PALAONTOLOGIE

Die kambrische Explosion
der Lebewesen

1. Zur Abfolge der Fossiluberlieferung

Im unteren Teil der geologischen Periode des Kambriums ist eine grofSe Anzahl unter-
schiedlichster Tierbauplane erstmals fossil Gberliefert. Dieses plotzliche Erscheinen
wird in der Fachwelt haufig als ,kambrische Explosion” bezeichnet. Altere Formen
des Prakambriums reprasentieren eigene Bauplane und sind kaum als Vorlaufer der
kambrischen Tierwelt interpretierbar.

Reinhard Junker

Einleitung

Die Prikambrium-Kambrium-Grenze in der
geologischen Periodenfolge markiert die grofite
Diskontinuitit in der Fossiliiberlieferung (vgl.
Abb. 1, 2). Der untere Teil des Kambriums ist
durch eine groBe Anzahl erstmals fossil erhalte-

Kompakt

Im unteren Teil der erdgeschichtlichen Periode des Kambriums (Abb.1,3) ist eine groRe
Anzahl von Tiergruppen in enormer Verschiedenartigkeit™ fossil iberliefert, wahrend
vergleichbare Formen oder passende Vorstufen in dlteren Schichten des Prakambriums
weitgehend fehlen. Dieses ziemlich abrupte Erscheinen einer vielgestaltigen Tierwelt
wird als , kambrische Explosion* bezeichnet.

Es ist mittlerweile zwar eine erhebliche Anzahl von Vielzellern auch im Prakambrium
entdeckt worden, doch handelt es sich dabei haufig um Formen, die nicht als Vorstufen
der kambrischen Tierwelt gewertet werden, sondern eigene Linien reprasentieren, die
friih ausgestorben sind (v.a.die Ediacara-Fauna). Die prakambrischen Formen erschei-
nen ihrerseits in drei Faunenvergesellschaftungen ebenfalls relativ abrupt. Auch die
vielfaltigen winzig kleinen (< 2mm) beschalten Fossilien im untersten Kambrium (sog.
,small shelly-Fauna“) eignen sich nur teilweise als mogliche Vorlaufer; fir inr Auftreten
kénnen 6kologische Griinde wahrscheinlich gemacht werden.In den unterkambrischen
Stufen des Tommotiums und Atdabaniums (Stufen 2 und 3 in der neueren Nomenkla-
tur, vgl. Abb. 2) nimmt die Verschiedenartigkeit der Formen rasant zu; diese Phase von
ca. 6-10 Millionen radiometrischent Jahren wird meistens als eigentliche kambrische
Explosion bezeichnet. Radiationen® im jlingeren Kambrium und Ordovizium fiihren
zu keiner markanten Erhéhung der Verschiedenartigkeit der Tierstamme mehr; wah-
rend des Kambriums wird in der Regel bereits das Maximum an Verschiedenartigkeit
der Tierstamme erreicht. Nur relativ wenige Formen werden als mdgliche Vorlaufer
der kambrischen Tierstimme diskutiert, ihre Natur ist meist umstritten. Eine Anzahl
neuerer Fossilfunde vergroRert die kambrische Vielfalt noch weiter.

1 Altersangaben beruhen auf radiometrischen Datierungen, sie sind nicht absolut zu
verstehen, sondern von Voraussetzungen abhangig (vgl. Kotutia 2014).
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ner Tiergruppen in enormer Verschiedenartigkeit*
gekennzeichnet, wihrend vergleichbare Formen
oder passende Vorstufen in tieferen Schichten
des oberen Prikambriums weitgehend fehlen.
Daher wird bis heute in der Paldontologie (Fos-
silforschung) von der ,. kambrischen Explosion*
gesprochen (VALENTINE 2004, ERWIN & VALEN-
TINE 2013).

Lebewesen aus allen bekannten Tierstim-
men*, die Hartteile besitzen, sind in kambrischen
Schichten (meist bereits im Unterkambrium)
vertreten. Zu den im Kambrium vertretenen
Tierstimmen gehoren z.B. Schwimme (Pori-
fera), Hohltiere (Coelenterata), Ringelwlirmer
(Annelida), Armfiiler (Brachiopoda), Gliederfti-
Ber (Arthropoda), Weichtiere (Mollusca), Stachel-
hiuter (Echinodermata) und auch Chordatiere
(Chordata; darunter als ,,erste” Wirbeltiere auch
kieferlose Fische). Diese Tierstimme sind zudem
von Beginn ihres fossilen Nachweises an in der
Regel in verschiedene, deutlich abgrenzbare
Untergruppen (Klassen*) aufgespalten (COOPER
& ForTeY 1998, 152) und geographisch meist
weit verbreitet. Die verschiedenartigen Tierge-
stalten sind zudem durch komplexe Beziehungen
miteinander verbunden; es tauchen also ganze
Okosysteme plétzlich in komplexer Form auf;ihre
fossile Uberlieferung endet oft ebenso abrupt.

Die Verschiedenartigkeit der Formen in-
nerhalb der einzelnen Stimme ist hiufig von
Beginn ihrer Fossiltiberlieferung an betrichtlich.
So kommt das Ausmaf3 der gestaltlichen Unterschie-
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de unter den kambrischen Gliederfiiern der
Spanne heutiger Formen nahe. ,,Bis zum spiten
Unterkambrium sind sowohl Verschiedenartig-
keit als auch Breite der Taxa* ebenso grof3 wie
diejenige in heutigen Ozeanen oder iibertreften
diese sogar (FORTEY et al. 1996, 16; die Formen
selber sind aber verschieden von den heutigen).
Ahnlich stellt auch ErwiN (1999, 622f)) fest:
»--. alle zeigen die entwicklungsgeschichtliche
Breite der Entwicklungslinien zur Zeit der
friihkambrischen Phase der Radiation.* Zu den
auch heute vertretenen Tierstimmen kommen
zahlreiche Formen hinzu, bei denen unklar oder
umstritten ist, ob sie sich tiberhaupt an bekannte
Tierstimme anschlieBen lassen und die den
kambrischen Reichtum an Tiergestalten noch
erheblich vergroBern (Gourp 1991).

THoMmas et al. (2000) stellen 182 Strukturele-
mente skeletttragender Tierstimme zusammen
(sowohl von Innen- als auch AuBenskeletten)
und weisen nach, dass 146 davon in den Ske-
letten des mittelkambrischen Burgess-Schiefers
vorkommen. ,,Innerhalb von 15 Millionen
Jahren des Erscheinens der Kronengruppen der
Tierstimme mit Hartteilen als wesentlichem
Bestandteil sind mindestens 80% der Skelett-
Designelemente, die unter heutigen und aus-
gestorbenen marinen Vielzellern bekannt sind,
genutzt worden® (THOMAS et al. 2000, 1239).

Die hauptsichlichen Unterschiede zwischen
den Bauplinen der Tierwelt waren also zu Be-
ginn der dokumentierten Fossiliiberlieferung
vielzelliger Organismen bereits vorhanden.Va-
LENTINE (2004) stellt in seiner Monographie der
kambrischen Tierwelt fest, dass sich dieser mar-
kante Einschnitt seither durch viele Forschungen
bestitigt hat. FORTEY et al. (1996, 23) stellen
auBerdem fest: ,,Es gibt kaum Fossilien, welche
auf Verbindungen zwischen den Stimmen hin-
weisen.” Und nach VALENTINE (2004, 31, 35)
sind von keinem einzigen Stamm die Vorldufer
bekannt, ebenso sei der Weg der Entstehung bei
allen Klassen der Wirbellosen unbekannt. Diffe-
renzierung innerhalb der Stimme oder der Klas-
sen in jiingeren Schichten sind zwar immer noch
sehr erheblich, aber in ihrem Ausmal} geringer als
wihrend der postulierten, aber fossil weitgehend
nicht belegten hypothetischen vorkambrischen
Evolution (ErwiIN et al. 1997, 126).

Die kambrische Explosion als schwerwiegen-
des evolutionstheoretisches Problem

Nach Gourp (1991, 38) war evolutionstheore-
tisch erwartet worden, dass bei schrittweiser Evo-
lution (dem Evolutionsmodus der Synthetischen
Evolutionstheorie) die Verschiedenartigkeit der
Lebewesen allmihlich grofier werden sollte, und
er sprach in diesem Sinne vom ,,Kegel wachsen-
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derVerschiedenheit™ (s. u.; Abb. 6). Das Bild, das
der kambrische und prikambrische Fossilbericht
zeigt, ist davon deutlich verschieden, wie die
bisherigen Ausfiihrungen schon zeigten. Daraus
ergeben sich mehrere evolutionstheoretische
Probleme:Weshalb fehlen passende Vorstufen und
Bindeglieder weitgehend? Wie kénnen — Evo-
lution vorausgesetzt — in so kurzer Zeit derart
viele ganz unterschiedliche Baupline entstehen?
Diese Fragen haben das Potential, eine evolutive
Entstehung der kambrischen Tierwelt in Frage
zu stellen.

Kritik

Der explosive Charakter des fossilen Erscheinens
der kambrischen Vielfalt der Tierbaupline wird
von manchen Autoren jedoch bestritten und
entsprechende Darstellungen werden kritisiert.
Die wichtigsten Kritikpunkte kann man wie
folgt zusammenfassen: 1. Die kambrische Ex-
plosion sei bei weitem nicht so explosiv wie das
oft behauptet wird. 2. Es gebe durchaus Erkli-
rungen dafiir, wie die neuen Baupline in kurzer
Zeit entstehen konnten. Das auch als ,,Darwins
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Amphibien
Reptilien

Ggel

Abb.1 Grober Uberblick
lUber die fossile Dokumen-

tation von Tierstammen

im Phanerozoikum* sowie
der Klassen des Stamms

der Chordatiere (Fische bis
Saugetiere). (Nach CziHAK et
al.1981, verandert)

Saugetiere
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Abb. 2 Kambrische Explosi-
on, dargestellt anhand der
Anzahl der Klassen (Ver-
schiedenartigkeit, disparity)
und der Anzahl der Gattun-
gen (Vielfalt, diversity). Im
oberen Teil des Unterkamb-
riums erfolgt eine rasante
Zunahme. St.=Stufe. Stufe 2
wurde friher als Tommoti-
um, Stufe 3 als Atdabanium
bezeichnet. Diese Bezeich-
nungen werden im Text
teilweise beibehalten, ins-
besondere in Zitaten. (Nach
MARSHALL 2006, vereinfacht)

Hinweis: Die Z-Verweise
beziehen sich auf
Zusatzmaterial unter
www.si-journal.de/jg21/
heft2/kambrium.pdf
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Dilemma* benannte evolutionstheoretische
Problem der kambrischen Explosion sei durch-
aus 16sbar, wenn nicht sogar bereits gelost. Die
nachfolgenden Ausfithrungen widmen sich dem
ersten Kritikpunkt. Zum zweiten Kritikpunkt ist
ein Beitrag in der nichsten Ausgabe von Studium
Integrale Journal vorgesehen.

Wie explosiv war die kambrische
Explosion?

Der Begrift ,,Explosion® soll in diesem Artikel
beschreibend verstanden werden, ebenso die Be-
griffe ,,erscheinen® und ,auftauchen®. Diese
Begrifte sollen zum Ausdruck bringen, dass eine
erhebliche Vielfalt von Lebensformen abrupt fos-
sil in Erscheinung tritt, ohne dass damit zugleich
eine Aussage tiber die Entstehungsweise gemacht
werden soll. Evolutionstheoretiker benutzen
diesen Begrift dagegen als Metapher, mit der eine
sehr schnelle Evolution beschrieben werden soll.

Einige Forscher behaupten, die kambrische
Explosion habe sich iiber einen langen Zeitraum
von bis zu 80 Millionen Jahren hingezogen,
so dass der Begrift ,,Explosion® gar nicht ge-
rechtfertigt sei, sondern einer veralteten Sicht
entspreche. Entsprechende Behauptungen finden
sich vor allem im Internet. Zwei Experten auf

dem Gebiet der kambrischen Paliontologie,
Douglas ERwIN und James VALENTINE, haben
dagegen ihrem im Jahr 2013 erschienenen Buch
den Titel ,, The Cambrian Explosion® gegeben.
Nachfolgend soll gezeigt werden, dass die Auf-
blahung auf 80 Millionen Jahre unsachgemil3
ist, da verschiedene Aspekte der Paliontologie
des Kambriums und des Prikambriums (insbe-
sondere des Ediacariums als letzter Periode des
Prikambriums) durcheinander gebracht werden,
wodurch das evolutionstheoretische Problem des
plotzlichen Erscheinens verschleiert wird. Man
muss hier nimlich vier Aspekte unterscheiden:

1. Die vorkambrische Fossiliiberlieferung,

2. die ,,;small shelly-Fauna® zu Beginn des
Kambriums,

3.das Erscheinen zahlreicher Tierbaupline im
Unterkambrium (die eigentliche ,,kambrische
Explosion®) und

4. die weitere Radiation dieser Baupline bzw.
das Erscheinen von Untergruppen und Kronen-
gruppen imVerlauf des Kambriums (und spiter).

Die Vermischung dieser vier Aspekte ist
deshalb unsachgemil3, weil die vorkambrischen
Fossilien nur in wenigen Fillen als mogliche
Vorldufer einiger weniger kambrischer For-
men diskutabel sind und weil viele Baupline
erstmals tatsachlich in einem engen Zeitfenster
erscheinen.

Die Ediacara-Fauna und andere
vorkambrische Faunen

Die kambrische Tierwelt umfasst nicht die ersten
bzw. idltesten Vielzeller. Auch aus dem Prikam-
brium (vgl. Abb. 1) sind Vielzeller-Fossilien be-
kannt, vor allem die ritselhafte Ediacara-Fauna.
Sie verschwindet groBenteils zu Beginn des
Kambriums wieder von der Bildfliche, einige
Formen sind auch noch aus dem Kambrium
bekannt (NARBONNE 2005).

Bei der Ediacara-Fauna handelt es sich meist
um eigenartige, zentimeter- bis dezimetergrof3e
Organismen, fast ausschlieBlich ohne inneres
oder duBeres Skelett (Abb. 3). Sie wurde erstmals
1946 bei Ediacara (Australien) entdeckt und
inzwischen auf fast allen Kontinenten gefun-
den. Es handelt sich um ritselhafte Organismen:
SEILACHER (1992) sieht in ihnen spezialisierte
einzellige Mikrobenhiillen, ,lebende Luftmat-
ratzen® (mit Protoplasma gefiillte Pneus), ohne
innere Organe; die Korperhiillen sind in sehr
verschiedener Weise mit Lamellen abgesteppt.
Angesichts der ungewdhnlichen Baupline ist
die taxonomische* Einordnung hoch umstritten,
weil meist keine klaren gemeinsamen anatomi-
schen Details mit anderen Gruppen vorliegen.
Die Ediacara-Fossilien wurden schon als Proto-
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zoen (Einzeller), als flechtenartige Organismen,
als Verwandte der Nesseltiere (Cnidaria, z. B.
Quallen), als Schwestergruppe der Cnidaria
und dem Rest der Tiere, als Reprisentanten
weiterentwickelter Stimme, als Repriasentanten
eines neuen Reiches oder als Vertreter einer der
bekannten Stimme (Nesseltiere, Plattwiirmer,
Ringelwiirmer, GliederftiBer, Stachelhiuter)
interpretiert (NARBONNE 2005, 431t.). Eine kla-
re Beziehung zu bekannten Stimmen ist somit
nicht nachvollziehbar oder mindestens fraglich.
Dartiber besteht unter den Bearbeitern weitge-
hend Einigkeit (vgl. Z-1). Die Ediacara-Fauna
birgt daher so gut wie keine geeigneten Vorliufer
fur die im Kambrium auftauchenden Formen,
mit eventueller (umstrittener) Ausnahme der
Weichtiere, Schwimme, vielleicht Nesseltiere
und einem Wurm-Stamm — gegentiber etwa 30
nachgewiesenen kambrischen Stimmen (MEYER
2013, 81-97; NARBONNE 2005, 433).

Ediacara-Fossilien wurden mittlerweile an
iiber 30 Lokalititen auf mehreren Kontinenten
gefunden und bislang sind mehr als 270 Arten
beschrieben worden. Sie werden im System der
Historischen Geologie in die Zeitspanne zwi-
schen 575-542 Millionen radiometrische Jahre
datiert und reprisentieren die dltesten bekannten
komplexen makroskopischen Lebensformen
(SHEN et al. 2008, 81). Man unterscheidet heute
drei verschiedene biostratigraphische* Vergesell-
schaftungen: Avalon (579-560 Ma), White Sea
(560-550 Ma) und Nama (550-541 Ma) (ErwiN
2011,1039; NARBONNE 2005; WAGGONER 2003).
Die drei Vergesellschaftungen sind jeweils auf
einen bestimmten Lebensraum beschrinkt und
reprisentieren drei hauptsichliche Okotypen in
einem globalen Umfang (Grazupankin 2011,
343). Zu weiteren Details siche Z-2.

Fazit. Insgesamt kann gefolgert werden, dass
eine Verbindung zwischen der vorkambrischen
Organismenwelt und der kambrischen Explosion
nicht nachgewiesen oder allenfalls sehr schwach
ist (ErwiN et al 1997, 132). Es ist daher nicht
gerechtfertigt, die kambrische Explosion auf
die zeitlich vorangehende Ediacara-Fauna des
Prikambriums auszudehnen.

Die,,small shelly-Fossilien“ an der
Basis des Kambriums

In der untersten Stufe des Unterkambriums
(Abb. 2) ist eine kleinwiichsige (< 2 mm) be-
schalte Fauna fossil tiberliefert (Abb. 4); einige
mit erkennbar moderner Struktur, wihrend
von den meisten Mitgliedern dieser Fauna nur
,winzige Klingen, Hauben und Becher von
unbestimmter Zugehorigkeit” gefunden wur-
den (Gourp 1991, 60). Diese Fauna ist unter

JAHRGANG 21| 2-2014

der Bezeichnung ,,small shelly-Fauna“ bekannt
geworden. Die small shelly-Fauna hat phosphat-
haltige Schalen, ist weltweit verbreitet, taucht
zeitgleich mit phosphatfiihrenden Sedimenten
auf und verschwindet mit deren Ausklingen
wieder — ein deutlicher Hinweis auf 6kologi-

Abb. 3 ,Ediacara-Fauna“
eigenartige, hartkorperlose
Organismen, die erstmals
1946 bei Ediacara (Australi-
en) entdeckt und inzwischen
auf fast allen Kontinenten
gefunden wurden. Ndheres
im Text. (Nach GouLb 1991)

Glossar

Biostratigraphie: Schichtbeschreibung
auf der Basis des Fossilinhalts.

Chorda: Elastischer Stiitzstab entlang der
Korperachse bei den danach benannten
Chordatieren.

Cladismus, cladistisch: Auf quantifizier-
bare Daten basierende Taxonomie, in der
alle verfligbaren Merkmale von Organis-
men gleichberechtigt berticksichtigt wer-
den, um Verwandtschaftsbeziehungen
in einem Baumdiagramm darzustellen.
Cladogramm: Baumdiagramm, Ahn-
lichkeitsbaum (— Cladismus); auch als
Dendrogramm bezeichnet.

homolog: bauplangleich, als ,abstam-
mungsbedingt ahnlich interpretiert.
Kambrium: Erdgeschichtliche Periode,
in der in groRer Zahl und Verschiedenar-
tigkeit zahlreiche Tierbauplane erstmals
fossil Uberliefert sind (vgl. Abb.1,2).
Klasse. Die nichst feinere Unterteilung
von — Tierstammen.

Phanerozoikum: Das Phanerozoikum
umfasst alle geologischen Systeme, die
in grolem Umfang Vielzeller-Fossilien
bergen, vom — Kambrium bis heute
(vgl. Abb. 1). ,Phanerozoikum“ bedeutet
,das Leben erscheint“ (in fossil erhaltener
Form). Mittlerweile ist auch im jlingeren
Prakambrium eine Reihe von Vielzeller-
gruppen entdeckt worden (vgl. Abschnitt
,Ediacara-Fauna“).

Radiation: Entstehung vieler unter-
schiedlich angepasster Arten aus einer
Stammform in relativ kurzer Zeit.
Sediment(gestein): Durch Ablagerung
entstandene Schichten bzw. geschich-
tetes Gestein.

Taxon, pl. Taxa: Klassifikationseinheit
in der — Taxonomie, z.B. Art, Gattung,
Familie.

Taxonomie: Biologische Arbeitsrichtung,
die die Mannigfaltigkeit der Organismen
beschreibt, benennt und ordnet.
Tierstamme. Das Tierreich wird in Stam-
me unterteilt, die Unterschiede zwischen
den Stammen sind also maximal; man
kann sagen, die Stamme stehen fir
die groSten Bauplanunterschiede. Die
Stamme werden weiter unterteilt in
— Klassen.

Trilobiten: Dreilappige Krebstiere.
Verschiedenartigkeit und Vielfalt: Mit
Verschiedenartigkeit (disparity) wird
die morphologische Variation, also die
Unterschiedlichkeit von Bauplanen in-
nerhalb einer gréf3eren Formengruppe
bezeichnet, im Gegensatz zur Vielfalt
(diversity) innerhalb eines engen Ver-
wandtschaftskreises. Beispielsweise
wirde man Hunderassen als vielfaltig
bezeichnen, dagegen sehr verschiedene
Saugetierarten (etwa von Fledermaus bis
Blauwal) als verschiedenartig.
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Abb. 4 Kambrische small-
shelly-Fossilien. A Anabarites
tripartitus (Anabaritidae, inc.
sed.); B Hyolithellus sp. (Hyo-
lithelminthes); C Protohert-
zina unguliformis (Protocon-
odonta); D hyolithomorpher
Hyolith; E Conotheca brevica
(orthothecimorpher Hyolith);
F Cupitheca sp. (inc. sed.);

G Australohalkieria superstes
(Coeloscleritophora, Hal-
kieriidae); H Archiasterella
hirundo (Coeloscleritophora,
Chancelloriidae); | Micrina
sp. (Tommotiidae); ) Paraca-
rinachites sinensis (Paracari-
nachitida); K Cambroclavus
fangxianensis; L Anabarella
simesi (Mollusca); M Pela-
giella deltoides (Mollusca);

N Ocruranus finial. Lange der
Balken jeweils 0,1 mm.

(Aus MALOOF et al. (2010),
Fig. 2; aus verschiedenen
Quellen zusammengestellt;
© Geological Society of Ame-
rica; http://www.geosociety.
org/pubs/copyrt.htm)
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sche Zusammenhinge (vgl. MALOOF et al. 2010,
1750f., 1752; ErwIN & VALENTINE 2013, 151;
StEPHAN 1994). Die nachfolgenden Organismen

besitzen dagegen Karbonate als vorrangiges Bau-
material. Die Diversitit der small shelly-Fossilien
ist erheblich und diirfte viele verschiedene Linien
reprasentieren (ERwIN & VALENTINE 2013, 149).
Auch wenn viele small shelly-Fossilien kaum
verstanden seien, reprisentieren sie nach ERwiN
& VALENTINE (2013, 151) doch eine grof3e und
phylogenetisch getrennte Gruppe, die auf ein
enges Zeitfenster beschrinkt ist.

Eine phylogenetische Beziehung der small
shelly-Fauna zu den spiter im (Unter-)Kam-
brium auftauchenden Tiergruppen ist unklar.
MarsHALL (2006) sieht keine engere Verbindung
der small shelly-Fossilien mit den hauptsichli-
chen Innovationen der kambrischen Tierwelt der
unterkambrischen Stufen des Tommotiums und
Atdabaniums (Stufen 2 und 3;vgl. Abb. 2). Er stuft
viele als taxonomisch problematisch und schwer
zu diagnostizieren ein, ,,selbst auf dem taxonomi-
schen Niveau von Tierstimmen®. Lediglich ei-
nige Formen kénnen Armftiern (Brachiopoda)
oder Weichtieren (Mollusca) zugeordnet werden
(MARSHALL 2006, 360; MALOOF et al. 2010, 1735).
MARSHALL & VALENTINE (2010, 1193) schlieen
die small shelly-Fauna von dem ,,zehn Millionen

Jahre dauernden geologisch abrupten Erscheinen
von Fossilien ganz verschiedener Baupliane® aus.

Auch wenn einzelne small shelly-Fossilien
moglicherweise einigen bekannten Tierstimmen
zugeordnet werden konnen, dndert dies nichts
daran, dass mit Beginn des Tommotiums abrupt
eine weitaus grol3ere Formenvielfalt auftritt (vgl.
AbDb. 2). Die small shelly-Fauna ist daher nicht
geeignet, die kambrische Explosion nennenswert
zu entschirfen.

Das Erscheinen zahlreicher
Tierbauplane im Unterkambrium

Mit der ,,kambrischen Explosion® ist diejeni-
ge Phase des Kambriums gemeint, in der der
grofite Teil der morphologischen Innovation
fossil erstmals belegt ist (und in diesem Sin-
ne ,auftaucht®). In evolutionstheoretischer
Deutung heillt das: Der Hauptteil der in der
Sedimentationsabfolge des Kambriums doku-
mentierten morphologischen Innovationen
erfolgte in einem Zeitfenster von nur 5-6 Mil-
lionen, allenfalls 10 Millionen Jahren (BowRrING
etal. 1993,1297). Dabei tauchen mindestens 16
neue Tierstimme und etwa 13 Klassen erstmals
im Fossilbericht auf (vgl. Abb. 2, 5). Dies wird
in einer neueren Arbeit von Erwin et al. (2011,
Fig. 1) im Grundsatz ebenso bestitigt wie von
ErwiN & VALENTINE (2013) in ihrem jungst er-
schienenen Buch ,, The Cambrian Explosion
(S.5): Eine grofBe Verschiedenartigkeit und ein
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Abb. 5 Vielfalt von Bauplanen, die im Unterkambrium fossil Uberliefert sind. AAnomalocaris (Lobopoda, inc. sed.; ca. 50-100 cm lang), B Eognathacantha ercainella
(Chaetognatha, Pfeilwiirmer), C Cotyledion tylodes (Entoprocta, Kelchwiirmer; Kelchbreite ca. 6 mm), D Dinomischus (incertae sedis; ca. 3 cm), E Lingulella cheng-
Jjiangensis (Brachiopoda, ArmfiiSer; Schale ca. 1 cm), F Hallucigenia (Onychophora, StummelfiiRer, inc. sed.; ca. 5 cm), G Haikouichthys (Chordata, Vertebrata; ca. 3
cm), H Wiwaxia (incertae sedis ; ca. 5 cm), | Leanchoilia (Arthropoda, GliederfiiRer; ca. 5 cm), J Stromatocystites (Echinodermata). — Quellen: A, D, F, H nach GouLp
1991 und Marianne CoLLINS; B Wikimedia Commons, Apokryltaros (Wikipedia, CC SA 3.0), C aus ZHANG et al. (2013), E Quelle unbekannt, G Wikimedia Commons,
Nobi TAmURA (CC BY-SA 3.0), | Wikimedia Commons, CC BY-SA 3.0, ) www.echinologia.com

grofler Reichtum von Tierfossilien erscheine in
einem geologisch kurzen Intervall von 530 bis
520 Millionen Jahren im Unterkambrium. Fast
alle groBeren skeletttragenden heute lebenden
Stamme erscheinen mit komplexen Organen
erstmals in fossiler Form. Die Autoren sprechen
von einem ,,geologisch abrupten® Erscheinen,
es gebe keine schone Abfolge des Erscheinens
zunehmend komplexerer Organismen. Sie
unterstreichen, dass die Grundstruktur der
Okosysteme des Phanerozoikums* innerhalb
von hochstens 10 Millionen Jahren nach dem
Beginn der Diversifizierung der Bilaterier
(Zweiseitentiere) erreicht worden sei. Die ma-
gere fossile Uberlieferung vor dem Kambrium
erlaube nicht die Rekonstruktion der Baupline
der letzten gemeinsamen Vorfahren der kambri-
schen Stimme auBer in einem sehr allgemeinen
Sinne (MaRSHALL & VALENTINE 2010, 1194).
Die frithen kambrischen marinen Okosysteme
erscheinen so komplex wie moderne Okosys-
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teme, zumindest in Bezug auf ihre Erndhrungs-
beziehungen (ErwIN & VALENTINE 2013, 234).
Die noch frithere Fauna enthilt dagegen nicht
zahlreiche groBe, komplizierte Baupline (ErwiN
& VALENTINE 2013, 6). (Zahlreiche Zitate, wo-
nach fiir die kambrische Explosion maximal ca.
10 Millionen Jahre zu veranschlagen sind, sind
in Z-3 zusammengestellt.)

VALENTINE & JABLONSKI (2003, 520) fassen
zusammen: ,,[A]lle Klassen der wirbellosen
Meerestiere sind imVerborgenen entstanden — sie
konnen nicht mit ithren Ahnen durch interme-
didre Formen in Verbindung gebracht werden
— was auf viele andere Ordnungen ebenfalls
zutrifft. Insofern verhalten sich die Taxa wie die
Stamme, die wie oben beschrieben ebenfalls
kryptogenetisch sind.*

Die Feststellung, dass die eigentliche kamb-
rische Explosion bzw. ihr Hauptteil in einer
Zeitspanne von maximal 10 Millionen radio-
metrischen Jahren erfolgt, wird von zahlreichen
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Abb. 6 Das punktualistische
(A) und das gradualistische (B)
Modell (,Kegel wachsender
Verschiedenheit) in Stamm-
baumdarstellungen. (Nach
GouLDb 1991)

Es bestehen signifikante
Licken zwischen den Tier-
stimmen von Anfang an.
Goulb (1991) charakterisierte
das Muster des fossilen Er-
scheinens von Taxa, das bei
gradueller Evolution zu erwar-
ten ist, als , Kegel wachsender
Verschiedenheit” (Abb. rechts),
d. h.von dlteren zu jingeren
Schichten sollte die Verschie-
denartigkeit allmahlich zuneh-
men. Aber weder die kambri-
sche noch die heutige marine
Fauna zeige dieses Muster,
vielmehr sind die Bauplane
ausgesprochen in Aste mit
einzigartigen Konstruktionen
gruppiert, mit auffalligen Lu-
cken im architektonischen Stil,
und dieses Muster ist auch bei
Klassen innerhalb der Stamme
und bis zu einem gewissen
Ausmaf auch bei den Ord-
nungen innerhalb der Klassen
festzustellen (vgl.ERWIN &
VALENTINE 2013, 340).
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Autoren geteilt (Nachweis unter Z-3). Somit ist
es im evolutionstheoretischen Rahmen unsach-
gemil und irrefithrend, wenn die kambrische
Explosion auf das gesamte Kambrium oder noch
dariiber hinaus ausdehnt wird.

Bei der Diskussion um die Dauer der eigent-
lichen kambrischen Explosion darf zudem nicht
aus den Augen verloren werden, dass auch eine
langsame Evolution nicht die Entstehung der
Baupline und das Fehlen von Zwischenformen
erklirt. Gerade wenn man eine allmihliche
Entstehung der Baupline annimmt, wire die
Fossiliiberlieferung von weitaus mehr Binde-
gliedern zu erwarten.

Bindeglieder oder Mosaikformen? Be-
finden sich unter den unterkambrischen Fossi-
lien Formen, die als evolutionire Bindeglieder
interpretiert werden kénnten? Manche Formen
weisen einen Mix aus Merkmalen auf, die ty-
pisch sind fiir verschiedene Tierstimme. Solche
Mosaikformen sind als gemeinsame Vorliufer der
betreffenden Stimme jedoch ungeeignet; um
als Bindeglied passend zu sein, miissten ihre
Merkmale in Bezug auf die verbindenden Tier-
stamme jeweils primitiv sein. Eine mosaikartige
Verteilung von Merkmalen bei verschiedenen
Taxa fuhrt zu netzférmigen Verbindungen, die
nur durch Annahmen von Konvergenzen in
einen Stammbaum ,,ubersetzt* werden konnen.
Anders ausgedriickt: Die Formen nihern sich
zur Basis der Fossiltiberlieferung hin nicht an,
sondern weisen unterschiedliche Mosaike auf.
,»Manche davon erscheinen wie eine Mischung
aus mehreren der bekannten Gruppen, andere
ihneln tUberhaupt nichts Bekanntem, auller
vielleicht irgendwelchen letzten Uberlebenden
der Ediacara-Fauna® (Janvier 2003). Beispiele
sind Vestustovermis (CHEN et al. 2005), Nectocaris
(Conway Mornris 1976, SmitH & CARON 2010,

BenGTson 2010), Hurdia (DALEY et al. 2009) oder
Vetulicola (Luo 2004). Zu weiteren Details sieche
Z-5; einige diskutierte Vorlaufer der kambrischen
Tierwelt werden in Z-6 vorgestellt.

Verschiedenartigkeit vor Vielfalt

Die kambrische Explosion ist nicht nur wegen
des plotzlichen Erscheinens vieler Baupline
markant, sondern auch deshalb, weil wihrend des
Kambriums in der Regel bereits das Maximum
an Verschiedenartigkeit der Tierstamme erreicht
wird (VALENTINE 2004, 35, 431; innerhalb der
Tierstimme gibt es allerdings die bekannten
erheblichen Verinderungen des Formenspekt-
rums vom Kambrium bis heute; nur das Ausmaf
der Verschiedenartigkeit wird nicht mehr grofer).
Der Fossilbericht zeigt vielfach zwei Muster:
Explosionen morphologischer Innovation und
danach Stabilitit von Bauplinen iiber grofe
Zeitriume hinweg (DavibsoN & ErwiNn 2010,
184; ERwIN & VALENTINE 2013, 157). Das ist das
klare Gegenteil von urspriinglichen evoluti-
onstheoretischen Erwartungen. Beispielsweise
sind unter den Gliederfiflern die gréBeren
Untergruppen im Unter- und Mittelkambrium
prisent, ebenso eine Reihe von Stammgruppen
der Arthropoden, die verschiedenen Linien an-
gehoren (Bupb & TELFORD 2009). Dieses Muster
trifft besonders auf die Stachelhduter (Echino-
dermen) zu: Eine Reihe von Stammgruppen-
Echinodermen, zweiseitig symmetrische und
dreistrahlige Formen eingeschlossen, erscheint
im Unterkambrium, und bis zum Ordovizium
koénnen 21 Stachelhiduter-Klassen unterschieden
werden. Aber die morphologischen Merkmale,
durch die die finf fiinfstrahligen Echinodermen-
Klassen definiert werden, die bis heute tiberlebt
haben, sind seit dem Ordovizium stabil geblie-
ben (Davibson & Erwin 2010, 185). Zu einer
ihnlichen Feststellung gelangen NEwMAN &
Buat (2008,1f.) und stellen ausdriicklich fest,
dass dieses Muster evolutionstheoretisch nicht
vorhergesagt wurde (vgl. auch Erwin & VALEN-
TINE (2013, 213).

Friihe Vielfalt auch innerhalb der Tierstdmme

ErwiN & VALENTINE (2013) erwihnen bei
mehreren Tierstammen frith etablierte Vielfalt,
die wiederum nicht evolutionir zu erwarten-
den Mustern folgt: So sind einerseits sehr frith
Fossilien von Schwiammen tiberliefert, anderer-
seits weisen einige von ihnen Kombinationen
von Merkmalen auf, die Kronengruppen zuge-
ordnet werden oder einzigartig sind, weshalb
entweder deren unabhingige Entstehung oder
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nachtriglicher Verlust angenommen werden
miisse (S.159). Die erste nachweisbare Radiation
der Rippenquallen (Ctenophora) gehe weit iiber
das heutige Ausmal hinaus, ebenso gebe es an
der Basis des Kambriums eine betrichtliche Viel-
falt bei den Nesseltieren (Cnidaria) (S. 165). Die
Stachelhiuter (Echinodermata) zeigen das allge-
meine Muster derVielzeller, nimlich einer frith
etablierten grofen Spanne verschiedenartiger
Gestalten (S. 169); mehr als 20 Echinodermen-
Klassen im Kambrium und Ordovizium stehen
finf heute lebenden gegentiber (S. 170). Auch
Fossilien aller drei heute lebenden Chordaten-
Unterstimme (Cephalochordaten, Urochor-
daten und Wirbeltiere) finden sich ab Stufe 3
des Unterkambriums (S. 174) (vgl. Abb. 2). Die
Ecdysozoa (,,Hiutungstiere®) erscheinen im
Kambrium morphologisch dhnlich kompliziert

wie die heutigen Formen, es handelt sich aber
fast ausschlieBlich um Stammformen heutiger
Kronengruppen (S. 179). Die morphologische
Diversitit der Extremititen kambrischer Lo-
bopoden und Onychophora (Stummelfii3er)
sei viel groBer als bei heutigen Formen (S. 187,
189,202). Kronen-Krebstiere (Crustacea) finden
sich unter den frithen kambrischen Fossilien (S.
202). Kambrische Ringelwiirmer (Annelida)-
Fossilien werden zwar nicht heutigen Gruppen
zugeordnet, seien aber morphologisch genauso
komplex wie deren Kronengruppen (S. 203).
Diese Gruppe zeige 520 Millionen Jahre lang
eine ,,auBerordentlich konservative morpholo-
gische Form*. Und schlieBlich seien alle Klas-
sen und 14 von 27 Ordnungen der Armfiif3er
(Brachiopoda) im Kambrium nachgewiesen

worden (S.213).

Neuere Funde, die die kambrische
Explosion ,verstarken®

Nach wie vor werden Funde gemacht, die das
Ausmal der kambrischen Explosion eher ver-
grofern als verringern. Einige Beispiele aus der
Forschung der letzten Jahre sollen kurz vorge-
stellt werden (Details siche Z-7).

* Eine neuere Studie hat gezeigt, dass die
Priapuliden (Priapswiirmer) schon wenige
Millionen Jahre nach ihrem erstmaligen fossilen
Nachweis zu Beginn des Kambriums eine Va-
riationsbreite erreicht haben, die der heutigen
annihernd gleichkommt (Witts et al. 2012).
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* Im Nordwesten Kanadas wurden in
Flachmeer-Ablagerungen aus dem mittleren bis
spaten Kambrium zahlreiche neue Funde von
Korperanhingen krebsartiger Tiere beschrieben
(Harvey et al. 2012). Sie konnten z. B. Bran-
chiopoden (Blattful3- oder ,,Urzeitkrebse®),
Copepoden (Ruderfullkrebse) und Ostracoden
(Muschelkrebse) zugeordnet werden. Teilweise
zeigten sie iiberraschende Ahnlichkeiten mit
heute lebenden Formen. Die Autoren stellen
test, dass die fritheste Radiation von Krebsartigen,
die zu den oben beschriebenen verschiedensten
Formen gefiihrt haben muss, ,,im Fossilbericht
kryptisch®, also nicht belegt sei.

* In jiingerer Zeit wurden mehrere Funde von
sehr gut erhaltenen Komplexaugen unterkamb-
rischer Fossilien gemacht. Sie demonstrieren, dass
Augen im Fossilbericht nicht primitiv beginnen,
sondern in komplexer Form, vergleichbar den
Komplexaugen heutiger Gliederfiiler (LEE et
al. 2011). Manche dieser fossilen Komplexaugen
konnen es mit den leistungsfihigsten Facettenau-
gen heutiger Gliederfiiler aufnehmen. PATERSON
etal. (2011) schlieBen aus der GroBe der Augen,
dass auch das Gehirn hochentwickelt gewesen
sein muss.

* Eine Vielzahl von Fossilfunden verschie-
denster Taxa von Stachelhidutern (Echinodermen)
aus dem untersten Mittelkambrium Spaniens
(Abb. 7) wurde im Jahr 2010 beschrieben
(Zamora 2010). Sie erweitern das bekannte
Formenspektrum betrichtlich. Da viele dieser
Taxa fast am Beginn des Mittelkambriums fossil
erscheinen, miisse ithr Ursprung wahrscheinlich
ins Unterkambrium vorverlegt werden (so
ZAMORA).

* Metanauplius-Larven von Wijicaris muel-
leri sind die iltesten bisher entdeckten Larven
von Krebsen aus dem Unterkambrium Chinas
(ZHANGSEND et al. 2010). Ihr Kérperbau erinnert
stark an heutige Krebse in diesem Entwick-
lungsstadium, zum Beispiel an Ruderfiifer oder
Seepocken.

Abb.7 Verschiedene
Stachelhauter-Gruppen
(Echinodermen) aus dem
Mittelkambrium Spanien
(Aus Zamora et al. 2010,
Abdruck mit freundlicher
Genehmigung)
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Fazit

Paliontologisch stellt sich die Fossiliiberlieferung
des Ediacariums und des Unterkambriums nach
wie vor als ausgesprochen explosiv dar. Das heil3t:
Der Hauptteil der Tierstimme und viele Klassen
innerhalb der Stimme erscheinen erstmals in
einem engen geologischen Zeitfenster von 6-10
Millionen Jahren.Viele neuere Funde vergrof3ern
die Vielfalt kambrischer Formen. Der GroBteil
prikambrischer Formen eignet sich nicht als
Vorliuferformen kambrischer Organismen und
erfordert eigene Entstehungshypothesen. Dieser
Befund widerspricht evolutionstheoretischen
Erwartungen. Mechanismen flir das abrupte
Erscheinen der vielfiltigen Tierwelt des Kambri-
ums sind nicht bekannt. Es werden verschiedene
biotische und abiotische Ausléser der Explosion
diskutiert; sie sind alle umstritten und ermogli-
chen keine Erklirung.
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