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Kapitel 7

Das Studium der Adaptation

Das Studium der Adaptation ist das Studium der Form eines Merkmals und dessen zugehoriger
Funktion. Im Wesentlichen ist dies die Frage nach der “Zweckmaéssigkeit eines Designs”, d.h. kann das
Merkmal die Aufgabe des Uberlebens und der Reproduktion erfiillen? Erfiillt ein Merkmal seine
Aufgabe, ist es adaptiert und es hat eine Adaptation (Anpassung) an die selektive Umwelt
stattgefunden. Diese Argumentation ist deshalb nicht zirkuldr (wie félschlicherweise immer wieder
behauptet wird), weil der kritische Schritt darin besteht herauszufinden, welches genau die selektiven
Faktoren sind (d.h. welchen Zweck es erfiillt), die ein Merkmal geformt haben und allenfalls was die
historische Entwicklung (die Evolutionsgeschichte) eines Merkmals ist.

Ein Beispiel fiir das Studium der Adaptation ist die Frage, wieso Giraffen so lange Hélse haben? Dieses
Merkmal ist offensichtlich im “Alltag” sehr hinderlich. Eine verniinftige Antwort ist zum Beispiel, dass
es ein langer Hals seinem Tréager ermdglicht, Blitter von hohen Badumen in der Savanna zu fressen und
damit eine Nische zu nutzen, die nicht von anderen konkurrenziert wird. Die Beobachtung zeigt jedoch,
dass diese Hypothese nicht vollig zutreffend sein kann, weil die Hélse ldnger sind als es den Hohen
tiber Grund entspricht, in denen die Giraffen wirklich am héufigsten fressen (Fig. 7.1).
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Fig 7.1 Giraffen (links: Méannchen; rechts: Weibchen) fressen in mittleren Héhen iiber Grund und benutzen damit
den Vorteil ihrer langen Hélse nicht in vollem Umfang.

Wie spitere Studien festgestellt haben ist eine zusitzliche, wichtige Funktion eines langen Halses
dessen Einsatz bei Rivalenkdmpfen unter den Méannchen. Ménnchen mit langen Hélsen gewinnen die
Auseinandersetzung haufiger als solche mit kurzen Hélsen. Die Funktion des Giraffenhalses ist also zu
einem wichtigen Teil in der Konkurenz zwischen Ménnchen um Zugang zu Weibchen zu suchen (s.
Kap. 10, “Sexuelle Selektion”) und nur zu einem kleineren Teil als Vorteil in der Nahrungskonkurrenz.
Das Beispiel zeigt (a) offensichtliche Funktionen (Fressen) miissen nicht diejenigen sein, welche das
Merkmal geprégt haben, (b) ein Merkmal ist nicht notwendigerweise nur durch eine einzige Funktion
bestimmt, (c) mogliche Funktionen konnen formuliert, danach iiberpriift und falsifiziert werden.
Adaptation ist eine tiberpriifbare These.
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Es gibt verschiedene Moglichkeiten, Hypothesen zur Funktion eines Merkmals (Adaptation) zu
tiberpriifen:

Experiment

Beobachtung

Vergleichende Studien

Theoretische Modelle konnen Einsichten liefern

bl el e

Unabhingig von der Methode: bei samtlichen Fragen nach dem adaptiven Wert eines Merkmals sucht
man nach dessen Auswirkungen auf die Fitness. Fitness ist zwar intuitiv gut verstandlich, in seiner
Umsetzung jedoch ein schwieriger Begriff, weil er je nach Art und Zweck der Studie unterschiedlich
definiert werden kann. Im Beispiel des Giraffenhalses nimmt man an, dass ein guter Zugang zu
Blattern auf hohen Biuischen und Baumen sich auf eine entsprechend erhohte Fitness auswirkt (Fig.7.1).
Die Annahme wire, dass mehr Nahrung auch mehr Erfolg bedeutet. Ebenso wire der Zugang zu
Weibchen dank langen Hiélsen fur die Mannchen ein Fitnessvorteil. In anderen Studien wiirde man auf
die erzielte Netto-Energieaufnahme abstellen (s. Kap.9), oder die Verschiebung der Genfrequenzen
zugunsten eines Merkmals (s. Kap.4) anschauen. Oft nimmt man als Fiotnessmass das Uberleben der
Eltern und die totale Anzahl ihrer Nachkommen (s. Reproduktionswert nach FISHER in Kap.6).

Die Masse fur die Fitness sind also sehr divers und miissen oft - aus praktischen Griinden - eine
Anniherung an die eigentlichen Konsequenzen fur die Darwin’sche Fitness sein. Unabhingig von
diesen praktischen Schwierigkeiten gilt aber grundsatzlich die Regel:

Fitness = Uberleben x Reproduktion

Hier sind beide Teile “multiplikativ” verkniipft, weil ohne Uberleben keine Reproduktion moglich ist,
und auch beim blossem Uberleben ohne Reproduktion keine Fitness erzielt wird. Eine wichtige Frage
ist jedoch, auf welche Einheit sich diese Variablen beziehen sollen (s. Kap. 11)

7.1 Experimentelle Tests

An einem Beispiel soll gezeigt werden, wie Experimente dazu dienen konnen, explizit formulierte
Hypothesen zu testen und die wahrscheinlichste Erkldrung zu finden.

Beispiel: Fliegen der Art Zonosemata vittigera (Tephritidae) haben eine aufillige zebraformige
Bénderung auf ihren Fliigeln. Frage: Was ist die Funktion dieses Merkmals, was ist ihr adaptiver Wert?
Aufgrund der Beobachtung der Lebensweise der Fliegen wurden verschiedene mogliche Erklarungen
(Hypothesen) vorgeschlagen:

1. Das Bénderungsmuster dient zur Anlockung und Werbung um Weibchen.

2. Zonosemata lebt in einem Habitat, in dem auch Springspinnen vorkommen. Diese zeigen
Verhalten und Merkmale, welche dhnlich denjenigen von Zonosemata sind. Die Spinnen
haben einen giftigen Biss und sind so vor Réubern geschiitzt. Zonosemata konnte deshalb die
Gestalt einer Springspinne nachahmen (Mimikry) um Schutz vor Réubern zu erhalten.

3. Weil Springspinnen gleichzeitig die gefahrlichsten Réuber sind, dient die Mimikry vor allem
dazu, die Springspinnen selber abzuschrecken.
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Um diese Hypothesen zu testen wurden verschiedene Gruppen von Versuchstieren gebildet und deren
Effekt auf die Springspinnen bzw. auf andere Rauber untersucht.

Gruppe
A.
B.

C.

Zonosemata-Kontrolltiere.

Zonosemata, bei denen die Fliigel weggeschnitten und wieder angeklebt wurden (eine
Kontrolle fiir den Effekt dieser experimentellen Manipulation selbst).

Zonosemata, bei denen die Fliigel weggeschnitten und durch solche von Hausfliegen
(ungebéndert) ersetzt wurden.

Hausfliegen, bei denen die Fliigel durch diejenigen von Zonosemata (gebéandert) ersetzt
wurden (die reziproke Manipulation zu Fall C).

Hausfliegen-Kontrolltiere

Was sind die Voraussagen unter den verschiedenen Hypothesen? Tab. 7.1 fasst diese zusammen. Die
Voraussagen wurden im Experiment getestet werden. Es zeigte sich, dass Hypothese 3 als einzige alle
Beobachtungen befriedigend zu erklaren vermochte. Der Schluss wére also: “Das Bénderungsmuster
von Zonosemata (und das entsprechende Verhalten) hat die Funktion speziell die Springspinnen als
Réuber (die héufigste Réauberart im Habitat) abzuschrecken”. Beachte die Verwendung von
Kontrollgruppen. Kontrollen sind essentiell fiir jede experimentelle Arbeit.

Tab 7.1 Voraussagen und Beobachtungen im Beispiel von Zonosemata: Funktion des Banderungsmusters?

Versuchsgruppe'
A B C D E
Kontrolle Zonosemata mit Zonosemata Hausfliege Kontrolle
Zonosemata Manipulation ungebéndert gebéndert Hausfliege
Hypothese 1
Werbung um Weibchen
Springspinne attackiert X attackiert X attackiert v/ attackiert v/ attackiert v/
Anderer Réuber’ attackiert v’ attackiert ? attackiert v’ attackiert ? attackiert v’
Hypothese 2
Mimikry
Springspinne attackiert X attackiert X attackiert v/ attackiert v/ attackiert v/
Anderer Réuber’ attackiert nicht attackiert nicht ? attackiert v/ attackiert ? attackiert v/
Hypothese 3
Mimikry gegen Springspinnen
Springspinne attackiert nicht attackiert nicht attackiert v attackiert v/ attackiert v/
v v
Anderer Riuber” attackiert v/ attackiert ? attackiert v/ attackiert ? attackiert v/

! Resultate der experimentellen Tests mit Springspinnen und anderen Riubern: v beobachtet; X nicht beobachtet
2 Andere Réuber (librige Spinnen, Raubwanzen, Gottesanbeterinnen, Echsen) wurden nur fiir die Gruppen A, C
und E getestet. Gruppen B und D nicht getestet (?).
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7.2 Beobachtende Studien

Schon die Fig 7.1. illustriert eine Uberpriifung einer Hypothese anhand von Beobachtungen, d.h. ohne
experimentelle Eingriffe (das experimentelle Kiirzen oder Verldngern der Giraffen-Hélse ist nicht gut
moglich...). Ein weiteres Beispiel ist die Frage nach einem bestimmten Verhalten bei Reptilien.

Beispiel: Wiisten-Iguanas (Diposaurus dorsalis) leben in einem extremen Klima, das sowohl zur
Uberhitzung (heisse Tage) wie auch zum Kiltetod (eiskalte Nichte) fiihren kann. Iguanas iiberleben
kurzzeitig Temperaturen bis 47°C, sind aber langfristig nur lebensféhig im Bereich von 15 ... 45°C.
Darunter und dariiber nimmt ihre physiologische Leistung markant ab. Im Bereich von 35 - 40°C liegt
ihr physiologisches Optimum (Fig.7.2).

Iguanas sind poikilotherm (“wechselwarm”) und konnen ihre Korpertemperatur nicht endogen
regulieren (wie dies die Homiothermen, “Warmbliiter” konnen). Stattdessen konnen sie durch ihr
Verhalten die Korpertemperatur beeinflussen (Verhaltens-Thermoregulation). Ist es zu kalt, bewegen
sich die Iguanas in die Sonne und wirmen ihren Koérper auf. Ist es zu warm, suchen die Tiere den
Schatten auf. Frage: Wird dieses Verhalten so eingesetzt, dass die Tiere moglichst in threm optimalen
Temperaturbereich bleiben?

Wildfange von Iguanas haben gezeigt, dass die Tiere eine Korpertemperatur einhalten, die tatsdchlich
dem physiologischen Optimum entspricht (Fig.7.2). In diesem Beispiel entspricht die Beobachtung der
Hypothese, dass die Tiere sich im optimalen Temperaturbereich aufhalten. Allerdings ist der
Mechanismus damit nicht getestet worden, d.h. es ist nicht ganz klar, ob dies durch Anderung des
Verhaltens erfolgt (obwohl es dazu wenig Alternativen gibt und solche Verhalten beobachtet wurden).
Diese Frage konnte noch durch Wahlversuche explizit getestet werden.
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Fig 7.2 Korpertemperatur bei Wiisten-Iguanas. Die Leistungsfahigkleit fiir wichtige Funktionen (Ausdauer,
Sprintgeschwindigkeit, Verdauungseffizienz, Horgenauigkeit) variiert mit der Temperatur und hat einOptimum im
Bereich von 35 - 40°C (farbige Linien). Die tatsdchlichen Korpertemperaturen von im Freiland gemessenen Tieren
liegen im Bereich dieses Optimums (blaue Saulen).
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7.3 Vergleichende Studien

Ein Vergleich zwischen Arten kann ebenfalls als Test fiir eine bestimmte Erkldarung zum adaptiven
Wert eines Merkmals genutzt werden. Verschiedene Arten unterliegen verschiedenen Selektions-
faktoren und damit sollten auch die Merkmale entsprechend verschieden sein.

Beispiel: Die Minnchen verschiedener Arten von Flughunden unterscheiden sich stark in der Grosse
ihrer Geschlechtsorgane (Hoden). Eine Hypothese wire, dass diese Variation aufgrund der
unterschiedlichen Konkurrenzsituation unter den Ménnchen um die Befruchtung von Weibchen
zustande kommt. Die Arten unterscheiden sich tatsichlich in der Grosse ihrer Fortpflanzungsgruppen,
d.h. wieviele Weibchen jeweils von einem Mainnchen potentiell befruchtet werden koénnten. Die
Minnchen von Arten, die grossere solche Gruppen bilden stehen damit unter hoherer Konkurrenz um
den Zugang zu Weibchen bzw. um die Befruchtung deren Eier. Es wire deshalb zu vermuten, dass
grosse Geschlechtsorgane mehr Spermien produzieren und so einen Vorteil in der Konkurrenz um
Befruchtung ergeben. Man miisste also erwarten, dass die Grosse der Geschlechtsorgane mit der
Gruppengrdsse korreliert, wenn man verschiedene Arten miteinander vergleicht. Dies ist tatsdchlich der
Fall (Fig. 7.3).

Vergleichende Studien haben alllerdings ein subtiles Problem. Weil man Arten vergleicht, so sind die
betrachteten Merkmale unter Umstidnden nicht wirklich unabhingig voneinander. Z.B. haben alle
Vogel Federn. Dieses Merkmal ist ein gemeinsames Erbe aller Vogel und es kann nicht eine
Anpassung an eine bestimmte Umwelt einer Vogelart sein (wohl aber die Art und Anordnung der
Federn). Vergleichende Studien miissen also diese phylogenetische Abhingigkeit (phylogenetic
constraint, phylogenetic load) beriicksichtigen.

Eine der moglichen Methoden dies zu beriicksichtigen, ist die Bildung von unabhiingigen Kontrasten
(independent contrasts). Eine genaue Beschreibung der Methode wiirde hier zu weit fithren. Aber das
Prinzip ist einfach: Es werden jeweils paarweise Differenzen zwischen Stammeslinien gerechnet,
ausgehend von einem bekannten phylogenetischen Stammbaum (Fig. 7.4). Diese Differenzen beziehen
sich auf Unterschiede zwischen benachbarten Asten des Stammbaums, wobei man von Stufe zu Stufe
hoher steigt und jeweils den entsprechenden Unterschied (Kontrast) rechnet. Diese Kontraste mitteln
die phylogenetische Abhingigkeit aus.
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Fig 7.3 Links: Grosse méannlicher Geschlechtsorgane (Hoden) in verschiedenen Arten von Flughunden in
Abhingigkeit der sozialen Gruppengrosse. Rechts: die gleiche Analyse, jedoch als phylogenetisch unabhéngige
Kontraste gerechnet. In beiden Fillen gibt es eine positive Korrelation.
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Group  Body Testes
size mass (g) mass (g) Species

(a) — 325 518 3.25 Acerodon mackloti
= 900 1021 8.4  Pteropus giganteus
3,020 850 3.8 Pteropus tonganus
50,000 677 6.75 Pteropus poliocephalus
1,200 800 5.1 Pteropus alecto
50,000 400 5.3 Pteropus scapulatus
— 1475 224 1.64  Dobsonia peroni
50,000 325 5.5 Eidolon helvum
RS 3,000 142 3.5 Rousettus aegyptiacus
650 91.8 0.74  Rousettus amplexicaudatus
3 15.9 0.287 Macroglossus minimus
4{:‘: 3 23 0.317  Macroglossus sobrinus
3,000 60 0.798 Eonycteris spelaea
’_: 2 160 0.299 Epomops buettikoferi
65 80 0.9 Epomophorus anurus
1.5 325 0.23  Micropteropus pusillus
4 35 0.36  Cynopterus sphinx

Fig 7.4 Phylogenie der Flughunde (17 Arten). Kontraste werden jeweils zwischen benachbarten Arten bzw.
hoéheren Knoten im Stammbaum gerechnet.

7.4 Randbedingungen und Trade-offs

a) Randbedingung

Beim Studium der Adaptation fallt auf, dass Merkmale nicht beliebig variieren konnen. Es gibt
Randbedingungen (constraints), welche den Bereich der mdglichen Losungen einschrinken. Z.B.
haben Siaugetiere keine Federn, Die Flugfdhigkeit wurde deshalb mittels Flughduten erreicht
(Fledermiuse, Gleithornchen, etc.). Eine anderere typsiche Randbedingung ist die Existenz des
Blinden Flecks im Auge der Sdugetiere (Fig. 7.5). Er kommt zustande, weil sich die Netzhaut (Retina)
so entwickelt, dass die Sehzellen (Stdbchen und Zépfchen) nach innen gerichtet sind, d.h. entgegen
dem Lichteinfall. Als Konsequenz gehen die ableitenden Nervenbahnen in Richtung des Auginnern
und verlassen die Augenhohle gebiindelt an der Stelle des Blinden Flecks. Bei diesem Durchtrittsort
der Nervenbahnen gibt es keine Sehzellen, d.h. das Auge ist dort blind. Der blinde Fleck wird im
Normalfall vom Gehirn “weggerechnet”; er wird durch bestimmte Sehtricks bemerkbar.

Diese Randbedingung (bedingt durch die Entwicklung des Auges) verunmoglicht es, eine Losung
zufinden, bei der die Nerven nicht durch die Netzhaut durchtreten miissen. Ebenso stehen sich die
Sehzellen “selbst im Weg”, da der Lichteinfall von hinten statt von vorne kommt. Design-méssig wére
eine bessere Losung also denkbar.

Fig 7.5 Der blinde Fleck im Auge
(nr. 19 in der Darstellung).
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b) Trade-off (Abtausch)

Im Gegensatz zu den Randbedingungen (die nicht veréndert werden kdnnen), kann es zu einem
“Abtausch” (trade-off) zwischen zwei Merkmalen kommen. Typischerweise sind diese beiden
Merkmale negativ korreliert. Zum Beispiel konnen individuelle Pflanzen offensichtlich nicht
gleichzeitig grosse und viele Bliiten produzieren (Fig. 7.6). Dies leuchtet ein, wenn jede Pflanzen nur
eine limitierte Menge an Ressourcen fiir die Produktion von Bliiten zur Verfiigung hat. Ein Trade-off
kann alle mdglichen Losungen fiir einen bestimmten Design beinhalten. Z.B. konnten Pflanzen
“wiahlen” entweder viele kleine oder wenige grosse Bliiten zu produzieren. Welche Kombination von
Anzahl und Grosse jeweils die beste Losung ist, hdngt von verschiedenen Faktoren ab, unter anderem
vom Verhalten der Bestduber.
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