
Zl und Z2 bedeuten die Wellenimpedanzen (Dich­
te x Geschwindigkeit) oberhalb bzw. unterhalb der 
Schichtgrenze. Je größer der Impedanzunter­
schied, desto höher ist die Amplitude der reflek­
tierten Welle. Fällt die Welle schräg zur Grenzfläche 
ein, ist die Formel komplizierter. Da jedoch die 
Amplitudenverhältnisse bei schrägem Einfall 
zusätzliche Hinweise auf Materialeigenschaften 
(z.B. Porosität) liefern, versucht man oft, ein gewis­
ses Spektrum an Einfallswinkeln abzudecken. 

Eine Schicht darf die Dicke von etwa einem Vier­
tel der kleinsten Wellenlänge im Spektrum des Sig­
nals nicht unterschreiten, damit man sie klar erken­
nen kann (entspricht ca. l m beim Verfahren, das 
beim Victoria-See angewendet wurde). Jede 
Schichtgrenze ergibt dann im Profil eine Reflexi­
onslinie. Auch horizontale Ausdehnungen dürfen 
ein Minimum nicht unterschreiten (Fresnel-Zone 
der geometrischen Optik). 

Um die Lithologie (Gesteinsbeschaffenheit) zu 
bestimmen und damit die seismischen Resultate zu 
eichen, muß man an wichtigen Stellen einen Bohr­
kern entnehmen und untersuchen. Ohne Korrelati­
on mit solchen Kernen sind die seismischen Profile 
mehrdeutig. Sind die Verhältnisse, wie in den bei­
den Seen angetroffen, nicht allzu kompliziert, so 
kann man die Lithologie anhand der Schichtgren­
zenreflexionen von einer-Kernentnahmezur ande­
ren durchgehend verfolgen. 

Die Gesteinskerne vom Malawi- wie auch vom 
Victoria-See zeigten, daß die ausgehärtete Schicht 
der Austrocknungsperiode weniger als l m dick ist. 
Im Profil kann man deren Dicke somit nicht bestim-

Mutter Eva in Bewegung 

men, wasabernichtweitertragischist; denndieBio­
lagen interessiert nur, ob sich der Austrocknungs­
horizont über die ganze Seefläche hinzieht, insbe­
sondere auch über die tiefsten Stellen im See. Der 
Horizont liefert aufjeden Fall eine Reflexion, da hier 
Z2 viel größer als Z l, der Reflexionskoeffizient R 
also hoch ist. 

Die Methode der Reflexionsseismik erweist sich 
somit vom Aufwand wie vom Ergebnis her als ange­
messen, um das Trockenfallen von Seen in frühe­
ren Jahrhunderten nachzuweisen. 

Dank: Der Autor dankt Herrn Prof. Francais MARILLIER von 
der Universität Lausanne (Schweiz) für die kritische 
Durchsicht des Manuskripts und wertvolle Anregungen. 
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Zusammenfassung: Die hypothetische Abstammung 
der Menschheit von einer "mitochondrialen Mutter 
Eva" vor nicht allzu langer Zeit scheint relativ 
gesichert. Ihre Datierung mittels molekularer Uhren 
ist aber sehr umstritten. Neue Bestimmungen von 
Mutationsraten machen die Situation nun noch kom­
plizierter, indem sie auf ein unerhört junges Datum 
hinzuweisen scheinen. Neben weiteren ähnlichen 
Hinweisen werden Lösungsvorschläge für den sich 
daraus ergebenden Konflikt diskutiert. 

Seit CANN et al. (1987) die "Mutter-Eva-Hypothese" 
aufstellten, ist dieses Modell der Evolution des Men­
schen immer bekannter geworden. Es besagt, daß 
alle heute lebenden Menschen von einer kleinen 

Stud. Int. J. 4 (1997) , 58-65 

Population abstammen, die vor etwa 200.000 Jahren 
in Afrika gelebt haben soll. Deshalb wird dieses 
Modell oft auch "out ofAfrica"-Hypothese genannt, 
obwohl es sich dabei eigentlich um einen ganzen 
Komplex von Hypothesen handelt (PENNY et al. 
1995). Es steht im Gegensatz zum multiregionalen 
Modell, also der Vorstellung, daß die Menschheit 
sich an vielen verschiedenen Orten mehr oder 
weniger gleichzeitig zum modernen Menschen hin 
entwickelt hat (WoLPOFF 1989) und nie durch einen 
einschneidenden "Flaschenhals" in ihrer Populati­
onsgeschichte ging (KLEIN et al. 1994). Wann die 
"mitochondriale Mutter Eva" gelebt haben soll, ist 
immer noch Gegenstand anhaltender Debatten. 
Während die meisten Untersuchungen zu Altersan-



gaben gelangen, die den ursprünglich vorgeschla­
genen 200.000 Jahren erstaunlichnahe liegen (CANN 
et al. 1987; VIGILANT et al. 1991; PENNY et al. 1995), 
gibt es auch Forscher, die Obergrenzen von 800.000 
Jahren (WILLS 1995) und untere Werte von 70.000 
Jahren vorschlagen (ADACHI et al. 1996). Alle diese 
Werte beruhen u.a. aufMutationsraten, die mit Hilfe 
paläontologischer Daten bestimmt wurden. Nun 
wurde durch eine neue Methode der Bestimmung 
von Mutationsraten Bewegung in die Diskussion 
gebracht (PARSONS et al. 1997). 

Niemilnd Wilr dilbei ... 

Typische Untersuchungen zur "mitochondrialen 
Mutter Eva" bestehen aus zwei Elementen: Zum 
einen wird die Sequenz mitochondrialer DNA aus 
verschiedenen heutigen Populationen bestimmt 
und verglichen, um herauszufinden, wie weit sich 
die heute lebenden Menschen auseinander ent­
wickelt haben. Zum anderen werden Substitutions­
raten abgeschätzt; sie besagen, wie viele Se­
quenzunterschiede pro Jahr sich bei der Vererbung 
der DNA in den Mitochondrien im langfristigen Mit­
tel ansammeln. Da die Mitochondrien ("Kraftwerke 
der Zelle") ausschließlich mütterlich vererbt wer­
den, kann aus beiden Datensätzen schließlich abge­
leitet werden, wann die Frau gelebt hat, von der alle 
heutigen Mitochondrien abstammen - "Eva" ist 
datiert. Dabei wird allerdings eine Art molekulare 
Uhr vorausgesetzt (Abb. 1), d.h. alle Sequenzen 
werden in einer bestimmten Zeit immer um eine 
bestimmte Anzahl von Positionen verändert - eine 
nicht ganz unproblematische Annahme. 

Ebenfalls mit Unsicherheiten behaftet sind die 
Methoden, nach denen aus den beobachteten 
Sequenzen ein Stammbaum rekonstruiert wird. Im 
Laufe der Zeit wurde allerdings eine ganze Reihe 
von raffinierten Verfahren entwickelt, um diese 
Unsicherheiten so weit wie möglich einzugrenzen. 
Dies scheint auch weitgehend gelungen (PENNY et 
al. 1995). 

Um die Substitutionsraten zu bestimmen, 
benötigt man als Bezugspunkt eine "Außengrup­
pe". Dies ist eine evolutionäre Linie, die sich von 
den untersuchten Populationen getrennt hat, bevor 
diese sich auseinanderentwickelt haben. Um die 
beobachteten Sequenzunterschiede nun zu einer 
molekularen Uhr zu machen, muß von diesen Grup­
pen (untersuchte Populationen und Außengruppe) 
bekannt sein, wannihr letzter gemeinsamer Vorfahr 
gelebt hat (vgl. Abb. 1). Dies wird üblicherweise 
aus paläontologischen Untersuchungen abgeleitet 
und ist wegen Datenmangels oft recht unsicher. In 
typischen Arbeiten zur "mitochondrialen Mutter 
Eva" wird z.B. der Schimpanse (Pan troglodytes) als 
Außengruppe für die Menschen gewählt und das 
Alter seines letzten gemeinsamen Vorfahren mit 

Untersuchte 
Populationen 

Abb. 1: Prinzipielle Funktionsweise molekularer Uhren. An 
der Zahl der Unterschiede zwischen der Außengruppe und 
den untersuchtenPopulationensowie an der Zeit, in dersich 
diese angesammelt haben sollen, wird die Geschwindig­
keit der Uhr (Substitulionsrate) eingestellt. Diese ist so 
zuverlässig wie (i) das Alter des letzten gemeinsamen Vor­
fahren und (ii) die Annahme, daß Selektion die Gang­
geschwindigkeit weder erhöht (Fixieren vorteilhafter Muta ­
lionen noch erniedrigt (Beseitigen schädlicher Mutatio­
nen). Da das Verhältnis vorteilhafter zu schädlichen Muta­
tionen für jede Sequenz von ihrer Funktion abhängt, kann 
die Ganggeschwindigkeit für verschiedene Proteine ziem­
lich unterschiedlich sein. Nicht zuletzt wird sie natürlich 
auch von der Mutationsrate beeinflußt, deren Konstanz 
innerhalb eines Genoms ebenfalls nicht vorausgesetzt wer­
den kann. 

dem Menschen mit ca. 5 Millionen Jahren angege­
ben (vgl. Abb. 3). 

Langfristige Substitutionsraten, die auf diese 
Weise berechnet werden, liegenzwischen ca. 0,025 
- 0,26 Substitutionen /Basenpaar !Millionen Jahre 
und entsprechen einem Alter von etwa 60.000 bis 
630.000 Jahren für "Eva" (PARSONS et al. 1997). Es 
versteht sich von selbst, daß diese Werte nur so 
zuverlässig sein können, wie der Zeitpunkt, der für 
die Trennung der großen Menschenaffen von der 
menschlichen Linie angenommen wird (Abb. 2). 
Außerdem müssen diese Substitutionsraten für alle 
untersuchten Positionen der Sequenz gleich sein 
und dürfen sich darüber hinaus während des 
ganzen Untersuchungszeitraums nicht verändern; 
das besagt die oben erwähnte molekulare Uhr. 
Schließlich müssen diese Raten auch noch bei so 
unterschiedlichen Arten wie Affen und Menschen 
konstant sein, obwohl dies weder nachgewiesen 

Abb. 2: Fragezeichen 
pflanzen sich fort. 
Unsichere Annahmen, 
beispielsweise bei 
der Datierung des 
letzten gemeinsamen 
Vorfahren wirken sich 
über die Substituti­
onsraten der moleku­
laren Uhr auf das 
hypothetische Alter 
von "Mutter Eva" aus. 



Menschen- Schimpansen­
Populationen Populationen 

wurde noch selbstverständlich 
ist (ZHANG et al. 1995). Daher set­
zen typische Untersuchungenzur 
"mitochondrialen Mutter Eva" 
entweder konstante molekulare 
Uhren voraus, oder sie bemühen 
sich, die Abweichungen davon 
zu quantifizieren. Keine dieser 
Aussagen kann definitiv bewie­
sen werden, weil schließlich nie­
mand dabei war. Entscheidend 
weiterhelfen können aber Expe­
rimente, in denen die Mutations­
raten direkt gemessen werden. 
An dieser Stelle setzt die bahn­
brechende Arbeit von PARSaNset 
al. (1997) an. 

6.500 a 

? 

5 Ma hypothetischer Vorfahr von 
Mensch + Schimpanse 

Abb. 3: Konflikte im 
Stammbaum mito­

chondrialer DNA von 
Menschen zwischen 

herkömmlichen Sub­
stitutionsraten und 

von PARSONS et al. 
(1997) gemessenen 
Substitutionsraten. 

Als Außengruppe für 
diesen schemati­

schen Stammbaum 
wurden Schimpan­

sen verwendet, 
deren genetische 
Variabilität in der 

Kontrollregion zum 
Vergleich angege­

ben ist (nach WISE et 
al. 1997). Auffällig ist 
die erstaunliche Ein-

heitlichkeit der 
menschlichen mito­

chondrialen DNA. 

u n ~ b hängige Mut~ ti o ns raten m essu n g e n? 

Seit vor einigen Jahren Methoden zur Sequenzie­
rung großer Mengen von DNA entwickelt wurden, 
werden Sequenzvergleiche auch für kriminologi­
sche Fragestellungen eingesetzt (z.B.: Gehört am 
Tatort gefundenes Haar oder Blut zu einem 
bestimmten Verdächtigten oder nicht?). In solchen 
Fällen können einzelne Unterschiede in vergliche­
nen Sequenzen richterliche Urteile beeinflussen 
oder die Identifikation sterblicher Überreste nach 
Katastrophen ermöglichen (z.B. IvANov et al. 1996) . 
Hierbei ist es nicht unwichtig, zu wissen, wie häufig 
Substitutionen in der Sequenz bei einem bestimm­
ten Mutter-Kind-Paar(" Generationenereignis") vor­
kommen können. 

Vor diesem Hintergrund bestimmten P ARSONS et 
al. (1997) die Mutationsraten der beiden hyperva­
riablen Regionen in der mitochondrialen DNA, den 
selben Regionen, die für die meisten Studien zur 
"mitochondrialen Mutter Eva" benutzt werden. 
Dazu verglichen sie die Sequenzen einzelner Mut­
ter-Kind-Paare. Aufgründ der bisherigen Untersu­
chungen vor makroevolutionstheoretischem Hin­
tergrund erwarteten sie etwa eine Mutation in der 
untersuchten Region auf 600 Generationenereig­
nisse. Erstaunlicherweise entdeckten sie eine etwa 
20-fach höhere Mutationsrate, nachdem sie 610 
Basenpaare von 357 Personen aus 134 unabhängi­
gen mitochondrialen DNA-Vererbungslinien se­
quenziert hatten. Nach unabhängigen Bestätigun­
gen der Korrektheit der Sequenzen waren 10 Sub­
stitutionen zu finden. I Bei Extrapolation auf lange 
Zeiträume ergibt sich daraus mit einer Wahr­
scheinlichkeit von 95% eine Substitutionsrate von 
zwischen 1,2 und 4,0 Austauschen/Basenpaar /Mil­
lionen Jahre bei einer Generationszeit von 20 Jah­
ren (Mittelwert 2,5). Wenn molekulare Evolution an 
diesen Positionen der Sequenz wirklich neutral ist, 
d.h. die molekulare Uhr wirklich gelten sollte, dann 

würde eine so hohe Mutationsrate bedeuten, daß 
"Eva" vor ca. 6500 Jahren gelebt hätte- eine Vor­
stellung, die gängigen Modellen zum Ursprung des 
Menschen widerspricht. Da mit diesen Daten zudem 
nicht entschieden werden kann, ob unsere "mito­
chondriale Mutter Eva" die einzige Frau zu ihren 
Lebzeiten war, oder die einzige von 10.000 (KLEIN et 
al. 1994), diezumheutigen Mitochondrien-Genpool 
beigetragen hat, kann über mögliche Flaschenhälse 
in der menschlichen Populationsgeschichte noch 
nicht abschließend geurteilt werden (vgl. Abb. 4). 
Doch selbst wenn dieses Alter den Tatsachen ent­
sprechen sollte, und es vor 6500 Jahren keinen 
Flaschenhals gab, dann ist immer noch schwer zu 
verstehen, wie alle heute bekannten Menschen mit 
den von ihnen bekannten Genen sich in so kurzer 
Zeit ausgebreitet haben sollen (PARSONS et al. 1997). 

Bestätigungen .. . 
Die Untersuchung von P ARSONS et al. ist nicht die ein­
zige, die eine schnelle Evolution von mitochondria­
ler DNA nahelegt Bereits ein Jahr zuvor berichte­
ten HoWELL et al. (1996) von 2 Substitutionen in der 
gleichen nicht für Proteine codierenden Kontrollre­
gion der mitochondrialen DNA pro 80 "Generatio-
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Abb. 4: Schematisierte Abstammung aller Frauen von der 
"mitochondrialen Mutter Eva ". Aus ihrer bloßen Datierung 
kann nicht einfach abgeleitet werden, ob sie die einzige 
Frau ihrer Zeit war oder nicht. Wie leicht zu erkennen, gibt 
es nämlich in jeder Generation aussterbende, sich erhal­
tende und sich vermehrende Abstammungslinien. Da mito­
chondriale DNA ausschließlich von Frauen vererbt wird, 
entspricht dies Frauen, die keine, eine oder zwei Töchter 
haben. Durch die begrenzte Populationsgröße bedingt, 
bewirken zufällige Auswahlprozesse, daß sich nach einer 
gewissen Zeit eine Linie durchgesetzt hat (schwarze Linien). 
Dieses von der Neutralen Theorie der Evolution näher 
beschriebene Phänomen bezeichnet man auch als geneti­
sche Drift. (KLEIN et al. 1994; LEWIN 1997) 



nenereignissen". Umge­
rechnet ergibt dies ca. 2 Aus­
tausche/Basenpaar/Million 
Jahre. Die Übereinstimmung 
zu PARSONS' Werten ist 
erstaunlich, auch wenn die 
Stichprobe der "Generatio­
nenereignisse" wesentlich 
kleiner war. Ebenfalls 
erstaunlich ist, daß die glei­
che Studie von einer ähnlich 
hohen Mutationsrate auch in 
für Proteine codierenden 
Regionen berichtet (HoWELL 
et al. 1996; PMBo 1996). 
Inwiefern es sich bei letzte­
ren jedoch um repräsentati­
ve Daten handelt, muß noch 
offen bleiben, da die beob­
achteten Mutationen bei Per­
sonen auftraten, die an einer 
mitochondrialen Erblaank­
heit litten. Es ist also noch 
nicht auszuschließen, daß 
die Mutationsraten in diesem 
Fall abnormal hoch gewesen 
sind. 

... bei Rindern 

Studien zur Evolution der 
mitochondrialen DNA in 
Hausrindern liefern ein wei­
teres interessantes Detail 

Glossar 

codierend: DNA-Abschnitt, der für ein Protein 
codiert. Nicht-codierende DNA ist nicht notwendi­
gerweise funktionslos. 

Fixierung: Eine Mutation oder ein Allel (= Zu­
standsforrn eines Gens) ist dann in einer Population 
fixiert, wenn alle Individuen dieser Fortpflanzungs­
gerneinschaft das entsprechende Gen tragen. 

Flaschenhals: Plötzliche Dezimierung einer Popu­
lation. 

genetische Drift: Zufällige, nicht durch Selektion 
geförderte Ausbreitungvon Genen in der Population. 

Genpool: Die Summe aller Gene einer Population. 
hypervariable Regionen: Abschnitte auf der DNA, 
die besonders hohe Mutationsraten besitzen, und 
sich daher teilweise sogar von einer Generation zur 
nächsten verändern können. Beispiele: Kontroll­
region und Minisatelliten. 

Kontrollregion: Ein mehrere hundert Basenpaare 
langer, nicht-codierender Abschnitt auf der mito­
chondrialen DNA mit einer relativ hohen Mutati­
onsrate. Wie hoch diese wirklich ist, ist die Kern­
frage dieses Artikels. 

Locus: Genort, ein Abschnitt des Genoms. 

Minisatelliten: Bestimmte Abschnitte auf der DNA 
des Zellkerns, die sich dadurch auszeichnen, daß 
eine bestimmte kurze Sequenz sich ziemlich oft 
wiederholt. 

mitochondriale DNA: Die Erbsubstanz der Mito-
chondrien; sie wird mütterlicherseits vererbt und 

besitzt meist höhere Mutationsraten als die DNA 
des Zellkerns. 

mitochondriale Mutter Eva: Die Frau, die die Mito­
chondrien trug, von denen alle Mitochondrien der 
heutigen Menschheit abstammen. Mitochondrien 
sind "Organe" innerhalb einer Zelle, erzeugen als 
"Kraftwerke" Energie und besitzen ein eigenes, 
kleines Genom (DNA). 

Molekulare Uhr: Eine Hypothese, die besagt, daß 
Sequenzen aus Lebewesen über geologische 
Zeiträume hinweg so regelmäßig verändert wer­
den, daß man eine Uhr danach stellen kann (vgl. 
Abb. 1). 

Mutationsraten: Die Häufigkeit, mit der Mutatio­
nen auftreten (z. B. pro Generation) . 

neutral, effektiv: Neutrale Mutationen haben kei­
nen Einfluß auf die Funktion des codierten Proteins. 
Effektiv neutrale Mutationen haben zwar einen Ein­
fluß (meist negativer Art) , werden von der Selekti­
on jedoch nicht erfaßt, da der Einfluß zu klein ist. 

neutrale Evolution: Evolutionsprozesse, die vor 
allem von zufälliger Gendrift bestimmt werden. 

Substitutionsraten: Bei ungenauem Sprachge­
brauch das gleiche wie Mutationsraten. Genauge­
nammen beziehen sich allerdings letztere auf Häu­
figkeilen einzelner Mutationen in Individuen, 
während Substitutionsraten ausdrücken sollen, wie 
viele Positionen in der "normalen" Sequenz einer 
Population während eines längeren Zeitraumes 
durch evolutive Prozesse ersetzt wurden. 

(LOFTUS et al. 1994; BRADLEY et al. 1996). Die mito­
chondrialen DNA-Sequenzen weisen auf einen letz­
ten gemeinsamen Vorfahren aller Hausrinder hin, 
der vor mindestens 200.000 Jahren gelebt haben 
soll (vgl. Abb. 5). Dieses Alter wurde berechnet, 
indem Substitutionsraten eingesetzt wurden, die 
zum einen aus Studien zur "mitochondrialen Mutter 
Eva" bekannt waren und zum anderen aus paläon­
tologischen Daten zum letzten gemeinsamen Vor­
fahren von Rind und Bison abgeleitet wurden. 

ältere Teil des Rinderstammbaumes einfach nur ein 
Stammbaum der (noch nicht gezähmten) indischen, 
afrikanischen und europäischen Ur-Rinder, die 
nach ihrer Zähmung Vorfahren aller heutigen Rin­
der wurden. Der wilde Vorfahr dieser ersten 
gezähmten Vorfahren hätte dann vor mehr als 
200.000 Jahren gelebt undnatürlich auch keine Spu­
ren einer Zähmung hinterlassen. Diese zweite Inter­
pretation wurde auch vorgeschlagen (LoFTUs et al. 
1994; BRADLEY et al. 1996) und erklärt die beobach­
teten Sequenzunterschiede zwischen indischen, 
afrikanischen und europäischen Hausrindern 
zufriedenstellend. 

Andererseits gibt es keine archäologischen Hin­
weise darauf, daß Rinder vor mehr als 10.000 Jah­
ren zu Haustieren gezähmt wurden (EPSTEIN 1971; 
MAsoN 1984; LoFTUs et al. 1994). Dies führt zunächst 
zu einem Konflikt: Wenn alle Hausrinder von dem 
ersten gezähmten Rind abstammen und sich ihre 
Sequenzen seither auseinanderentwickelten, dann 
deuten die beobachteten Sequenzen und die bis­
herigen Substitutionsraten darauf hin, daß dieses 
Rind vor mehr als 200.000 Jahren lebte. Dazu müßte 
man allerdings annehmen, daß diese Rinder mehr 
als 190.000 Jahre lang keine erkennbaren Spuren 
hinterließen. Da dies unwahrscheinlich erscheint, 
kann man auch annehmen, daß Rinder mehrere 
Male unabhängig voneinander gezähmt wurden, 
und zwar etwa vor 10.000 Jahren. Damit wäre der 

Wenn jedoch der Sequenzstammbaum von 
LoFTUs et al. richtig ist und Rinder erst vor 10.000 Jah­
ren gezähmt wurden, dann müßten etwa 23 Austau­
sche in der untersuchten 915 Basenpaare langen 
Region der mitochondrialen DNA in den letzten 
10.000 Jahren stattgefunden haben. Dies entspricht 
2,5 Austauschen!Basenpaar!Million Jahre - eine 
erstaunliche Übereinstimmung mit den von PARSaNs 
gemessenen Mutationsraten. Selbst wenn es sehr 
wahrscheinlich ist, daß die SubstitutionsrateninMen­
schen und Rindern verschieden sind, so sollte es den­
noch einen Versuch wert sein, die Geschichte der 
Zähmung von Rindern noch einmal vor dem Hinter-



Hausrinder 

grundvon PARSONS Mutationsraten 
zu durchdenken. 

Europa Afrika Indien Bison 

Beim direkten Vergleich der 
von LoF'I'Us gewonnenen Sequen­
zen von Rind und Bison fällt auf, 
daß ein großer Teil der Unter­
schiede sich auf eine relativ 
schmale Region innerhalb der 
hypervariablen Kontrollregion 
beschränkt2

, die zudem von 
einer kurzen Deletion bzw. In­
sertion3 an der einen Seite 
begrenzt wird. Dies wirft die 
Frage auf, welche mutagenen 
ProzessehieramWerkwaren, da 
in diesem kurzen Abschnitt die 

10.000 a 

? 
verbliebenen Ähnlichkeiten 

1 Ma Vorfahr von 
Rind+ Bison 

kleiner als 50% sind, während 
die Bison-Sequenz im Rest der 
Kontrollregion denen der 
Hausrinder erstaunlich ähnlich 
ist. Sollte hier eine besonders 
hohe Mutationsrate vorliegen 
oder dieses Stück gar ausge­
tauscht worden sein, so hätte dies 
weitere Auswirkungen auf die 
vonBRADLEY et al. (1996) undLOF­
TUS et al. (1994) diskutierten Zeit­
horizonte. Dies würde die 

Abb. S: Konflikte in 
der Datierung der 

Zähmung der Rinder 
zwischen dem Stamm­
baum mitochondrialer 

DNA mit herkömm­
lichen Substitutions­

raten und archäologi­
schen Befunden (nach 

LOFTUS et al. 1994, 
schematisiert). 

Archäologische Hin­
weise auf Hausrind er, 

die älter als 8. 000-
10.000 fahre sind, 

fehlen bisher. LoFTus 
et al. (1994) postu­

lieren daher, daß die 
europäischen, afrika­

nischen und indischen 
Rinder unabhängig 

voneinander vor etwa 
10.000 fahren ge­

zähmt wurden. 
Oben: Europäisches 

Hausrind. 

Hausrinder noch älter erscheinen lassen, als sie auf­
grundder molekularen Daten bisher schon erschie­
nen, wenn man an einem Alter von 1 Million Jahre 
für die Trennung von Bison und Hausrind festhält 
Allerdings würde dieses (paläontologisch begrün­
dete) Datum aus molekularbiologischer Sicht 
immer fraglicher, da die entsprechenden Sequen­
zen relativ ähnlich sind. Obwohl solche Prozesse für 
mitochondriale DNA höherer Tiere noch nicht nach­
gewiesen sind, könnten doch möglicherweise von 
Retrotransposons induzierte Mutationen (vgl. KNoPP 
et al. 1996) oder Rekombinationsereignisse (vgl. 
Lum et al. 1997) hier eine Rolle spielen. 

... bei Hunden 

VILA et al. (1997), fanden bei ihren Untersuchungen 
im wesentlichen die gleiche Situation bei Hunden. 
Sie sequenzierten Teile der mitochondrialen DNA 
von 140 Haushunden und 162 Wölfen. Der von ihnen 
erstellte Stammbaum besagt, daß sich die Hunde 
vor etwa 135.000 Jahren von den Wölfen trennten, 
wenn Kojoten als Außengruppe verwendet werden 
(vgl. Abb. 6). Diese unterscheiden sich von den 
Wölfen an ca. 7,5% der untersuchten Positionen und 
sollen sich seit etwa einer Million Jahren unabhän­
gig voneinander entwickelt haben. Die größte 
Gruppe der Hunde dagegen unterscheidet sich 
voneinander nur an 1% der Positionen, nämlich 
durch etwa 2,6 Substitutionen in den 261 unter­
suchten Basenpaaren der Kontrollregion - trotz 

ihrer enormen morphologischen Vielfalt. 
Aus der Archäologie sind dagegen wiederum 

keine Hinweise auf Zähmungen von Hunden 
bekannt, die älter als 14.000 Jahre sind (EPSTEIN 1971; 
MA.SoN 1984; VILA et al. 1997). VILA et al. (1997) deu­
ten diesen Widerspruch, indem sie vorschlagen, 
daß die Wölfe schon vor 135.000 Jahren zu "Hun­
den" gezähmt wurden, sich dadurch aber morpho­
logisch kaum veränderten. Knochen von Wölfen fin­
det man nämlich zusammen mit denen von Men­
schen seit dem mittleren Pleistozän bis zu einer Zeit 
vor 400.000 Jahren nach radiometrischer Datierung. 
Erst der Übergang von der nomadischen Jäger- und 
Sammler-Gesellschaft zur eher seßhaften landwirt­
schaftlichen soll Selektionsdrücke erzeugt haben, 
die auch die Formen der Hunde entsprechend ver­
ändert haben sollen. Angesichts der Tatsache, daß 
die Schädel von Wölfen, die heute in Gefangen­
schaft aufwachsen oder gar geboren werden, sich 
deutlich von Schädeln wirklich wilder Wölfe unter­
scheiden (EPSTEIN 1971, VoLl , S. 85), dürften solche 
frühen "Zähmungen" das Leben der wilden Wölfe 
nicht nennenswert verändert haben. 

Wenn jedoch Wölfe tatsächlich erst vor etwa 
14.000JahrenzuHundengezähmtwurden, dannergä­
be sich daraus eine Substitutionsrate von 0,36 Aus­
tausche/Basenpaar/MillionJahre, also etwa 113 der 
von PARSONS et al. gemessenen unteren Schranke. 

Wenn - wie CROMPTON (1993) feststellt - alle 
Canidae zu einem Grundtyp gehören, dann findet 
in diesem Rahmen ein erstaunlich großes Maß an 
(Sequenz-) Mikroevolution statt. Die von VILA et al. 
(1997) als Außengruppe verwendeten Kojoten 
gehören nämlich zu dem gleichen Grundtyp wie 
Wölfe und Hunde. Ob bekannte Mechanismen und 
Prozesse ausreichen, um diese zu erklären, bleibt 
abzuwarten. Da die Messung von Mutationsraten 
ohne makroevolutivenRahmenbei Vielzellern noch 
in den Kinderschuhen steckt, können wir hier sicher 
noch auf einige Überraschungen gespannt sein. 

· ... und bei Minisatelliten 

Schließlich könnten noch weitere molekulare Hin­
weise auf ein schnelles Tempo in der Evolution des 
Menschen hinweisen. ARMoUR et al. (1996) unter­
suchten die Unterschiede, die sich an einem 
bestimmten Minisatellitenlocus in verschiedenen 
menschlichen Populationen finden. Diese im Kern­
genom vorhandenen Minisatelliten sind aus sich 
wiederholenden DNA-Sequenzbausteinen aufge­
baut und können sehr hohe Mutationsraten besit­
zen. 4 Mit Hilfe von Computersimulationen der beob­
achteten Sequenzmuster fandenARMoUR et al. ( 1996) 
heraus, daß sich afrikanische von den nichtafrika­
nischen Populationen vor 15.000 Jahren getrennt 
haben sollen. Die obere Grenze für dieses Alter 
liegt mit einer Wahrscheinlichkeit von 95% bei 
22.000 Jahren. 

Die zugrundegelegten Mutationsraten stammen 



aus Vaterschaftsuntersuchungen (RoYLE et al. 1992) 
und werden damit nicht von den Unsicherheiten 
beeinträchtigt, die sehr langfristige Extrapolatio­
nen in die Vergangenheit mit sich bringen. Um die 
beobachteten Sequenzmuster mit den gängigen 
Vorstellungen zur Evolution der "mitochondrialen 
Mutter Eva" in Einklang zu bringen, müßte die phy­
logenetische Mutationsrate mehr als 10 mal kleiner 
als die gemessene sein (ARMoUR et al. 1996). 

Hritische Anfragen: 

Neutrale Evol uti on oder Selektio n? 

Noch ist nicht klar, was die hohe gemessene Muta­
tionsrate von PARSaNset al. (1997) zu bedeuten hat. 
Eine mögliche Erklärung wären hypervariable 
"hot-spots", also bestimmte wenige Stellen, die auf­
grund ihrer Beschaffenheit besonders schnell 
mutieren. Dies würde kurzfristig viele Änderungen 
erzeugen5 

, während die benachbarten sehr lang­
sam mutierenden Positionen kaum verändert wür­
den (P ÄÄBO 1996). Obwohl dies für einige Positionen 
zuzutreffen scheint, bezweifeln P ARSONS et al. ( 1997), 
daß dies für alle 10 von ihnen beobachteten Muta­
tionen gilt. Schließlich finden sich einige dieser 
Mutationen an Positionen, die sich in bisherigen 
Seqenzvergleichen als nicht besonders variabel 
herausgestellt haben. 

Um das Problem zu lösen, schlagen PARSaNs et 
al. (1997) vor, daß genetische Drift und/oder Selek­
tion die meisten der neuen Mutationen davon abhal­
ten, in der Population fixiert zu werden. Da sie somit 
auf lange Sicht nicht erhalten bleiben, wären sie für 
die meisten phylogenetischen Studien nicht mehr 
brauchbar. 

Drift alleine vermag jedoch die Fixierung von 
neutralen Mutationen nicht zu verhindern, wie aus 
der Neutralen Theorie der Evolution (K!MURA 1987, 
49f.) leicht abzuleiten ist.6 

Damit sind wir schon bei der Selektionshypo­
these. Sie sagt aus, daß die meisten Mutationen, die 
kurzfristig zu beobachten sind, leicht nachteilige 
Wirkungen haben und sich daher auf lange Sicht 
nicht durchsetzenkönnen (PARSONS et al. 1997). Nicht 
nl.rr die molekularen Uhren im allgemeinen (ScHE­
RER 1990), sondern auch die evolutionäre Neutralität 
der mitochondrialen DNA-Kontrollregion im Beson­
deren (BALLARD et al. 1995; PARSONS et al. 1997) wur­
den bezweifelt. Dafür gibt es auch gute Gründe, da 
diese Region- wie der Name schon sagt- steuern­
de Aufgaben übernimmt und somit der Selektion 
unterliegt. Wenn jedoch die meisten Mutationen 
geringfügig negativ sind und von der Selektion 
letztendlich ausgemerzt werden, dann steigt die 
genetische Bürde der Population ganz erheblich. 
Dies bedeutet, daß mehr Individuen aufgrund von 
Erbschäden in der mitochondrialen DNA sterben. 

Damit ergibt sich die von HoWELL 
et al. (1995) völlig zu Recht 
gestellte Frage, wie denn Orga­
nismen genetische Systeme tole­
rieren können, die so viele Fehler 
erlauben. Bis jetzt gibt es aller­
dings keine Hinweise darauf, daß 
dievonPARSONSetal. (1997)beob­
achteten Mutationen tatsächlich 
nachteilige Auswirkungen auf 
ihre Träger haben. Sollten diese 
Mutationen tatsächlich effektiv 
neutral sein, dann würden sie 
gemäß der Neutralen Theorie der 
Evolution auch an die nächste 
Generation weitergegeben. 

Hunde Wolf Koyote 

14.000 a 

? 

Das sich daraus ergebende 
Dilemma könnte man auch so for-

1 Ma Vorfahr von 
Wolf + Koyote 

roulieren: Wenn die Menschheit 
nicht jung ist, also unter der Annahme, daß Muta­
tionen neutral sind, dann sollte sie bereits ausge­
storben sein, da geringfügig nachteilige Mutatio­
nen alle verbleibenden Genome längst verseucht 
hätten und die daraus resultierende genetische 
Bürde allem Anschein nach viel zu hoch ist (vgl. KoN­
DRASHOV 1995). 

Wie geht es weiter? 

Um die aufgeworfenen Fragen zu klären, sind in 
jedem Fall weitere Studien notwendig. Beispiels­
weise könnten Populationen, deren Abstammung 
für einige hundert Jahre zurückverfolgt werden 
kann, auf Mutationen hin untersucht werden. Man­
che Familienstammbäume, die ähnlich weit 
zurückreichen, könnten ebenfalls eine solche Mög­
lichkeit geben, zumal sie nicht nur Generationen­
ereignisse nebeneinander, sondern auch hinter­
einander beobachtbar machen. Möglicherweise 
könnten ähnliche Strategien auch auf Tiere ange­
wandt werden, die unter kontrollierten Bedingun­
gen schon seit vielen Generationen gezüchtet wer­
den. Des weiteren könnten Studien (im Stil von LOF­
TUS et al. 1994; VILA et al. 1997) an anderen Haustie­
ren (vgl. EPSTEIN 1971; MASoN 1984) zeigen, ob die 
hier erwähnten Resultate Einzelfälle sind oder einen 
neuen Trend anzeigen. 

Dank: Wir möchten Reinhard JUNKER für viele Anregun­
gen zur Verbesserung der Verständlichkeit sowie für 
Abb. 5 (oben) danken. 

An merku ngen 

Dies bezieht sich auf 'Substitutionen' der hauptsäch­
lich vorhandenen Base an der mutierten Position. Da 
es pro Zelle jedoch nicht nur eine Kopie des mito­
chondrialen Genoms gibt, sondern viele Kopien pro 

Abb. 6: Konflikte in 
der Datierung der 
Zähmung der Hunde 
zwischen dem Stamm­
baum mitochondrialer 
DNA mit herkömmli­
chen Substitutionsra­
ten und archäologi­
schen Befunden (nach 
Vu.A et al. 1997, sche­
matisiert). 
Bisher sind keine 
archäologischen 
Funde von Hunden 
bekannt, die älter als 
14.000 fahre sind. 
Man beachte, daß 
nach CROMPTON (1993) 
die hier als Außen­
gruppe verwendeten 
Kojoten mit zum glei­
chen Grundtyp der 
Canidae gehören. 



Mitochondrium und viele Mitochondrien pro Zelle, 
können auch verschiedene Sequenzen in einer Zelle 
(und auch Eizelle!) vorkommen (Heteroplasmie ). Dies 
wurde in fünf Individuen aus drei Abstammungslini­
en dieser Studie entdeckt, womit es einen weiteren 
Hinweis darauf gibt, daß dies nicht ausgesprochen 
selten ist, obwohl sinnvolle Abschätzungen der Fre­
quenz noch fehlen (PARSONS et al. 1997). In diesen Fäl­
len konnte die neue Mutation nicht innerhalb eines 
Mitochondriums fixiert werden, oder das Mitochon­
drium mit lauter neuen DNA-Molekülen konnte nicht 
alle anderen Mitochondrien in der befruchteten Eizel­
le verdrängen, oder die neue Mutation tauchte erst 
relativ spät in der Individualentwicklung auf und ist 
daher nur in einem Teil der Zellen des neuen Indivi­
duums zu finden. Auf jeder dieser Ebenen können 
Drift durch Flaschenhälse sowie Selektion eine 'Popu­
lationsdynamik' erzeugen, die bisher noch schwer zu 
durchschauen ist. 
Beim Vergleich der Sequenzen von Bisonbison und 
Bos taurus (Genbank Accession Ul2936 und U51837) 
sind 15 Punktmutationen und eine 8 Basenpaar-Dele­
tion (in B. bison) auf 32 Basenpaare Sequenz konzen­
triert, während in den restlichen 360 Basenpaaren nur 
23 Punktmutationen zu finden sind. 
Ob eine Deletion in B. bison oder eine Insertion in 
B. taurus stattfand, ist durch bloßen Vergleich dieser 
zwei Sequenzen nicht entscheidbar. 
Die DNA-Polymerase "verrutscht" beim Kopieren 
solcher sich monoton wiederholender kurzer DNA­
Bausteine gelegentlich um einen ganzen Baustein. 
Daher sind die häufigsten Mutationen bei Minisatelli­
ten und den noch kürzeren Mikrosatelliten Insertio­
nen oder Deletionen dieser für den Locus (Genort) 
charakteristischen, kurzen Grundbausteine. 
Ist an einem solchen Ort die Mutationsrate sehr hoch, 
dann werden sich dort zunächst (Hin-)Mutationen 
ansammeln. Sobald es deren jedoch viele gibt, so 
steigt die Wahrscheinlichkeit, daß weitere, neue 
Mutationen an Orten stattfinden, die schon ein erstes 
Mal mutiert sind. Solche Mutationen können im Nach­
hinein natürlich nicht mehr nachgewiesen werden, da 
die ursprüngliche Sequenz ja auch direkt zu der nun 
vorliegenden hätte mutieren können. Im Falle einer 
späteren Rückmutation wird gar auf lange Sicht der 
Eindruck erweckt, daß gar nichts geschehen sei 
(niedrige evolutionäre Substitutionsrate), obwohl in 
Wirklichkeit in der gleichen Zeit die selbe Position 
öfter ausgetauscht wurde (hohe gemessene Mutati­
onsrate). Wenn solche Positionen neben Positionen 
sehr niedriger Mutationsrate zu liegen kommen und 
über den ganzen Bereich gemittelt wird, dann erklärt 
sich die Diskrepanz. Fehlen die schnell mutierenden 
Positionen, dann ist auch die gemessene Mutations­
rate niedrig, fehlen die langsam mutierenden Posi­
tionen, dann hält sich die ursprüngliche Ähnlichkeit 
nicht lange. 
Die Rate k, mit der neue Mutationen in der Sequenz 
fixiert werden, ist das Produkt der Anzahl der 

neuen Mutationen pro Generation (N • J-1) und der 

Fixierungswahrscheinlichkeit Pfix: 
(1) k=N• J..I'Pfix 
Dabei ist N die Anzahl der haploiden Genome und J..1 

die Mutationsrate zwischen zwei Generationen. Da 
nun jede Sequenz in einer Population irgendwann 

fixiertwerdenkönnte, wirdnureinsehrkleinerBruch­
teil derbeobachtbaren Mutationen tatsächlich fixiert: 
(2) pfix = 1/N 
Kombiniert man nun (1) und (2), so ergibt sich 
(3) k = N • J..l' Pfix = J..1 

Aus diesem Grundhandelt es sichbei dervonPARSONS 
gemessenen Mutationsrate J..l zwischen zwei Genera­
tionen um die evolutionäre Rate k, die auch für das 
Kalibrieren molekularer Uhren von Bedeutung ist. 
Dies ist jedoch nur unter zwei Bedingungen richtig: 
Zum einen dürfen mit J..l nur komplette Übergänge 
gemeint sein, was jedoch nicht bei allen Mutationen 
der Fall ist (vgl. Anm. 1). Zum anderen müssen diese 
Mutationen auch effektiv neutral sein. 
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Charles L~ell [1797-1875] und die Uniformität der Natur 
Thomas Fritzsche, Bahnhofstr. 2, 37139 Adelebsen 

Zusammenfassung: Charles Lyell, Naturalist durch 
Vererbung und Gelegenheit (BAILEY 1962, S. 2), gilt vie­
len als der eigentliche Begründer der Geologie. Seine 
Doktrin des Uniformitarismus, eine Sichtweise, die 
für die Beschreibung der Vergangenheit nur heutige 
Prozesse und heutige Raten der Veränderung zuläßt, 
prägte die Geologie für mehr als ein Jahrhundert. 
Lyell sah sich in dauernder Auseinandersetzung mit 
dem geologischen Katastrophismus, dem vermeint­
lich noch die Verwandtschaft zur biblischen Sintflut 
anzumerken war. Er hatte dem Genesisbericht der 
Bibel und allen sich daraus ergebenden kirchlichen 
Eingriffen in die Wissenschaft den Kampf angesagt. 
Sein erstes Kampfmittel war eine ausgefeilte 
Geschichtsschreibung in den einleitenden Kapiteln 
der Principles ofGeology: nur diejenigen waren dem 
rechten Weg gefolgt, die seine eigene Interpretation 
antizipiert hatten. Hingegen wurden die Theorien 
anderer Forscher nur entstellt wiedergegeben. Sein 
zweites Kampfmittel und zugleich seine Stärke war 
die unermüdliche Begeisterung für das Fach. Behar­
rungsvermögen, fachliches Können und gesell­
schaftliches Ansehen sicherten ihm Anerkennung. 
Lyells Principles legten den Grundstein für die Selek­
tionstheorie Charles Darwins. Beide Forscher waren 
eng befreundet, auch wenn Lyell den Evolutionsge­
danken in letzter Konsequenz nicht befürwortete. Die 
von Lyell propagierte beengende Form des Uniformi­
tarismus wurde von vielen Geologen seiner Zeit nicht 
akzeptiert; oft wurden Lyells Gedanken gar nicht 
durchschaut. Der moderne Katastrophismus in der 

Geologie führte zu einer Neubewertung des Ein­
flusses von Lyell und seiner ursprünglichen 
Intention. 

Einle itu ng 

Als Charles Lyell die Erdgeschich­
te zu seinem Forschungsgebiet er­
wählte, war die Geologie bereits 
institutionalisiert. Die Gründung der 
Bergakademie in Freiberg 1765 
erfolgte primär aus den Erfordernissen 
des Bergbaus, doch die später entste­
henden Organisationen wie die Geological 
Society of London (1807) oder die Wernerian 
Natural History Society (1809) pflegten die Geolo­
gie um ihrer selbst willen1

• In Frankreich, Deutsch­
land und Großbritannien wurde das neue For­
schungsgebiet engagiert vorangetrieben. Die Stel­
lung der Wissenschaftler war in den Ländern ver­
schieden. Französische Forscher übten meist auch 
politische Funktionen aus, deutsche Forscher stan­
den als Professoren in Staatsdiensten, in England 
jedoch nahmen sich finanziell unabhängige Leute 
der Geologie an (MoRRELL 1976). 

Bereits in den erstenJahrendes 19. Jahrhunderts 
hatte eine kleine Schar von Enthusiasten die Grund­
lagen für die geologische Wissenschaft geschaffen. 
Einer aus diesem Kreis, William Buckland (1784-
1856), lehrte in Oxford seit 1813 Mineralogie und 
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Abb. 1: Charles Lyell 
(1797-1875) kurz vor 

seinem Tod 
(AKG Berlin). 
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