Evolutionsprozesse

Evolutionsstrategien

l.Rechenberg

1. Einleitung

Die Tatsache, daB sich die Tier- und Pflanzenwelt durch Evolution
allmdhlich entwickelt hat, wird gegenwdrtig kaum noch in Zweifel ge-
stellt. Meinungsverschiedenheiten gibt es aber auch heute noch beziig-
lich der Ursachen der Evolution. So wird verschiedentlich argumen-
tiert, die Darwinsche Evolutionshypothese der zuf&lligen Variation
und Auslese des Besseren beinhalte einen ZirkelschluB. Denn auf die
Frage: "Wer lberlebt?", wird geantwortet: "Wer am tauglichsten ist".
Und auf die Frage: "Wer ist am tauglichsten?", folgt wieder die Ant-
wort: "Derjenige, der iiberlebt". - Zweifel an der darwinistischen
Erkldrung der biologischen Evolution &duBern hdufig gerade die Ver-
treter der exaktesten Wissenschaften, Mathematiker und Physiker.

Ihr Einwand lautet: Fiinf Milliarden Jahre sind einfach zu wenig,um
die Mannigfaltigkeit der so wunderbar angepaBten Tier- und Pflanzen-
welt zu erkldren. Bei dem Versuch, den Evolutionsvorgang mathema-
tisch nachzuvollziehen, kommen diese Wissenschaftler vielfach zu Zeit-
skalen, fir die 5 Milliarden Jahre, die hdchstens auf der Erde ver-

fligbar waren, niemals ausreichen wiirden.

Wie stellt sich der Biologe von heute die Evolution lebender Systeme
vor? Nach der gegenwdrtigen Auffassung durchlief der Evolutionspro-

zeB drei grundsédtzlich verschiedene Phasen:

Die Phase der chemischen Evolution, in der sich kleine Mole-
kille durch &uBere Energiezufuhr zu Makromolekiilen verbinden.

Es entstehen die Grundbausteine des Lebens.

Die Phase der Selbstorganisation von Makromolekiilen, in der
sich reproduzierfdhige Strukturen bilden. Am Ende dieser

Phase kommt es zur Fixierung des genetischen Codes.

Die Phase der Darwinschen Evolution, in der sich in einem
quasi-kontinuierlichen Proze8 aus primitiven Urorganismen
hoherentwickelte Lebewesen herausbilden. Es entsteht die

Tier—- und Pflanzenwelt unserer Tage.
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Will man darum beispielsweise einen EvolutionsprozeB, wie er bei der
Bildung von RNA bei einem Evolutionsexperiment abl&duft, durch ein
mathematisches Modell beschreiben, so wird es niitzlich sein, dieses
mathematische Modell sehr allgemein zu formulieren. Dieses allgemei-
ne mathematische Modell muf eine Prozedur der Evolution beschreiben
k6nnen, die auf dem Prinzip des "absoluten Zufalls" oder auf dem Prin-
zip des "gesiebten Zufalls" - (BRESCH: "In Wirklichkeit fiihren Mu-
tationen zu Anderungen in alle Richtungen, von denen erst sekunddr
durch Selektion nur diejenigen {ibrig bleiben, die wieder 2zu harmo-
nischer Einfiligung filihren.") - oder auf dem Prinzip der "deterministi-
schen Naturgesetzlichkeit" beruht. Auch muB ein solches mathematisches
Modell die gelegentlich nachweisbare Variation der Mutationswahr-
scheinlichkeit berlicksichtigen k&nnen; leider entziehen diese oft an-
gestellten Rechnungen, die zeigen sollen, daB die Mutationswahrschein-
lichkeit ausreichte oder nicht ausreichte, den Boden, um Fortschritte
der Evolution in einer gegebenen Zeit allein aus dem Auft .eten von Mu-
tationen oder mit einer bestimmten Selektion zu deuten. Und schlieB-
lich muB ein solches allgemeines mathematisches Modell h&ufig auch
ohne sofortige Quantifizierung der Zustdnde des Evolutionsprozesses
auskommen koénnen; beispielsweise im Falle von Mustern als Zusté&dnden
haben wir zwar einen (recht primitiven) MaBstab fiir die Gr&Be von
Mustern, nicht aber einen flir deren Komplexitdt oder Wirkungen.

Selbst bei der vergleichsweise einfachen Bildung von RNA bei Evolu-
tionsexperimenten ist eine Bewertung der sich bildenden RNA-Molekiile
mit einem eindimensionalen MaB8stab (z.B. Zahl und Stdrke der Bindun-
gen der Nukleotide) nicht m&glich; derartige Bewertungen fiihren zu
mathematischen Modellen, deren Simulationsergebnisse mit den Ergeb-
nissen der Evolutionsexperimente nicht mehr {ibereinstimmen; eine ver-
ninftige Bewertung der sich bildenden Molekiile kann bestenfalls durch
mehrdimensionale Halbordnung oder durch Mischung mehrerer "konkur-
rierender" MaBstd&be (Zahl und Stdrke der Bindungen; bendtigte Zeit;
Symmetrie) erreicht werden.

Im folgenden soll ein allgemeines stochastisches Modell angegeben wer-
den, das zur Beschreibung "irreversibler" Prozesse technischer und
biologischer Systeme geeignet ist. Dieses stochastische Modell lie-
fert Monte-Carlo-Methoden zur Simulation solcher Prozesse und zur Be-
handlung von deterministischen und stochastischen Optimierungsproble-
men.
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Die Phase der chemischen Evolution ist heute in vielen Punkten im
Laboratorium nachvollziehbar. Bereits im Jahre 1953 konnte S.L.MILLER
(1) experimentell nachweisen, daB sich in einer kiinstlichen Uratmo-
sphdre aus Ammoniak, Methan und Wasserdampf unter Energiezufuhr orga-
nische Verbindungen bilden. Die Phase der Selbstorganisation von Ma-
kromolekiilen zu selbstreproduzierfdhigen Einheiten ist Gegenstand ei-
ner Theorie, die M. EIGEN (2) im Jahre 1971 in den "Naturwissenschaf-
ten" verdffentlicht hat. EIGEN postuliert filir die Phase der molekula-
ren Selbstorganisation die Verknilipfung sich selbstreproduzierender
Einzelzyklen zu sogenannten Hyperzyklen. Die Phase der Darwinschen
Evolution schlieBlich 148t sich nur unvollkommen durch Experimente
oder mathematische Theorien belegen. Hier steht die Beschreibung und
logische Interpretation der beobachteten Naturvorgdnge im Vordergrund.
Durch Altersbestimmung fossiler Reste 1&B8t sich heute durchaus ein
genauer Zeitablauf der Darwinschen Evolution rekonstruieren. Wissen-
schaftlich erklédrt wird diese HOherentwicklung der Lebewesen dann

fast ausschlieBlich auf verbaler Ebene. Gerade das lauft aber der Ein-
stellung des exakten Naturwissenschaftlers zuwider, der die mathe-
matische Beschreibung eines Naturvorganges anstrebt. Denn verbale
Argumente sind gewdhnlich mit einer gewissen Unschdrfe verbunden,

was Raum fiir unterschiedliche Interpretationen 1&48t. Demgegeniiber ver-
hdlt sich die mathematische Darstellung eines Naturvorganges, ist sie
erst einmal gefunden, wie eine unverriickbare S&dule in einem Wissen-
schaftsgebdude. Eine fundierte mathematische Theorie der Darwinschen
Evolution wlirde sicher viele leidenschaftlich gefihrte Diskussionen
iber die Evolution gegenstandslos machen. Denn es wdre ja jederzeit
mathematisch nachpriifbar, wie wirksam dieser oder jener Evolutions-
faktor tats&dchlich ist.

In den folgenden Kapiteln wird ein etwas auBergewdhnlicher Weg be-
schritten, um die Darwinsche Evolutionsphase mathematisch zu be-
schreiben. Die neue Theorie baut auf das sogenannte Glattheitspo-
stulat und das Konzept der mathematischen Optimierungsstrategie auf.
Es zeichnet sich bereits jetzt ab, daB dieses Denkmodell eine ge-
eignete mathematische Beschreibung biologischer Evolutionsprozessza
darstellt. In Verbindung mit dem "Workshop iliber Simulationsmethoden"
sei angemerkt, daB die Idee zu dieser Theorie aus Simulationsver-

suchen zur biologischen Evolution hervorgegangen ist.



2. Simulation der Evolution

Betrachtet man stammesgeschichtliche Entwicklungsreihen, wie z.B.

die Phylogenie des PferdefuBes (Abb. 1), mit den Augen des Ingenieurs,
so drdngt sich ein Vergleich mit &hnlichen technischen Entwicklungs-
reihen auf. Technische Entwicklung resultiert aus Intuition, Berech-

nung und Probieren. Biologische Evolution vollzieht sich weder durch

l

Abb. 1. Phylogenie des PferdefuBes

Intuition noch durch Berechnungen. Sie ist das Ergebnis von Experi-
menten. La&Bt sich die Experimentiermethode der biologischen Evolution
an einem technischen Modell im Laboratorium nachahmen? In der Evolu-
tionsforschung ist zwar die Simulation noch keineswegs iibliche Praxis.
Es ist jedoch sicher, daB viele Streitfragen um die Idee Darwins durch

Simulation h&tten entschieden werden kOnnen.

Aus einem mehr praktischen Beweggrund hat der Verfasser 1964 am Herr-
mann-Féttinger-Institut fiir Stromungstechnik der TU Berlin mit dem

Mutations-Selektions-Prinzip der Evolution an einem technischen Objekt
experimentiert (3). Im Rahmen eines Forschungsprojekts sollte seiner-
zeit ein Stromungskdrper entwickelt werden, der iber einen groBen Be-

reich seiner Oberfldche eine abldsenahe Grenzschicht mit verschwin-
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dend kleiner Wandreibung aufrechterhdlt. Als sich die Form des Kor-
pers nicht auf mathematischem Wege finden liefB, entstand der Plan,
einen flexiblen Stromungskdrper im Windkanal sukzessive zu verstel-
len, bis die L&sung gefunden war. In einem Vorversuch sollten nun ver-
schiedene Verstellstrategien erprobt werden. Testobjekt war die nach-
folgend beschriebene Gelenkplatte:

Sechs rechteckige Fl&dchenstreifen wurden an ihren Léngskanten gelen-
kig miteinander verbunden. Die Gelenke konnten einzeln verstellt und:
nach jeweils 2° Winkeldnderung eingerastet werden. Jedes Gelenk be-
saBl 51 Einraststufen. Die Faltplatte mit ihren fiinf Gelenken konnte
demnach 515 = 345 025 251 verschiedene Formen annehmen. Es entstand
ein variabler Widerstandsk&rper, der in einen Windkanal eingebaut
wurde, und zwar so, daB sich Anfangs- und Endkante der Platte auf ei-
ner Linie parallel zum Luftstrom befanden. In dieser Position wurde
die Platte nun zu einer Zickzack-Form mit hohem Strdmungswiderstand
zusammengefaltet. Daraus sollte die Form mit dem geringsten Stro-

mungswiderstand entwickelt werden.

Eine Verstell-Strategie, die in vereinfachter Form das Mutations-

Selektions-Prinzip der Evolution nachbildet, zeigt die Abb. 2. Die
fiir die Evolution wesentlichen Schritte im Generationszyklus eines
Lebewesens sind:

Replikation der genetischen Information.
Auftreten zufdlliger Replikationsfehler.

1.
2.
3. Herausbildung eines verdnderten Phénotyps.
4. Bewdhrung des Lebewesens in der Umwelt.

5

. Aussterben der weniger tilichtigen Erscheinungsform.

In die Technik {libertragen ergibt sich die analoge 5-stufige Hand-
lungsabfolge (Abb. 2):

1. Kopieren des Protokollblatts mit den Winkelnotierungen 01 bis
05.

2. Ab&dndern der Winkelnotierungen um kleine Zufallsbetrége.

3. Einstellen der verédnderten (mutierten) Gelenkplattenform.

4. Messung des Strdmungswiderstandes im Windkanal.

5. Verwerfen der Plattenform mit erhShtem Widerstand.

Natlirlich kennt man die L&sung des Gelenkplatten-Problems bereits

im voraus. Den geringsten Widerstand besitzt die ebene, l&ngsange-
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Abb. 2. Handlungsfolge zur vereinfachten Nachahmung der Evolution

stromte Platte. Das Experiment wurde durchgefiihrt, um zu priifen, ob
bei Anwendung des Mutations-Selektions-Verfahrens diese Form auch

wirklich gefunden wird, und wenn ja, wieviele Schritte dafiir benttigt
werden.

Die Abb. 3 zeigt den zeitlichen Ablauf dieses Experiments. In dem
Diagramm ist der Strdmungswiderstand in Abh&ngigkeit von der Zzahl der
Mutationen aufgetragen. Darunter wird nach jeweils 10 Mutationen die
momentane Bestform der Platte gezeigt. Die Endform der Platte, die
nach 320 Schritten erreicht wurde, ist allerdings nicht v6llig gera-
de. Das liegt daran, daB Widerstandsunterschiede zwischen einer sanft
gewellten und der vollkommen ebenen Platte mit der verwendeten MeB-

vorrichtung nicht mehr festgestellt werden konnten. Das Optimum er-
weist sich als relativ flach.
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Abb. 3. Evolutionsstrategische Optimierung der parallel ange-

strémten Gelenkplatte

Zweifellos stellt das hier verwendete Schema, bei dem ein Elter nur
einen Nachkommen erzeugt, eine extreme Vereinfachung des realen Evo-
lutionsgeschehens dar. Sieht man von dieser Tatsache einmal ab, so
werden bei der Diskussion des Versuchs wiederholt zwei Punkte der
Kritik laut:

1. Das Evolutionsexperiment findet - ganz im Gegensatz zur
biologischen Wirklichkeit - in einer sich nicht &ndern-
den Umwelt statt (konstanter Luftstrom des Windkanals) .

2. Die Auslese nach der so einfach zu messenden KenngrodBe
"Stromungswiderstand" ist unbiologisch. Die Tauglichkeit
eines Lebewesens setzt sich demgegeniiber aus sehr vielen

Einzelleistungen zusammen.

Wie das Evolutionsexperiment an der Gelenkplatte auf eine abrupte
Umweltidnderung reagiert, zeigt die Abb. 4. Der Luftstrom des Wind-

kanals bldst jetzt unter einem Winkel von 14° gegen die Platte,die
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sich zuvor zu einer ebenen Fl&che entwickelt hat. Die schrédg ange-
stromte Fldche besitzt einen hohen Widerstand, da die Stromung auf
der Oberseite abreiBt. Die Gelenkplatte entwickelt sich unter der
neuen Randbedingung zu einem S-fdrmigen Profil als Form geringsten
Widerstands. Es ist gegenwdrtig nicht mdglich, diese Optimalform zu
berechnen.

6- S
.
5 “
(&)
< 4 Nt
5 ERGEBNIS
[/,
T3 ’
o
; 2 . ."\,‘q._n-"- _‘~ . ., ... . ; ] .
L I et B e NN Sy o R N N U WL
1 MUTATIONEN —»

WY

Abb. 4. Evolutionsstrategische Optimierung der schrig

Q

ngestrimten
Gelenkplatte

Die zweite wiederholt ge&duBerte Kritik betrifft die gew&hlte Selek-
tionsgrdBe "Strdmungswiderstand". Es ist richtig, daB in der Natur
die Tauglichkeit eines Lebewesens aus sehr vielen Einzelleistungen
zusammengesetzt ist. Doch flir den Vorgang der Selektion spielt das
keine Rolle. Flir das Evolutionsspiel ist es dasselbe, ob das Taug-
lichkeitsanalogon, die technische Qualitdt, aus der Verknipfung sehr
vieler GroBen gebildet wird oder nur aus einer einzigen MeBgroBe

besteht. Einschrédnkungen bezliglich der Selektionsgr&Ben die beachtet
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werden missen, betreffen vielmehr die gesamte Selektionsfunktion.

3. Qualitdtsfunktion und Glattheitspostulat

Tatsdchlich ist nicht jede denkbare Qualitdt als SelektionsgrdBe fir
die Simulation einer Darwinschen Evolution geeignet. Die Qualitédt
eines technischen Objekts als Selektionsgr&Be muB folgende zwei Be-
dingungen erfiillen:

1. Zu jeder Einstellung der Variablen muB eindeutig eine Qua-
litdt gehdren, im Falle von MeBwertschwankungen als sta-
tistischer Mittelwert.

2. Die Qualitdtsfunktion muB das sogenannte Glattheitspostu-
lat erfiillen.

Der Punkt 1 bedarf keiner weiteren Erl&duterung. Der Punkt 2 bringt
einen noch unerkl&drten Begriff ins Spiel: "Das Glattheitspostulat".
Machen wir uns die Aussage des Glattheitspostulats an einem techni-
schen Gebilde mit nur zwei VerstellgrdBen, den Objektvariablen 01
und 02 klar (z.B. Zweigelenkplatte). Wir spannen mit den Variablen
O1 und O2 eine Ebene auf. Jeder Punkt auf dieser Ebene entspricht
einer bestimmten Einstellkonfiguration des Objekts. Zu jeder Ein-
stellung geh6rt laut Bedingung 1 eine bestimmte meBbare Qualité&t.
Wir tragen diesen Qualitdtswert als Strecke senkrecht zur Variablen-
ebene auf. Eine Qualitdtsfunktion Q(O1,02) erfiillt das Glattheits-
postulat, wenn bei dieser Auftragung ein deutlich sichtbares Gebir-
ge entsteht. Je weniger das Gebirge zerkliiftet ist, um so besser

ist das Glattheitspostulat erfiillt. Wilrden wir die Qualit&tswerte
Punkt fir Punkt durch einen ZufallsprozeB erzeugen, so wadre das
Glattheitspostulat nicht mehr erfiillt. Ein Ordnungszustand der Qua-
litdtswerte wdre nicht mehr feststellbar.

Normalerweise erfiillt die gemessene Qualitdt eines technischen Ob-
jekts das Glattheitspostulat. Grund dafiir ist die Tatsache, daB die
Variablenachsen MaBskalen-Eigenschaften besitzen. Anders ausgedriickt:
Die Einstellzustdnde der Objektvariablen sind auf den Achsen nach
wachsendem Ausbildungsgrad angeordnet. In der Abb. 5 a wurde auf
diese Weise mit drei Objektvariablen 01, 02, 03 ein Raum aufgespannt.
Jeder Punkt in diesem Raum reprédsentiert die Form einer Dreigelenk-
platte. Die Qualit&dt (z.B. Widerstand der CGelenkplatte) denken wir

uns jetzt als Dichte in dem betreffenden Raumpunkt realisiert. Wir
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erwarten ein gegldttetes Qualitédtsdichtefeld im dreidimensionalen
Variablenraum. Das abstrakte Modell des Variablenraumes mit einem
darin enthaltenen Qualitdtsdichtefeld kann formal auf n Variable

erweitert werden.
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Abb. 5. a) Der technische Variablenraum

b) Der biologische Variablenraum

Wechseln wir nun in den Bereich der Biologie {iber. Die morphologi-
schen und funktionellen Eigenschaften eines Organismus ergeben sich
aus der Summe seiner EiweiBmolekiile. Die Baueinheiten der EiweiB-
molekiile sind Aminosduren. Das Aminosduremolekiil kann als biochemi-
sche Stelleinheit angesehen werden, vergleichbar mit dem Gelenk-
winkel der Gelenkplatte. Das biochemische Analogon zur Zweigelenk-
platte wdre eine Kette aus zwei Aminos&uren, ein Dipeptid. Eine Drei-
gelenkplatte entsprédche einem Tripeptid usw. Zur Darstellung aller
méglichen Zusammensetzungen eines Tripeptidé bauen wir wieder ein
dreiachsiges Koordinatensystem auf. Die Achsen markieren wir mit den
20 am EiweiBaufbau beteiligten Aminosduren (Abb. 5 b). Die Markie-
rungen sollen derart vorgenommen werden, daB chemisch &dhnliche Amino-
sduren benachbart, undhnliche Aminosiuren weit auseinander liegen.
Wir konstruieren also analog zur Winkelskala eine Aminosiuren-Skala.

Wir stellen uns eine biochemische Eigenschaft vor und bezeichnen sie
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als Qualitédt des Tripeptids. Wir stellen nun die These auf, daB auch

in diesem Raummodell ein geglédttetes Qualit&tsdichtefeld existiert.

Die Konstruktion eines abstrakten Aminosduren-Raumes kann formal auf

n Dimensionen erweitert werden. Ist n die Gesamtzahl der im Erbmaterial
verschliisselten Aminosduren, so erhalten wir den vollst&ndigen biolo-
gischen Variablenraum. Die Tauglichkeit aller m&glichen Erscheinungs—'
formen der Lebewesen bildet sich bei konstanter Umwelt als station&d-

re Dichteverteilung in diesem Raum ab.

Das. Denkmodell eines stationdren Tauglichkeitsdichtefeldes im abstrak-
ten Aminosdurenraum bildet die Grundlage fiir eine Theorie der Evolu-
tion Darwinscher Art. Eine Population von Lebewesen stellt sich in
dem Raummodell als eine zusammenh&d&ngende Punktewolke dar. Eine evo-
lutive HOherentwicklung der Population spiegelt sich als eine Bewe-
gung der Punktewolke in Richtung ansteigender Tauglichkeitsdichte wi-
der. Die Bewegung der Punktewolke ist Folge des Wirkens von Regeln,
nach denen Punkte in der Wolke neu entstehen bzw. beseitigt werden.
Eine algorithmische Formulierung der Punkte-Setz-und -Eliminations-
regeln im abstrakten Variablenraum nennen wir Evolutionsstrategie
(4,5). Es gibt je nach dem Grad der Nachahmungsgenauigkeit der bio-
logischen Evolution verschiedene Evolutionsstrategien (siehe Kapi-
tel 5).

4. Fortschrittsgeschwindigkeit und Fortschrittsfenster der Evolution

Der einfachste Typ einer Evolutionsstrategie besitzt den Algorith-
mus:

9 _ g9
Q.N'_QE+Z

09*1 _ ) oy £ir o (07) % o (o)
—B - -
gg sonst

In Worten: Durch Addition des Zufallsvektors z zum Elternvektor gg
entsteht der Vektor des Nachkommen Qg. Von den Vektoren gg und

QE wirdhderjenige mit dem gr&Beren Qualitdtswert zum Elternvektor gg+1
der Generation g + 1. Qualitdtsgleichheit wird als Verbesserung ge-

wertet.
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Dieser Algorithmus tr&dgt die Bezeichnung "zweigliedrige Evolutions-
strategie". Mit der zweigliedrigen Evolutionsstrategie wurden die

bereits beschriebenen ersten Simulationsversuche durchgefiihrt.

Wir wlinschen uns jetzt quantitative Aussagen zur Konvergenz dieser
duBerst simplen Nachahmungsstufe der Evolution. Den Ansatzpunkt da-
zu bildet das Glattheitspostulat, das auf zweil Dimensionen angewen-
det besagt: Uber einem nach gewissen Regeln konstruierten Variablen-
feld (zweldimensionaler Variablenraum) soll die als HOhe aufgetra-
gene Qualitdt ein Cebirge ergeben. Ein Gebirge 148t sich aber ziel-
strebig besteigen, indem man immer dem Weg des steilsten Anstiegs
folgt. Dieser sogenannte Gradientenweg als Verbindungslinie zwischen
Start und Ziel der Optimierung ist vergleichbar mit dem aus der Sagr
bekannten Faden der Ariadne,mit dessen Hilfe Theseus zielstrebig den
Weg aus dem Labyrinth findet.

Die zweigliedrige Evolutionsstrategie folgt ebenfalls dem Cradienten-
weg, eine Tatsache, die weiter unten noch bewiesen wird. Wir definie-
ren ein MaB fiir die "Klettergeschwindigkeit", wobei wir die n-dimen-

sionale Erweiterung des Modells miteinschlieBen:

_ lokale Zielanndherung im Raumbereich R
¢ Zahl der benttigten Generationen

Wir nennen ¢ die Fortschrittsgeschwindigkeit der Evolutionsstrategie
im Bereich R des Variablenraumes. Zur Berechnung von ¢ muB die Qua-
litdtsfunktion Q(0) in mathematischer Form vorliegen. Es wird nun

die weitgehende Annahme gemacht, daB sich die Gesamtheit der mdgli-
chen lokalen Cebirgsformen auf zwei CGrundtypen reduzieren 14Bt: Einem
ansteigenden Grat und einer kreisfdrmigen Kuppe. Der gratfdrmige
Gebirgstyp erscheint besonders geeignet, das lokale Verhalten einer
beliebigen Qualitdtsfunktion weit ab vom Maximum nachzubilden. Um-
gekehrt zeigt der kuppenfdrmige Gebirgstyp ein Verhalten, wie man es
in Maximumndhe erwarten kann.

Eine Qualitdtsfunktion mit Gratcharakter ist das Korridormodell. Die
Abb. 6 a zeigt die Qualit&dtsdichteverteilung des Korridormodells fiir
drei Dimensionen. Nur das Innere des als quadratische S&ule erschei-
nenden Korridors ist mit Qualitdtsdichte erfiillt, widhrend der AuBen-
raum Uberall dichtefrei bleibt. Innerhalb des Korridors verteilt sich

die Dichte wie folgt: Sie wédchst in einer Richtung der Korridorachse
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monoton an; sie dndert sich dagegen nicht in einer Querschnittsebene
des Korridors.Als Gebirge im zweidimensionalen Fall betrachtet stellt
das Korridormodell eine Rampe dar.

a b

Abb. 6. a) Das Korridormodell
b) Das Kugelmodell

Eine Qualitdtsfunktion mit Kuppencharakter ist das Kugelmodell. Die
Abb. 6 b zeigt wieder die Qualitdtsdichteverteilung fiir drei Dimen-
sionen. Die Dichte ist kugelsymmetrisch im Parameterraum verteilt.
Gleiche Qualitdt wird durch konzentrisch angeordnete Schalen von
Hyperkugeln beschrieben. Die Qualitdt steigt mit abnehmendem Kugel-
radius monoton an und erreicht im Kugelzentrum den maximalen Wert.
Als Gebirge im zweidimensionalen Fall gesehen stellt das Kugelmodell
eine kreissymmetrische Kuppe dar.

Fiir beide Modellfunktionen ist es gelungen, die Fortschrittsgeschwin-
digkeit ¢ zu berechnen. Dabei gehorchen die Komponenten des Zufalls-
vektors z einer (0;0)-Normalverteilung. Ist die Variablenzahl n groS8,

so ergeben sich die asymptotischen Formeln:
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Flir das Korridormodell

Dabei ist ¢ das GauBsche Fehlerintegral
2
2 u -z

o (u) = —= e dz .
v

Die 1. wesentliche Aussage, die diese Fofmeln uns liefern, ist die
Existenz eines scharfen Maximums fiir die Fortschrittsgeschwindigkeit.
Die Abb. 7 zeigt den:Verlauf des universellen Fortschrittsparameters
¢ * als Funktion des universellen Schrittweitenparameters s*. Der Le-
ser mag sich vielleicht darliber wundern, daB fir den Schrittweiten-
parameter eine logarithmische Skala gewéhlt wurde. Dies ist notwen-
dig, da s* einen Bereich ﬁbersireicht, der sich nur in Zehnerpoten-
zen messen l&a8t.

Wir wollen das schmale Band der filir die Evolution effektiven Schritt-
weiten als Fortschrittsfenster der Evolution bezeichnen. Als "Fenster"
bezeichnet man in der Physik und Technik einen sehr eng begrenzten
Bereich auf einer Gr&8enskala, wobei nur innerhalb dieses Bereiches
ein bestimmter Effekt auftritt. Fenster der Atmosphdre nennt man z.B.
denjenigen Bereich im groBen Spektrum elektromagnetischer Wellen, des-
sen Wellenlédngen praktisch ungeschwdcht die Atmosphdre durchdringen.
Oder ein Startfenster in der Raumfahrt kennzeichnet denjenigen Zeit-
punkt, zu dem das Zielobjekt unter antriebsenergetisch gilinstigsten
Bedingungen erreichbar ist. Die Existenz des: Evolutionsfensters be-
sagt: Evolution durch Mutation und Selektion tritt nur in einem sehr
schmalen Mutations-Schrittweitenbereich auf. zZu groBe oder zu kleine
Mutationsschrittweiten sind t8dlich fiir die Evolution. Schédrfer for-
muliert: Die Richtung einer Mutation darf und muB dem Zufall iber-
lassen werden. Die Gr&Be einer Mutation, die Mutationssprungweite,

muB jedoch gezielt sein. Zum Optimierungsprozef der Evolution gehdrt
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Abb. 7. Das Fortschrittsfenster der Evolution

also hinzu, daB auch die Mutationsrate optimiert wird. Wie das ge-

schieht werden wir im Kapitel 6 kennenlernen.

Die 2. wichtige Erkenntnis, die uns die Fortschrittsformeln der zwei-
gliedrigen Evolutionsstrategie vermitteln, betrifft die GroBe der op-
timalen Mutationsstreuweite 0 . Wir erhalten das Maximum der Fort-

schrittsgeschwindigkeit beim Korridormodell fir

opt n

und beim Kugelmodell fiir

o _ 1,224 ¢
opt n *
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Es sei n>> 1. Die Cesamtschrittlidnge Y einer Mutation im Variablen-
raum ist dann Y= O 'yﬁ (5). Mit wachsender Variablenzahl n muB also
Y proportional mit 1/Vﬁ abnehmen, damit das Evolutionsfenster nicht
verlassen wird. Das bedeutet, die Sprungweite der Mutation wird sehr
klein gegeniiber der Breite 2 b des Korridormodells bzw. dem Radius r
des Kugelmodells. Die Hdherentwicklung findet im Variablenraum in
einem sehr diinnen Schlauch statt. Die Bahn, die die Evolutionsstra-
tegie einschlédgt, entspricht dabei dem CGradientenweg. Die Evolution
verliert sich also nicht im multivariablen Raum der nahezu unendlich
vielen M&glichkeiten, sondern sie diffundiert gleichsam auf einer

Linie zum Qualitdtsdichtemaximum.

Unter den Evolutionsbiologen ist in den letzten Jahrzehnten h&dufig
folgende Frage diskutiert worden: Hat die Evolution gr&Bere Entwick-
lungsspriinge aufzuweisen oder haben sich die Baupl&ne additiv, also
durch Summierung unzidhliger kleiner, durch Selektion kanalisierter
Mutationsschritte herausgebildet (6). Das Ergebnis der hier vorge-
stellten Theorie der Darwinschen Evolution spricht f£iir die Additions-
Hypothese. Das wiirde bedeuten, daB sprunghafte Typenumbildungen, wie
sie in paldontologischen Entwicklungsreihen auftreten, lediglich

durch Uberlieferungsliicken bedingt sind.

5. Algorithmen von Evolutionsstrategien

Wir wollen nun das aus theoretischen Griinden stark idealisierte Sche-
ma der zweigliedrigen Evolutionsstrategie verlassen. Unser Ziel ist,
Algorithmen hdherer Nachahmungsformen der biologischen Evolution zu
entwerfen. Ein bewdhrtes Mittel, um Evolutionsstrategien systematisch
darzustellen, sind symbolische Spiele mit Karten. Die Kartenspiele
werden unter Einhaltung gewisser elementarer Spielregeln, die durch
Spielzeichen angedeutet sind, durchgefiihrt. In der Abb. 2 haben wir
bereits ein solches Evolutionsspiel mit Karten kennencelernt. Die
Spielzeichen, die wir jetzt £flir unsere genaueren Evolutions-Karten-
spiele bendtigen, sind in der Abb. 8 zusammengestellt. Wir wollen

die Bedeutung dieser Spielzeichen der Reihe nach abhandeln:

Spielzeichen "Variablensatz": Eine einzelne Karte stellt einen Infor-
mationstr&ger dar. Auf diesem Informationstrdger sind die Einstell-

zustdnde der Variablen des technischen bzw. biologischen Systems
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niedergeschrieben. Das sind liblicherweise Dezimalzahlen in der Tech-

nik bzw. stets quaterndrkodierte Nukleotidbasentripletts in der Bio-
logie.

¢ '
Variablensatz Duplikation /| Mutation
Population Selektion Realisation
<a /\i\/
Q
¥
Zufallswahl .* Rekombination ' Bewertung

Abb. 8. Spielszeichen fiir Evolutionsstrategien

Spielzeichen "Population": Ein Satz von Karten enthdlt die Gesamtin-
formation der zu einer Population zusammengeschlossenen Individuen
einer Generation. Die Variabilit&dt einer Population ist durch die un-
terschiedlichen Einstellwerte der Variablen auf den einzelnen Karten
gegeben.

Spielzeichen "Zufallswahl": Die Umrandung eines Kartensatzes soll eine
Urne symbolisieren. Das mit einem Pfeil versehene w bedeutet, daB eine
Karte zuf&dllig aus der Urne herausgegriffen wird. Befinden sich in-
nerhalb der Umrandung mehrere Populationen, so bezieht sich die Zu-
fallswahl auf diese Einheiten. Wenn nicht anders vereinbart, so er-

folgt die Zufallswahl nach einer gleichverteilten Wahrscheinlichkeit.
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Spielzeichen "Duplikation": Ein Doppelpfeil weist auf eine Karten-
verdoppelung hin. Die Information der einen Karte soll auf eine zwei-
te Ubertragen werden. Ein Doppelpfeil an einer Population heiBt,daB
der gesamte Kartensatz kopiert werden soll.

Spielzeichen "Selektion": Die Umrandung kennzeichnet wieder eine Urne,
aus der Karten herausgenommen werden. Der sich verzweigende Pfeil

mit dem danebenstehenden Q heiBt, daB dabei eine Auslese nach der
Qualitdt Q vorgenommen wird. Die herausselektierten Karten weisen
hdhere Qualitdtswerte auf als der aus dem ProzeB herausfallende Rest.
Befinden sich innerhalb der Umrandung mehrere Populationen, so be-
zieht sich die Selektion auf diese Einheiten. - Wir bilden aus den
Qualititen Q der Individuen einer Population den Mittelwert Q.Ferner
bezeichnen wir die tatsdchliche Qualitdt einer Population mit Q'.

Dann kann Q' grdB8er als Q sein, wenn sich z.B. soziale Verhaltens-

strukturen in einer Population bilden.

Spielzeichen "Rekombination": Zwei gegenldufige Pfeile symbolisieren
einen MischungsprozeB. Es konnen erstens die Variablenwerte zweier
oder mehrerer Karten gemischt werden (Mischungspfeile zwischen ein-
zelnen Karten). Aber es k&nnen zweitens auch die Individuen zweier
oder mehrerer Populationen vermischt werden (Mischungspfeile zwi-
schen Kartensdtzen). Wir wollen in Gedanken die Variablen auf jeder
Karte von 1 bis n durchnumerieren. Bei der Variablenmischung ist
dann daflir zu sorgen, daB fiir den Aufbau einer Nachkommenkarte jede
Variablennummer genau einmal aus einer Mischungsurne gezogen wird,
damit wieder ein vollstdndiger Variablensatz entsteht. Einfacher
vollzieht sich die Individuenmischung. Sdmtliche Karten der zu mi-
schenden Populationen gelangen in eine Mischungsurne. Dann wird aus
der Urne so oft eine Karte gezogen, bis eine Population mit der ur-
spriinglichen Individuenzahl wiederhergestellt ist. - Die hier an-
gesetzten Mischungsregeln sind mathematisch besonders einfach zu
fassen. Die Regeln miissen modifiziert werden, sobald die biologi-

sche Realitdt genauer simuliert werden soll,

Spielzeichen "Mutation": Ein Zickzackpfeil an einem Variablensatz
heiBt, daB die Variablenwerte dieses Satzes durch einen Zufalls-
prozeB (meist mit normalverteilter Wahrscheinlichkeitsdichte) ab-
gedndert werden sollen. Dabei k®&nnen sdmtliche Variablenwerte einer

Zufalls&dnderung unterworfen werden. Es kdnnen aber ebenso nur einige
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Variablennummern herausgewlirfelt werden, die dann allein eine Zu-

fallsdnderung erfahren.

Spielzeichen "Realisation": Mit diesem Spielschritt wird die Ebene der
Information verlassen. Der auf der Karte vermerkte Einstellzustand

der Objektvariablen wird realisiert. In der biologischen Welt ent-
steht aus der genetischen Information das Erscheinuncosbild des Lebe-
wesens. In der Technik wird nach den Angaben auf dem Protokollblatt
beispielsweise die Form einer Celenkplatte eingestellt (1. Evolutions-
experiment). Das Zeichen flir die Realisation, eine Zickzacklinie, wur-

de der Gelenkplatte nachempfunden.

Spielzeichen "Bewertung": Aus spieltechnischen Griinden erfolgt durch
diesen Schritt ein formaler Riicksprung in die Informationsebene. Die
gemessene Qualitdt Q, die sich aus der neuen Einstellung der Objekt-
variablen in der Realisationsebene ergibt, wird auf der Karte ver-
merkt. Diese Notierung der Qualitdt auf der betreffenden Karte ist
als eine Hilfsoperation anzusehen, die in der biologischen Realitdt
nicht auftritt.

Wir wollen mit unseren Spielzeichen jetzt verschiedene Formen von

Evolutionsstrategien aufbauen. Wir beginnen mit der

(1+1)-gliedrigen Evolutionsstrategie (Abb. 9a): Der Variablensatz

eines Elters wird dupliziert. Das erhaltene Duplikat wird mutiert,
realisiert und bewertet. Dann gelangen Elter und Nachkomme in eine
Selektionsurne, aus der die qualitdtsbeste Datenkarte ausgelesen

und zum Elter der nachfolgenden Generation erkldrt wird.

Die (1+1)-ES haben wir bereits unter dem Namen "zweigliedrige Evo-
lutionsstrategie" kennengelernt (Abb. 2). Besser wird die biologi-
sche Wirklichkeit wiedergegeben, wenn der Elter nicht nur einen,

sondern mehrere Nachkommen erzeugt. So arbeitet z.B. eine

(1+6)~-gliedrige Evolutionsstrategie (Abb. 9b): Der Variablensatz

eines Elters wird jetzt 6 mal dupliziert. Die mutierten und nach
der Realisation bewerteten Kartenduplikate gelangen zusammen mit
der Elternkarte in die Selektionsurne. Hier wird wieder die beste
Datenkarte ausgelesen und zum Elter der nachfolgenden Generation
erklédrt.



102

(1+1)-ES

Abb. 9a. (1+1)-gliedrige Evolutionsstrategie

Wir wollen die (1+6)-gliedrige Evolutionsstrategie durch eine kleine

Modifikation umwandeln in eine

(1,6)-gliedrige Evolutionsstrategie (Abb. 9c): Dieses Schema unter-

scheidet sich von dem vorangegangenen darin, da8 nicht mehr der Elter
plus die Nachkommen, sondern nur noch die Nachkommen in die Selek-
tionsurne eingegeben werden. Der Elter scheidet aus dem Proze8 aus,

auch wenn er eine hBhere Qualitdt als sdmtliche Nachkommen aufweist.
Wiederum besser wird die Evolution simuliert, wenn in einer Cenera-
tion mehrere Eltern Nachkommen produzieren. Ein Beispiel fiir ein sol-

ches Schema ist eine

(3,9)-gliedrige Evolutionsstrategie (Abb. 9d): 3 Eltern erzeugen

in zufilliger Folge insgesamt 9 Nachkommen. Die mutierten und nach

der Realisation bewerteten Datenkarten der Nachkommen gelangen wie-
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Abb. 9b. (1+6)-gliedrige Evolutionsstrategie

(1.6)-ES

Abb. 9c. (1,6)-gliedrige Evolutionsstrategie
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der in die Selektionsurne. Diesmal werden die 3 besten Datenkarten

ausgelesen und zu Eltern der nachfolgenden Generation erkl&rt.

Abb. 9d. (3,9)-gliedrige Evolutionsstrategie

Die oben beschriebenen Evolutionsstrategien tragen die gemeinsame
Kurzbezeichnung (u TA)—ES. Lies: Mii Plus oder Komma Lambdagliedrige
Evolutionsstrategie. Dabel bedeutet p die Zahl der Eltern und X die
Zahl der Nachkommen in einer Generation. Das Pluszeichen steht flir
den Fall, daB8 Eltern und Nachkommen zusammen in die Selektionsurne
eingebracht werden. Das Kommazeichen wird ggwéhlt, wenn die Eltern
nicht in die Auslese mit einbezogen werden. Damit die Kommastrategie
funktioniert, muB A £ | sein. Die elegante Nomenklatur der Plus- oder
Kommastrategie wurde erstmals von H.P. SCHWEFEL in seiner Disserta-
tion (7) eingefiihrt.

Es ist nun an der Reihe, in das Handlungsschema der Evolutionsstra-

tegie einen Mischungsmechanismus nach dem Vorbild der sexuellen
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Fortpflanzung in der Natur einzufiigen. Ein Schema mit Mischung der

Variablenwerte zweier Eltern beschreibt beispielsweise eine

(6/2,10)-gliedrige Evolutionsstrategie (2Zbb. 9e): Hier erzeugen 6

Eltern insgesamt 10 Nachkommen, wobei allerdings ein Elter im Mittel
nur die Hidlfte seiner Variablenwerte auf einen Nachkommen iibertré&gt.
Genau gesehen entsteht der Nachkomme wie folgt: Zwei Elternkarten wer-
den zuf&dllig aus der Population herausgegriffen und dupliziert. Die
Variablen (Nummer und Wert zusammen) werden aus den Kartenduplikaten
gewissermaBen herausgeschnitten und in eine Mischungsurne einge-
bracht. Aus der Urne wird der neue, vollstdndige Variablensatz des
Nachkommen gezogen. Wie bisher gelangen die 10 Nachkommenkarten dann
nach vollzogener Mutation, Realisation und Bewertung in die Selek-
tionsurne, aus der dann die 6 besten Karten herausselektiert und als

Eltern fiir die nachfolgende Generation verwendet werden.

(6/2,10)-ES

Abb. 9e. (6/2,10)-gliedrige Evolutionsstrategie
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In der Evolutionstheorie wird in der Regel das Individuum als Selek-
tionseinheit betrachtet. Damit 1&B8t sich aber nicht erkldren, wes-
halb Eigenschaften durch Evolution entstehen konnen, die fiir das In-
dividuum neutral oder sogar nachteilig sind und lediglich die Popu-
lation als Ganzes begiinstigen. Um z.B. die Entwicklung altruisti-
scher Verhaltensweisen oder einer genetisch festgelegten Lebenszeit
bei Lebewesen zu verstehen, miissen wir annehmen, daB in der Evolution:
nicht nur das Individuum, sondern zuweilen auch die Population als
Selektionseinheit wirksam wird. So gesehen bildet die biologische Art
ein Aggregat miteinander konkurrierender Populationen. Wir wollen

in unserem Evolutionskartenspiel auch diesen Aspekt beriicksichtigen.
Beispiel fir ein Schema, bei dem neben der Individuenauslese auch

ganze Populationen selektiert werden, ist eine

[2,3(4,7)]-gliedrige Evolutionsstrategie (Abb. 9f): Die Schreibweise

als Zweiklammer-Ausdruck soll andeuten, daB es sich hier um eine for-

male Erweiterung des bisherigen Musters handelt. Innerhalb der runden
Klammer stehen weiterhin Individuen als Spieleinheiten. AuBerhalb der
runden, d.h. in den eckigen Klammern, befinden sich dagegen Popula-
tionen als Spieleinheiten. Das Verfahren l&duft wie folgt ab: 2 Eltern-
populationen fiihren 3 mal hintereinander eine (4,7)-gliedrige Evolu-
tionsstrategie aus. Die Selektion nach der individuellen Qualitdt Q
liefert also 3 Nachkommenpopulationen. Diese gelangen nun als Einhei-
ten in eine zweite Selektionsurne, aus der aufgrund ihrer gruppenspe-
zifischen Qualit&t Q' = Q die 2 besten Populationen herausgesucht wer-
den. Die gruppenspezifische Qualit&dt Q' wird hier durch den Mittel-
wert Q der Individuen-Qualititen ausgedriickt. Damit kann auf ein Rea-
lisierungs- und Bewertungszeichen in der Populationsebene in der

Abb. 9f verzichtet werden.

SchlieBlich gibt es in der Populationsbiologie noch den wichtigen
Faktor des Genflusses zwischen Populationen. Darunter versteht man
den genetischen MischungsprozeB, der sich einstellt, wenn Individuen
zwischen getrennten Populationen derselben Art ausgetauscht werden.
Wir gelangen zur Schreibform einer Evolutionsstrategie mit Indivi-
duenmischung, indem wir das innerhalb der Individuenklammer verwen-
dete Schreibzeichen fiir die Variablenmischung formal auf die Popula-
tionsklammer ibertragen. Ein Spielschema, bei dem sowohl einzelne
Variable als auch ganze Variablensdtze miteinander gemischt werden,
ist z.B. eine
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ﬂla
[2,3(4,7)]-ES
Abb. 9f. [2,3/4,7)1-gliedrige Evolutionsstrategie

[4/3,6(3/2,9)]1-gliedrige Evolutionsstrategie (Abb. 9g): Es wird 6 mal

hintereinander ein (3/2,9)-gliedriges Evolutionsspiel ausgefithrt. Fir

jedes dieser Unterspiele wird eine Ausgangspopulation aus 3 Elternin-
dividuen bendtigt. Diese Elternpopulationen werden durch folgenden
MischungsprozeB hergestellt: Aus dem Pool der 4 Ausgangspopulationen
werden zufdllig 3 Populationen ausgewdhlt. Deren Individuen werden
dann nach Mischung in einer Urne zu 3 neuen Populationen zusammenge-
stellt. Der restliche Spielablauf mit diesen 3 Elternpopulationen
folgt den bereits bekannten Regeln.

Tatsache ist} daB bei der Ubersetzung des verwickelten biologischen
Evolutionsgeschehens in abstrakte Spielschem;ta erhebliche Vereinfa-
chungen vorgenommen wurden. Dabei war der Leitgedanke entscheidend,
die elementaren Spielregeln fiir den Aufbau von Evolutionsstrategien
so zu gestalten, daB sie sich mathematisch so einfach wie m&glich
handhaben lassen. Selbstverstdndlich muB das biologische Grundph&no-
men dabei erhalten bleiben. Es sind also hauptsdchlich mathematische

Grilinde, weshalb z.B. fiir die Mechanismen der Zufallswahl und Rekom-
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Abb. 9g. [4/3,6(3/2,9)]1 -gliedrige Evolutionsstrategie

bination gleichverteilte Wahrscheinlichkeiten und fiir die Mutations-
springe normalverteilte Wahrscheinlichkeiten angesetzt werden. GewiB
miissen weitere Spielzeichen eingefiihrt werden, wenn der biologische
Evolutionsvorgang genauer simuliert werden soll. Das h&tte in dem
hier verfolgten Konzept aber nur dann einen Sinn, wenn eine reelle
Chance besteht, daB solche besonders wirklichkeitsgetreuen Evolutions-
spiele auch einer mathematischen Behandlung zugidnglich sind.

6. Skizze einer Theorie der Darwinschen Evolution

Sdmtliche im vorangegangenen Kapitel beschriebenen Formen von Evolu-

tionsstrategien lassen sich unter der Kurzbezeichnung
[w'/o" 7 A" (u/c7 N 1-ES

zusammenfassen. Es bedeuten:
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p' = Zahl der Elternpopulationen

A' = Zahl der Nachkommenpopulationen
o' = Mischungszahl filir Populationen
p = Zahl der Elternindividuen

A = Zahl der Nachkommenindividuen

0 = Mischungszahl fiir Individuen.

Hat man eine Evolutionsstrategie durch ein Kartenspiel dargestellt,so
reizt es natiirlich, dieses Spiel auch auszuprobieren. Durch Simula-
tionsversuche auf einem Digitalrechner 1&Bt sich die Adaptationsei-
genschaft jeder der aufgefiihrten Evolutionsstrategien testen. Die Kro&-
nung der Theorie wdre jedoch die Entwicklung einer allgemeingiiltigen
Formel fiir die Fortschrittsgeschwindigkeit ¢ der [p'/c' fx'(u/o'fx)]-
gliedrigen Evolutionsstrategie im n-dimensionalen Variablenraum.Wie

im dritten Kapitel bereits ausgefiihrt wurde, hédngt aber ¢ noch vom
Ordnungszustand der Qualitdtsdichtewerte im Variablenraum ab. Nun ha-
ben wir flir ein evolutionsf&higes System gefordert, daB8 die Qualitdts-
dichteverteilung als Ordnungszustand eine gewisse Glattheit aufweist.
Grundgedanke der hier skizzierten Theorie der Darwinschen Evolution
ist, bereits mit dieser Teilkenntnis der Eigenschaft einer Qualitdts-—
bzw. Tauglichkeitsfunktion eine Aussage liber die Evolutionsgeschwin-
digkeit eines biologischen Systems fiir diese oder jene Strategievarian-
te zu machen. GewiB wlirde eine exakte mathematische Fassung der Taug-
lichkeitsfunktion, k&nnte sie gefunden werden, dieser Aussage einen
htheren Grad an Zuverldssigkeit verleihen. Fiir Makromolekiile im Uber-
gangsfeld zwischen belebter und unbelebter Materie konnte erstmals

M. EIGEN (2) den Tauglichkeitswert (dort Wertfunktion genannt) quan-
titativ formulieren. Da kaum angenommen werden kann, daB es gelingt,
auch fiir ein hoherentwickeltes Lebewesen eine Tauglichkeitsfunktion
anzugeben, ist es bereits ein Fortschritt, sich nur auf das Glatt-
heitspostulat zu stilitzen. Von allen denkbaren Tauglichkeitsfunktionen
ist dann nur noch ein Bruchteil davon auch erlaubt. Und aus diesem
Bruchteil wird man wiederum nur die Funktionen auswdhlen, die sich

am besten flir eine mathematische Behandlung ‘eignen, und das sind

zur Zeit das Korridormodell und das Kugelmodell.

Speziell flir das Qualitdtsdichtefeld des Kugelmodells ist es gelun-
gen, Formeln fiir die Fortschrittsgeschwindigkeit ¢ der in den Abb.
9a bis 9d dargestellten Evolutionsstrategien abzuleiten. Nachfolgend

méchte ich das Ergebnis fir die zur Zeit im Mittelpunkt des theore-
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tischen und praktischen Interesses stehende (1,))-gliedrige Evolu-

tionsstrategie angeben. Ihr Algorithmus lautet:
931 = gg + 2z (1. Nachkomme der Generation g)

.

9 _ a9 ;
QNX = gE + zZy (A. Nachkomme der Generation g)
i . g9 - g9 g9
Es sei Nv bester Nachkomme: Q(0g ) = Max {Q(QN1),...,Q(QNAﬂ
0g+1 = 03 ( Elter der Generation g + 1)
—E Ny
Es sind 51, 52,... w;eder Zufallsvektoren mit (0;0)-normalverteilten

Komponenten. Auf die recht umfangreiche Ableitung der Formel £ir die
Fortschrittsgeschwindigkeit ¢ der (1,A)-gliedrigen Evolutionsstrate-
gie missen wir hier verzichten. Flr den Fall sehr vieler Variablen
(n>> 1) ergibt sich die N&dherungsldsung:

*_*_1>\ 1 %2 . *  ¢n * on

¢1 A_ s Y <v1/2> 3 s mit ¢ = < s = -

14

Dabei bedeutet y=1 die Umkehrfunktion des in der Statistik gebrduch-
lichen Fehlerintegrals:

Die Funktion ‘¥—1 ist lbrigens heute schon auf einem Statistik-Ta-
schenrechner verfligbar. Betrachten wir den Verlauf von ¢;A(s*). Wir-
den wir diese Funktion mit in das Diagramm der Abb. 7 eintragen, so
zeigt der Vergleich mit den bereits gezeichneten Kurven einen sehr
dhnlichen Verlauf (flir positive ¢-Werte). Mit anderen Worten: Auch
die (1,))-gliedrige Evolutionsstrategie besitzt das typische "Fen-
sterverhalten". Evolutives Fortschreiten ist nur moglich, wenn die
Mutationssprungweiten im Evolutionsfenster liegen. Bei zu groBen
Mutationsspriingen wird die Fortschrittsgeschwindigkeit sogar sehr

schnell negativ.

Uberspitzt kann man sagen: Kernpunkt der Darwinschen Evolution ist
weniger das Prinzip der Mutation und Selektion, sondern mehr der
Mechanismus, der dafiir sorgt, daB die Mutation genau die richtige
GroB8e hat. Wo finden wir aber diesen Mechanismus? Sicherlich noch
nicht in dem zuletzt dargestellten Algorithmus. Deshalb darf diese

Form der (1,A)-gliedrigen Evolutionsstrategie noch nicht als ver-
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einfachte mathematische Formulierung eines Darwinschen Evolutionspro-
zesses angesehen werden. Richtig lautet der Algorithmus wie folgt:

g _ <9 .
SN1 SE C

0d. = g% + S

U 1 (1. Nachkomme der Generation g)

g - 9.
Sya T Sg T oy
(A. Nachkomme der Generation g)
03, = 09 + 89, 2
=NA —E NA =X

i . g = g g
Es sei Ny bester Nachkomme: Q (0p ) = Max {Qog,) o005}

g+l _ o9

SE SNV

0g+1 o9 ( Elter der Generation g + 1)
—E —Nv

Der Unterschied zum vorhergehenden Algorithmus besteht darin, daB
jetzt die Mutationsschrittweite s als zus&tzliche Variable auftritt.
Wir bezeichnen s als Strategievariable. Unser Spielzeichen "Variablen-
satz" umfaBt jetzt also zwel Variablentypen, die Strategie- und die
Objektvariable. Die Mutationsschrittweite s als Strategievariable un-
terliegt wie jede Objektvariable einer Mutation. Allerdings wird s
mittels einer logarithmisch normalverteilten Zufallszahl T multipli-
kativ verdndert. Im Gegensatz dazu werden ja Objektvariable additiv
verdndert. Mit der multiplikativen Anderungsform wird gewdhrleistet,
daB die Schrittweite s den ausgedehnten Variationsbereich schnell
Uberstreichen kann. Die multiplikative Variationsart 1d8t sich auch
als eine additive deuten, wenn man flir s eine logarithmische Skala
wdhlt. Tatsdchlich wurde eine logarithmische Teilung der Schritt-
weitenskala im Fensterdiagramm (Abb. 7) vorgenommen. Multiplikative
Variation der Schrittweite durch logarithmisch normalverteilte Zu-
fallszahlen und logarithmische Teilung der S?hrittweitenskala im

Fensterdiagramm bedingen sich also wechselseitig.

Grundgedanke des Evolutionsalgorithmus mit Schrittweitenmutationen
ist, in der Generation g die A Objektvariablensitze mutativ mit un-
terschiedlichen Schrittweiten zu &ndern. Der Elter der Generation

g + 1 erhdlt dann den Objektvariablensatz und die Mutationsschritt-

weite des qualitédtsbesten Nachkommen zugewiesen. Es ist anzunehmen,
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daB dies in den meisten Fdllen derjenige Nachkomme ist, dessen Mu-
tationsschrittweite der lokalen Topologie des Qualitdts- bzw. Taug-
lichkeitsdichtefeldes am besten angepaBt ist. Anders ausgedriickt:

Unter den A Nachkommen wird diejenige Schrittweite ausgelesen, die

am ginstigsten im Evolutionsfenster plaziert ist.

Befassen wir uns nunmehr mit der biologischen Realitdt. Wir fragen
nach dem Analogon zur Mutation der Mutationsschrittweite. Nun ist
bereits seit Jahrzehnten bekannt, daB Mutationsraten einer geneti-
schen Kontrolle unterliegen. Die Gene, welche die Mutationsrate an-
derer Gene beeinflussen, heiBen Mutatorgene. Es sind Mutationen an
Mutatorgenen beobachtet worden, welche die Mutationsrate eines Gen-
ortes um den Faktor 1000 erh&ht bzw. erniedrigt haben. Die Voraus-
setzungen fiir eine schnelle Verdnderung der Mutabilitdt in beiden
Richtungen sind also im biologischen Bereich gegeben. Differenziert
arbeitet der Mechanismus wie folgt: Die an Lebewesen beobachtete
Mutationsrate ist das Ergebnis mangelnder Exaktheit der DNS-Repli-
kation. Nun tritt DNS-Replikation praktisch niemals spontan auf,
sondern sie wird durch Enzyme bewirkt. Dieser Enzymkomplex, der ne-
ben der Replikation auch bereits aufgetretene Fehler repariert, kann
nun sehr exakt arbeiten (Folge: Kleine Mutationsrate) oder weniger
genau funktionieren (Folge: Hohe Mutationsrate). Die Information
iber die Aminosduren-Zusammensetzung des Replikations- und Repara-
turenzyms ist ihrerseits wieder als Nukleotidbasensequenz in einem
DNS-Abschnitt des Erbmaterials verschliisselt. Angenommen es tritt in
diesem Bereich des DNS-Molekiils eine Mutation auf. Die Folge ist eine
verdnderte Arbeitsfdhigkeit des Enzymkomplexes und damit eine verdn-
derte Mutationsrate. Wichtig ist in diesem Zusammenhang, daB die so

verdnderte Mutationsrate weitervererbt werden kann.

Kehren wir nun zuriick zu unserem mathematischen Algorithmus der
(1,2)-gliedrigen Evolutionsstrategie mit variablen Mutationsschritt-
weiten. Umfangreiche Simulationsversuche haben bestdtigt, daB der in
diesem Algorithmus enthaltene Mechanismus der Schrittweitenadaption
hervorragend funktioniert. Diese Tatsache hat dazu gefithrt, die (1,A)-
gliedrige Evolutionsstrategie mit Schrittweitenmutationen zu einem
universellen mathematisch-technischen Optimierungsverfahren auszu-
bauen. Ich mdchte nachfolgend einige grundlegende technische Anwen-
dungen der (1+1)-ES, der (1, A)-ES und der (u,r)-ES aufzihlen. Bei

der inzwischen {liberholten (1+1)-ES erfolgte die Schrittweitensteuerung

nach der sogenannten 1/5-Erfolgsregel (4,5).
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Im Bereich der Liiftungstechnik wurden mit der (1,2)-ES strdmungsgilin-
stigste Kanalumlenkbdgen, Leitschaufelanordnungen und Mengenverzwei-
gungssysteme entwickelt. Fir einen Radialventilator konnte mit der
(1,A)-ES die optimale Form eines Schaufelprofils gefunden werden.
Mit der (1+1)-ES wurden im Bereich der Baukonstruktionstechnik ge-
wichtsminimale Fachwerke und festigkeitsglinstigste Schalenformen ent-
wickelt. Es wurden pneumatische und elektronische Regler mit der
(1+1)-ES bzw.(1,2)-ES optimiert. Das Problem der Synthese eines Vier-
gelenkgetriebes wurde mit der (1,»)-ES geldst. Mit der (1,X)-ES und
der (p,X)-ES wurden optimale Rezepturen fiir galvanische B&dder ent-
wickelt. Im biomedizinischen Bereich wurde die (1+1)-ES angewendet
zum Entwurf der optimalen Steuerung einer Armprothese, zur strdmungs-
glinstigsten Gestaltung eines Ventrikelmodells und zur Einstellung

von Nervenschrittmachern auf einen fiir den Patienten optimalen Wert.
Und schlieBlich wurde im Bereich der Bauplanung eine (u,*)-ES zum
Entwurf kostenglinstigster Rohrleitungsnetze fiir regionale und stddti-

sche Wasserversorgungssysteme herangezogen.

Die Tatsache, daB zur L&sung der aufgefiihrten Probleme nicht kon-
ventionelle Optimierungsverfahren, sondern mit Erfolg Evolutionsstra-
tegien herangezogen wurden, zeigt: Die biologische Evolution ist ent-
gegen der landldufigen Meinung nicht das untkonomische verschwende-
rische Zufallsspiel der Natur. Ganz im Gegenteil: Die biologische
Evolution benutzt eine Strategie, die einem scharfsinnigen mathema-

tischen Optimierungsverfahren mindestens ebenbiirtig ist.

Nun liegt der Nutzen von Evolutionsstrategien nicht allein auf dem
Sektor der mathematisch-technischen Optimierung. Das Konzept der
mathematischen Evoluticnsstrategie kann auch als Grundlage zur L&sung
evolutionsbiologischer Fragen dienen. Wdhrend die mathematischen Me-
thoden der klassischen Populationsgenetik lediglich kurzzeitige Evo-
lutionsphidnomene beschreiben, ermdglicht das hier vorgestellte Opti-
mierungsmodell der Evolution, auch Langzeit-Evolutionsprozesse mathe-
matisch zu behandeln. Die Idee ist folgende: Als erstes wird die L&n-
ge des Optimierungsweges im multidimensionallen Aminosdurenraum abge-
schdtzt. Die Evolution durchschreitet nun diese Raumdistanz mit der
drtlich ver&dnderlichen Fortschrittsgeschwindigkeit ¢ . Wir setzen

¢ = % ¢ max” Wir setzen also voraus, daB die mutative Schrittwei-
tensteuerung der Evolutionsstrategie die Mutationsrate so auf das
Evolutionsfenster einregelt, daB im Mittel die H&lfte der maximal

mdglichen Fortschrictsgeschwindigkeit erreicht wird. Aus der Anein-
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anderreihung der Fortschrittsgeschwindigkeiten ergibt sich dann die
Zahl der Generationen, die ben&tigt wird, um die anfangs abgeschdtzte
Wegstrecke im abstrakten Aminosdurenraum zu durchmessen. Aus der Zahl
der Generationen folgt dann die Evolutionszeit. Rechnungen dieser Art
wurden durchgefiihrt filir das Korridormodell (5) und das Kugelmodell als
Tauglichkeitsfeld im biologischen Variablenraum. Es ergeben sich fiir
die Gesamtdauer der Evolution vom primitiven Einzeller zum hochent-
wickelten S&ugetier Zeiten von einigen Milliarden Jahren. Ein Zahlen-
wert dieser Gr&B8e ordnet sich {iberraschend gut in die paldontologi-
sche Zeitskala ein. Doch sollte man diese Tatsache nicht iberbewer-
ten. Wichtig ist, daB die zeitliche Gr&Benordnung stimmt und nicht
etwa 100 Milliarden Jahre herauskommen. Denn mehr als eine Abschdtzung
kann diese Rechnung nicht sein. Dafiir stellt der Ansatz des Korridor-
modells oder des Kugelmodells als Tauglichkeitsdichtefunktion im
Aminosdurenraum eine zu starke Abstraktion dar. Vielleicht 1&8t sich
einmal eine fiir Lebewesen besser zutreffende Tauglichkeitsfunktion

im Aminosdurenraum definieren. Der Weg, um daraus wieder die Evolu-

tionsdauer zu bestimmen, bleibt derselbe.

So konnen wir, am Ende dieser Arbeit angelangt, das Kennengelernte
auf die folgende Kurzformel bringen: Die Darwinsche Evolution 1l&8t
sich als Optimierungsstrategie formulieren. Diese Strategie stellt
einerseits eine ausgezeichnete Methode dar, um technische Systeme
zu optimieren. Diese Strategie ist - als mathematisches Formel-
system - andererseits auch als Ansatz geeignet, um evolutionsbiolo-
gische Fragestellungen, wie z.B. die Frage nach der Evolutionszeit,

quantitativ zu beantworten.
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