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[CHAPTER 1]





Wirkungsweise der natürlichen Selektion am Bsp. AIDS


Was ist HIV? Retrovirus aus neun Genen, befällt T-Helferzellen. Jede T-Helferzele erkennt max. 10 Epitope, HIV entzieht sich durch hohe Mutationsrate dem Immunsystem. Verändert sich so rasch, dass Immunsystem nicht nach kommt. (Hat die höchste aller bekannten Mutationsraten. Alle 1'000 bis 10'000 Basen ein Fehler, 1 Mio. mal höher als beim Menschen. Während der Infektion in einem einzigen Menschen verändern sich die Gene von HIV so stark wie diejenigen der Menschheit in Millionen von Jahren.)





Escape hypothesis:


HIV has an extraordinarily high mutation rate which may be an adaptation to produce new epitopes and escape detection by the immune system. Any disease with a long latency has to generate high epitope diversity to survive. Otherwise the immune system would eliminate it.





Resistenzbildung innert wenigen Jahren gegen Medikament AZT (Azidothymidin), welches Reverse Transcriptase blockiert, indem statt Thymidin Azidothymidin in die DNA eingebaut wird. AZT sollte so eigentlich alle Retroviren unschädlich machen. 


Bei HIV wurden aber diejenigen Varianten ausgelesen, bei denen die Reverse Transkriptase weniger anfällig auf AZT ist, d.h. dieses weniger gut einbaut, als T.


Wenn dieses Medikament nicht mehr verwendet wird, wird diese Mutation mit der Zeit wieder verschwinden, da die Viren nicht mehr darauf selektioniert werden. Evolution ist also nicht endgültig, sondern reversibel.





Warum tötet HIV seinen Wirt?


Das ist doch auch für das Virus ein Nachteil. Warum werden trotz der hohen Mutationsrate nicht mit der Zeit diejenigen Varianten begünstigt, die den Wirt am Leben lassen?


Manchmal lautet die Antwort einfach: Weil es nicht geht. Die Möglichkeiten der Anpassung sind manchmal begrenzt, z.B. weil bei bestimmten Änderungen die Aktivität entscheidender Enzyme verloren gehen würde usw.





In diesem Fall hat man aber eine andere Erklärung, nämlich die transmission rate hypothesis:


(Siehe Fig. 1.10, p.17) In einer Population mit häufigem Partnerwechsel, Spritzentausch usw. ist eine hohe Virulenz ganz einfach die bessere Strategie für das Virus. Der Wirt stirbt so zwar schneller, kann aber in dieser kürzeren Zeit trotzdem mehr andere Menschen infizieren, als wenn das Virus etwas gutartiger wäre.


In einer Gesellschaft, die dem Virus weniger Ansteckungsmöglichkeiten bietet, werden jedoch die milderen Varianten des Virus selektiert.


Moralapostel würden sagen: Jede Gesellschaft züchtet mit ihrem Sexualverhalten dasjenige Virus heran, das sie verdient hat.





Das Sparsamkeitsprinzip (principle of parsimony):


Ist HIV vom Affen auf den Menschen oder vom Menschen auf den Affen übergesprungen? Die "humans first" hypothesis setzt voraus, dass das Virus vom Menschen fünf mal auf Affen übergesprungen sein müsste, während die "monkeys first" hypothesis mit nur drei Sprüngen von Affen auf den Menschen auskommt (Ersichtlich aus dem Baum Fig. 1.12, p.20). Da ein solcher Artwechsel ein sehr seltenes Ereignis ist, kann das Sparsamkeitsprinzip angewendet werden, welches besagt, dass diejenige Variante die wahrscheinlichere ist, welche mit weniger Aufwand bzw. mit weniger Schritten erreichbar ist.


Die phylogenetische Analyse zeigt also, dass HIV mit grösster Wahrscheinlichkeit vom Affen auf den Menschen übergewechselt ist.


�
[CHAPTER 2]





Darwins 4 Postulate:


1.)  Innerhalb einer Art gibt es Unterschiede zwischen den Individuen.


2.)  Einige dieser Unterschiede werden an die Nachkommen weitervererbt.


3.)  In jeder Generation wird mehr Nachwuchs erzeugt, als überleben kann.


4.)  Überleben und Fortpflanzung erfolgen nicht zufällig. Nur die am besten angepassten werden überleben und sich fortpflanzen. Sie werden natürlich selektiert.





Fitness:  Fähigkeit, zu überleben und zu reproduzieren.


Adaptation:  Adaptation is a characteristic that increases the fitness of an individual compared to individuals without the trait. (trait: Merkmal)





Bsp. Schnabelformen Galapagosfinken





Grenzen der Evolution: Wenn zwei Merkmale genetisch miteinander korreliert sind, können nicht beide unabhängig voneinander optimiert werden. Bsp: ein grösserer, längerer Schnabel wird automatisch breiter, auch wenn ein schmaler vorteilhafter wäre.





Handelt es sich beim Beispiel Galapagosfinken um Evolution?


Selektion ist die Verschiebung der Variationen eines Merkmals in eine Richtung innerhalb einer Generation.


Das ist noch keine Evolution. Evolution ist die Verschiebung der Variationen eines Merkmals in eine Richtung über Generationen hinaus. Da auch der Nachwuchs deutlich grössere Schnäbel hatte, fand Evolution statt.





Präadaptation:


Selektion kann nur Merkmale selektieren, die in einer Population bereits existieren.


Trotzdem kann Selektion auch erfinderisch sein und neues schaffen. Dies scheint paradox, aber Selektion kann bestehenden Verhaltensweisen, Strukturen, Genen usw. für andere Zwecke einsetzen, ihnen eine neue Funktion geben.


Bsp.: "Pandadaumen" ist anatomisch gesehen kein sechster Finger, sondern ein verlängerter Bestandteil des Handgelenks, der zum Abstreifen der Blätter benutzt wird.





Je nach Zeitmassstäben, die Evolution benötigt, unterscheidet man zwischen Mikroevolution (kleine Änderungen innerhalb Populationen, Bsp.: Reverse Transkriptase in HIV, Schnabelgrösse der Galapagosfinken) und Makroevolution (Grosse Änderungen über ganze taxonomische Gruppen, Bsp.: Flugfähigkeit der Vögel, Entstehen von Retroviren)
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---> Begon Kap. 4 !
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[CHAPTER 4]





Woher neue Gene und Allele kommen:


Punktmutationen: zufällige Fehler der DNA-Polymerase bei der Synthese oder beim Reparieren von Fehlern, die von mutagenen Chemikalien oder Strahlung verursacht wurden.


	Transition: Purin mit Purin (A mit G) oder Pyrimidin mit Pyrimidin (T mit C) vertauscht (häufiger)


	Transversion: Pyrimidin mit Purin vertauscht (seltener)


Änderungen in den ersten zwei Positionen eines Codons führen meist zu einer anderen Aminosäure, während ein Fehler in der dritten Position eines Triplets meistens keine Auswirkungen haben. (siehe genetischer Code s.60)





Bsp. Sichelzellenanämie


�
MUTATIONEN:


Replacement substitutions (or nonsynonymous substitutions): Punktmutationen, die zu einer anderen Aminosäure führen. 


Silent site substitutions (or synonymous substitutions): Punktmutationen ohne Einfluss auf Aminosäuren.





Mutationsrate unterliegt der Selektion und kann sich durch evolutionäre Prozesse verändern.








Drake’s rule:


Alle untersuchten Viren, Bakterien und Hefen haben die selbe Mutationsrate pro Genom und Generation.


Mögliche Erklärung: Fehleranfällige Polymerasen sind signifikant schneller, als genau arbeitende, d.h. es gibt einen Trade-off zwischen Schnelligkeit und Genauigkeit.


Drake’s rule scheint aber für höhere, langlebige Organismen nicht zuzutreffen.


Vermutlich ist der Schlüsselfaktor nicht die Genomgrösse, sondern die Lebensdauer.





Reparaturenzyme reparieren codierende Regionen effizienter als nicht codierende.


Fehler treten deshalb dort seltener auf, wo sie die grössten Folgen hätten. (p.109)





Woher neue Gene kommen:


-Genduplikationen (wichtigste Quelle), entstehen durch ungleiches Crossing-over. Chromosomen überkreuzen sich bei nichthomologen Punkten. Nach dem Crossing-over ist von den neu zusammengesetzten Chromosomen eines länger und eines kürzer als vorher.


Redundante (mehrfach vorkommende) Sequenzen können frei mutieren, ohne einem Selektionsdruck ausgesetzt zu sein, denn es ist ja noch eine Kopie vorhanden, die immer noch das ursprüngliche Genprodukt herstellt. Die neuen Sequenzen können mit der Zeit sogar ihre Funktion ändern, aus der zusätzlichen DNA entsteht ein neues Gen.


-Overprinting: Punktmutationen verursachen neue Startcodons oder neue Reading-frames.


-mRNA wird von einer Reverse-Transkriptase zurückübersetzt und (ohne Exons) in ein Chromosom eingefügt.





Bei den meisten Genen unterscheiden sich ihre verschiedenen Allele nur in den silent site substitutions, während in inaktiven Pseudogenen Mutationen überall gleich häufig sind.





Chromosomenveränderungen:


-Inversionen: Chromosom bricht an zwei Stellen. Das herausgefallene Stück wird verkehrtherum wieder eingesetzt.





Polyploidisierung:


Vervielfachung ganzer Chromosomensätze. n, 2n, 4n, 8n, ...


Bei den Blütenpflanzen sind fast die Hälfte aller Arten polyploid.


Polyploidie ist im Pflanzenreich normal und sehr wichtig, weil polyploide Organismen genetisch von denjenigen isoliert sind, aus denen sie hervorgegangen sind.





[CHAPTER 5](pp.121-127)





Population: Gruppe sich kreuzender Individuen sowie ihre Nachkommen.


Evolution: Veränderung in der Häufigkeit von Allelen über Generationen hinweg.





Die Theorie der Populationsgenetik basiert auf einem null-model (Ungültigkeitsmodell, Nullmodell), dem sogenannten Hardy-Weinberg equilibrium principle.


Es ist nur gültig unter folgenden Annahmen:


Es findet keine Selektion statt


Es gibt keine Mutationen


Es gibt keine Migration


Es gibt keinerlei zufälligen Effekte, die es einzelnen Individuen ermöglichen, mehr Gene an die Nachkommen weiterzugeben als andere.


Partnerwahl erfolgt rein zufällig


�
Sind alle diese Bedingungen erfüllt, dann wird sich die relative Häufigkeit der einzelnen Allele auch über viele Generationen hinweg nicht verändern. 


??? kann einfach berechnet werden...


Wird eine dieser Annahmen verletzt, dann ändert sich die Häufigkeit, es findet Evolution statt. Die ersten vier Punkte (Selektion, Mutation, Migration und zufällige genetische Drift) sind die vier Kräfte der Evolution.


Wenn die Partnerwahl nicht zufällig, sondern irgendwie gesteuert erfolgt, so verändert dies zwar nicht die relative Häufigkeit der Allele, aber die Häufigkeit der Genotypen. Dies ist kein Evolutionsmechanismus, kann aber doch indirekt den Lauf der Evolution beeinflussen.





Das Hardy-Weinberg equilibrium principle lässt folgende Schlüsse zu:


Allelhäufigkeiten verändern sich auch über Generationen hinweg nicht.


Gibt es zwei Allele mit Häufigkeiten p und q (p+q=1), dann ist die Häufigkeit der Genotypen gegeben durch p2, q2 (homozygote) und 2pq (heterozygote).


Allgemein gilt für mehrere Allele: 


Die Häufigkeit für jede Kombination homozygoter Genotypen AiAi beträgt pi2 und


die Häufigkeit für jede Kombination heterozygoter Genotypen AiAj beträgt 2pipj 
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[CHAPTER 5] (pp.128-145)





Berechnen der Allelhäufigkeit unter Selektion:


...





Berechnen der Genotyphäufigkeit unter Selektion:


Heterosis: =heterozygote superiority, Selektion bevorzugt Heterozygote, z.B. weil die homozygoten eine höhere Sterblichkeit aufweisen.


Heterosis ist eine der Selektionsarten, die bewirkt, dass wir das Verhältnis der Genotyphäufigkeiten nicht mehr vorhersagen können, indem wir die Allelhäufigkeiten multiplizieren!


Mit statistischen Tests (z.B. Chiquadrat) kann abgeschätzt werden, ob die Abweichung zwischen beobachtet und erwartet signifikant ist. (p.136)


Bsp.:  MHC-Allelhäufigkeit beim Menschen ganz anders als erwartet. (MHC am Immunsystem beteiligt) Mögliche Gründe: Aufgrund Körpergeruch erkennbar, welches Allel jemand trägt, man wählt Partner, der das andere Allel besitzt. Oder: Heterozygote haben höhere Überlebensrate, deshalb häufiger.


Häufigkeitsabhängige Selektion ist nebst Heterosis ein weiterer solcher Mechanismus.


Er wirkt sich stabilisierend auf die genetische Variabilität aus, indem jeweils das im Moment seltenere von verschiedenen Allelen bevorzugt wird.


Bsp.: Schuppenfresserfisch attackiert Fische von hinten und beisst ihnen ein Stück Fleisch aus der Flanke. Haben den Mund entweder rechts oder links, Allel für Rechtshänder dominant.


In Zeiten, wo Rechtshänder überwiegen, sind Opfer eher auf Angriffe von diesen, also von links, gefasst. Linkshänder haben deshalb leichteres Spiel, produzieren mehr Nachwuchs, überwiegen bald zahlenmässig und das ganze kehrt sich wieder um.


Der Phänotyp oszilliert um ein Verhältnis 0.5:0.5, dies bedeutet, der Genotyp wird auf ein Verhältnis von 0.3:0.7 stabilisiert (Nicht 0.5:0.5, weil rechtshändig dominant).


Auch der umgekehrte Fall, dass ein Selektionsmechanismus sich destabilisierend auswirkt, ist möglich.





Mutation als eine Triebkraft der Evolution?


Mutation als die Quelle aller genetischer Variationen liefert das Rohmaterial für die Evolution. Dies ist ihre wichtigste Aufgabe. Rein vom Prinzip her könnte sie auch eine selbständige Triebkraft der Evolution sein, doch in der Praxis sind die Mutationsraten dermassen gering (2x10-6), dass auch nach 5'000 Generationen noch keine Änderung von 1% erfolgt ist. Mutation allein genügt also noch nicht für eine schnelle Evolution.





Mutation – selection – balance  ?  (p.143)


�



[CHAPTER 5](pp.145-175, gehört zu lecture 6)





Migration als Triebkraft der Evolution?


Migration (im genetischen Sinn) = Austausch von Allelen zwischen Populationen.


Insel-Kontinent-Modell: Migration vom Kontinent zur Insel kann sowohl die Allel- als auch die Genotyphäufigkeit auf der Insel verändern (weg vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht bringen).


Rückwanderung von der kleinen Insel auf den unendlich grossen Kontinent ändert auf diesem hingegen nichts.


Bsp.: banded and unbanded watersnakes, Lake Ontario.


Migration homogenisiert die Allelhäufigkeiten zwischen verschiedenen Populationen, d.h. durch die Migration können sich die Allelhäufigkeiten auf der Insel nicht weit von denen auf dem Festland entfernen, auch wenn dort andere Allele selektiert werden.


Migration ist also besonders für kleine Populationen eine starke Triebkraft der Evolution, ihre Bedeutung liegt aber vor allem darin, dass sie verhindert, dass Populationen divergieren (sich auseinander entwickeln).





Genetische Drift:


Es gibt auch eine Triebkraft der Evolution, die absolut zufällig ist: die genetische Drift.


Sie tritt immer auf, weil Populationen endlich sind. Je kleiner die Populationsgrösse, desto stärker können die Auswirkungen der genetischen Drift sein (siehe Fig.5.23, p.155). 


Langfristig kann sie aber auch in grossen Populationen die Allelhäufigkeit bedeutend ändern.


Wenn Drift die einzige wirkende Triebkraft ist, dann bewegen sich die Allelhäufigkeiten völlig zufällig zwischen 0 und 1. Wird die Null erreicht, so ist das betreffende Allel für immer aus der Population verschwunden (bis es evtl. durch Mutation wieder neu entsteht).


Erreicht ein Allel die Häufigkeit 1, so sagt man, das Allel ist fixiert, d.h. es hat die anderen verdrängt und bleibt für immer bei 1.


Nimmt die Populationsgrösse durch natürliche Schwankungen/Katastrophen vorübergehend stark ab, so wird die Lage besonders kritisch. Man spricht von einem bottleneck (Flaschenhals). Es kommt zum sogenannten Gründereffekt; die sich wieder erholende Population enthält nur noch die paar wenigen Allele, die (rein zufällig) überlebt haben.





Nonrandom Mating (gesteuerte Partnerwahl):


Häufigste Variante von nonrandom mating: Inzucht (inbreeding), Paarung mit genetisch nahe verwandten Individuen. 


Nonrandom Mating (z.B. Inzucht, besonders Selbstbefruchtung (selfing)) beeinflusst die Genotyphäufigkeit. Es gibt mehr homozygote und weniger Heterozygote. 


Die Allelhäufigkeit wird hingegen nicht direkt beeinflusst.


Nonrandom mating alleine bewirkt folglich noch keine Evolution, kann aber starke indirekte Auswirkungen auf die Evolution haben.


Inzuchtkoeffizient F: Wahrscheinlichkeit, dass zwei Allele in einem Individuum identisch sind (durch Vererbung). ? (p.161)


Inbreeding depression:  ??? (p.163)


Mechanismen zur Inzuchtvermeidung:


-mate choice: Fähigkeit von Individuen, Verwandtschaft zu erkennen.


-Verhalten (vor Befruchtung): Bsp.: Kinder, die zusammen aufwachsen, heiraten 


  einander nachher nicht. 


-Molekulare Ebene: Bsp.: Blütennarbe entwickelt Immunreaktion gegen eigene Pollen.


-mating systems: Bsp.: Pflanzen sind zweihäusig, oder männl. Und weibl. Blüten separat an 


der selben Pflanze angeordnet, oder zweigeschlechtige Blüten sind so gebaut, dass 


Selbstbefruchtung wenig wahrscheinlich.


-dispersal: Nachkommen möglichst weit weg vom Geburtsort bringen (Flugsamen), oder ein 


Geschlecht revierbildend, sesshaft, das andere umherziehend.





The adaptive Landscape:  ??? (p.168)


�
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[CHAPTER 8]





Bis hier ging es um DNA-Sequenzen und Proteine, jetzt betrachten wir ganze Organismen.





Adaptation: Evolution durch natürliche Selektion. (Die übrigen Kräfte der Evolution bewirken keine Adaptation.


Die Merkmale der Organismen sind Adaptationen.


Wenn man sich mit Adaptation bzw. dem Aufstellen von Adaptationstheorien befasst, muss man folgende Punkte stets im Hinterkopf behalten:


-Hypothesen müssen immer sorgfältig getestet werden. Auch wenn sie plausibel erscheinen, müssen sie noch lange nicht stimmen!!! 


Bsp.: Die Tarnungs-Hypothese (camouflage hypothesis) besagt, dass Eisbären weiss sind, weil sie mit dieser Farbe besser getarnt sind beim Robbenjagen und dadurch erfolgreicher sind. Dies ist aber wahrscheinlich falsch. Andere Erklärung: Die farblosen Haare leiten Licht zur schwarzen Bärenhaut ( Sonnenkollektor.


-Unterschiede zwischen Populationen oder Arten sind nicht immer auf Adaptation zurückzuführen. Es könnte sich auch um eine durch genetische Drift fixierte Mutation handeln (Gründer-Effekt).


-Nicht jedes Merkmal oder nicht jeder Gebrauch, den der Organismus davon macht, muss eine Adaptation sein. Das weisse Eisbärenfell könnte sich z.B. ursprünglich als Sonnenkollektor entwickelt haben, und die Bären haben erst danach gelernt, es ab und zu auch beim Jagen als Tarnung einzusetzen.


-Nicht jede Adaptation ist perfekt, da ihr (z.B. physikalische) Grenzen gesetzt sind (Eisbärenfell kann nur 16% des Lichtes absorbieren).





Adaptation ist Umgebungsspezifisch. Ein Merkmal kann in der einen Umgebung eine gute, in einer anderen eine schlechte Anpassung darstellen. 


Oft haben Individuen plastische Phänotypen, d.h. sie können trotz identischen Genotypen in verschiedenen Umgebungen verschiedene Phänotypen ausbilden.


Phänotypische Plastizität ist selbst ein Merkmal, das der Evolution unterliegt. Sie kann adaptiv sein oder auch nicht. Um dies herauszufinden, muss man bestimmen, wozu es gut ist, und dann zeigen, dass diejenigen Individuen mit eine grössere Fitness haben als die ohne.


Bsp.: “Stacheln” von Zooplankton gegen Fressfeinde sind bei den Nachkommen deutlich länger, wenn die Mutter in einem Gewässer lebten, in dem sich die Feinde aufhielten, bzw. das nach den Feinden “riecht”, obwohl die asexuell entstandenen Nachkommen identische Klone der Mutter sind.


Aklimatisierung: Stoffwechsel kann sich physiologisch auf individuelle Umweltbedingungen (z.B. Wassertemperatur) einstellen, ohne eine Veränderung im Erbgut.


Wenn man Organismen miteinander vergleicht, die in verschiedenen Umgebungen leben, muss man stets bedenken, dass die Unterschiede vielleicht nicht genetisch, sondern mindestens teilweise durch phänotypische Plastizität bedingt sein können.


Trade-Offs und Einschränkungen:


Kein Organismus kann sämtliche seiner Merkmale an alle Selektionswirkungen optimal anpassen.





(CHAPTER 15:   ausgelassen)
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[CHAPTER 6]





Selektion auf quantitative Merkmale:


Die meisten Merkmale werden nicht, wie bisher behandelt, nur von einem oder zwei Loci kontrolliert, sondern durch die kombinierten Auswirkungen einer Vielzahl verschiedener Genloci sowie Umwelteinflüssen.


Solche Merkmale zeigen eine kontinuierliche Variation, man nennt sie quantitative Merkmale. Bsp.: Körpergrösse, Fluchtgeschwindigkeit. Dies im Gegensatz zu qualitativen Merkmalen wie z.B. beim Schuppenfresserfisch, der entweder links- oder rechtsmündig ist.





heritability (= broad-sense heritability = degree of genetic determination = Erblichkeit):


Variabilität setzt sich zusammen aus einer umweltbedingten und einer genetisch bedingten Var.


VP: totale Variation in einem Merkmal, VP = VG + VE 


VG: genetische Variation


VE: environmental Variation (umweltbedingt)


Def. heritability:  Anteil der genetischen Variabilität VG an der totalen Variabilität VP = VG + VE 


heritability = VG / VP = VG / (VG + VE)   ,       ( 0 ( heritability ( 1 )


graphische Darstellung der heritability:


Erstellen eines Plots, in den man von einem Merkmal den Mittelwert jedes Elternpaares gegen den Mittelwert ihrer Nachkommen aufträgt. Bsp. Körpergrosse (Fig.6.12, p.206): Midparent height auf x-Achse, midoffspring height auf y-Achse. Wenn das Merkmal in hohem Grade vererbt wird, liegen die Punkte gut korreliert auf einer Geraden mit Steigung 1. Ist es nicht vererbbar, sondern nur durch Umwelteinflüsse bedingt, sind die Punkte schlecht korreliert mit einer best-fit-Linie der Steigung 0. Meistens liegt die heritability irgendwo dazwischen.


Achtung: Wenn die Nachkommen ihren Eltern gleichen, muss das nicht auf Vererbung beruhen. Bsp.: Alle Mitglieder einer Familie leben in der selben Umgebung, nehmen die selbe Nahrung zu sich, üben gemeinsam die selben Tätigkeiten aus usw.





Wenn die best-fit-Gerade mit der Methode der least squares fit bestimmt wurde, spricht man von der narrow-sense-heritability h2. 


Unterscheidung additive genetic variation versus dominance genetic variation... (p.206)





Zwillingsstudien sind eine gebräuchliche Methode, um die heritability zu quantifizieren.


Zwillinge wachsen in der Regel in der selben Umgebung auf, werden also von den selben Umweltbedingungen geprägt. Eineiige Zwillinge haben die selben Gene, während die Gene zweieiiger Zwillinge nur zur Hälfte identisch sind. Bezüglich stark vererbbarer Merkmale müssten sich eineiige Zwilling ähnlicher sein als zweieiige. Bezüglich nicht vererbbarer Merkmale sind eineiige jedoch so verschieden voneinander, wie zweieiige.





Heritability ist spezifisch für eine bestimmte Population in einer bestimmten Umwelt. Sie sagt nichts aus über die Ursache von Unterschieden zwischen Populationen oder Umweltbedingungen.


Die heritability sagt vor allem aus, ob eine Population bei Selektionsdruck auf dieses Merkmal reagieren wird oder nicht.





Stärke der Selektion messen:  (p.208)





Mittlere Fitness einer Population: (p.213)


Bsp.: 30 Mäuse, davon pflanzen sich 10 fort, die anderen 20 haben keine Nachkommen.


mean fitness = [(20·0)+(10·1)] / 30 = 1/3  





relative Fitness eines Individuums:


relative fitness = Anzahl Nachkommen des Individuums / mittlere Anzahl Nachkommen


�



Arten von Selektion: (siehe fig. 6.23, p.219)


-directional selection:  lineare Zu-/Abnahme der Fitness bei zunehmender Grösse des Merkmals.


-stabilizing selection:  Die Fitness ist maximal bei einem bestimmten Wert des Merkmals.  (relativ häufig)


Bsp.: Ein Säugling sollte möglichst gross und stark zur Welt kommen, um gute Überlebenschancen zu haben, darf aber nicht zu gross sein, sonst passt er nicht durch den Geburtskanal.


-disruptive selection:  Die Fitness ist maximal bei einem bestimmten Wert des Merkmals. Je weiter davon entfern, egal ob darüber oder darunter, desto besser. (relativ selten)





Wenn man sowohl die heritability als auch die Stärke der Selektion kennt, kann man die evolutive Reaktion der Population vorhersagen.





Linkage equilibrium/disequilibrium:  ??? (p.220)


Selektion auf einen Locus kann die Allel- und Genotyphäufigkeit von einem anderen Locus verändern.
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[CHAPTER 17]





verschiedene Fortpflanzungsstrategien: z.B. Unmengen von winzigen Eiern oder wenige sehr grosse Eier produzieren, r-Strategen / K-Strategen, ...





life history analysis





Weshalb altern und sterben Organismen?


Trade-offs and aging: The Antagonistic Pleiotropy Hypothesis





-rate-of-living theory of senescence:   Altern wird verursacht durch Akkumulation irreparabler Zellschäden, verursacht durch toxische Stoffwechselnebenprodukte sowie bei Replikation, Duplikation, Transkription, Translation...


Die Evolution ist hier an ihre Grenzen gestossen, d.h. hat das biologisch mögliche Maximum von dem erreicht, was an Reparatur möglich ist.


Stimmt wahrscheinlich nicht.





-evolutionary theory of senescence:   Mutationen, die einen vorzeitigen Tod verursachen, können unter Umständen vorteilhaft sein, wenn sie gleichzeitig die frühere Reproduktion ermöglichen. Bei einer bestimmten Sterblichkeitsrate können so trotz kürzerer Lebensdauer mehr Nachkommen produziert werden, da in jüngeren Jahren grössere Fruchbarkeit. (Berechnung siehe fig. 17.6, p.652)  Je älter ein Individuum, desto schwächer wirkt Selektion als eine Kraft der Evolution. Schädliche Mutationen können sich deshalb in Populationen akkumulieren, wenn sie erst in späten Lebensabschnitten auftauchen.


(Pleiotropie = ??? p.654)


An dieser Theorie ist vielleicht etwas mehr dran. (Jedoch: "Specific mutations with this kind of pleiotropic action remain to be discovered.")





ecological mortality:  Sterblichkeit aufgrund äusserer Einflüsse (Feinde, Krankheiten, Unfälle)


physiological mortality: Sterblichkeit aufgrund innerer Einflüsse (Abnutzung/Verschleiss von Körperteilen...)





...   s.656ff





Welches ist die optimale Anzahl Nachkommen?


Je mehr Nachwuchs die Eltern gleichzeitig aufziehen müssen, desto weniger Zeit und Energie können sie jedem einzelnen Sprössling widmen. 


Lack's hypothesis:  (David Lack, 1947)


Bsp.: Versuche mit Meisen: Die Wahrscheinlichkeit, dass ein einzelner Sprössling überleben wird, nimmt mit der Grösse des Geleges ab. 


Anzahl überlebender Junge pro Nest = Anzahl Eier mal Überlebenswahrscheinlichkeit eines einzelnen Individuums. Die optimale Gelegegrösse liegt gemäss dieser Theorie dort, wo diese Funktion (eine nach unten offene Parabel) ihr Maximum hat.


Die meisten Untersuchungen zeigten aber, dass die Vögel weniger Eier legen, als die Theorie vorhersagt.


Mögliche Erklärungen:


-Lack's Hypothese geht davon aus, dass es keinen trade-off gibt zwischen der kräftezehrenden Aufopferung der Eltern in einem Jahr und ihrer Überlebens-/Fortpflanzungsrate in den darauffolgenden Jahren.


-Die Gelegegrösse beeinflusst nicht nur die Überlebensrate, sondern auch die Reproduktionsfähigkeit der Nachkommen. In Versuchen mit manipulierten Nestern wurde gezeigt, dass Weibchen, die in Nestern mit zu vielen Eiern gross geworden sind, später nicht so viele Eier legen werden, wie diejenigen, welche in künstlich verkleinerten Eigelegen aufgewachsen sind.


-Da es meistens grosse Schwankungen von einem Jahr zum nächsten gibt, ist nicht das arithmetische Mittel das beste Mass für die Langzeit-Fitness eines Genotyps, sondern das geometrische Mittel (n-te Wurzel aus den Produkten der Anzahlen. Bsp.: Ist in einer Folge von schlechten Jahren die Anzahl Nachkommen während der Reproduktionszeit = Null, so wird das geometrische Mittel ebenfalls = Null und berücksichtigt dadurch, dass diese Individuen für immer aus der Population verschwinden werden, was beim arithmetischen nicht der Fall ist.





(Bsp.: Experimente mit parasitischen Schlupfwespen: Weibchen kann ein oder mehrere Eier in einen Wirt legen. Wegen Nahrungskonkurrenz unter den Larven gibt es einen trade-off zwischen Anzahl Eier und Überlebenswahrscheinlichkeit eines einzelnen Eis. Kommt noch hinzu, dass bei Insekten die Grösse von Adulttieren sehr flexibel ist. Die Fitness als Funktion der Anzahl Eier ist also das Produkt aus Gelegegrösse, Überlebenswahrscheinlichkeit und gesamter Eiproduktion der Nachkommen.)








Evolutionäre Erklärung für die Menopause?


Zwei Hypothesen:


1)  Artefakthypothese: Menopause ist ein nichtadaptiver Artefakt unseres heutigen Lebensstils.


Unsere Vorfahren wurden als Jäger und Sammler nur etwa 50-55 Jahre alt, lebten also gar nicht lange genug, um von der Menopause betroffen zu sein. In dieser kurzen Zeit war eine evolutive Anpassung an unsere heutige Lebenserwartung nicht möglich. (Kritiker: In heutigen Jäger- und Sammlerkulturen werden die Menschen aber bis zu 70 Jahre alt.)


2)  Grossmutterhypothese:   Für alternde Frauen sind folgende Trends relevant: Die Wahrscheinlichkeit, dass sie lang genug leben werden, um noch einmal ein Kind gross zu ziehen, wird kleiner. Schwangerschafts- und Geburtsrisiken werden grösser. Ihre eigenen Töchter sind selbst im gebärfähigen Alter. ( Ab einem gewissen Punkt können Grossmütter mehr Kopien ihrer eigenen Gene in künftige Generationen hinüberretten, wenn sie 


Ihre Töchter bei der "Aufzucht" ihrer Enkelkinder unterstützen und darauf verzichten, nochmals eigene Kinder zu haben. Die Ergebnisse von Untersuchungen sprechen aber noch wenig für die Grossmutterhypothese. Weitere Forschung nötig.








lecture 9:





[CHAPTER 9]





Ursprung des Lebens vor 3.8 Milliarden Jahren.


Die genetische Isolation von Populationen ist die Essenz der Artbildung.


Alle Artenkonzepte stimmen in drei wichtigen Punkten überein:


1) Arten bestehen aus Gruppen sich untereinander paarender Populationen.


2) Arten sind eine Grundeinheit der Evolution.


3) Arten evoluieren unabhängig voneinander. Artgrenzen sind Grenzen für die Verbreitung von Allelen.





Die drei wichtigsten Artenkonzepte:


1) Biological Species Concept (BSC):


Populationen von Organismen, die sich nicht miteinander paaren oder keinen fruchtbaren Nachwuchs zeugen können, gehören verschiedenen Arten an (evolutionary independence is reproductive isolation, lack of gene flow). Einfaches, nützliches Konzept, dessen Anwendung in der Praxis jedoch schwierig sein kann. Es erlaubt keine Aussage/Überprüfung für folgende Fälle: Populationen, die sich nicht überlappen, d.h. einander nie begegnen; Fossilien; asexuelle Populationen; Pflanzengruppen, die Hybride zwischen unterschiedlichsten Populationen bilden.





2) Phylogenetic Species Concept (PhSC):


Arten sind definiert als die kleinste diagnostizierbare monophyletische Gruppe. Jede Population, die im phylogenetischen Stammbaum einen unabhängigen Ast darstellt, wird als eine Art betrachtet.


Vorteil: Dieses Konzept ist überprüfbar: Spezies werden benannt auf Grundlage von statistisch relevanten Unterschieden in den Merkmalen, aufgrund derer der phylogenetische Stammbaum erstellt wurde.


Nachteil: phylogenetische Information nur für eine Handvoll Gruppen erhältlich. Beträchtlicher Aufwand. Eine konsequente durchführung könnte theoretisch die Anzahl bekannter Arten mehr als verdoppeln.





3) Morphospecies Concept (MSC):


Paläontologen definieren Arten basierend auf morphologischen Unterschieden zwischen Fossilien. Grosser Vorteil: sehr breit anwendbar. Auch dort wo keine phylogenetische Information oder Kenntnisse von Kreuzungen erhältlich sind. Muss aber sehr sorgfältig angewendet werden. Einteilungen können sehr subjektiv ausfallen. Wenn sich fossile Arten lediglich in Farbe, Weichteilen, Gesang, Temperatur- oder Trockenstresstoleranz, Paarungsritualen usw. unterschieden haben, kann dies heute nicht mehr festgestellt werden. 





Mechanismen der Artbildung:


Artbildung läuft in drei Schritten ab:  (Es werden jedoch zahlreiche Ausnahmen beobachtet.)


1) Isolation: physische Trennung zwischen Populationen;  2) aufkommende Divergenz in Paarungsverhalten oder Habitatansprüchen;  3) reproduktive Isolation





1) Mechanismen der physischen Isolation:


• allopatrische Artbildung: (Allopatry: Living in different geographic areas.)


Dispersal (Zerstreuung, Auflösung, Verteilung):  Individuen wandern aus einem Gebiet aus und bilden anderswo eine neue Kolonie.


Vicariance:  Ein ursprünglich zusammenhängendes Habitat wird durch eine physische Barriere (Fluss, Gletscher, tektonische Drift) in zwei Teile zerschnitten.


• sympatrische Artbildung: (sympatric: Living in the same geographic area.)


Physische Trennung ist nicht nötig als erster Schritt der Artbildung, wenn zwei Bedigungen erfüllt sind: Der Selektionsdruck muss sehr stark sein, und die Partnerwahl muss mit dem Faktor korreliert sein, der die Divergenz ausmacht. siehe Bsp. Apfel-/Weissdornfliege.


• parapatrische Artbildung: 


Hier ist physische Trennung ebenfalls nicht nötig. Wenn im Habitat einer einheitlichen Population ein Gradient vorhanden ist, z.B. von heiss und trocken zu kalt und nass, werden die verschiedenen Allele in den verschiedenen Regionen unterschiedlich bevorzugt. Es findet eine Trennung statt, mit einer Hybridzone in der Mitte, die später verschwindet. Dieser Mechanismus ist zwar theoretisch möglich, es sind aber keine Beispiele aus der Natur bekannt.





Bsp.: Apfel-/Weissdornfliege: Obwohl Apfelbäume erst vor weniger als 300 Jahren eingeführt wurden, gibt es bereits zwei sich unterscheidende Rassen, die sich nicht oder kaum paaren. Da die Paarung auf der Frucht stattfindet, bildet die Wirtspflanzentreue eine wirksame Barriere gegen Genaustausch. Beiden Rassen bekommen zwar Weissdornfrüchte deutlich besser als Äpfel. Drei Faktoren ermöglichen aber den Wechsel zum Apfel: i) Für Parasiten nicht mehr erreichbar, weil Äpfel grösser. ii) Weniger intraspezifische Nahrungskonkurrenz, weil Äpfel grösser. iii) Weniger interspezifische Nahrungskonkurrenz, weil Äpfel grösser.





2) Mechanismen der Divergenz:


-genetische Drift (Bei bottlenecking gehen aber meist nur sehr seltene Allele durch Drift verloren. Nur wenn die Gründerpopulation extrem klein ist, verringert sich die Divergenz dramatisch. Entgegen der Intuition kann bottlenecking sogar zu Erhöhung der Variation innerhalb einer Population führen, indem ein Teil der epistatischen Komponente der Variation in additive Varianz umgewandelt wird (?, s.324).


-natürliche Selektion (kann sogar zu Divergenz führen, ohne dass die Populationen physisch getrennt sind, siehe Bsp. Apfel-/Weissdornfliege.) 


-sexuelle Selektion (Wirkt auf Merkmale, die den Genfluss bestimmen, kann deshalb sehr rasch zu Divergenz führen.)


-Mutationen (Unterschiedliche Chromosomenzahlen können zu genetischer Isolation führen)





3) reproduktive Isolation:


Reinforcement: Nachdem allopatrisch getrennte Populationen erfolgreich divergiert haben, und sich später wieder kreuzen, haben ihre hybriden Nachkommen meist eine geringere Fitness. Durch Selektion müssten deshalb Individuen begünstigt werden, die sich nur mit Individuen der selben Population paaren können. Durch reinforcement entsteht also reproduktive Isolation.


Postzygotic isolation: Populationen können auch bereits ohne reinforcement isoliert sein, falls ihre hybriden Nachkommen steril oder unfruchtbar sind.


Entstehung neuer Arten durch Zweitkontakt: In gewissen Fällen haben hybride Nachkommen zweier vor kurzem divergierter Populationen eine grössere Fitness als ihre Eltern. Es kann so eine neue, dritte Art entstehen.


Und dann gibt es noch die asexuellen Arten, bei denen die genetische Isolation ohnehin erfüllt ist, da sie sich ohne Genaustausch fortpflanzen.


Kuriosität: Bei einer asexuellen Salamanderart müssen die Eizellen zuerst von Spermien einer nahe verwandten Salamanderart stimuliert werden, damit sich die Embryonen entwickeln können, obwohl keine Befruchtung stattfindet!





Genfluss von genmanipulierten Kulturpflanzen auf nahe verwandte Unkräuter ist möglich: 


Bsp.: Sorghum und Johnsongrass.





Haldane's rule:


Wenn bei hybriden Nachkommen das eine Geschlecht steril oder unfruchtbar ist, so ist es fast immer das heterogame Geschlecht.


Das heterogame Geschlecht ist dasjenige, welches heterozygot bezüglich der Geschlechtschromosomen ist. Bei den meisten Arten ist dies das männliche Geschlecht (XY-Chromosomen), bei anderen (Vögel, Schmetterlinge) sind es die Weibchen mit ZW-Cromosomen. 





QTL-mapping (quantitative trait loci mapping):


QTL-Mapping ist eine Technologie, um Gene ausfindig zu machen, die eine kleine, aber signifikante Auswirkung auf die Ausprägung quantitativer Merkmale (siehe Lecture 7, Chapter 6) haben, also diejenigen Genloci, welche für die Divergenz nahe verwandter Arten verantwortlich sind..





Artkonzepte und Genfluss in Bakterien:


Unter Eukaryonten ist Genaustausch nur möglich, wenn sich die Genome um weniger als 2% unterscheiden.


Bakterien können jedoch Plasmide auch unter weit entfernten Verwandten (16% Divergenz) austauschen. Da dies im Vergleich zu eukaryontischem Genaustausch jedoch nur selten geschieht, spielt es keine grosse Rolle beim Ausgleich von Allelhäufigkeiten in Populationen, führt aber zur Verbreitung von Sequenzen mit grosser Fitness.





Explosionsartige Artbildung afrikanischer chichlids (Fischfamilie) im Viktoriasee:


In vielen Seen viele verschiedene Arten vorhanden. Phylogenetische Untersuchungen haben gezeigt, dass in jedem See alle Arten dieses Sees von einer einzigen Gründerpopulation abstammen, und dass jede Art nur in einem einzigen See vorkommt. Der seichteste der afrikanischen Seen, der Viktoriasee, war während der letzten Eiszeit vor 12'400 Jahren ausgetrocknet. Trotzdem leben heute 300 chichlid-Arten darin, die von der selben Gründerpopulation abstammen. Dies würde bedeuten, dass sich durchschnittlich alle 33 Jahre eine Art gebildet hat.





Die Raten, mit der neue Arten gebildet werden, variieren stark zwischen den taxonomischen Gruppen.


Bei Habitatspezialisten ist die Rate vermutlich grösser als bei Generalisten, weil sie leichter in kleinen Gebieten isoliert werden.





�
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[CHAPTER 10]





Erstellen von phylogenetischen Stammbäumen:


1) geeignete Outgroup wählen, die nicht Teil der interessierenden monophyletischen Ingroup ist.


2) Nach berechnen der besten wurzellosen Topologie setzt man die Wurzel des Baums zwischen Outgroup und Ingroup


3) Baum anordnen. Wenn die Astlänge proportional zur Zeit oder zum Grad der genetischen Abweichung ist, wird eine Achse mit Skala mitgeliefert, andernfalls dienen die Abstände nur der besseren Lesbarkeit.





Homologie: Ähnlichkeit zwischen Arten, die durch Abstammung von einem gemeinsamen Vorfahren entstanden ist.





Homoplasie (homoplasy): 


Def.: Falsche Homologie; Übereinstimmung von Merkmalen, die auf gleichartiger Anpassung an ähnliche Umweltbedingungen beruht. Ähnlichkeiten in den Merkmalen verschiedener Arten, die nicht auf Abstammung von einem gemeinsamen Vorfahren zurückzuführen sind sondern durch Konvergenz, Parallelismus oder Rückbildung entstanden sind. Homoplasie bringt Unsicherheiten in die Daten, die gebraucht werden, um die Phylogenie zu rekonstruieren.





Konvergenz (Convergent evolution):


Verschiedene Arten können sehr ähnliche Merkmale aufweisen, ohne dass sie miteinander verwandt wären. 


Bsp.: Wassertiere (Pinguine, Seehunde, Delphine, Fische) teilen gewisse Merkmale (Stromlinienform, Flossen), die sich aber völlig unabhängig voneinander entwickelt haben, einfach weil sie die gleiche Lebensweise haben und deshalb die gleichen Eigenschaften selektiert werden.





Parallelismus:


Ähnlichkeiten zwischen nahe verwandten Arten, die nicht von einem gemeinsamen Vorfahren vererbt wurden, sondern unabhängig voneinander gleichzeitig entstanden sind.





Rückbildung:


Gemeinsame Merkmale können durch Mutationen oder Selektion auch Rückgebildet werden, so dass man anhand dieser Merkmale verschiedenen Arten nicht mehr ansieht, dass sie eigentlich nahe verwandt wären.


Bsp.: Irgendwann hat das Leben den Schritt vom Meer ans Land geschafft. Die Tiere haben Beine entwickelt, um sich ans Landleben anzupassen. Den Walen, die in ihrem Körperbau den Fischen gleichen, sieht man auf den ersten Blick nicht an, dass sie von Landsäugetieren abstammen, da sich ihre Beine fast vollständig zurückentwickelt haben (eigenes Beispiel).





Was für Merkmale sind am zuverlässigsten, um die Phylogenie zu rekonstruieren?


-Die benutzten Merkmale müssen voneinander unabhängig sein.


-Sie müssen homolog sein. (Wenn zwei Fischarten eine Schwimmblase besitzen, zählt dies nur als übereinstimmendes Merkmal, wenn die Schwimmblase von einem gemeinsamen Vorfahren an die beiden vererbt wurde. Wenn sie sich jedoch bei der einen Art aus der Lunge, bei der anderen aus dem Magen-Darm-Trakt entwickelt hat, kann es sich nicht um ein homologes Merkmal handeln.)


-Sie sollten möglichst wenig anfällig für Homoplasie sein. Konservative Merkmale sind zu bevorzugen, trotzdem sollten genügend grosse Veränderungen stattgefunden haben, um eine Entwicklung erkennen zu können.


-Das Merkmal sollte weit verbreitet bzw. In grosser Zahl vorhanden sein.





Es wurden schon eine Vielzahl molekularer Eigenschaften für phylogenetische Studien verwendet: Allozyme, Aminosäuresequenzen, Schnittstellen von Restriktionsenzymen, DNA-Sequenzen usw.





Bei DNA-Sequenzen treten sehr häufig Deletionen und Insertionen auf, die Lücken (gaps) verursachen, welche das Alignment erschweren. Es gibt jedoch Computerprogramme, welche diejenige Anordnung bestimmen, welche mit den wenigsten und kleinsten Lücken auskommt (Sparsamkeitsprinzip). Stellen, die mehr als einmal mutiert sind, stellen eine Hauptquelle von Homoplasie dar.





Die grosse Herausforderung liegt nun darin, einen Zusammenhang herzustellen zwischen der molekularen Evolution (Mutationsrate) und dem Alter der untersuchten Gruppe. rRNA und tRNA haben sich als brauchbar erwiesen, da sie wegen ihrer funktionelle Bedeutung hoch konserviert sind uns sich deshalb nur sehr begrenzt ändern. 





Die Daten bezüglich der Merkmale können diskret oder kontinuierlich sein. Diskrete Merkmale sind entweder vorhanden oder nicht (Bsp.: An der Stelle x einer Sequenz ist ein bestimmtes Nukleotid entweder vorhanden oder nicht.). Bsp. für ein kontinuierliches Merkmal ist die DNA-Hybridisierungstechnik: Der Prozentsatz von Molekülen, die bei einer bestimmten Temperatur hybridisiert haben, kann je nach Ähnlichkeit der beiden Sequenzen einen beliebigen Wert annehmen zwischen 0% und 100%.





Die molekulare Uhr:


Unter der Annahme, dass die Mutationsrate die ganze Zeit über konstant bleibt, finden die Mutationen mit der Regelmässigkeit eines Uhrwerks statt. Drei Typen von Sequenzen eignen sich besonders gut:


-Sequenzen, in denen die meisten Mutationen silent mutations in der dritten Position eines Codons sind. Sie sind neutral und daher regelmässig. 


-Untranslatierte oder untranskribierte Sequenzen (Randregionen, Pseudogene). Sie unterliegen nicht der Selektion und sollten ebenfalls regelmässig auftreten.


-Hoch konservierte Regionen. Sie sind auf Grund ihrer wichtigen Funktion bereits optimiert, weshalb nur noch neutrale Mutationen auftreten. Nachteilige werden ausgemerzt, vorteilhafte sind kaum mehr möglich.





Mutationsraten sind aber nicht konstant, sondern variieren stark zwischen einzelnen Sites, Genen oder Arten. Es gibt also keine universelle molekulare Uhr, sondern bestenfalls eine Vielzahl lokaler Uhren, die alle mit ihrer individuellen rate ticken.


Eichung bzw. Bestimmung der Geschwindigkeit der "Uhr" mittels genau datierten Fossilienfunden.





In Säugetieren ticken solche Uhren während etwa 10 Mio. Jahren einigermassen linear (ca. 2% Divergenz pro Mio. Jahre) und zeigen dann eine scheinbare Sättigung, weil alle möglichen silent sites bereits mutiert sind und höchstens wieder in die ursprüngliche Version zurückmutieren können.





Taxonomische Gruppen können entweder monophyletisch, paraphyletisch oder polyphyletisch.


Monophyletische Gruppen enthalten alle Abkömmlinge eines gemeinsamen Vorfahren.


Paraphyletische Gruppen enthalten einige, aber nicht alle Abkömmlinge eines gemeinsamen Vorfahren.


Polyphyletische Gruppen enthalten Arten, die keinen gemeinsamen unmittelbaren Vorfahren aufweisen, sondern nur aufgrund von Ähnlichkeiten zusammen gruppiert wurden. (Vorteil dieser künstlichen Phylogenie im Gegensatz zur natürlichen: Erlaubt die Verwendung eines Bestimmungsschlüssels.)
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[CHAPTER 13]





Hintergrundsterben / Massensterben:


In den Zeiten, wo nur Hintergrundsterben stattfand, war die Wahrscheinlichkeit, auszusterben, immer konstant. Hingegen variiert die Extinktionsrate beträchtlich zwischen einzelnen Klads (Klad = monophyletische Gruppe).


Je grösser das Verbreitungsgebiet einer Art, desto geringer das Risiko, dass sie ausstirbt (gilt sowohl für background- als auch für mass-extinctions.


Massenextinktionen haben globales Ausmass, beeinträchtigen ein breites Spektrum von Organismen und dauern nur kurz, verglichen mit der durchschnittlichen Existenzdauer der Taxa, die dabei ausgelöscht werden.





Die fünf grössten Extinktionen im Phanerozoikum sind bekannt als the Big Five.


Nur 4% aller Extinktionen gehen zu Lasten der Big Five.


Die fünf Ereignisse im Einzelnen:





Vor 440 Ma (Ende Ordovizium):


Extinktionen:  Gattungen 61%, Arten 85%


Eiszeiten auf Gondwanaland, nach stabiler Periode.





Vor 360 Ma (Ende Devon):


Extinktionen:  Familien 21%, Gattungen 55%, Arten 82%


Globale Abkühlung, evtl. O2-Defizit in flachen Meeren





Vor 250 Ma (Ende Perm):


Extinktionen:  Familien 57%, Gattungen 84%, Arten 96% 


Grösste Massenextinktion aller Zeiten!


Vorgängig anhaltende Periode der Abkühlung. Regression der Meere.


Verkleinerung der flachen, warmen Meere.





Ursache: noch unbekannt. Superkontinent Pangäa verunmöglichte globale Zirkulation


Sibirische Flutbasalte bedecken einen grossen Teil von Nordost-Asien 400-3'000m dick. Bei deren Ausfliessen wurde viel Hitze, CO2 und SO2 freigesetzt. Schwankungen von Meeresspiegel und Ozeanchemie.


(Es gab aber in der Erdgeschichte auch schon viele Meeresspiegelschwankungen ohne gleichzeitiges Auftreten von Massenextinktionen.)


Multi-causation or "world went to hell" hypothesis. Sicher ist nur: Ein Meteorit war es nicht.








Vor 213 Ma (Ende Trias):


Extinktionen:  Tetrapoden-Familien 27%


Klimaänderung, gekoppelt mit Regression der Meere.





Vor 65 Ma (Ende Kreide):


Extinktionen:  Familien 21%, Gattungen 55%, Arten 82%


Globale Abkühlung, evtl. O2-Defizit in flachen Meeren


Ursache: Meteoriteneinschlag, Durchmesser 10 km. 


Beweise: 


-Iridiumanomalie an der Kreide-Tertiär-Grenze (K-T boundary), in Erdkruste selten, in Meteoriten häufig.


-geschockte Quarzpartikel und Mikrotektiten, (viele im Flug erstarrte Tropfen, 65.06 (0.18 Ma alt).


-Einschlagskrater, Durchmesser 180 km, Cicxulub, Mexico.


Folgen: Erdbeben bis Magnitude 13, Tsunamis, viel Staub, Rauch, SO2 und Wasserdampf in die Atmosphäre ( saurer Regen, Verdunkelung, kurzfristig Abkühlung; Vulkanismus, 2.grösstes Flutbasaltereignis ( CO2, langfristig Erwärmung.








Fig.13.5, p.494





Signor-Lipps-Effekt: (p.494) „smear“, Auch wenn alle Arten gleichzeitig von einem Ereignis betroffen sind, archäologisch wird man das Verschwinden dieser Arten zu verschiedenen Zeitpunkten feststellen, da sich weit verbreitete länger halten können als seltene, und weil auch nicht alle gleich gut bzw. mit gleicher Wahrscheinlichkeit erhalten werden. Hohes „Rauschen“ macht Interpretation der Daten schwierig.





Periodizität von Massenextinktionen:


In den letzten 250 Mio. Jahren gab es 6 bis 8 statistisch signifiante Massenextinktionen.


Es wurde eine Periodizität von 26 Mio. Jahren festgestellt, wobei die Ereignisse Nr. 5 und 7 fehlen.





Ereignet sich heute ein vom Menschen verursachtes Massensterben?


Aussterben von Arten durch menschliche Einflüsse erreicht zwar beängstigende Ausmasse, ist aber nicht so gross, wie ein Big Five-Ereignis.


�



Hintergrund- und Massenextinktionen sind zwei verschiedene Prozesse.


Hintergrundsterben sind eine Folge natürlicher Selektion (abhängig von der Fitness eines Individuums innerhalb Populationen), während Massenextinktionen eher zufällige Auslöschungen bedeuten (unabhängig von der Fitness, verursacht durch kurze Einwirkungen extremer Umweltbedingungen).


Massenextinktionen wirken ähnlich wie Drift. Die Überlebenden sind nicht besser angepasst als die Opfer. Sie haben einfach Glück gehabt oder waren weiter verbreitet.





Arten oder ganze Taxa, die nach einem Massensterben vollständig aus den Fossilienfunden verschwanden und erst nach mehreren Ma wieder auftauchten, nennt man Lazarus-Taxa. Sie haben wahrscheinlich in sehr kleiner Zahl in kleinen Refugien überdauern können, bis sich ihr Bestand wieder erholen konnte.


Die meisten Ökosysteme benötigen vielleicht etwa 5 bis 10 Ma, bis sie die gleiche Diversität wie vor dem Ereignis wieder erreicht haben. Danach haben sich die Verhältnisse dominierender Taxa meist grundlegend verändert.
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[CHAPTER 16]





Vier Interaktionen zwischen Individuen:


Kooperation (=Mutualismus): Bezeichnung für Aktionen, welche die Fitness beider Beteiligten erhöhen.


Altruismus: Der Akteur büsst Fitness ein, während das empfangende Individuum an Fitness gewinnt.


Egoismus (selfishness): Der Akteur gewinnt, der Empfänger verliert.


Bosheit (spite): Fitnessverluste für beide Beteiligten. (Keine eindeutigen Beispiele aus der Natur bekannt.)





Hamilton's Regel und das Konzept der inklusiven Fitness:








Hamilton's rule:   Ein Gen für altruistisches Verhalten verbreitet sich, wenn�



B·r – C > 0


�
�
�
B:	benefit, Nutzen für den Empfänger, gemessen in Anzahl überlebender Nachkommen.


C:	cost, Kosten für den Akteur, gemessen in Anzahl überlebender Nachkommen.


r:  	coefficient of relationship; Wahrscheinlichkeit, dass die homologen Allele in zwei Individuen identisch 	durch Vererbung sind. 


Es verbreitet sich also um so besser, je grösser der Nutzen, je kleiner die Kosten und je näher verwandt.





Berechnung von r (coefficient of relationship):  (siehe p.613);  


Elter-->Kind: 0.5, Grosselter-->Enkel: 0.25, Tante/Onkel-->Nichte/Neffe: 0.25, Cousins 1.Grades: 0.125


Achtung: Bei Populationen mit Inzucht ist r höher als berechnet, bei Arten, wo Seitensprünge häufig sind, liegt er tiefer! Wenn das Erstellen von Stammbäumen aus praktischen Gründen nicht möglich ist, kann r aus genetischen Daten bestimmt werden.





Konzept der inklusiven Fitness:


Fitness kann unterteilt werden in direkte und indirekte Fitness. Direkte Fitness bedeutet persönliche Reproduktion, indirekte Fitness bedeutet zusätzliche Reproduktion von Verwandten, welche durch sein altruistisches Verhalten ermöglicht wurde.


Verwandtenselektion (kin selection) ist natürliche Selektion, welche die Verbreitung von Allelen begünstigt, indem sie die indirekte Fitness erhöht. 


Die meisten Fälle von Altruismus sind das Ergebnis von Verwandtenselektion.








Altruismus bei sozialen Insekten:


Von Eusociality spricht man, wenn drei Punkte erfüllt sind:  (eusocial = eusozial = hoch-sozial)


1) Generationen überlappen sich


2) Kooperative Brutpflege


3) spezialisierte Kasten von Individuen, die sich nicht reproduzieren


�



Evolution von eusociality:


Hymenopteren (Bienen, Wespen, Ameisen) haben eine ungewöhnliche Form von Geschlechtsbestimmung, ein haplodiploides System: Männchen sind haploid, schlüpfen aus unbefruchteten Eiern, Weibchen sind diploid und entwickeln sich aus befruchteten. Weibliche Individuen sind deshalb mit ihren Geschwistern näher verwandt als mit ihrem eigenen Nachwuchs! Sie teilen sämtliche ihrer väterlichen und ½ ihrer mütterlichen Gene und haben deshalb ein r von ¾ von Schwester zu Schwester, während rMutter-Kind nur ½ ist.


Wenn die Weibchen in einem Staat den selben Vater haben, tragen sie mehr zu ihrer Fitness bei indem sie sich als Arbeiterin an der Fütterung ihrer Geschwister betätigen, als wenn sie sich selbst reproduzieren.


Haplodiploide Organismen müssen deswegen aber nicht notwendigerweise eusozial sein, sondern sind lediglich dazu prädisponiert. Es gibt viele haplodiploide, die nicht eusozial sind und umgekehrt.


Zu den hohen r kommen bei Hymenopteren noch zwei ökologische Faktoren hinzu:


Individuelles Brüten wäre mit zusätzlichen Kosten verbunden, und Staatenbildung bringt Synergien mit sich (gute Nistplätze nahe bei Futterquellen sind selten, Aufwand für Nestbau, gemeinsame Verteidigung, ...)


Kuriosum Nacktmull: Säugetier, unbehaart, ektotherm (Kaltblüter), können mit Hilfe von Mikroorganismen Cellulose verdauen, leben in Kolonien von 70-80 Individuen, sind eusozial, graben bis zu zwei Meilen lange unterirdische Tunnelsysteme. Wer nicht schnell genug gräbt, erhält einen "Zusammenschiss" von der Königin und verdoppelt dann seine Anstrengungen. 





Frische Gene für die Kolonie      (Quelle: Spektrum der Wissenschaft, 15. Aug. 2000)





Für die meisten Menschen sind Nacktmulle auf den ersten Blick einfach nur hässliche Glatzköpfe. Aber die kleinen Nager


 zeichnen sich durch eine Besonderheit aus: Sie sind die einzigen bekannten Wirbeltiere, die in einer Kolonie leben und von


 einer Königin regiert werden - in ähnlicher Weise, wie wir es beispielsweise von Bienen, Ameisen, Wespen oder Termiten


   kennen. Bisher nahmen Wissenschaftler an, dass sich Nacktmull-Kolonien nur durch Inzucht fortpflanzen. Langjährige


    Beobachtungen eines amerikanischen Forschers im Freiland zeigen nun, dass einige Nacktmulle ihre Heimatkolonie


          verlassen, um nach neuen Partnern zu suchen, mit denen sie sich paaren und neue Kolonien gründen. 


Tageslicht sehen die Nacktmulle in der Regel nicht. Sie sind, von einigen Tasthaaren abgesehen, völlig nackt und blind. Ihre Heimat sind


die Länder Ostafrikas, wo sie in Kolonien unterirdische Höhlensysteme bewohnen, deren Gänge und Wohnkammern sie mit ihren


hervorstehenden Schneidezähnen durch den oftmals steinharten Boden graben. Berühmt geworden sind die auch als


"Säbelzahnwürstchen" oder "Walrossbabys" bekannten Nacktmulle jedoch durch eine ganz andere Besonderheit: Jede Kolonie wird von


einer Königin regiert, die sich als einzige fortpflanzt und den Rest der Gruppe zu verschiedensten Arbeiten rekrutiert. 





Bis zu 290 der kleinen Nager wurden schon in einer Kolonie gezählt. Die Königin ist die größte und zugleich aggressivste der Mulle in


der Kolonie. Sie tötet unerwünschte Freier genauso wie weibliche Konkurrenten. Gewöhnlich paart sich die Königin nur mit einem


Männchen, in Ausnahmefällen können es aber auch zwei oder drei sein. Die meisten Arbeiter hingegen pflanzen sich nicht fort, es sei


denn, die Königin wählt sie hierfür aus. Das restriktive Fortpflanzungssystem führt zu weitgehender Inzucht, sodass ein Großteil der Tiere


einer Kolonie dieselben Eltern hat. Schätzungsweise 85 Prozent der Paarungen finden denn auch zwischen Eltern und ihren


Nachkommen oder zwischen Geschwistern statt. Der Verwandtschaftsgrad zwischen den sexuell aktiven Tieren beträgt deshalb etwa 80


Prozent. Im Vergleich hierzu haben Vollgeschwister von Arten, bei denen nahe Verwandte sich in der Regel nicht miteinander paaren,


einen durchschnittlichen Verwandtschaftsgrad von 50 Prozent. 





Bisher nahmen Wissenschaftler an, dass die heranwachsenden Nachkommen der Königin später nicht zur Partnersuche abwandern. Ihre


Vermutung stützte sich auf ausgeprägte genetische Unterschiede zwischen entfernten Kolonien und fehlenden Beobachtungen von


abwandernden Tieren. Beispielsweise waren Mitglieder von Kolonien aus Nord- und Südkenia, die etwa 300 Kilometer weit


auseinander liegen, genetisch so verschieden, wie bei manchen anderen Nagetieren einzelne Unterarten. Die einzige Möglichkeit zur


Neugründung von Kolonien, so glaubten die Forscher, bestand deshalb in der Aufspaltung der Mutter-Kolonie. 





Stanton Braude, Zoologe an der Washington-University in St. Louis fand nun heraus, dass die Nacktmulle viel wanderfreudiger sind,


als bisher angenommen. Seinen Untersuchungen zufolge werden die Auswanderer oftmals sexuell aktiv und wirken so der Inzucht


entgegen. Seit 1986 fing er in Kenia mehr als 8 000 Nacktmulle, deren Größe, Geschlecht und sozialen Status er bestimmte, und die er


anschließend markierte, um sie zu einem späteren Zeitpunkt beim Wiederfang eindeutig identifizieren zu können. 





Die Ergebnisse seiner zwölfjährigen Studie sind überraschend. Er fing 21 der zuvor markierten Tiere fernab ihrer Heimatkolonie wieder.


Rund die Hälfte davon waren Weibchen. Braude wies insgesamt 20 neu entstandene Kolonien nach, die aus einem einzigen Paar und


dessen ersten Wurf hervorgingen. 1998 fand er gar ein vor etwa zehn Jahren aus seiner ursprünglichen Kolonie ausgewandertes


Männchen wieder, dass in einer neuen Kolonie sogar der Gemahl der Königin wurde (Behavioral Ecology vom Januar 2000,


Abstract). 





Dem Forscher zufolge wandern die Ausreißer ausschließlich nachts zu fremden Kolonien und neuen Gründungsorten. Dabei legen die


nackten Nager bis zu 1,6 Kilometer zurück, eine erstaunliche Reise, wenn man sich die geringe Größe sowie die Blind- und Nacktheit


der Mulle vor Augen hält. Doch scheinbar bereiten die Nager ihre lange Reise gut vor. Im Labor beobachteten Wissenschaftler, dass


einige Männchen einer Kolonie fetter und fauler sind als ihre Mitbewohner. Zudem verweigerten sie die Arbeit. Braude fand heraus, dass


die von ihm gefangenen Auswanderer vor ihrer Reise deutlich schwerer waren als Arbeiter von ähnlicher Größe. Für den


Nacktmull-Experten liegt nun der Schluss nahe, dass die zukünftigen Wanderer auf diese Weise Fettreserven für ihre bevorstehende


Reise aufbauen. 





Braudes Beobachtungen bringen das bestehende Bild vom Inzucht-Staat der Nacktmulle ins Wanken. "Meine Ergebnisse bestätigen


zusammen mit denjenigen von Forschern an der University of Capetown in Südafrika und der University of Michigan in den USA,


dass inzuchtfreie Fortpflanzung das Fortpflanzungs-System der Wahl für Nacktmulle ist", sagt Braude. "Sie mögen Inzucht dulden, da


ihre Populationen häufig sehr klein werden, und dann hierdurch Gene ausselektiert werden, welche die negativen Folgen der Inzucht


fördern." Braude zufolge sind Phasen geringer Populationsdichten die Auslöser für das Abwandern von Nacktmull-Pärchen, die dann


anschließend eine neue Kolonie an einem entfernten Ort gründen. 





Aus zukünftigen Untersuchungen erwartet Braude weitere Hinweise für erfolgreiche Ausbreitungen und inzuchtfreie Fortpflanzung bei


Nacktmullen. Immerhin, so sagt er, habe es zehn Jahre gedauert, bis er das in den Jahren 1988/89 ausgewanderte Männchen als Gatte


der Königin in einer fremden Kolonie wiederfing. 


                                                                                             von Boris Kreusel





Reziproker Altruismus beruht darauf, dass der Empfänger zu einem späteren Zeitpunkt selbst zum Akteur wird, und sich dadurch beim ersten Akteur revanchiert. Selektion kann diese Form von Altruismus auch dann begünstigen, wenn die Individuen nicht verwandt sind. Abgesehen davon, dass auch hier wie beim normalen Altruismus die Kosten kleiner sein müssen, als der Nutzen, ist es nötig, dass Individuen bestraft werden, die sich nicht revanchieren, damit allfällige Trittbrettfahrer-Allele schnell eliminiert werden. Hingegen werden Altruisten selektiert, die Trittbrettfahrer als solche erkennen können. Reziproker Altruismus entwickelt sich am ehesten,


-wenn wiederholt die selben Individuen miteinander interagieren (stabile Gruppe).


-wenn die Gelegenheiten für altruistisches Verhalten sehr zahlreich sind.


-wenn die Situationen symmetrisch sind, d.h. wenn die Kosten und Nutzen jedes mal etwa gleich gross sind.





Bsp.: Vampirfledermäuse teilen Blutmahlzeiten, da sonst die Wahrscheinlichkeit, zu verhungern, relativ gross ist.





Verhaltensmerkmale sind genetisch und durch Umweltfaktoren bestimmt. Verhaltensunterschiede zwischen Individuen in einer Population sind häufig von der Kondition(oder Situation?) abhängige Entscheidungen und nicht durch unterschiedlichen Genotyp bedingt.








[CHAPTER 18.1]





Das einzige, was im Leben wirklich zählt, ist nicht etwa ein langes Leben, Freude, Selbstverwirklichung, Gesundheit, Wohlbefinden oder Seelenfrieden, sondern einzig und allein die Fitness (das Weitergeben der eigenen Gene).      [Heureka! Da haben wir ja endlich den Sinn des Lebens gefunden!  ;-)  ]





Zumindest auf den Menschen bezogen muss diese Aussage vorsichtig interpretiert werden. Der Mensch ist geprägt von seiner Kultur und seiner Evolutionsgeschichte. Kultur entwickelt sich nach ihren eigenen Regeln*. Sie kann Menschen zu einem Verhalten veranlassen, welches den Interessen der genetischen Fitness widerspricht. Ausserdem leben wir heute nicht mehr in derjenigen Umwelt, an die wir evolutiv angepasst sind.





*)  Dawkins prägte den Begriff "meme" für die Grundeinheit der kulturellen Evolution (Als Analogon zum "gene", der Grundeinheit der biologischen Evolution) und entwickelte eine Theorie der "population memetics". Hat aber nicht so toll funktioniert, weil Evolution durch natürliche Selektion nicht schon allein durch die Eigenschaft der Vererbung zustande kommt, sondern entscheidend davon abhängt, wie dieser Mechanismus der Vererbung im Detail funktioniert (d.h. der Kultur fehlt ein klarer physischer Vererbungsmechanismus).                      (( mehr dazu im „Spektrum der Wissenschaft“, Dezember 2000)





Reed buntings (eine Vogelart) leben monogam, d.h. ein Paar unterhält gemeinsam nur ein Nest. Trotzdem sind Seitensprünge eher die Regel als die Ausnahme. Nur 55% aller Küken wurden vom Lebenspartner ihrer Mutter gezeugt, und 86% aller Nester enthielten mindestens ein fremdes Küken. Männchen können feststellen, welche der Küken mit ihnen verwandt sind und widmen diesen mehr Energie bei der Brutpflege. Bei den Weibchen kann hingegen keine Bevorzugung bestimmter Küken beobachtet werden (es sind ja auch alle ihre eigenen).





Reaktionsnorm (reaction norm): Rahmen der phänotypischen Plastizität bezüglich eines Merkmals.


Evolutionspsychologen, die das menschliche Verhalten untersuchen, interessieren sich für diese Plastizität = Reaktionsnorm. Menschliche Reaktionsnormen erlauben einen sehr breiten Spielraum bezüglich ihres Verhaltens gegenüber Gesellschaft und Umwelt.





0 bis 2-jährige Kinder mit Stiefeltern werden von diesen mit 70 mal grösserem Risiko getötet als gleichaltrige Kinder von ihren leiblichen Eltern. (Vergleich: Lungenkrebsrisiko bei Rauchern nur 11 mal höher als bei Nichtrauchern.)


Die Stiefvaterschaft muss aber nicht die Ursache für dieses Verhalten sein. Es könnten genauso gut Faktoren sein, die mit dieser korreliert sind. Vielleicht haben gewalttätige Menschen höhere Scheidungsraten und werden so eher zu Stiefeltern?


Die meisten von Stiefvätern begangenen Kindsmorde ereigneten sich in der Abwesenheit der Mutter. Dies verleitet zur Hypothese, dass die Kinderliebe von Stiefvätern nur aus taktischen Gründen der Frau gegenüber vorgespielt wird.





Erbrecht in Abhängigkeit der Seitensprunghäufigkeit in verschiedenen Staaten:


Von 22 Ländern waren Daten verfügbar über die Häufigkeit, mit der Frauen ausserehelichen Sex haben und darüber, welche Verwandten das Vermögen eines Mannes nach seinem Tod erben.


In den 11 Kulturen, in denen ausserehelicher Sex selten vorkommt, können Männer relativ sicher sein, dass sie mit ihren Kindern verwandt sind. So ist denn auch das Erbrecht in 10 von diesen 11 Staaten so ausgestaltet, dass das Erbe der Männer an ihre Kinder geht. In den anderen 11 Kulturen, wo ausserehelicher Sex häufig ist, ist ein Mann nie sicher, ob "seine" Kinder wirklich von ihm sind. Hingegen kann er immer sicher sein, dass die Kinder seiner Mutter und den Kindern seiner Schwester. In 6 von diesen 11 Kulturen spiegelt sich dies auch im Erbrecht wieder, indem das Vermögen an die Brüder oder an die Söhne der Schwester verteilt wird. (Der Zusammenhang ist mit einem P von 0.0298 statistisch signifikant.)





Es scheint also in der Natur des Menschen zu liegen, fremde Kinder gegenüber seinen eigenen zu diskriminieren. 





MHC-Genotyp-Ähnlichkeit könnte einer der Gründe sein, warum einige Paare sogar trotz in vitro Fertilisation kinderlos bleiben.





Wie kann sich Homosexualität trotz Fitnessverlust verbreiten?   


Die Frage setzt voraus, dass sexuelle Orientierung genetisch festgelegt ist (was tatsächlich der Fall zu sein scheint) und dass Homosexuelle weniger Fortpflanzungserfolge haben als Heteros (worüber keine Daten vorliegen). Vermutlich liegt das Gen (oder die Gene), das die sexuelle Orientierung beeinflusst, auf dem X-Chromosom. Die vernünftigste Erklärung ist, dass Homosexualität mit einem heterozygoten Vorteil gekoppelt ist, ähnlich wie bei der Sichelzellanämie. Bei den Heterozygoten, die von diesem (noch rein spekulativen) Vorteil profitieren könnten, handelt es sich um Frauen, während die von Homosexualität betroffenen ausschliesslich Männer sind.
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[CHAPTER 14]
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