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There is no doubt that evolution can only operate in accordance with the laws of thermo-
dynamics. To transform this simple perception into a statement that can be quantified it is
necessary to examine how the entropy (or the information content) changes by means of the
two main factors of evolution: selection and mutation. In the present paper this aim was
reached by using the methods of information theory.

That evolution becomes possible the change of information by mutation and selection must
not be negativ in the long run. Consequently an upper limit for the information content of
the genom must be assumed. If the evolution as a self-optimizing process gains this upper
limit it reaches a dynamic equilibrium at which the increase of entropy by mutation balances
the decrease of entropy by selection. In particular it was examined under which circum-
stances of dynamic equilibrium mastergenotypes (genotypes that can preserve their specific

sequence over a long time) can exist.

Einleitung

Anfang der 70iger Jahre setzte sich die Erkennt-
nis durch, daf} Mutationen keineswegs seltene —
und daher fir die Populationsgenetik eher unbe-
deutende — Ereignisse sind (bis dahin wurde die
Bedeutung der Mutationen allein in der Erzeu-
gung neuer genetischer Varianten gesehen). Dann
aber zeigten Uberlegungen zur pribiotischen Evo-
lution (Eigen, 1971), die in die Quasispeziestheo-
rie miindeten, daf3 Mutationen wahrscheinlich
auch heute noch wesentlich hédufiger sind, als ur-
spriinglich angenommen.

Kernelement dieser Theorie ist die . Fehler-
schwelle™, die die Voraussetzungen fiir die Erhalt-
barkeit der spezifischen Information eines Geno-
typs beschreibt. Die Fehlerschwelle beschreibt
auch die Begrenzung der Genomgréf3e, wenn man
davon ausgeht, dall es — damit Evolution moglich
ist — in einer Population asexueller Organismen,
Viren oder RNA-Molekiile wenigstens einen
Genotyp geben muB, der seine spezifische Infor-
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mation erhalten kann. Diese Annahme ist (aus hi-
storischen Griinden) zwar naheliegend, aber durch
die Quasispeziestheorie nicht beweisbar. Uber-
priifbar wird sie, wenn man eine andere Moglich-
keit findet, Aussagen iiber die Erhaltbarkeit gene-
tischer Information zu machen.

Unabhingig von dieser Theorie entwickelte sich
etwa zur selben Zeit aufgrund empirischer Be-
funde die Anschauung, da3 Mutationen nicht nur
relativ hidufige Ereignisse sind, sondern daf3 viele
davon — zumindest in relativ groen Populatio-
nen — eine sehr hohe Verweildauer haben und
Substitutionen oftmals nahezu zufillig erfolgen.
Insbesondere die Entdeckung der ,molekularen
Uhr* (Zuckerkandl und Pauling, 1962) war es, die
die Formulierung der ,,Neutralen Theorie der mo-
lekularen Evolution* (Kimura, 1968 a, b; Kimura,
1987 und andere) initiierte. Zu erkldren, warum
die molekulare Evolution mit relativ konstanter
Rate ablduft, ist denn auch eines ihrer zentralen
Anliegen.

Der ,Neutralen Theorie™ ist es zwar gelungen,
den Zusammenhang zwischen molekularer Evolu-
tionsrate und der neutralen Mutationsrate (der
Rate, mit der Mutanten auftreten, die sich in ihrer
Fitness vom Wildtyp nicht oder kaum unterschei-
den) prézise aufzuzeigen. Sie hat damit aber das
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eigentliche Problem nur verlagert, weil man nun
erkldren muf}, warum neutrale Mutationen gerade
mit der Héaufigkeit auftreten. daf3 daraus resultiert,
dafl die molekulare Evolution — verglichen mit
der phidnotypischen — mit bemerkenswert kon-
stanter Rate ablduft. Threr Struktur nach ist die
.Neutrale Theorie™ aber nicht besonders gut ge-
eignet, generelle Aussagen iiber den Anteil neu-
traler Mutationen an der Gesamtheit der Mutatio-
nen zu machen.

Ein sehr einfaches, aber fundamentales Modell,
das Evolution aus informationstheoretischer Sicht
beschreibt, ist nun dazu geeignet, die beiden be-
sprochenen Theorien zu ergidnzen bzw. ihre
Grundlagen zu iiberpriifen. Es geht davon aus, daf3
Evolution als ein Vorgang verstanden werden
kann, in dessen Verlauf Information erworben
wird und der daher jenen thermodynamischen Re-
striktionen unterliegt. die fiir jeden Informations-
erwerb und jede Informationserhaltung Giltigkeit
haben.

In der vorliegenden Arbeit werden die Grund-
lagen des Modells entwickelt und seine Aussagen
zur Erhaltbarkeit genetischer Information présen-
tiert. In einem weiteren Artikel wird dann die Exi-
stenz informationsneutraler Mutationen aufge-
zeigt und der mogliche Zusammenhang zum Phi-
nomen der .molekularen Uhr™ hergestellt.

Evolution und Informationsfluf im dynamischen
Gleichgewicht

Auch die Evolution kann — wenn es um den
Informationserwerb geht — den Rahmen, der ihr
durch die physikalischen Gesetze vorgegeben ist.
nicht sprengen (allerdings sind es nicht die Ge-
setze der Gleichgewichtsthermodynamik, die die-
sen Rahmen bilden). Konkret bedeutet dies:

1) Evolution findet fernab vom thermodynami-
schen Gleichgewicht statt und das bedeutet, daf3
wir mit Vorgédngen zu rechnen haben. die eine
Zunahme der Entropie (= eine Abnahme der In-
formation) bewirken. weil jedes System zum ther-
modynamischen Gleichgewicht bzw. zur Entropie-
maximierung strebt.

2) Evolution funktioniert offensichtlich nur,
weil sich die Biosphire stets fernab vom thermo-
dynamischen Gleichgewicht befindet und das be-
deutet, daB3 Prozesse stattfinden miissen. die die
Entropiezunahme kompensieren, d. h. ihrerseit

eine Entropieabnahme bewirken. Diese Entropie-
abnahme kann aber kein willkiirliches Ausmaf an-
nehmen, sondern ist durch Energie- und Informa-
tionsinput prinzipiell begrenzt. Vorginge, die eine
Entropiezunahme bedingen und solche, die eine
Entropieabnahme bewirken, halten sich die
Waage und es ergibt sich daher - zeitweise — ein
dynamisches, ein ..steady state™ — Gleichgewicht.

Jener Vorgang, der im Evolutionsgeschehen ver-
antwortlich fiir Entropieabnahme — also fiir Infor-
mationszunahme - ist, ist die Selektion. Um die
Entropiednderung durch Selektion mit den Me-
thoden der Informationstheorie quantifizieren zu
konnen, mufl man die Selektion als Sortierprozef3
beschreiben.

Informationsabnahme wird im Evolutionsge-
schehen durch Mutationen verursacht (es finden
in den Organismen natiirlich auch noch andere
Vorginge statt, die eine Entropiezunahme bewir-
ken; fiir die Evolution entscheidend sind aber nur
die Prozesse, die eine Informationsabnahme am
genetischen Material der Keimbahn bedingen).
Der Informationsverlust durch Mutation muf}
quantifiziert werden. Dabei ist es erforderlich, auf
zwei Ebenen zu arbeiten, denn der phédnotypi-
schen Ordnung, an der die Selektion ansetzt, ent-
spricht eine genotypische an der die Mutationen
stattfinden.

Selektion und Mutation bedingen also einen In-
formationsfluf3, der in ein dynamisches Gleichge-
wicht miindet, solange sich der Zu- (Selektion)
oder Abflufl (Mutation) nicht dndert. Die Grofe,
die sich im Gleichgewicht befindet und die einer
Beschriankung unterliegt. ist der Informationsge-
halt des Genoms. Da das Gleichgewicht dyna-
misch ist, kann sich die spezifische Information der
Genotypen sehr wohl d@ndern.

Die Moglichkeiten des Informationserwerbs
durch Selektion sind ebenfalls begrenzt, wie aus
der Theorie des MAXWELL'schen Didmons folgt
(Brillouin, 1956). Der Informationsverlust kann
allerdings durch die Entwicklung immer besserer
Korrekturlesemechanismen, die die Mutationsrate
herabsetzen. im Laufe der Evolution verringert
werden. Wenn dies geschieht. gelangt das System
aus dem bisherigen Gleichgewicht und gerét
schlief3lich in ein neues. Im Folgenden soll Evolu-
tion im Gleichgewicht beschrieben werden.
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Selektion als Sortierprozef3

Selektion ldaBt sich als Sortierprozel3 beschrei-
ben, allerdings mit der Einschriankung, daf3 das
Sortieren auf bestimmte Weise — nédmlich ,un-
scharf* — geschieht. Das bedeutet, da3 der Sortie-
rende sich irren kann und dafl die Moglichkeit,
daB er sich irrt, nicht vernachldssigbar ist. Warum
der Sortierprozef3 unscharf sein muf3 und welche
Beschrinkungen sich aus dieser Unschirfe erge-
ben, wird an anderer Stelle gezeigt. Da es dazu
dann erforderlich ist, den Kontakt zur Thermo-
dynamik auf einfache Weise herstellen zu konnen,
soll als Ausgangspunkt fiir die Entwicklung des
Modells ein prominenter Sortierer — der Max-
well’'sche Damon — gewihlt werden.

Maxwell 1871 beschrieb sein Wesen als: ..a
being whose faculties are so sharpened that he can
follow every molecule in his course, and would be
able to do what is at present impossible to us ...
Let us suppose that a vessel is devided into two
portions, A and B by a division in which there is
a small hole, and that a being who can see the
individual molecules opens and closes this hole, so
as to allow only the swifter molecules to pass from
A to B, and only the slower ones to pass from B
to A. He will, thus, without expenditure of work
raise the temperature of B and lower that of A, in
contradiction to the second law of thermodynam-
ics.”

Maxwell’s Didmon konnte die Geschwindig-
keit der Molekiile beliebig genau messen und rea-
gierte absolut sicher. Er entnimmt daher der
Menge der vorhandenen Molekiile eine Teil-
menge, namlich die Menge der hinreichend ra-
schen (oder in die andere Richtung arbeitend der
hinreichend langsamen) Molekiile, und jedes der
vorhandenen Molekiile gehort mit Sicherheit ent-
weder der Teilmenge an oder nicht.

Die Begriffe ,,schnell” und ,langsam™ sind aber
threr Natur nach unscharf. Wir werden dies und
die Moglichkeit, daf3 der Dd@mon sich irren kann,
beriicksichtigen: es sei jedem vorhandenen Mole-
kiil eine gewisse Wahrscheinlichkeit — im allge-
meinen ungleich Null und Eins — zugeschrieben,
Element der Menge der hinreichend schnellen
Molekiile zu sein. Die Menge der hinreichend
schnellen Molekiile ist also unscharf (,.fuzzy").
Weiters nehmen wir an, daB3 die Wahrscheinlich-
keit w zur Menge der hinreichend schnellen Mole-

kiile zu gehoren, von der Geschwindigkeit des
Molekiils abhangt, und zwar so, da3 w um so gro-
Ber ist, je groBler die Geschwindigkeit des Mole-
kiils ist. Das ist die Voraussetzung dafiir, dal3
Selektion durch den Ddmon stattfinden kann.

Maxwell wollte zeigen, dal man - wenn
man jene Eigenschaften hat. die er seinem Wesen
zuerkannte — ohne Arbeit leisten zu miissen,
einen Temperaturunterschied herstellen kann
(und damit in der Lage ist, den zweiten Hauptsatz
der Thermodynamik zu verletzen). Daher lief er
seinen Ddmon die Molekiile nach deren Ge-
schwindigkeit (eigentlich: kinetische Energie) sor-
tieren. Genausogut konnte der Damon aber auch
nach anderen Eigenschaften sortieren bzw. selek-
tieren, nach Grofle, Ausmal} der Lichtabsorption,
Polaritdt oder Sonstigem. Auch muf} er nicht un-
bedingt Molekiile auslesen — genausogut kénnten
es Phinotypen sein und die Eigenschaft nach der
er diese selektiert der Anpassungsgrad. w wire
dann die Wahrscheinlichkeit, zur Menge der hin-
reichend angepafiten Phidnotypen zu gehoren, die
vom Anpassungsgrad (Fitness), aber auch von an-
deren Eigenschaften, z. B. von der ,Kurzsichtig-
keit” des Damons abhingt.

Wir wollen nun das Modell verdndern, weil es
uns schlieBlich im Endeffekt nicht um Molekiile
und deren Geschwindigkeit, sondern um Phéno-
typen und deren ,,Angepal3theit™ gehen wird (der
Bequemlichkeit wegen und auch wegen der Mo-
dellkonsistenz werden wir vorerst weiterhin von
Molekiilen und Geschwindigkeiten sprechen).

Zunichst besteht das Ursprungsmodell von
Maxwell aus zwei Prozessen, die man getrennt
behandeln kann: der Ubergang schneller Mole-
kiile von A nach B und dem Transfer langsamer
Molekiile von B nach A. Wir betrachten im Fol-
genden nur mehr ersteren, die Selektion schneller
Molekiile. Aulerdem wollen wir davon ausgehen,
da3 der Ddmon den Durchgang genau M mal 6ff-
net, also M Molekiile durchlaBt, und dal M viel
kleiner ist als die Anzahl N der in A enthaltenen
Molekiile.

Weiters nehmen wir an, daf3 wir die Molekiile in
k verschiedene Geschwindigkeitsklassen einteilen
konnen. Jeder Klasse kénnen wir nun einerseits
eine gewisse relative Héufigkeit x; zuordnen (i =
1.....k), die eben der Anzahl der Molekiile dieser
Klasse in Relation zu N ist und andererseits eine
bestimmte Wahrscheinlichkeit w;, das ist die
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Wahrscheinlichkeit jedes Molekiils dieser Klasse.
zur Menge der hinreichend schnellen Molekiile zu
gehoren. Die Einteilung in Klassen stellt keine Be-
schrinkung dar, weil auch jedes Molekiilindivi-
duum eine Klasse reprisentieren kann.

Wir wollen nun die Frage stellen. wie grof3 die
Wahrscheinlichkeit ist, da} der Ddmon, der das
Herannahen eines Molekiils wahrnimmt, ein Mo-
lekiil der i-ten Klasse passieren ldBt. Diese ent-
spricht offensichtlich dem Produkt der Wahr-
scheinlichkeiten, daf3 das herannahende Molekiil
der i-ten Klasse angehort und daf3 dieses Molekiil
hinreichend schnell ist. Wenn wir annehmen, daf3
fiir eine bestimmte Molekiilklasse die Wahrschein-
lichkeit, auf das Loch bzw. den Ddmon zuzuflie-
gen, nur von deren relativer Héiufigkeit abhédngt
(wiirde sie von der Eigenschaft, hinreichend
schnell zu sein abhdngen, konnte der Didmon
allein durch fortwihrendes beliebiges Offnen und
Schliefen bereits einen Temperaturunterschied
zwischen denn Kammern erzeugen, und konnte
dann tatsidchlich den 2ten Hauptsatz verletzen),
ergibt sich:

Wabhrscheinlichkeit der Passage
eines i-Molekiils = x;w;. (1)

Als nichstes wollen wir die Frage stellen, wie
grof3 die Wahrscheinlichkeit ist, daf irgendein Mo-
lekiil passiert. Diese entspricht natiirlich der
Summe aller Klassenwahrscheinlichkeiten:

Wahrscheinlichkeit der Passage
irgendeines Molekiils = E.\qwi. 2)

Dies ist auch fiir ein Molekiil die mittlere Wahr-
scheinlichkeit. hinreichend schnell zu sein.

Weiters wollen wir wissen, wie grof3 der relative
Anteil x;" der Molekiile der Klasse i/ unter jenen M
Molekiilen ist, die mit Hilfe des Ddmons von A
nach B gelangt sind. Der erwartete relative Anteil
der i-Molekiile nach der Passage muf} der Wahr-
scheinlichkeit der Passage eines i-Molekiils in Rela-
tion zur Wahrscheinlichkeit der Passage irgendeines
Molekiils entsprechen. Das heif3t:

X' = .\’in'i/z.\'jwj (2 =i P ) (3)
i
x; dndert sich wihrend des Entnahmeprozesses

nicht wesentlich. weil M < N (wir setzen hier aller-
dings zusétzlich voraus. dafl x;N eine einigermafen

5

grofle Zahl ist). Gleichung (3) ist das sehr einfache
Beispiel einer diskreten Selektionsgleichung. wie
man sie etwa fiir sich asexuell fortpflanzende Lebe-
wesen (z. B. parthenogenetische Tiere oder Bakte-
rien) aufstellen konnte (siehe dazu z. B. Ewens,
1979 oder Hofbauer und Sigmund, 1984). Der Di-
mon betreibt also tatsdchlich Selektion! Die Quali-
tit dieses Sortierprozesses hingt nicht von der abso-
luten Geschwindigkeit der Molekiile ab, dafiir aber
gewissermallen vom Unterscheidungsvermogen des
Dimons. Dies sei folgendermalien gezeigt: Glei-
chung (3) 148t sich in die Form bringen:

x;'fx; = I/E(ijj/wi)~ )
i

d.h. die Relationen wj/w; entscheiden iiber die An-
derung der relativen Héufigkeiten im Selektions-
prozess — wenn wir also den Ddmon einmal bei sehr
hohen Wahrscheinlichkeiten der Molekiile hinrei-
chend schnell zu sein selektieren lassen. das zweite
Mal, wenn alle Molekiile exakt um das Tausendfa-
che (oder einen beliebigen anderen konstanten Be-
trag) verminderte w;-Werte aufweisen, erhalten wir
das gleiche Ergebnis (im ersten Fall weisen die Mo-
lekiile auch eine hohere Geschwindigkeit auf —
wenn auch nicht notwendigerweise eine tausendmal
hohere).

Die Relation w;/Zx;w; bringt die Wahrscheinlich-
keit eines i- Molekiils hinreichend schnell zu sein in
Zusammenhang mit der mittleren Wahrscheinlich-
keit zu hinreichender Schnelligkeit. Sie gibt an, wie
sich ein i-Molekiil in dieser Eigenschaft im Mittel
von irgendeinem Molekiil unterscheidet. Wir defi-
nieren dies als Unterscheidbarkeit ;.

u; = H'i/E.\'i“lf'i. (5)
i

Selektion kann sowohl als Interaktion zwischen
Individuen verstanden werden — und wird dann
(wie heute meist iiblich) als Konkurrenzphdnomen
dargestellt — als auch als Interaktion zwischen Indi-
viduum und Umwelt, was eine Beschreibung als
Sortierprozess zur Folge hat., wie das hier der Fall
war. Beide Sichtweisen fiihren letztlich zum glei-
chen Ergebnis, aber sie veranlassen unterschiedliche
weiterfiihrende Fragen.

In der Informationstheorie gibt es Standardver-
fahren zur Behandlung der Frage. wie sich durch
Einwirken eines Sortierprozesses die Entropie dn-
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dert (Gerthsen und Vogel, 1993: Brillouin, 1956).
Diese Verfahren werden wir nun anwenden.

Entropieinderung durch Selektion

Als Endprodukt des Selektionsprozesses erhilt
man eine Komposition — verschieden hiufige Mo-
lekiilsorten, die sich hinsichtlich des Merkmals,
nach dem die Selektion erfolgte, unterscheiden.
Gleichung (3) gibt die relativen Héaufigkeiten an,
mit denen die einzelnen Molekiilklassen schlief3-
lich angetroffen werden. Wir konnen nun unseren
ziemlich gut informierten Ddmon mit seiner her-
vorragenden Féhigkeit, die einzelnen Molekiilsor-
ten zu unterscheiden, durch einen anderen erset-
zen, von dem wir uns vorstellen, daf3 er so kurz-
sichtig ist, daf3 er zwar erkennen kann, daf sich
ein Molekiil dem Loch néhert, aber tberhaupt
nicht in der Lage ist, diese nach irgendeiner Eigen-
schaft — z. B. der Geschwindigkeit — zu sortieren.
Bei der Anndherung eines Molekiils 6ffnet oder
schlieBt er das Loch nach gutdiinken — rein zufél-
lig also. Er soll aber immerhin noch so gut sehen,
daB er in der Lage ist wahrzunehmen, ob ein Mo-
lekiil passiert hat und nachdem er genau M Mole-
kiile passieren lie3, seine Tatigkeit zu beenden.

Wir fragen nun nach der Wahrscheinlichkeit P,
mit der dieses Wesen durch seine Zufallstatigkeit
jene Molekiilkomposition erhalt, die der gut infor-
mierte, viel weniger kurzsichtige Ddmon durch ge-
zielte Arbeit zustande gebracht hitte. Per defini-
tionem besteht zwischen dieser Wahrscheinlich-
keit P und der Entropie S folgender Zusammen-
hang:

S=ClnP (6)

In der Physik hat der konstante Faktor C eine
physikalische Dimension (Energie/Grad) und ent-
spricht der BOLTZMANNschen Konstante. Im
auBerphysikalischen Bereich wihlt man der Ein-
fachheit halber oftmals C = 1 (was auch wir tun
werden). In der Informationstheorie wird P mit
dem Informationsgehalt / in Zusammenhang ge-
bracht:

I=—-l1dP = —InP/In2. (7)

wobei Id der Logarithmus dualis (der Logarithmus
zur Basis 2) ist. Abgesehen von einer Konstante
entspricht daher der Informationsgehalt der ,.Ne-
gentropie™, der negativen Entropie.

Die Wahrscheinlichkeit einer bestimmten Kom-
position aus insgesamt M Molekiilen, bestehend
aus k unterschiedlichen .Sorten* bzw. Klassen,
wobei die Anzahl der Molekiile der i-ten Klasse
durch m;" = M x;" gegeben ist, wird durch:

M!
[1m;"!

(8)

mogliche Folgen (die durch die Reihenfolge, mit der
die einzelnen Molekiile passieren, gegeben ist) be-
stimmt. Jede dieser Folgen tritt mit einer Wahr-
scheinlichkeit

I o

auf. Dies deshalb, weil bei zufilligem Offnen und
SchlieBen des Lochs die Wahrscheinlichkeit der Pas-
sage eines i-Molekiils nur von der relativen Haufig-
keit x; abhidngt. Weil M < N ist und wir annehmen,
daB3 alle m; groe Zahlen darstellen, édndert sich
durch die Passage eines i-Molekiils die relative Hau-
figkeit x; im Behilterteil A nicht. Da es sich bei der
Passage unterschiedlicher Molekiille um unabhin-
gige Ereignisse handelt, erhilt man die Wahrschein-
lichkeit, die Realisierung einer bestimmten Folge
festzustellen, indem man die Wahrscheinlichkeiten
der Einzelereignisse — also der einzelnen Passa-
gen — multipliziert.

Die Wahrscheinlichkeit P, zufillig jene Komposi-
tion zu erhalten, die der ,,wohlinformierte* Ddmon
durch Selektion erreicht, ist damit:

M! ,
P=——— m; 10
Hmi'! Hxi ( )
mit der Nebenbedingung:
Emi’ =M. (11)
Mit Hilfe der Stirlingschen Formel
M
M!=— J2nM (12)
e

1aBt sich GI. (10) wesentlich vereinfachen, wenn wir
voraussetzen, daf3 die einzelnen Komponenten m;’
einigermafien grofle Zahlen repriasentieren. Insbe-
sondere durch logarithmische Transformation:

InM! = MInM - M + 1/2In(2aM). (13)

Unter dem Logarithmus spielen die kleinen Un-
genauigkeiten der Sterlingschen Formel eine sehr
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geringe Rolle. Man kann sich daher fiir grolere M
schon mit den beiden ersten Gliedern begniigen:

InM! = MInM - M. (14)
Angewendet auf Gl (10) ergibt Gl. (14) (und
GL (6))'
=InP=MInM - M - Z(m, Inm;") +
Em +E(m Inx;). (15)

Da Zm;’
Glied weg:

S=MInM - Y (m/Inm) + (m; Inx,). (16)

= M, heben sich das 2te und das 4te

Wir ersetzen nun nach m;’
und (5)) und nach x; = m/M:

S=MInM - E(miuilnmiui) +

= myu; (siehe Gln. (3)

N (mi Inm/ M) (17)
S=MInM +

E(miui(lnmi —InM - Inm; - lnui)> (18)
S=MInM - 2<miui(lnM + lnui)> (19)
S=MInM - InM Y mu; -

E(miuilnui). (20)

Wegen M = Zmju; erhidlt man schlieBlich:

S= ~E(miuilnui) = —ME(xiuilnui). (21)

In Worten: die Information der Komposition er-
gibt sich indem man den Logarithmus der Unter-
scheidbarkeitswerte aller Individuen, die nach er-
folgter Selektion noch tibrig sind, addiert. Wichtig
ist. daf} eine Klasse von Eigenschaftstrdagern, deren
u; = 0 ist, nach erfolgter Selektion nicht mehr vor-
kommt, weil bei ihnen auch w; = 0 ist (d. h., sie wer-
den mit Sicherheit nicht passieren); daher kann
auch In 0 in GI. (21) nicht auftreten.

Wir wollen nun das Modell weiterentwickeln. Se-
lektion — wie sie hier beschrieben wird — bedeutet,
dafl man nach einem bestimmten Kriterium aus
einem ,.Behilter”, der sehr viele Molekiile — oder
sonstige ..Eigenschaftstriger” — enthilt, vergleichs-
weise wenige entnimmt. Als Modell fiir die Evolu-
tion ist das natiirlich nicht ausreichend, weil die Se-
lektion in Wirklichkeit stindig wirkt. die Molekiile
im Behilter A also selbst eine Komposition darstel-
len. die das Ergebnis eines Selektionsprozesses ist
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und auch die aus A selektierten Molekiile wieder
Grundlage neuerlicher Selektion werden sollen. Da
wir angenommen haben. dal M < N (es wird jedes-
mal nur eine kleine Anzahl Molekiile aus den ur-
spriinglich vorhandenen ausgelesen), ist dieser Pro-
ze3 nicht beliebig oft wiederholbar, weil sich die
Anzahl der Molekiile mit jedem Selektionsschritt
vermindert.

Daher muf an jeden Selektionsschritt eine Phase
der Vermehrung angeschlossen werden, die errei-
chen soll, dafl wieder die urspriingliche Molekiil-
oder Phdnotypenanzahl N vorliegt.

Von dieser Vermehrungsphase wollen wir fordern:

e dal sich die relativen Héufigkeiten x;’, wie sie
nach erfolgter Selektion vorliegen, durch die
Vermehrung nicht dndern;

e dall die Vermehrung fehlerfrei geschieht, also
keine neuen Komponenten auftreten (dies ist
genaugenommen bereits durch die erste Forde-
rung erfillt).

Nach erfolgter Selektion und Vermehrung haben

wir wieder N Molekiile. Die Entropie der vorliegen-
den Komposition ist gegeben durch:

S= —NE(xiui Inu;),

was daran liegt, daf} sich die mittlere Entropie pro
Individuum (-Z(xju; In u;)) durch die Vermehrung
nicht dndert, sondern lediglich die Gesamtzahl der
beteiligten Individuen (bzw. dadurch, dal man die
Gesamtentropie durch Addition der Einzelentro-
pien erhalt).

Im Folgenden wird fiir uns allerdings nicht die Ent-
ropie nach erfolgter Selektion und Vermehrung, son-
dern die Entropiednderung durch Selektion und Ver-
mehrung, entscheidend sein. Um diese errechnen zu
konnen, miissen wir die Entropie des Systems vor er-
folgter Selektion kennen. Wir verwenden abermals
unseren sortierungsunfihigen. kurzsichtigen Dé-
mon, den wir wieder M Molekiile entnehmen lassen,
gchen diesmal aber davon aus, dafl die Komposition
in der die entnommenen Molekiile vorliegen, der
wahrscheinlichsten entspricht. Nach der Vermehrun-
gsphase erhalten wir einen Zustand. der dem Aus-
gangszustand praktisch entspricht und kennen somit
die Ausgangsentropie (diese Schlulfolgerung ist nur
dann zuléssig, wenn die Voraussetzung. daf alle i, ei-
nigermalien gro3e Zahlen représentieren, erfillt ist).

Die wahrscheinlichste Komposition liegt vor,
wenn x;" = x; bzw. m;" = m;. In Analogie zu Gl.
(16) erhalten wir:

(22)
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Smax=MInM — E(milnmi) + E(Milnxi) (23)

Sy =MInM — 2<miln (.\'iM)> + X (milnx) (24)

Siax = MIn M - 2<mi(lnxi +1In M)) +

2(milnxi) (25)

Smax = MInM — InMYm,. (26)
Wegen Zm; = M erhalten wir schlief3lich:

Stax =0, 27)

Genaugenommen ist dieses Ergebnis selbstver-
standlich. Wir haben mit Gl. (22) die Informations-
menge abgeschitzt, die dem System durch die Ta-
tigkeit des Ddmons zugefiihrt wird. Deswegen kom-
men wir auch zur Schlu3folgerung, da3 ohne Titig-
keit des Ddmons die Systementropie Null ist. Daher
konnen wir nunmehr feststellen, da3 die durch Se-
lektion und Vermehrung erfolgende Entropieédnde-
rung durch folgende Gleichung gegeben ist:

AS, = —N Y (xiu;Inu;). (28)

Es gilt u; > 1 fir ein Individuum, wenn dessen
Wahrscheinlichkeit, hinreichend angepal3t zu sein,
grofer ist, als die mittlere Wahrscheinlichkeit zu
hinreichender Angepafitheit in der Ausgangspo-
pulation. Der Logarithmus von u; ist dann positiv,
bei u; < 1 ist er negativ. Wenn also durch Selektion
die Anzahl jener Individuen gegeniiber der Aus-
gangssituation zunimmt, deren w; grofler ist, als
das im Mittel fiir ein Individuum der Ausgangspo-
pulation der Fall war, nimmt damit die Entropie
der Gesamtpopulation ab, bzw. deren Informa-
tionsgehalt zu. Dies entspricht genau unserer in-
tuitiven Erwartung.

Die durch die Selektion verursachte mittlere
Entropiednderung pro Individuum (wir werden sie
in der Folge auch als Selektionsleistung bezeich-
nen) Asg ist gegeben durch:

ASgo) = —E(xiui Inu;). (29)

Mutationen aus informationstheoretischer Sicht

Wir interessieren uns hier fiir Mutationen aus-
schlieBlich unter dem Gesichtspunkt des durch sie
verursachten Informationsverlustes. Daher ist es
moglich, eine Reihe vereinfachender Annahmen
zu formulieren, ohne das deswegen die Aussage-
kraft des resultierenden Modells allzusehr leidet.

Weiters miissen wir fiir die Bereiche, wo kontro-
verse Ansichten bestehen und eine endgiiltige
Kldrung noch nicht in Sicht ist, vorldufige Arbeits-
hypothesen akzeptieren. Als Arbeitshypothesen
formulieren wir: 1) Die DNA unterschiedlicher
Lebewesen kann mit unterschiedlicher Rate mu-
tieren; 2) das Genom mutiert in allen Bereichen
annidhernd gleich schnell.

Als Vereinfachungen wollen wir akzeptieren:
a) Um abschitzen zu konnen, wie sich der Infor-
mationsgehalt durch Mutationen édndert, geniigt
es, Punktmutationen zu beriicksichtigen. Diese
Annahme scheint wegen der gegeniiber anderen
Mutationsereignissen wesentlich gro3eren Haufig-
keit von Punktmutationen zuldssig. b) Die Muta-
tionswahrscheinlichkeit sei von der Position und
der Art des gerade vorliegenden Zeichens unab-
héingig.

Die genetische Information liegt in Form einer
Zeichenkette vor, der ein Zeichensatz mit vier
Symbolen zugeordnet ist. Unter den beschriebe-
nen Voraussetzungen ist die Anzahl der Positionen
(der Nukleotide), die pro Zeiteinheit im Gesamt-
genom mutieren binomialverteilt (bzw., da n grof3
und p sehr klein ist poissonverteilt), wobei der
Mittelwert v der Binomialverteilung (bzw. der
Poissonverteilung) durch

v =np (30)

gegeben ist, wenn n die Liange der Zeichenkette
(die Genomlidnge des haploiden Genoms) und p
die Mutationswahrscheinlichkeit pro Position (Nu-
kleotid) in der angenommenen Zeiteinheit ist. v
ist die mittlere Anzahl von Mutationen pro haploi-
dem Genom und Zeiteinheit und wird als Muta-
tionsrate pro Gamet (oder haploidem Genom) be-
zeichnet.

Neben der Mutationsrate v ist auch noch die
Zerfallsrate z, die den Informationszerfall (der In-
formation des Genotyps, aber nicht der des Phé-
notyps) durch Mutationen beschreibt, wichtig. Wir
gehen davon aus, daf3 eine bestimmte Zeichen-
kette in sehr vielen identischen Kopien (Genome
mit identischer Sequenz) vorliegt. Mutationsbe-
dingt wird die relative Hiufigkeit von Genomen
mit urspriinglicher Sequenz abnehmen. Wir fragen
nach dieser relativen Haufigkeit.

Die Wahrscheinlichkeit, da3 eine bestimmte Po-
sition innerhalb der angenommenen Zeiteinheit
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nicht mutiert, ist 1-p. Unter den oben beschriebe-
nen Voraussetzungen ist dann die Wahrscheinlich-
keit, daf} das ganze Genom nicht mutiert (1-p)" .
Es gilt daher:
z=(1-p)", (31)

wenn wir Riickmutationen als vernachlédssigbar
betrachten.

Wenn n grof3 und p sehr klein ist, gilt ndherungs-
weise:

7= e P = ¢V

(32)

Entropieinderung durch Mutationen

Jede zufillige Anderung eines einzigartigen
Textes — wie etwa der genetischen Information —
stellt einen Informationsverlust dar (man beriick-
sichtige dabeli, daf3 die Informationstheorie keines-
wegs a priori unterscheidet, ob ein Text etwas ,,be-
deutet™ oder nicht — sie hat nicht die semantische,
sondern die absolute Information zum Inhalt).
Nach Mutation aller Textpositionen ist jeder belie-
bige Text einer bestimmten Ldnge moglich und die
Information ist dann null.

Prinzipiell geht durch eine Mutation diejenige
Information verloren, die nétig wire, den ur-
spriinglichen Zustand wiederherzustellen. Wir
miissen also die Frage stellen, wieviel Information
ein Nukleotid (eine Position) tiberhaupt speichert,
wieviel Information im urspriinglichen Zustand
also vorhanden war.

Wihrend wir in Zusammenhang mit der Selek-
tion die Entropie einer Komposition ermittelt ha-
ben, geht es jetzt um den Informationsgehalt einer
Sequenz (eines spezifischen Polynukleotids). Dazu
miissen wir zundchst die Wahrscheinlichkeit, mit
der eine bestimmte Zeichenkette durch einen Zu-
fallsprozess zustandekommt (etwa durch zufillige
Entnahme von Symbolen aus einem Sack, wobei
wir annehmen wollen, daf3 sich die relative Hau-
figkeit der unterschiedlichen Zeichen im Sack
durch die Entnahme nicht dndert), feststellen.

Sei h; die relative Haufigkeit des i-ten Symbols
(i = 1,....,k). Wenn wir annehmen, daf3 auch in der
Zeichenkette der Liange n die relative Haufigkeit
der unterschiedlichen Symbole #/; ist (was am
wahrscheinlichsten ist), dann gilt:

Wabhrscheinlichkeit fiir das zuféllige
Zustandekommen der Zeichenkette =

H/,,”hi .

Nach GI. (6) (mit C = 1) ist daher die erwartete
Entropie:

S = nzhilnhi.

(33)

(34)

Die mittlere Entropie pro Zeichen betrigt daher
Zhilnh;. Am groB3ten ist der mittlere Informations-
gehalt (hier berechnet nach I = —Zh;Inh;, vergl. mit
Gln. (6) und (7)), wenn alle vier Symbole (Basen)
der Polynukleotidkette mit gleicher Héufigkeit vor-
kommen. Er betrdgt dann 1.39 (wenn wir zur Be-
rechnung des mittleren Informationsgehalts den
Logarithmus dualis verwenden, erhalten wir die In-
formation in bit- Einheiten. Der Informationsgehalt
pro Position betrdgt dann 2 bit). Weil aber diese Be-
dingung nicht erfiillt ist und aus anderen, gleich zu
besprechenden Griinden, ist der Informationsgehalt
niedriger. Jedenfalls erlaubt diese Abschitzung die
Aussage. daf3 der Informationsverlust durch eine
Punktmutation As,,, im Mittel nicht gréBer ist, als
2 bit (Asy,,, entspricht dem mittleren Informations-
gehalt pro Zeichen).

Jede Form der Redundanz reduziert den mittle-
ren Informationsgehalt und damit auch As,,,. Eine
offensichtliche Form der Redundanz ist die Inhalts-
wiederholung. Eine weniger offensichtliche ist die
Redundanz des genetischen Codes, die die Informa-
tion des Phinotyps betrifft :Eine Anderung an der
DNA bedeutet nicht unbedingt eine Verdnderung
des transkribierten Proteins und somit oftmals kei-
nen phianotypischen Informationsverlust (die Dege-
neration des Codes konnte standardméfig in einer
Theorie der Entropiednderung durch Mutation be-
riicksichtgt werden: hier ist dies nicht geschehen. da
es auch informationstragende DNA-Abschnitte
gibt, die fiir kein Protein kodieren).

In diesem Zusammenhang muf3 man erkennen,
dafl zwar Mutationen am Genom stattfinden, dieses
aber die Information fiir den Organismus speichert.
Der Genotyp liefert die spezifische Information fiir
den Phinotyp, der gewissermaflen die ..Dreh-
scheibe™ sowohl fiir den Informationsgewinn durch
Selektion, als auch fiir den Informationsverlust
durch Mutation darstellt. Letztlich interessiert uns
der Informationsverlust der den Phédnotyp betref-
fenden Information. Dieser ist aber oftmals schwer
zu quantifizieren, da es vom Protein. seiner Funk-
tion und seiner Umgebung abhingt. ob eine geneti-
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sche Anderung einen Informationsverlust fiir den
Organismus zur Folge hat.

Geringe As,,-Werte weisen im allgemeinen auch
.neue” Gene — d. h. Gene, die erst vor relativ kur-
zer Zeit durch Duplikation entstanden sind und
eine neue Funktion erworben haben - auf. Ein
Analogiebeispiel soll das verstdndlich machen: je-
dem Programmierer geschieht es gelegentlich, daf3
er erkennt, daf3 ein Programm, das er vor ldngerer
Zeit geschrieben hat, sich nun auch zur Losung
einer anderen Aufgabe einsetzen ldaf3t. Ein speziell
fiir diesen Zweck geschriebenes Programm wiirde
aber im allgemeinen weniger Speicherplatz erfor-
dern. Bezogen auf die semantische Information liegt
also eine relativ geringe Informationsdichte vor.
Sehr ,.alte* Gene, die in ihrer Funktion schon sehr
lange tdtig sind (wie etwa die Histongene) haben
jedenfalls in der Regel einen relativ hohen mittleren
Informationsgehalt. Wahrscheinlich muf3 auch ein
hoher, mittlerer Informationsgehalt pro Nukleotid
erst durch die Evolution erworben werden.

Insgesamt scheint es daher sehr schwierig zu sein,
den mittleren Informationsverlust durch Punktmu-
tation bestimmen zu wollen. Dennoch ist es moglich
Asny empirisch zu bestimmen. Asy,,,, die Informa-
tionsdichte, bestimmt namlich die Haufigkeit infor-
mationsneutraler Mutationen, die wiederum die
(meBbare) molekulare Evolutionsrate beeinfluf3t
(die ndhere Analyse dieses Zusammenhangs ist
nicht unkompliziert und unterbleibt hier, weil sie
zur Behandlung des Themas des vorliegenden Arti-
kels nicht erforderlich ist).

Wir wollen nun die mutationsbedingte Entropie-
dnderung der Gesamtpopulation AS.,,, ermitteln.
Die Entropiednderung pro Individuum (und Zeit-
einheit) hdngt von der mittleren Entropiednderung
pro Mutation und der Anzahl der Mutationen am
Genom ab.

Entropiednderung pro Individuum =

VAShu = BPAS - (35)
Daraus folgt:
ASmul = N”pASmul- (36)

Das evolutionsdynamische Gleichgewicht und die
Fehlerschwelle

Evolution setzt den Erhalt von Ordnung bzw.
Information voraus. Information geht standig ver-
loren und daraus folgt die Notwendigkeit, daf3 In-

formation erworben wird. Uber lingere Zeit-
rdume muf} der Informationserwerb den Verlust
zumindest ausgleichen. Die Bilanz der Entropie-
dnderung muf} daher negativ sein oder zumindest
null, d. h. die Entropie im Laufe der Zeit kleiner
werden oder gleich bleiben. Dies bedeutet, daf3

ASmul + Asscl =0 (37)
sein mufl. Weiters folgt (Gl. (28) u. G1.(36)):
NnpASs o — NExiuilnzq =0 (38)
zxiuilnui
NASpy = ———. (39)
p

ASmurs die mittlere Entropiednderung pro Muta-
tion entspricht quantitativ dem mittleren Informa-
tionsgehalt pro Nukleotid. nAs,,,, entspricht daher
dem Informationsgehalt des (haploiden) Genoms
und Ungleichung 39 stellt also eine Begrenzung
fiir diesen Informationsgehalt dar, die offenbar
nur von der Selektionsleistung und der Mutations-
rate abhéngt.

Bedenkt man, da3 die Evolution ein sich selbst
optimierender Prozess ist und dafl das Genom
jene Information trédgt, die dem Organismus die
Anpassung an und das Uberleben in seiner Um-
welt ermoglicht, dann ist es naheliegend anzuneh-
men, daB3 nach Moglichkeit durch die Evolution
die Gesamtinformation des Genoms maximiert
wird. D. h. daff wir hdufig. wenn nicht sogar im
Regelfall beobachten werden, daf3

Exiui In 1
5 3

Es gibt in der Literatur eine Ungleichung, die
dhnliche — wenn auch nicht identische — Aussagen
wie Ugl. (39) macht, aber das Produkt eines vollig
anderen Denkansatzes ist. Es lohnt sich, einen
Vergleich mit diesem als ,Fehlerschwelle” be-
kannt gewordenen Konzept anzustellen.

Eigen hat die Fehlerschwelle erstmals 1971 préa-
sentiert. Spatere Arbeiten von Eigen et al. (1981),
Schuster und Sigmund (1980), Schuster und Swe-
tina (1982), Hofbauer und Sigmund (1984) und
Maynard Smith (1989) beschiftigen sich ebenfalls
mit diesem Thema.

Der Grundgedanke ist, daf3 es in der Population
(oder ,,Quasipopulation™, denn Eigen entdeckte
die Fehlerschwelle in Zusammenhang mit seinen
Arbeiten iber pribiotische Evolution und die

NAS gy = (40)
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Evolution von relativ kurzen RNA-Molekiilen)
wenigstens einen Genotyp geben sollte, der seine
spezifischen Eigenschaften tiber Generationen un-
verdndert erhalten kann. Damit er dazu in der
Lage ist, muf jedes Individuum. das Triger dieses
Genotyps ist. im Durchschnitt wenigstens mehr als
einen Nachkommen haben. der Trdger desselben
Genotyps ist, der also nicht mutiert ist. Fiir diesen
Genotyp — der urspriinglich als Mastergenotyp
oder Stammsequenz bezeichnet wurde — muf also
gelten, daf3 das Produkt aus Vermehrungsrate r
und Zerfallsrate z (siche GI. (31) und GI. (32) —
z gibt den relativen Anteil der nicht mutierten
Nachkommen an) gréfBer als eins ist:

rz e 1, (41)
woraus folgt:

re’"’ > 1 (42)

e "’ > 1/r (43)

—-np > —Inr (44)

n < (Inr)/p. (45)

Ugl. (39) und Ugl. (45) unterscheiden sich in ei-
nigen wesentlichen Punkten. Zunichst einmal ist
Ugl. (39) eine Grenze fiir die Erhaltbarkeit der
Gesamtinformation; bei ihrer Herleitung wurde
die Gesamtpopulation berticksichtigt. Ugl. (45)
stellt eine Grenze fiir die Erhaltbarkeit einer spe-
zifischen Sequenz dar; bei ihrer Herleitung wurde
nur ein einziger Genotyp beriicksichtigt, der von
der Gesamtpopulation dadurch .entkoppelt”
wurde, daB3 die Anzahl der Nachkommen r als
konstant angesehen wurde. Tatsdchlich ist die
mittlere Anzahl der Nachkommen pro Indivi-
duum - wie im Abschnitt iiber Selektion durch
den MAXWELLschen Ddmon behandelt — eine
Funktion der Wahrscheinlichkeit jedes Individu-
ums der Population, zur Menge der hinreichend
angepal3ten Phidnotypen zu gehoren. Ist eine Po-
pulation im Gleichgewicht. kann man natiirlich die
Anzahl der Nachkommen eines Individuums mit
bestimmtem Genotyp als einigermafien konstant
betrachten. Wir wollen daher r durch u; = x,'/x;
ersetzen, wobei wir festlegen, da3 «; die grofite in
der Population vorkommende mittlere Nachkom-
menanzahl sein soll.

Wir fragen nun nach den Bedingungen, die er-
fiillt sein missen. damit in einer Population. die
im evolutionsdynamischen Gleichgewicht ist. we-

nigstens ein Genotyp, der in der Lage ist seine spe-
zifische Sequenz zu erhalten (ein Mastergenotyp),
vorkommen kann. Dazu bringen wir GIl. (40) in
die Form:

E.\‘iui In u;
= (46)
ASIT\U'.])

und ersetzen n in Gl. (45) (mit u; statt r):

E-Vi“i]n“i Inu,
< :

47
ASmul p e
woraus folgt:
Exiui Inu;
NS >———— (48)

Inu,

Der rechtsseitige Ausdruck in Ugl. (48) ist si-
cher kleiner oder gleich eins, weil die mittlere An-
zahl der Nachkommen pro (die Selektion) tiberle-
bendem Individuum nicht grofer sein kann, als die
grofite in der Population vorkommende mittlere
Nachkommenanzahl. Allerdings kann man anneh-
men, daf} in realen Populationen der Unterschied
nicht sehr grof3 ist und der kritische Wert fiir
As . nahe bei eins liegt.

Der mittlere Informationsgehalt pro Nukleotid
kann maximal 1.39 betragen, wenn die vier unter-
schiedlichen Nukleotide mit gleicher Héufigkeit
vorkommen. Selbst wenn das der Fall wire, kidme
er allein durch die Redundanz des genetischen
Codes in den Bereich von 1. Im allgemeinen wird
der mittlere Informationsgehalt aber noch weit
tiefer liegen, deutlich unter 1. weil es im Genom
relativ viele Abschnitte geringer Informations-
dichte gibt (es ist jedoch zu beachten, daf3 es auch
nichtcodierende Abschnitte hoher Informations-
dichte gibt). Dies diirfte auch fiir die pribiotische
Evolution richtig sein, weil gerade fiir sie sinnge-
mal gilt, was im vorigen Abschnitt tiber die gerin-
gen Asp,,-Werte neuer Gene gesagt wurde.

Daf3 As, im allgemeinen deutlich kleiner als
eins sein dirfte (so daf3 hdaufig Ugl. (48) nicht er-
fillt sein wird) hat zur Konsequenz. dafl man ver-
mutlich oft in einer Population keinen Master-
genotyp antreffen wird (es ist dann praktisch jeder
in der Population auftretende Genotyp einzigar-
tig) — aus dessen Erhaltbarkeit kann man daher
auch nicht auf Eigenschaften der Gesamtpopula-
tion schlieBen.
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Das Konzept der Fehlerschwelle (Gl. (45)) 1463t
sich prinzipiell nur auf asexuelle Organismen an-
wenden. Bei sich sexuell vermehrenden Organis-
men ist ein bestimmter Genotyp nicht mehr oder
nur noch in Ausnahmefillen erhaltbar. Im Kopp-
lungsgleichgewicht ist die relative Haufigkeit eines
jeden haploiden Genotyps in der Population durch
das Produkt der relativen Haufigkeiten seiner Al-
lele gegeben und hidngt nicht unmittelbar von der
Héufigkeit des Genotyps in der letzten Genera-
tion und von dessen Vermehrungsrate ab. Wiirde
bei sexuellen Lebewesen ein Zusammenhang zwi-
schen der Erhaltbarkeit eines Genotyps und der
Genomgrofie existieren, miifite die Genomgrofe
mit der Allelhdufigkeit schwanken!

Im Folgenden soll untersucht werden, wie sich
Diploidie und sexuelle Vermehrung (Meiosis) auf
die Erhaltbarkeitsbedingung (GI. (39)) auswirken.

Diploidie und Rekombination

Sexuelle Vermehrung setzt die zeitweise Verei-
nigung von viterlichem und miitterlichem Chro-
mosomensatz in einer Zelle voraus. Bei vielen
Einzellern stellt diese diploide Zelle, die Zygote,
ein Uberdauerungsstadium dar. Bei sehr vielen
Vielzellern besteht hingegen der Organismus aus
diploiden Zellen, die daher linger der Selektion
ausgesetzt sind, als die haploide Zellgeneration
(die Gameten).

Der Ubergang zur Diploidie dndert an der Ent-
ropiednderung durch Selektion insofern nichts, als
Gl. (28) ihre Giiltigkeit beibehilt. Die Selektion
verlduft gleich, unabhédngig davon ob die Phino-
typen haploid oder diploid sind und daher kommt
man bei der Beschreibung dieses Vorgangs auch
zum selben Resultat.

Anders ist es (vermeintlich) mit der Entropie-
danderung durch Mutation: in GIl. (36) dndert sich
bei Vorhandensein von zwei Chromosomenséitzen
pro Zelle zumindest die Anzahl der Nukleotide.

Fiir die Anzahl der Nukleotide pro diploider Zelle
schreiben wir n'.

Sicher beeinflufit die Diploidie unmittelbar we-
der die Populationsgroe N noch die Mutations-
rate pro Nukleotid p. Wir schreiben daher fiir die
Gesamtentropiednderung AS,,,,  durch Mutation
bei Diplonten:

ASmu’ = Nn'pAspu,

wobei offensichtlich gilt: n’ = 2n.

ASmu» die mittlere Entropiednderung pro Nu-
kleotid durch Mutation bei Diplonten hdngt vom
Informationsgehalt des diploiden Genoms ab.
Viterlicher und miitterlicher Chromosomensatz
stimmen an etwa 99.9% der Nukleotidpositionen
iiberein und der Gesamtinformationsgehalt des di-
ploiden Genoms ist daher nur sehr geringfiigig
groBer, als der des haploiden Genoms. Daher ist
der mittlere Informationsgehalt pro Nukleotid des
diploiden Genoms nur etwa halb so grof3, wie der
des haploiden, d. h. As;, = '/ Asgy. Und daraus
folgt fiir die Gesamtentropieanderung (Gl. (49)):
ASmu’ = ASnu. Die Erhaltbarkeitsbedingung Gl.
(39) behilt also fiir Diplonten ihre Giiltigkeit.

Auch durch die Rekombination dndert sich der
Informationsgehalt nicht: die beiden Rekombi-
nanten besitzen offensichtlich die gesamte geneti-
sche Information des Elternpaares. Empirisch 1a3t
sich ebenfalls zeigen, dafl die Meiose die Erhalt-
barkeit von genetischer Information nicht beein-
fluBt: aus dem Ubergang von der sexuellen Ver-
mehrung zur parthenogenetischen (wie er selbst
bei Landwirbeltieren, z. B. manchen Eidechsen
und Rennechsen, vorkommt) resultiert keine oder
keine drastische Anderung der GenomgrofBe.

(49)
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