 Wright (1931), S. 101

50 Das Resultat bleibt das gleiche wenn man einen Fertilitits- anstelle eines Uberlebensvorteils
annimmt; auf diese Weise wird aber die folgende Uberlegung etwas einfacher (Maynard
Smith 1992, S. 37).
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Durch Einsetzen fiir S erhilt man:

. (2 +pg)
B 1—sq2

Nun 148t sich das Inkrement pro Generation Ap = p’ - p angeben:

% +pg)
Ap = 1—sq2 )

Dieser Ausdruck 148t sich mittels der Bedingung p + ¢ = 1 vereinfachen:

Mit dieser Formel 148t sich die Zunahme eines vorteilhaften dominanten Allels
unter Selektion berechnen. Hier geht es vor allem darum, wie der Fitnessbegriff
in der Populationsgenetik funktioniert, zum Beispiel in diesem einfachen Ein-
Locus Modell: Er gibt den relativen Beitrag von Individuen eines bestimmten
Genotyps zur Nachkommenschaft der nichsten Generation an und taucht, in
Form des Selektionskoeffizienten, in Gleichungen fiir die Verdnderung von
Genfrequenzen unter Selektion auf. Mittels des Selektionskoeffizienten lassen
sich aulerdem Kriterien dafiir angeben, unter welchen Bedingungen Selektion
an einem Locus effektiv sein wird und unter welchen Bedingungen sich z.B.
Selektion gegen ein nachteilhaftes Allel und Neuntstehung des Allels durch
Mutation die Waage halten. Selektion ist effektiv, wenn s > 1/(2N) wobei N die
effektive PopulationsgroBe darstellt, also die Zahl der Individuen, die sich
untereinander zufillig paaren!. Selektion gegen ein rezessives nachteilhaftes
Allel und stindige Neuentstehung des Allels durch Mutation konnen sich
ausgleichen, wobei die Frequenz des Allels dann einen Wert von 1 - (u/s)
annimmt, wobei u die Mutationsrate darstellt’2. Dies gilt natiirlich alles nur
unter den zahlreichen idealisierenden Annahmen, die durch das einfache Ein-
Locus Model getroffen werden (siehe oben).

Fiir viele Modelle der Populationsgenetik sind relative Fitnesswerte aus-
reichend, so daB absolute Fitnesswerte gar nicht bestimmt werden miissend3. Es
muf} aber beachtet werden, daf} die beiden nicht ohne Weiteres miteinander in
Beziehung gebracht werden konnen, da relative Fitnesswerte, wie oben de-
finiert, auf den Genotyp der Eltern bezogen werden, und nicht den der

51 Wright (1931), S. 134
52 jbid., S. 155
53 Dobzhansky (1970), S. 142
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Nachkommen (»individuelle Fitness«; siche unten), wihrend z.B. der weiter
oben besprochene Malthusische Parameter (ein absolutes Fitnessmal}) die
Wachstumsrate von Nachkommen mit einem bestimmten Genotyp unabhéngig
vom Genotyp der Eltern angibt. Der Malthusische Parameter ist also, auch
wenn er auf einzelne Gensubsitutionen bezogen wird (siehe oben), nicht direkt
mit den hier besprochenen relativen Fitnessmaflen verwandt; letztere geben im
Allgemeinen nicht die Verhiltnisse zwischen den entsprechenden Malthu-
sischen Parametern wieder. Relative Fitnesswerte und Selektionskoeffizienten
reprasentieren den Beitrag von Genotypen zur ndchsten Generation nur wenn
die Generationen diskret, d.h. nicht iiberlappend sind. Bei iiberlappenden Gen-
erationen ergeben sich erhebliche Komplikationen fiir die Berechnung von
Genfrequenzend4.

Relative Fitnesswerte konnen anstatt fiir Genotypen auch fiir einzelne Allele
angegeben werden, wobei sich dabei ebenfalls Komplikationen ergeben kon-
nen. Die relative Fitness der Allele W4 und W, verhilt sich z.B. fiir den Fall
der Heterosis (Uberlegenheit der Heterozygoten an einem Locus, sieche auch
12.1) zur relativen Fitness der Genotypen AA, Aa und aa wie folgt:

WA =pWAA + gWAa
Wa=qWaa + pWAa

wobei p resp. g die Frequenzen von A resp. a sind; allelische relative Fit-
nesswerte sind also in gewissen Fillen frequenzabhiingig>>.

Wir sehen also, daf} es der Kenntnis einer ganzen Reihe empirischer Bedin-
gungen bedarf, um die absolute Fitness (z.B. Malthusischer Parameter), relative
Fitness bzw. Selektionskoeffizienten von Genotypen und relative Fitness bzw.
Selektionskoeffizienten von einzelnen Allelen miteinander in Beziehung zu
setzen. Daraus folgern wir: Der Begriff der relativen Fitness ist anders definiert
als die meisten absoluten Fitnessbegriffe. Er wird in der Regel eingefiihrt, um
die Verdnderung pro Generation von Genfrequenzen nach erfolgter Selektion
direkt berechnen zu konnen (unter Annahme diskreter Generationen).

f) Individuelle Fitness vs. Wachstumsraten von Genotypen
Mehrere Autoren haben einen eigentiimlichen moglichen Doppelsinn des

Fitnessbegriffs festgestellt’*. Es wird darauf hingewiesen, daB mit
»genotypischer Fitness« zweierlei gemeint sein kann: (1) der statistisch zu

54 Charlesworth (1980), S. 145ff.

55 Sober und Lewontin leiten aus der Frequenzabhingigkeit allelischer Fitnesswerte ein Ar-
gument gegen den Genselektionismus ab (Sober und Lewontin 1982).

56 Fox Keller (1992); Murray (1990); Denniston (1978)
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erwartende Beitrag eines Individuums mit einem bestimmten Genotyp zur (zu
den) nichsten Generation(en) und (2) die intrinsische Wachstumsrate der
Individuen eines bestimmten Genotyps. Denniston unterscheidet zwischen den
Wachstumsraten mit denen Individuen eines bestimmten Genotyps (1) selbst
gebiren (»birth rate«) und (2) mit denen sie geboren werden (»born rate«)3’.
Fitness in Bedeutung (1) wird manchmal auch individuelle Fitness genannt38.
Der Grund fiir diese Doppeldeutigkeit liegt in der sexuellen Fortpflanzung, die
dazu fiihrt, da Eltern und Nachkommen in der Regel unterschiedliche
Genotypen aufweisen. Von den bisher besprochenen Fitnessbegriffen sind A
und r von der zweiten, relative Fitness und Selektionskoeffizienten von der
ersten Art.

Ein Beispiel aus der Literatur moge die Doppeldeutigkeit exemplifizieren.
Sober behauptet, der »Darwinsche Fitnessbegriff« (?) miisse fiir bestimmte
evolutionsgenetische Modelle modifiziert werden®. Er zitiert Fishers Theorie
der Evolution der Geschlechterallokation. Diese Theorie macht nach Sober von
einem Fitnessbegriff Gebrauch, der die Nachkommen eines Individuums in der
dritten Generation (die »Enkel«) beriicksichtigen muf3. Dies entspricht einem
Fitnessbegriff mit Bedeutung (1): betrachtet wird der zu erwartende Beitrag
eines Individuums zu den nichsten Generationen. Fishermacht aber bei seiner
Theorie der Evolution des Geschlechterverhiltnisses vor allem vom Begriff des
reproduktiven Wertes Gebrauch. Dieser gibt den Beitrag einer Altersklasse
eines bestimmten Genotyps zur Gesamtfitness dieses Genotyps an®0. Der
reproduktive Wert bezieht sich nicht auf Individuen, sondern auf Altersklassen
oder auf Stadien im Lebenszyklus. Fisher redet also immer von Fitness in der
Bedeutung (2): Zunahme (oder Abnahme) eines Genotyps in einer Population;
die »born rate« nach Denniston. Sober interpretiert Fishers Theorie also um,
indem er Fitness in Bedeutung (1), als »individuelle Fitness« verwendet. Ob
Fishers urspriingliche oder Sobers uminterpretierte Version der Theorie
addquater ist und ob es sich tliberhaupt um zwei verschiedene Formulierungen
derselben Theorie handelt, entzieht sich meiner Kenntnis.

»Genotypische Fitness« kann also bedeuten: (1) den zu erwartenden
Fortpflanzungserfolg der Individuen eines bestimmten Genotyps, wobei alle
Nachkommen ungeachtet ihres Genotyps mitgerechnet werden, oder (2) die

57 Denniston (1978), S. 77
58 Murray (1990), S. 197; vgl. Dawkins (1982), S. 183
59 Sober (1984), S. 58

60 Figher (1930), S. 141-143. Der reproduktive Wert der Altersklasse x errechnet sich nach der

Formel:
Yx M

e -rt
ve= T [ e lhmdt
]

aus der auch das Verhiltnis des reproduktiven Wertes zum Malthusischen Parameter
ersichtlich ist. vy =1 fiir x = 0 d.h. fiir das Zygotenstadium.
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Vermehrungsrate von Individuen eines bestimmten Genotyps in der Population
ungeachtet ihrer Abstammung. Denniston hat beobachtet, dal viele Popula-
tionsgenetiker den Fitnessbegriff zunidchst mit Bedeutung (2) definieren, dann
aber in Bedeutung (1) verwenden®!. Dies scheint aber mehr das Ergebnis einer
Unaufmerksamkeit der betreffenden Autoren zu sein als ein fundamentales
Problem des Fitnessbegriffs.

g) Inklusive Fitness

W. D. Hamilton geht bei der Entwicklung seiner beriihmten Theorie fiir die
Evolution von »Altruismus« von einem Populationsmodell mit nicht-iiberlap-
penden Generationen und einer stationdren Populationsgroe aus. Hamilton
definiert zunidchst den Begriff der individuellen Fitness (siehe oben) wie
folgt62:

a=1+ da

wobei die Differenz da das durch den individuellen Genotypen verursachte
Inkrement bzw. Dekrement zu einer genormten Grundeinheit des reproduktiven
Erfolgs angibt. Diese Grundeinheit wird so angenommen, daf3 der Besitz dieser
Grundeinheit durch alle Individuen eine Population stationédr und evolutions-
stabil machen wiirde. Aus Normalisierungsgriinden setzt Hamilton die Fitness-
grundeinheit = 1, woraus ersichtlich ist, dal es sich bei dem nun ein-
zufiihrenden Begriff der inklusiven Fitness um einen relativen Fitnessbegriff
handelt. SchlieBlich wird die inklusive Fitness ebenfalls mit Hilfe eines addi-
tiven Inkrements zu einer Grundeinheit definiert:

R '=1+0R,

Das Inkrement errechnet sich durch Addition aller Effekte (d«,,,), die ein Indi-
viduum A auf die Reproduktion der Gene seiner Verwandten hat. Diese Summe
wird dann aufgebrochen in einen Effekt auf die Gene, die identisch durch Ab-
stammung sind und einen Effekt auf alle anderen Gene, wobei der Verwandt-
schaftskoeffizient r den zu erwartenden Bruchteil der Gene angibt, die
zwischen zwei Individuen identisch durch Abstammung sind:

2 (E0ty)a = 2T @0t a + 2 (177) (B0t )4

rel rel rel

61 Denniston (1978), S. 77f.; vgl. Endler (1986), S. 41
62 Hamilton (1964), S. 2f.
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0T, = 6R, + 8SA

OR," bezeichnet die Summe der Effekte, die ein Individuum A auf die Propaga-
tion aller Gene in der Population ausiibt, die mit seinen Genen identisch durch
Abstammung sind. Um die Ausbreitung eines kooperativen Allels in einer
Population durch Verwandtenselektion beschreiben zu kénnen, wird das Ink-
rement noch durch Mittelung iiber alle moglichen genetischen Kontexte auf
einen Genotyp G,G; an einem Locus mit den alternativen Allelen G1, G2, G3...
bezogen und ergibt 5Rij*. Die so definierte inklusive Fitness geht direkt ein in
die Transformationsgleichungen fiir die Verschiebung von einer Generation in
die  nidchste der Frequenz eines  kooperativen  Allels durch
»Verwandtenselektion« (kin selection). Aufgrund seiner Funktion in popula-
tionsgenetischen Modellen ist inklusive Fitness also mit der relativen Fitness
bzw. dem Selektionskoeffizienten verwandt, die ebenfalls eingefiihrt wurden,
um die Verschiebung von Genfrequenzen durch Selektion direkt quantifizieren
zu konnen. Maynard Smith gibt folgende explizite Definition der inklusiven
Fitness:

Inklusive Fitness von Genotyp AA = (Anzahl Nachkommen von AA) -
(Anzahl Nachkommen von AA, die nur mit Hilfe der Verwandten produziert
wurden) + (Anzahl Nachkommen der Verwandten von AA, die durch
Unterstiitzung von AA produziert wurden, gewichtet mit dem
Verwandtschaftskoeffizienten r)03

Die Anzahl der Nachkommen, die nur aufgrund des kooperativen Verhaltens
der Verwandten produziert wurden, miissen subtrahiert werden, weil das Mo-
dell die Selektionsrichtung fiir ein kooperatives Allel (d.h. ein Allel das koop-
eratives Verhalten gegeniiber Verwandten bewirkt) angeben will, wenn dieses
durch ein alternatives nicht-kooperatives Allel konkurrenziert wird. Auch die-
ses »egoistische« Allel gewinnt ja einen Selektionsvorteil durch die Nihe zu
kooperativen Verwandten, aber nur das kooperative Allel gewinnt einen
zusitzlichen Selektionsvorteil, indem es einen positiven Effekt auf die Repro-
duktion von Trigern desselben Allels ausiibt. Dieser zusitzliche Selektions-
vorteil wird durch die inklusive Fitness erfaf3t. Die Gleichsetzung von Fitness
mit der zu erwartenden Anzahl Nachkommen ist moglich aufgrund der getrof-
fenen Annahmen (nicht-iiberlappende Generationen). Ich kontrastiere die
inklusive Fitness wie bisher mit anderen Fitnessbegriffen in einer eigenen Di-
mension:

Es gibt also Fitnessdefinitionen, die zur Berechnung des Selektionsvorteils
gewisser Allele lediglich die unmittelbaren Nachkommen eines Individuums
beriicksichtigen, und solche, die alle genetischen Verwandten eines Indi-

63 Maynard Smith (1992), S. 160
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viduums herbeiziehen, auf dessen Reproduktion das Individuum einen giinsti-
gen Einfluf} ausiibt.

Damit schlieBe ich diese Ubersicht der gebriuchlichsten Fitnessmafe ab und
gehe zur Besprechung der wissenschaftstheoretischen Konsequenzen der
Nichtexistenz einer allgemeinen Fitnessdefinition iiber.

8.3 Implikationen der Undefinierbarkeit von Fitness

Wie ich darzulegen versucht habe, existiert in der Selektionstheorie bisher kei-
ne einzelne, allgemein anwendbare quantitative Definition des Fitnessbegriffs.
Fitnessdefinitionen stehen immer im Kontext eines demographischen, popula-
tionsgenetischen oder 6kologischen Modells, in denen bestimmte idealisierende
Annahmen getroffen werden. Beispiele solcher Idealisierungen sind die
Annahme diskreter Generationen in Modellen fiir die Verinderung von Allel-
frequenzen oder die Annahme der Dichteunabhingigkeit der Geburts- und
Sterberaten in demographischen Modellen. Je nach Zweck und Anspruch eines
Modells miissen unterschiedliche Annahmen getroffen werden, und dies fiihrt
dazu, daB Fitness so definiert wird, wie es eine bestimmte Problemsituation
gerade erfordert. S. C. Stearns schreibt:

Some disagreement over fitness measures can be avoided by asking ‘What
questions do you want to answer and with which assumptions are you satis-
fied?” All fitness definitions are tools invented by scientists to analyse natu-
ral selection. They should be jugded by how well they do a particular job and
replaced if necessary .64

Fitnesswerte, die aufgrund unterschiedlicher Definitionen bestimmt wurden,
konnen nicht ohne Weiteres verglichen werden. Fitnesswerte sind stets modell-
oder systemrelativ. Mit »System« ist nicht unbedingt eine biologische Art
gemeint, da sich innerhalb derselben Art je nach selektiertem Merkmal
unterschiedliche Selektionsprozesse abspielen konnen. Jedes demographische,
Okologische oder populationsgenetische Modell bezieht sich auf eine Klasse
von Selektionsprozessen, namlich diejenigen, fiir die die im Modell getroffenen
Annahmen bis zu einem gewissen Grad erfiillt sind.

Es ist moglich, dafl zwei Genotypen nach einer bestimmten Fitnessdefinition
denselben Fitnesswert haben, anhand einer anderen Definition aber unter-
schiedliche. Ein Beispiel dafiir ergibt sich aus der Theorie der Evolution des
Geschlechterverhiltnisses®>. Man betrachte eine Population, in der ein
zahlenmiBiges Ubergewicht von ménnlichen Individuen besteht. Genotyp A
produziere im Durchschnitt 2 miénnliche und 2 weibliche Nachkommen,

64 Stearns (1992), S. 33
65 Sober (1984), S. 51ff.
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Genotyp B im Durchschnitt 3 weibliche und einen ménnlichen. Wird nun
Fitness einfach als Zahl der zu erwartenden erwachsenen Nachkommen
bestimmt, so besitzen beide Genotypen dieselbe Fitness. Wird aber mit Fisher
der hohere reproduktive Wert weiblicher Nachkommen in einer Population mit
mehr Minnchen beriicksichtigt, so besitzt Genotyp B einen reproduktiven
Vorteil und damit - in einem anderen Sinn von »Fitness« - eine hohere Fitness.
Ein zweites Beispiel: die Genfrequenzen an einem polymorphen Locus in einer
Population mit iiberlappenden Generationen im Selektionsgleichgewicht kon-
nen in Bewegung geraten, wenn sich die Altersstruktur der Population @ndert
(z.B. das Alter bei Einsetzen der Fortpflanzung); und dies, ohne daf} sich an der
relativen Fitness der Genotypen auf der Ebene der Uberlebenswahrschein-
lichkeiten oder Fekundititen etwas dndert®®. Dabei handelt es sich um einen
Selektionsvorgang, der letztlich auf Fitnessunterschieden beruhen muf} - wieder
sind zwei Genotypen nach einem Fitnessbegriff gleich, nach einem anderen Fit-
nessbegriff unterschiedlich »fit«.

In der biologischen Literatur ist oft von Fitnesskomponenten die Rede, die
die Basis von Selektionsprozessen unterschiedlicher Art bilden®’. GenieBt ein
Genotyp z.B. einen Selektionsvorteil, weil er bessere Uberlebenschancen be-
sitzt, spricht man von »Viabilitidtsselektion«. Ist der Selektionsvorteil hingegen
auf eine gesteigerte Fertilitit  zurlickzufiihren, nennt man das
»Fertilitdtsselektion«. Viabilitdt und Fertilitdt werden als »Komponenten« der
Gesamtfitness betrachtet. Dariiber hinaus sind aber zahlreiche andere
Fitnesskomponenten bekannt:  Generationszeit, Reifealter, Form der
Wahrscheinlichkeitsverteilung fiir die Anzahl Nachkommen®8, Grad von
Altruismus gegeniiber Verwandten, Geschlechterallokation, Energieeffizienz
(siche 11.5) moglicherweise sogar Mutationsraten und Plastizitét des Genoms®?
sind alles Faktoren, die den evolutionédren Erfolg eines Genotyps bestimmen
konnen.

Stearns und Schmid-Hempel verwenden den Ausdruck »fitness tokens« fiir
die in spezifischen evolutiondren Modellen verwendete FitnessmaBe’?. Schmid-
Hempel spricht auch von »lokalen Implementationen«:

Das Mal fiir Fitness ist folglich kein universell festgelegter und auch kein
allgemein verbindlicher Begriff, obwohl die im Sinne der Darwinschen
Erkenntnis definierte Fitness sehr wohl eindeutig ist. Verschiedene [...]

66 Charlesworth (1980), S. 142ff.

67 2 B.Prout (1971)

68 Beatty und Finsen (1989)

69 Weber (1996)

70 Stearns und Schmid-Hempel (1987)
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Teilgebiete der Biologie bedienen sich dabei unterschiedlicher lokaler
Implementation der Fitness.”!

Manche Theoretiker haben versucht, die verschiedenen Fitnesskomponenten in
eine Definition der »Fundamentalfitness«’2 einflieBen zu lassen, die unter allen
moglichen Bedingungen den zu erwartenden Selektionserfolg eines Genotyps
angibt, wobei sich dann unmittelbar die Frage stellt, wie »evolutionérer Erfolg«
oder »Selektionserfolg« definiert werden soll. Dies ist ein bisher ungeldstes
Problem.

W. S. Cooper hat sich einer Analogie bedient, um das Verhiltnis zwischen
den konventionellen Fitnessdefinitionen und der von ihm postulierten Funda-
mentalfitness zu verdeutlichen. Die Analogie betrachtet den physikalischen
Begriff der elektrischen Leistung, die sich bekanntlich als Produkt von Strom-
starke und Spannung berechnen 146t. Cooper stellt sich einen Ingenieur vor, der
die Leistung von Generatoren testet, indem er das Quadrat ihrer Ausgang-
sspannung miflt. Der Ingenieur rechtfertigt diese Vorgehensweise damit, daf3 er
(a) weiB}, daB alle Generatoren dieselbe Stromstérke abgeben und (b) daB er sich
nicht dafiir interessiert, um welchen genauen Betrag die Leistung eines
Generators von der Norm abweicht, sondern lediglich dafiir, ob ein Gerit stark
von der Norm abweicht. In solchen Fillen, argumentiert Cooper ist der Ge-
brauch abgeleiteter GroBen anstelle von FundamentalgroBen zuldssig.
Voraussetzung ist natiirlich, da} entsprechende ceteris paribus Bedingungen
erfiillt sind. Beim Vergleich der Fitness zweier Genotypen werden in der Regel
viele ceteris paribus Annahmen getroffen. Vergleicht man z.B. die Malthu-
sischen Parameter zweier Genotypen als Mal} fiir deren Fitnessdifferenz, so
wird angenommen, daf} die beiden sich in allen Fitnesskomponenten nicht un-
terscheiden, die durch den Malthusischen Parameter nicht erfa3t wird, z.B. die
Tragfihigkeit des Habitats fiir die betrachteten Organismen. Cooper schlief3t,
daf} das Verhiltnis der konventionellen Fitnessmalle zur fundamentalen Fitness
ein analoges ist wie das zwischen dem Leistungsmal} des fiktiven Ingenieurs
und der fundamentalen Gro68e der Leistung.

Coopers Analogie wirft die Frage auf, ob nicht zwischen dem Begriff der
Fitness als solchem und den operationalen Definitionen, wie sie in spezifischen
Selektionsmodellen verwendet werden, zu unterscheiden ist. Das Wort Fit-
nessmafy, mit dem iiblicherweise Grofen wie der Malthusische Parameter
bezeichnet werden, deutet dies moglicherweise bereits an. Nach dieser Inter-
pretation wire »Fitness«, so wie dieser Ausdruck in der technischen Literatur
verwendet wird, lediglich ein MaB fiir eine theoretische GroBe, die sich bisher
nicht allgemein definieren 14t (Coopers eigene Definition der Fundamentalfit-
ness gilt als unbrauchbar).

71 Schmid-Hempel (1992), S. 77
72 4 B. Cooper (1984)
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A. Rosenberg und M. B. Williams haben eine dhnliche Interpretation vor-
geschlagen, indem sie Fitness als »primitive or undefined term« bezeichnen’3;
allerdings nicht aus den hier diskutierten Griinden sondern aus wissen-
schaftstheoretischen Erwédgungen. Rosenberg und Williams wollen Fitness als
theoretische Grofle betrachten, die nicht direkt ermittelt werden kann, sondern
allein durch ihren Effekt auf die Evolution von Populationen. Als Analogie er-
wihnt Rosenberg die Temperatur, die sich seiner Meinung nach auch nur durch
thre Wirkung auf gewisse Systeme, wie z.B. ein Alkoholtermometer,
bestimmen 14Bt. Temperatur wie Fitness sind nach Rosenberg komplexe
theoretische Begriffe, deren Bedeutung nicht durch Angabe einer Mel3- oder
Beobachtungsprozedur angegeben werden kann. Daraus schlieft Rosenberg,
da} Fitness innerhalb der Selektionstheorie liberhaupt nicht definiert werden
kann, sondern als »primitive with respect to theory« genommen werden muf3.
Mit »theory« ist die Selektionstheorie gemeint, und dies scheint zu implizieren,
daB Fitness moglicherweise durch Rekurs auf eine andere Theorie definiert
werden kann, z.B. die Physiologie. Dies ist aber nach Rosenberg auch nicht der
Fall, da Fitness im Bezug auf physiologische und molekulare Eigenschaften
supervenient ist. Dieser Aspekt des Fitnessbegriffs wird in Kap. 10 ausfiihrlich
behandelt. Hier sei nur soviel zu Rosenbergs Argument gesagt: Ob sich Fitness
anders als durch den Fortpflanzungserfolg ermitteln 146t, und ob Fitness explizit
definiert werden kann, scheinen mir zwei verschiedene Fragen zu sein, die man
fiir sich betrachten muf3. Rosenberg und Williams geben kein Argument, warum
Fitness nicht allgemein definierbar ist.

Ein anderer Aspekt der Pluralitit operationaler Fitnessdefinitionen ist, dafl es
sich in den Fillen, in denen verschiedenen FitnessmaBle zur Anwendung
gelangen, um unterschiedliche Selektionsprozesse handelt. Dies bedeutet, dal3
»Selektion« eine Vielzahl von kausal distinkten Prozessen bezeichnet. J.A.
Endler spricht auch von verschiedenen »Subprozessen« der natiirlichen Selek-
tion (sexual selection, non-sexual selection, mortality selection, fertility selec-
tion etc.), die innerhalb des Begriffs der natiirlichen Selektion eine Begriffs-
hierarchie bilden’4. Allen diesen Prozessen ist aber etwas gemeinsam, und dies
wird durch den theoretischen Begriff der Fitness zum Ausdruck gebracht. Das
Vorliegen von Fitnessunterschieden in einer geniigend grofen Population (in
Verbindung mit Erblichkeit) ist eine notwendige und hinreichende Bedingung
dafiir, daB ein Selektionsprozel} stattfinden wird, es ist damit aber noch nicht
bestimmt, von welcher Art dieser Prozel3 sein wird, d.h. um welchen der Sub-
prozesse es sich handelt.

Die drastischste Konsequenz aus der Mehrdeutigkeit des Fitnessbegriffs
zieht R. Dawkins: »fitness is a very difficult concept, and [...] there might be

73 Rosenberg und Williams (1986)
74 Endler (1986),S. 9
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something to be said for doing without it whenever we can«’5. Der Vorschlag,
auf den Fitnessbegriff in der Biologie vollig zu verzichten, mag erstaunen. Die
Tatsache, daB3 ein professioneller Biologe dies fiir denkbar hilt, legt den Ver-
dacht nahe, daf} die Evolutionstheorie heute iiber feinere Instrumente verfiigt
als einen allgemeinen Begriff der Fitness. Man konnte »Fitness« durchaus als
eine lose Bezeichnung fiir eine Familie von verschiedenen theoretischen
GroBen betrachten, die die Stirke eines Selektionsprozesses in einer Population
angeben, wobei sich Wahl eines geeigneten Mitglieds dieser Familie nach dem
betrachteten System und der Fragestellung richtet. Dies wiirde erkléren,
weshalb es kein allgemein anerkanntes fundamentales Prinzip der Selektion
gibt, zumindest nicht eines, das sich durch einen formalen Kalkiil quantitativ
darstellen liesse.

Mein Vorschlag ist nun der folgende: Man konnte den Fitnessbegriff als
variablen Bestandteil einer Familie von Modellen im Sinne der Modelltheorie
auffassen, der in verschiedenen Modellkontexten eine etwas andere Gestalt an-
nimmt. Wie in 8.1 kurz dargelegt wurde, besteht die Theorie der natiirlichen
Selektion aus modelltheoretischer Sicht (»semantic view«) aus den ver-
schiedenen Modellen fiir Selektionsprozesse, liber die hier in 6.3-6.4 und in 8.2
ein grober Uberblick gegeben wurde. Manche dieser Modelle sind stirker
miteinander verwandt, z.B. kann man aus dem Modell fiir Selektion eines
dominanten Allels an einem Locus relativ leicht und unter Verwendung der-
selben GroBen (Selektionskoeffizienten und Genfrequenzen) das Modell fiir
Heterosis an einem Locus erhalten (siehe 12.1). Manche Modelle verwenden
aber verschiedene Fitnessmale, wie oben dargestellt wurde, und sind daher
weniger nahe miteinander verwandt.

Nach R. Gieres modelltheoretischer Interpretation von Theorien ist jedes
Modell einer Theorie selbst eine Definition eines komplexen Prédikats, und die
Bedeutung der darin vorkommenden Ausdriicke wird durch das gesamte
Modell festgelegt. Die Modelle sind durch Ahnlichkeitsrelationen
untereinander sowie mit den vorgesehenen Anwendungen verbunden’®. Die

75 Dawkins (1982), S. 181. Auch R. Dawkins weist darauf hin, dal der Fitnessbegriff mehr-
deutig ist. Er unterscheidet fiinf Bedeutungen: (1) eine technisch unprizise, unscharfe
Bezeichnung fiir reproduktiven Erfolg sensu Darwin, Wallace und Spencer; (2) relative Fit-
ness/Selektionskoeffizient in Ein- und Zwei-Locus Modellen der Populationsgenetik; (3)
Fahigkeit eines Individuums, seine Gene in nachfolgende Generationen weiterzugeben
(Fitness(2) ist dann laut Dawkins der Mittelwert von Fitness(3) gemittelt iiber alle
Genotypen an den anderen Loci); (4) inklusive Fitness sensu Hamilton; und (5) »personale
Fitness« sensu Orlove (wird hier nicht besprochen).

76 Giere (1988), bes. S. 82-86. R. Giere schreibt z.B.: »The links between models are not
logical connections, but relations of similarity. In some cases the difference between two
models is that one is an approximation of the other - again not a logical relationship. The
links between models and the real world ... are nothing like correspondence rules linking
terms with things or terms with other terms. Rather, they are again relationships of
similarity between a whole model and some real system. A real system is identified as being
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Modelle werden in der Praxis anhand von Beispielen eingeiibt. Die Einiibung
der Modelle anhand exemplarischer Problemldsungen schafft im Subjekt die
kognitiven Grundlagen (d.h. Ahnlichkeitsrelationen) fiir die Ubertragung der
Modelle auf neue Problemsituationen. Axiomatische Darstellungen der
Populationsgenetik oder der gesamten Selektionstheorie spielen keine Rolle in
der wissenschaftlichen Praxis. Wie wir auflerdem gesehen haben, sind
allgemeine Formulierungen der Selektionstheorie in dem Sinne abstrakt, daf3
der Fitnessbegriff als quantitative Grofe darin undefiniert bleiben muB; er
erhilt seine volle Bedeutung erst als »fitness token« im Kontext eines
spezifischen Modells fiir einen bestimmten Selektionsproze3. Diese »tokens«
haben verschiedene Bedeutungen. Dies macht es auch schwierig, den
Fitnessbegriff in Rosenbergs und Williams’ Sinn als »theoretical primitive«
anzusehen, dessen Bedeutung zwar nicht definitorisch wiedergegeben werden
kann, der aber doch im Kontext einer Interpretation der Theorie (in Nagels
Sinn, siehe 8.1) eine spezifische Bedeutung besitzt.

Die operationale Vieldeutigkeit des Fitnessbegriffs wird aber verstdndlich,
wenn man die »fitness tokens« als integrale Bestandteile verschiedener Modelle
der Selektion betrachtet, die zusammen die Theorie der natiirlichen Selektion
konstituieren. Die Relation dieser Modelle und ihren »fitness tokens«
untereinander konnte durch Familiendhnlichkeit beschrieben werden. Dies
bedeutet, daf} es keinen Satz von definierenden Merkmalen fiir die Modelle der
Selektionstheorie gibt, die allen Modellen gemeinsam ist, aber es gibt ein Netz
von Ahnlichkeitsrelationen zwischen den Modellen’”. Modell 1 hat z.B. mit
Modell 2 etwas gemeinsam, indem sie dasselbe Fitnessmal} verwenden, Modell
2 gleicht Modell 3 indem sie diskrete Generationen annehmen, Modell 4 gleicht
Modell 1 und 2 indem sie dichte-unabhingiges Wachstum annehmen usw.

Die explizite Definierbarkeit empirischer Begriffe wurde auch im
Zusammenhang mit physikalischen bzw. wissenschaftlichen Theorien im
Allgemeinen bezweifelt’8. Meines Wissens bedeuten aber z.B. physikalische
Begriffe wie Kraft oder Masse in allen Verwendungskontexten dasselbe.
Gerade dies ist beim Fitnessbegriff nicht der Fall. Es scheint also, daf} die
modelltheoretische Sicht mit der Struktur der Selektionstheorie besser fertig
wird als die klassische logisch-empiristische Theorieauffassung. Der Grund ist,

similar to one of the models. The interpretation of terms used to define the models does not
appear in the picture; neither do the defining linguistic entities, such as equations« (op. cit.,
S. 86, Hervorh. im Original). Die Ahnlichkeit von Gieres Modelltheorie zu gewissen
Aspekten der Kuhnschen Wissenschaftsphilosophie ist nicht zufillig; Giere nennt Kuhn als
wichtige Quelle seiner Wissenschaftstheorie (1988, Vorwort). Giere schreibt z.B. auch:
»The conclusion that many of these core examples [harmonischer Oszillator etc., M.W ] are
the historical descendants of Kuhnian exemplars is irresistible« (op. cit., S. 66).

77 Zum Begriff der Familienidhnlichkeit siehe z.B. Hoyningen-Huene (1989a, S. 78ff.); Suppe
(1974, S. 73ft.); Putnam (1962); Achinstein (1968), Kap. 1 und 2

78 Solche Zweifel hegt z.B. T. S. Kuhn (Hoyningen-Huene 1989a, S. 110-113).
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dal die operationale Vieldeutigkeit des Fitnessbegriffs die quantitative
Formulierung eines allgemeinen Prinzips der natiirlichen Selektion - das nach
der klassischen Theorieauffassung erforderlich wire - zu verhindern scheint,
zumindest bis heute’®.

79 Bei M. B. Williams’ axiomatischer Behandlung der Selektionstheorie bleibt die Verbindung
des darin verwendeten abstrakten Fitnessbegriffs zu den konkreten Modellen der Selektion
unklar. Williams gibt folgende operationale Definition fiir die Fitness ¢ (b) einer
biologischen Entitit b:

n

@)= X0.5Fv3(b, k)
k=1

wobei v3(b, k) = vi(b, k)/vy(b, k). vi(b, k) bezeichnet die Summe aller Nachkommen der
Vorfahren der Entitidt b, v,(b, k) die Zahl dieser Vorfahren. k ist so etwas wie die Zahl der
Generationen. Der Faktor 0.5 ist eine Schitzung von Williams beziiglich des erblichen
Beitrags jedes Vorfahren zur Fitness bei sexuellen Organismen; der Faktor konnte nach
Williams auch einen anderen Wert annehmen (Williams 1970, S. 359). Die Entititen b
konnten theoretisch Gene, Individuen, Klone, Gruppen oder Arten sein. Mir sind keine
selektionstheoretischen Arbeiten bekannt, die Williams’ Theoreme tatsédchlich zur Ableitung
konkreter Modelle der Selektion verwendet haben; das heifit natiirlich nicht, da3 dies nicht
moglich ist. Williams’ Axiome, falls sie korrekt sind, konnten allerdings den von z.B. Nagel
fiir wissenschaftliche Theorien geforderten Kalkiil fiir eine formale Rekonstruktion der
Selektionstheorie liefern. Manche Anhinger der »semantic view« halten diese allerdings
auch bei axiomatisierbaren Theorien fiir iiberlegen; dies behaupte ich nicht.
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9 Reduktion
9.1 Theorie der Reduktion

Die am besten ausgearbeitete Theorie der Reduktion stammt von Ernst Nagel;
ich werde die Diskussion der Theorie der Reduktion deshalb dort beginnen.
Nagel versteht unter Reduktion die »Erkldrung einer Theorie oder von
experimentellen Gesetzen aus einem bestimmten Forschungsbereich durch eine
Theorie, die in einem anderen Forschungsbereich formuliert wurde«!. Unter
einer Erkldrung verstehen logische Empiristen wie Nagel eine bestimmte Art
von logischer Deduktion, ndmlich die Deduktion empirischer Aussagen
(Explanandum) aus allgemeinen Gesetzen oder Theorien mit Hilfe
entsprechender Anfangs- und Randbedingungen (Explanans). Dies ist das
deduktiv-nomologische Modell der Erkldarung?. Dieser Erkldrungsbegriff liegt
auch Nagels Theorie der Reduktion zugrunde. Als Charakteristikum einer
Reduktion wird in der obenstehenden Definition angegeben, daB} die
explanatorische Deduktion iiber eine zwischen zwei Forschungsbereichen
bestehende Grenze hinwegschreitet.

Nagel fiihrt folgende Terminologie ein: die als Erkldarung einer Theorie oder
von empirischen Gesetzen auftretende Theorie heillt Primdrwissenschaft, die zu
reduzierenden Theorien oder Gesetze heillen Sekunddrwissenschaft. Es sind
zwei Arten von Reduktion zu unterscheiden: Erstens, bei einer homogenen
Reduktion werden qualitativ dhnliche Phdnomene in eine bestehende Klasse
von theoretisch behandelbaren Gesetzen inkorporiert. Als Beispiel fiir diesen
Fall gibt Nagel die Reduktion der Galileischen Fallgesetze auf die Newtonsche
Mechanik an. Homogene Reduktionen sind dadurch charakterisiert, daf} die
deskriptiven Begriffe der beiden Wissenschaften problemlos austauschbar sind:
Bewegungen werden in beiden Wissenschaften mit denselben Begriffen
beschrieben.

Die freie Austauschbarkeit deskriptiver Begriffe ist nicht gegeben beim
zweiten Fall, der heterogenen Reduktion. Hier behandeln die Primir- und
Sekundédrwissenschaften qualitativ verschiedene Phdnomene. Dadurch sind
auch die deskriptiven Begriffe der beiden Wissenschaften verschieden.
Typischerweise enthilt in solchen Féllen die Sekundirwissenschaft deskriptive

1 Nagel (1961), S. 338
2 Hempel und Oppenheim (1948)
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Terme, die in der anderen Wissenschaft keine offensichtliche Entsprechung
haben. Dies ist zum Beispiel dann der Fall, wenn die Sekundérwissenschaft
makroskopische, die Primédrwissenschaft aber mikroskopische Erscheinungen
beschreibt.

Nagel greift folgendes Beispiel zur Exemplifizierung seines Reduk-
tionsbegriffs heraus: die »Inkorporation« der Thermodynamik in die statistische
Mechanik und die kinetische Gastheorie durch J. C. Maxwell und L.
Boltzmann. Er betrachtet diese Entwicklung als Paradigma einer erfolgreichen
Theoriereduktion, und zwar fiir den heterogenen Fall. Die Heterogenitit ergibt
sich aus der Tatsache, daf es zwar eine Reihe deskriptiver Terme gibt, die in
beiden Wissenschaften vorkommen, z.B. Volumen, Gewicht und Druck, dal3
aber typisch thermodynamische Begriffe wie Temperatur, Wirmemenge oder
Entropie in der statistischen Mechanik und der kinetischen Theorie zunichst
einmal keine Entsprechung haben. »Temperatur« ist eine Qualitit, die ein
Ensemble von Teilchen, wie es durch die kinetische Gastheorie gedacht wird,
nicht hat; die Teilchen besitzen lediglich Masse und Position, wobei letztere
eine Funktion der Zeit ist (die Teilchen eines idealen Gases haben nicht einmal
eine Ausdehnung). Ein gasgefiillter Behilter besitzt aber eine Temperatur, und
diese hédngt quantitativ mit dem im Behalter herrschenden Druck zusammen.

Die klassische Thermodynamik kann gewisse Phdnomene, z. B. die re-
versible Expansion eines Gases unter Zufuhr von Wirme und Leistung von
Arbeit, im makroskopischen Bereich theoretisch behandeln, ohne dabei ir-
gendeine Theorie iliber den mikroskopischen Aufbau der betrachteten Mate-
rialen vorauszusetzen; d.h. die Thermodynamik ist eine weitgehend autonome
Wissenschatft.

Nun ist es unter anderem moglich, mit einer kinetischen Theorie fiir das
ideale Gas sowie unter Zuriickgreifen auf allgemeine Prinzipien der klassischen
und der statistischen Mechanik die Beziehung zwischen Druck und
Temperatur, das sogenannte Boyle-Charles Gesetz, abzuleiten. Die ther-
modynamische Grofle der Temperatur wird dabei mit gewissen Eigenschaften
eines Ensembles von bewegten Teilchen in Verbindung gebracht. Auch die
Entropie, die in der klassischen Thermodynamik lediglich zur Vorhersage der
Richtung von spontanen Zustandsénderungen makroskopischer Systeme dient,
146t sich als statistisch-mechanische Grofe interpretieren, ndmlich als Maf fiir
die Wahrscheinlichkeit mikroskopischer Zustiinde. Die Frage ist nun, wie es
moglich ist, Aussagen, die Ausdriicke wie »Temperatur«, »Wirmemenge« und
»Entropie« enthalten, von theoretischen Annahmen abzuleiten, in denen diese
Ausdriicke nicht vorkommen. Die Ableitung des Boyleschen Gesetzes ist ein
solcher Fall: es enthilt einen thermodynamischen Begriff (Temperatur), der in
der kinetischen Theorie nicht vorkommt. Varianten dieser Ableitung gibt es in
allen Schwierigkeitsgraden. Die verschiedenen Ableitungen unterscheiden sich
vor allem in der Art der vereinfachenden Annahmen, die bei der Ableitung
getroffen werden. Das Resultat scheint erstaunlicherweise dasselbe zu sein,
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unabhéngig davon, ob man einen komplizierten Weg mit vorsichtigen An-
nahmen oder einen einfachen Weg mit nahezu unhaltbaren Vereinfachungen
wihlt: die mittlere kinetische Energie E der Gasteilchen verhilt sich zum
Druck p und zum Volumen V wie pV = 2E/3. Aus diesem Ergebnis folgt direkt
das Boylesche Gesetz (pV ist proportional zur Temperatur 7), wenn folgende
Beziehung gilt:

_ 3
E=5kT ()

Auf eine Wiedergabe einer der géngigen Ableitungen wird hier verzichtet;
solche finden sich in jedem Lehrbuch der physikalischen Chemie. Der sprin-
gende Punkt ist der: Unter der Voraussetzung der kinetischen Theorie eines
idealen Gases in Verbindung mit einer Zusatzannahme iiber die statistische
Verteilung der kinetischen Energie auf die Freiheitsgrade der Gasteilchen
(Aquipartitionsprinzip), sowie unter der Bedingung, daB (*) gilt, ist das
Boylesche Gesetz laut Nagel eine logische Konsequenz mechanischer
Prinzipien. Ein empirisches Gesetz der Sekundidrwissenschaft wurde also von
ersten Prinzipien der Primérwissenschaft deduziert.

Die heterogene Reduktion hat eine grundsitzliche Schwierigkeit zu
tiberwinden: sie muB eine logische Folgerung vollziehen, wobei die Konklusion
Ausdriicke enthilt, die in den Priamissen nicht vorkommen. Hierzu miissen
irgendwelche Zusatzannahmen getroffen werden, die eine Beziehung herstellen
zwischen den in der Konklusion auftretenden Ausdriicken und den Ausdriicken
der Primissen. Da die Deduktion von Aussagen der Primér- zu solchen der
Sekundirwissenschaft  verlduft, heiit das, es miissen Terme der
Sekundarwissenschaft, die in der Primarwissenschaft nicht vorkommen (wie
Temperatur), mit den in der Primédrwissenschaft auftretenden Termen
ausgedriickt werden konnen. Diese Bedingung nennt Nagel die Bedingung der
Verbindbarkeit (»condition of connectability«)3. Wenn diese Bedingung erfiillt
ist, muf} die Deduktion schlieBlich auch noch gelingen, das heil3t alle Gesetze
der Sekundirwissenschaft miissen von den theoretischen Prdmissen der
Primérwissenschaft abgeleitet werden. Diese Bedingung hei3t Ableitbarkeits-
bedingung (»condition of derivability«). Die Zusatzannahmen heissen auch
»Briickengesetze«, »Reduktionsfunktionen« oder »Briickenprinzipien«. In
Nagels Beispiel ist (*) ein solches Briickengesetz. Ich werde noch ausfiihrlich
auf Briickengesetze zu sprechen kommen.

Eine wichtige Frage ist nun, wie sich die Begriffe der reduzierten Theorie zu
denen der reduzierenden Theorie verhalten. Nagel sieht vor, daBl die
theoretischen Ausdriicke beider Wissenschaften zunidchst unabhédngig von-
einander festgelegt sind:

3 Nagel (1961), S. 354
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It is, however, of utmost importance to note that expressions belonging to a science
possess meanings that are fixed by its own procedures of explication. In particular,
expressions distinctive of a given science (such as the word ‘temperature’ as
employed in the science of heat) are intelligible in terms of of the rules or habits of
usage of that branch of inquiry .4

Nagel verlangt nicht, dal} die theoretischen Ausdriicke explizit definierbar sein
miissen; sie miissen lediglich durch die Kontexte, in denen sie verwendet
werden, eine eindeutig bestimmte Bedeutung besitzen. In manchen Féllen wird
es moglich sein, so Nagel, die Bedeutung eines Begriffes durch Begriffe einer
anderen Wissenschaft zu definieren. Der Begriff des Drucks, so wie er in der
Thermodynamik verwendet wird, kann z.B. durch die mechanischen Begriffe
der Kraft und der Fldche explizit ausgedriickt werden; ob diese ihrerseits
explizit definierbar sind ist eine andere (und keineswegs triviale) Frage. Die
uns hier am meisten interessierende Frage ist die, welchen Status die bei der
Ableitung des Boyleschen Gesetzes benutzte Verkniipfung zwischen
Temperatur und mittlerer kinetischer Energie hat. Nachfolger Nagels in der
Reduktionsdebatte haben solche Briickenprinzipien als extensional dquivalente
Redefinitionen charakterisiertS. Was heiBt das?

Nach der scholastischen Definitionslehre ist eine (Wesens-) Definition eines
Begriffs die Beschreibung der Essenz der durch diesen Begriff
zusammengefaBten Gegenstidnde®. Die Essenz ist eine Menge von Eigen-
schaften, deren Besitz fiir die Begriffszugehorigkeit eines Gegenstandes
notwendig und hinreichend ist. Ein Satz, der von einem Referenten eines
Begriffs den Besitz einer fiir die Zugehorigkeit zu diesem Begriff essentielle
Eigenschaft aussagt, ist analytisch. Wenn z.B. die Essenz des Begriffs
»Junggeselle« (eine bei Sprachphilosophen beliebte Spezies) darin besteht, eine
nicht verheiratete, erwachsene, nicht verwitwete, mannliche Person zu sein, so
sind die Aussagen »dieser Junggeselle ist nicht verheiratet«, »dieser
Junggeselle ist ménnlich«, »dieser Junggeselle ist nicht verwitwet« und »dieser
Junggeselle ist erwachsen« allesamt analytisch. Der Satz hingegen »dieser
Junggeselle ist jung« ist synthetisch, da Jungsein nicht zu den essentiellen
Eigenschaften eines Junggesellen gehort (es gibt auch alte Junggesellen). Man
sagt auch, daB3 die obengenannten Definienda zusammen eine analytische
Definition’ des Begriffs »Junggeselle« bilden.

Eine extensionale Definition ist hingegen etwas anderes. Bei einer solchen
haben Definiens und Definiendum dieselbe Extension, aber unterschiedliche
Bedeutungen. FEin Beispiel: »Zeus’ Donnerkeile sind Entladungen

ibid., S. 352
Hempel (1966), S. 103
Schwartz (1977)

Im Gegensatz zu einer synthetischen Definition, bei der nicht ein bereits bestehender Begriff
definiert, sondern ein neuer geschaffen wird.

~N O B
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atmosphdrischer Elektrizitit«. Die Begriffe »Zeus’ Donnerkeile« und
»Entladungen atmosphérischer Elektrizitit« sind nicht nicht gleichbedeutend.
Es ist gewifl eine essentielle Eigenschaft von Zeus’ Donnerkeilen, da3 diese
von Zeus’ gottlicher Faust abgefeuert wurden. AuBlerdem ist es eine essentielle
Eigenschaft von Entladungen atmosphirischer Elektrizitat, dal diese durch
zwischen verschiedenen Luftmassen und der Erdoberfliche bestehende
Spannungsunterschiede zustandekommen. Die Essenzen der beiden Begriffe
sind also verschieden. Trotzdem kann man sie miteinander identifizieren,
indem man sagt, dal die beiden Begriffe zwar unterschiedliche Bedeutungen
haben, aber dieselbe Klasse von Dingen bezeichnen. Letzteres kann man auch
ausdriicken, indem man sagt, die beiden Begriffe haben dieselbe Extension.
Extensional dquivalente Definitionen eines Begriffs sind also »Definitionen«
hochstens in einem schwachen Sinn; sie legen die Extension (Referenz) eines
Begriffs mit Hilfe eines anderen Begriffs fest, nicht aber dessen Bedeutung. Die
Angabe einer Essenz ist hingegen eine Definition im starken (und eigentlichen)
Sinn. Ist eine solche Definition verfiigbar, so kann im Prinzip der definierte
Begriff an jeder Stelle, an der er auftaucht, durch den oder die definierenden
Begriff(e) ersetzt werden.

Dieser Punkt ist wichtig, denn Nagel behauptet nicht, dall bei einer Re-
duktion eine Redefinition der Begriffe der reduzierten Theorie im starken Sinne
(d.h. durch Beschreibung einer Essenz) erfolgt. Dies wird durch folgende Stelle
belegt:

It is certainly possible to redefine the word ‘temperature’ so that it becomes
synonymous with ‘mean kinetic energy of molecules.” But it is equally certain that
on this redefined usage the word has a different meaning from the one associated
with it in the classical science of heat, and therefore a meaning different from the
one associated with the word in the statement of the Boyle-Charles law.3

Nagel sagt also klar, daB die durch die Reduktion geschaffene Verbindung der
beiden Begriffe »Temperatur« und »mittlere kinetische Energie« nicht darin
besteht, da} letzerer durch den Ersteren bedeutungsidquivalent definiert wird.
Diesen Punkt hat P. Feyerabend noch schérfer ausgefiihrt:

the concept of temperature as “’fixed by the established usages” of thermodynamics
is such that its application to concrete situations entails the strict (i.e., nonstatistical)
second law. Now whatever procedure is adopted, the kinetic theory does not give us
such a concept.?

Feyerabends Argument ist, dall der Temperaturbegriff der klassischen
Thermodynamik so beschaffen ist, dal er in Verbindung mit dem Zweiten
Hauptsatz der Thermodynamik deterministische Aussagen ermdglicht, z.B. die

8  Nagel (1961), S. 357
9 Feyerabend (1962), S. 77f.
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Aussage, dal Wiarme niemals spontan von einem wirmeren in einen kélteren
Korper flieBt. Der statistisch-mechanische Temperaturbegriff ermoglicht
hingegen lediglich probabilistische Aussagen. Dies zeigt laut Feyerabend die
Verschiedenheit der Bedeutungen der thermodynamischen und statistischen
Temperaturbegriffe. Feyerabend behauptet dariiberhinaus, die beiden Begriffe
seien inkommensurabel. Inkommensurabilitit ist ein hochst komplexes
wissenschaftstheoretisches Problem, auf das ich hier nicht eingehen kann!0. Fiir
unsere Zwecke geniigt es festzustellen, daB Nagel und Feyerabend darin
tibereinstimmen, dafl Begriffsverkniipfungen bei Theoriereduktionen keine
Synonymitdt zwischen den beiden Begriffen schaffen. Der Unterschied
zwischen den beiden Autoren liegt lediglich darin, da Feyerabend die
ungleiche Bedeutung des Temperaturbegriffs zwischen der klassischen und der
statistischen Thermodynamik als methodisches Desiderat betrachtet (dies hat
mit Feyerabends Methodologie des theoretischen Pluralismus zu tun), wihrend
das Problem fiir Nagel eher aporetischen Charakter hat!!.

Eine logische Deduktion kann nur dann giiltig sein, wenn die in der
Konklusion auftretenden Begriffe bereits in den Primissen vorhanden sind, und
zwar mit exakt denselben Extensionen. Wenn nun der Temperaturbegriff, der
im Boyleschen Gesetz steht, und der Temperaturbegriff, der bei der Ableitung
dieses Gesetzes aus der statistischen Mechanik eingesetzt wurde
unterschiedliche Bedeutungen haben, dann ist dies moglicherweise ein Problem
fiir Nagels Modell (wir werden aber in 9.3 sehen, da} es fiir die Ableitbarkeit
von Gesetzen kein Problem ist). Nagel versucht das Problem auf folgende
Weise zu 16sen:

Unless the hypothesis [that the state of bodies described by ‘temperature’ in the
classical thermodynamical sense is also characterized by ‘temperature’ in the
redefined sense of the term] is adopted, it is not the Boyle-Charles’ law which can
be derived from the assumptions of the kinetic theory of gases. What is derivable
without the hypothesis is a sentence similar in syntactical structure to the standard
formulation of that law, but possessing a sense that is unmistakably different from
what the law asserts.!2

Mit anderen Worten: Wenn der Temperaturbegriff einfach mit dem der
mittleren kinetischen Energie der Molekiile identifiziert wird, reicht dies fiir die
Erklarung des idealen Gasgesetzes durch erste Prinzipien der statistischen
Mechanik nicht aus. Was man zusitzlich braucht, ist die empirische Hypothese,
dal zumindest in einem idealen Gas die durch den Temperaturbegriff
bezeichnete Eigenschaft (»state of bodies«) auch durch den Begriff der
mittleren kinetischen Energie mittels der oben angegebenen Beziehung adiquat

10" 7y Inkommensurabilitiit siehe z.B. Hoyningen-Huene (1990); Sankey (1994)
11 Feyerabend (1962), S. 79/80
12 Nagel (1961), S. 358



204

beschreiben 1dBt. Diese Hypothese ist aber fiir andere Systeme (z.B. ein
mehratomiges Gas, ein Festkorper oder ein System, das sich nicht im
thermischen Gleichgewicht befindet) falsch, woraus sich wiederum ergibt, daf3
die beiden Begriffe im allgemeinen nicht dieselbe Bedeutung haben konnen.
Die Tatsache, daB die Aquivalenz von Temperatur und mittlerer kinetischer
Energie durch eine empirische Hypothese - die fiir gewisse Systeme wahr ist
und fiir andere nicht - gestiitzt werden muf3, zeigt auch den empirischen Status
des Briickengesetzes.

Unter der Annahme, daB3 das von Nagel gewdhlte Beispiel ein paradig-
matisches ist, d.h. die wichtigsten Merkmale des zu explizierenden Begriffs der
Reduktion enthilt, komme ich zum Schluf3, da3 eine Theoriereduktion nach
Nagel im Allgemeinen keine Definitionen (im oben ausgefiihrten, starken Sinn)
der Begriffe der reduzierten Theorie durch Begriffe der reduzierenden Theorie
liefert. Die Frage dridngt sich also auf, mit welchen anderen Mitteln eine
Verbindung der Begriffe geschaffen wird. Eine Moglichkeit ist die bereits
erwihnte schwichere Form der Definition, die lediglich extensionale
Aquivalenz von Definiens und Definiendum verlangt. Eine kurze Uberlegung
zeigt aber, daB} auch dies nicht der Fall sein kann, zumindest nicht bei Nagels
paradigmatischem Beispiel. Es gibt namlich Systeme, bei denen die
Temperatur nicht auf die angegebene Weise mit der mittleren kinetischen
Energie der Teilchen verkniipft ist. Zu diesen Systemen zdhlen z.B.
Festkorper!3. Insbesondere thermische Bewegung, die aus Vibrationen von

13 Dpie Beziehung zwischen Temperatur und mittlerer Energie eines Systems im thermischen
Gleichgewicht nimmt fiir Festkorper eine andere Form an. A. Einstein hat z.B. um 1906
versucht, die Temperaturabhéngigkeit der Wirmekapazititen von Festkorpern zu erlidren
(Pais 1982, S. 394-399). Er nahm an, dal} ein Festkorper aus Teilchen besteht, die in den
drei Raumrichtungen vibrieren koénnen. Fiir diese Vibrationsbewegungen nahm er erstens
an, daf} sich diese wie harmonische Oszillatoren verhalten und zweitens, da3 ihre Schwin-
gungsenergie gequantelt ist (diese Quantelung der Energie war natiirlich, worum es Einstein
eigentlich bei diesem Modell ging). Einstein erhielt folgenden Ausdruck fiir die mittlere
Schwingungsenergie der Teilchen eines Festkorpers (A = Plancksche Konstante, n =
Vibrationsfrequenz):
3hw

v IRT _y

Diese Beziehung zwischen der mittleren Energie der Teilchen eines Ensembles und seiner
Temperatur sieht betridchtlich anders aus als das Nagelsche Briickengesetz, das offenbar
nicht fiir alle Korper giiltig ist. Ein fundamentaler Unterschied zum Nagelschen
Briickengesetz ist der, das in dieser Beziehung eine GrofBe auftaucht, die von der Struktur
des Korpers abhiingig ist, nimlich die Vibrationsfrequenz n. Die mittlere Energie des
Systems ist hier im Gegensatz zum idealen Gas also eine Funktion nicht allein der
Temperatur, sondern auch eine Funktion von strukturabhiingigen Parametern. Es scheint
mir, daf} dieser Umstand es vollig verunmoglicht, zu sagen mittlere kinetische Energie und
Temperatur seien dieselbe Eigenschaft. Trotzdem konnte man wohl auch die Einsteinsche
Beziehung als Briickengesetz bezeichnen. Auch sie erlaubt die Ableitung eines
phénomenologischen Gesetzes - ndmlich der Temperaturabhingigkeit der Warmekapazitéit

E=
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Atomen in Molekiilen und Kiristallgittern entlang der Achse der chemischen
Bindungen besteht, trigt auf wesentlich komplexere Weise zur Temperatur des
Systems beil4. Das Briickengesetz sagt also zumindest in diesem Fall auch
keine extensionale Aquivalenz der Relata aus; es gilt so nur unter bestimmten
empirischen Bedingungen. Mit anderen Worten: das Briickengesetz ist nicht
allgemeingiiltig (vgl. 10.3). Ob dies trotzdem die Ableitung von Theorien einer
Sekundirwissenschaft aus denen einer Primidrwissenschaft erlaubt, wird in 9.3
besprochen.

9.2 Definitorische vs. explanatorische Reduktion

Um das verwirrende Problem der Briickengesetze in den Griff zu bekommen,
werde ich nun innerhalb des Nagelschen Modells eine Unterscheidung
vorschlagen, die mir fiir die Reduktionismusdebatte von zentraler Wichtigkeit
scheint. Unterscheidungen beziiglich der Bedeutung des Reduktionsbegriff sind
absolut unerlidBlich, um die Debatte iiber die Moglichkeit von Reduktion fiihren
zu konnen!>. Eine wichtige Unterscheidung, die von Ayala eingefiihrt wurde,
ist die zwischen ontologischem, methodischem und epistemologischem
Reduktionismus!. Ersterer ist eine metaphysische Behauptung, ndmlich daB es
in belebter Materie keine Substanzen oder Wechselwirkungen gibt, die nicht
auch in unbelebter Materie vorkommen. In der traditionellen Philosophie nennt
man diese These eher Materialismus oder materialistischer Monismus. Als
Gegenpositionen dazu gibt es verschiedene Formen des Dualismus, z.B. den
kartesischen Leib/Seele-Dualismus in der Psychologie sowie den Vitalismus in
der Biologie. Solche Positionen werden heute kaum mehr ernsthaft vertreten,
zumindest nicht innerhalb der Wissenschaftsphilosophie. Methodischer Re-
duktionismus ist die Behauptung, dafl lediglich die Phédnomene der tiefsten
Ebene erkldrungsrelevant sind, z.B., daf} durch das ausschlieBliche Studium von
Nukleinsduren und Proteinen letztlich alle Aspekte eines lebenden Organismus
verstanden werden konnen. Diese Position gilt gemeinhin als trivialerweise
falsch und deshalb erkenntnistheoretisch uninteressant!’?. Der hauptséchliche
Zankapfel um den es auch hier geht, ist der epistemologische Reduktionismus,
die Behauptung, dal die Gesetze bestimmter Wissenschaften oder ganze
Wissenschaften auf fundamentalere  Gesetze oder  Wissenschaften

eines FestkOrpers - von statistisch-mechanischen Prinzipien mittels der Boltzmann-
Verteilung.
14 Atkins (1983), S. 14f. und S. 706ff.
15 Hoyningen-Huene (1992)
16 Ayala (1974)
17 Methodischer Reduktionismus ist aber moglicherweise wissenschaftssoziologisch sowie
forschungspolitisch interessant.
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zuriickgefiihrt werden konnen, etwa im oben ausgefiihrten Nagelschen Sinn.
Innerhalb dieses Problems miissen weitere Unterscheidungen getroffen werden.
Eine wichtige ist die zwischen sukzessiver und Interlevel-Reduktion. Erstere
bezieht sich auf das Verhiltnis zwischen Theorien mit ihren historischen
Vorgingern, die denselben Gegenstandsbereich haben, z.B. die relativistische
und die klassische Mechanik!8. Letztere bezieht sich auf das Verhiltnis
zwischen Theorien, deren Gegenstandsbereiche auf verschiedenen
Organisationsebenen der Materie liegen!®. AuBerdem mufl angegeben werden,
ob unter Reduktion eine streng deduktive Relation zwischen Reduktanstheorie
und Reduktandumtheorie verstanden wird, oder eine schwichere
Analogierelation zwischen Reduktandumtheorie und einer formal aus einer
Reduktanstheorie deduzierbaren Theorie (iiblicherweise mit 7* bezeichnet)20.

Ich fiithre nun folgende weitere benétigte Unterscheidung ein: (1) defini-
torische vs. (2) explanatorische Reduktion.

(1) Definitorische Reduktion verlangt nebst der Ableitbarkeit der Gesetze der
Sekundirwissenschaft, dafl das Vokabular einer zu reduzierenden Wissenschaft
explizit unter ausschlieBlicher Verwendung des Vokabulars der reduzierenden
Wissenschaft redefiniert wird. Mit Hilfe solcher Redefinitionen sollte sich im
Prinzip jeder mit den Begriffen der zu reduzierenden Wissenschaft formulierte
Satz in einen sinngleichen Satz iibersetzen lassen, der ausschlieflich Begriffe
der reduzierenden Wissenschaft enthdlt. Das Vokabular der reduzierten
Wissenschaft kann dann im Prinzip eliminiert werden. Ubersetzbarkeit ist
automatisch gegeben, wenn man »Definition« im strengen Sinn auffal3t, d.h. als
Beschreibung der Essenz der durch den Begriff zusammengefaBten Individuen
mit Hilfe von Begriffen, die bestimmte der fiir diesen Begriff als essentiell
betrachteten Eigenschaften beschreiben. Werden Briickengesetze auf diese
Weise aufgefalit, erhilt man die stirkste Interpretation von Nagels Bedingung
der Verbindbarkeit der Begriffe bei heterogenen Reduktionen. Allerdings faf3t
niemand Briickengesetze so auf, auch Nagel nicht (siehe 9.1). Fafit man
nidmlich Briickengesetze so auf, werden sie analytisch, da wir (versuchshalber)
den Begriff der analytischen Definition zugrundegelegt haben. Es besteht
jedoch heute ein allgemeiner Konsens dariiber, dafl Briickengesetze
empirischen Status haben, da sie durch empirische Forschung entdeckt werden,
nicht durch semantische Analyse. Damit fillt die Moglichkeit weg, dal
Briickengesetze analytische Definitionen im strengen Sinn sind. Es ist
allerdings denkbar, daBl Briickengesetze synthetisch (empirisch) sind und
trotzdem die Ersetzbarkeit der Begriffe der Sekundéarwissenschaft ermdglichen
- d.h. daB} sie das gleiche zu leisten vermogen wie analytische Definitionen -

18 Nickles (1973)
19 Wimsatt (1976)
20 schaffner (1967)
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nidmlich dann wenn sie Identitdtsaussagen sind. Diese Moglichkeit wird in 9.4
besprochen.

Eine Alternative ist die von Hempel gewihlte und bereits erwdihnte:
Briickengesetze als extensional dquivalente Definitionen. Dies bedeutet, daf die
durch ein Briickengesetz verkniipften Begriffe dieselbe Extension haben, aber
unterschiedliche Intension (Bedeutung). Wird nun extensionale Aquivalenz als
Grundlage fiir die Begriffsverbindung bei heterogenen Relationen
herbeigezogen, hat dies die Konsequenz, dal sich Aussagen der
Sekundédrwissenschaft automatisch unter Erhaltung des Aussagensinns in das
Vokabular der Primidrwissenschaft iibersetzen lassen? Im Allgemeinen ist diese
Frage klar zu verneinen. Denn selbst wenn zwei nicht bedeutungsgleiche
Begriffe extensional &dquivalent sind, kann sich der Sinn einer Aussage
verdndern oder sogar vollstindig zerstort werden, wenn in der betreffenden
Aussage der eine Begriff fiir den anderen substituiert wird?!. Dies wiederum
bedeutet, da mit solchen Briickengesetzen die Ubersetzbarkeit von Aussagen,
die mit Begriffen der Sekundidrwissenschaft formuliert wurden in das
Vokabular der Primirwissenschaft nichr garantiert ist22. Dies bedeutet u.U., dal
die Begriffe der Sekundédrwissenschaft doch nicht eliminiert werden konnen.
Man sieht also, dal der definitorische Reduktionismus vor einigen schwierigen
Problemen steht, die er zwar dadurch vermeiden kann, indem er die
Redefinition nur in einem extensionalen Sinn verlangt, wodurch er aber seinen
Zweck - die Eliminierbarkeit des Vokabulars der Sekundidrwissenschaft - zu
verfehlen scheint.

Der definitorische Reduktionismus hat zur Folge, daB3 viele Theorien
insbesondere der Biologie irreduzibel erscheinen, weil viele biologische
Begriffe sich nicht extensional dquivalent (und schon gar nicht bedeutungs-
dquivalent) mittels Begriffen einer Primérwissenschaft (z.B. Biochemie)
definieren lassen. Der Grund hierfiir ist, daB} viele biologische Begriffe wie
»Dominanz« oder »Fitness« einen funktionalen oder supervenienten Charakter
(sieche 10.1) haben. Dies heifit, dal diese Begriffe Eigenschaften bezeichnen,
die nicht aufgrund ihrer materiellen Struktur bestimmt sind, sondern durch die
kausale Rolle, die diese FEigenschaft im organismischen oder im

21 vgl. Feyerabend (1962), S. 77f. iiber den Temperaturbegriff in der klassischen und der
statistischen Thermodynamik. Ein weiteres Gegenbeispiel findet sich in der Genetik: Man
nehme an, daf} der klassisch-genetische Begriff »Gen« extensional dquivalent sei mit dem
Begriff »protein- oder RNA-codierende DNA-Sequenz einschlieBlich regulatorische
Sequenzen« (sieche Waters 1994). Wird nun in dem Satz: »dieses Gen ist dominant« der
Begriff »Gen« durch den genannten extensional dquivalenten Begriff substituiert, erhilt
man keinen sinnvollen Satz! Selbst wenn diese beiden Begriffe extensional dquivalent sind,
haben sie offenbar unterschiedliche semantische Eigenschaften. Der Grund dafiir liegt darin,
dal Dominanz eine funktionale Eigenschaft ist, wihrend DNA-Sequenzen Strukturen

darstellen.

22 Sie ist allerdings auch nicht ausgeschlossen. Die Ubersetzbarkeit muB vermutlich von Fall

zu Fall gepriift werden.
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Populationskontext spielt. Funktionale Begriffe sind also durch die Prozeduren
der Wissenschaft, in der sie vorkommen, bestimmt, lassen sich aber nicht durch
die Begriffe einer Wissenschaft redefinieren, die die strukturelle Basis der
Lebensprozesse zum Gegenstand hat (z.B. die Biochemie oder
Molekularbiologie). Dall sich funktionale Eigenschaften nicht mittels
struktureller Eigenschaften definieren lassen, heilit aber nicht, daBl diese
Eigenschaften oder die auf ihnen beruhenden Gesetze sich nicht durch
strukturelle Eigenschaften von Organismen oder Bestandteilen von Organismen
erkldiren lassen.

(2) Auch explanatorische Reduktion verlangt, dafl irgendeine Verbindung
zwischen den Begriffen einer Sekunddrwissenschaft und denjenigen der
Primédrwissenschaft geschaffen wird (ansonsten ist eine Ableitung der Gesetze
der Sekundadrwissenschaft nicht moglich, da alle in der Konklusion einer
Erklarung vorkommenden Begriffe schon in den Priamissen vorkommen
miissen), aber diese Verbindungen oder Briickengesetze miissen nicht die Form
einer allgemeinen Definition haben, da es in manchen Fillen gar nicht
notwendig ist, iiber solche Definitionen zu verfiigen, um ein Gesetz einer
Sekundédrwissenschaft durch Gesetze einer Primérwissenschaft zu erkldren
(siehe 9.3). In vielen Fillen reicht es aus, wenn man z.B. iiber Briickengesetze
verfiigt, die die Form kausaler oder empirischer Aussagen haben, in denen
sowohl Begriffe der Sekundir- als auch Begriffe der Priméirwissenschaft
vorkommen. In anderen Fillen wird es ausreichen, wenn man zeigen kann, daf}
bestimmte Realisierungen (»tokens«) eines Begriffs der Sekundédrwissenschaft
kraft von durch Begriffe der Primadrwissenschaft zu beschreibenden
Eigenschaften eine durch den Sekundirbegriff bezeichnete Eigenschaft haben
(»token/token«-Reduktion, sieche 9.7). In wieder anderen Fillen wird es darum
gehen zu erkldaren, weshalb ein System eine in einem Gesetz der
Sekundédrwissenschaft auftretende Eigenschaft realisiert (Mikroreduktion, siche
9.6).

9.3 Das Hempel-Sklar Argument

Beziiglich der logischen Form eines Briickengesetzes lieB Nagel sowohl
Bikonditionale als auch einfache Konditionale gelten; er glaubte aber, daf3
Bikonditionale die Reduktion vereinfachen?3. Auch C. G. Hempel hielt
Bikonditionale zunichst nicht fiir Reduktion erforderlich. Er erwog z.B. die
Moglichkeit von biologisch-physikochemischen Briickengesetzen, die entweder
lediglich notwendige oder lediglich hinreichende Bedingungen fiir die
Realisierung einer biologischen Eigenschaft durch physikochemische

23 Nagel (1961), S. 355, FuBn. 5
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Eigenschaften angeben?*. Auch Briickengesetze von einer vollig anderen
logischen Form als der ein- oder zweiseitigen materialen Implikation hielt
Hempel zunichst fiir denkbar. In einer spéteren Arbeit hat Hempel diese
liberale Haltung betreffend Briickengesetzen allerdings revidiert?>. Er zeigte
zunidchst an einem formalen Schema, dafl gewisse Gesetze einer Sekundir-
wissenschaft auch mit Hilfe von einfachen Konditionalen als Briickengesetzen
ableitbar sind. Sei:

(@) Vx(Px — Pyx)

ein physikalisch-chemisches Gesetz mit den physikalisch-chemischen Aus-
driicken P, und P,. AuBlerdem seien folgende Briickengesetze bekannt:

(ii))  Vx(Bix — Px)
(iii)  Vx(Pxx — Byx)

wobei B, und B, biologische Priddikate seien. Man beachte, dal} diese
Briickengesetze sowohl biologische wie auch physikalisch-chemische Aus-
driicke enthalten, also eine Art von Briickengesetz darstellen, die auch Nagel
explizit als Moglichkeit erwogen hatte26. Aus (i), (i), und (iif) folgt:

(iv)  Vx(Bx — Byx)

also ein Gesetz, das lediglich biologische Ausdriicke enthélt. Hempel skizzierte
folgendes (triviales) Beispiel zur Illustration: B, sei ein biologischer Ausdruck
fiir eine bestimmte Art von Pflanzenzellen, P, ein chemischer Ausdruck fiir
einen Chlorophyll enthaltenden Enzymkomplex, P, ein Ausdruck fiir gewisse
photochemische Prozesse an solchen Enzymkomplexen und B, bezeichne
Photosyntheseaktivitit. Das biologische Gesetz (iv) besagt also, daf} alle Zellen
eines bestimmten Typs photosynthetisch aktiv sind. Das chemische Gesetz (i)
besagt, daB3 an dem durch P, bezeichneten Enzymkomplex gewisse chemische
photochemische Prozesse ablaufen. Das Briickengesetz (i7) sagt schlieflich aus,
dal alle Zellen des fraglichen Typs solche Chlorophyll enthaltende
Enzymkomplexe enthalten, und das Briickengesetz (iii), dal die durch P,
bezeichneten chemischen Prozesse unter den gegeben Umstdnden hinreichend
fiir Photoyntheseaktivitdt sind. (iii) kann in diesem Fall als kausales Gesetz
betrachtet werden, wihrend (ii) eine Spezifikation von Randbedingungen
darstellt. Damit wurde das biologische Gesetz, dafl eine bestimmte Art von
Zellen photosynthetische aktiv ist, auf ein chemisches Gesetz reduziert, wobei

24 Hempel (1966), S. 105
25 Hempel (1969)
26 Nagel (1961), S. 433
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die Briickengesetze jeweils nur hinreichende, aber keine notwendigen Bedin-
gungen fiir die Realisierung einer biologischen durch eine chemische Ei-
genschaft, bzw. fiir das Vorkommen eines chemischen Prozesses in bestimmten
Zellen angeben. Diese Ableitung wird durch die Tatsachen (1), da3 auch Zellen
eines anderen Typs als B, diese Enzymkomplexe enthalten sowie (2), dal}
Photosynthese biochemisch durch andere Prozesse als P, realisierbar ist, nicht
beeintrichtigt. Wiren Tatsachen (1) und (2) nicht gegeben, konnten in den
Briickengesetzen (ii) und (iii) anstelle der Konditionale Bikonditionale
eingesetzt werden. Dies scheint jedoch fiir die Reduktion von (iv) auf (i) nicht
erforderlich zu sein. Hempel spricht in diesem Zusammenhang von Reduktion
theoretischer Prinzipien und hidlt zu diesem Zweck Briickengesetze von der
Form von (i7) und (iii) fiir ausreichend.

Doch nun gibt Hempel ein Argument, weshalb seine »Reduktion theore-
tischer Prinzipien« keine vollstindige Reduktion ist. Ein dhnliches Argument
wurde scheinbar unabhingig von L. Sklar vorgebracht?’; Causey spricht
deswegen auch vom »Hempel-Sklar Argument«28. Hempel stellt fest, daB die
Briickengesetze (ii) und (iii) lediglich »Erweiterungen« der biologischen
Gesetze darstellen. (iv) wurde also strenggenommen nicht auf (i) reduziert,
sondern auf (i) A (ii) A (iii). Da die biologischen Terme B, und B, in dieser
Vereinigungsmenge noch vorkommen, ist die Reduktion aber nicht vollsténdig.
Vollstindig wird sie erst durch Begriffsreduktion d.h., wenn notwendige und
hinreichende Bedingungen fiir die Realisierung einer biologischen Eigenschaft
durch physiko-chemische Eigenschaften - also bikonditionale Verkniipfungen
zwischen den biologischen und den physiko-chemischen Termen - bekannt
sind:

Full reduction of concepts in this strict sense would require, for every term of B, a
connective law of biconditional form, speciyfing a necessary and sufficient
condition for its applicability in terms of concepts of P [a physicochemical theory,
M.W.] alone. Such a law could then be used to “define” the biological term and
thus, theoretically, to avoid it.29

Mit anderen Worten: Das Ziel der Begriffsreduktion ist nach Hempel offenbar,
das Vokabular der Sekundirwissenschaft - d.h. die Terme, die in der
Primérwissenschaft nicht vorkommen - zu ersetzen bzw. zumindest im Prinzip
ersetzbar zu machen, so daf} alle Verallgemeinerungen der Sekundidrwissen-
schaft mit Ausdriicken der Primérwissenschaft formuliert werden konnten.
Solange lediglich einseitige Briickengesetze von der Form (ii) und (iii)
vorliegen, ist dies aber nicht moglich; das obenstehende biologische Gesetz
kann nicht allein mit den physikalisch-chemischen Ausdriicken P, und P,

27 Sklar (1967)
28 Causey (1977),S.75
29 Hempel (1969), S. 189
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ausgedriickt werden. Zusitzliche physikalisch-chemisch Ausdriicke miifiten zu
diesem Zweck beigezogen werden, d.h. es wiren vermutlich hochst komplexe
molekulare Umschreibungen der durch B, bezeichneten Pflanzenzellen sowie
des durch B, bezeichneten Photosyntheseprozesses erforderlich, um das Gesetz
(iv) zu formulieren, ohne die biologischen Ausdriicke B, und B, oder ander
biologische Ausdriicke zu verwenden.

Die Frage, ob solche typische biochemische Erkldrungen nun Reduktionen
sind, weist auf die in 9.2 getroffenen Unterscheidung zwischen ex-
planatorischer und definitorischer Reduktion zuriick. Die oben zitierte Stelle
belegt, daB Hempel als Ideal die Eliminierbarkeit der deskriptiven Terme der
Sekundédrwissenschaft im Auge hat, wenn er die Reduktion theoretischer
Prinzipien fiir unvollstindig hélt. Diese Forderung hatte ich in als
definitorischen Reduktionismus klassifiziert. Wie wir dort auch gesehen haben,
steht der definitorische Reduktionismus vor einigen schwierigen be-
deutungstheoretischen Problemen, die seine Durchfiihrbarkeit (d.h. die
Eliminierbarkeit der Begriffe einer Sekundidrwissenschaft) in nicht-trivialen
Fillen in Frage stellen.

Grundsitzlich handelt es sich beim Hempel-Sklar Argument, das bikon-
ditionale Briickengesetze bzw. extensionale Aquivalenz der Relata verlangt, um
eine rein formale Forderung, da als einer der Zwecke der Reduktion die
Eliminierbarkeit des Vokabulars auftaucht. Der andere Zweck von Reduktion,
die Erkldrung theoretischer Prinzipien (= explanatorische Reduktion gemif3 der
Unterscheidung in 9.2) wird bereits durch monokonditionale Briickengesetze
wie (i7) und (iii) ermoglicht. Man kann sich nun fragen, wieviel Gewicht man
dieser formalen Forderung geben will. Mir scheint sie nur dort sinnvoll zu sein,
wo sich durch die Reduktion tatsichlich eine formale Vereinfachung durch
Elimination von Begriffen erzielen 148t. Dies wird aber im Allgemeinen nicht
der Fall sein. Wie wir in 9.1 gesehen haben, vermag nicht einmal Nagels
klassisches Beispiel der Reduktion der Thermodynamik auf die statistische
Mechanik dieser formalen Forderung zu geniigen, weil im Allgemeinen der
Begriff der Temperatur nicht durch den Begriff der mittleren kinetischen
Energie ersetzt werden kann. Wie aber das Hempel-Sklar Argument zeigt, ist
eine extensional dquivalente (d.h. mittels Bikonditionalen) Redefinition der
Begriffe fiir die Erkldrung der Gesetze einer Sekundédrwissenschaft nicht
erforderlich. Mir scheint dies der primédre Zweck dessen zu sein, was ich als
explanatorische Reduktion bezeichnet habe. Diese ist also mit dem Hempel-
Sklar Argument vertriglich.

94 Synthetische Identitdit

Ein etwas weitergehendes Argument, weshalb Briickengesetze mindestens
Bikonditionale oder sogar eine noch stirkere Verkniipfung zu sein haben, hat R.
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Causey gegeben30: die Forderung nach Attribut-Identitiit.. Causey’s Argument
verlauft in mehreren Schritten. Zunéchst unterscheidet Causey zwischen
Dingpridikaten und Attributpriddikaten. Erstere sind Priddikate von der Art »x
ist ein Atom« oder »x ist eine Zelle« etc.: sie verweisen auf ontologische
Entitditen. Attributpridikate beziehen sich hingegen auf Eigenschaften; z.B. »x
wiegt 1 kg« oder »x absorbiert am roten Ende des Spektrums«. Auch
mehrstellige und quantitative Pradikate fallen unter diese zweite Kategorie.

Causey betrachtet nun eine zu reduzierende Wissenschaft 7, und eine
reduzierende Wissenschaft 7. L, und L, sind die Mengen der Préddikate, die in
den Vokabularien dieser Wissenschaften auftreten; wobei insbesondere L,
Elemente enthilt, die nicht in L, vorkommen (heterogene Reduktion). Sowohl
L, wie auch L, enthalten Dingpriddikate, die sich auf Untermengen der
Gegenstandsbereiche Dom, und Dom, dieser Wissenschaften bezieht. Ein
typisches Dingpridikat ist z.B. »x ist ein Elektron« oder »x ist ein Proton.
Diese beiden Dingpriddikate beziehen sich auf Elemente desselben
Gegenstandsbereichs, desjenigen der Elementarteilchenphysik. Das Ding-
priadikat »x ist eine Zellorganelle« bezieht sich hingegen auf einen anderen
Gegenstandsbereich als die beiden eben genannten Priddikate. Causey behauptet
nun, ein Teil der Mikroreduktion einer Wissenschaft 7, auf eine Wissenschaft
T, bestehe darin, sogenannte Dingidentititen (»Thing Identity Connecting
Sentences« oder TICS) zwischen L, und L, aufzufinden. Solche Identititen
haben folgende Form3!:

Vx[Wx < Jy(ay A y =x)]

wobei Wx ein Dingpradikat aus L, und ax ein Dingpridikat aus L, darstellt.
Beispiele fiir solche Dingidentitdten sind etwa die Sétze »Lichtstrahlen sind
elektromagnetische Wellen im Frequenzbereich xy« oder »Gene sind protein-
oder RNA-codierende DNA-Sequenzen«. Typischerweise ist bei solchen
Beziehungen Dom, eine Teilmenge von Dom, (Dom, & Dom)); z.B.
elektromagnetische Wellen des Frequenzbereichs xy bilden eine Teilmenge
aller elektromagnetischer Wellen; protein- oder RNA-codierende DNA-
Sequenzen bilden eine Teilmenge aller Nukleotidsequenzen etc. Mit anderen
Worten: Einige, aber nicht alle Elemente aus Dom,, die durch Dingpridikate
aus L, bezeichnet werden, werden durch die Briickengesetze als identisch
gesetzt mit Dingen aus Dom,, die durch Dingpridikate aus L, bezeichnet
werden. Es wiire daher unbefriedigend, nicht zu wissen welche Dinge aus Dom,
mit einem gegebenen Ding aus Dom, identisch sind. Wenn wir z.B. wiifiten,

30 Causey (1972)

31 Die Identititsrelation x = y wird meist anhand des sogenannten »Leibnizschen Gesetzes«
definiert: x =y gdw: VF(Fx <= Fy) wobei F eine beliebige Eigenschaft ist (Kripke 1971, S.
135).
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daB3 Gene DNA-Sequenzen sind, aber nicht, was fiir DNA-Sequenzen (ndmlich
protein- oder RNA-codierende Abschnitte mit den entsprechenden
Kontrollelementen fiir Genexpression), konnte man wohl kaum behaupten, man
hitte die Genetik auf die Chemie von Nukleinséduren reduziert. Dies heif3t aber
nichts anderes, als daB man bei der Reduktion notwendige und hinreichende
Bedingungen fiir die Referenten von Dingpradikaten aus L, wiinscht, unter
denen diese unter ein Dingpradikat aus L, fallen. Dieses Argument Causeys fiir
die Notwendigkeit von bikonditionalen Briickengesetzen in der Reduktion
erscheint mir wesentlich starker als das Hempel-Sklar Argument. Allerdings ist
es in dieser Form lediglich auf Dingprddikate anwendbar.

Eine interessante Eigenschaft von Identitdtsaussagen von der eben be-
sprochenen Art ist, dal sie der empirischen Rechtfertigung, nicht aber der
Erklirung bediirfen. Wenn ich durch irgendwelche Experimente nachgewiesen
habe, dal Gene tatsdchlich nichts anderes als protein- oder RNA-codierende
DNA-Abschnitte sind, dann scheint die Frage: »aber warum sind Gene protein-
oder RNA-codierende DNA Abschnitte 7« irgendwie keinen Sinn zu haben; der
Befragte kann kaum etwas anderes als »es ist einfach so!« darauf antworten32.
Der Grund hierfiir scheint der zu sein, da} es keinen Sinn ergibt, zu behaupten,
DNA-Sequenzen seien die »Ursachen« von Genen, oder elektromagnetische
Wellen die  »Ursachen«  von  Lichtstrahlen.  Lichtstrahlen  sind
elektromagnetische Wellen. Die Briickengesetze fiir Dingpréadikate geben also
keine Kausalrelation an. Deswegen hat es auch keinen Sinn, nach einer
Erkldrung, d.h. nach einer Ursache fiir diese Relation zu fragen.

Wie steht es aber nun mit Attributpradikaten? Casey betrachtet folgende
Eigenschaften als Beispiele33: optische Aktivitdt (d.h. die Fahigkeit von
Losungen oder Festkorpern, die Schwingungsebene polarisiereten Lichtes zu
drehen) und Chiralitét (d.h. die symmetriegruppenbedingte Unmoglichkeit, eine
molekulare Struktur durch Rotation mit ihrem Spiegelbild zur Deckung zu
bringen). Es ist eine empirische Tatsache, daf} alle optisch aktiven Stoffe eine
chirale molekulare Struktur aufweisen, und daf3 alle Stoffe mit einer chiralen
molekularen Struktur eine (mehr oder weniger stark ausgeprigte) optische
Aktivitit besitzen. D .h., es besteht die folgende Attribut-Koextensionalitdit:

Vx(Ox <= Cx) (*)

32 Man konnte in diesem Fall hochstens die Frage noch anders verstehen, z.B. »warum sind
Gene protein- oder RNA-codierende DNA-Abschnitte und nicht, z.B., RNA-Abschnitte?«.
Auf diese Frage scheint es eine Antwort zu geben, z.B. »weil DNA chemisch stabiler ist als
RNA, und Lebewesen mit RNA als Erbgut daher einen evolutiondren Nachteil hitten«.
Interessanterweise ist dies aber nur bei diesem Beispiel moglich, und nicht fiir die
Identititsaussage  »Lichtstrahlen  sind  elektromagnetische = Wellen...«.  Manche
Identititsaussagen scheinen also nach ultimaten Erkldarungen zu verlangen.

33 Causey (1977), S. 84f.
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wobei O die Eigenschaft der optischen Aktivitit und C die Eigenschaft der
Chiralitit bezeichnen. Es leuchtet unmittelbar ein, daf3 diese Ko-extensionalitit
von einer anderen Art ist als die vorhin betrachteten Dingidentititen. Erstens
bezeichnen O und C entschieden nicht dieselbe Eigenschaft. Das sieht man am
einfachsten daran, dal} optische Aktivitit eine dispositionale Eigenschaft ist:
wenn man von einer Substanz aussagt, sie sei optisch aktiv, dann heiflt das
nicht, das sie zu einem bestimmten Zeitpunkt die Schwingungsebene
polarisierten Lichtes tatsdchlich dreht. Man kann von einer Substanz sagen, sie
sei optisch aktiv, selbst wenn sie niemals mit polarisiertem Licht in Beriihrung
kommt. Die Zuschreibung einer Disposition hat eine spezielle Bedeutung: sie
bedeutet, dal die Substanz die Lichtebene dreht, wenn sie von polarisiertem
Licht angestrahlt wird. Optische Aktivitdt ist also eine Disposition. Im
Gegensatz dazu ist Chiralitdt aber keine Disposition; sie bezieht sich auf die
Geometrie molekularer Strukturen. Es handelt sich also um zwei verschiedene
Eigenschaften, die zwar koextensional, aber nicht identisch sind. Zweitens
erfordert die Korrelation zwischen Chiralitdit und optischer Aktivitdt eine
physikalische Erkldrung, die alles andere als trivial ist. Auch dies unterscheidet
die Beziehung (*) von den Dingidentititen. Es handelt sich um eine kausale
Relation, nicht um eine Identitétsrelation. Fiir Causey ist die letztere
Eigenschaft solcher Attribut-Korrelationen ein Grund, Beziehungen von der Art
A, < A, dann nicht als Briickengesetze zuzulassen, wenn sie kausale
Relationen angeben. Wenn Attribut-Korrelationen A, <> A, einer
Kausalerkldrung bediirfen, so argumentiert Causey, sind sie nicht geeignet, die
Reduktion einer Theorie 7, auf eine Theorie 7, zu stiften. Dies hat folgenden
Grund: Wenn wir zusitzlich zu 7, ein Kausalgesetz B bendtigen, um T, zu
erkldren, dann wird dadurch nicht 7, auf T reduziert, sondern auf 7, U B:

ACCS’s [Attribute Correlation Connecting Sentences, M.W.], which are mere
attribute-correlation law-sentences, are not acceptable as connecting sentences in B
[the set of connecting statements or bridge laws, M.W.]. ACCS’s are mysterious,
causal law-sentences that are themselves in need of explanation. If they are used as
connecting sentences in B, then we do not explain 72 in terms of the laws of 71, but
rather in terms of 71 plus these mysterious correlation laws. Fortunately, actual,
successful reductions do not suffer this defect. Such reductions use attribute-
identities instead of ACCS’s.34

Der Grund, warum Causey erkldrungsbediirftige Briickengesetze nicht fiir die
Reduktion zulassen will, ist der Folgende: Das Ziel der Reduktion ist nach
Causey die Erkldarung der Gesetze einer Theorie 7, durch die Gesetze einer
fundamentale Theorie T,. Die Reduktion soll hochstens diese fundamentalen
Gesetze unerklirt lassen. Wird aber 75, auf 7|, U B reduziert und B ist ebenfalls
erklarungsbediirftig, ist diese Bedingung nicht erfiillt. Dabei spielt es offenbar

34 ibid.,S. 86
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fiir Causey keine Rolle, ob die Briickengesetze tatsdchlich erkldrbar sind, oder
ob es sich um einen vollig mysteriosen Zusammenhang handelt. Ich halte dieses
Ergebnis fiir kontraintuitiv: Wenn wir eine Theorie 7, mit Hilfe von
fundamentalen Gesetzen einer Theorie 7' plus kausalen Briickengesetzen wie
(*) erklaren konnen, scheint mir 7, keine irreduzible Theorie zu sein.
Zumindest ist die Theorie dann nicht im gleichen Sinn irreduzibel wie in Fillen,
in denen keine Erkldrungen fiir makroskopische Eigenschaften vorliegen.

Causey behauptet oben auflerdem, da} es erfolgreiche Reduktionen gibt, bei
denen die Begriffsverbindung nicht mittels kausaler Gesetze wie (*), sondern
mittels Attribut-Identititen hergestellt wird. Als Beispiel nennt Causey den
klassischen Fall der kinetischen Gastheorie. In dieser Theorie, behauptet
Causey, wird z.B. der makroskopische Druck als durchschnittliche
Impulsidnderung der Gasteilchen pro Flache und pro Zeit mikroskopisch
reinterpretiert. Diese Reinterpretation erfolgt angeblich mittels einer At-
tributidentitit. Als kontroverseres Beispiel nennt Causey die Reinterpretation
der Temperatur als mittlere kinetische Energie, behauptet von dieser aber auch,
daf sie eine Attributidentitit darstelle. Das Haben einer bestimmten Temperatur
durch ein ideales Gas wird also nach Causey nicht durch die mittlere kinetische
Energie der Gasteilchen erklirt, sondern die Attribut-Pridikate »x hat
Temperatur 7« und »x hat mittlere kinetische Energie E « bezeichnen dieselbe
Eigenschaft3>.

Causeys Annahme, daf} die Temperatur und die mittlere kinetische Energie
dieselbe Eigenschaft bezeichnen, ist problematisch3¢. Wie wir bereits in 9.1
gesehen haben, kann diese Identitit hochstens lokal, d.h. fiir bestimmte
Systeme wie ideale Gase angenommen werden. Damit fragt sich, auf welche
Wissenschaften Causeys Reduktionstheorie iiberhaupt angewendet werden
kann. Letztlich scheint sein Argument fiir die Notwendigkeit von
Attributidentitidten in Reduktionen wie das Hempel-Sklar Argument (siehe 9.3)
auch auf der Eliminierbarkeit der theoretischen Begriffe der Sekundér-
wissenschaft zu beruhen. Wie wir in 9.2 gesehen haben, ist dieses Argument
nur unter den normativen Voraussetzungen des definitorischen Reduktionismus
relevant.

9.5 Analogie statt ldentitdt

Die von Causey verteidigte semantische Interpretation von Briickengesetzen als
synthetischen Identitdten ist fiir viele interessante Fille von Reduktion
vermutlich zu stark. Causeys Argument beziiglich Eigenschaftsbegriffen betrifft
die explantorische Reduktion nicht. Ich schlage deshalb vor, Briickengesetze

35 ibid., S. 88
36 Sklar (1976); Sklar (1993), S. 351-354
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statt als Identititsrelationen als Analogrelationen zu interpretieren. Zwei durch
ein Briickengesetz verkniipfte Begriffe bezeichnen nicht identische sondern
analoge Eigenschaften. Analogrelationen erfordern ein sogenanntes tertium
comparationis: eine Eigenschaft die von den Relata geteilt wird. In diesem Fall
kann man die kausale Rolle der fraglichen Eigenschaften als tertium
comparationis betrachten. Diese Bedingung scheint fiir Temperatur und
mittlere kinetische Energie z.B. fiir ein ideales Gas erfiillt zu sein: die
Temperatur eines Gases bestimmt dessen thermisches Verhalten z.B. gegeniiber
einem anderen Gasbehilter; dasselbe kann von der mittleren kinetischen
Energie der Teilchen ausgesagt werden. Mit anderen Worten: die Eigenschaft
»Temperatur« erkldrt alle thermischen Eigenschaften des Gases, die die
Eigenschaft »mittlere kinetische Energie« erkldrt, und umgekehrt. Wird der
Temperaturbegriff zur Erkldrung des Verhaltens des Gases benutzt, wird die
Erkldarung durch die Gesetze der Thermodynamik geleistet, z.B. durch den
zweiten Hauptsatz. Wird dagegen die mittlere kinetische Energie benutzt, so
ruht die Erkldrung auf den Prinzipien der statistischen Mechanik. Da die
Mechanik eine umfassendere Theorie ist als die Thermodynamik (zumindest
nach heutiger Auffassung), kann man sagen, dafl durch die Identifikation der
Temperatur mit der mittleren kinetischen Energie gewisse thermodynamische
Gesetze durch eine fundamentalere Theorie erkldrt werden; dies war nach
Nagel ja auch der Zweck der Reduktion.

Der Vorschlag behebt zumindest das Problem der Koextensionalitit:
Analogie impliziert im Gegensatz zur Identitét nicht, da die analogen Begriffe
koextensional sind. Der Vorschlag ist insbesondere auch fiir die Reduktion von
Theorien mit funktionalen Eigenschaften zugeschnitten. In der Leib/Seele-
Diskussion werden solche meist als Eigenschaften charakterisiert, die aufgrund
threr kausalen Rolle im Verhalten eines Systems bestimmt sind; z.B.
»Schmerz«37. Auch die uns hier interessierenden Eigenschaften konnen auf
diese Weise charakterisiert werden: Fitness kann aufgrund der Rolle, die diese
GroBe in Selektionsprozessen spielt, charakterisiert werden. Wie wir in Kap. 10
sehen werden, konnen funktionale Begriffe eine groBe Zahl von strukturell
heterogenen Systemen erfassen; dies ist die multiple Realisierbarkeit
funktionaler Eigenschaften. Eine Art, dieses Phinomen zu betrachten ist nun
die, daf} funktionale Begriffe in vielen verschiedenen Systemen eine analoge
Eigenschaft herausgreifen, die durch das kausale Verhalten dieses Systems
bestimmt ist. Wenn nun das Verhalten eines bestimmten Systems, das durch
eine zu reduzierende Theorie beschrieben wird, durch eine reduzierende
Theorie erklart wird, so muf} fiir jede Eigenschaft, die durch Begriffe der zu
reduzierenden Theorie beschrieben wird, eine Eigenschaft gefunden werden,

37 Lewis (1966); Block (1980)
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die durch einen Begriff der reduzierenden Theorie beschrieben werden kann
und die kausale Rolle der Eigenschaft spielen kann38 .

9.6 Mikroreduktion

A. Beckermann hat R. Cummins’ Theorie der Erkldarung von Eigenschaften auf-
gegriffen um den Begriff der Mikroreduktion zu explizieren3®. Bei solchen
Mikroreduktionen geht es um die Erkldrung der Eigenschaften von komplexen
Systemen:

Many scientific theories are not designed to explain changes but are rather designed
to explain properties. The point of what I call a property theory is to explain the
properties of a system not in the sense in which this means ‘Why did S acquire P?’
or ‘What caused S to acquire P?’ but rather, ‘What is it for S to instantiate P?’, or,
‘In virtue of what does S have P?°40

Cummins hatte vorgeschlagen, dall die Erkldrung von dispositionalen Eigen-
schaften nach dem folgenden Schema, das mit dem Hempel-Oppenheim
Schema fiir wissenschaftliche Erkldrungen homolog ist, rekonstruiert werden
kann:

Yx[(Cy,...,C,; R)x — Fx] (i)

C,....,C; RS (1)
FS (1ii)
Dabei bezeichnet F die zu erkldrende Eigenschaft eines Systems, C,, ..., C,

bezeichnen die Komponenten, aus denen das System besteht und R die
Wechselwirkungen zwischen den Komponenten dieses Systems, d.h. das
Kompositionsgesetz. Das Priadikat (Cy, ..., C,; R)x als Ganzes genommen
bezeichnet die Mikrostruktur des Systems x. S ist eine deskriptive Konstante,
steht also fiir ein individuelles System oder fiir einen Typ von Systemen. Der
angegebene Formalismus kann also als eine Deduktion der Tatsache, dal}
System S die Eigenschaft F besitzt, aus einem Gesetz (i) - von Cummins
Instantiationsgesetz genannt - mit Hilfe von Randbedingungen (ii) iiber die
Eigenschaften eines Systems mit einer definierten Mikrostruktur interpretiert
werden.

Fiir eine vollstindige Erkldrung, warum das System S die Eigenschaft F
besitzt, mufl das Instantiationsgesetz aus den Eigenschaften der Konstituenten

38 Fiir einen dhnlichen Vorschlag siehe Kim (1997)
39 Beckermann (1992)
40" Cummins (1983), S. 14f.
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Ci, ..., C, des Systems und dem Kompositionsgesetz R abgeleitet werden
konnen. Beckermann stellt fest, dal wenn diese Bedingung nicht erfiillt ist, die
Eigenschaft F trotz ihrer Voraussagbarkeit durch das Instantiationsgesetz als
emergent im Sinne C. D. Broads betrachtet werden kann, da dann das
Instantiationsgesetz isoliert ist4!.

Beckermann schlidgt vor, da eine vollstindig Erkldrung einer Makroei-
genschaft eines Systems wie folgt verlduft: (1) Gegeben sei eine Theorie T,
tiber die Eigenschaften der Konstituenten eines Systems. (2) Zeige mit Hilfe
von T, daf} alle Systeme mit der Mikrostruktur (C,, ..., C,; R) alle Eigen-
schaften haben, die fiir F' charakteristisch sind. Mit anderen Worten: Leite von
T ein Analogon L;:* des Gesetzes oder der Gesetze L, ab, das die Eigenschaft
F beschreibt. Ich werde unten versuchen, Beckermanns Vorschlag an einem
Beispiel deutlich zu machen. Doch zunichst betrachte ich einen fiir meine
weiteren Untersuchungen in den folgenden Kapiteln wichtigen Punkt
Beckermanns:

[I]n general macroproperties can be realized by a whole range of different
microstructures. If property F is realized in System §; by the microstructure [Cy, ...,
C,; R], it may be realized in system S, by the microstructure [Cy’, ..., C,,’; R], and
in system S3 by still another microstructure. What all these systems with all these
different microstructures have in common is that they all behave in the way that is
characteristic of property F. Microreduction thus in most cases is system-relative. In
general we, therefore, cannot expect that it will be possible to deduce images of all
elements of Ly from T¢. But that is not necessary either. For if we only want to
show that system S; is bound” to have property F if it has microstructure [C, ...,
C,; R], that is, if we want to show that in system S property F is realized by this
microstructure, it suffices to deduce from 7T¢ for each law of the form “For all x: ...
x has F -7 cz‘f2 L the corresponding lawlike sentence ...S; has microstructure [Cy,
<. Cyy R]”.

Mit anderen Worten: Die multiple Realisierbarkeit der Eigenschaft F' durch
verschiedene Mikrostrukturen in verschiedenen Systemen - ein hdufig ver-
wendetes Argument gegen Reduzierbarkeit (siehe Kap. 10) - verhindert nicht,
dal der Besitz dieser Eigenschaft durch ein gegebenes System S; aus einer
Theorie T, iiber die Komponenten dieses Systems abgeleitet werden kann.
Diese Ableitung konstituiert eine Erkldrung, warum das System die Eigenschaft
hat. Die Erkldarung wird nicht beriihrt durch den Umstand, da} eine extensional
dquivalente Redefinition von F in Begriffen aus 7. wegen der multiplen
Realisierbarkeit von F nicht gegeben werden kann. Wesentlich ist, dafl die
Ableitung eines systemrelativen Gesetzes L, mit Hilfe einer fundamentalen
Theorie T, unter Beriicksichtigung der Mikrostruktur im Prinzip fiir jedes
System gegeben werden kann, das die Eigenschaft F realisiert. Bikonditionale

41 ygl. Broad (1925), S. 61
42 Beckermann (1992),S.114
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von der Form F' <= P, wobei P eine Eigenschaftenverkniipfung aus Begriffen
der reduzierenden Theorie darstellt, sind also nicht erforderlich fiir
Mikroreduktion im Sinne Beckermanns .

Mikroreduzierbarkeit wird schlieBlich von Beckermann wie folgt definiert43:

Die Eigenschaft F ist im System S auf die Mikrostruktur [C1, ..., Cp; R]
reduzierbar gdw: Es gibt eine allgemeine Theorie TC, aus der ein system-relatives
Analogon fiir die Gesetze, die F' beschreiben, abgeleitet werden kann.

Die Eigenschaften einer Mikroreduktion sensu Beckermann sowie die genaue
Bedeutung des Wortes »systemrelatives Analogon« in der obenstehenden
Definition werden unten anhand eines Beispiels ausgefiihrt. Vorderhand halten
wir fest, da} wir hier eine Theorie der Reduktion vorliegen haben, bei der das
traditionelle Kriterium der extensional dquivalenten Redefinition der Begriffe
der zu reduzierenden durch die reduzierende Theorie wegfillt. Es liegt auf der
Hand, diese Theorie zur Erklirung von klassischen supervenienten
Eigenschaften wie Fitness herbeizuziehen. Doch zunichst betrachten wir ein
Beispiel aus der Chemie, das von Beckermann selbst angefiihrt wird.

Eine Losung des Saure-Base Indikators Kristallviolett ist blau-violett im
deprotonierten Zustand, griin im einfach protonierten und farblos im dreifach
protonierten Zustand. Das deprotonierte Molekiil erscheint farbig, weil
bestimmte delokalisierte Elektronen durch Absorption von Photonen mit einer
Wellenldnge im blau-violetten Bereich in einen angeregten Zustand gehoben
werden konne. Dieser angeregte Zustand ist dadurch charakterisiert, daf3
positive Ladung auf drei Stickstoff-Atome im Molekiil verschoben wird. Ist nun
eines  dieser  Stickstoffatome  protoniert, so leistet es  dieser
Ladungsverschiebung Widerstand, wodurch sich die zur Anregung eines
Elektrons erforderliche Energie verschiebt. Der Absorptionsbereich verschiebt
sich zu Griin. Sind alle drei Stickstoffatome protoniert, findet keine Absorption
im sichtbaren Bereich statt; die Substanz wird farblos. Versuchen wir, den
Mikroreduktions-Schematismus auf dieses Beispiel anzuwenden.

Die zu erkldarende Eigenschaft F ist die Farbe, in der die Substanz dem
Betrachter erscheint. Das zu erkldrende Gesetz L hat also in diesem Fall die
Form:

Ly Fiir alle Losungen der Substanz [Strukturformel fiir Kristallviolett] gilt:
die Losung erscheint blau-violett bei hohem pH, griin bei mittlerem pH und
farblos bei niederem pH.

Es gilt nun, dieses Gesetz oder ein Analogon davon, aus einer Theorie 7 liber
die Konstituenten des Systems »Kristallviolett« abzuleiten. An dieser Stelle
wird ersichtlich, weshalb ein Analogon von L fiir die Mikroreduktion geniigen

43 ibid.
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mull. Dies hat folgenden Grund: Zur Erkldrung des Gesetzes L, - d.h. als
Theorie T, - kommt am ehesten die Quantenchemie in Frage, die eine Theorie
iber elektronische Zustidnde in Molekiilen gibt. Die Mikrostruktur [C,, ..., C,;
R] ist durch die Molekiilstruktur gegeben, wobei man die C; als Atome, das
Kompositionsgesetz R als die molekulare Konfiguration interpretieren kann.
Der Quantenchemiker geht bei der Erklirung so vor, daB er durch
approximative LoOsung der Schrodingergleichung fiir ein System mit der
gegeben  Molekiilstruktur  (z.B. mit Hilfe von  mathematischen
Hilfskonstruktionen wie »Molekiilorbitalen«) die Energiezustinde der
anregbaren Elektronen im Molekiil ausrechnet. Mit entsprechenden
Niaherungsverfahren lassen sich Absorptionsspektren auch komplexerer
Molekiile mit verbliiffender Genauigkeit berechnen. Das Ergebnis wird in etwa
die Form haben (die Zahlenwerte sind fiktiv):

Lg*: Das Kristallviolett-Molekiil hat in alkalischer Losung einen angeregten
elektronischen Zustand E bei A = 350 nm, in neutraler Losung einen bei A =
450 nm, und in saurer Losung bei A <200 nm (d.h. im UV-Bereich).

Dieses Gesetz L:* kann hochstens als Analogon zum zu erkldarenden Gesetz L,
gelten: Erstens wurden Energieniveaus abgeleitet, nicht »Farben«. Zweitens,
wenn die vom Quantenchemiker erhaltenen Energiewerte mittels der de Broglie
Beziehung (E = hv) in Wellenldngen umgerechnet werden, so kommen wegen
dem approximativen Charakter der Rechnung Werte heraus, die um einen mehr
oder weniger grolen Betrag neben den wahrgenommenen Farben liegen. Aus
diesen beiden Griinden kann das abgeleitete Gesetz L;* bestenfalls als ein
Analogon zum zu erklirenden Gesetz L, betrachtet werden. Diese
Analogrelation zwischen L; und L;* scheint hier die Rolle der Briickengesetze
zu spielen (vgl. 9.5).

Trotz dieser Schwierigkeiten gibt es einen starken Sinn, in dem man be-
haupten kann, daB} die Farbeigenschaften des Kristallvioletts durch eine fun-
damentale Theorie T, iliber die Konstituenten des Molekiils - die Quan-
tenchemie - unter Beriicksichtigung der spezifischen Mikrostruktur [C|, ..., C,;
R] erkldrt wird. Das Beispiel stellt einen Fall von Mikroreduktion in dem von
Beckermann ausgefiihrten Sinn dar. Es demonstriert einen fiir unsere spéitere
Diskussion iiber Fitness und Supervenienz (Kap. 10) wichtigen Punkt: die
Tatsache, daf} die in dem Beispiel erklidrte Makroeigenschaft - die Farbe eines
Sédure-Base Indikators - auf beliebig vielen Wegen realisiert werden kann,
beeintrédchtigt die Mikroreduktion nicht im Geringsten. Dies bestitigt die These,
dal die extensional &quivalente Redefinition der die Makroeigenschaften
komplexer Systeme erfassenden Begriffe durch die Begriffe der diese
Eigenschaften erkldrenden Theorie nicht notwendig ist. Die Reduktion
beschrinkt sich eben auf das besprochene System und trdgt damit auBerdem
dem zu erwartenden Umstand Rechnung, daB8 chemische Gesetze einen
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geringeren  Universalitdtsgrad  besitzen als z.B. die Gesetz der
Quantenmechanik.

9.7 Token/token-Reduktion

C. A. Hooker hat einen seiner Ansicht nach hédufigen Fall von Reduktion be-
sprochen, bei dem das Problem vorliegt, dal bestimmte funktionale Zustinde
eines komplexen Systems (z.B. des Gehirns) durch eine sehr grole Zahl von
physikalischen Zustdnden realisiert werden kann. Folgendes Problem taucht
dann auf:

the concepts at one level cross-classify those at the other level, so that there is no
way to identity properties at one level with those at the other. There is evidence to
suggest that there will be no unique mental state/neural state association that can be
set up, because, e.g., many different parts of the nervous system are all capable of
taking over ‘control’ of one mental function. And it is alleged that infinitely many,
worse: indefinitely many, different bio-chemical-physical states could correspond to
[...] the property ‘has just won a game of tennis’ 44

Bestimmte funktionale Eigenschaften®*> konnen durch viele verschiedenen
strukturelle Eigenschaften realisiert werden konnen. Fiir die Theorie der
Reduktion ergibt sich daraus das Problem, wie funktionale und strukturelle
Begriffe verbunden werden konnen. Hooker unterscheidet zwei Fille von
solchen »Kreuzklassifikationen«.

Als erstes Beispiel betrachtet Hooker die Eigenschaft »kochen« (im Sinne
von »Wasser kocht bei Normaldruck bei 373 K«). Diese im oben ausgefiihrten
Sinn funktionale Eigenschaft wird geméfl Schulbuch-Physik so erklért, dafl eine
Fliissigkeit kocht, sobald die Molekiile geniigend kinetische Energie haben, um
in der Gasphase einen dem AuBlendruck entsprechenden Dampfdruck zu
erzeugen. Selbstverstdndlich sind unendlich viele mikrophysikalische
Zustandsbeschreibungen denkbar, die dem Makrozustand des Kochens

44 Hooker (1981), S. 496

45 »Funktion« ist hier nicht in einem teleologischen Sinne zu verstehen, sondern als im Sinne
von Begriffen, die entweder auf eine duBerlich beobachtbare Eigenschaft oder auf die Rolle
eines Teils in einem Ganzen hinweisen (vgl. Dupré 1993, S. 125), also z.B. »ist dominant«
(in der Genetik) oder »ist ein Digitalrechner«. Manche Autoren ziehen eine kategoriale
Unterscheidung zwischen Funktion im eben beschriebenen Sinn und Struktur: In vielen
Fillen seien Theorien, die eine Funktion beschreiben, nicht auf Theorien reduzierbar, die
eine Struktur beschreiben (z.B. Rosenberg 1985, S. 113f.); mit dem iiblichen Argument, daf3
manche Funktionen durch viele verschiedene Strukturen realisierbar sind und deshalb keine
extensional dquivalente Redefinition von Funktions- durch Strukturpridikate moglich ist.
Hooker argumentiert gegen diese Position, indem er die grundsitzliche Moglichkeit von
»token-token« Reduktion zeigt: »What I claim is that if the cross-classifications can be
explained at the basic level then the reduction is warranted« (Hooker 1981, S. 503).
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entsprechen. Hooker behandelt das Problem wie folgt: Er stellt fest, dafl auf der
mikrophysikalischen Seite eine Hierarchie von Priddikaten denkbar ist,
angefangen bei »x hat Gesamtenergie E«, »x hat Verteilung V im Impulsraum«
bis hin zu feineren Charakterisierungen wie »x hat N, Teilchen in
Phasenraumzelle C,, N, in C,...«. Die feinstmogliche mikrophysikalische
Charakterisierung eines Ensembles ist die genaue Angabe von Ort und Impuls
jedes Teilchens des Ensembles. Diese Hierarchie hat folgende Eigenschaft:
Jeder durch ein in der Hierarchie weiter unten befindliches Pridikat
charakterisierte Mikrozustand ist eine Realisierung eines durch einen weiter
oben in der Hierarchie charakterisierten Zustands. Ein durch das Pridikat »x hat
1000 Teilchen in Phasenraumzelle 1 und 500 Teilchen in Phasenraumzelle 2«
ist eine von vielen moglichen Realisierungen des durch »x hat Gesamtenergie
E« charakterisierten Zustands. Deswegen gilt jedes Gesetz, das fiir einen durch
ein in der Hierarchie weiter oben befindliches Préadikat charakterisierten
Zustand gilt, auch fiir alle »feineren« Zustinde« die ja Realisierungen der
»makroskopischeren« Zustidnde sind.

Auf der makrophysikalischen Seite ist hingegen keine solche Pridi-
katenhierarchie gegeben. Dies hat pragmatische Griinde: Fiir das Priddikat »x
kocht« wiirde eine weitergehende Unterteilung einfach nutzlos sein (vielleicht
hochstens »kocht heftig« vs. »auf kleiner Flamme«). Hooker stellt sich nun vor,
daf} die natiirliche Sprache durch eine groBe Zahl von kiinstlichen Préddikaten
bereichert wird, so dal man, anstatt blo »x kocht« sagen zu konnen, auch
sagen kann »x kocht auf die Weise ¢«. ¢ sei dabei eine Variable, deren Werte
Namen fiir je einen durch eine vollstindige mikrophysikalische Beschreibung
charakterisierten Zustand seien. In diesem hypothetischen Fall gibe es eine 1:1-
Abbildung zwischen den mikrophysikalischen Préadikaten und jedem dieser
Kunstpridikate. Diese Abbildung kann dann als synthetische Attributidentitéit
interpretiert werden, und die Abbildungsfunktionen als Briickengesetze. Da
eine solche Kunstsprache iiber das Kochen aus pragmatischen Griinden nicht
sinnvoll wire, existiert sie nicht. Wir ziehen es vor, alle diese unendlich vielen
verschiedenen Eigenschaften, die durch »x kocht auf Weise ¢« charakterisiert
sind und die wir im Alltag nicht unterscheiden kénnen, mit dem einen Prédikat
»x kocht« zu bezeichnen. Der Grund, warum uns die Eigenschaft des Kochens
als multipel realisierbar erscheint, liegt darin, daB wir aus pragmatischen
Griinden viele mikroskopisch verschiedene Zustinde durch ein einziges
Prddikat bezeichnen. Hooker hilt solche Fille im Hinblick auf Reduktion fiir
vollig unproblematisch:

The fact that there are many different ways for water to boil as described
molecularly is only a confusingly indirect way of saying that some molecular
descriptions of water boiling are relatively more determinate than some
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macroscopic descriptions - it does not show that the macro properties cannot be
reductively identified with micro properties .40

Das Charakteristikum dieser unproblematischen Art von multipel realisierbarer
Eigenschaft ist die Moglichkeit einer Hierarchie von Priddikaten, von denen die
Extension jedes einen feineren Zustand beschreibenden Préadikats eine
Untermenge der Extension eines einen »makroskopischeren« Zustand
beschreibenden ist:

Fille dieser Art bezeichnet Hooker als »interne Kreuzklassifikation«. Fiir
Grundsitzlich problematischer hilt er aber Fille, in denen eine sogenannten
externe Kreuzklassifikation zwischen Makro- und Mikropriadikaten bzw.
Funktions- und Strukturpriddikaten auftritt. Schematisch stelle ich mir diese
Fille wie folgt vor (die schematisierten Mengen stellen wiederum die Ex-
tensionen von Pridikaten dar):

46 jpid., S.499
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Die Aussage des obenstehenden Diagramms sei zunidchst an folgendem
Beispiel verdeutlicht: S' sei ein Préadikat fiir Systeme, die aus Silikon-basierten
Halbleitern bestehen. S sei die funktionale Eigenschaft »ist ein Digitalrechner«.
Nun nehmen wir an, da3 es Digitalrechner gibt, die nicht aus Silikon-basierten
Halbleitern bestehen, sondern z.B. aus Biochips. Auf der anderen Seite sind
nicht alle Systeme, die aus Silikon-basierten Halbleitern bestehen,
Digitalrechner. Aus Silikon lassen sich gewifl auch Analogrechner konstruieren.
Das heif3t, die Extensionen der beiden Pradikate S und S' sind verschieden. Die
beiden Mengen, die diese Extensionen bezeichnen, besitzen aber eine
Schnittmenge, die alle Digitalrechner enthilt, die aus Silikon bestehen. Diese
realisieren den funktionalen Typ der Digitalrechner auf eine bestimmte Weise
und sind daher Referenten oder »tokens« desselben. Solche Fille bezeichnet
Hooker als externe Kreuzklassifikationen; sie sind der Gegenstand des nun zu
behandelnden Begriffs der »token-token« Reduktion. Dieser wird von Hooker
wie folgt definiert:

Systems of type S of class T are contingently token/token identical with systems of
type S’ in class 7% =df every instance (token) of a type S system externally
classified as in class 7 is contingently identical with an instance (token) of a type S’
system externally classified as in in class 7% .47

S bezeichnet einen Typ von System, das eine bestimmte Makroeigenschaft oder
eine funktionale Eigenschaft zeigt (die durch eine zu reduzierende Theorie
beschrieben wird). T bezeichnet eine Klasse von Systemen, die diese
Eigenschaft realisieren, bzw. eine zu reduzierende Theorie erfiillen*8; dieselbe

47 ibid., S. 504

48 Man beachte, daB Hooker offensichtlich von einer modelltheoretischen Aufassung von
Theorien ausgeht (siehe 8.1); die Redeweise, dall wirkliche Systeme eine Theorie »erfiillen«
ist typisch fiir die »semantic view«.
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Eigenschaft bzw. Theorie konnte auch durch ein System einer anderen Klasse
als T realisiert werden. T* bezeichnet eine Art von System, das eine bestimmte
strukturelle Beschreibung hat und einen Satz von Anfangs- und
Randbedingungen erfiillt (im obigen Diagramm entsprechen 7" und 7% der
Schnittmenge der beiden Extensionen). S’ schlieBlich ist der Typ von Systemen,
die aus Elementen aufgebaut sind, fiir deren Eigenschaften bestimmte
Mikrotheorien gelten. Die Reduktion wird dadurch vollzogen, indem T mit 7*
identifiziert wird, aber nicht S mit S’. Durch die multiple Realisierbarkeit kann
es eintreten, da3 Systeme unter § fallen, aber nicht unter S’ (z.B. weil sie aus
vollig anderen Materialien bestehen und deshalb unter andere Mikrotheorien
fallen).

Die Reduktion einer multipel realisierbaren (funktionalen) Eigenschaft eines
komplexen Systems besteht also darin, zu zeigen, daB eine bestimmte Art von
funktional charakterisiertem System, die dieses Verhalten realisiert (=token,),
identisch ist mit einer strukturell charakterisierten Art von System (=token,),
das unter den durch die Struktur gegebenen Anfangs- und Randbedingungen
und den fiir solche Strukturen geltenden Gesetzen diese Funktion realisieren
muf3. Dieses »mufl« ist ein kausales, d.h. die Anfangs- und Randbedingungen
und die fiir solche Strukturen geltenden mikrophysikalischen Gesetze sind
zusammen nomologisch hinreichend fiir die Realisierung des zu erkldrenden
Verhaltens. Bei token/token Reduktion spielen also Erkldirungen eine Rolle bei
der Begriffsverbindung:

The basic idea for handling function-to-structure + dynamics reductions is simple
enough: one wants to define predicates designating functions at the structure ...
level and then reductively identify each functional property ... with the designatum
of one of these predicates. The structure-level predicates will in general be
construed as dynamical sequences of structural states conditioned on initial or
boundary conditions.*?

Auf diese Weise wird das Verhalten eines bestimmten Systems unter
Berticksichtigung der geltenden Anfangs- und Randbedingungen durch all-
gemeine Prinzipien einer reduzierenden Theorie erklért. Die Pointe ist die, daf
die Referenten oder »tokens« z.B. eines funktionalen Priadikats extern, d.h. von
der Strukturseite oder Mikroebene her als solche erkannt werden konnen.
Hookers Charakterisierung der token/token Reduktion ist duferst abstrakt,
und das von ihm gegebene Beispiel ist schwer nachvollziehbar. Ich skizziere
deswegen kurz ein eigenes Beispiel: Im Grunde genommen ist token/token
Reduktion sensu Hooker nichts weiter als das, was z.B. ein Biochemiker oder
Zellbiologe »den molekularen Mechanismus von X aufkldren« nennt, wobei fiir
X irgendein zundchst funktional charakterisierter Prozel wie z.B.
Nervenreizleitung eingesetzt werden kann. Ein solcher ProzeB3 wird nicht etwa

49 ibid., S.503
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dadurch erkldrt, indem man versucht, eine Substanz »Nervenreizleitin«
ausfindig zu machen um dadurch eine »type/type« Reduktion’? eines
funktional-neurophysiologischen Begriffes durch einen strukturell-molekularen
Begriff zu erhalten. Vielmehr wird der Biochemiker demonstrieren, daf3 die
Fiélle von Nervenreizleitung, die man von den hoheren Tieren kennt (=token,)
eine Art von biochemischem Prozel3 sind, ndmlich Ionentransport durch
neuronale Zellmembranen. Nervenreizleitung ist lonentransport, aber nicht
irgendein Ionentransport, sondern eine bestimme Art (=token,) von
Ionentransport. Der Biochemiker muf3 auf der strukturell-molekularen Ebene
beschreiben, was diese Art auszeichnet (Aktionspotentiale, Nat/K+-
Ionenkandle etc.), und er muf3 mit Hilfe von physikalisch-chemischen Theorien
tiber Transportphdnomene an  semi-permeablen  Membranen unter
Beriicksichtigung der durch die Struktur vorgegebenen Randbedingungen
zeigen, warum diese Art von Ionentransport das Phédnomen der
Nervenreizleitung hervorbringt. Gelingt dieser Nachweis, findet eine
Identifikation von token; und token, statt. Die token/token Identititen sind es,
die in Hookers Theorie die Rolle der Briickengesetze iibernehmen.

Hooker weist darauf, hin daf3 token/token Reduktion selbst fiir solch
prosaische Gebiete wie die Elektronik notwendig ist, weil dort viele
»funktionale« Eigenschaften aufreten, wie z.B. elektrischer Widerstand. Trotz
dieser multiplen Realisierbarkeit des Widerstandes besitzt das Ohmsche Gesetz
- wie der Name besagt - Gesetzescharakter, d.h. es besitzt eine wenn auch
beschrinkte Allgemeinheit. Jeder elektrische Stromkreis, bei dem keine
Supraleitung od. dergl. auftritt, kann in Hookers Sinn als »token« des
Ohmschen Gesetzes verstanden werden.

A. Beckermanns Theorie (9.6) ist derjenigen Hookers &hnlicher, als es
zundchst scheinen mag. Systeme, die Beckermanns L;-Gesetze empirisch
erfiillen (d.h. realisieren), entsprechen Hookers »tokens,« (7). Die aus der
fundamentalen Theorie 7. mit Hilfe der Mikrostruktur abgeleiteten system-
relativen Analoga L;* entsprechen Hookers »tokens,« (7%).51

Zusammenfassend sei festgehalten, da3 die Vorstellung, die Begriffsver-
bindung zwischen Pridikaten einer zu reduzierenden und einer reduzierenden
Theorie konnen durch so etwas wie universell quantifizierte materiale
Bikonditionale représentiert werden, viel zu grob zu ist. Die »Briickengesetze«
oder »Reduktionsfunktionen« sind in sidmtlichen interessanten Féllen von
Reduktion eher so etwas wie Hookers token/token-Identititen, oder
Beckermanns Analogrelation zwischen einem experimentellen Gesetz (L) und
einem aus einer Fundamentaltheorie unter Beriicksichtigung der Mikrostruktur
abgeleiteten, systemrelativen Gesetz (L;*).

50 Fodor (1974)

51 Siehe Hookers Bemerkung »The basic strategy ... is to ape ... function with ... mechanism
and then contingently identify« (S. 505).



10 Supervenienz und Fitness
10.1 Rosenbergs Supervenienztheorie der Fitness

A. Rosenberg hat festgestellt, daB} sich zwei Organismen mit demselben Fit-
nesswert erstens beziiglich ihres tatsdchlichen reproduktiven Erfolgs und
zweitens beziiglich ihrer anatomischen, physiologischen, verhaltensbiolo-
gischen, okologischen usw. Eigenschaften unterscheiden konnen. Das Erste
ergibt sich aus dem statistischen Charakter der Selektionstheorie, d.h. aus der
Tatsache, dafl Fitness lediglich einen statistischen Erwartungswert fiir den
reproduktiven Erfolg angibt. Der zweite Punkt ist, worum es im Folgenden
geht. Rosenberg fiihrt ihn folgendermal3en aus:

What is more, two organisms can have quite different physical properties and yet
share exactly the same level of fitness in respect of a given environment. For
example, a bird and a squirrel can occupy roughly the same environment, have
exactly the same prospective and retrospective reproduction rates, and yet differ
greatly in their anatomical, physiological, behavioral and environmentally related
properties. By now it should be clear, that this sort of case, like the previous one, is
possible, because ‘fitness’ is a functionally characterized concept; that is, levels of
fitness are the causal consequences and causal antecedents of heterogeneous classes
of natural phenomena. Thus, for example, two organisms can have the level of
fitness because one avoids its predators by camouflage, and the other by flight, or
one endures severe weather by virtue of its thick coat of fur, and the other by migra-
tion, etc. In other words, fitness among animals is interconnected to a vast number
of different physical properties and environmental conditions, so vast a number of
functional concommitants does fitness have, that it would be quite impossible to
specify even a small proportion of the nomological connections between a given
level of fitness and all of the different properties and relations of organisms that
could give rise to it, and to which it can give rise. The relations between these items
and any given level of fitness are “many-one,” and “one-many.” These facts explain
[...] the difficulty of providing a systematic reduction of the theory of natural
selection to any other theory.!

Mit anderen Worten: Die Relation zwischen den biophysikalischen Eigen-
schaften eines Organismus und seinem Fitnesswert ist komplex. Vertreter
zweier verschiedener Arten konnen sich stark beziiglich ihrer biophysikalischen
Eigenschaften unterscheiden und trotzdem denselben Fitnesswert aufweisen2.

1 Rosenberg (1978), S. 370f.
2 Angesichts der in Kap. 8 diskutierten Eigenschaften des Fitnessbegriffs muf} diese Be-
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Dasselbe gilt aber auch fiir zwei genetisch verschiedene Vertreter derselben
Art. Jedem Fitnesswert ist eine grofe Zahl von biophysikalischen Eigenschaften
zugeordnet, die diesen Fitnesswert realisieren konnen. Eine systematische
Relation zwischen Fitnesswerten und biophysikalischen Eigenschaften ist
unmoglich zu formulieren. Deswegen ist eine Reduktion der Selektionstheorie
auf irgendeine Kombination anderer Theorien unmoglich. Auf der anderen
Seite muf} es nach Rosenberg stets der Fall sein, dal zwei Organismen mit den
exakt gleichen Eigenschaften, die in der gleichen Umwelt haben, den gleichen
Fitnesswert  aufweisen?.  Zweifellos sind  Fitnesswerte von  den
biophysikalischen Eigenschaften der Organismen sowie ihrer Umwelt
abhdngig.

Aufgrund dieser beiden Charakteristika der biologischen Fitness -
Nichtreduzierbarkeit und Abhéngigkeit - schldgt Rosenberg vor, das Verhiltnis
zwischen Fitness und den physiologischen Eigenschaften mit dem Begriff der
Supervenienz zu beschreiben. Zwei Mengen von Eigenschaften sind
supervenient genau dann, wenn zwei Individuen, die sich beziiglich der einen
Menge von Eigenschaften (z.B. physikalische) nicht unterscheiden, auch
beziiglich der anderen Menge von Eigenschaften (z.B. biologische) nicht
unterscheiden (»no difference without a physical difference«). Den
Supervenienzbegriff entnimmt Rosenberg aus der Philosophie des Geistes, die
ihn ihrerseits aus der Ethik iibernommen hat?.

Betrachten wir Rosenbergs Argument im Detail. Rosenberg nimmt an, daf3
Fitness normierbar ist und als natiirliche Zahl zwischen 0 und 1 angegeben
werden kann; d.h. er betrachtet relative Fitness. Dann 148t sich der Fit-
nessbegriff als eine unendliche Menge F von Pridikaten auffassen, wobei jeder
mogliche Fitnesswert ¢ ein Priddikat aus F darstellt. P sei die Menge aller
biophysikalischen, physiologischen etc. Eigenschaften, die ein Organismus
haben kann, also z.B. Oberfliachenstruktur, Farbe, Grofle, Form, Anatomie,
Gewicht, Verhaltensweisen etc. P* sei die Menge aller Eigenschaften, die durch
Konjunktion und Disjunktion aus P gebildet werden konnen. P* enthilt eine
Menge P, von Eigenschaften so, daB} jeder existierende Organismus o genau
eine Eigenschaft P,, aus P, hat (P, ist die Menge der »P-maximalen«
Eigenschaften). Die Relation zwischen dem Fitnesswert ¢; eines Organismus o
und der maximalen Verkniipfung seiner biophysikalischen Eigenschaften P, ,
kann nun mittels Supervenienz beschrieben werden. Rosenberg verwendet eine

hauptung Rosenbergs etwas qualifiziert werden. Wie wir dort gesehen haben, lassen sich
Fitnesswerte nur unter bestimmten Modellannahmen angeben. Interspezifische Vergleiche
von Fitnesswerten sind also nur moglich, wenn bei den auf diese Weise verglichenen Arten
dieselben Selektionsmodelle angewendet werden konnen.

3 Rosenberg (1978), S. 370

Fiir eine Einfiihrung und Literaturangaben zu Supervenienz siehe den Eintrag »Superven-
ienz« in Mittelstraf} (1995).
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von J. Kim gegebene spezielle Formulierung von Supervenienz, die im
ndchsten Abschnitt noch genauer erldutert wird. Diese lautet:

Die Menge der Fitnesswerte ¢; ist supervenient auf die Menge der
biophysikalischen Eigenschaften P,, des Organismus o genau dann, wenn:
(fiir alle x und fiir alle ¢;): wenn ¢;x, dann existiert eine Eigenschaft P, , so,
daB P, ,x und (fiir alle y): wenn P, ,y dann ¢;y.

Nach Rosenberg hat die Supervenienz der Fitness folgenden Konsequenzen fiir
die Evolutionstheorie: (1) Physikalismus (Materialismus). Fitness als
biologische Eigenschaft von Organismen ist vollstindig durch die
physikalischen Eigenschaften dieser Organismen determiniert. (2) Existenz
eines biophysikalischen Korrelats. Es gibt zu jedem moglichen Fitnesswert ¢
ein koextensionales Korrelat P,; in P, d.h. P,; ist fiir ¢; notwendig und
hinreichend. P,; ist die Disjunktion der P-maximalen biophysikalischen
Eigenschaften P, , aller moglichen Organismen mit Fitnesswert ¢;. (3) Keine
Reduktion. Trotz der Existenz eines biophysikalischen Korrelats kann Fitness
aus praktischen und moglicherweise auch aus formalen Griinden (Definition
mittels  unendlicher  Disjunktion) nicht extensional &4quivalent in
biophysikalischen Begriffen redefiniert werden, weil die Disjunktion der P, , zu
komplex ist. Mit anderen Worten: das Korrelat kann wegen der begrenzten
kognitiven Fihigkeiten der Wissenschaftler nicht erkannt werden. Fitness bleibt
begrifflich unabhingig (»conceptually independent«) von biophysikalischen
Theorien. Rosenberg schreibt:

Although fitness is thus determined by features unmentioned in the theory of
natural selection, it cannot yet be said to be reduced or reducible to these features.
The members of P realized by o in a given environment are only jointly sufficient;
but it is biconditionals, stating necessary and sufficient conditions, that are required
for reduction. However, such statements of equivalence will be at least in principle
constructible from members of P*, the set of exhaustive and exclusive properties
constructed from P, if the members of P are finite in number [...]. Of course, if the
number of members of P is very large or infinite, then such statements of
equivalence will be either practically or logically impossible to construct.”

Rosenberg scheint also eine Reduktion der Fitness auf biophysikalische Ei-
genschaften zumindest im Prinzip fiir moglich zu halten, glaubt aber, daf eine
solche wegen der Komplexitit der Relation zwischen Fitnesswerten und
biophysikalischen Eigenschaften scheitern muf3. Er nennt dies »surrendering the
letter, though not the spirit, of the traditional picture of reduction«®.

5 Rosenberg (1985), S. 165
6 Rosenberg (1978), S. 385
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Ein interessanter Aspekt von Rosenbergs Position verbleibt noch zu
besprechen: eine in seinem neustem Buch gegebene biologische Begriindung
der Irreduzibilitdt der Selektionstheorie. Diese verlduft wie folgt:

Biological systems are the result of natural selection over blind variation. The fact
that they are the result of adaptational evolution is the causal fact that explains the
impossibility of reduction. In retrospect the explanation should not be surprising,
since evolutionary adaptation is what is distinctive about these systems, by contrast
to purely physical ones.”

Es gibt also nach Rosenberg ontologische Griinde, warum eine Reduktion der
Selektionstheorie nicht moglich ist; Griinde die in der Natur biologischer
Systeme liegen. Dem nun zu besprechenden Argument von Rosenberg liegt
eine kategoriale Unterscheidung zugrunde, die zwischen Funktion und Struktur
(vgl. 9.7). Mit »Struktur« sind hier im wesentlichen die physikalischen
Eigenschaften von Organismen gemeint, und zwar vom mikroskopischen (z.B.
molekulare Konfigurationen) bis zum makroskopischen Bereich (z.B.
Fellfarbe). Was »Funktion« hier bedeutet wird von Rosenberg nicht genau
erldutert, aber es geht teilweise aus dem Argument hervor, mit dem gezeigt
werden soll, daB Selektion das Phinomen der funktionalen Aquivalenz
hervorbringt. Jedenfalls ist hier nicht »Funktion« im teleologischen Sinn
gemeint8.

Als Beispiel funktionaler Aquivalenz fiihrt Rosenberg das Phinomen der
Redundanz des genetischen Codes an. Dies ist die Tatsache, dall der genetische
Code 64 Positionen fiir nur 20 Aminoséduren bereithdlt. Man konnte dies zwar
als eine durch die Art der Codierung gegebene Notwendigkeit ansehen
(Dupletts aus 4 Basenpaaren erlauben nur 16 Kombinationen; Tripletts erlauben
bereits 64 Kombinationen), aber dies erklédrt nicht, warum die iiberzédhligen
Codons von den genetischen Systemen auch beniitzt werden. Nach Rosenberg
ist die Erkldrung darin zu suchen, da3 die tRNA-Molekiile, d.h. die Molekiile
die bei der Proteinsynthese die Codons »lesen«, funktional dquivalent sind. Das
heiit, daB3 es fiir die Proteinsythese keine Rolle spielt, ob z.B. die Aminosiure
Valin mit Hilfe einer tRNA eingebaut wird, die spezifisch fiir das Codon GUG
ist, oder mit Hilfe von einer, die das Codon GUA erkennt. Mit anderen Worten:
Der Ersatz einer tRNA durch eine andere hat keinen phdnotypischen Effekt.
Genetische Unterschiede, die keinen phéinotypischen Effekt haben, konnen
nicht durch Selektion bevorzugt werden. Das heiflit, dal Selektion nicht eine
tRNA gegeniiber der anderen bevorzugen kann, zumindest nicht, was die
Wirkung der tRNA auf die Proteinsynthese betrifft. Deswegen haben alle diese
tRNAs dieselbe Funktion; sie sind funktional dquivalent®.

7 Rosenberg (1994), S. 26
8  Wright (1973)
9 Das Beispiel ist problematisch. Es gibt Hinweise darauf, da} verschiedene tRNAs, obwohl
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Worum es Rosenberg hier geht, ist, daB} bestimmte funktionale Merkmale
sich in der Regel durch mehr als eine Struktur realisieren lassen. Der Selek-
tionsprozefl beruht auf der Wirkung erblicher Merkmale auf den Gesamtor-
ganismus. Es kann sich also ein bestimmtes Merkmal beziiglich seiner
strukturellen Eigenschaften verdndern, ohne dadurch seinen adaptiven Wert
beziiglich des Gesamtorganismus zu verdndern (»Selection for Function is
Blind to Structure«). Auf diese Weise kann es in der Evolution zu struktureller
Divergenz kommen. Diese Moglichkeit der Divergenz ist fiir Rosenberg die
Erkldarung der Supervenienz und multiplen Realisierbarkeit von Fitness durch
strukturelle Eigenschaften, und damit in seiner Auffassung der biologische
Grund fiir die Irreduzibilitédt der Selektionstheorie.

Zur Beurteilung von Rosenbergs Supervenienztheorie der Fitness sind einige
Erorterungen zum Supervenienzbegriff sowie der Konsequenzen von
Supervenienz fiir den Reduktionismus erforderlich.

10.2  Starke, schwache und globale Supervenienz

J. Kim hat folgende Unterscheidung beziiglich der genauen Bedeutung von
Supervenienz eingefiihrt!0: Starke Supervenienz einer Menge von Eigen-
schaften B auf eine Menge von Eigenschaften P liegt vor, wenn die Super-
venienz der B-Eigenschaften auf die P-Eigenschaften in allen moglichen Welten
besteht, d.h. alle Welten, deren Beschreibung nicht logisch widerspriichlich ist.
Bei schwacher Supervenienz ist die Supervenienzrelation hingegen lediglich
kontingent, d.h. sie besteht in der uns vorliegenden Welt.

Schwache Supervenienz wird im Allgemeinen als nicht hinreichend erachtet,
den Determinationszusammenhang zwischen zwei Ebenen zu erfassen, auf den
der Supervenienzbegriff abzielt: Bei der Ununterscheidbarkeit hinsichtlich der
supervenienten Eigenschaft kann es sich ndmlich um einen kontigenten
Sachverhalt handeln, dem keine naturgesetzliche Notwendigkeit zukommt.
Kims Gegenbeispiel zur schwachen Supervenienz ist das eines physiologischen
Zustands P, der mit einem Schmerz so korreliert ist, daB jeder der im Zustand P
ist, den Schmerz verspiirt. Dies braucht aber keine direkte ursdchliche
Verkniipfung zu sein: P und Schmerz konnten beide eine gemeinsame Ursache
haben. In einer anderen moglichen Welt ist diese gemeinsame Ursache
vielleicht nicht vorhanden, so daB3 es dort iiberhaupt keinen Zusammenhang
zwischen den in dieser Welt durch eine schwache Supervenienzrelation
verbundenden Eigenschaften gibt.

sie dieselbe Aminosiue transportieren, trotzdem nicht funktional dquivalent sind, weil sie in
der Zelle in unterschiedlichen Konzentrationen auftreten und dadurch die Geschwindigkeit
der Proteinsynthese beeinflussen konnen (»codon usage«). Das ist hier aber nicht von
Belang, denn das Beispiel soll lediglich den Begriff der funktionalen Aquivalenz erldutern.

10 Kim (1984)
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Der starke Supervenienzbegriff zielt auf ein Notwendigkeitsverhiltnis in der
Supervenienzrelation ab. Er kann wie folgt definiert werden:

B superveniert stark auf P genau dann, wenn: (Fiir alle x und jede Ei-
genschaft F in B): {Fx — [(es gibt notwendigerweise eine Eigenschaft G in
P so, daB Gx) und (fiir alle y): (notwendigerweise Gy — Fy)]}11

Diese Definition gibt notwendige und hinreichende Bedingungen fiir das
Vorliegen von starker Supervenienz an. Sie bildet damit eine formale Expli-
kation des Supervenienzbegriffs. Diese Explikation mull nun strikte von der
urspriinglichen Intuition hinter dem Supervenienzbegriff unterschieden werden.
Dieser wurde eingefiihrt, um ein Verhiltnis zwischen zwei Mengen von
Eigenschaften ausdriicken zu konnen, das durch (1) Nichtreduzierbarkeit, (2)
Abhingigkeit der supervenienten Eigenschaften von Basiseigenschaften und (3)
Kovariation gekennzeichnet ist!2, Wie wir in 10.1 gesehen haben, waren es
auch diese Charakteristika des Verhiltnisses zwischen Fitness und
biophysikalischen Eigenschaften, die Rosenberg zur Herbeiziehung des
Supervenienzbegriffs in der Biologie bewogen haben (die Unterscheidung
zwischen schwacher und starker Superveneinz wird von Rosenberg nicht
vorgenommen). Die Frage ist nun, ob die formale Explikation von
Supervenienz die urspriingliche Intuition hinter dem Begriff angemessen
wiedergibt.

11 pie urspriingliche Supervenienzdefinition lautete etwas anders: Die Menge B von Ei-
genschaften superveniert auf die Menge von Eigenschaften P genau dann, wenn jedes
Individuum, das beziiglich seiner P-Eigenschaften ununterscheidbar ist, auch hinsichtlich
seiner B-Eigenschaften ununterscheidbar ist. Die Aquivalenz dieser Definition mit der oben
angegebenen kann wie folgt eingesehen werden (Kim 1984, S. 63f.): Man betrachte ein x,
das die Eigenschaft F aus B hat. Sei P, die P-maximale Eigenschaft von x. » P-maximal«
bedeutet, da3 P, seine Besitzer beziiglich aller moglichen Eigenschaften aus der Menge P
festlegt, d.h. es handelt sich um eine Konjunktion von P-Eigenschaften. Man betrachte nun
ein beliebiges y, das auch P, besitzt. Da P, y beziiglich aller P-Eigenschaften festlegt, ist es
beziiglich derselben von x ununterscheidbar. Dann, wegen Supervenienz nach der alten
Definition, mufl es auch beziiglich der B-Eigenschaften ununterscheidbar sein. Weil Fx,
muf y also auch F haben. Damit ist gezeigt, da} alle y mit P, auch F haben, wenn Fx und
P.x - dies entspricht der Aussage auf der rechten Seite der neuen Definition. Nun ist noch zu
zeigen, daf} diese rechte Seite Supervenienz in der alten Definition impliziert. Seien x und y
beziiglich ihrer P-Eigenschaften ununterscheidbar, unterscheiden sich aber beziiglich einiger
B-Eigenschaften - entgegen der alten Definition der Supervenienz. Das heift, es gibt ein F
aus B, das x hat und y nicht hat. Wenn B nun nach der neuen Definition supervenient auf P
ist, dann gibt es fiir F ein P, so, da3 wenn Fx dann P,x. Weil x und y als ununterscheidbar
beziiglich ihrer P-Eigenschaften angenommen wurden ist P,y. Nach der neuen Definition
impliziert dies aber Fy, wodurch sich ein Widerspruch zu den getroffenen Annahmen ergibt.
Das heif3t, daB beziiglich der neuen Definition superveniente Eigenschaften auch in der alten
Definition supervenient sein miissen; die Aquivalenz der beiden Definitionen ist damit
gezeigt. Der Vorteil der neuen Definition ist, dal der Unterschied zwischen schwacher und
starker Supervenienz einfacher wiederzugeben ist: bei schwacher Supervenienz fillt einfach
das oben kursiv gedruckte »notwendigerweise« weg.

12 Kim (1990), S. 5ff.
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Logisch gesehen ist die angegebene Definition fiir Supervenienz hdochst
komplex. Erstens erfordert sie Préadikatenlogik zweiter Ordnung, da eine
Aussage liber Eigenschaften gemacht wird. Zweitens erfordert sie im Fall der
starken Supervenienz sogenannte Modaloperatoren!3, um die Notwendigkeit
ausriicken zu konnen. Die Modalitit, die die Wahrheit der Supervenienzrelation
in allen moglichen Welten garantieren soll, ist aber immer noch
interpretationsbediirftig und kann z.B. entweder als logische oder als
nomologische Notwendigkeit (Naturgesetzlichkeit) interpretiert werden. Eine
Relation der kausalen Abhédngigkeit der supervenienten von den
Basiseigenschaften - falls eine solche intendiert ist - muf} stets noch zusdtzlich
zur Supervenienzrelation behauptet werden. Eine kausale Abhéngigkeit, in der
bestimmte Basiseigenschaften fiir eine superveniente Eigenschaft kausal
hinreichend (aber nicht unbedingt auch notwendig) sind, kann die Erkldrung fiir
das Bestehen einer starken Supervenienzrelation sein; eine solche Relation
konnte aber auch auf andere Weise bedingt sein. Wenn aber die formale
Explikation des Supervenienzbegriffs selbst keine kausale Abhingigkeit
ausdriickt, bleibt von den drei urspriinglich intendierten Aspekten des
Supervenienzbegriffs zundchst nur die Nichtreduzierbarkeit und die
Kovariation iibrig.

Es ist nun denkbar, da} bloBe Kovariation gerade diejenigen Aspekte des
Verhiltnisses z.B. zwischen Fitness und den physikalischen Eigenschaften
eines Organismus verfehlt, die fiir die Frage der Erklirbarkeit und damit der
Reduzierbarkeit entscheidend sind. Damit ist es immer noch moglich, dal3 z.B.
starke Supervenienz mit irgendeiner Form von Reduktion vertréglich ist (siche
10.3). Damit ist die formal explizierte Supervenienzrelation nur ein Ausdruck
fir die Kovariation von Eigenschaften!4. Indem er eine solche formale
Explikation auf Fitness anwendet und nicht einmal die Modalitdt der Relation
(stark/schwach) spezifiziert, sagt Rosenberg also lediglich, daB} sich irgend
etwas in den biophysikalischen Eigenschaften eines Organismus @ndert, wenn
dieser sich beziiglich seiner Fitness verdndert. Mehr ist in der formal
explizierten Supervenienzrelation nicht enthalten. Ob dies Irreduzibilitit
impliziert ist fraglich.

Die einzige Supervenienzrelation, die notwendigerweise Irreduzibilitit
impliziert, ist nach Kim die globale Supervenienz!5. Diese ist wie folgt de-
finiert (GS):

13 Tugendhat und Wolf (1983), Kap. 14

14 Kim (1990); Grimes (1988); Grimes (1991)

IS Kim (1984) hielt starke und globale Supervenienz zunéchst fiir dquivalent. In Kim (1987)
widerruft er dieses Ergebnis.
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B superveniert global auf P genau dann, wenn: zwei mogliche Welten, die
hinsichtlich ihrer P-Eigenschaften ununterscheidbar sind, sind auch
hinsichtlich ihrer B-Eigenschaften ununterscheidbar.

GS scheint auf den ersten Blick besonders interessant fiir die biologische
Fitness, da diese bekanntlich eine Eigenschaft von Organismen und ihrer
Umwelt ist. Die Eigenschaften eines Organismus und die Eigenschaften der
Umwelt determinieren die Fitness jedes Organismus kausal. Die Umwelt ist im
Prinzip die ganze Welt. Doch eine einfache Uberlegung zeigt, daBl globale
Supervenienz keinen angemessenen Abhédngigkeitsszusammenhang zwischen
der subvenienten Ebene und der supervenienten Ebene zum Ausdruck bringt.
Man stelle sich eine mogliche Welt vor, in der eine exakte Replika des
gesamten Sonnensystems existiert, einschlieBlich der Erde und sdmtlicher ihrer
Bewohner (d.h. Individuen) aus den fiinf Reichen des Lebendigen. Diese
mogliche Welt unterscheide sich lediglich in der Position eines einzigen H-
Atoms auf Beteigeuze. Es wire vor diesem Szenario vollig absurd anzunehmen,
daf} in dieser Parallelwelt die Fitnesswerte irgendeines Organismus auf Terra
anders verteilt wiren; dennoch wire dies konsistent mit der Relation der
globalen Supervenienz!6. Fitness hingt zweifellos stirker von den
physikalischen Eigenschaften eines Organismus und seiner Umgebung ab, als
dies durch globale Supervenienz erfalit wird. Globale Supervenienz ist also zu
schwach als Ausdruck eines kausalen Abhéngigkeitszusammenhangs, der
letztlich durch den Supervenienzbegriff bezweckt wird. Allerdings impliziert
globale Supervenienz tatsichlich die Nichtreduzierbarkeit makroskopischer
Eigenschaften. = Die = Moglichkeit der  Unterdeterminiertheit  von
Makroeigenschaften von Individuen durch deren Mikroeigenschaften (einzig
die Makroeigenschaften einer ganzen Welt sind bei globaler Supervenenienz
durch die Mikroeigenschaften determiniert) ist es, die bei globaler
Supervenienz die Reduktion der Makroeigenschaften von Individuen auf deren
Mikroeigenschaften verhindert. Dieser nichtreduktive Charakter der globalen
Supervenienz wird aber erkauft mit dem Verlust des intendierten
Abhingigkeitsverhiltnisses zwischen der supervenienten und der subvenienten
Ebene.

Kim kommt zum folgenden Schluf3 betreffend der bisher vorgeschlagenen
Supervenienzkonzepte:

[I]f a [supervenience] relation is weak enough to be nonreductive, it tends to be too
weak to serve as a dependence relation; conversely, when a relation is strong

16 pag Gedankenexperiment ist eine fiir unsere Zwecke abgeiinderte Variante eines Gegen-
beispiels aus Kim (1989).
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enough to give us dependence, it tends to be too strong-strong enough to imply
reducibility .17

Damit verfehlt der Supervenienzbegriff - der eingefiihrt wurde, um eine These
des Materialismus ohne Reduktionismus zu formulieren - seinen Zweck. Je
nachdem, wie stark der Begriff gemacht wird, impliziert er nach Kim entweder
keinen kausalen Determinationszusammenhang, oder er ist kompatibel mit
Reduktion.

10.3 Multiple Realisierbarkeit und Kims »lokale« Reduktion

»Supervenient« wird heute von manchen Autoren gleichbedeutend mit »mul-
tipel realisierbar« verwendet (vgl. 12.2). Dies stellt eine zuséitzliche Aufladung
des Supervenienzbegriffs dar, der, wie wir gesehen haben, in seiner formal
explizierten Form eigentlich nur eine Kovariation von Eigenschaften besagt. Es
ist zu beachten, da3 auch Eigenschaften, die nicht multipel realisierbar sind, die
durch die formale Supervenienzdefinition geforderte Kovariationsrelation
erfiillen. Da die multiple Realisierbarkeit von Fitness zentral fiir Rosenbergs
Supervenienztheorie der Fitness ist, miissen aber die moglichen Konsequenzen
multipler Realisierbarkeit fiir den Reduktionismus besprochen werden. Ich habe
in Kap. 9 bereits darauf hingewiesen, daf3 insbesondere Mikroreduktion nach
Beckermann (9.6) und token/token-Reduktion nach Hooker (9.7) mit multipler
Realisierbarkeit vertrdglich sind. Ich werde hier aber noch ein Argument J.
Kims fiir die Vertrdglichkeit von multipler Realisierbarkeit mit einer leicht
modifizierten Version der urspriinglichen Reduktionstheorie Nagels vorstellen,
da es zu einem interessanten Problem in Rosenbergs Argument hinfiihrt.
Multiple Realisierbarkeit ist von vielen Autoren als Problem fiir den Re-
duktionismus betrachtet worden. H. Putnam hat z.B. die multiple Realisier-
barkeit von mentalen durch physikalische Zustinde angefiihrt, um deren
gegenseitige Nicht-Identifizierbarkeit trotz physikalischer Determination zu
behaupten!®. Putnams multiple Realisierbarkeit liegt vor, weil ein mentaler
Zustand M (z.B. ein Schmerz) theoretisch entweder durch verschiedene
physikalische Strukturtypen oder durch verschiedene biologische Arten un-
terschiedlich realisiert werden konnte. M gehore einer Menge von Eigen-
schaften an, die beziiglich einer Menge von physikalischen Zustinden P;
supervenient ist. Ob dies eine verniinftige psychologische Annahme ist, in-
teressiert hier nicht; wichtig ist die Form von Putnams Argument sowie Kims
Einwand dagegen. Kim nimmt Putnam beim Wort und zeigt, da gerade die
Annahme der multiplen Realisierbarkeit durch verschiedene physikalische

17 Kim (1989), S. 40
18 Putnam (1967)
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Strukturtypen die lokale Reduzierbarkeit mentaler auf physikalische Zusténde
garantiert:

Putnam appears to be assuming this: a physical state that realizes a mental event is
at least nomologically sufficient for it. [...] This generates laws of the form “P;
— M”, where M is a mental state and P; is a physical state that realizes it. Thus,
where there is multiple realization, there must be psychophyiscal laws, each
specifying a physical state as nomologically sufficient for the given mental state.
Putnam’s [...] talk of “species specificity” and “species independence” suggests
that he is thinking of laws of a somewhat stronger form, S; — (M <= P;)”, which,
relative to species or structure Sj, specifies a physical state, Pj, as both necessary
and sufficient for the occurrence of mental state M. A law of this form states that
any organism or system, belonging to a certain species, is such that it has a given
mental property at a time if and only if it is in a certain specified physical state at
that time. We may call laws of this form “species-specific biconditional laws”.19

Mit anderen Worten: Die Rede von der »Realisierung« eines mentalen Zustands
M durch einen physikalischen Zustand P; kann nur bedeuten, dal P; fiir M
nomologisch hinreichend ist, d.h. da} die Naturgesetze den Zustand M immer
verlangen, wenn der Zustand P; gegeben ist.

Wenn nun jemand multiple Realisierbarkeit in dem Sinne behauptet, daf3
z.B. verschiedene biologische Arten oder Strukturtypen eine Makroeigenschaft
M unterschiedlich realisieren konnen, so ist dies vollig kompatibel mit der
Moglichkeit, daBl innerhalb einer Art bzw. eines Strukturtyps S; ein bestimmtes
P; fiir M notwendig und hinreichend ist. Das heif3t, es existieren moglicherweise
Briickengesetze von der Form:

Vx(M <= P;) Bereich: S;

wobei S; eine biologische Art oder einen Strukturtyp bezeichnet. Solche
Bikonditionale ermdglichen lokale Reduktion. Ein bestimmtes P; ist stets fiir M
hinreichend, aber nur dann notwendig und hinreichend wenn gilt: S;x.

Kim hilt lokale Reduktionen fiir Reduktionen im eigentlichen Sinn, und er
erwartet, daB3 solche Reduktionen in den Naturwissenschaften héufiger
anzutreffen als Fille von Reduktion in einem stidrkeren Sinn:

This is reduction in the full blown sense, except that it is limited to individuals
sharing a certain physical-biological structure. In believe that "local reductions” of
this sort are the rule rather than the exception in all of science, not just in
psychology.20

Der entscheidende Schritt zur lokalen Reduktion sensu Kim ist die Entdeckung
eines notwendigen und hinreichenden nomologischen Zusammenhangs, der

19 Kim (1989), S. 38, Hervorh. im Original
20 Kim (1989), S. 39
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innerhalb eines eingeschrinkten Geltungsbereichs gilt, wihrend die
Supervenienzrelation - die nur hinreichende, aber keine notwendigen
Bedingungen fiir die Realisierung von z.B. mentalen durch physikalischen
Zustinde verlangt - auch auBerhalb dieses Bereichs gilt. Wie wir in Kap. 9
gesehen haben, sind allgemeingiiltige Briickengesetze lediglich fiir
definitorische Reduktion notwendig, nicht aber fiir explanatorische Reduktion.
Kims lokale Reduktion ist also eine Form der explanatorischen Reduktion.
Kims Argument zeigt, dal zumindest lokale Reduktion mit Supervenienz und
multipler Realisierbarkeit vertrdglich ist. Ich werde im néchsten Abschnitt
versuchen, lokale Reduktion auf die Selektionstheorie anzuwenden. Dabei wird
sich zeigen, daB Kims Ansatz von vornherein nicht geeignet ist um das
Verhiltnis der Selektionstheorie zu physiologischen Theorien bzw. Theorien,
die zur Erklirung von Fitnessunterschieden benétigt werden, zu
charakterisieren?!. Ich werde diesen Umstand dazu verwenden, um die
Irrelevanz von Rosenbergs Argument fiir das Problem der Reduktion in der
Evolutionsbiologie aufzuzeigen.

104 Probleme der Supervenienztheorie der Fitness

Das Hauptproblem der Supervenienztheorie der Fitness ergibt sich aus dem
Unterschied zwischen einer Kovariation von Fitnesswerten mit bio-physi-
kalischen Parametern und einer kausalen Determination von Fitnesswerten
durch die Eigenschaften eines Organismus in seiner Umwelt. Man stelle sich
vor, das Verhiltnis zwischen Fitness und biophysikalischen Eigenschaften wire
durch starke Supervenienz erschopfend beschrieben. Dann sind zwei
Organismen, die sich hinsichtlich ihrer biophysikalischen Eigenschaften nicht
unterscheiden, auch hinsichtlich ihres Fitnesswertes ununterscheidbar; aber
zwei Organismen, die sich hinsichtlich ihrer Fitnesswerte nicht unterscheiden,
konnen sich beliebig in ihren bio-physikalischen Eigenschaften unterscheiden.
Ist dieses Verhiltnis aber durch starke Supervenienz hinreichend bestimmt, so
impliziert dies nichts iliber die Natur dieses Kovariationsverhiltnisses. Man
nehme z.B. an, Fitness wire nicht durch die biophysikalischen Eigenschaften
eines Organismus determiniert, sondern durch eine nicht-materielle Entitét, z.B.
eine Entelechie. Weiter nehme man an, dafl aus irgendwelchen notwendigen
Griinden alle Organismen mit denselben bio-physikalischen Eigenschaften
dieselbe Entelechie haben, dann ist Fitness stark supervenient auf die bio-
physikalischen Eigenschaften. Wie wir gesehen haben sagt auch starke
Supervenienz nichts liber die Art der Notwendigkeit in der Kovariation der

21 Kim hat sich beziiglich des Leib/Seele-Problems kiirzlich selbst von einem solchen Ansatz
distanziert und eine neue Theorie der Reduktion skizziert, die ebenfalls mit multipler
Realiserbarkeit vertrédglich ist (Kim 1997).



238

supervenienten mit den Basiseigenschaften aus. Um also den Fitnesswert eines
gegebenen Organismus vorauszusagen, miiite man iiber eine Liste verfiigen,
auf der alle bio-physikalischen Strukturtypen mit den dazugehorigen
Fitnesswerten aufgefiihrt sind. Ist ein bio-physikalischer Strukturtyp auf dieser
Liste nicht aufgefiihrt, so konnen wir seinen Fitnesswert nicht vorhersagen,
denn die Entelechie - die den Fitnesswert bestimmt - ist unsichtbar, unhorbar,
untastbar und unmefBbar (so sind Entelechien nun einmal). Eine solche Liste ist
es, die laut Rosenberg nicht zur Verfiigung steht, und die die extensional
dquivalente Verbindbarkeit des Fitnessbegriffs in bio-physikalischen Begriffen
verhindert.

Nehmen wir nun aber an, Fitness sei von gewissen bio-physikalischen
Eigenschaften kausal abhingig. Sie ist dann ebenfalls stark supervenient auf
diese, aber wir behaupten zusitzlich zur Giiltigkeit der starken Supervenienz
noch ein kausales Abhingigkeitsverhiltnis. Dann brauchen wir die Liste nicht.
Wenn die Fitnesswerte bio-physikalisch determiniert sind, kdnnen wir bio-
physikalische (d.h. physiologische, biochemische, Okophysiologische etc.)
Theorien anwenden, um Fitnesswerte vorherzusagen. Wir konnen z.B.
Kausalerkldarungen dafiir finden, weshalb Genotyp A relativ zu Genotyp B einen
groferen bzw. kleineren Fitnesswert aufweist. Dort liegt das eigentliche
Problem. Ich werde nun zu zeigen versuchen, dall Rosenbergs Argument gerade
diesen Aspekt verfehlt.

Betrachten wir nochmals die Supervenienzrelation fiir Fitness und die
biophysikalischen Eigenschaften P eines Organismus:

Die Menge der Fitnesswerte ¢; ist supervenient auf die Menge der
biophysikalischen Eigenschaften P,, des Organismus o genau dann, wenn:
(fiir alle x und fiir alle ¢;): wenn ¢; x dann existiert eine Eigenschaft P, , so,
daB P, ,x und (fiir alle y): wenn P, ,y dann ¢;y.

Der letzte Konditional besagt, da3 P, , hinreichend ist fiir den Fitnesswert ¢;.
Fiir eine extensional dquivalente Redefinition von Fitness muf} eine Eigenschaft
gefunden werden, die fiir einen bestimmten Fitnesswert notwendig und
hinreichend ist. Dies kann erreicht werden, indem alle in Bezug auf Fitness
dquivalenten Realisationen P,, dieser biologischen Eigenschaft aufgelistet
werden. Eine solche Auflistung der Eigenschaftenverkniipfung P,, fiir alle
Organismen o;, 0,, 03, ... o, mit Fitnesswert ¢; ergibt das koextensionale
biophysikalische Korrelat zur biologischen Eigenschaft »hat Fitnesswert ¢;«,
d.h. notwendige und hinreichende Bedingungen fiir die Realisierung des
Fitnesswerts ¢; (Allquantor wurde weggelassen):

¢i <> Pe,i <> Pe,()l \4 Pe,02 \ Pe,03 V..V Pe,on (*)
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Diese Beziehung gilt fiir alle Organismen, sofern die Liste vollstdndig ist.
Rosenberg stellt richtig fest, dal eine solche Liste zwar denkbar, aber fiir
menschliche Subjekte nicht iiberblickbar ist. Die Bikonditionale sind nur dann
universell giiltig, wenn die Liste alle vergangenen und zukiinftigen Organismen
mit Fitnesswert ¢; einschlie3t, die je auf der Erde oder anderswo im Universum
(falls diesen iiberhaupt Fitness zukommt) existieren, existiert haben oder
existieren werden. Dies ist absurd. Man kann also fragen, ob es realistisch ist,
zu fordern, daf} die angegebenen Bikonditionale fiir alle Organismen gelten.
Realistischer wire es vielleicht, den entsprechenden Quantor an einen Bereich
von Organismen zu binden:

Vx(¢; x < P, ;x) Bereich: S;

Damit wird die Disjunktion auf der rechten Seite von (*) um diejenigen Glieder
gekiirzt, die nicht im Bereich S; liegen. Moglicherweise riickt mit diesem Zug
zumindest die lokale Reduktion im Sinne Kims (siehe 10.3) von Fitness auf
biophysikalische Eigenschaften in den Bereich des kognitiv Moglichen. Um
dies festzustellen, ist zu priifen, ob Eigenschaftenverkniipfungen P,; bekannt
sind, die innerhalb eines Bereichs §; fiir die Realisierung eines Fitnesswerts ¢;
notwendig und hinreichend sind.

Es besteht nun folgendes Problem: Wie muf} ein Bereich von Organismen
aussehen, damit innerhalb dieses Bereichs vom Fitnesswert eines Organismus
auf seine biophysikalischen Eigenschaften geschlossen werden kann?
Betrachten wir ein klassisches Beispiel aus der Evolutionsbiologie:
Industriemelanismus in Lepidopteren?2. Der Einfachheit halber nehmen wir an,
daB es in einer hypothetischen Falterart »B. hypotheticus« ein dominantes Gen
fiir weille Fiarbung und ein rezessives Gen fiir schwarze Farbung gibt, d.h. alle
Individuen mit dem Genotyp SS sind schwarz und diejenigen mit dem Genotyp
SW oder WW sind weil}. Wir betrachten den durchschnittlichen Fitnesswert der
schwarzen und denjenigen der weilen Falter in zwei Umgebungen mit
ruBgeschwirzten und mit normalen Birkenstdmmen. In einer Umgebung E mit
ruBBgeschwirzten Birken sei der relative Fitnesswert der weillen Falter wy = 1
und derjenige der schwarzen wg = 1.2 (die schwarzen Individuen haben einen
Selektionsvorteil, weil sie auf den ruBgeschwirzten Birkenstimmen besser
getarnt sind und weniger hdufig einem gefiederten Rauber zum Opfer fallen).
Die beiden Fitnesswerte definieren eine Menge von Eigenschaften F = {¢,, ¢}
wobei ¢.x die Eigenschaft »x hat Fitnesswert wy « und ¢,x die Eigenschaft »x
hat Fitnesswert wg« seien. Ich behaupte nun, dafl folgende Bikonditionale wahr
sind:

Vx(¢x <> xist schwarz) Bereich: §, (D)

22 giehe Kettlewell (1955)
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Vx(¢x <> xist wei3) Bereich: S, (2)

Die Frage ist natiirlich, wie die beiden Bereiche aussehen miissen, damit diese
Bikonditionale wahr sind. Um dies zu sehen, iiberlegen wir uns, welche
Umsténde es unmoglich machen, z.B. vom Fitnesswert ¢, auf den schwarzen
Phinotyp zu schlieen. Folgende Umstédnde kommen in den Sinn: (i) x gehort
nicht zur Art B. hypotheticus. (ii) x hat an einem anderen Locus ein Allel, das
den Fitnesswert verdndert. (iii) x lebt in einer anderen Umgebung als E. Alle
diese Umstidnde werden durch folgenden minimalen Bereich ausgeschlossen:

S,: Individuen der Art B. hypotheticus mit Genotyp WW , SW oder S, die an
allen anderen Loci identisch sind und die in Umwelt £ leben.

Derselbe Bereich macht den Bikonditional (2) von oben wahr, d.h. §, = §..
Dieser Bereich bezeichnet nichts anderes als einen Strukturtyp innerhalb einer
Art. Das Fitnesspriadikat ¢.x wurde also im Sinne Kims lokal auf das
biophysikalische Priadikat »x ist schwarz« reduziert.

Ein moglicher Einwand gegen eine solche lokale Reduktion ist der folgende:
Der Bereich §; ist viel zu klein, um als extensional dquivalente Redefinition
gelten zu konnen, wie sie in der klassischen Reduktionstheorie verlangt wird.
Die angegebenen Bikonditionale gelten fiir einen extrem schmalen Bereich von
Organismen. Dies ist prédzis der Grund, warum es keine systematischen
Beziehungen zwischen Fitness und biophysikalischen Eigenschaften gibt. Diese
Beziehung muf3 von Fall zu Fall ermittelt werden. Die lokale Reduktion ist
defekt wegen fehlendem Allgemeinheitsgrad. Ich akzeptiere diesen Einwand.
Das Problem ist, daB3 ich um des Argumentes willen mit S, einen minimalen
Bereich gewihlt habe, der die beiden Bikonditionale wahr macht. Es wire zu
zeigen, daf} dieser Bereich im Allgemeinen groBer ist, als ich hier angenommen
habe.

Eine genauere Betrachtung zeigt jedoch, dafl die angegebene »Reduktion«
noch aus wesentlich schwerwiegenderen Griinden defekt ist, bzw. nicht als
solche qualifiziert: Die oben angegebene lokale Reduktion 148t als formale
Reprisentation der tatsdchlichen evolutiondren Erkldrung stark zu wiinschen
tibrig; sie ist durch eine eigentiimliche Leere gekennzeichnet. Es geht aus ihr
namlich nicht hervor, warum die schwarzen Falter eine hohere Fitness haben;
sie gibt lediglich eine Kovariation zwischen dem Haben/Nichthaben des
hoheren Fitnesswertes und dem schwarzen Phénotyp. Weiterhin gibt uns die
lokale Reduktion keine Moglichkeit, den Fitnesswert physikalisch zu
berechnen. Die vielgesuchten Bikonditionale - die in den Diskussionen um
Reduktion in der Biologie sowie der Psychologie eine prominente Stellung
einnehmen?3 - scheinen hier vollig irrelevant zu sein, und dies aus Griinden,

23 siehe z.B. Hull (1974); Kitcher (1984); Fodor (1974); Dupré (1993)
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die nichts mit ihrem beschridnkten Geltungsbereich zu tun haben. Ich habe
gezeigt, daBl Bikonditionale zumindest lokal - d.h. fiir Strukturtypen -
angegeben werden konnen. Dabei habe ich festgestellt, da solche
Bikonditionale offensichtlich nicht ausreichen, um eine biophysikalische
Erkldarung fiir einen einfachen Selektionsproze3 wie Industriemelanismus in
Lepidopteren zu wiederzugeben. Ich sehe keinen Grund, warum dies
grundsitzlich anders wiére, wenn eine Art »Rosenbergscher Ddmon« iiber eine
vollstindige  Liste aller moglichen  Verkniipfungen physikalischer
Eigenschaften, die einen bestimmten Fitnesswert realisieren konnen, verfiigen
wiirde. Rosenbergs Didmon wiilte zwar genau, welche physikalischen
Eigenschaften mit bestimmten Fitnesswerten assoziiert sind, aber er wiilte nicht
weshalb. Mit anderen Worten: Der Didmon ist sich lediglich der Kovariation
von Fitnesswerten und physikalischen Eigenschaften bewuft, nicht der Art und
Weise, wie die Letzteren die Ersteren kausal determinieren. Hierin besteht
moglicherweise die Verwirrung, die durch den Supervenienzbegriff gestiftet
wird, der, wie wir gesehen haben, lediglich Kovariation ausdriickt.

Man kann sich in Gedanken in die Lage von Rosenbergs Ddmon versetzen,
indem man sich vorstellt, es existierten nur sehr wenige Organismen, sowohl in
Bezug auf die Anzahl von Arten wie auch die Anzahl von Individuen und
Genotypen. Es diirfte dann nicht schwierig sein, einen notwendigen und
hinreichenden nomologischen Zusammenhang zwischen den auftretenden
Fitnesswerten und biophysikalischen Eigenschaften der wenigen Organismen
zu finden. Dies wiirde aber nicht erkldren, warum gewisse Typen mit
bestimmten biophysikalischen Eigenschaften einen bestimmten Fitnesswert
haben. Die Evolutionsbiologin aber hat eine kausale Erkldrung dafiir, weshalb
bestimmte Genotypen in einer bestimmten Umgebung besser adaptiert sind als
andere. In gewissen Fillen verfiigt die Evolutionsbiologin sogar iiber
quantitative Modelle fiir den Zusammenhang zwischen Fitness und gewissen
biophysikalischen =~ Parametern. = Die  Evolutionsbiologin ~ hat  dem
Rosenbergschen Ddmon einiges voraus.

Ich vermute deswegen mit A. Beckermann, daf sich die ganze Diskussion
um Supervenienz und Reduktion auch oder besonders im Fall der biologischen
Fitness zu stark auf das Problem der koextensionalen Verbindbarkeit der
Begriffe konzentriert hat?*. Wie wir in Kap. 9 gesehen haben, ist diese im
Allgemeinen nicht hinreichend fiir definitorische Reduktion, und weder
notwendig noch hinreichend fiir explanatorische Reduktion. Was letztlich
epistemisch relevant ist, ist die Ableitbarkeit der empirischen Ver-
allgemeinerungen der zu reduzierenden Wissenschaft aus allgemeinen Gesetzen
der reduzierenden Wissenschaft, sowie die Erklédrbarkeit der Eigenschaften
komplexer Systeme aufgrund fundamentaler Theorien und den in diesen
Systemen herrschenden Anfangs- und Randbedingungen.

24 Beckermann (1992), S. 108
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11 Mikroreduktive adaptive Erkldrungen
11.1 Ursachen von Fitnessunterschieden

Obwohl gewisse Modelle der Selektionstheorie keine Annahmen dariiber
machen, wie die einen Selektionsprozef3 verursachenden Fitnessunterschiede
physiologisch realisiert werden, ist allgemein anerkannt, daB} Fit-
nessunterschiede im Rahmen einer mdoglichst vollstindigen evolutionédren
Erklarung auf irgendwelche Eigenschaften der betrachteten Organismen
zuriickgefiihrt werden miissen. G. C. Williams schreibt iiber Fitness: »it focuses
attention upon the rather trivial problem of the degree to which an organism
actually achieves reproductive survival. The central biological problem is not
survival as such, but design for survival«.! In diesem Sinn bemerkt auch S. J.
Gould: »traits confer fitness by an engineer’s criterion of good design, not by
the empirical fact of their survival and spread«2. Die Aussage, daB sich zwei
Typen von Organismen in ihrer Fitness unterscheiden, besagt demnach mehr,
als daB die beiden Typen unterschiedliche Vermehrungs- oder Uberlebensraten
aufweisen. Es besagt auch, da3 die beiden Typen sich beziiglich irgendwelcher
Eigenschaften (»design«) unterscheiden, und diese Unterschiede sind die
Ursache fiir die Unterschiede in der Vermehrungs- oder Uberlebensrate3.
Goulds Vergleich mit dem Ingenieur ist aufschluBreich: Ein Ingenieur
konstruiert Maschinen im Hinblick auf eine Funktion, die diese erfiillen sollen,
z.B. Umwandlung von Wasserkraft in elektrische Energie. Die Maschine soll
dies gut tun, d.h. der Ingenieur wird versuchen, die Maschine zu optimieren. Im
Fall eines Kraftwerks wird ein wichtiges Optimierungskriterium der
Wirkungsgrad der Maschine sein, obwohl der Ingenieur zweifellos auch
Faktoren wie Betriebssicherheit, Umweltvertrdglichkeit und Kosten
beriicksichtigen muf}; d.h. es gibt »trade-offs«. Das Ergebnis wird ein
Kompromif3 zwischen Wirkungsgrad, Betriebssicherheit und Kosten etc. sein.
In der Biologie gibt es dhnliche Vorgehensweisen. Der Unterschied besteht
darin, dal die Biologin nicht eine Maschine konstruiert, sondern eine
vorgefundene Maschine analysiert. In den meisten Fillen wird die Biologin
annehmen, daf} irgendein Optimierungsproze3 durch natiirliche Selektion

I williams (1966), S. 26
2 Gould (1976), S. 26
3 vgl. Burian (1983); Mills und Beatty (1979)
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stattgefunden hat; diese Annahme ist nicht immer unproblematisch*. Aber eine
Optimierungsiiberlegung kann im Prinzip auch dazu verwendet werden, um zu
zeigen, dafl eine Optimierung durch natiirliche Selektion eben nicht
stattgefunden hat>.

Das Vorhandensein eines Fitnessunterschieds kann stets eine gro3e Zahl von
moglichen Ursachen haben (vgl. 10.1). Ich schlage vor, da3 diese Ursachen
grob in zwei Klassen aufgeteilt werden konnen: (1) innere Ursachen und (2)
Ursachen, die auf biotischen Interaktionen beruhen. Mit (1) meine ich alle
diejenigen Ursachen von Fitnessunterschieden, die nicht von der
Wechselwirkung der Individuen eines Geno- oder Phédnotyps mit anderen
Individuen der gleichen oder einer anderen Art abhidngen. Mit »innere« soll
nicht gemeint sein, da} die Fitness eines Typs nicht von Faktoren seiner
abiotischen Umwelt abhingen kann, z.B. der Verfiigbarkeit von Nihrstoffen
oder der Feuchtigkeit der Umgebung. Um genauer anzugeben, was gemeint ist,
benutze ich eine Unterscheidung von R. N. Brandon: die Unterscheidung
zwischen der externen, der Okologischen und der selektiven Umwelt eines
Organismus®. Die externe Umwelt sind alle Eigenschaften der Umwelt
unabhiingig von deren Effekt auf die Vermehrungs- oder Uberlebensrate des
Organismus. Die odkologische Umwelt sind alle jene Faktoren, die die
Vermehrungs- oder Uberlebensraten des Organismus beeinflussen. Die
selektive Umwelt bilden schlieBlich jene Faktoren, die auf verschiedene
Genotypen eines Organismus unterschiedliche Effekte haben. Ich meine nun
mit »innere« Ursachen diejenigen Ursachen von Fitnessunterschieden, die
ausschliefflich von den abiotischen Komponenten der selektiven Umwelt
abhédngen. Die zweite Art von Ursachen von Fitnessunterschieden (2) hingt
auch von den biotischen Komponenten der selektiven Umwelt ab.

Zwei Beispiele sollen diese Unterscheidung verdeutlichen: Eine dunklere
und eine hellere Form eines Falters zeigen verschiedene Fitnesswerte in einer
normalen und in einer rugeschwirzten Umgebung (Industriemelanismus?). In
der normalen Umgebung sind die helleren Falter {iberlegen, in der
ruBBgeschwirzten die dunkleren. Der Grund ist, dal gewisse Réauber die helleren
Falter in der normalen, und die dunkleren Falter in der ruBgeschwirzten
Umgebung schlechter sehen konnen; diese sind jeweils besser getarnt und
werden weniger hdufig gefressen. Das Resultat ist ein Unterschied in der
Uberlebensrate der Tiere. Diese Ursache eines Fitnessunterschieds gehort nach
meiner Einteilung in Klasse (2): Die Fitnessunterschiede hidngen von einem
abiotischen Faktor (dem Ruf3gehalt der Umwelt), aber auch von einem bioti-
schen Faktor (dem Réuber) ab. Ist letzterer nicht vorhanden, gibt es diesen

Gould und Lewontin (1979)

Parker und Maynard Smith (1990)
Brandon (1990), Kap. 2; Brandon (1992)
Kettlewell (1955)

~N O B
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Fitnessunterschied nicht. Ein zweites Beispiel: Die Translokation einer
geographischen Rasse eines Falters, der in siidlichen Gegenden vorkommt, in
eine nordliche Gegend zeigt, daB} diese Rasse der dort ansédssigen unterlegen ist
(vgl. 4.2). Der Grund ist, daB3 die siidliche Rasse ein ldngeres Larvenstadium
hat, was im Norden mit seinem kurzen Sommer eine verminderte
Fortpflanzungsrate bedeutet (ich nehme an, daf} dieser Fitnessunterschied nicht
von Réuberdruck und Beuteangebot abhingt, sondern allein vom
Lebenszyklus). Dieser Fitnessunterschied hédngt auch von der Umwelt ab,
ndmlich dem breitengradspezifischen jahreszeitlichen Rhythmus, aber dieser ist
ein abiotischer Faktor. Solche Beispiele klassifiziere ich als innere Ursache
eines Fitnessunterschieds (in Ermangelung eines besseren Wortes; mir ist keine
geeignete Fachterminologie bekannt, mit der dieser Unterschied ausgedriickt
werden konnte). Aus bestimmten Griinden, auf die ich noch zuriickkommen
werde (11.5), befasse ich mich zundchst mit inneren Ursachen von
Fitnessunterschieden. Ich diskutiere zwei Beispiele in etwas groflerem Detail
und versuche zu zeigen, daf} solche Erkldrungen von Fitnessunterschieden unter
ein Mikroreduktionsschema gebracht werden konnen.

11.2 Grundziige einer mikroreduktiven Erkldrung von Fitnessunterschieden
am Beispiel der Insektizidresistenz

In seltenen Féllen konnen Fitnessunterschiede direkt durch biochemische
Eigenschaften erklirt werden. Betrachten wir Selektion fiir DDT-Resistenz in
Drosophila-Populationen®. Es konnte gezeigt werden, daB die Insektizid-
resistenz auf der Uberexpression des Enzyms Dehydrochlorinase (DHC) beruht,
das in allen Fliegen vorhanden ist. DHC baut DDT ab. Die Uberexpression
kann offenbar durch Mutation an einem einzelnen Locus bewirkt werden, und
die Fliegen, die dieses Allel tragen, haben einen meBbaren Selektionsvorteil in
einer DDT-verseuchten Umgebung. Nennen wir dieses Allel rf (fiir
Resistenzfaktor), und bezeichnen wir mit rft Genotypen, der diesen Faktor
besitzt und mit rf~ Genotypen, die keine solche Mutation haben, so kdnnen wir
den obengenannten empirischen Befund als Geserz formulieren (zu den
Geltungsbedingungen dieses Gesetzes mull unten noch mehr gesagt werden):

xist rft und y ist rf~ — Fitness (x) > Fitness (y) *)

Wie Fitness gemessen wird ist hier nicht entscheidend; wir kénnen z.B. an-
nehmen, dal die Selektionskoeffizienten (siehe 8.2) der beiden Genotypen
empirisch bestimmt wurden. Wie kann dieses Gesetz erkldrt werden? Ich

8  Dobzhansky (1970), S. 214f.
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mache folgenden Vorschlag, unter Verwendung des Cummins/Beckermann
Mikroreduktionsmodells (siehe 9.6):

x hat eine regulatorische Mutation (Uberexpression) im DHC-Gen — x hat
eine gegeniiber dem Wildtyp hohere Fitness in einer DDT-verseuchten
Umgebung

Genotyp rf* hat eine regulatorische Mutation (Uberexpression) im DHC-
Gen

Genotyp rf* hat eine gegeniiber dem Wildtyp hohere Fitness in einer DDT-
verseuchten Umgebung®

Damit ist (*) erklart, wenn auch der Fitnessunterschied schwierig quantitativ
vorherzusagen ist. Der Obersatz dieser Erklarung - das »Instantiationsgesetz« in
Cummins’ Terminologie - ist biochemisch erkldrbar: Die Uberexpression des
DHC-Gens fiihrt zu einer groleren Menge des Enzyms in den Zellen. Dadurch
wird DDT in den Zellen schneller abgebaut, wodurch sich die lethale Dosis fiir
den Gesamtorganismus erhoht. Die Beschreibung der regulatorischen Mutation
kann in Cummins’ und Beckermanns Sinn als Spezifikation einer Mikrostruktur
verstanden werden. Die reduzierende Theorie T¢, die das Instantiationsgesetz
erklart, wird in diesem Fall durch die Biochemie geliefert.

Es ist offensichtlich, dal das Instantiationsgesetz nicht unter allen Um-
stdnden gilt; es unterliegt gewissen Bedingungen. Eine erste solche Bedingung
ist, da} die Fliegen in Abwesenheit einer entsprechenden regulatorischen
Mutation sensitiv auf DDT reagieren, sonst haben die Tréger einer solchen
Mutation keine erhohte Fitness in der Gegenwart von DDT. Weiter bedarf es
einer Reihe von Bedingungen, die sicherstellen, dafl die regulatorische
Mutation tatsdchlich zu einer erhohten DHC-Aktivitit in den Zellen fiihrt. Es ist
z.B. denkbar, daB3 die Fliege zwar mehr von dem Enzym produziert, aber diese
zusitzlichen Enzymmolekiile aus irgendwelchen Griinden nicht aktiv werden,
z.B. weil ein Inhibitor zugegen ist. Es konnte auch eine zweite Mutation
vorhanden sein, die den Resistenzfaktor unterdriickt. Das Problem bei dieser
Bedingung ist, dal} sie das Gesetz nicht seines empirischen Gehalts berauben
darf. Wenn man einfach global alle Faktoren ausschlieft, die die phénotypische
Expression der Mutation verhindern, z.B. indem man sagt »das
Instantiationsgesetz gilt nur in der Abwesenheit aller Faktoren, die verhindern,
daf} die Mutanten DDT-resistent werden«, dann hat man eigentlich nicht mehr
gesagt als »das Gesetz gilt, wenn es gilt«; diese Aussage ist offensichtlich
tautologisch. Dies konnte dadurch verhindert werden, indem man alle Faktoren,

9 Der Begriff des »Wildtyps« ist etwas problematisch in der Evolutionsbiologie (Lewontin
1981, S. 93). Er steht hier bloB stellvertretend fiir alle rf--Genotypen und dient zur
Vermeidung des in (*) auftretenden zweistelligen Pridikats »...hat hohere Fitness als...«.
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die mit der DDT-Resistenz in DHC-Uberexpressionsmutanten interferieren
konnten, einzeln auflistet. Dies ist offensichtlich unmoglich.

Das Problem, auf das wir hier gestoBen sind, ist ein in der Wissen-
schaftstheorie altbekanntes Problem mit sogenannten ceteris paribus-Gesetzen.
Eine mogliche Losung des Problems besteht darin, dal man sagt, das Gesetz
gilt unter der Bedingung, daf alle moglichen Gegeninstanzen erklidrbar sein
miissen. Wenn wir ein solches Gesetz als Grundlage einer wissenschaftlichen
Erkldarung akzeptieren (und das wird in den Wissenschaften stindig getan), so
tun wir dies stets unter dem Vorbehalt, da wir fiir jeden Fall, bei dem das
Gesetz versagt, eine von dem Gesetz selbst unabhingige Erkldrung fiir sein
Versagen geben miissen!?. Diese Ldsung bezieht sich allerdings nur auf den
erkenntnistheoretischen Aspekt von ceteris paribus-Gesetzen. Ein anderes
Problem ist ihr ontologischer Aspekt, auf den unten noch eingegangen wird.

Eine weitere Bedingung, die wir zur Stiitzung des Instantiationsgesetzes
angeben miissen, ist die Abwesenheit von anderen Mutationen, die die Fitness
der Organismen beeinflussen. Wenn z.B. die DDT-resistente Mutante einen
schweren Defekt in einem Gen aufweist, das fiir die Fortpflanzung erforderlich
ist, so wird die Mutante auch in Gegenwart von DDT keine hohere Fitness
haben als eine nicht-DDT-resistente Fliege, ob diese nun diese andere Mutation
trigt oder nicht; d.h. unser Instantiationsgesetz versagt auch in diesem Fall.
Dies kann ausgeschlossen werden, indem die Bedingung eingefiihrt wird, daf3
das Gesetz streng nur fiir Genotypen gilt, die sich an allen anderen genetischen
Loci nicht unterscheiden. Dadurch wird der Geltungsbereich des Gesetzes aber
zu stark eingeschrankt. Vermutlich kann das Gesetz auch Fitnessunterschiede
zwischen Genotypen erkldren, die nicht an allen Loci auler dem Resistenzlocus
identisch sind. In einem konkreten Fall bleibt sowieso nichts anderes tibrig, als
experimentell zu testen, ob wirklich der Resistenzfaktor die Ursache fiir den
beobachteten Fitnessunterschied ist, und nicht eine oder mehrere Mutationen an
anderen Genen. Dies kann z.B. mittels Kreuzungsexperimenten mit
verschiedenen Stimmen bewerkstelligt werden, die einen jeweils etwas anderen
genetischen Hintergrund liefern!!.

Man sieht, dafl die Angabe eines Instantiationsgesetzes, das als Priamisse fiir
die Erkldrung von konkreten Fillen von Fitnessunterschieden dienen soll, eine
hochst komplexe Angelegenheit ist. Der ontologische Gehalt eines solchen
Gesetzes ist die Angabe einer kausalen Regularitit. In unserem Beispiel wird
die Uberexpression des DHC-Gens als Ursache der DDT-Resistenz verstanden,
in dem Sinn, daB3 unter gewissen Bedingungen (siehe oben) immer dann, wenn
eine solche Mutation zugegen ist, Resistenz eintritt, und da3 diese Korrelation
auf einer kausalen Verkniipfung beruht. Eine solche Aussage ist &duBerst

10 pietroski und Rey (1995)

1 vgl. Timoffeéff-Ressovskys Experimente zum phénotypischen Effekt verschiedener
Mutationen in Drosophila (4.3).
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komplex. Philosophische Analysen des Kausalbegriffs haben gezeigt, daf} die
Angabe einer Ursache fiir ein Ereignis oder einen Zustand nicht einfach in der
Angabe notwendiger und hinreichender Bedingungen fiir das Eintreten der
Wirkung besteht. Einer bekannten Analyse zufolge sind Ursachen sogenannte
»inus-Bedingungen«; das heilt nicht-hinreichende, nicht-redundante Teile einer
nicht-notwendigen aber hinreichenden Bedingung!2. Das heifit, daB die Ursache
allein nicht in der Lage ist, die Wirkung herbeizufiihren; sie kann dies nur in
Verbindung mit gewissen Vorbedingungen (z.B. das Betitigen des
Lichtschalters kann die Ursache einer Explosion in einem Haus sein, aber nur in
Verbindung mit einem Gasleck). Die Vorbedingungen koénnen auch in der
Abwesenheit gewisser Umstidnde bestehen (z.B. eine Pockeninfektion ist nur
hinreichend fiir den Tod eines Menschen in Abwesenheit eines
Immunschutzes). Die Nichtredundanz mufl gegeben sein, weil man nicht von
einer Ursache reden kann, wenn die Wirkung auch ohne die Ursache
eingetreten wire. Der ganze Komplex, in Bezug auf den eine Ursache einen
nicht-hinreichenden, nicht-redundanten Teil darstellt, mull natiirlich
hinreichend fiir das Eintreten der Wirkung sein (zumindest bei
deterministischer Kausalitét). Dieser Komplex muf} aber nicht notwendig sein,
da die Wirkung vielleicht auch auf einem ganz anderen Weg hitte herbeigefiihrt
werden konnen, ohne daf} dies den Status der betrachteten Ursache in Frage
stellt (die Ursache der Explosion war das Betitigen des Lichtschalters im
gegebenen kausalen Feld; obwohl sie auch durch das Anziinden einer Zigarette
hitte verursacht werden konnen). Es konnen Kausalaussagen gemacht werden,
ohne daB} alle Vorbedingungen, deren Anwesenheit oder Abwesenheit fiir das
Eintreten der Wirkung erforderlich sind, bekannt sein miissen!3.

Ich schlage vor, dafl ein Instantiationsgesetz zur Erkldrung von Fitness-
unterschieden stets nur eine inus-Bedingung angibt. Die regulatorische
Mutation in unserem Beispiel ist die Ursache der hoheren Fitness, aber sie ist
nur ein Teil eines Komplexes von Bedingungen, die erfiillt sein miissen damit
der Fitnessunterschied realisiert wird. Dieser Komplex umfaf3t das Operieren
der Genexpressionsmechanismen, die Abwesenheit von Enzyminhibitoren,
Supressormutationen usw. Das Gesetz und damit die Erkldrung wird nicht
dadurch beeintrichtigt, da3 der gleiche Fitnessunterschied auch auf einem
anderen Weg hitte verursacht werden konnen, z.B. durch eine Mutation in
einem anderen Gen. Die spezifizierte Ursache ist nur ein Teil eines kausalen
Feldes!4, das die gesamte Physiologie der Fliege sowie die Anwesenheit von
DDT in der Umwelt sowie weitere Umweltbedingungen umfaft.

12 Mackie (1980), S. 62. Die Abkiirzung »inus« steht fiir »insufficient but non-redundant part
of an unnecessary but sufficient condition«.

13 jpid., S. 66
14 ipid., S.35
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Man sieht also, daf} die Erkldarung von Fitnessunterschieden eine komplexe
Aussage ist. Dies dndert aber nichts daran, daf eine solche Erkldrung eine
Struktur hat, die durch ein Schema wie das von Cummins und Beckermann
wiedergegeben werden kann. Solche Erklarungen sind Dispositionserklirungen
komplexer Systeme; sie erkldren das Vorhandensein einer dispositionalen
Eigenschaft (d.h. eine Eigenschaft die sich nur unter bestimmten Bedingungen
duBert, wie Loslichkeit oder Absorptionsspektren chemischer Substanzen) in
solchen Systemen im Rekurs auf deren Mikrostruktur. Aus diesem Grund
glaube ich, da} auch die Evolutionsbiologie in ein reduktionistisches Bild der
Einheit der Wissenschaft hineinpalit. Um dies weiter zu erhérten, betrachte ich
noch ein etwas komplexeres Beispiel.

11.3 Ein Forschungsbeispiel aus der evolutioniren Okologie

P. Schmid-Hempel und Mitarbeiter haben das Sammelverhalten von
Honigbienen studiert!>. Eine Arbeiterin besucht auf einem Ausflug in eine
Blumenwiese mehrere Bliiten, bevor sie mit dem gesammelten Nektar in den
Stock zurtickkehrt. Man wiirde erwarten, dafl die Arbeiterin den Nektarertrag zu
maximieren versucht, indem sie ihren Nektarbeutel vollstindig auffiillt, bevor
sie heimkehrt. Dies ist aber nicht so: die Arbeiterinnen kehren meist mit nur
partiell gefiilltem Beutel zuriick. Der Grund fiir das scheinbar merkwiirdige
Verhalten der Bienenarbeiterinnen liegt daran, da3 sie den Nektar nicht nur
sammeln, sondern auch zuriick zum Stock transportieren miissen. Dies ist mit
einem Aufwand an metabolischer Energie verbunden; eine mit Nektar
vollbeladene Biene verbraucht im Flug fast doppelt so viel »Treibstoff«. Die
Biene steht also vor einem Optimierungsproblem: wieviel Nektar soll sie sich
aufladen, um den gesamten Energiegewinn zu maximieren? Kehrt sie mit
zuwenig Nektar zuriick, kostet sie der Riickflug wenig Energie, aber die
Ausbeute ist gering; der Flug hat sich nicht gelohnt. Uberlidt sie sich, braucht
sie zuviel Energie fiir den Riickflug, so daf} sich der Ausflug auch nicht gelohnt
hat. Auflerdem hat der Nektartransport vielleicht noch andere Kosten, die auch
beriicksichtigt werden miissen, etwa ein groBerer Verschleill an Arbeiterinnen,
denen eine zu groBe Last zugemutet wird.

Das Problem ist ein Fall eines Optimierungsproblems, wie ich sie bereits in
6.4 kurz besprochen habe. Wir haben dort gesehen, daf ein solches Problem im
Prinzip zwei Variablen aufweist: eine Entscheidungsvariable und eine
Optimierungsvariable. Gesucht ist derjenige Wert fiir die Ent-
scheidungsvariable, fiir den die Optimierungsvariable eine lokales Extremum
annimmt.

15 Schmid-Hempel, et al. (1985)
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Schmid-Hempel und Mitarbeiter wihlten die Anzahl der besuchten Bliiten
als Entscheidungsvariable. Auflerdem haben sie zwei verschiedene Groflen
betrachtet, die als Optimierungsvariable in Frage kommen: (1)
Nettoenergiegewinn pro Zeiteinheit ((G - C)/T, wobei G = Energiegewinn, C =
Energieverbrauch, 7 = totale Flugzeit) und (2) Energiegewinn pro auf-
gewendete Energieeinheit ((G - C)/C). Die Forscher ermittelten den Ge-
samtenergiegewinn, den Energieaufwand und die Gesamtflugzeit als Funktion
der Anzahl der Bliitenbesuche, wobei sie gewisse Annahmen und empirische
Daten iiber die Flugphysiologie von Bienen verwendeten. Dann berechneten die
Biologen die optimale Anzahl der Bliitenbesuche N*, einmal unter der
Verwendung der Optimierungsvariable (1) und einmal unter Verwendung der
Variable (2). Es stellte sich heraus, da N* eine Funktion der Flugdistanz
zwischen zwei Bliitenbesuchen ist, d.h. das Ergebnis waren zwei Kurven mit
der optimalen Anzahl der zu besuchenden Bliiten als Funktion der Flugdistanz
zwischen zwei Bliiten. Die beiden Kurven wurden mit den tatséchlichen
Flugpldnen von arbeitenden Bienen verglichen, und es ergab sich, dafl die
aufgrund der Variable (2) ermittelte optimale Strategie das beobachtete
Verhalten der Bienen hervorragend vorhersagt. Dies bedeutet, da das
Verhalten der Bienen durch Selektion offenbar darauf optimiert wurde, pro
aufgewendete Energieeinheit und nicht pro Zeiteinheit eine maximale Menge
von Energie in Form von Nektar in den Stock zu bringen.

Schmid-Hempel und Mitarbeiter haben folgende Hypothese aufgestellt, um
dieses Phidnomen zu erkldren: Es gibt Hinweise darauf, da3 bei Insekten die
durchschnittliche Lebensdauer sinkt, wenn das Insekt in seinem Leben mehr
metabolische Energie umsetzt. Die Insekten »brennen« sozusagen aus. Der
reproduktive Erfolg einer Bienenkolonie hidngt davon ab, wie viele
Arbeiterinnen die Konigin zur Verfiigung hat, um Ihre Nachkommen zu pflegen
und zu erndhren. Wenn sich die Arbeiterinnen nun »iiberarbeiten«, indem sie zu
grofle Nektarmengen transportieren, sterben sie im Durchschnitt schneller. Das
heif3t, da3 die Kolonie dann im Schnitt mehr Arbeiterinnen ersetzen muf3. Auch
dies kostet die Kolonie Ressourcen. Die Bienen sollten also einen Kompromif3
zwischen dem optimalen Energieertrag pro Flug und dem Verschleil von
Arbeiterinnen suchen. Da die Uberlebensrate vom Energieverbrauch der
Sammlerinnen abhingt, konnte dies die Erkldrung sein, weshalb die Bienen den
Energieertrag pro aufgewendete Energieeinheit maximieren. Um diese
Hypothese zu testen, beluden Schmid-Hempel und Mitarbeiter die Bienen mit
kiinstlichen Gewichten und maBen ihre Uberlebensrate. Sie konnten zeigen, dall
die Lebensspanne der Arbeiterinnen tatsdachlich vom Fluggewicht abhingt, und
dal dieser Effekt hochstwahrscheinlich durch den Energieverbrauch der
Arbeiterinnen vermittelt wird!®. Ich schlage folgende Rekonstruktion der
Erklédrung vor:

16 Wolf und Schmid-Hempel (1989). Es wire auch denkbar, dal z.B. die schwerer beladenen
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x hat Physiologie [C;, ..., C,; R] — die Strategie mit maximaler Ener-
gieeffizienz fiir x ist S

Organismus O hat Physiologie [C|, ..., C,; R]

Die Strategie mit maximaler Energieeffizienz fiir O ist §

Die Spezifikation der Physiologie [C, ..., C,; R] sieht wie folgt aus: Die C;
bezeichnen die verschiedenen Phasen des Bienenflugs, die durch Dauer und
Nektarfracht bestimmt sind. R gibt den Zusammenhang zwischen den Flug-
parametern und dem Energiegewinn und Energieverbrauch an. R enthilt
aullerdem die sogenannten »constraints« des Systems, die als nicht variabel
betrachtet werden und die Rolle von Randbedingungen spielen. Dazu gehort
z.B. der Energieverbrauch pro transportierte Menge Nektar. Die Strategie S ist
im obigen Beispiel die optimale Anzahl besuchter Bliiten als Funktion des
Abstandes zwischen den Bliiten. Das Explanans ist also ein Gesetz, das direkt
aus der Physiologie und Bioenergetik der betrachteten Organismen abgeleitet
wird. Ich betrachte diese Bereiche hier als Teil einer reduzierenden
Wissenschaft, die ich als fundamental annehme, d.h. das Gesetz ist kein
isoliertes, sondern es folgt aus allgemeinen Prinzipien der Physiologie und
Biophysik (vgl. 9.6). Das Explanandum ist eine Aussage liber die optimale
Strategie S, im Beispiel ist es die Anzahl Bliitenbesuche N*, fiir die der En-
ergiegewinn pro Einheit aufgewendeter Energie maximal ist. Damit wird nicht
behauptet, daBl irgendein Organismus S hat, sondern, dal wenn ein Organismus
mit Physiologie [C,, ..., C,; R] die Strategie S hat, dann ist seine
Energieeffizienz maximal, d.h. hoher als fiir alle anderen Strategien im
untersuchten Bereich (»strategy set«). Das Optimierungsmodell allein sagt also
nicht voraus, dafl die optimale Strategie in einer Population auch vorherrschen
wird, jedoch konnen solche Vorhersagen mit Hilfe populationsgenetischer
Modelle aufgestellt werden (siehe 12.5).

Was Optimimierungsmodelle etwas tiickisch macht, ist, dal beim Testen des
Modells oft angenommen wird, dal die Organismen bereits die optimale
Strategie verfolgen, d.h. es wird angenommen, dal} der Selektionsproze3, den
das Modell in Verbindung mit der Populationsgenetik voraussagt, bereits
erfolgt ist!7. Beim besprochenen Beispiel verwendeten Schmid-Hempel und
Mitarbeiter das tatsdchliche Verhalten von Bienen, um zwischen den beiden
moglichen Optimierungsvariablen zu entscheiden. Dies hat zundchst etwas
zirkuldares an sich; das Modell hat in diesem Stadium hochstens einen
heuristischen Wert. In diesem Beispiel wurde aber spiter noch unabhéngige

Bienen haufiger von Réubern gefressen werden, so da} die reduzierte Lebensspanne nicht
eine Wirkung der hoheren Stoffwechselrate ist. Diese Moglichkeit wird von Schmid-
Hempel und Mitarbeitern aus bestimmten Griinden als unplausibel erachtet.

17" Siehe Orzack und Sober (1994) fiir Bestitigungsprobleme bei Optimierungsmodellen.
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Evidenz vorgebracht, die die gewihlte Optimierungsvariable als die richtige
auszeichnen: Wenn die Lebensdauer der Arbeiterinnen tatsichlich, wie beim
zweiten Experiment beobachtet, stark vom Energieaufwand wiéhrend des
Sammelfluges abhidngt, dann ist theoretisch zu erwarten, dafl der Energieertrag
gegen diese Kosten maximiert wird. Durch diese unabhéingige Voraussage wird
die Zirkularitit des Modells in diesem Fall gebrochen; es gilt deswegen auch
als Musterbeispiel!8.

Inwiefern liefern Optimierungsmodelle Erkldrungen fiir Fitnessunter-
schiede? Ich schlage zwei Interpretationen vor: (1) Das Optimierungsmodell
liefert eine direkte Erkldrung des Beitrags gewisser Eigenschaften zur Fitness
des Organismus. Dies ist dann der Fall, wenn die verwendete Opti-
mierungsvariable Fitness selbst ist (sieche unten). (2) Das Optimierungsmodell
liefert ein systemrelatives Analogon zur Fitnessfunktion im Sinne Beckermanns
(sieche 9.6). Es ist systemrelativ, weil die Beziehung zwischen Fitness und
Energieeffizienz nicht bei allen Organismen gegeben sein muB!?. Es ist anolog,
weil nicht Fitnessunterschiede selbst abgeleitet werden. Der Zusammenhang
zwischen Optimierungsvariablen und Fitness ist subtil, wie im néchsten
Abschnitt gezeigt wird.

11.4 Optimierungsvariablen und Fitness

Es gibt Optimierungsmodelle, in denen Fitness selbst, bzw. ein Fitnessmal}
(siehe 8.2) die Optimierungsvariable ist. Dies ist z.B. der Fall in Modellen fiir
optimales Reifungsalter sowie Reifungsgrofle in der Biologie der Lebenszyklen
(»life histories«, siehe 6.4), bei denen meist der Malthusische Parameter die
Optimierungsvariable ist, wihrend es bei Verhaltensoptimierungsmodellen oft
»indirekte Fitnessfunktionen«2? sind. Schmid-Hempel scheint indirekten
Fitnessfunktionen wie Energieeffizienz und anderen Fitnessmaflen wie
Malthusischen Parametern denselben Status zuzuschreiben, er bezeichnet sie als
»fitness tokens« (vgl. 8.3). Er schreibt iiber Energieeffizienz als
Optimierungskriterium:

This measure is indeed further removed from Darwinian fitness than the number of
eggs laid or the reproductive value so that it may seem unimportant to organisms.
However, egg number or other measures such as the Malthusian parameter r, are

18 Pparker und Maynard Smith (1990)
19 vgl. Brandon (1978)

20 parker und Maynard Smith (1990); siehe auch Schmid-Hempel (1990), S. 342f. fiir eine
Aufstellung verschiedener Optimierungsprobleme mit den verwendeten Optimierungs-
variablen
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often simply fitness tokens that may or may not reflect the forces of natural
selection.?!

Stearns und Schmid-Hempel schreiben auch:

In population genetics, the meaning of fitness (usually W) is “the parameter best
representing differential reproductive success in such a way that one can predict
changes in gene frequencies.” [...] In life-history evolution, the meaning of fitness
(usually r) is "that parameter which incorporates age-specific effects on differential
reproductive success and trade-offs in such a way that the optimal integration of the
life-history traits can be predicted.” In most models of foraging behaviour, a short-
term measure of reward, such as maximization of the net rate of energy gain, is
used. As in life-history theory, a fitness definition is a deeper axiom, and the
immediate problem is, given the definition, to predict the optimal adjustment of the
foraging parameters. [...] In all three situations, the fitness measures are local
tokens for the general notion of fitness .22

Man beachte die von diesen Autoren gezogene Analogie zwischen den beiden
herkdmmlichen Fitnessmaflen » und W und Energieeffizienz. Wie ich in 8.2.
dargelegt habe, hat »Fitness« je nach Anwendungskontext eine andere
Bedeutung. Nach Stearns und Schmid-Hempel miissten wir offenbar Ener-
gieeffizienz als Fitnessmal} in unsere Liste von Kap. 8 aufnehmen! Wir hatten
dort gesehen, dal} es keine einzelne prizis definierte Grofle gibt, etwa so etwas
im Sinne von Coopers »Fundamentalfitness« (siehe 8.3), die den evolutioniren
Erfolg eines Typs von Organismen unter allen Umstinden angibt. Erstens gibt
es verschiedenen Formen von evolutiondrem Erfolg, und zweitens miissen
immer irgendwelche Annahmen iiber die betrachteten Populationen getroffen
werden. Natiirlich kann nicht irgendeine GroBle als »FitnessmalB«
herbeigezogen werden; sie muB schon etwas mit der Uberlebens- oder der
Fortpflanzungsrate zu tun haben, und dieser Zusammenhang mufl empirisch
nachgewiesen werden. Bei unserem Beispiel besorgte dies der Versuch mit den
kiinstlichen Gewichten.

Betrachten wir noch einmal die Rekonstruktion unseres Optimierungs-
modells mittels eines Cummins/Beckermann-Schemas:

x hat Physiologie [Ci, ..., C,; R] — die Strategie mit maximaler En-
ergieeffizienz fiir x ist §

Organismus O hat Physiologie [Cy, ..., Cy; R]

Die Strategie mit maximaler Energieeffizienz fiir O ist §

21" Schmid-Hempel (1990), S. 335
22 Stearns und Schmid-Hempel (1987), S. 118f.
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Das Explanans ist eine gesetzesesidhnliche Aussage liber den Zusammenhang
zwischen dem indirekten Fitnessmall und physiologischen Eigenschaften. Ich
schlage vor, es als ein systemrelatives Analogon L;* (im Sinne Beckermanns,
siehe 9.6) eines durch Mikroreduktion zu erkldrenden Gesetzes zu betrachten,
nidmlich:

Ly: Organismen des Typs O und Strategie S haben eine hohere Fitness als
Organismen desselben Typs mit einer alternativen Strategie

Dieses Gesetz ist eine Aussage iiber die relative Fitness eines Typs von Or-
ganismen als Funktion von physiologischen Eigenschaften (hier als »Strategie«
bezeichnet) unter der Bedingung, daf alle anderen Merkmale konstant gehalten
werden. Es ist ein befriedigendes Analogon zu dem durch das
Optimierungsmodell abgeleitete Gesetz unter der Bedingung, daB3 es einen
Zusammenhang zwischen der Energieeffizienz der betrachteten Ver-
haltensweisen oder Strukturen und der tatsdchlichen Fitness gibt. Dies darf
dann als gegeben betrachtet werden, wenn es unabhingige Evidenz fiir einen
solchen Zusammenhang gibt.

Zusammenfassend ist festzuhalten, da Optimierungsmodelle keine
quantitative theoretische Berechnung absoluter Fitnesswerte erlauben. Eine
solche Berechnung erscheint beim derzeitigen Wissensstand in der Tat nicht
moglich. Was Optimimierungsmodelle aber leisten, ist die theoretische Er-
klarung - d.h. die Erkldrung mittels allgemeiner Prinzipien der Physiologie -
von Fitnessunterschieden zwischen phénotypischen Varianten in gewissen
Merkmalen. Auch diese Erkldrungen bilden Dispositionserkldrungen der
Eigenschaften komplexer Systeme. Auch fiir sie gelten natiirlich ceteris
paribus-Bedingungen, wie sie in 11.2 erortert wurden. AuBBerdem haben auch
diese Erklidrungen einen mikroreduktiven Charakter, sofern man bereit ist, die
in das Modell eingehenden physiologischen Annahmen als eine Beschreibung
der Mikrostruktur des Organismus zu betrachten. Sie sind es mindestens in
diesem Sinn, da bei der Konstruktion des Optimierungsmodells von
physikalischen  GroBlen (metabolische Energie) und Gesetzen (z.B.
Energieerhaltung) sowie von physiologischen Eigenschaften des Tieres
(Energieverbrauch wéhrend des Fluges etc.) ausgegangen wird, um dessen
biologische Eigenschaften (Verhalten) zu erkldren, und zwar ultimat zu
erkldaren. Die Bioenergetik tritt hier als reduzierende Theorie fiir die Evolu-
tionsbiologie auf, allerdings stiftet sie nur explanatorische, keine definitorische
Reduktion (siehe 9.2). Wie ich aber in Kap. 10 gezeigt habe, wire eine
definitorische Reduktion der Selektionstheorie zumindest in der Form wie
Rosenberg sie seinem Argument zugrundelegt, epistemisch irrelevant.

Diese Art von Erkldrung ist aber von groflerer Allgemeinheit als es zunéchst
scheinen konnte. Es zeigt sich ndmlich fiir viele Verhaltenseigenschaften und
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physiologische Merkmale, daB Fitness eine Funktion der Energieeffizienz ist23.
Sie sind von groferer Allgemeinheit als man aufgrund von Sobers oder
Rosenbergs Aussage, Fitness miisse von Fall zu Fall erklart werden, vermuten
wiirde?4. Der Zusammenhang zwischen Energieeffizienz und Fitness ist aber
trotzdem nur beschrankt giiltig. In anderen Fillen wird Fitness von anderen
Parametern abhiingen.

11.5 Die Umweltabhdngigkeit von Fitness und okologische Wechselwirkungen

Ich habe zwei Beispiele von Erkldrungen von Fitnessunterschieden betrachtet,
die beide, wie ich dies genannt habe, auf innere Ursachen zuriickzufiihren sind.
Meine Rede von »inneren« Ursachen wird nun vielleicht im Nachhinein
verstidndlich; bei beiden Fillen lag der Grund fiir das Vorliegen eines
Fitnessunterschieds im Inneren der betrachteten Tiere, einmal in der Menge von
gewissen Enzymmolekiilen, einmal in der Flugphysiologie eines Insekts. Ich
hatte diese Klasse von Fitnessunterschieden so charakterisiert, daf3 sie zwar von
Umweltbedingungen abhédngen konnen, dafl aber die Faktoren der selektiven
Umwelt, die die Unterschiede verstiarken oder abschwichen konnen (z.B. die
DDT-Konzentration im ersten Beispiel; beim zweiten Beispiel gibt es keinen
offensichtlichen abiotischen oder biotischen Faktor, der zur selektiven Umwelt
der Tiere gehort) abiotischer Natur sind. Die Frage ist nun, ob wir an unserer
reduktionistischen Betrachtungsweise irgendetwas dndern miissen, wenn wir
Fitnessunterschiede betrachten, die von biotischen Faktoren der selektiven
Umwelt abhédngen. Als Beispiel betrachte ich wieder das Beispiel des
Industriemelanismus.

Die Fitness des Birkenspanners Biston betularia hiangt z.B. von dessen
Fliigelfarbe sowie von der Farbe gewisser Oberflichen im Lebensraum des
Falters ab; offenbar zwei physikalische Eigenschaften (statt den subjektiven
Farben kann man auch das Absorptionsspektrum nehmen, um die Eigen-
schaften objektiv zu machen). Die Erkldrung fiir die Fitnessunterschiede
zwischen den dunklen und hellen Genotypen liegt aber letztlich in der
Réuber/Beute-Beziehung, in der der Birkenspanner mit manchen Vogelarten
steht. Die Vogel konnen dunkle Falter auf einer dunklen Oberfldche bzw. helle
Falter auf einer hellen Oberflédche optisch schlechter erkennen; deshalb haben in
der hellen Umwelt die weissen Birkenspanner eine hohere Fitness, und in der
der verschmutzten Umwelt die dunklen. Sowohl die Réiuber als auch der
RufBgehalt der Umgebung sind Teil der selektiven Umwelt des Birkenspanners,
d.h. es gibt in dieser Art genetische Variation in Fitness, die von einer
Kombination dieser beiden Faktoren abhidngt. Die Réduber sind zweifellos

23 siche die Tabelle in Schmid-Hempel (1990), S. 342
24 Rosenberg (1983); Sober (1984), S. 48
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biotischer Natur, so daf} die Fitnessunterschiede im Fall des Birkenspanners
nicht wie in den beiden oben gegebenen Beispiel gezeigt auf biochemische oder
physiologische Eigenschaften zuriickgefiihrt wird, sondern lediglich auf eine
andere organismisch-biologische Eigenschaft.

Abiotische Faktoren sind z.B. die Umgebungstemperatur, die Niederschlags-
menge, der pH-Wert des Bodens, die Verfiigbarkeit von Mineralstoffen etc. Bei
niedrigen Temperaturen kann z.B. mehr Korpergrofe fiir ein warmbliitiges Tier
vorteilhaft sein, weil es dadurch ein kleineres Verhiltnis Korperoberfli-
che/Korpervolumen erzielt und damit weniger Wirme an die Umgebung
verliert. Bei hoheren Temperaturen konnte dieser Umstand fiir die Fitness eines
Tieres irrelevant sein; dies wiirde dann ein Beispiel der Umweltabhéngigkeit
eines Fitnessunterschieds darstellen. Biotische Faktoren, die die Fitness eines
Organismus beeinflussen konnen, sind hingegen z.B. trophische Interaktionen
(eine trophische Interaktion zwischen A und B besteht wenn A B frifit oder
umgekehrt) oder andere 6kologische Interaktionen, z.B. Konkurrenz um Licht
in Pflanzengemeinschaften oder Parasit-Wirt Interaktionen. Das oben erwihnte
Beispiel der Abhingigkeit der Fitness des Birkenspanners von gewissen
Vogelarten ist ein Beispiel einer trophischen Interaktion. Ebenfalls auf
biotische Interaktionen zuriickzufiihren sind Fille von frequenzabhingiger
Selektion (siehe 6.4), bei der die Fitness eines Genotyps von seiner eigenen
sowie der Haufigkeit anderer Genotypen in der Population abhéngt. Diese Art
von biotischen Interaktionen sind intraspezifisch.

Es gibt nun zwei grundsitzlich verschiedene Weisen, die Umweltab-
hingigkeit von Fitness zu betrachten: Erstens kann man z.B. in einem Op-
timierungsmodell annehmen, da3 die Umwelt in Bezug auf alle oder in Bezug
auf die meisten Variablen konstant gehalten wird. In unserem Beispiel aus 10.3
ist dies der Fall: Das Optimierungsmodell wird auf eine bestimmte Umwelt
bezogen, die als konstant betrachtet wird. Eine einzige Umweltvariable wird
nicht als konstant vorausgesetzt: die durchschnittliche Flugdistanz zwischen
zwei Bliiten. Es wird aber in dem Modell gezeigt, dal die Bienen sich danach
richten: bei groerer Distanz zwischen den Bliiten sind sowohl die theoretisch
als optimal vorhergesagte als auch die tatsdchlich beobachtete Anzahl besuchter
Bliiten kleiner?. Etwas technischer gesagt: die Bienen verfiigen iiber eine
genetisch  programmierte  Reaktionsnorm fiir die Heterogenitit der
Nektarpflanzen-Population. Dies bedeutet nichts anderes, als dal in dem
Modell eine beziiglich einer Variable - ndmlich Flugdistanz zwischen zwei
Bliiten - heterogene Umwelt26 angenommen wird, die aber als solche konstant
gehalten wird. Die Fitness der Bienen wird in Relation zu dieser heterogenen
Umwelt betrachtet.

25 siehe Schmid-Hempel ez al. (1985), S. 64, Fig. 3
26 Siehe Brandon (1992) zum Begriff der Umweltheterogeneitit.
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Das Konstanthalten einer homogenen oder heterogenen Umwelt kann als
weitere ceteris paribus-Bedingung in die bereits bestehende lange Liste solcher
Bedingungen (sieche 11.2) aufgenommen werden. Es wird dann ganz einfach
nicht danach gefragt, wie die Fitness von gewissen Umweltparametern abhingt,
ebensowenig wie es fiir die Zwecke eines Optimierungsmodells mnicht
erforderlich ist, eine Erkldarung fiir irgendwelche anderen Eigenschaften des
betrachteten Organismus zu haben.

Die zweite Moglichkeit besteht darin, dal nach der Abhéngigkeit der Fitness
eines Typs von Organismen von Umweltfaktoren spezifisch gefragt wird. Dies
ist bei unserem zweiten Beispiel nicht der Fall, es wird lediglich nach der
Abhingigkeit der Fitness vom Verhalten der Bienen in einer gegebenen,
heterogenen Umwelt gefragt. In anderen Fillen ist es aber gerade die Frage
nach der Abhéngigkeit von Fitness von einem oder mehreren Umweltfaktoren,
die den Biologen interessiert. Tatsdchlich ist dies beim Beispiel des
Industriemelanismus der Fall, wie auch im Fall der Insektizidresistenz. In
ersterem Beispiel wird eine Erkldrung dafiir gegeben, weshalb in einer
ruBBgeschwirzten Umgebung Falter auftreten, deren Fliigel dunkler gefirbt sind
als die ihrer Artgenossen in einer unverschmutzten Umgebung. Wie bereits
oben erwihnt wurde, liegt der Schliissel zur Erkldrung in diesem Fall in der
Fahigkeit von gewissen Réubern, die getarnten Falter auf einer hellen bzw.
ruBBgeschwirzten Oberfliche (z.B. ein Birkenstimme oder Mauern) zu
erkennen. Um dieses Phidnomen vollstindig zu erkldren, mufl also auch diese
Réuber-Beute Beziehung erkldrt werden. Eine vollstindige Erkldrung existiert
meines Wissens gegenwirtig nicht. Es konnte zwar gezeigt werden, da3 die
besser getarnten Falter tatsdchlich weniger oft Raubern zum Opfer fallen. Dies
scheint zwar einleuchtend; die Erkldrung bedient sich aber lediglich der banalen
Tatsache, dafl auch wir die besser getarnten Falter schlechter sehen konnen. Es
ist anzunehmen, dal} es den Vogeln, die ein dhnliches visuelles System wie der
Mensch besitzen, &dhnlich ergeht. Dies ist aber kaum mehr als eine
Plausibilitdtsbetrachtung; eine vollstdndige wissenschaftliche Erkldrung miifite
den visuellen Wahrnehmungs- und Informationsverarbeitungsapparat der
involvierten Vogel studieren und zeigen, wie die Erkennung eines Beutetiers
von dessen Farbe sowie der Farbe der Umgebung abhéngt. Das visuelle System
von Tieren ist zwar heute Gegenstand intensiver neurobiologischer Forschung,
es werden dort aber meist einfachere Wahrnehmungsprozesse betrachtet als die
Erkennung von Beutetieren durch Réuber. Trotzdem sind aus der neurobiolo-
gischen Forschung Prinzipien bekannt, die dieses Phdnomen wenigstens an-
satzweise erkldren. Es ist z.B. bekannt, dal bestimmte Neuronen spezifisch auf
Helligkeitskontraste im Perzeptionsfeld eines Tieres reagieren?’. Dies konnte
teilweise erkldren, weshalb der Réuber die besser getarnten Falter, die einen
weniger groflen Helligkeitskontrast zu ihrer Sitzfliche bilden, schlechter

27 Kuffler, et al. (1984), S. 671f.
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erkennt. Zweifellos wird es Fille geben, in denen eine proximate Erkldrung des
Verhaltens eines ©kologischen Interaktionspartners &uferst komplex wird,
insbesondere wenn - etwa bei Sdugetieren - hohere kognitive Leistungen
auftreten. Ich sehe aber keinen prinzipiellen Grund, weshalb sich solche
Erkldrungen in irgendeinem Fall nicht finden lassen sollen.

Ich habe damit gezeigt, wie sich die Abhéngigkeit der Fitness eines Or-
ganismus von biotischen Umweltfaktoren - insofern eine solche Erkldrung
tiberhaupt verlangt ist - 6kologisch erkldren 146t. Die Frage ist nun, ob sich eine
solche Okologische Erkldrung auch in ein reduktionistisches Schema einfiigen
14Bt. Ein antireduktionistisches Argument fiir die Okologie wurde von J. Dupré
gegeben. Ahnlich wie Rosenberg im Fall der Selektionstheorie argumentiert
Dupré von der multiplen Realisierbarkeit 6kologischer Eigenschaften wie z.B.
»...ist ein Réuber«28. Die Zuschreibung der Eigenschaft, ein Réuber zu sein,
beeinhaltet zunichst die Beschreibung der kausalen Rolle eines Trédgers dieser
Eigenschaft in einem Okologischen System. Wie diese kausale Rolle von einem
bestimmten Organismus ausgeiibt wird, ist in der 6kologischen Theorie nicht
enthalten. ~Wihrend Dupré daraus einfach Irreduzibilitit wegen
Nichtdefinierbarkeit ©kologischer Begriffe in physiologischen Begriffen
schlieft, ziehe ich es vor eine solche Eigenschaft als Kandidaten fiir Hookers
»token-token Reduktion« zu betrachten (siehe 9.7). Wie wir gesehen haben,
geht es bei solchen Reduktionen darum, einzelne Realisierungen (tokens) z.B.
des Typs »Réuber« mit den Referenten eines Priddikats zu identifizieren, das
eine oder mehrere physiologische Eigenschaften beschreibt, die zu dem
rduberischen Verhalten fiihren. Dies diirfte zwar bei den hoheren Tieren sehr
schwierig sein, da das Orten, Einfangen und Verzehren eines Beutetiers eine
hochst komplexe physiologische Leistung ist (mit der moglichen Ausnahme
von einigen niederen Tieren mit sehr einfachen Nervensystemen). Aber dies
sind keine Griinde prinzipieller Natur.

Zusammenfassend stelle ich fest, da3 wir bei der Betrachtung biotischer
Interaktionen als Ursachen von Fitnessunterschieden zu Formulierungen greifen
mullten wie »im Prinzip ist ... durch ... erkldrbar«. Dies ist natiirlich
unbefriedigend und der Antireduktionist muf} dies nicht akzeptieren. Es scheint
mir jedoch, daf wunsere Verlegenheit in solchen Fillen primdar am
gegenwirtigen Stand der Forschung liegt und nicht an grundsitzlichen
erkenntnistheoretischen Hindernissen. Trotzdem sind beziiglich der Okologie
zweifellos noch viele wissenschaftstheoretische Fragen ungeklirt.

28 Dupré (1993),S. 111
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12 Adaptive Erkldrungen und die Populationsgenetik
12.1 Das Beispiel der Heterosis

Um das Verhiltnis zwischen populationsgenetischen Modellen und Er-
kldarungen von Fitnessunterschieden zu untersuchen, bediene ich mich des gut
untersuchten Falls des balancierten Polymorphismus mit Heterosis an einem
Locus!. Gegeben seien zwei Allele A und @ und die drei dazugehérigen
Genotypen AA, Aa und aa. Die Selektionskoeffizienten von AA und aa relativ
zu Aa seien s und t. Die drei Genotypen seien in einer Population wie folgt
verteilt (Annahmen: normale Meiose, keine Migration, keine genetische Drift,

Zufallspaarung, diskrete Generationen):

Genotyp AA Aa aa
Frequenz vor Selektion p? 2pq q?
Relative Fitness wi wo w3
1-s 1 1-¢
Frequenz nach p2wi 2pgwn q*ws
Selektion S S S

wobei § = p?wy + 2pgwy + ¢?wsz = pX(1 - s) + 2pg + g*(1 - 1). Aus dieser
Tabelle kann z.B. die Verdnderung Ag der Frequenz von a pro Generation

berechnet werden:

pq + (1-0g?

A= T +2pg +qA(1-1) "9

Durch Umformen erhilt man:

Agq

_p9Gsp_-1q)
T 1-sp?-tq?

1 Wright (1931), S. 102; siehe auch Sober und Lewontin (1982)
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Im Gleichgewichtszustand ist Ag = 0. Indem der obenstehende Ausdruck =0
gesetzt und p = 1 - ¢ eingesetzt wird, erhdlt man die Frequenz von a im
Gleichgewicht:

!

deg =5+t

Bei Heterosis, d.h. s, 7 >0 ist 0 < g, < 1, d.h. die beiden Allele A und a
koexistieren in der Population in einem stabilen Gleichgewicht, und dies,
obwohl sie beide im homozygoten Zustand nachteilhaft sind. Aufgrund dieser
theoretischen Uberlegung haben viele Populationsgenetiker die Heterosis als
wichtige Ursache fiir die Erhaltung genetischer Variation in Populationen trotz
Selektion gegen nachteilhafte Allele betrachtet?. Die relative Hiufigkeit von
Heterozygoten-Uberlegenheit in natiirlichen Populationen (und damit die
Bedeutung des Heterosis-Gesetzes als Mechanismus der Aufrechterhaltung
genetischer Variation) war in den Fiinfzigerjahren Gegenstand einer
Kontroverse zwischen H. J. Muller und T. Dobzhansky, bekannt als die
»classical/balance-Kontroverse«3. Es liegen allerdings nur wenige wirklich gut
dokumentierte Fille von Heterosis vor*. Das bekannteste Anwendungsbeispiel
des Heterosis-Gesetzes ist der Fall der menschlichen Sichelzell-Andmie in den
Malariagebieten Afrikas (siche 12.4).

Offensichtlich ist das Heterosis-Gesetz aus ersten Prinzipien der Popula-
tionsgenetik ableitbar, ich habe dies eben mit Hilfe der obigen Tabelle vor-
gefiihrt. In die Ableitung ging das Hardy-Weinberg Gesetz ein. Nur durch
dieses Gesetz konnten wir wissen, dal die Allelfrequenzen p und ¢ mit den
Genotypfrequenzen AA, Aa, und aa vor der Selektion durch die Gleichungen
AA = p?, Aa = 2pq, aa = ¢*> verbunden sind. Unter den getroffenen
idealisierenden Annahmen und der Annahme eines Fitnessunterschieds
zwischen den Genotypen, wobei die Heterozygoten fitter als die beiden
Homozygoten sind, folgt das Gesetz fiir Heterosis deduktiv aus dem Hardy-
Weinberg Gesetz und damit aus den Mendelschen Gesetzen.

In diese Ableitung mufiten wir aber iiberhaupt kein Wissen iiber irgend-
welche physiologischen oder andere Details des Organismus hineinstecken,
auller der relativen Fitness der drei Genotypen. Das Gesetz wurde allein mit
Hilfe des Hardy-Weinberg Gesetzes aufgestellt. Es wird fiir alle Fille gelten, in
denen ein dimorpher Locus vorliegt, der heterozygote Genotyp eine hohere
Fitness aufweist als die beiden Homozygoten und das System nicht zu stark von
den getroffenen Annahmen abweicht. Das Gesetz abstrahiert von sidmtlichen
physiologischen, morphologischen, 0©kologischen etc. Eigenschaften von

2 Maynard Smith (1992), S. 59f.; Dobzhansky (1970), S. 127f.
3 Beatty (1987¢)
4 Futuyma (1990), S. 183ff.
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Organismen, trifft verschiedene idealisierende Annahmen (sieche oben) und
gewinnt dadurch einen erheblichen Allgemeinheitsgrad. Das Gesetz ist
vielleicht in einem &@hnlichen Sinn abstrakt wie das »Gesetz« 1 + 1 = 2. Dieses
»Gesetz« laBt sich auf viele verschiedene konkrete oder abstrakte Dinge oder
Ereignisse anwenden, z.B. Apfel, Primzahlen, Gotter, Schnapssorten,
Tugenden, EU-Mitgliedstaaten, Herzanfille, Ehen, Doktortitel etc. Auch kann
die Addition der beiden Zahlen physikalisch auf beliebig vielen Wegen
realisiert werden, z.B. durch eine mechanische Rechenmaschine, einen
elektronischen Digitalrechner oder einen ebensolchen Analogrechner; durch ein
neuronales Netzwerk aus Silikon oder eines aus Wasser, Salzen, Lipiden und
Protein. Dies alles scheint trivial. Das Verhiltnis zwischen allgemeinen
evolutiondren Prinzipien wie dem Gesetz der Heterosis und den hochst
variablen biologischen Systemen, die dieses Gesetz »realisieren« konnen,
erscheint weit weniger trivial und soll deswegen hier untersucht werden. Als
erstes betrachte ich einen Vorschlag von E. Sober.

12.2 Sobers Unterscheidung zwischen physikalischen
und supervenienten Quellengesetzen

E. Sober macht eine kategoriale Unterscheidung zwischen supervenienten und
physikalischen Eigenschaften:

On the other hand, by rejecting vitalism, we are not forced to think that the
properties studied in evolutionary biology are, at bottom, physical properties.
Although one physicalist explanation may account for fitness differences among
zebras, and a second such story may explain fitness differences among cockroaches,
no physicalistic account can be offered of what fitness is. The reason is simply that
fitness is not a physical property.”

Ich werde im Folgenden zeigen, da3 eine solche Unterscheidung inadéquat ist,
da die meisten makroskopischen Eigenschaften supervenient und multipel
realisierbar sind. Als erstes ist darauf hinzuweisen, daB3 alle mikrode-
terminierten nicht-fundamentalen physikalischen Eigenschaften die Super-
venienzrelation in Bezug auf fundamentale physikalische Eigenschaften er-
fiillen. Man betrachte als Beispiel die Eigenschaft des Gewichts. Das Gewicht
eines Korpers ist so durch seine Masse bestimmt, dal zwei Korper mit
derselben Masse dasselbe Gewicht haben (gleiche Gravitationsfeldstirke
vorausgesetzt). Mit anderen Worten: Ununterscheidbarkeit beziiglich Masse
impliziert Ununterscheidbarkeit beziiglich Gewicht. Damit ist die
Supervenienzdefinition (vgl. 10.2) bereits erfiillt, d.h. die Relation zwischen
Gewicht und Masse fillt unter den Supervenienzbegriff (und zwar den starken,

5 Sober (1984), S. 50
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wenn man diesen als eine kausale Notwendigkeitsrelation versteht). Es mag
sein, daB3 das Verhiltnis zwischen Masse und Gewicht noch zusitzlich eine
starkere Relation erfiillt: Bei gleichem Gravitationsfeld (und nur dann) kann
vom Gewicht des Korpers auf seine Masse geschlossen werden, d.h. von der
supervenienten auf die subveniente Eigenschaft. Dies ist zweifellos nicht bei
allen supervenienten Eigenschaften moglich: vom Fitnesswert eines
Organismus kann im Allgemeinen nicht auf seinen Genotyp geschlossen
werden. Ich halte dies allerdings fiir trivial. Dieser Umstand ist auf eine
dhnliche Weise trivial, wie man nicht vom Gewicht auf die Masse eines
Korpers schlieBen kann, wenn man die Stirke des Gravitationsfeldes nicht
kennt. Die Relation »gleiches Gewicht - gleiche Masse« gilt lediglich unter
einer ceteris paribus Bedingung, die besagt, dal} die Gravitationsfeldstirke
beim Gewichtsvergleich konstant gehalten werden muf3. Auf eine &hnliche
Weise kann unter bestimmten - wenn auch vermutlich sehr ausfiihrlichen -
ceteris paribus-Klauseln vom Fitnesswert eines Organismus auf dessen
biophysikalische Eigenschaften geschlossen werden (vgl. 10.3). Der
wesentliche Punkt scheint mir aber der zu sein, dal man das Gewicht eines
Korpers mit Hilfe des Gravitationsgesetzes und bekannten Randbedingungen
(insbesondere Masse und Abstand von der Gravitationsquelle) voraussagen
bzw. das Gewicht eines Korpers erkldren kann. Ebenso kdnnen in manchen
Fillen Fitnessunterschiede approximativ vorausgesagt bzw. erkléart werden, wie
wir in Kap. 11 gesehen haben.

An dieser Stelle wiirde nun Sober einwenden, daf} es zwischen diesen beiden
Féllen einen Unterschied gibt, ndmlich den, daBl es fiir Gravitation ein
allgemeines Quellengesetz gibt, wihrend fiir Fitness lediglich sogenannte
superveniente Quellengesetze existieren. Es gibt ein Gravitationsgesetz, aber
viele »Gesetze« fiir Fitness. Ich werde nun zeigen, daf auch dieser Punkt trivial
ist bzw. unmittelbar aus ontologischen Voraussetzungen folgt, die auch Sober
teilt. Zunéchst zu Sobers Begriff eines Quellengesetzes. Solche beschreiben die
Umstinde, die Krifte erzeugen, also z.B. Newtons Gravitationsgesetz oder
Coulombs Gesetz. Den Kontrast bilden Folgegesetze, welche beschreiben, wie
die Krifte Verdnderungen auf ein System bewirken, z.B. die Newtonsche
Beziehung zwischen Kraft und Beschleunigung bei konstanter Masse F' = ma.
Beziiglich Quellengesetzen besteht nun laut Sober der folgende Unterschied
zwischen der Physik und Evolutionsbiologie:

We can say with complete generality what physical conditions are necessary and
sufficient for the existence of a gravitational force. But the physical basis of fitness
varies from case to case, and so a specification of source laws in terms of physical
properties of the environment must be more piecemeal .6

6 ibid.,S.51
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Sober argumentiert, dafl es in der Physik allgemeine Quellengesetze gibt, die
notwendige und hinreichende Bedingungen fiir die Realisierung z.B. einer
Gravitationskraft oder einer elektrostatischen Kraft liefern. Im Gegensatz dazu
existieren solche Gesetze in der Biologie nicht, weil die Bedingungen, die z.B.
einen bestimmten Fitnessunterschied erzeugen, hochstens hinreichend, aber
nicht notwendig sind, weil der gleiche Fitnessunterschied auf auf anderem Weg
hitte realisiert werden konnen (vgl. 10.1).

Zur Kritik dieses Arguments: Zunédchst mufl Sobers Behauptung beziiglich
physikalischer  Quellengesetze  prizisiert werden. Das  Newtonsche
Gravitationsgesetz, z.B., gibt allein iiberhaupt keine Bedingungen fiir die
Realisierung einer bestimmten Kraft an. Es tut dies nur unter den folgenden
Pramissen: (1) Der Abstand der beiden interagierenden Massen und die Massen
beider Korper miissen bekannt sein. (2) Es diirfen keine weiteren Krifte auf die
beiden Korper wirken?”. Mit anderen Worten: die Anfangs- und
Randbedingungen des Systems miissen bekannt sein. Auf #hnliche Weise
bestimmen Unterschiede in gewissen bio-physikalischen Merkmalen von
Organismen Unterschiede beziiglich Fitness: Es miissen die Randbedingungen
des Systems beriicksichtigt werden und es mufl angenommen werden, dal} alle
anderen Umstinde konstant gehalten werden (vgl. 11.2). Diesbeziiglich gibt es
also keinen grundsitzlichen Unterschied zwischen physikalischen und Sobers
»supervenienten« Quellengesetzen.

Einen wichtigen Unterschied gibt es allerdings schon, und vermutlich ist es
der, den Sober im Auge hat: Die Gesetze der Gravitation und der elektro-
statischen Wechselwirkung sind fundamentale Gesetze der elementaren
Wechselwirkungen, wihrend sémtliche Gesetze der Biologie aggregierte
Wechselwirkungen beschreiben. Die Behauptung, dafl es in der Biologie
elementare Wechselwirkungen gibt, wiirde einer vitalistischen Position ent-
sprechen®. Aus fundamentalen Gesetzen, die elementare Wechselwirkungen
beschreiben, lassen sich fiir gewisse Systeme, d.h. Aggregate von Teilchen
zwischen denen elementare Wechselwirkungen bestehen, Gesetze ableiten, die
gewisse Eigenschaften des Systems erkldren - aber nur unter Beriicksichtigung
der relevanten Anfangs- und Randbedingungen. Mit anderen Worten,
elementare  Wechselwirkungen werden durch fundamentale Gesetze
beschrieben, wihrend aggregierte Wechselwirkungen durch abgeleitete Gesetze
beschrieben werden. Auch ein lebender Organismus ist nichts anderes als ein
System von Kriften und Teilchen, die allerdings in einem hochst komplexen
Netz von Wechselwirkungen stehen. Da3 man detaillierte Kenntnisse iiber die
Randbedingungen dieses Systems braucht, um irgendwelche Eigenschaften des
Organismus oder seiner Teile vorherzusagen, ist trivial. Auf jeden Fall gehoren

7 Zur Bedeutung solcher ceteris paribus-Klauseln in der Physik siehe Cartwright (1983), Kap.
1-3.
8  Weber (1994)
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irgendwelche Gesetze iiber biologische Systeme in die Kategorie der
abgeleiteten Gesetze. Folgende Bemerkung Sobers ist nun verriterisch:

The source laws of physical theory have the austere beauty of a desert landscape.
Just four types of forces are recognized, and some scientists hope to make this list
even shorter. By contrast, the theory of natural selection exhibits the lush foliage of
a tropical rain forest. The physical circumstances that can generate fitness
differences are many. Perhaps someday these will be reduced in number. But at
present evolutionary theory offers a multiplicity of models suggesting a thousand
avenues whereby the morphology, physiology and behavior of organisms can be
related to the environment in such a way that a selection process is set in motion.?

Sober vergleicht direkt die Gesetze der elementaren Wechselwirkungen mit
allfdlligen Gesetzen iiber Fitnessunterschiede. Es handelt sich hier um eine
Kategorienverwechslung. Sober erwartet, dal Fitnessgesetze derselben
Kategorie angehoren wie die fundamentalen Gesetze iiber elementare
Wechselwirkungen. Von einer nicht-vitalistischen Warte aus gesehen (die auch
Sobers ist), kann dies nicht sein; denn nur ein Vitalist darf annehmen, daf} es in
der Biologie autonome, elementare Wechselwirkungen gibt. Gesetze iiber
Fitness und andere biologische Eigenschaften gehdren in einen anderen
Bereich, den der abgeleiteten Gesetze. Sobald man dies einsieht, verliert die
multiple Realisierbarkeit der in solchen Gesetzen auftretenden Eigenschaften
thren mysteriosen Charakter.

Solche Eigenschaften hdngen in der Regel von vielen Faktoren ab, weil sie
durch die aggregierte Wirkung von Kriften in komplexen Systemen mit vielen
Kraftzentren entstehen!®. Als Beispiel betrachte man das Ohmsche Gesetz.
Dieses Gesetz zeigt sich in Festkorpern und Fliissigkeiten, in denen Elektronen
in einem elektrischen Feld wandern und auf ihrer Wanderung stéindig mit den
Atomen und freien Elektronen, die den betreffenden Korper konstituieren,
zusammenstoBen. Dadurch entsteht Wiarme, und diese Wéirme ist der
energetische Grund, warum die wandernden Elektronen nicht beschleunigen
konnen, d.h. warum der Festkorper der Ladungsbewegung Widerstand leistet.
Widerstand ist supervenient und multipel realisierbar, wie man sich durch eine
einfache Uberlegung vergegenwirtigen kann: es gibt unendlich viele Arten,
einen Widerstand mit 1€2 zu bauen, aber zwei physikalisch ununterscheidbare
Widerstinde miissen dieselbe Ohmzahl haben. Der Grund dafiir ist der, da} es
eine grole Zahl von Faktoren gibt, die den elektrischen Widerstand eines
Leiters beeinflussen (z.B. die Temperatur, die molekulare Struktur des Leiters,
die Dichte der freien Elektronen oder anderer Ladungstriger usw.). Eine
Verdnderung in einem solchen Faktor kann durch eine entsprechende

9 Sober (1984), S. 50f.
10 vgl. Melnyks (1995, S. 374) Begriff der »aggregate laws«.
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Verinderung in einem anderen Faktor kompensiert werden. Dies ist der Grund
fiir die multiple Realisierbarkeit.

Sind die Randbedingen fiir ein bestimmtes System ausreichend bekannt, und
stellt das Aufstellen und Losen der erforderlichen Gleichungen den Physiker
nicht vor unlosbare Schwierigkeiten, dann 148t sich ein Phdnomen wie das
Ohmsche Gesetz prinzipiell fiir dieses System, d.h. fiir diese Realisierung
(»token«, vgl. 9.7) des Gesetzes ableiten. Bei dieser Ableitung wird vermutlich
sogar ersichtlich, dal auch andere Systeme, die sich beziiglich ihrer
Randbedingungen in einer Weise unterscheiden, die fiir untersuchten Effekt
nicht relevant ist, diesem Gesetz gehorchen werden. Falls man z.B. den Fall
eines geladenen Teilchens behandelt hat, das sich in einer viskdsen Fliissigkeit
bewegt und dafiir das Ohmsche Gesetz erhilt, wird man anhand dieser
Erklarung feststellen konnen, daB3 das Gesetz fiir jeden Leiter gelten muf3, in
dem es eine analoge Beziehung zwischen der Wanderungsgeschwindigkeit der
Teilchen und der durch St6Be mit den Atomen des Leiters verursachten
Reibungskraft gibt. Auch warum das Ohmsche Gesetz z.B. fiir Supraleiter nicht
gilt, kann physikalisch erklért werden.

Nach Sober konnen in der Evolutionsbiologie »superveniente Quellenge-
setze« angegeben werden, d.h. Gesetze, die Ausagen iiber multiple realisierbare
Eigenschaften machen:

Nevertheless, there is scope for considerable generality in the source laws of natural
selection. Although supervenience excludes evolutionary theory from the paradise
of a universal (physical) source law for natural selection, it does not condemn the
theory to a piecemeal and ad hoc treatment of each evolving population as unique.
... Evolutionary theory provides general theories about fitness by connecting fitness
with other supervenient properties.!!

In gewissen evolutionédren Verallgemeinerungen wird also nach Sober Fitness
mit anderen supervenienten (d.h. multipel realisierbaren Eigenschaften
verbunden. Als Beispiel fiihrt Sober Fishers Theorie der Geschlechterallokation
an, die eine Erkldrung dafiir liefert, da3 bei den meisten sexuellen Organismen
die beiden Geschlechter in einem 1:1 Verhéltnis vorliegen. In Fishers
Gleichung fiir das stabile Geschlechterverhiltnis steht die Grof8e »parental
investment« (d.h. der Ressourcenaufwand fiir die Geburt und Aufzucht eines
Sohnes bzw. einer Tochter). Diese ist nach Sober wiederum eine superveniente
und multipel realisierbare Eigenschaft. Als dhnliches Beispiel lieBe sich die
Beziehung zwischen Fitness und Energieeffizienz anfiithren (siehe 11.4).
Manche »Quellengesetze« gibt es also in der Selektionstheorie, aber diese
machen wiederum von Groen Gebrauch, fiir die kein allgemeines
Quellengesetz angegeben werden kann. Mit unserer Uberlegung von vorhin ist
dieses Phinomen leicht zu erkldren: es tritt immer dann auf, wenn viele

11 Sober (1984), S. 51
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verschiedene Randbedingungen moglich sind, die makroskopisch zum gleichen
Phinomen fiihren. Unser Lieblingsbeispiel, das Ohmsche Gesetz, kann auch als
supervenientes Quellengesetz in Sobers Sinn verstanden werden, und es enthilt,
wie bereits erwihnt, die superveniente und multipel realisierbare Grofe des
elektrischen Widerstands. Man wird das Ohmsche Gesetz aber kaum fiir
»irreduzibel« halten wollen.

An den eben besprochenen Dingen ist liberhaupt nichts spezifisch Biolo-
gisches; es scheint sich hier um typische Eigenschaften der Physik der kon-
densierten Materie zu handeln. Organismen sind auch kondensierte Materie,
zumindest fiir den Nicht-Vitalisten. Aufgrund dieser Uberlegungen komme ich
zum Schluf}, daB eine kategoriale Unterscheidung zwischen »supervenienten«
und »physikalischen« Eigenschaften oder Quellengesetzen nicht rechtfertigbar
ist. Damit soll nicht behauptet werden, dall alle Eigenschaften physikalisch
sind; dies wire offensichtlich absurd. Z.B. ist Primalitét bei natiirlichen Zahlen
eine nicht-physikalische Eigenschaft, oder die ethische Eigenschaft des
Gutseins (fiir die letztere FEigenschaft wurde der Supervenienzbegriff
urspriinglich eingefiihrt). Mein Kritikpunkt ist lediglich der, daf die
Unterscheidung  zwischen  »physikalischen«  und  »supervenienten«
Eigenschaften oder Gesetzen in diesem naturwissenschaftlichen Zusammen-
hang inaddquat ist. Die addquate Unterscheidung ist die zwischen funda-
mentalen physikalischen Eigenschaften wie Masse oder Ladung und Aggre-
gatseigenschaften wie elektrischer Widerstand, Aggregatszustand oder
Loslichkeit. Aggregatseigenschaften sind in der Regel supervenient und
multipel realisierbar. Zwischen physikalischen Aggregatseigenschaften und

biologischen Eigenschaften wie Fitness besteht kein grundsitzlicher Unter-
schied.

12.3 Das Verhdltnis zwischen der Selektionstheorie und der Physiologie

Ich verstehe im folgenden der Einfachheit halber unter »Physiologie« alle
Wissenschaften, die zur Erkldrung von Fitnessunterschieden bendtigt werden.
Dazu gehoren u.a. die Biochemie (siehe 11.2), die Physiologie im eigentlichen
Sinne (siehe 11.3), und die Oko-Physiologie (siehe 11.5) und moglicherweise
noch weitere Theoriebereiche. Diese Wissenschaften konnen im Prinzip jeden
Fall von Fitnessunterschieden zwischen zwei Phinotypen oder Genotypen einer
Art erkldren.

Als Erstes muf3 ein wichtiger Punkt festgehalten werden: Die Erkldrung
eines Fitnessunterschieds zwischen zwei Phidnotypen wird auflerordentlich
schwierig, wenn sich diese beziiglich mehrerer Merkmale unterscheiden.
Phinotyp A hat vielleicht einen effizienteren Zuckerstoffwechsel und gewinnt
dadurch eine hohere Uberlebenschance, wihrend Phiinotyp B besser getarnt ist
(vgl. 10.1). Um sagen zu konnen, daB alle Fitnessunterschiede im Prinzip
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erklarbar sind, mufl ein Abstraktionsschritt vorgenommen werden:
Fitnessunterschiede sind in der Praxis oft nur dann erkldrbar, wenn man zweli
Phinotpyen betrachtet, die sich lediglich hinsichtlich eines Merkmals
unterscheiden. Dies ist eine ceteris paribus-Klausel, die z.B. in Optimie-
rungsmodellen (meist implizit) vorausgesetzt wird (vgl. 11.2). Ich nenne dies
einen Abstraktionsschritt, weil diese Situation in einer natiirlichen Population in
der Regel nicht gegeben sein wird. In gewissen Fillen wird es moglich sein, die
Beitrige zweier Merkmale zum Gesamtfitnessunterschied zwischen zwei
Phinotypen zu addieren, allerdings nur dann, wenn es zwischen diesen beiden
Merkmalen keine epistatischen Interaktionen gibt (vgl. 4.3). Dadurch, daf} die
erwihnte ceteris paribus- Klausel angenommen wird, betrachtet man also im
Grunde genommen zwei idealisierte Typen, die sich lediglich hinsichtlich des
gerade untersuchten Merkmals unterscheiden. Trotz dieses Abstraktionsschritts
haben Optimierungsiiberlegungen erklirende Kraft. Ahnliche Abstraktions-
bzw. Idealisierungsschritte miissen in vielen Fillen in der Physik durchgefiihrt
werden!2. Ein solcher Abstraktionsschritt wird auch in populationsgenetischen
Modellen durchgefiihrt, wenn einzelnen Genen ein Fitnesswert zugeschrieben
wird (vgl. 8.2). Starke epistatische Interaktionen (»Trittbrettfahren«!3) konnen
allerdings die Anwendbarkeit von Ein-Locus Modellen in konkreten Fillen
verhindern und die Verwendung komplizierter Mehr-Locus Modellen
erzwingen. In solchen Fillen hingt die Erklidrbarkeit von Fitnessunterschieden
davon ob, ob die epistatischen Interaktionen selbst erklédrt werden kdnnen.

Es scheint in Selektionsprozessen Regularititen zu geben, fiir die es keine
Rolle spielt, wie Fitnessunterschiede physikalisch realisiert sind. Das in 12.1
diskutierte Gesetz der Heterosis ist ein solcher Fall. Die Bedingung fiir die
Anwendbarkeit dieses Gesetz ist das Vorliegen eines Fitnessunterschieds
zwischen den Heterozygoten beziiglich eines Allels und und den beiden
Homozygoten. Ein solcher Fitnessunterschied kann auf vielen Wegen realisiert
werden; dieses Phdnomen hat Rosenberg zu seiner Struktur/Funktion-
Unterscheidung (siehe 10.1) und Sober zu seiner Unterscheidung zwischen
physikalischen und supervenienten »Quellengesetzen« (siehe 12.2) veranlasst.
Wie ich zu zeigen versucht habe, ist Rosenbergs und Sobers Beobachtung zwar
grundsitzlich richtig aber erweist sich bei ndherer Betrachtung als trivial. Das
Beispiel des Ohmschen Gesetzes hat uns gezeigt, dal es auch in der Physik
viele Fille gibt, in denen gesetzesidhnliche Aussagen iliber multipel realisierbare
oder »funktionale« Eigenschaften gemacht werden konnen!4. Als Grund hierfiir
hatten wir erkannt, da3 in komplexen Systemen offenbar der Fall eintreten
kann, daf viele mogliche Kombinationen von Faktoren &hnliche
makroskopische Konsequenzen haben.

12 Cartwright (1983)
13 Futuyma (1990), S. 213f.
14 vgl. Carrier (1995)
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Diese Erwidgungen legen es nahe, das Verhiltnis zwischen der Popula-
tionsgenetik und der Physiologie mittels dem Begriff der token/token-Re-
duktion zu charakterisieren. Ich betrachte zwei Beispiele, eines mit dem in 12.1
eingefiihrten Gesetz der Heterosis, das sich auf ein monogenes Merkmal
bezieht, und eines bei dem ein polygenes Merkmal vorliegt.

124 Monogene Merkmale am Beispiel der Heterosis

Wir betrachten das in 12.1 eingefiihrte populationsgenetische Modell fiir
balancierten Polymorphismus durch Heterozygoten-Uberlegenheit an einem
Locus. Ich schlage vor, alle Systeme, bei denen das Heterosis-Gesetz gilt, als
Realisierungen (»tokens«) dieses Gesetzes im Sinne Hookers (9.7) zu
betrachten. Das Gesetz definiert sozusagen einen bestimmten Typ von Se-
lektion, der - meist unter Vernachldssigung von Storfaktoren - auf viele ver-
schiedene Organismen und Allelpaare angewandt werden kann (vgl. die
modelltheoretische Auffassung von Theorien, 8.1). Man konnte die Klasse aller
Fille, auf die das Heterosisgesetz anwendbar ist, mit C. A. Hooker einen
funktional charakterisierten Typ S’ von Systemen unter natiirlicher Selektion
nennen. Als Realisierung des Gesetzes nehmen wir den bekannten Fall der
Sichelzell-Animie. Dieses ist fiir uns besonders interessant, weil dieser Fall auf
der molekularen Ebene erklért werden kann!>.

Sei S eine Klasse von molekularen Eigenschaften; z.B. alle Aminoséiure-
substitutionen. Diese Klasse verhilt sich zur Klasse S’ der heterosierenden
Allelpaare wie folgt vor (vgl. 9.7):

15 siehe auch Schaffner (1993), S. 339-351
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Wie in den in 9.7 besprochenen Beispielen bedeutet S’ hier eine Klasse von
Systemen, die eine funktionale (multipel realisierbare) Eigenschaft realisieren.
Hier ist es die Eigenschaft, dem Gesetz fiir Heterosis an einem Locus zu
gehorchen, d.h. das Heterosismodell zu erfiillen. S ist hier eine strukturelle
Eigenschaft auf der Ebene der Genprodukte, ndmlich eine Amino-
sdauresubstitution. Die hdufigste Form der Sichelzell-Andmie beruht auf einer
einzigen ausgetauschten Aminosdure in der [-Kette des Hadmoglobins. Der
Glutaminsdurerest in Position 6 (d.h. die 6. Aminosidure vom N-Terminus der
Polypeptidkette) ist durch Valin ausgetauscht!®. Nicht alle Amino-
sduresubstitutionen fithren zu Heterosis, tatsichlich ist dies sogar eine seltene
Ausnahme. In der Regel sind solche Substitutionen rezessiv und ohne Vorteile
fiir die Heterozygoten. Deswegen fallen die Extensionen von S und S’ in der
obigen Darstellung nicht zusammen. Auflerdem gibt es vermutlich Félle von
Heterozygoten-Uberlegenheit, die nicht durch einfache Aminosiure-
Substitutionen verursacht sind, sondern z.B. durch Mutationen in Gen-
Kontrollsequenzen. Aber der Fall der Sichelzell-Andmie fillt in beide
Extensionen von § und §’. Diese Schnittmenge bildet die Menge aller »tokens«
T von heterosierenden Allelpaaren, die zugleich »tokens« 7* des Typs der
Aminosduresubstitutionen sind. Auferdem existiert eine molekular-
physiologische Erkldrung, warum das Sichelzellen-Allel diese Tendenz zur
Heterosis hat: Erstens, die Substitution von Glutaminsdure durch Valin auf
Position 6 schafft eine hydrophobe Stelle auf der Oberfliche des Hidmo-

16 Stryer (1981), S. 92. Sichelzell-Himoglobin war iibrigens eines der ersten Proteinmolekiile,
das direkte Evidenz dafiir lieferte, dal die Primérstruktur von Proteinen durch mendelsche
Gene spezifiziert wird (Judson 1979, S. 3001f.).
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globinmolekiils, wodurch dieses unter bestimmten Bedingungen zu langen
Fasern aggregiert. Die roten Blutkorperchen werden durch diese Fasern in ihre
charakteristische Sichelform gezwungen, die der Krankheit den Namen gibt.
Die Transportfunktion des Bluts wird dadurch stark beeintrdchtigt, deswegen
sind homozygote Patienten zum Tode verurteilt. Zweitens, die Zellen
heterozygoter Patienten »sicheln« auch, aber weniger stark, weil das abnorme
Héamoglobin nur die Hilfte der vorhandenen Hidmoglobinmolekiile ausmacht.
Diese Patienten konnen problemlos mit dem Defekt leben. Nicht aber der
Malariaerreger Plasmodium: er kann sich in den leicht deformierten
Blutkorperchen nicht vermehren. Das Ergebnis: Heterozygote sind
malariaresistent. Dies ist in manchen Gebieten Afrikas ein derartiger Vorteil,
dal} Triger des Sichelzellen-Allels eine hoherere Fitness als sowohl Nichttriger
des Alles als auch Homozygote haben. Dies ist die Bedingung fiir Heterosis.
Diese molekular-physiologischen Fakten erkldren also, warum die der
Sichelzell-Andmie zugrundeliegende Aminosduresubstitution zusammen mit
dem normalen Allel des S-Hamoglobins einen balancierten Polymorphismus
durch Heterosis bildet. Das Verhiltnis zwischen dem Gesetz der Heterosis und
der molekular-physiologischen Erkldrung der Sichelzellenandmie und der
Malariaresistenz kann auf diese Weise durch eine token/token Reduktion im
Sinne Hookers charakterisiert werden. Die molekular-physiologische Erklarung
des Fitnessunterschieds zwischen den drei Genotypen kann auf die in Kap. 11
gezeigte Weise als Mikroreduktion beschrieben werden.

Ein interessanter Aspekt bei diesem Beispiel ist die bei der Anwendung des
einfachen Heterosis-Modells auf den konkreten Fall vorzunehmende
Idealisierung. Wie in 12.1 erwédhnt wurde, werden bei der Ableitung des
Heterosis-Gesetzes verschiedene Modellannahmen getroffen. Diese sind: (1)
keine genetische Drift; d.h. es wird angenommen, dafl die Population grof3
genug ist, um Zufallsschwankungen in einem vernachldssigbaren Rahmen zu
halten. (2) Keine Migration; d.h. es findet kein Zu- oder Abflu3 von Allelen am
Héamoglobin-Locus durch Wanderung von Individuen zwischen der
betrachteten Population und einer Population mit einer anderen genetischen
Zusammensetzung statt. (3) Zufallspaarung; d.h. die Wahrscheinlicheit, daf}
zweil Paarungspartner beide homozygot oder beide heterozygot oder ein Partner
homozygot und der andere heterozygot sind hédngt ausschlieBlich von der
relativen Haufigkeit dieser Genotypen in der Population ab (und nicht auch z.B.
davon, dafl Heterozygote sich am liebsten mit Heterozygoten paaren). (4) Keine
Neumutationen; d.h. die Frequenzen der Allele verdndern sich in substantiellem
Ausmal} ausschlieBlich durch differentielle Reproduktion der verschiedenen
Genotypen (und nicht auch durch Mutation von Hb#, dem normalen Allel zu
HbS, dem Sichelzell-Allel, oder umgekehrt). (5) Diskrete Generationen.

Unter diesen Annahmen wurden aufgrund der tatsdchlichen Verteilung der
Sichelzellen-Krankheit in Gebieten Afrikas mittels des Heterosis-Gesetzes
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folgende relative Fitnesswerte ermittelt!”: HbAHbA = .75, HbAHbS =, 1.00,
HbS/HbS = 0, wobei HbS das Sichelzellen-Himoglobinallel, Hb* das
entsprechende normale Allel darstellt. Es ist nun klar, dal es sich dabei um
Scheinwerte handelt, weil sie iliber das Ergebnis eines stindig wirksamen
Selektionsprozesses ermittelt wurden, der aber nicht exakt den durch das
Heterosis-Gesetz gegebenen Gesetzen gehorcht, da es vermutlich zu stark
vereinfacht ist. Die Bedingungen (1), (2) und (4) sind zwar in dem Sinne erfiillt,
daB3 die durch sie ausgeschlossenen »Storfaktoren« vernachlidssigbar sind.
Bedingung (5) ist hier klar nicht erfiillt. Nicht vernachldssigbar ist auf jeden
Fall der in Bedingung (3) auftretende Faktor: Migration. Es findet vermutlich in
Wirklichkeit eine stetige Wanderung von Personen zwischen den
Malariagebieten und den Nicht-Malariagebieten statt, so da} das Gleichgewicht
standig gestort wird und die Allelfrequenzen nicht exakt den aufgrund des
Heterosis-Gesetzes zu erwartenden Werten entsprechen. Trotz dieses Mangels
kann kaum bestritten werden, dal das Heterosis-Modell eine Erkldrung dafiir
leistet, weshalb das HbS-Allel in Malariagebieten derart héufig ist (ca. 40% der
Erwachsenen sind fiir diesen Locus heterozygot). Diese Erklarung gelingt, weil
sie sich auf die wichtigsten Faktoren, die die Evolution des Sichelzell-Allels
bestimmen, konzentriert und von weniger einfluBreichen »Storfaktoren«
abstrahiert. Die populationsgenetische Erkldrung wird in dem oben
ausgefiihrten Sinn erginzt durch die molekularphysiologische, mikroreduktive
Erkldrung der Heterozygoten-Uberlegenheit der Kombination des normalen mit
dem Sichelzellen-Hamoglobinallel: Es wird erklért, weshalb das Sichelzellen-
Allel das Heterosis-Gesetz im »Idealfall« - d.h. im Fall da} Bedingungen (1) -
(5) erfiillt sind - realisiert.

Im Prinzip ist es moglich, die »Storfaktoren« in das Modell aufzunehmen.
Eine Gleichung fiir die Verdnderung von Allelfrequenzen, die auch Drift,
Mutation und Migration beriicksichtigt, wurde z.B. von Wright aufgestellt!8:

Ap +0p =-up +1(1 - p) + p(1 - p)(t + wp) + Op

wobei dp driftbedingte Zufallschwankungen der Allelfrequenz angibt. u ist die
Mutationsrate, m die Migrationsrate und ¢ und w sind Selektionskoeffizienten,
die auch nichtzuféllige Paarung beriicksichtigen. Diese Gleichung kann z.B.
mittels eines Diffusionsansatzes integriert werden!®. Theoretisch konnte der
Fall auch fiir Heterozygoten-Uberlegenheit behandelt werden, was vermutlich
duBerst kompliziert wird und kaum zu einer neuen Einsicht fiihrt. Auf jeden
Fall miiiten in diesem Fall die zusétzlichen Parameter u, m, t, w in das Modell
eingesetzt werden. Allerdings wird auch ein auf diesem Weg erhaltenes

17 Li (1961), S. 1611f.
18 Wright (1931), S. 155
19 Crow und Kimura (1970)
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theoretisches Modell nur eine Anndherung an die Wirklichkeit sein konnen.
Denn Wrights Gleichung nimmt an, dal die Population sich in diskreten
Generationen reproduziert. Beim Menschen ist dies zweifellos nicht der Fall,
was die exakte Berechnung von Genfrequenzen zusitzlich kompliziert, weil die
Altersstruktur der Population beriicksichtigt werden muf3.

Populationsgenetische Modelle abstrahieren also nicht nur von den Faktoren,
die einen bestimmten Fitnessunterschied realisieren, sondern auch von vielen
Populationsparametern und erreichen dadurch ihre Allgemeinheit. Nach der
modelltheoretischen Auffassung von Theorien (sieche Kap. 8) definiert die
populationsgenetische Theorie idealisierte biologische Systeme, denen eine
genau bestimmte Zahl von Zustandsvariablen und Parametern zugeschrieben
wird. Bei Ein-Locus Modellen kann der Zustandsraum durch drei
Genotypfrequenzen konstruiert werden?0. Die Parameter s, ¢, u und m konnen
dazu benutzt werden, den Geltungsbereich des Ein-Locus Modells fiir Heterosis
festzulegen. Die  Gleichgewichtsbedingung  fiir den  balancierten
Polymorphismus kann, wie in 12.1 gezeigt, mittels der Hardy-Weinberg
Gleichung berechnet werden, die ebenfalls eine bestimmte Klasse von
idealisierten  biologischen Systemen definiert, ndmlich Populationen
mendelnder sexueller Organismen, die sich zuféllig paaren.

Welche Rolle spielt nun die mikroreduktive molekular-physiologische
Erkldrung der Heterozygoten-Uberlegenheit in diesem Bild? GeméiB der
Theorie der token/token-Reduktion identifiziert die molekular-physiologische
Theorie die Sichelzell-Andmie als Realisierung eines populationsgenetischen
Heterosis-Modells. Sie sagt zwar nicht genau, welches Modell; ob ein sehr
einfaches wie das angebene oder ein komplexeres, weniger stark idealisiertes.
Aber das Allelpaar in seinem Kontext (menschliche Populationen in
Malariagebieten) wird von auflerhalb der Selektionstheorie einer Klasse von
Modellen der Selektionstheorie als Anwendung zugewiesen.

An dieser Charakterisierung des Verhiltnisses der Selektionstheorie und der
Physiologie wird klar, daf} hier nur in einem schwachen Sinn von Reduktion
geredet werden kann. Die Reduktion ist allenfalls explanatorisch und nicht
definitorisch, was allein schon an der Verschiedenheit der Extensionen der
verwendeten funktionalen und strukturellen Préadikate erkennbar ist. Die
Charakterisierung mittels token/token-Reduktion sagt aber mehr aus als z.B. die
Supervenienztheorie der Fitness. Wie in Kap. 10 besprochen wurde, besagt eine
solche lediglich die Kovariation von Fitnesswerten und physikalischen
Eigenschaften des Organismus. Die Ursache der Kovariation, warum ein
Fitnessunterschied mit einem bestimmten physikalischen Unterschied korreliert
ist, bleibt dabei offen. Mittels der hier angegeben Charakterisierung kann aber
das Verhiltnis genauer ausgedriickt werden: Der Fall der Sichelzell-Andmie
wird von zwei Seiten her beschrieben, von der populationsgenetischen und der

20 Lloyd (1988), S. 34
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molekular-physiologischen. Von der populationsgenetischen Seite her kann
festgestellt werden, daBl zwischen den beiden Allelen Hb* und HbS ein
Fitnessunterschied besteht und da8 HbAHbS den beiden homozygoten
Genotypen iiberlegen ist (z.B. durch Bestimmung der Uberlebensraten der
Genotypen). Das Verhalten der beiden Allele in der Population unter Selektion
kann vorausgesagt und die Vorhersage empirisch tiberpriift werden. Dadurch
wird das System einmal als Fall von Heterosis erkannt. Die
molekularphysiologische Erkldrung sagt voraus, dal HbAHbS-Individuen ceteris
paribus bessere Uberlebenschancen haben als HbAHb” und HbSHbS und erklirt
diesen Umstand auch gleich. Dadurch wird das System ein zweites Mal als
Anwendung fiir das Heterosis-Modell identifiziert. Wir wissen nun nicht nur,
daf} das System ein Fall von Heterosis ist, wir wissen auch warum. Dies ist der
explanatorische Aspekt der Reduktion. AuBerdem konnen wir durch die
doppelte Identifikation des Systems als Anwendung fiir das Heterosis-Modell
mehr Vertrauen in die gesamte Erkldrung haben (das Explanandum ist die
enorme Hiufigkeit der Krankheit in Malariagebieten; die gegebene Erkldrung
ist ultimat). Es wire ja z.B. moglich, daB bei der Bestimmung der
Uberlebensraten ein statistischer Fehler gemacht wurde und daB iiberhaupt kein
Fitnessunterschied vorliegt. Die Behauptung des Vorliegens eines
Fitnessunterschieds aufgrund der Beobachtung von Fortpflanzungs- und
Uberlebensraten in einer endlich groBen Population ist stets eine statistische
Hypothese, bei der die Moglichkeit eines statistischen Fehlers nicht eliminiert
werden kann2?!. Die molekular-physiologischen Fakten machen dies aber
weniger wahrscheinlich. Sie bestitigen die statistische Hypothese des
Vorliegens eines Fitnessunterschieds, indem sie eine physikalische Basis fiir
den Fitnessunterschied ausfindig machen. Dies ist der bestdtigende Aspekt
einer Reduktion?2. Damit erfiillt auch token/token-Reduktion zwei zentrale
Zwecke der Theoriereduktion. Der einzige Aspekt, den sie nicht erfiillt, ist die
Definierbarkeit von Begriffen durch Begriffe einer reduzierenden Theorie. Wie
wir in Kap. 9 gesehen haben, ist dieser sowieso problematisch.

12.5 Quantitative Merkmale

Der Fall der Sichelzell-Andmie, den ich hier als Beispiel verwendet habe, ist
nicht fiir alle Selektionsprozesse repréasentativ. Neben dem eher seltenen
Phinomen der Heterozygoten-Uberlegenheit zeichnet er sich auBerdem durch
eine Eigenschaft aus, die auch nicht bei allen Selektionsprozessen gegeben ist:
das Sichelzellenmerkmal ist monogen (d.h. durch ein einziges Gen bestimmt)
und deswegen diskret, d.h. es ist entweder vorhanden oder nicht. Viele

21 Beatty (1987a)
22 ygl. Nagel (1961), S. 361
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Merkmale, die der Selektion unterliegen konnen, sind im Gegensatz dazu
polygen und kontinuierlich; in der technischen Literatur werden solche meist
als »quantitativ« bezeichnet. Quantitative Merkmale konnen kontinuierlich tiber
einen Bereich variieren; das Paradigma eines solchen Merkmals ist die
Korpergrofle. Auch bei dem in 11.3 vorgestellten Beispiel handelt es sich im
Prinzip um ein quantitatives Merkmal. Es ist anzunehmen, daB} dieses Merkmal
durch viele Gene bestimmt wird, und nicht - wie bei der Sichelzellen Andmie -
durch zwei Varianten eines einzigen Gens. Auch fiir quantitative Merkmale gibt
es Modelle, die die Selektion eines solchen Merkmals in Populationen
beschreiben?3; diese haben eine andere Form als typische Modelle fiir diskrete
Merkmale wie der in 12.1 besprochene Fall von Selektion an einem Genort. Als
Variablen treten in diesen Modellen nicht Genfrequenzen auf, sondern Gréfen
wie die additive genetische Varianz oder die Heritabilitit eines Merkmals in
einer Population, sowie das sog. Selektionsdifferential (Unterschied zwischen
dem Mittelwert der selektierten Eltern und der gesamten Population). Die
quantitative Genetik - so heiit das Teilgebiet, das die Evolution quantitativer
Merkmale untersucht - kennt gesetzesméalige Beziehungen zwischen diesen
GroBen, z.B. zwischen der Heritabilitit (h2) eines Merkmals und der evolu-
tiondren Antwort auf phénotypische Selektion?4:

(S elektionsantwort ): R2(S elektionsstc’irke)

h? (Heratibilitit) ist ein MaB dafiir, welcher Anteil der Variation eines
quantitativen Merkmals in einer Population auf genetische (im Gegensatz zu
umweltbedingter) Variation zuriickzufiihren ist. Die Selektionsstirke ist durch
die Stidrke der Fitnessunterschiede verschiedener Phénotypen bedingt, und die
Selektionsantwort gibt an, wie sich der Mittelwert eines quantitativen, variablen
Merkmals von Generation zu Generation durch Selektion verédndert.

In der quantitativen Genetik unterscheidet man meist zwischen stabilisie-
render, gerichteter und disruptiver Selektion?>. Bei Ersterer ist Fitness eine
Funktion des quantitativen Merkmals, die mindestens ein lokales Maximum
aufweist (die oben angegebene Beziehung zwischen Heritabilitdt, Selek-
tionsstirke und Selektionsantwort gilt nur fiir gerichtete Selektion). Dieser
»optimale« Phinotyp wird, wenn er sich in der Population einmal durchgesetzt
hat, stabil bleiben. Bei gerichteter Selektion hat die Fitnessfunktion in
Abhingigkeit des quantitativen Merkmals innerhalb des Variationsbereichs
kein Maximum, sondern nimmt stetig zu. In diesem Fall wird sich die
Population durch Selektion stindig in Richtung der zunehmenden Fitness
bewegen und das quantitative Merkmal wird immer groer bzw. kleiner, bis

23 Maynard Smith (1992), Kap. 6; Stearns (1992), Kap. 3
24 Roughgarden (1979), S. 142
25 Futuyma (1990), S. 175
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irgendwelche »constraints« erreicht werden, iiber die hinaus das Merkmal aus
physiologischen Griinden nicht evoluieren kann. Sind keine solchen
»constraints« vorhanden, entsteht ein »Darwinscher Ddmon«, d.h. ein Or-
ganismus mit unendlicher Fitness. Die Absurditiit eines solchen Ddmons 148t
den SchluB} zu, da3 es immer constraints gibt. Beim dritten Typ von Selektion
schlieBlich hat die Fitnessfunktion ein lokales Minimum. Dies kann dazu
fiihren, daB sich die Population in zwei Portionen aufspaltet (deswegen
»disruptive« Selektion), wobei die Haufigkeitsverteilung fiir das Merkmal zwei
Maxima annimmt, von denen eines iiber, das andere unter dem Wert mit
minimaler Fitness liegen. Es existieren fiir diese Arten von Selektion bestimmte
Gesetze, wie z.B. das oben angegebene fiir Heritabilitit und Selektionsantwort
bei gerichteter Selektion.

Das Beispiel aus 11.3 sagt stabilisierende Selektion fiir den Fall hervor, daf3
sich das untersuchte Merkmal bei Einsetzen des Selektionsprozesses
symmetrisch um das Optimum herum verteilt, und gerichtete Selektion, falls
der Populationsdurchschnitt vor Einsetzen der Selektion neben dem Optimum
liegt. Wiederum stellt sich die Frage, wie sich nun ein bestimmtes System, das
den Gestzen der stabilisierenden oder gerichteten Selektion unterliegt, als eine
Realisierung dieser Gesetze zur mikroreduktiven Erkldrung der Abhéngigkeit
der Fitness von dem quantitativen Merkmal verhilt. Ich charakterisiere das
Verhiltnis wiederum mit Hilfe von Mengendiagrammen (Annahme: es liege
stabilisierende Selektion vor):

Der Fall von Sammelverhalten bei Honigbienen wird zunichst extern (im
Bezug auf physiologische Eigenschaften) als Fall von stabilisierender Selektion
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(Pradikat S”) klassifiziert26. Physiologisch wird der Fall mittels eines Pridikats
S klassifiziert, welches von seinen Referenten genetische Unterschiede in der
Energieeffizienz von Verhaltensweisen aussagt. Dann wird in nunmehr
vertrauter Manier das Sammelverhalten bei Honigbienen als Referent (=token,)
von S’ und gleichzeitig als Referent (=token,) von S identifiziert. Auch diese
Mikroreduktion besitzt erwartungsgemadss eine explanatorische Asymmetrie: es
wird von der Strukturseite (d.h. der Physiologie) her auf die in 11.3 vorgefiihrte
Weise gezeigt, warum der betrachtete Fall unter das Pradikat S’ fillt, nimlich
weil er bestimmte physiologische Eigenschaften aufweist. Das abgeleitete
Gesetz L;*, das die Abhingigkeit der Fitness von gewissen physiologischen
Parametern beschreibt, besagt hier nichts anderes, als dal das System die
Bedingungen fiir stabilisierende Selektion erfiillt: es gibt einen hinsichtlich der
Fitness des Organismus optimalen Wert fiir die quantitative Variable, die das
Sammelverhalten der Bienen beschreibt. Dadurch identifiziert L,* dieses
System extern als Referenten oder als Realisierung der Gesetze fiir
stabilisierende Selektion; es sagt voraus, daBl das System diesen Gesetzen
unterliegt, ohne das tatsédchliche evolutionidre Verhalten tatséchlich beobachten
zu miissen, was ja oft nicht moglich ist, weil Selektionsprozesse ihre Spuren
verwischen, indem sie die fiir sie generative genetische Variation reduzieren.
Eine weitere interessante Frage ist, wie die lokale Verbindung zwischen
Fitness und physikalischen Eigenschaften interpretiert werden kann. Die
Identitétsrelation kommt hierfiir nicht in Frage; bekanntlich sind z.B. Fit-
ness und Energieeffizienz nicht koextensional. Ich hatte in 9.5 vorgeschlagen,
lokale Briickengesetze so zu interpretieren, da3 sie analoge Eigenschaften
bezeichnen, wobei als tertium comparationis die Kkausale Rolle der
Eigenschaften in Frage kommt. Konnte man nun sagen, da} Fitness und En-
ergieeffizienz in dem oben betrachteten Beispiel analoge Eigenschaften
bezeichnen? Fitness wird meist als kausale Tendenz eines Organismus in-
terpretiert, durch natiirliche Selektion bevorzugt zu werden?’. Fitnessunter-
schiede sind in einem gewissen Sinn die »Treibkrifte« von Selektionspro-
zessen. Dasselbe kann man nun im Fall von Selektion fiir effizientes Nahrungs-
Suchverhalten von der Eigenschaft der Energieeffizienz aussagen. Man kann
ebenso gut sagen, die hohere Fitness sei die Ursache des evolutionédren Erfolgs
gewisser Verhaltensweisen, wie man sagen kann, die bessere Energieeffizienz
sei diese Ursache. Bei der ersteren Aussage wird die Erkldrung durch das
Prinzip der natiirlichen Selektion geleistet, bei der letzteren durch
physiologische Prinzipien. Was immer die Eigenschaft »Fitness« beziiglich der

26 Ob es sich wirklich um stabilisierende Selektion gehandelt hat, 146t sich nach Erreichen des
Gleichgewichtszustandes nicht festellen; dazu miiite der Selektionsprozel in Aktion
beobachtet werden, oder zumindest Angaben iiber die Verteilung des Merkmals vor der
Selektion vorliegen. An meinem begrifflichen Punkt dndert sich dadurch aber nichts.

27 Propensititsinterpretation der Fitness; siehe Mills und Beatty (1979).
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Evolution dieser Systeme erklidrt, wird in diesem Fall auch durch die
Eigenschaft »Energieeffizienz« erklirt.

Eine weitere Eigenschaft, die den Status der Beziehung zwischen Fitness
und Energieeffizienz als Briickengesetz rechtfertigt, ist, dal zumindest lokal die
Begriffe fiireinander substituiert werden konnen. Im Rahmen eines Op-
timierungsmodells wird tatsidchlich Energieeffizienz als Optimierungskriterium
anstelle von Fitness verwendet, welches gemill der Selektionstheorie die
eigentliche Eigenschaft ist, die durch Selektion maximiert wird. Es muf} aber
klar darauf hingewiesen werden, dafl die Identifikation von Fitness mit
Energieeffizienz nur fiir bestimmte Systeme gilt, d.h. nur fiir bestimmte Or-
ganismen und sogar nur fiir bestimmte Merkmale innerhalb dieser Organismen.
Das Briickengesetz ist also lokal; es unterliegt gewissen ceteris paribus-
Bedingungen. Trotzdem ist es von einer gewissen Allgemeinheit: es gilt fiir
viele »tokens« der zu verbindenden Begriffe.

Aus dieser Diskussion geht aber auch hervor, dal durch die mikroreduktive
adaptive Erkldrung eines Fitnessunterschieds die populationsgenetischen oder
quantitativ-genetischen Modelle nicht iiberfliissig werden. Die mikroreduktive
Erkldarung gibt an, weshalb sich beziiglich eines bestimmten Merkmals
variierende Organismen in ihrer Fitness unterscheiden, das
populationsgenetische Modell erklirt, weshalb solche Fitnessunterschiede zu
bestimmten Veridnderungen der Genfrequenzen oder der Merkmalsverteilung in
der Population fiihren. Zusammen bilden sie die adaptive Erklarung.
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Epilog: Reduktionismus und Materialismus in der Biologie

Ich habe in den vorangegangenen Kapiteln eine reduktionistische Interpretation
der Synthetischen Evolutionstheorie und ihrer Beziehung zu anderen
Wissenschaften zu entwickeln versucht. Einige allgemeine Bemerkungen und
SchluBfolgerungen, die sich aus einer solchen Interpretation ergeben, sind nun
noch angezeigt.

Das Schlagwort »Reduktionismus« hat in letzter Zeit in verschiedenen
Kontexten einen negativen, ideologischen Beiklang erhalten. Soweit ich diese
Debatten iiberblicke, hat dies hauptsidchlich zweierlei Griinde. Erstens wurde
dieses Wort in neuerer Zeit hiufig und besonders im angelsidchsischen Raum im
Zusammenhang mit den anhaltenden Kontroversen um die Soziobiologie und
die eventuellen biologischen Grundlagen menschlichen Handelns gebraucht.
Dort bezeichnet »Reduktionismus« die Tendenz, komplexe menschliche
Verhaltensweisen mittels einfacher biologischer Mechanismen zu erkldaren und
die soziale, kulturelle und historische Bedingtheit des Menschen aufler Acht zu
lassen. Dies ist nicht der Sinn, in dem in der vorliegenden Arbeit von
»Reduktionismus« die Rede ist. Da} bei wissenschaftlichen Erkldrungen nach
Moglichkeit immer alle Faktoren, die fiir bestimmte Phéanomene relevant sind,
beriicksichtigt werden miissen, ist ebenso so richtig wie trivial. Mit der hier
vertretenen Form von Reduktionismus ist dies vollig vertrdaglich. Was die
Synthetische Evolutionstheorie anbelangt, so macht diese von vornherein nur
Aussagen iiber biologische Merkmale, die eine genetische Basis haben. Wo
dies nicht der Fall ist - also z.B. fiir kulturell vermittelte Eigenschaften von
menschlichen Individuen oder Gesellschaften - miissen andere Theorien
herbeigezogen werden, z.B. soziologische. Ob solche Theorien auch einer
reduktionistischen Interpretation zugéinglich sind, ist eine schwierige Frage, die
hier nicht erortert werden kann.

Der zweite Kontext, in dem »Reduktionismus« als ideologisch suspekt
angesehen wird, hat einen forschungs- und bildungspolitischen Hintergrund.
Seit der raschen Expansion der Molekularbiologie in den Sechziger- und
Siebzigerjahren, die vielerorts auf Kosten der organismischen Biologie (d.h.
Evolutionsbiologie, Zoologie, Botanik) erfolgte, verbindet man mit »Reduktio-
nismus« héufig die Auffassung, daB8 Erkldrungen biologischer Phidnomene
allein auf der molekularen Ebene zu suchen sind. Auch dies ist ein vollig
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anderer Sinn von »Reduktionismus«, und auch eine solche Auffassung wird
durch die vorliegende Untersuchung nicht gestiitzt. Im Gegenteil, wie ich
besonders im ersten Teil (Kap. 3-5) zu zeigen versucht habe, stiitzt sich die
Neo-Darwinistische Evolutionstheorie auf Untersuchungen sowohl auf der or-
ganismischen (Biogeographie, Systematik) als auch auf der Mikroebene
(Genetik, Zytologie). M.E. lag die enorme Fruchtbarkeit der Synthetischen
Theorie als Forschungsprogramm gerade in der Verbindung dieser beiden
Ebenen. Eine einseitige Forschungspolitik kann also mit der hier verteidigten
Auffassung der Evolutionstheorie und ihrem Verhiltnis zu anderen
Wissenschaften nicht begriindet werden.

Wie wir gesehen haben, erlauben typische reduktive Erkldarungen in der
Evolutionsbiologie die Elimination von Theorien der organismischen Ebene
(z.B. der Selektionstheorie) nicht. Dies wiare nur durch definitorische Reduktion
(siehe 9.2) moglich, die in der Biologie wegen der multiplen Realisierbarkeit
biologischer Eigenschaften meistens versagt (sieche 10.1). Was ich behaupte, ist
lediglich die prinzipielle Moglichkeit von explanatorischer Reduktion in der
Evolutionsbiologie. Wie ich gezeigt habe (Kap. 12), besteht der Zweck solcher
Reduktionen nicht in der Elimination einer Makrotheorie, sondern darin,
einzelne Anwendungen der Makrotheorie besser zu verstehen, z.B.
Selektionsprozesse hinsichtlich der physikalischen Basis der sie verursachenden
Fitnessunterschiede bei einem bestimmten Typ von Organismen (siche 12.4
und 12.5). In diesem Sinne behilt die organismische Biologie ihre Autonomie,
die zu begriinden der Hauptzweck vieler antireduktionistischer Argumente in
der Biologie ist. Aus meinen Untersuchungen geht aber hervor, daf} ein richtig
verstandener Reduktionismus die Autonomie der organismischen Biologie nicht
beschneidet.

»Reduktionismus« im hier verwendeten Sinn steht fiir eine Behauptung tiber
die Struktur gewisser wissenschaftlicher Erkldrungen und den Zusammenhang
von Theorien aus verschiedenen Forschungsbereichen. Die Kernaussage ist die,
daBl bei Typen von Realisierungen funktionaler Eigenschaften, die in einer
Makrotheorie vorkommen - z.B. ein Typ von Organismen mit bestimmten
Fitnesswerten - im Rekurs auf Mikrotheorien erkliart werden kann, warum bei
diesem Typ diese funktionale Eigenschaft instantiiert wird (zum Begriff der
funktionalen Eigenschaft siehe 9.2 und 10.1). Diese Aussage ist weder
empirischer (wie die als »reduktionistisch« geltenden Aussagen mancher
Soziobiologen) noch forschungspolitischer Natur, sondern es handelt sich um
eine epistemologische These. Wie oft bei epistemologischen Thesen verbergen
sich dahinter aber metaphysische Annahmen. Tatsichlich sind die
hauptsidchlichen Griinde fiir mein Interesse am epistemologischen
Reduktionismus ontologischer Natur (wie mir erst im Verlauf dieser Un-
tersuchung klar wurde). Ich werde diese Griinde zum Schlufl noch kurz
darlegen.
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Das ontologische Gegeniiber des epistemologischen Reduktionismus ist der
Materialismus, der eine metaphysische Grundannahme der modernen Biologie
darstellt. Eine minimale und innerhalb der (analytischen) Philosophie der
Biologie zur Zeit unkontroverse Formulierung dieser These lautet wie folgt:

M,: Es existieren in belebten Wesen (a) keine Substanzen und (b) keine
elementaren Wechselwirkungen, die nicht auch in unbelebter Materie
vorhanden sind.

Diese Formulierung richtet sich explizit gegen Formen des Vitalismus, in denen
die Existenz besonderer Lebenskrifte (z.B. Bergsons »élan vital« oder Drieschs
»Entelechie«) behauptet wird. Aufgrund ihres negativen Charakters - sie gibt
nur an, was nicht ist - ist M, aber ergénzungsbediirftig. Wie konnte sie ergéanzt
werden?

M,, ist die These des materialistischen Substanzmonismus. Substanzen sind
gemdl der klassischen Metaphysik diejenigen Dinge, die ohne ein Anderes
existieren konnen. Thnen gegeniiber stehen Eigenschaften, die nur vermittels
von Substanzen existenzfihig sind. Die Frage ist nun, ob M, durch eine These
ergédnzt werden soll, die behauptet, daf} es auch nur eine Art von Eigenschaften
gibt!:

M,: Alle Eigenschaften sind materieller (physikalischer) Natur.

Der materialistische Eigenschaftsmonismus M, ist wesentlich stidrker und auch
problematischer als der Substanzmonismus. Um die Problematik von M, zu se-
hen, betrachte man eine typische Kompositionshierarchie, wie sie im modernen
naturwissenschaftlichen Weltbild enthalten ist: Elementarteilchen bilden
Atome, diese bilden Molekiile, diese bilden Aggregate (Festkorper, Mem-
branen, Fliissigkeiten, Gase). Lebende Zellen sind nach der modernen Auf-
fassung Gemische solcher Aggregate. Sie bilden die Gewebe und Organe der
Organismen, z.B. das menschliche Gehirn. Das Gehirn bildet Bewuft-
seinszustinde wie Gedanken, Gefiihle, Wahrnehmungen usw.

Betrachten wir nun typische Eigenschaften entlang dieser Hierarchie:
Elementarteilchen haben Masse und Ladung sowie quantenmechanische Ei-
genschaften (z.B. Spin); Atome und Molekiile haben dazu noch chemische
Bindungseigenschaften. Aggregate haben thermodynamische, elektromagne-
tische und mechanische Eigenschaften. Zellen, Gewebe und Organe haben
metabolische,  morphogenetische, endokrinologische, = immunologische,
neurophysiologische usw. Eigenschaften. BewuBtseinszustinde haben sub-
jektive Eigenschaften wie »angenehm«, »nagend«, »dumpf« usw. Es ist of-
fensichtlich, daf} irgendwo in der Kompositionshierarchie der Punkt kommt, an

1 ygl. Kim (1996), S. 211f.
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dem wir eine auf einer bestimmten Ebene auftretende Eigenschaft nicht mehr
ohne Weiteres als »materiell« und schon gar nicht als »physikalisch«
bezeichnen wiirdenZ. Dieser Punkt ist spitestens bei den BewuBtseinszustéinden
erreicht.

Dadurch stellt sich fiir den Materialisten die Frage, wie Aggregate physi-
kalischer Entititen nicht-physikalische Eigenschaften haben konnen. Manche
Autoren postulieren an diesem Punkt Emergenz, um das Auftauchen (lat.
emergere) von neuen Eigenschaften auf hoheren Ebenen der Komplexitit zu
erkliren3. Die von mir bevorzugte Antwort ist aber die folgende: Manche
Eigenschaften werden nicht durch ihre materielle oder physikalische Basis
definiert, sondern durch ihre kausale Rolle in einem komplexen
Wirkungsgefiige. Solche Eigenschaften nennt man »funktional«, und zu ihnen
gehoren vermutlich die mentalen Eigenschaften, aber auch biologische
Eigenschaften wie Fitness oder Dominanz (in der Genetik). Diese
Eigenschaften sind nur in dem Sinn nicht physikalisch, indem ihre
Zuschreibung nicht an bestimmte materielle Realisierungen gebunden ist.

Es ist nun m.E. auch fiir biologische Eigenschaften sinnvoll, dal sie von
physikalischen Eigenschaften unterschieden werden (sie als »materiell« zu
bezeichnen erscheint mir unproblematisch). Viele funktionale biologische
Eigenschaften konnen nur in einem lebenden Organismus auftreten, in dem sie
die sie auszeichnende kausale Rolle iibernehmen konnen. Fitness kommt z.B.
nur einem System zu, das zur Fortpflanzung beféahigt ist; und es ist allein dieser
Umstand, der Fitness zu einer typisch biologischen Eigenschaft macht (sollte es
aber eines Tages kiinstliche Organismen geben, so hitten auch diese Fitness). In
12.2 haben wir einen Versuch betrachtet, eine kategoriale Trennung zwischen
biologischen und physikalischen Eigenschaften mit Hilfe des Begriffs der
Supervenienz vorzunehmen (E. Sober). Wie ich gezeigt habe, ist damit aber
kein wesentlicher Unterschied getroffen, da erstens alle physikalisch
determinierten Eigenschaften beziiglich derselben supervenient sind, und
zweitens multiple Realisierbarkeit von Aggregatseigenschaften schon in der
Physik auftritt. Alles was biologische Eigenschaften von rein physikalischen
abhebt, ist demnach ihre kausale Rolle in einem lebenden Organismus, dessen
sie zu ihrer Realisierung bediirfen. Dies wirft jedoch im Rahmen der
Voraussetzungen des Materialismus die Frage auf, wie sich funktional-

2 Der Einfachheit halber lasse ich abstrakte Entititen und ihre Eigenschaften wie z.B. Zahlen
und Primalitdt weg, da diese zusitzliche metaphysische Ritsel aufgeben, die hier nicht
relevant sind.

Eine Emergenztheorie wird unter anderem auch von einem der Architekten der Synthe-
tischen Evolutionstheorie vertreten, ndmlich von Ernst Mayr (1982, S. 59-64). Auf eine
Diskussion von Emergenztheorien wurde hier verzichtet, weil deren Probleme bereits
vorziiglich aufgezeigt wurden, z.B. Teller (1992); Hoyningen-Huene (1994); Stephan
(1994).
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biologische Eigenschaften zu den physikalischen verhalten. Eine Mdoglichkeit,
dieses Verhiltnis zu charakterisieren ist mittels Supervenienz (siehe 10.1).

Die Supervenienztheorie biologischer Eigenschaften ist ein Versuch, Ma-
terialismus (die meisten englischsprachigen Autoren verwenden dieses Wort
synonym mit »physicalism«) ohne Reduktionismus anzunehmen, also einen
nichtreduktiven Materialismus bzw. Physikalismus zu formulieren. Wie wir in
10.1 gesehen haben, wollen Supervenienztheoretiker wie Rosenberg drei Dinge
behaupten: Erstens, die Abhdngigkeit biologischer von physikalischen
Eigenschaften; zweitens, die Moglichkeit von multipler Realisierbarkeit von
biologischen durch physikalische Eigenschaften wund, drittens, die
Nichtreduzierbarkeit biologischer auf physikalische Eigenschaften. Letztere ist
dabei stets im Sinne von definitorischer Reduktion gemidf 9.2 gemeint;
explanatorische Reduktion wird durch multiple Realisierbarkeit nicht
ausgeschlossen. Wie wir gesehen haben (10.4), ermdglicht der formal definierte
Supervenienzbegriff aulerdem lediglich eine Behauptung iiber die Kovariation
biologischer mit physikalischen Eigenschaften.

Eine solche Kovariation ist nun auch unter Voraussetzungen denkbar, die
der Materialismus (im Sinne von M,) explizit ausschlie3t. Man konnte z.B. eine
vitalistische Theorie vorschlagen, laut der zwischen den biologischen und den
physikalischen Eigenschaften eines Organismus eine prdéstabilierte Harmonie
besteht. Wenn alle physikalisch ununterscheidbaren Individuen aufgrund dieser
Harmonie biologisch ununterscheidbar sind, so ist die im Supervenienzbegriff
enthaltene Kovariationsrelation erfiillt. Damit ist Supervenienz prinzipiell auch
mit einem Substanzdualismus zu vereinbaren. Der Supervenienztheoretiker
mul} also, wenn er eine materialistische Ontologie formulieren will (was ein
erklirtes Ziel von Supervenienztheorien in diesem Zusammenhang ist), eine
starkere These aufstellen. Ich behaupte, dafl diese These nichts Geringeres ist
als der mikrophysikalische Determinismus. Diese Behauptung wird im
Folgenden noch begriindet.

Der mikrophysikalische Determinismus enthdlt zwei Momente, deren
Beziehung untereinander nicht ganz klar ist. Eines dieser Momente ist die
kausale Abgeschlossenheit des physikalischen Bereichs. Damit ist gemeint, dafl
die physikalischen Gesetze nicht durch nicht-physikalische Einfliisse
aufgehoben oder beeintriachtigt werden konnen. Ein physikalisches Ereignis
kann nur durch andere physikalische Ereignisse kausal beeinfluit werden.
Demnach bewegt sich auch ein Elektron in Keith Jarretts Hand wihrend einer
Klavier-Improvisation allein wegen seiner Wechselwirkungen mit den es
unmittelbar umgebenden Elementarteilchen. Diese These hat besonders im
Zusammenhang mit mentaler Verursachung und dem Leib/Seele-Problem
aporetische Konsequenzen; ich sehe allerdings keine ernsthaften Probleme
damit, solange BewuBtsein ausgeklammert wird, also auch in der Biologie
(wenn von den intelligentesten Vertretern der Saugetiere abgesehen wird). Es
gibt m.E. fiir den Biologen gegenwirtig keinen Grund, an der universellen
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Giiltigkeit physikalischer Gesetze und damit an der Abgeschlossenheitsthese zu
zweifeln; insbesondere seit solche Gesetze in der Biochemie und der Biophysik
mit Erfolg auf biologische Systeme angewendet werden.

Das andere Moment des mikrophysikalischen Determinismus hat mit der in
Kap. 7 bereits kurz erwihnten Unterscheidung von Mikro- und Makrode-
termination zu tun. Mikrodetermination besagt, daf die Eigenschaften aller
Systeme durch die Eigenschaften ihrer Teile sowie durch die Wechselwirkun-
gen dieser Teile determiniert werden. Bei Makrodetermination wére das
Determinationsverhéltnis gerade umgekehrt: die Eigenschaften der Teile
wiirden durch die Eigenschaften des Ganzen bestimmt. Die schwierige Frage ist
nun, ob die kausale Abgeschlossenheit des physikalischen Bereichs
Mikrodetermination impliziert, oder ob sie auch Makrodetermination zulaBt.
Manche Proponenten von Makrodeterminationstheorien* scheinen die
Abgeschlossenheitsthese intakt lassen zu wollen; es fragt sich aber, ob dies
nicht zu Widerspriichen fiihrtS. Solange die Makrodeterministen nicht
aufzeigen, wie Makrodetermination unter Beibehaltung der Ab-
geschlossenheitsthese konsistent gedacht werden kann, und solange in der
Biologie keine guten Griinde vorliegen, die eine Verwerfung der Abge-
schlossenheitsthese nahelegen, scheint mir der mikrophysikalische Deter-
minismus innerhalb der Biologie eine verniinftige metaphysische Annahme zu
sein (ein bestimmtes Argument gegen den mikrophysikalischen Determinismus
wird unten noch kritisiert).

Auch Supervenienztheoretiker wie A. Rosenberg oder Sober wollen eigen-
tlich eine ontologische These von dieser Sorte behaupten. Der Supervenienz-
Slogan »no difference without a physical difference« spricht die
physikalistische Intuition an, dal wenn ein Organismus aus seinen Molekiilen
Stiick fiir Stiick zusammengebaut wird - z.B. durch einen Transporterstrahl des
Raumschiffs »Enterprise«® - auch alle anderen Eigenschaften dieses
Organismus festgelegt sind (Scotty im Transporterraum der »Enterprise«
braucht keine weiteren Informationen zum Hochbeamen von Mr. Spock als die
Struktur und Lage sdmtlicher Molekiile des wissenschaftlichen Offiziers). Dies
ist nichts Anderes als die These des mikrophysikalischen Determinismus, und
dies ist auch der einzige Grund warum die Supervenienztheorie als
materialistische oder physikalistische Theorie iiberhaupt in Frage kommt. Das
Problem mit der Theorie ist aber, wie besprochen, da3 Supervenienz im formal
explizierten Sinn kein kausales Abhédngigkeitsverhiltnis ausdriickt. Die Theorie
mul also - selbst wenn sie wahr ist (woran ich in meinen Untersuchungen nicht
gezweifelt habe) - dahingehend ergénzt werden, da3 das Kovariationsverhéltnis

z.B. Sperry (1986)
5 Klee (1984); Hoyningen-Huene (1994)

Diese fiir Vertreter der TV-Generation besonders anschauliche Illustration stammt von J.
Kim (1996, S.9).
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zwischen supervenienter und subvenienter Ebene ein kausales ist. Damit
behauptet man aber nichts Anderes als den mikrophysikalischen
Determinismus’. MLE. ist dieser Zug fiir den Supervenienztheoretiker, der eine
materialistische Metaphysik haben will, nicht zu vermeiden.

Durch diesen Zug riickt aber der Reduktionismus, den die Superve-
nienztheorie ja vermeiden wollte, wieder in Reichweite. Wenn die Eigen-
schaften auch der komplexesten Systeme durch die Eigenschaften ihrer Teile
und deren Wechselwirkungen bestimmt werden, dann erhélt man daraus ein
plausibles Argument fiir die Reduzierbarkeit komplexer Eigenschaften auf eine
Mikrotheorie, d.h. Reduzierbarkeit auf eine Theorie iiber die Wechsel-
wirkungen der Teile eines Systems: Es ist dann prima facie nicht einsehbar,
warum die relevanten kausalen Faktoren nicht identifizierbar sein sollen. Aus
der Diskussion in Kap. 10 ergibt sich allerdings, dal diese Reduzierbarkeit in
der Regel und besonders in der Biologie keine definitorische ist, sondern eine
explanatorische (9.2). Komplexe FEigenschaften konnen nicht durch
Mikroeigenschaften extensional dquivalent definiert werden, aber sie konnen
beispielsweise mit Hilfe des Cummins/Beckermannschen Mikroreduktionssche-
mas (9.6) erkldrt werden. Solche Erkldrungen fithren zu kausalen
Briickengesetzen, wie wir sie in 11.2 und 11.3 betrachtet haben. Solche
Briickengesetze sind die epistemologischen Korollare zum mikrophysikalischen
Determinismus, denn sie zeigen explizit auf, wie z.B. eine biologische
Eigenschaft kausal von physikalischen Eigenschaften abhéngt.

Aus diesen Uberlegungen lassen sich folgende SchluBfolgerungen ziehen.
Unter Voraussetzung des Substanzmonismus (M,) stellt sich die Frage nach der
Natur von Eigenschaften. Der Eigenschaftsmonismus (M,) ist zu stark, weil es
Eigenschaften gibt (z.B. funktionale), die sich nicht sinnvollerweise als »physi-
kalisch« einordnen lassen. Der nichtreduktive Materialismus mittels Superve-
nienz, der gewisse Eigenschaften trotz Supervenienz als irreduzibel betrachtet,
ist instabil; er fiihrt durch eine fiir den Materialisten nicht zu vermeidende
Ergénzung der Supervenienztheorie zu einer stirkeren These, ndmlich der des
mikrophysikalischen Determinismus:

M;: Eigenschaften komplexer Systeme werden durch die Eigenschaften
ihrer Teile sowie durch physikalische Wechselwirkungen dieser Teile kausal
determiniert,

die aus obengenannten Griinden zu (explanatorischer) Reduktion fiihrt. M, ist
eine nicht-triviale Ergdnzung von M, (zum Verhiltnis von M; und M, siehe
unten) und ist schwiécher als M,, weil sie nicht-physikalische Eigenschaften
zulaft (z.B. funktionale).

7 Dies ist besonders an Kims alternativer Formulierung von Supervenienz ersichtlich (10.2).
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Ich glaube nun, ein bestimmtes, gegen den mikrophysikalischen Deter-
minismus vorgebrachtes Argument mit Hilfe meiner Ergebnisse entkriften zu
konnen. Das Argument ist beziiglich des Verhiltnisses des epistemologischen
Reduktionismus  zum  mikrophysikalischen  Determinismus  durchaus
aufschlufreich.

Das Argument hat zwei Primissen: Die erste Pramisse besagt, dal der mi-
krophysikalische Determinismus die Reduzierbarkeit biologischer Theorien
impliziert. Die zweite Pridmisse besagt, daBl die Reduktion biologischer
Theorien im Allgemeinen nicht méglich ist. Aus diesen beiden Primissen folgt
per modus tollens, daB der mikrophysikalische Determinismus falsch ist8.

Das Problem bei diesem zunéchst raffiniert scheinenden Argument liegt in
der Vieldeutigkeit des Reduktionsbegriffs. Wie wir gesehen haben, versagt in
der Biologie nur eine bestimmte Art von Reduktion, die ich als definitorische
Reduktion bezeichnet habe. Es ist aber nicht von vornherein klar, daf} es diese
Art von Reduktion ist, die durch den mikrophysikalischen Determinismus (M;)
impliziert wird. Tatsdchlich ist dies hochst unplausibel®. Die Definierbarkeit
biologischer Begriffe mit Hilfe von physikalischen wird gemé8 der Diskussion
in Kap. 10 durch die multiple Realisierbarkeit biologischer Eigenschaften
verhindert. Multiple Realisierbarkeit ist aber mit M; (wie auch mit
Supervenienz) vertrdglich, d.h. wird durch diese These nicht ausgeschlossen.
Daraus folgt aber, da3 M; keinen definitorischen Reduktionismus implizieren
kann, denn dann miifite sie alles ausschliefen, was mit dem definitorischen
Reduktionismus unvertréglich ist, also auch multiple Realisierbarkeit.

Wesentlich plausibler ist, dal M; lediglich den explanatorischen Reduk-
tionismus impliziert. Das Argument hierfiir wurde oben bereits erwihnt: Wenn
die Eigenschaften komplexer Systeme durch die ihrer Teile sowie deren
Wechselwirkungen determiniert sind, so miiiten eigentlich erstere durch die
letzteren in konkreten Fillen erkldrbar sein. »In konkreten Fillen« ist eine
wichtige Qualifikation hier; denn, wie wir gesehen haben (9.6 und 9.7), miissen
nicht alle Realisierungen einer bestimmten Eigenschaft auf die gleiche Weise
erklirbar sein. Der explanatorische Reduktionismus besagt nur, da} es fiir jede
Realisierung z.B. einer biologischen Eigenschaft eine mikroreduktive Erkldrung
gibt, warum die Eigenschaft dort realisiert ist.

Damit versagt das Argument gegen M; wegen einer Doppeldeutigkeit des
Reduktionsbegriffs: Die erste Prdmisse gilt nur fiir den explanatorischen
Reduktionismus, die zweite nur fiir den definitorischen. Das Argument ist ein
FehlschluB3 der quaternio terminorum gemil der Syllogistik.

Die vielleicht schwierigste und auch interessanteste Frage bleibt, ob eine
Ablehnung des mikrophysikalischen Determinismus im Rahmen einer mate-
rialistischen Metaphysik iiberhaupt konsistent gedacht werden kann. Zu priifen

8 Das Argument stammt von J. Dupré (1993), Kap. 4.
9 vgl. Fodor (1974)
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wire unter anderem, ob sich die Ablehnung des mikrophysikalischen
Determinismus mit M,, vertridgt, der These von der Nichtexistenz besonderer
elementarer Wechselwirkungen in Lebewesen. Lauft die Behauptung, dal}
physikalische Gesetze manchmal - z.B. durch biologische Umsténde - verletzt
oder aufgehoben werden, nicht auf die Behauptung hinaus, dal es eben
spezifisch biologische Krifte gibt, die den physikalischen entgegentreten
konnen? Und wiére dies nicht genau eine vitalistische These, wie sie z.B. H.
Driesch vertreten hat?10

Meine Begriindung des epistemologischen Reduktionismus fiir die Biologie
laBt sich damit folgendermaflen auf den Punkt bringen: Wenn mit dem
Materialismus ernst gemacht werden soll, so wird der epistemologische
Reduktionismus in der einen oder anderen Form iiber den mikrophysikalischen
Determinismus unvermeidlich. Und im Materialismus liegt ein Teil der Grofle
von »Darwins gefihrlicher Idee«!!.

10 Driesch (1905), S. 237; Weber (1994)
IT pennett (1995)
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