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1. Einfithrung

Fiir den gréfiten Teil des 20. Jahrhunderts, insbesondere nach der
Formulierung der synthetischen Theorie der Evolution in den 30er-
und goer-Jahren, galt es als allgemein anerkannt, dass die Entwick-
lungsbiologie nichts zum Studium der Evolution beitragen kénne,
Die Populationsgenetik entwickelte eine mathematische Formulie-
rung von Evolutionsprozessen, in deren Gleichung das individuelle
Objekt als nicht formulierbar ausgeklammert wurde. Die folgenden
Jahrzehnte sahen die erfolgreiche Etablierung beider Disziplinen als
klar abgegrenzte Forschungsbereiche; jedoch nur die Evolutionstheo-
rie bildete einen der Interessenschwerpunkte der Philosophie der
Biologie. Neben diesen Hauptstromungen gab es allerdings immer
eine Minderheit, die weiterhin nach einer Verbindung von Evolution
und Entwicklung suchte. Diese fand jedoch weder in der Wissen-
schaft noch in der Philosophie viel Beachtung. Wenn auch auf einer
starken Tradition im 19. Jahrhundert aufbauend, unterschieden sich
diese Ansitze doch sehr von dem klassischen Thema der Rekapitula-
tion der Phylogenese in der Ontogenese, indem sie insbesondere die
Frage der kausalen Bezichungen zwischen ontogenetischen und phy-
logenetischen Prozessen in den Vordergrund stellten. Seit geraumer
Zeit kann nun endlich eine Renaissance derartiger Fragestellungen
beobachtet werden, kulminierend in der Formulierung einer »neuen
Synthese:, der evolutioniren Entwicklungsbiologie, allgemein be-
kannt unter den englischen Akronymen Evo-Devo, EDB und DE.

2. Grundziige einer »Neuen Synthese

Die evolutionire Entwicklungsbiologie weist heutzutage alle Anzei-
chen einer anerkannten und erfolgreichen Disziplin auf, mit Lehr-
stithlen an den besten Universititen, drei internationalen Zeitschrif-
ten, eigenen Abteilungen in anerkannten wissenschaftlichen Vereini-
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gungen und auf Kongresssen, einer stetig ansteigenden Anzahl von
Lehrbiichern und ausdriiccklich diesem Forschungsgebiet gewidme-
ten Forschungsgeldern. Stratt eines einheitlichen Theoriengebiudes
finden wir in der Evo-Deevo, ebenso wie in jeder anderen dynami-
schen Disziplin, zahlreichie Debatten dariiber, was diese neue Syn-
these leisten soll und in weelchem Verhilenis Evolution und Entwick-
lung zueinander stehen. Kim Sterelny (2000, S.386) skizziert drei
mégliche Szenarien einer  Synthese: 1. Entwicklung wird als reine
Hintergrundsbedingung veon Evolution verstanden, indem sie unvor-
eingenommen eine unbegirenzte Anzahl von phinotypischen Varia-
tionen bereitstellt. 2. Dank so genannter Entwicklungszwiinge (»con-
straints«), die einen groflen, Teil theoretisch méglicher Verinderungen
und evolutionirer Richtumgen entwicklungsbiologisch ausschlieen,
spielt Entwicklung eine meehr gerichtete Rolle. 3. Die Entwicklungs-
biologie hat einen weit grisferen Einfluss auf die Formulierung der
Evolutionstheorie, indem siie den Fokus dessen, was von einer Evolu-
tionstheorie geleistet werdien soll, verindert. Nicht aktuelle Anpas-
sungen durch Variation umd Selektion sind das fundamentale Pro-
blem einer Evolutionsbiologie, sondern die prinzipielle Maglichkeit
von komplexen Anpassungsleistungen, nimlich die Variabilitit und
Evolvierbarkeit von Organiismen. Selbst unter jenem letzten Szenario
sollte die gingige Evolutiomstheorie die Entwicklungsbiologie prinzi-
piell problemlos integrieren, Wie wir spiter sehen werden, wird diese
Analyse von vielen nicht geteilt (Robert 2004, S. 104 ).

In seiner einflussreichen Einfiihrung in die entstehende Disziplin
definiert Brian Hall die evolutionire Entwicklungsbiologie als das
Studium der Fragen, »how developmental processes effect evolutio-
nary change and how development itself has evolved« (Hall 1992,
S.ix). Um den vollen Umfang dieses neuen wissenschaftlichen Pro-
gramms zu erfassen, muss man hinzufiigen, dass die beiden von Hall
genannten Projekte zwar verbunden sind, aber grundsitzlich unter-
schiedliche Erwartungen an eine Synthese haben. Wihrend der eher
konservarive zweite Ansatz die synthetische Theorie nur auf ein wei-
teres Erklirungsfeld, die Entwicklung, anwendet, schliefit das erstere
Projekt eine gradlinige Annahme der neodarwinistischen Ortho-
doxie aus. Der Unterschied besteht also darin, was unter einer »Syn-
these« verstanden wird: 1. Sollen Evolutionsprozesse die Entstehung
und Evolution von Entwicklung erkliren; 2. sollen Eigenschaften
der Entwicklungsprozesse den Mechanismus des Evolutionsprozes-
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ses bereitstellen; oder 3. sollen Erklirun gen fiir neu definierte Fragen
gefunden werden? Wie sich zeigen wird, kommt es am Ende darauf
an, wo die Liicken der synthetischen Theorie der Evolution gesehen
werden, und wie Entwicklung selbst verstanden wird.

3. Ein dialektischer Blick auf die Entstehungsgeschichte
von Evo-Devo

»Nichts in der Biologie macht Sinn, ausgenommen im Lichte der Evo-
lutions, dieser von Theodosius Dobzhansky, einem der Griindungs-
viter der synthetischen Theorie der Evolution, geprigte Ausdruck
kann sehr wohl als ein zentrales Motiv der neueren Biologie nach
ihrer »phylogenetischen Wende« (Moss 2003) im letzten Jahrhun-
dert betrachtet werden. Das war jedoch keineswegs der Fall in Dar-
wins Jahrhundert, als das Studium der Entwicklung als zentral fiir
alle Bereiche der Biologie und als der Schliissel zum Verstindnis des
Lebens angesehen wurde (Churchill 1991, S.17). Die Embryologie
galt entweder als die wichtigste Hilfswissenschaft der Evolutionsbio-
logie, indem sie ein Fenster in die evolutionire Vergangenheit 5ffnete,
oder wurde sogar als Voraussetzung fiir ein Verstindnis der Evolu-
tionsfaktoren angesehen. Die Ontogenese rekapituliere die Phyloge-
nese nicht, sie kreiere sie (Garstang 1922; Whitman 1919).

Die heutige evolutionire Entwicklungsbiologie hat viele histori-
sche Wurzeln und entwickelte sich aus einer Reihe verschiedener in-
tellektueller Traditionen, und sie scheint mit Recht auf ihre beson-
ders reiche und komplexe Geschichte stolz zu sein. In der Tat gibt
es kaum ein anderes Feld in der Biologie, das so selbstbewusst aus sei-
ner Geschichte Nutzen gezogen hat und das die Geschichee seiner
Fragestellungen, Lésungsansitze und Beobachtungen so wichtig ge-
nommen hat. Geschichte ist niemals einfach, gradlinig und in objek-
tiver Weise rekonstruierbar: Einerseits reflektiert sich die Art, wie wir
ein Feld wahrnehmen, in der Geschichte, die wir von ihm konstruie-
ren, andererseits kann die Weise, wie wir eine Geschichte prisentie-
ren, eine Menge tiber unsere heutigen Vorstellungen preisgeben (Lau-
bichler/Wagner 2004; Laubichler/Maienschein in Vorb.).

Im Folgenden soll versucht werden, den unterschiedlichsten Po-
sitionen Gehér zu verschaffen und sie in eine einheitliche Geschich-
te zu integricren — dem Beispiel von Rudolf Raff und Alan Love
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folgend, die eine Geschichte von Fragestellungen einer Geschichte
von wissenschaftlichen 7echniken und Werkzeugen gegeniiberstellen
(Raft/Love 2004). In der intellektuellen Abstammungslinie von Evo-
Devo stoffen wir auf sich dialektisch gegeniiberstehende Epistemolo-
gien und wissenschaftliche Theorien, die die Embryologie entzweit
und weitergetrieben haben, die in der Folge von einem so genannten
allgemeinen Konsens mehr iiberdeckr als geldst wurden und deshalb
noch heute in unterschiedlich befriedigender Weise in verschiedenen
synthetischen Ansitzen iiberwunden werden.

3.1 Priformationstheorie und Epigenese

Die darwinsche Evolutionstheorie entstand in dem Spannungsfeld
von zwei alternativen, sich widersprechenden naruralistischen Auffas-
sungsweisen von Leben: der Erklirungsprinzipien der Epigenese,
auch materialistische Ganzheitlichkeic (Holismus) oder Organizis-
mus genannt (Gilbert/Sarkar 2000), und des Priformationismus.
Epigenese ist eine bis auf Aristoteles zuriickgehende Theorie des pro-
gressivcn, stufenweisen Erwerbs angepasster Strukruren wihrend der
individuellen Entwicklung eines Organismus. Sie sieht als organisie-
rendes Prinzip der biologischen Form die innere Strukrur des Orga-
nismus und ihre konstruktive Dynamik an, welche den Bedingungen
ihrer konstituierenden Teile unterworfen ist (und nicht etwa einem
gottlichen oder externen Plan). Heutzutage verbinden viele diese
Sichtweise filschlicherweise mit einem metaphysischen Vitalismus,
begriindet in einer Fehlinterpretation von Aristoteles sowie durch Po-
sitionen wie diejenige von Hans Driesch, der von einer materialis-
tisch verstandenen Epigenesis zum Vitalismus iiberging.

Die der Theorie der Epigenese antithetisch entgegenstehende Tra-
dition, die in mehr oder weniger ausgeprigter Form in der modernen
Synthese und anderen extremen Formen des genetischen Determinis-
mus aufgegangen ist, ist die des Priformationismus (Moss 2002,
2003; Robert 2004). Priformationstheorien hat es iiber die vergange-
nen Jahrhunderte in vielen Schattierungen gegeben, denen allen als
gemeinsamer Fakror die Idee angehdrte, dass organisiertes Leben
aus einem priformierten Keim entspringt, in dem die grundsitzliche
Form des adulten Organismus in Miniaturausgabe oder als Homun-
culus schon enthalten ist und der sich wiihrend der Entwicklung le-
diglich entfalten muss. Diese Idee lebt sowohl im Wort »Entwick-
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lunge als auch in »Evolution« fort. Die Entstehung der klassischen
Genetik vor hundert Jahren kann als Endpunkt dieser Tradition
und zugleich als Bruch mit der entgegengesetzten Tradition der Epi-
genese verstanden werden. In der modernen Priformationstheorie
fungiert die genetische Information oder das genetische Programm
als Briicke zwischen physikalischer Materie und biologischer Form
(Robert 2004, Kap. 3). Im Unterschied dazu ist allen heutigen Ansit-
zen in der evolutioniren Entwicklungsbiologie gemeinsam, dass sie
Entwicklung als mehr oder weniger epigenetischen Prozess verste-
hen, der mehr verlangt als ein genetisches Programm, um zu dem
Phinotyp zu gelangen (Miiller 1994).

3.2 Prozesse der Verinderung: Transformation
und Variation

Die hier angebotene historische Analyse der Entstehung einer Syn-
these von Entwicklungs- und Evolutionsbiologie beginnt in den letz-
ten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts, in denen viele florierende For-
schungsrichmngcn entstanden, die sich mir Zellteilung, der frithen
embryonalen Entwicklung, der Evolution der Arten, Befruchtung,
Vererbung und Phylogenese beschiftigten. All diese Problemkreise
wurden als eng miteinander verbunden betrachter, was nur vor dem
Hintergrund einiger begrifflicher und terminologischer Verwicklun-
gen jener Zeit zu verstehen ist. Zur Zeit Darwins gab es cin einheit-
liches, transformationales Verstindnis von historischer Verinderung,
und zwischen Entwicklung und Evolution wurde noch nicht wirk-
lich unterschieden. Mit der Formulierung eines Modells der variatio-
nalen Verinderung vollzog Darwin einen radikalen, epistemologi-
schen Bruch. Das Transformationsmodell erklirt eine — manchmal
als vorhersagbar oder sogar als vorherbestimmt verstandene — Ver-
inderung eines Systems (Organismus oder Population) als Resulrat
der qualitativen Transformation ihrer Komponenten, wihrend das
Variationsmodell die Verinderung eines Systems (Population oder
Art) durch die guantitative Sortierung ihrer als unverinderlich an-
gesehenen Untereinheiten (Organismen) erklirt. Das darwinsche
Evolutionsmodell ersetzt also eine qualitative und durch interne Fak-
toren bedingte Verinderung eines Individuums wihrend seiner indi-
viduellen und evolutioniren Entwicklung durch eine quantitative
und von zufilligen Aufenfaktoren abhingige Verinderung einer Po-
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pulation wihrend ihrer Phylogenese (Levins/Lewontin 1985). Diese
Entwicklung wird als phylogenetische Wende beschrieben, welche
durch die Verbindung einer Mutationstheorie mit dem Neodarwinis-
mus unter dem Dach der Populationsgenerik vollzogen wurde, von
dem die Embryologie als nicht relevant fiir die Erklirung komplexer,
biologischer Organisation ausgeschlossen blieb.

3.3 Von der vergleichenden Morphologie
zur Entwicklungsmechanik

Die Embryologie des 19. Jahrhunderts sah zwei kontrastierende Epis-
temologien entstehen: die vergleichende Morphologie und die experi-
mentelle Entwicklungsmechanik. Auf der Suche nach ihrem intellek-
tuellen Erbe wird die evolutionire Entwicklungsbiologie von ihren
Vertretern entweder in die eine oder die andere Tradition gestellt,
abhingig davon, ob sich die geschichtliche Aufarbeitung auf eine Tra-
dition der Fragestellungen oder eine Tradition der Methodik und
Techniken konzentriert. Denn wihrend ihre Fragestellung auf die
evolutiondre Morphologie zuriickgeht, entwickelte sich ihre Metho-
dik aus der spiteren Entwicklungsmechanik (Raff/Love 2004).
Versuche, die Embryologie in den Dienst evolutionsbiologischer
Studien zu stellen, gehen auf die sich v.a. in Deutschland entwi-
ckelnde vergleichende Morphologie zuriick, deren beriihmteste Ver-
treter Karl Ernst von Baer (1792-1876), Ernst Haeckel (1834-1919)
und Carl Gegenbaur (1826-1903) waren. Embryologische Studien
wurden weniger um ihrer selbst willen betrieben, sondern um einen
Blick in die Entwicklungsgeschichte der Arten zu erlauben und all-
gemeine Evolutionsmuster aufzufinden. Haeckels beriihmt beriich-
tigtes »Biogenetisches Grundgesetz« legte in fiinf Thesen dar, dass
Ontogenese in allen praktischen Aspekten die Phylogenese rekapitu-
liert (Haeckel 1870), und sollte spiter in den Augen von Neodarwi-
nisten die Synthese von Entwicklungs- und Evolutionstheorie diskre-
ditieren (Churchill 1991, S. 20). Innerhalb des erkenntnistheoretisch
einheitlichen Feldes der Entwicklungsmechanik als zweiter embryo-
logischer Disziplin fanden allerdings extensive theoretische Debatten
statt, z.B. iiber die Bedeutung des Zellkerns gegeniiber der des Zell-
plasmas oder iiber den Einfluss interner versus externer Faktoren
in der Entstehung des Organismus — eine Debarrte, die den Wider-
spruch von Priformarion und Epigenesis wiederbelebte und letztend-







