
Zusammenfassung: Die Organismengruppen tauchen
im Fossilbericht nicht gleichzeitig in der geologischen
Schichtenfolge auf. Ihre Abfolge wird unter der Vor-
aussetzung einer Stammesgeschichte so gedeutet,
dass bis zu einer bestimmten Zeit in der Erdge-
schichte fossil nicht in Erscheinung getretene Formen
in der Regel noch nicht evolviert waren. 

Es sind jedoch Fälle bekannt, in denen diese
Gruppen über einen bestimmten Zeitraum hinweg
existiert haben müssen, obwohl sie in den ent-
sprechenden Sedimenten nicht gefunden wurden.
Dies wird durch „geologisch nicht überlieferte
Lebensräume“ erklärt, in welchen sich die Lebe-
wesen während dieser Zeitspanne in Kleinpopula-
tionen aufgehalten haben sollen. 

Erst unter ökologischen Bedingungen, die für
die jeweilige Organismengruppe vorteilhaft waren,
soll diese sich dann ausgebreitet und durch mikro-
evolutive Prozesse in zahlreiche Arten aufgespalten
haben, wodurch sie die fossile Nachweisgrenze
überschritten. 

Konzepte, welche in diesem Ansatz eine grund-
legende Erklärung für die Abfolge der Organismen-
gruppen im Fossilbericht sehen (vgl. STEPHAN 2002),
stehen vor einer Herausforderung, wenn diese Über-
lieferung einem Muster, einer Regel zu entsprechen
scheint: Wieso kommt es zu dieser spezifischen Sor-
tierung und nicht zu einer mehr oder weniger chao-
tischen Sukzession, wenn der Fossilsequenz der
Organismengruppen mehr oder weniger zufällige,
ökologische Ursachen zugrunde liegen? 

ADAMOWICZ et al. (2008) liefern in ihrer Arbeit
über fossile Krebstiere (Crustacea) einen solchen
Befund eines Musters, der in diesem Artikel disku-
tiert wird. Es gibt starke Argumente dafür, dass
über das Phanerozoikum hinweg betrachtet die
Ordnungen des Unterstamms Crustacea einen
deutlichen Komplexitätszuwachs in ihrer Glied-
maßenausstattung aufweisen. Die Autoren sehen
darin einen phylogenetischen Trend. Im vorliegen-
den Artikel soll der Versuch unternommen werden,
eine alternative Deutungsmöglichkeit aufzuzeigen,
welche ökologische Gründe für die spezifische Fos-
silabfolge anführt: Dabei wird vorgeschlagen, dass
die Krebstiere mehrere Untergruppen beinhalten,
welche im Fossilbericht aus ökologischen und nicht
stammesgeschichtlichen Gründen aufeinander fol-
gen und die unterschiedlich komplexe Merkmals-
ausstattungen bezüglich der Gliedmaßen aufwei-
sen. Da auf der Ordnungsebene eine markante Dis-
kontinuität im Hinblick auf die Gliedmaßenkom-
plexität auftritt, liegt es nahe zu vermuten, dass

diese Gruppen mit den Ordnungen der Krebstiere
identisch sind. Dabei sind die (nach diesem Krite-
rium!) komplexeren Krebstiergruppen nicht quali-
tativ „besser“ oder „höherentwickelt“: Die Grup-
pen mit einer weniger vielseitigen Ausstattung 
stellen in einer relativ hürdenlosen Ökologie die
passende Problemlösung dar. Daher wird die Mög-
lichkeit diskutiert, dass der von ADAMOWICZ et al.
(2008) beobachtete fossile Trend letztendlich eine
Entwicklung auf der Ebene der Ökologie wider-
spiegelt: Eine komplexer werdende Ökologie 
fördert und fordert entsprechend komplexere 
organismische Konstruktionen, lässt also etwa die
bereits existierenden, an Gliedmaßtypen reicheren
Gruppen aus ihren geologisch nicht überlieferten
Lebensräumen hervortreten, erlaubt deren Diver-
sifikation und ihren Arten das Überschreiten der
fossilen Nachweisgrenze. 

Möglicherweise ist die Erklärung für den Kom-
plexitätsgewinn auch eine Kombination aus einem
ökologischen und einem in dieselbe Richtung wei-
senden evolutiven Trend. Trends in der Diversifi-
kation passen gut zur Vorstellung teleologischer
Mikroevolutionsprozesse, wie sie etwa auf der
Basis „polyvalenter Stammformen“ angenommen
werden können. 

Die für den Prozess des Heraustretens aus den
geologisch nicht überlieferten Lebensräumen ver-
antwortlichen Merkmale der jeweiligen Gruppen,
welche zu den neuen ökologischen Bedingungen
passen und diesen neuen Lebensraum für die Grup-
pe „aufschließen“, werden als „key characters“
(Schlüsselmerkmale) bezeichnet. Der gängige Be-
griff der „key innovations“ (Schlüsselneuheiten)
hingegen ist bereits eine phylogenetische Interpre-
tation des Merkmals, setzt also voraus, dieses sei
de novo evolutiv innerhalb einer Evolutionslinie ent-
standen. Es werden Möglichkeiten diskutiert, 
zwischen fossilen Schlüsselmerkmalen zu unter-
scheiden, welche makroevolutive Neukonstruktio-
nen (key innovations) darstellen und solchen, die
bereits zuvor als gewöhnliche Merkmale in Orga-
nismengruppen existierten („Präadaptionen“), aber
erst nach Umweltveränderungen aus ihren zuvor
begrenzten geologischen Lebensräumen heraus
und auch fossil in Erscheinung traten. Der Ursprung
der Präadaption wird diskutiert. Im Anschluss wird
die Frage aufgeworfen, wie die hier zusammen-
getragenen Überlegungen helfen könnten, auch
andere fossile Muster, wie etwa das Auftreten von
Zwischenformen, in einem ökologischen, nicht-
phylogenetischen Rahmen zu interpretieren. 
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Der Unterstamm der Krebst iere

Die Krebstiere (Crustacea) stellen einen Unter-

stamm innerhalb des Stammes der Gliederfüßer

(Arthropoda) dar. MARTIN & DAVIS (2001, 1) geben

den Artenreichtum dieser Tiergruppe mit ungefähr

52 000 Spezies an (vgl. LAND 1996; MONOD & LAU-

BIER 1996). Die Diversität der Crustaceen wird deut-

lich, wenn man die enorme morphologische

Spannbreite bedenkt, die zwischen den größten

und den kleinsten lebenden Vertretern liegt: Die

Japanische Riesenkrabbe (Macrocheira kaempferi)

misst 3,7 m von Beinspitze zu Beinspitze und der

Amerikanische Hummer (Homarus americanus)

kann bis zu 20 kg auf die Waage bringen. Auf der

anderen Seite erreichen die Wasserflöhe (beson-

ders Alonella) lediglich Körperlängen von oft nicht

einmal 0,25 mm (Anonymus 2008). Einen kleinen

Einblick in die Formenvielfalt der Krebstiere bietet

Abb. 1. Von den anderen Arthropoden unterschei-

den sich die Krebstiere dadurch, dass sie zwei Paar

Antennen aufweisen (CAMPBELL & REECE 2006, 798).

Alle Krebstiere sind aus Körpersegmenten aufge-

baut, die durch ein Kopfsegment und ein Endseg-

ment eingeschlossen sind. Dieser grundlegende

Aufbau variiert je nach Krebstieruntergruppe jedoch

sehr stark, da die einzelnen Segmente und ihre

Anhängsel spezifische Funktionen übernehmen.

So können beispielsweise die Spaltbeine als Mund-

werkzeuge, Saugnäpfe, Genitalorgane usw. auftre-

ten. Der hypothetische evolutive Prozess der Ver-

schmelzung von Segmenten zu funktionellen Ein-

heiten (Tagmata) wird „Tagmosis“ genannt. In

Anlehnung an CISNE (1974) beziehen ADAMOWICZ et

al. (2008, 4786) diesen Begriff auch auf die „Diffe-

renzierung und Spezialisierung der Gliedmaßen

entlang der Körperachse“. CISNE (1974) stellt eine

Möglichkeit vor, diesen Grad an Gliedmaßenkom-

plexität bei den Arthropoden mit Rückgriff auf eine

Arbeit von BRILLOUIN (1962) zu quantifizieren. 

Der Fossi lber icht  und geologisch nicht  
über l ieferte Lebensräume

Erstes fossiles Auftreten der Krebstiergrup-
pen. Der Ursprung und die Evolution der Krebs-

tiere ist Gegenstand kontroverser Diskussion. Mit

den jüngst beschriebenen Funden ihrer bisher älte-

sten (ca. 520 Millionen Jahre nach herkömmlicher

Datierung) Art Yicaris dianensis aus dem Unter-

kambrium stellt sich im Rahmen des Evolutions-

paradigmas insbesondere die Frage, ob die Ent-

stehung der Krebstiere (und vieler anderer Tier-

stämme und -unterstämme) tatsächlich im Zuge

der „Kambrischen Explosion“ erfolgte oder ob ein

beträchtlicher Teil der Evolution ihrer Baupläne

bereits im Präkambrium stattfand (ZHANG et al.

2007; vgl. in dieser Ausgabe auch die Streiflichter

zu diesem Thema), wobei für die letztere Hypo-

these fossile Belege fehlen (VALENTINE 2004). Fest

steht, „dass eine Vielfalt an Körperbauplänen be-

reits unter den ursprünglichen Krebstieren bestand“

(CHEN et al. 2001, 2181).

Während manche Krebstierarten/-gruppen be-

reits in den kambrischen Schichten auftreten, gilt

das natürlich nicht für alle (vgl. Abb. 2). Die Abfol-

ge dieses Musters wird unter der Vorgabe einer Stam-

mesgeschichte des Lebens als das Resultat von

evolutiven Herausbildungen neuer Krebstierfor-

men gedeutet. 

Evolutive Entstehung und fossiles Auftreten.
Das fossile Auftreten einer Organismengruppe ist

jedoch auch im Rahmen einer angenommenen

Stammesgeschichte nicht einfach mit ihrer Entste-

hung gleichzusetzen. So tauchen Makrofossilien

der Landpflanzen erst im Mittelsilur auf, während

ihre Existenz schon für einen vorangegangenen

Zeitraum von 30 Millionen Jahren nach herköm-

mlicher Datierung angenommen werden kann, da

Sporen bereits in den entsprechenden Sedimenten

gefunden wurden (vgl. JUNKER 1996). 

Auch molekulare Stammbäume führen oft zur

Annahme, dass Organismengruppen schon lange

Zeit vor ihrem fossilen Auftreten existiert haben

sollen (vgl. zusammenfassend STEPHAN 2002, 122-

133). STEPHAN (2002) stellte aus der Literatur Be-

richte über Organismengruppen zusammen, die

vorübergehend – oft für viele Millionen Jahre nach

gängiger Vorstellung – nicht im Fossilbericht anzu-

treffen sind, dann aber urplötzlich wieder auftreten

(sogenannte „Lazarus-Taxa“).

Zur Erklärung des „Abtauchens“ dieser Arten

wird ein Konzept herangezogen, das in seinen

Grundzügen bereits von Georges CUVIER um 1830

aufgestellt wurde. Demnach sind die betroffenen
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Abb. 1: Collage ver-
schiedener Krebstiere.
Foto: Hans HILLEWAERT;
Creative Commons-
Lizenz Attribution 
ShareAlike 2.5 
(Wikimedia)
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Tier- und Pflanzengruppen (die „Cuvierschen Ein-

heiten“) während der in Frage stehenden Zeiträu-

me fossil deshalb nicht anzutreffen, weil sie sich in

Lebensräumen aufhielten, die für eine geologische

Überlieferung aus verschiedenen Gründen nicht

geeignet waren. Erst beim Heraustreten aus diesen

lokal begrenzten Räumen und der anschließenden

Ausbreitung – auch in Gebiete mit einem höheren

Überlieferungspotential – wurde es wahrschein-

lich, dass fossile Spuren ihres Daseins im Fossil-

bericht festgehalten wurden und uns so heute

zugänglich sind.

Geologisch nicht überlieferte Lebensräume
als grundlegendes Interpretationskonzept der
fossilen Überlieferung. STEPHAN (2002) postu-

liert nun, dass dieses Prinzip nicht nur für die hier

genannten Spezialfälle gilt, sondern eine grund-

legende Regel für die Interpretation des Fossil-

berichts darstellen könnte. Demnach sollte es mög-

lich sein, dass aufeinander folgende Organismen-

gruppen schon zu Beginn der geologischen Über-

lieferung parallel existierten und ihr sukzessives

fossiles Auftreten in der Schichtenfolge alternativ

zu einer evolutiven stammesgeschichtlichen Er-

klärung ökologisch bedingt sein könnte (vgl. JUNKER

& STEPHAN 2002).1

Nach STEPHAN (2002, 145) kann man diesen

Erklärungsansatz wie folgt zusammenfassen: Vor

ihrem fossilen Auftreten lebten diese Organismen-

gruppen („Grundtypen“) in einigen wenigen Bio-

topen, die sowohl geographisch isoliert als auch

räumlich sehr begrenzt waren, und die deswegen

(und aus anderen Gründen) geologisch nicht über-

liefert wurden. Die dort lebenden Populationen

wiesen eine nur sehr geringe Individuenzahl auf.

Erst freiwerdende bzw. neu entstehende Lebens-

räume erlaubten die Ausbreitung und mikroevolu-

tive Diversifikation der Grundtypen infolge einer

Spezialisierung an verschiedene Bereiche des frei-

gewordenen Lebensraums. 

Grundtypen. STEPHAN (2002) identifiziert die

stammesgeschichtlich nicht verbundenen Orga-

nismengruppen mit der taxonomischen Einheit der

Grundtypen. Ein Grundtyp umfasst nach SCHERER

(1998) alle Arten, deren Individuen direkt oder indi-

rekt durch Kreuzungen verbunden sind. Auch

Arten, für die keine entsprechenden Kreuzungen

vorliegen, die aber im Ähnlichkeitsspektrum kreu-

zender Arten liegen, werden dem Grundtyp zuge-

rechnet. Problematisch am Grundtypkonzept ist

unter anderem, dass erfolgreiche Kreuzungen

Grundtypenzugehörigkeit belegen, misslingende

Kreuzungen eine Art jedoch nicht notwendiger-

weise vom Grundtyp ausschließen. Das ist darin

begründet, dass erfolgreiche Kreuzungen Ähnlich-

keiten auf vielen verschiedenen Komplexitätsebe-

nen benötigen (also Kontinuität belegen) und

bereits sehr geringe Änderungen Kreuzungen

unmöglich machen. Es stellt sich daher die Frage,

was aus einer misslungenen Kreuzung überhaupt

folgen kann. Letztendlich müssen wohl doch auch

morphologische Kriterien eine Rolle spielen und

tun dies auch bereits im Sammelband von SCHERER

(1993). 

Der Vorteil des Kreuzungskriteriums ist, dass

sein Erfüllen komplexe Ähnlichkeit sehr einfach

nachweist, während dies auf genetischer oder mor-

phologischer Ebene (noch) nicht so deutlich mög-

lich ist. Da Kreuzungen dieses Ähnlichkeitsmuster

jedoch nur widerspiegeln, spricht nichts dagegen,

wenn die Kontinuität zwischen zwei Arten auch auf

andere Weise ermittelt wird. Beispielsweise, wenn

anhand von Eigenschaften im Körperbau gezeigt

wird, dass die Arten im morphologischen Raum

eine Gemeinschaft bilden (vgl. HEILIG 2008a). Ein

Grundtyp ist damit nicht mehr nur eine Gruppe von

Organismen, für die eine große interne Kontinuität
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Abb. 2: Mit dem Fossilbericht abgeglichenes Kladogramm für Krebstiertaxa nach WILLS

(1998, 466). Schwarze Balken sind durch Fossilfunde belegt, blaue Balken (ghost ranges)
repräsentieren die Existenz einer Organismengruppe, die aufgrund evolutionstheoretischer
Überlegungen postuliert wird, aber fossil nicht belegt ist. Diesem Verfahren liegt die Über-
legung zugrunde, dass im Kladogramm identifizierte Schwestertaxa gleichzeitig entstehen,
also beide mindestens so alt sind, wie der weiter zurück überlieferte. Das erst später auf-
tauchende Taxon muss in der Zeitspanne, die zwischen den beiden Auftauchdaten liegt, in
geologisch nicht überlieferten Lebensräumen gelebt haben. 
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(empirisch, durch Kreuzung) nachgewiesen wird,

sondern auch eine Gruppe, die nach außen hin

abgegrenzt werden kann. Es stellt sich dabei die

Frage, was noch als kontinuierlicher Übergang

gewertet werden kann und was bereits als Diskon-

tinuität angesehen werden sollte. Diese Suche nach

Diskontinuität ist in der ursprünglichen Grundty-

pendefinition nicht enthalten, spielte jedoch bereits

in den allerersten Studien eine große Rolle. 

Mit dem Begriff der Diskontinuität taucht eine

Komponente auf, welche zu großen Teilen subjek-

tiv ist. Das auf den ersten Blick objektive Kreu-

zungskriterium kann dem Grundtypkonzept also

nicht zu einer klaren Definition verhelfen. Schon

aus dem Grund, dass gar nicht so klar ist, was ein

Grundtyp überhaupt ist, möchte ich das Grund-

typkonzept nicht zur Grundlage dieser Arbeit

machen und werde vorerst offen lassen, ob es

Grundtypen oder andere Krebstiergruppen sind,

die im Hinblick auf ökologische Ursachen der 

Fossilabfolge diskutiert werden sollten. 

Polyvalenz. Ein Aspekt, der im Rahmen der

Grundtypenbiologie häufig angeführt wird, soll

jedoch auch hier zur Anwendung kommen: das

Konzept der polyvalenten Stammformen. Demzu-

folge gehen die Vertreter einer Gruppe (eines

Grundtyps) auf eine gemeinsame Stammform

zurück, die ein großes genetisches Potential auf-

wies, und dadurch eine rapide Diversifikation der

Organismengruppe ermöglichte. Auch wenn nicht

direkt Bezug auf die taxonomische Einheit des

Grundtyps genommen wird, kann der Polyvalenz-

gedanke dennoch als Arbeitshypothese dienen, da

er sich in vielerlei Hinsicht als nützlich erwiesen

hat, Befunde in der Evolutionsbiologie besser zu

verstehen. Beispielsweise erfahren abrupt auftau-

chende Merkmale vor dem Hintergrund eines

bereits bestehenden Potentials oft eine angemes-

senere Deutung als unter der Annahme einer

makroevolutiven Neuentstehung (z.B.: BINDER

2008; HEILIG 2008a; KUTZELNIGG 2008). 

Die von polyvalenten Stammformen ausge-

hende Diversifikation wird häufig im Sinne einer

adaptiven Radiation auf der Grundlage von extre-

mer Mischerbigkeit gedeutet (vgl. Studien in SCHE-

RER 1993). Es stellt sich jedoch die Frage, ob die

Verteilung der Merkmale aus dem bestehenden

Potential heraus tatsächlich auf Anpassungspro-

zesse zurückgeht oder nicht-adaptiv erfolgt. Nicht-

adaptive Radiation könnte wesentlich schneller

erfolgen als die Etablierung angelegter Merkmale

durch natürliche Selektion (WOOD 2005, 187-197).

ECK (1988) spricht in dieser Hinsicht von „evoluti-

ver Radiation“ im Kontrast zu „adaptiver Radiati-

on“. Das genannte Potential sollte in diesem Sinne

nicht nur auf die Existenz verschiedener Allele in

der Ausgangspopulation zurückgeführt werden,

sondern auch latente Genkomplexe, spezielle

genetische Mechanismen zur Steigerung der Rate

positiver Mutationen und zielgerichtete Mikroevo-

lution in Betracht ziehen (vgl. HEILIG 2008a).

Evolut ion und Muster

Fossile Muster als Herausforderung für das
Konzept der „nicht überlieferten Lebensräu-
me“. Die postulierte Triebfeder nicht-phylogene-

tisch bedingter Fossilabfolgen – die sich ändernde

Ökologie – folgt keinen festen Regeln und ist vie-

len unberechenbaren Schwankungen unterworfen.

Auf dieser Grundlage stellt sich die Frage: Warum

lassen sich in der (hypothetisch ökologischen)

Abfolge der fossil in Erscheinung tretenden Orga-

nismengruppen Regelhaftigkeiten, Muster und

Trends erkennen? Was sind die Mechanismen der

ökologischen Sortierung? 

Der Fossilbericht der Krebstiere weist das

Muster einer Komplexitätszunahme auf. Auf eine

zufällige Reihenfolge der Organismengruppen beim

Verlassen der verschiedenen geologischen Lebens-

räume zu verweisen, um die Ordnung im Fossil-

bericht zu erklären, genügt nicht. Ein solcher syste-

matischer Befund erfordert systematische Ursa-

chen. Diese Faktoren der ökologischen Sortierung

von fossilen Abfolgen sollen in diesem Artikel erar-

beitet werden.
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keit einer Organismengruppe, welche

deren rasche Diversifikation der

Stammpopulation erlaubt.

Präadaption: Ein Merkmal, das erst

in zukünftiger Umgebung von Bedeu-

tung wird. Im Rahmen des ateleolo-

gischen Evolutionsparadigmas wird

seine Entstehung als Anpassung an

vormals gegenwärtige Umweltbedin-

gungen gedeutet. In einer späteren

Umwelt wird das Merkmal neu bewer-

tet und unter Umständen in den Rang

eines Schlüsselmerkmals gehoben.

stratigraphisch: Die geologische

Schichtenfolge betreffend.

Schlüsselmerkmal: Ein Merkmal,

das einer Gruppe in einer bestimmten

Umwelt Vorteile bietet (z. B. durch

Erschließen von Ressourcen) und da-

durch ihre Diversifikation ermöglicht.

Schlüsselneuheit: Ein Schlüssel-

merkmal, das innerhalb einer Evolu-

tionslinie durch makroevolutive Pro-

zesse neu entsteht.

Teleologie: Lehre von den Zwecken

und der Zielgerichtetheit von Vor-

gängen.

Glossar

Adaptive Radiation: Die Auffäche-

rung einer Organismengruppe von

einer Stammform ausgehend in Unter-

gruppen durch deren Anpassung an

verschiedene Lebensräume. Radiation

kann besonders schnell erfolgen,

wenn die Merkmalsverteilung nicht

durch Anpassung geschieht, also eine

nicht-adaptive Radiation vorliegt. 

Diversifikation: Verschiedenwer-

den; wird hier nur im Sinne der Grup-

penvariation auf der Basis von Poly-

valenz verwendet.

Homologie: Gleichwertigkeit (z.B.

gleiches Bauprinzip) ähnlicher, z.T.

aber auch unähnlicher Strukturen, Or-

gane oder Prozesse.

morphologisch: Die Gestalt betref-

fend.

Ontogenese: Individuelle Entwick-

lung von der befruchteten Eizelle an.

Phylogenese: Stammesgeschichte,

Evolutionsverlauf.

Phanerozoikum: Teil der geologi-

schen Säule, der in größerem Umfang

vielzellige Lebewesen fossil überlie-

fert (Kambrium bis Gegenwart).

Polyvalenz: Genetische Vielseitig-
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Fossile Muster als evolutive Trends? Auch

phylogenetisch begründete Ansätze, die nicht nur

auf den Lückenbüßer „Zufall“ zurückgreifen, ste-

hen vor einem zu erklärenden Problem, wenn von

Trends oder stratigraphischen Mustern gespro-

chen wird. Dieses komplexe Themenfeld soll in 

diesem Artikel nicht diskutiert werden. Generell

merken jedoch auch ADAMOWICZ et al. (2008, 4786),

deren Arbeit hier besprochen wird, an: „Die mei-

sten Naturwissenschaften arbeiten damit, Muster

und Trends zu dokumentieren und daraus gene-

relle Regeln abzuleiten. Die Evolution ist jedoch ein

im Wesentlichen zufälliger Prozess, was bedeutet,

dass evolutionäre Richtungen nur selten vorher-

gesagt werden können. Für vorgeschlagene evolu-

tionäre Trends wie z. B. Copes Regel für die evo-

lutionäre Größenzunahme in Abstammungslinien

hat sich – generell betrachtet – gezeigt, dass sie nur

einen geringen Vorhersagewert haben […].“

Das hier diskutierte Muster ist so gesehen im

Rahmen des Evolutionsparadigmas nicht unbe-

dingt zu erwarten gewesen und verlangt von stam-

mesgeschichtlich orientierten Erklärungsversu-

chen befriedigende Ansätze, stellt zugleich aber

auch die Frage nach Alternativen. Die Tatsache,

dass auch phylogenetische Erklärungsansätze für

die Muster im Fossilbericht (bzw. für Muster in der

Evolution) noch in ihren Kinderschuhen stecken,

sollte auf Vertreter des hier diskutierten ökologi-

schen Ansatzes ermutigend wirken. Es besteht hier

die seltene Gelegenheit, die verschiedenen Ansät-

ze – inklusive etwaiger Fortschritte und Rück-

schritte – angemessen zu vergleichen.

Ein systematischer Befund erfordert

systematische Ursachen.

Gerichtete Mikroevolution als Ursache? Auch

wenn fossile Muster keinem ökologischen, sondern

einem stammesgeschichtlichen Trend entspre-

chen, stellt sich die Frage nach der Triebfeder. Evo-

lution als „ein im Wesentlichen zufälliger Prozess“

(s.o.; Hervorhebung nicht im Original) scheint

wenig geeignet, regelmäßige Muster zu erklären.

Anders sieht es aus, wenn der Evolutionsprozess

nicht ziellos, sondern teleologisch, also sich an

zukünftigen Bedürfnissen orientierend, abläuft.

Das Konzept der polyvalenten Stammformen lie-

fert dieses vorausschauende Element durch ein

Anfangspotential, das in späteren Situationen von

Vorteil wird. Die Komplexitätszunahme der Krebs-

tiere könnte so gesehen ein nach und nach (den

gesteigerten Bedürfnissen folgend) verwirklichtes,

bereits in den Stammformen bestehendes Potenti-

al darstellen. Wenn man schon von einer phyloge-

netischen Erklärung ausgeht, scheint ein solcher

Mechanismus weitaus naheliegender zu sein als ein

ungerichteter. Möglicherweise ist die korrekte

Erklärung der Komplexitätszunahme der Krebstie-

re auch eine Kombination eines solchen stammes-

geschichtlichen und eines ökologischen Trends,

die beide in dieselbe Richtung weisen. Beispiels-

weise könnte die monophyletische Klasse der

Höheren Krebse (Malacostraca) eine ökologisch

bedingt auftauchende Gruppe darstellen, während

ihre Ordnungen durch evolutive Prozesse (auf der

Grundlage eines bereits bestehenden Potentials?)

herausgebildet worden sein könnten.

Detai ls  zum Komplexitätszuwachs 
der  Krebst iere

Im folgenden Abschnitt wird genauer erläutert,

worin sich der Komplexitätszuwachs im Einzelnen

zeigt. Er kann übersprungen werden, ohne dass

dadurch der rote Faden verloren gehen sollte. Vor-

aussetzung für spätere Überlegungen ist lediglich,

dass die Ordnungen der Krebstiere im Verlauf des

Fossilberichts immer mehr verschiedene Glied-

maßtypen (z.B. Waffen, Paddelwerkzeuge) aufwei-

sen. Es gilt, die fossile Abfolge der Krebstierord-

nungen zu erklären.

Was genau wird komplexer? Die Arbeit von

ADAMOWICZ et al. (2008, 4786) hatte ihren Fokus auf

der „morphologischen Differenzierung der Glied-

maßen“ bei Krebstieren. Dabei entdeckten die

Autoren eine Komplexitätszunahme in verschie-

dener Hinsicht.

So gelang es den Autoren zu zeigen, dass die

jüngeren der 66 untersuchten freilebenden und im

Phanerozoikum (vgl. Abb. 2) auftauchenden Krebs-
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Abb. 3: Regressions-
analyse der Glied-

maßendiversität über
das Phanerozoikum

hinweg unter verschie-
denen Gesichtspunkten
(nach ADAMOWICZ et al.
2008, 4787). Zugrunde

liegen die jeweiligen
Daten des erstmaligen
fossilen Auftretens von
66 freilebenden Krebs-

tierordnungen. Die
Anzahl der verschiede-

nen Gliedmaßtypen
nimmt ebenso zu wie

der Brillouinwert. Die
Anzahl der Glied-

maßenpaare bleibt
konstant.  
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tiertaxa im Durchschnitt komplexer waren als die

bereits früher in der fossilen Überlieferung in

Erscheinung tretenden. Dies gilt jedenfalls, wenn

man die Komplexität der einzelnen Körperseg-

mente und ihrer Gliedmaßen als Kriterium wählt.

Die durchschnittliche Anzahl der Extremitäten-

paare blieb für die Krebstiere über den untersuch-

ten Abschnitt des Fossilberichts relativ konstant

(Abb. 3B). Dagegen zeigt sich das Muster des Kom-

plexitätsgewinns am deutlichsten an der Anzahl

der zum jeweiligen Zeitpunkt im Fossilbericht auf-

tretenden Gliedmaßtypen (Abb. 3C), also an der

Anzahl der verschiedenen Arten von Anhängseln

mit jeweils spezifischen Aufgaben und Funktionen

(Waffen, Paddelwerkzeuge usw.). Auch die Quan-

tifizierung des Komplexitätsgewinns mit Rückgriff

auf den Brillouinindex (s.o.) zeigt eindeutige Ergeb-

nisse (Abb. 3). Die von den Wissenschaftlern unter-

suchten Taxa sind auf der Ebene der Ordnungen

anzusiedeln. Die Frage nach der Ursache für den

Trend der Komplexitätszunahme bei den Krebs-

tieren korrespondiert also mit der Frage nach den

Gründen für das spezifische Muster der Abfolge der

Ordnungen der Krebstiere. Sowohl phylogeneti-

sche als auch ökologische Ansätze (oder Kombi-

nationen daraus) haben also dieses Muster zum

Gegenstand. Wie tief das Muster reicht – ob wirk-

lich bis zu den einzelnen Ordnungen hinab oder

nur zu Ordnungsgruppen, wie etwa den Klassen –

wird später diskutiert. 

Komplexitätszunahme in Untergruppen der
Krebstiere. In einem zweiten Schritt versuchen

die Autoren nachzuweisen, dass die beobachtete

allgemeine Veränderung auch tatsächlich einem

Trend in der Evolution der Krebstiere entspricht.

Ist die Verschiebung zu höherer Komplexität auf

parallele Evolution in mehreren Abstammungsli-

nien von einem homologen Stadium aus zurück-

zuführen (und liegt damit ein „aktiver“ Trend in

eine bestimmte Richtung vor)? Oder wurden ledig-

lich einige weniger komplexe Gruppen durch kom-

plexere ersetzt (Abb. 4; vgl. MCSHEA 1994; ALROY

1998; 2000)? Um diese Fragen zu beantworten,

wählten die Autoren 12 Abstammungslinien aus,

wie sie im Rahmen der Evolutionsbiologie ange-

nommen werden, und untersuchten diese indivi-

duell auf einen Komplexitätszuwachs. In 11 Fällen

ließ sich auch hier eine solche Komplexitätsver-

schiebung im Hinblick auf alle Kriterien, wiederum

mit Ausnahme der Gesamtanzahl an Gliedmaßen,

feststellen (Abb. 5). ADAMOWICZ et al. verglichen in

der Regel jeweils eine „lebende“ Ordnung mit einer

„fossilen“ derselben Klasse (siehe dazu „Appendix

E“ ihrer Arbeit).

Kein Nachweis eines evolutiven Trends. ADA-

MOWICZ et al. (2008) gehen bei ihren Überlegungen

von einer stammesgeschichtlichen Ursache der

Veränderung im Komplexitätsniveau der Krebs-

tierordnungen aus. Sowohl der Trend durch paral-

lele Evolution als auch die Verschiebung durch

Aussterben und Entstehung einiger komplexerer

Formen haben evolutive Neukonstruktionen als

Basis, die dem fossilen Auftreten einer Krebstier-

gruppe vorausgegangen sein sollen. Von diesen

zwei Optionen scheint die Hypothese des paralle-

len Komplexitätsgewinns (Trend) tatsächlich die

plausiblere. Dass es sich dabei aber tatsächlich um

ein evolutiv (stammesgeschichtlich) bedingtes

Muster handelt, wird dadurch nicht gezeigt, da gar

keine andere Option zur Diskussion gestellt wird.

Die Entscheidung, ob der Trend tatsächlich auf

einer phylogenetischen oder doch eher auf einer

ökologischen Ebene erfolgte, muss auf der Basis

anderer Kriterien gefällt werden. Diese werden im

weiteren Verlauf dieses Artikels erarbeitet. 

Implikationen für Erklärungsversuche der
Komplexitätszunahme. Die Beobachtung der

Komplexitätszunahme innerhalb von Klassen ist
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aber durchaus nicht unwichtig: In diesem Artikel

soll es um die Frage gehen, wie der Trend zu größe-

rer Gliedmaßenkomplexität bei den Krebstieren

verstanden werden kann, wie ökologische Ansätze

aussehen müssen und wie sie mit stammesge-

schichtlichen verglichen werden können. Eine

grundlegende Frage in diesem Zusammenhang ist,

auf welcher Ebene die Grenzen der Untergruppen

anzusiedeln wären, deren Abfolge im Fossilbericht

den Eindruck des Komplexitätsgewinns erzeugt.

Dafür ist die im letzten Abschnitt erläuterte Beob-

achtung von großer Bedeutung. Der in Abb. 2 

sichtbare Trend wäre auch verständlich, wenn bei-

spielsweise lediglich die Sequenz der Klassen der

Krebstiere eine systematische Ursache hätte,

während die Differenzierung in ihre Ordnungen

durch ungerichtete Evolutionsmechanismen, die

keinem Trend unterworfen waren, erfolgte. Hinzu

kommt nun aber, dass klar ist, dass auch innerhalb

einer Klasse ein Komplexitätszuwachs zwischen

verschiedenen Ordnungen zu verzeichnen ist. Das

Muster reicht bis auf die Ebene der Ordnungen

hinab. Ein ökologischer Erklärungsversuch, der das

gesamte Muster erklären will, muss also auch auf

der Ebene der Ordnungen ansetzen. Der zu

erklärende Trend zu höherer Gliedmaßenkomple-

xität entspricht der spezifischen Abfolge der Krebs-

tierordnungen. Weshalb diese Ordnungsabfolge

und keine andere? Weshalb findet man Decapoden

(s.u.) erst im Oberen Devon und warum taucht

diese Ordnung nicht schon früher auf? Waren sie

einfach noch nicht evolviert, oder besiedelten sie

geologisch nicht überlieferte Lebensräume, aus

denen sie erst aufgrund einer veränderten Ökologie

heraustraten? Auch wenn die Möglichkeit einer

Kombination evolutiver und ökologischer Trends

besteht, soll im Folgenden der Versuch unter-

nommen werden, das gesamte Muster – also die

Abfolge der Ordnungen – ausschließlich ökolo-

gisch zu erklären.2

Zusammenhang zwischen Komplexitäts-
niveau und Auftauchen/Verschwinden der
Ordnungen im Fossilbericht. Als dritte Beob-

achtung führen die Autoren einen Zusammenhang

zwischen Entstehungs- und Aussterbeereignissen

von Krebstierordnungen und ihrer Komplexität an.

Neu in Erscheinung tretende Taxa hatten eine

größere Anzahl an Extremitätentypen und wiesen

einen höheren Grad an Gliedmaßendifferenzierung

auf als der damalige Durchschnitt der bereits 

bestehenden und schon früher aufgetauchten

Taxa. Aus dem Fossilbericht verschwindende

Taxa hingegen waren nach Aussage der Autoren

weniger komplex als der jeweilige Durchschnitt zu

diesem Zeitpunkt.

Paläontologischer Trend und heutige Situa-
tion. Als vierten Punkt kann man der Arbeit ent-

nehmen, dass die Muster der heutigen Krebstiere

zumindest teilweise den paläontologischen Trend

wiedergeben. So besteht ein eindeutiger positiver

Zusammenhang zwischen dem Artenreichtum

heutiger Krebstierordnungen und ihren Tagmosis-

werten: Ordnungen mit einer hohen Artendiver-

sität weisen tendenziell hohe Werte für die Anzahl

an Gliedmaßtypen auf. Eine Beziehung zwischen

Artenvielfalt und der Gesamtanzahl an Glied-

maßen besteht nicht, woraus ADAMOWICZ et al.

(2008, 4788) schlussfolgern, dass die „Glied-

maßenanzahl in keiner Beziehung mit der Diversi-

fikation“ steht. Während ADAMOWICZ et al. (2008)

einen Zusammenhang zwischen Tagmosisgrad

und Diversität auf der Artenebene (Anzahl Arten

einer Ordnung) nachweisen konnten, war es CISNE

(1974) bereits gelungen, eine positive Korrelation

zwischen einem hohen Maß an Tagmosis und der

Ordnungsdiversität (also Ordnungsanzahl über die

Erdgeschichte hinweg) bei wasserlebenden Arthro-

poden aufzuzeigen.

Weitere Aspekte der Arbeit von ADAMOWICZ et
al. (2008). Zusammenfassend meinen ADAMOWICZ

et al. (2008, 4786) zu diesen Ergebnissen, sie böten

„eine seltene Demonstration eines weitreichenden

und vermutlich kanalisierten („driven“) Trends, der

in mehreren unabhängigen Stammeslinien auftritt

und sowohl die Gestalt als auch die Anzahl der Spe-

zies beeinflusst – über die langen Zeiträume der

Erdgeschichte hinweg bis zum heutigen Tag“.

In der anschließenden Diskussion der Ergeb-

nisse rechtfertigen die Autoren ihre Schlussfolge-

rung, dass ein genereller Komplexitätszuwachs

innerhalb der Krebstiere während des Phanerozoi-

kums vorliegt und weshalb nicht davon auszuge-

hen ist, dass dieser das Resultat von Zufallsbewe-

gungen („random walks“) ist. Weiterhin merken sie

an, dass ein erreichtes Komplexitätsniveau im wei-

teren evolutiven Verlauf nur noch gesteigert wird.

Ausnahmen stellen Bewohner von Grenzbiotopen

(z.B. Höhlen) dar, die für Lebewesen eine beson-

dere ökologische Herausforderung darstellen. 

Unter anderem deswegen spekulieren die Auto-

ren auch, dass der dem Trend zugrundeliegende

Mechanismus eine Kombination ökologischer

Konkurrenz und einer ontogenetisch bedingten

Kanalisation (vgl. FLATT 2005) sein könnte. 

Der Rahmen des ökologischen 
Erklärungsversuchs

Schlüsselneuheit. Wie können die im vorange-

gangenen Abschnitt erläuterten Ergebnisse im

Rahmen einer ökologisch begründeten Abfolge der

Krebstierordnungen verstanden werden? Der

Aspekt des Komplexitätsgewinns fordert wohl am

stärksten eine Erklärung ein. Ein Erklärungsansatz

könnte in der Überlegung stecken, mit welcher
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ADAMOWICZ et al. (2008, 4788) den Zusammenhang

zwischen paläontologischer und heutiger Situation

kommentieren: 

„Auch wenn es sehr schwer ist, etwas Sicheres

über die Ursachen zu sagen, ist es doch möglich,

dass die Evolution neuer Gliedmaßtypen entschei-

dend für den Antrieb der Diversifikation war (‘key

innovation’-Hypothese). Vielleicht trägt eine grö-

ßere Diversität an Gliedmaßtypen innerhalb eines

Individuums zur weiterführenden ‘Evolvierbarkeit’

oder ‘Anpassungsfähigkeit’ einer Stammeslinie 

bei, indem sie es ermöglicht, dass neue und ver-

schiedene Funktionen leichter entstehen und

indem sie die Nischendiversifikation vorantreibt.“ 

Mit anderen Worten: Die evolutive Neukon-

struktion einer Struktur ist in einer bestimmten

ökologischen Situation von großer Bedeutung und

fördert die weitere Diversifikation der Gruppe,

indem sie eine adaptive Radiation ermöglicht (vgl.

BOND & OPELL 1998). Die „key innovation“ ist in der

Regel bereits mit einer evolutiv-phylogenetischen

Interpretation belegt. Es wird damit nicht nur ein

Merkmal bezeichnet, das eine gewisse funktionelle

Bedeutung für die weitere Diversifikation einer

Organismengruppe hat, sondern auch ausgesagt,

dass dieses in eine vorangegangene Evolutionsge-

schichte eingebunden ist. So definieren HEARD &

HAUSER (1995) die „key innovation“ als „eine evo-

lutive Veränderung in einem individuellen Merk-

mal oder individuellen Merkmalen, welche ursäch-

lich mit einer gesteigerten Diversifikationsrate im

Ein phylogenetischer Bezug 

ist in den meisten Fällen gar nicht 

angebracht oder zumindest unnötig.

resultierenden Stamm verbunden ist“. Und FUTUYMA

(2007, 154) wird noch deutlicher, wenn er von einer

„Schlüsselanpassung“ („key adaption“) spricht.

Diese sei „eine Anpassung, welche es einem Orga-

nismus erlaubt, eine völlig neue ökologische Nische

zu besetzen“ (ähnlich MILLER 1949; VAN VALEN 1971;

BAUM & LARSON 1991; ROSENZWEIG & MCCORD 1991).

In diesem Sinn bietet es sich an, im Deutschen von

einer „Schlüsselneuheit“ zu sprechen. 

Schlüsselmerkmal. Generell ist dieser phyloge-

netische Bezug aber in den meisten Fällen gar nicht

angebracht oder zumindest unnötig. Wenn man

„key innovations“ beispielsweise als phänotypi-

sche Merkmale versteht, die „Organismen Zugang

zu neuen ökologischen Ressourcen geben und rapi-

de, manchmal spektakuläre, adaptive Radiation

verursachen“ (so PELLMYR & KRENN 2002, 5498), ist

dies eine lediglich funktionelle Beschreibung ohne

Bezug zum Ursprung des Merkmals. Da die durch

Merkmalsvergleiche und Fossilien abgeleitete

Stammesgeschichte des Lebens in der gegenwär-

tigen Biologie als Leitparadigma gilt, werden neu

auftauchende Merkmale jedoch automatisch als

Ergebnis des Evolutionsprozesses betrachtet und

meist als Schlüsselneuheiten bezeichnet. Bei der

rein funktionalen Bedeutung der fossilen „key inno-

vation“ ist es im Prinzip gleichgültig, woher das

„neue“ Merkmal ursprünglich stammt: Ob es durch

einen evolutiven Prozess de novo (ganz neu) ent-

stand oder schon zuvor in einer bestimmten Orga-

nismengruppe vorhanden war, die bis dato jedoch

in einem geologisch nicht überlieferten Biotop

lebte. Während für den ersten Fall die makro-

evolutive Entstehung neuer Konstruktionen (bzw.

neuer Gruppen) die direkte Voraussetzung wäre,

müsste dem zweiten Fall eine Änderung der öko-

logischen Bedingungen vorausgehen. Statt dass

sich eine Gruppe A zur Gruppe B entwickelt, ver-

ändert sich im zweiten Fall die Umwelt so, dass

eine bereits existierende Gruppe B einer bis dato

existierenden Gruppe A überlegen wird und sich

ausbreitet. Die neue – für B passende – Umwelt

erlaubt dieser Gruppe nun die Diversifikation. Ent-

scheidend wäre hier also nicht eine Anpassung des

Organismus an seine Umwelt, sondern die Verän-

derung der Umwelt in eine bestimmte Richtung,

sodass sie passend für eine bestimmte (schon vor-

handene) Gruppe wird. Getreu dem Motto: Wenn

der Prophet nicht zum Berg kommt, muss der Berg

sich eben zum Prophet begeben.

Wenn ein Merkmal jedoch schon ohne phylo-

genetischen Bezug definiert ist und in diesem Sinn

verwendet wird, ist es nur konsequent und ver-

meidet Missverständnisse, wenn es mit einer dem-

entsprechenden Bezeichnung belegt wird. Daher
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Aktivierung“. Ganz ähnlich schreibt

BINDER (2008, 98) zu Ergebnissen

eines Langzeitexperiments mit E. coli,

in dessen Verlauf die Fähigkeit,

Zitronensäure als Kohlenstoffquelle

zu nutzen, auftauchte: „Gespannt darf

man auch darauf sein, als wie ‚neu‘

sich die entscheidende Neuerung bei

E. coli herausstellen wird. Handelt es

sich wirklich um eine ‚key innovation‘,

wie die Autoren in ihrem Titel be-

haupten, oder ist die neue Funktion

vielleicht durch Reaktivierung einer

‚verborgenen‘ Transportfunktion ent-

standen, durch Verlust oder Ände-

rung der Spezifität eines Transport-

kanals?“ 

Auch hier gilt: Die Unterscheidung

zwischen den Optionen „Präadaption“

und „Schlüsselneuheit“ ist zunächst

unabhängig von der ursprünglichen

Entstehung der präadaptiven Merk-

male.

Schlüsselinnovationen in beobachteten Populationen? 

Das in Abb. 6 dargestellte Schema 

gilt auch für Merkmale, die nicht im

Fossilbericht, sondern innerhalb von

beobachteten Populationen „neu“ in

Erscheinung treten. Anstatt diese als

ein Produkt von Makroevolution (Neu-

konstruktion) zu interpretieren, lassen

sich diese Fälle oft gut auf der Grund-

lage einer mikroevolutiven Ausprä-

gung eines bereits bestehenden gene-

tischen Potentials verstehen. So 

diskutiert HEILIG (2008a) in einer

Eidechsenart auftauchende Struktu-

ren im Verdauungstrakt, die in nur

wenigen Generationen entstanden

sein sollen, und führt Hinweise dafür

an, dass bereits in der Stammpopula-

tion das nötige genetische Potential

für diese Konstruktionen enthalten

war. Auch hier ist die Frage nach 

der ursprünglichen Herkunft dieses

Potentials eine völlig andere als die

Frage nach „Neuentstehung oder
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wird hier vorgeschlagen, von „key characters“ –

Schlüsselmerkmalen – zu sprechen, wenn damit

lediglich ein Merkmal gemeint ist, welches auf-

grund seiner „Schlüsselrolle“ von Bedeutung ist,

ohne dass etwas über seinen Ursprung gesagt wird. 

Soll ein solches Merkmal dann in einem stam-

mesgeschichtlichen Rahmen als Neukonstruktion

interpretiert werden, ist es sinnvoll, von einer

Schlüsselneuheit (key innovation) zu sprechen.

Andererseits könnte sich herausstellen, dass das in

Frage stehende Schlüsselmerkmal – bevor es zur

Diversifikation einer Tiergruppe beitrug – zur Aus-

stattung einer bereits existierenden, aber geolo-

gisch noch nicht überlieferten Organismengruppe

gehörte, also eine „Präadaption“ darstellt.

Hierzulande hat sich leider für „key innovation“

die unpassende, da ohne stammesgeschichtlichen

Bezug auskommende, Übersetzung „Schlüssel-

merkmal“ eingebürgert (RIEPPEL 1999, 93; vgl. SUD-

HAUS & REHFELD 1992, 168ff.). Die hier vorgeschla-

gene Begriffszuordnung – die Differenzierung zwi-

schen bloßem Schlüsselmerkmal und evolutiv

interpretierter Schlüsselneuheit („key innovation“)

vermeidet solche Unklarheiten. 

Präadaption. Die Frage, woher die neue Orga-

nismengruppe mit ihrer Merkmalsausstattung

ursprünglich kommt, ist beim Verweis auf ein

Schlüsselmerkmal wie gesagt zunächst ausge-

klammert. Sie könnte mit ihren Schlüsselmerkma-

len evolutiv entstanden sein. Dabei soll ein schon

im Vorhinein durch evolutive Mechanismen her-

vorgebrachtes – präadaptives – Merkmal durch

eine Umweltveränderung neu bewertet und

dadurch in den Rang eines Schlüsselmerkmals

erhoben werden (vgl. VON HAGEN & KADEREIT 2003).

HUNTER (1998, 34) meint im Hinblick auf die Suche

nach Merkmalen, die für eine Diversifikation ver-

antwortlich sind, beispielsweise: „Man mag ver-

sucht sein, Merkmale zu vernachlässigen, welche

entstanden sind, als die Radiation noch lange nicht

stattfand. Tatsächlich ist es jedoch so, dass diese

Merkmale eine Radiation ermöglichen, sobald bio-

tische oder abiotische Bedingungen für die Aus-

breitung günstig werden.“ 

Von „Präadaption“ zu sprechen, bedeutet

zunächst nur, dass ein Merkmal bereits vor seiner

neuen Bedeutung durch eine veränderte Umwelt

existiert hat. Dieser Bezug auf ein zukunftsorien-

tiert scheinendes Potential ist in der ateleologisch

orientierten Evolutionsbiologie natürlich ein

gewisses Problem. Das später bedeutsam werden-

de Merkmal wird in diesem Kontext daher als

Anpassung an (zu einem früheren Zeitpunkt)

gegenwärtige Bedingungen betrachtet und nicht

etwa als Anpassung an diese zukünftigen – für

ungerichtete Prozesse unsichtbaren – Umstände.

Alternativ kann „Präadaption“ jedoch auch teleo-

logisch verstanden werden. Die Anpassung an

zukünftige Umstände erfolgt unter Vorwegnahme

eben dieser zukünftigen Situation. Eine solche

Zukunftsorientierung erfordert eine intelligente

Quelle, sodass ein auf diese Weise entstehendes

Merkmal im wahrsten Sinne des Wortes für eine

zukünftige Situation „gedacht“ ist. Zur Spezifizie-

rung dieser intelligenten Ursache siehe den Beitrag

zu den Honigfressern in dieser Ausgabe (HEILIG

2009; vgl. HEILIG 2008b).

In Abb. 6 wird eine Übersicht über Verständnis-

möglichkeiten von fossil auftretenden Schlüssel-

merkmalen gegeben. (Diese Unterteilung kann auch

sinnvoll für Beobachtungen gemacht werden, die

sich nicht auf den Fossilbericht, sondern auf empi-

risch beobachtete Populationen beziehen. Siehe

dazu den Kastentext.) Diese Interpretationsoptio-

nen stehen prinzipiell auch im Hinblick auf das hier

diskutierte Beispiel der Krebstiere offen. Im näch-

sten Abschnitt sollen daher Kriterien erarbeitet wer-

den, anhand derer eine Unterscheidung der Phä-

nomene im Einzelfall ermöglicht werden könnte. 

Unterscheidung von Präadaption und Schlüs-
selneuheit im Fossilbericht: Ökologischer
Kontext des Schlüsselmerkmals. Die Konzep-

te der nicht überlieferten Lebensräume und der auf

polyvalente Stammformen zurückgehenden Orga-

nismengruppen regt neue Forschung an. Je nach-

dem, ob man von präadaptiven oder innovativen

Schlüsselmerkmalen ausgeht, ergeben sich näm-

lich ganz verschiedene Erwartungen an den Fos-

silbericht, die jeweils getestet werden können,

wodurch die verschiedenen Erklärungen an Plau-

sibilität gewinnen oder verlieren. Von Schlüssel-

neuheiten würde man beispielsweise erwarten,

dass sie auch auftreten, ohne dass dem eine unmit-

telbare Umweltveränderung vorausgeht (also

diese schon länger zurückliegt). Denn es ist unplau-

sibel, dass der angebliche Erfindungsreichtum der

Natur immer genau dann abrufbereit ist, wenn sich

ändernde Umweltbedingungen danach verlangen.

Nur im Rahmen eines bereits bestehenden Merk-

malsreservoirs ist davon auszugehen, dass die Ant-

worten der Organismenwelt auf neue Herausfor-

derungen aufgrund von Umweltveränderungen

stets prompt erfolgen. 

Die Hypothese, dass ökologische Gründe für

die Abfolge der Gruppen verantwortlich sind, kann

also durch das Aufzeigen eines exakten Zusam-

menhangs zwischen dem fossilen Auftreten dieser
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Schlüsselmerkmal
(key character) 

Schlüsselerfindung
(key innovation) 

Präadaption

ateleologisch teleologisch

Abb. 6: Übersicht über
mögliche Interpretatio-

nen von im Fossil-
bericht neu auftau-

chenden Merkmalen.
Erläuterungen sowie

Unterscheidungsmög-
lichkeiten im Text.
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Gruppen mit ihren Schlüsselmerkmalen und öko-

logischen Veränderungen zu jener Zeit belegt wer-

den. Dabei würde das Konzept gestärkt, wenn neue

Konstruktionen in Form „neuer“ Gruppen genau

dann im Fossilbericht auftauchten, wenn kurz

zuvor eine zum Schlüsselmerkmal passende Ver-

änderung der Ökologie zu verzeichnen wäre.

Trends in der Abfolge dieser Gruppen sollten recht

exakt mit Trends in der Veränderung der Ökologie

korrelierbar sein. Es könnte jedoch sein, dass mit

dem Schlüsselmerkmal andere, in der gegenwärti-

gen Ökologie eigentlich wenig nützliche Merkma-

le „huckepack“ genommen werden, weil sie auch

zur Ausstattung der sich aufgrund des Schlüssel-

merkmals ausbreitenden Gruppe gehören. Mögli-

cherweise liefert dieser Ansatz eine Erklärung für

bereits unerwartet früh in der Fossilüberlieferung

auftauchende „moderne“ Merkmale, für deren Ent-

stehung es oft schwierig ist, Selektionsdrücke zu

rekonstruieren. 

Das Konzept der „ökologischen Sortierung“

schwächen würde es, wenn auf Umwälzungen der

Ökologie hin nur manchmal und dann nach unre-

gelmäßigen, langen Zeiträumen Problemlösungen

gefunden würden bzw. Neukonstruktionen (und

neue Gruppen) ohne unmittelbare ökologische

Veränderungen zu verzeichnen wären.

Für eine rein phylogenetisch bedingte Sukzes-

sion höherer taxonomischer Kategorien würde es

sprechen, wenn gezeigt werden könnte, dass ein

Merkmal graduell in ein Schlüsselmerkmal trans-

formiert wurde, wenn also die eine Gruppe aus der

anderen allmählich und direkt hervorginge (und

damit nicht bereits davor getrennt von ihr exi-

stierte). Sind die morphologischen Einschnitte zwi-

schen den Gruppen jedoch größer und tauchen

neue Merkmale sprunghaft und komplett ausge-

bildet auf, würde das gut zu einer nicht-phyloge-

netischen, ökologischen Interpretation passen.

Dies ist zumindest dann zu erwarten, wenn man

von Diskontinuität zwischen den „Cuvierschen

Einheiten“ ausgeht. 

Differenzierung der Option „Präadaption“.
Wie kann nun der eigentliche Ursprung des präad-

aptiven Organismen-/Merkmalsaufgebots näher

bestimmt werden? Auf ateleologische Präadaption

zu verweisen liefert noch keinen konkreten Ent-

stehungsmechanismus, sondern schiebt das

Erklärungsbedürftige nur auf eine andere Ebene

und verschärft das zu lösende Problem sogar: Die

Frage ist nämlich, wie im Rahmen der Syntheti-

schen Evolutionstheorie ein Merkmal entstehen

kann, das eine komplexe Problemlösung für späte-

re Umweltbedingungen darstellt, auf das aber

schon in der Gegenwart selektiert werden muss.

Dies ist vielleicht für wenig spezifische Strukturen

denkbar, jedoch nicht für Konstruktionen, die sehr

genau zur neu auftauchenden Ökologie passen, für

die in der Vergangenheit jedoch keine entspre-

chenden (höchstens ähnliche) Selektionsdrücke

existiert haben können. Wenn es möglich wäre, sol-

che Situationen im Fossilbericht ausfindig zu

machen, würde dadurch die Interpretationsmög-

lichkeit „evolutive Präadaption“ geschwächt.

Dadurch würden Ansätze an Plausibilität gewin-

nen, bei denen die Präadaption tatsächlich eine

Anpassung an zukünftige Bedingungen darstellt,

die also teleologische Elemente enthalten.

Ateleologische Präadaption in Kombination

mit einer Umweltveränderung scheint außerdem

eine schlechte Erklärung für das Auftreten von

Schlüsselmerkmalen im Fossilbericht zu sein, da

diese in der Regel schon vor der von HUNTER

genannten Radiation im Fossilbericht auftauchen,

wenn auch noch nicht mit derselben Häufigkeit wie

später (nach der Neubewertung). Hier geht es

jedoch um den Ursprung von Merkmalen, die neu

im Fossilbericht auftauchen, weil sie in ihrer Orga-

nismengruppe zuvor in geologisch eben nicht über-

lieferten Lebensräumen existierten und ihre Funk-

tion als Schlüsselmerkmal bereits vom erstmaligen

Auftreten an haben.

Ökologischer Erklärungsversuch der  
Abfolge der  fossi len Krebst ierordnungen

Komplexitätszunahme der Krebstierordnun-
gen = Komplexitätszunahme der Ökologie?
Der relativ konstante Zuwachs von Gliedmaßtypen

bei den Krebstieren könnte auf der Grundlage des

bisher Erarbeiteten auch auf einen anderen kon-

stanten Trend zurückgeführt werden: Von einer

unspezialisierten Ökologie der frühen Erde ausge-

hend würde eine immer komplexer werdende Öko-

logie immer weiter differenzierte Lebensräume

entwickeln. Diese neuen, immer spezialisierteren

Möglichkeiten könnten von dementsprechend

komplexeren Ausstattungen der – sich bis dato in

geologisch nicht überlieferten Lebensräumen

befindenden – Krebstiergruppen genutzt werden.

Solche Krebstiergruppen könnten außerdem Bar-

rieren überwinden, welche sich simpleren Formen

angesichts komplexer Umweltgegebenheiten als

unüberwindbare Hürden in den Weg stellen wür-

den. Dabei wären komplexe (aber eben nicht

„neue“) „Gliedmaßtypen entscheidend für den

Antrieb der Diversifikation“ (ADAMOWICZ et al. 2008,

4788; s.o.), da sie die Besiedlung vielschichtiger

Lebensräume erlaubten. Da die Entwicklung der

Ökologie sicher nicht linear erfolgt, hat diese all-

gemeine Tendenz (siehe auch MAAS et al. 2006;

BOXSHALL 2004) natürlich auch ihre Ausnahmen,

wie etwa beeindruckend komplexe Werkzeuge zur

Nahrungsaufnahme bereits im frühen Kambrium

(BUTTERFIELD & HARVEY 2008).

Anzumerken ist noch, dass die komplexeren

Formen nicht prinzipiell „höherentwickelt“, „bes-

STUDIUM INTEGRALE
jjoouurrnnaall

31

WW SIJ 1_09 RZ  06.05.2009  23:43 Uhr  Seite 31



ser“ oder „überlegen“ im Vergleich zu den schlich-

ter ausgestatteten sind: In der weniger speziali-

sierten Umwelt der frühen Erde bieten letztere die

effizienteste Lösung (vgl. zur Problematik der

unzulässigen Wertung von Merkmalsausprägun-

gen KUTZELNIGG 2008).

Schlüsselmerkmale. Der Trend zur komplexe-

ren Gliedmaßausstattung betrifft wie oben

beschrieben die Fossilsequenz der Krebstierord-

nungen (und nicht etwa nur die Abfolge überge-

ordneter Kategorien). Ein Konzept, das diesen

Trend ausschließlich ökologisch erklären möchte,

muss folglich auch auf dieser taxonomischen

Ebene ansetzen. Vor dem Hintergrund des zum

„Schlüsselmerkmal“ Gesagten stellt sich daher die

Frage, ob die Ordnungen der Krebstiere im Hin-

blick auf ihre Gliedmaßen durch Merkmale von-

einander getrennt sind, die als Schlüsselmerkmale

hätten fungieren können. ln der Tat ist bereits aus

früheren Arbeiten bekannt, dass zwischen Ord-

nungen der Krebstiere teils erhebliche Unterschie-

de in der Gliedmaßausstattung auftreten (CISNE

1974; FLESSA et al. 1975).

Diversifikation auf der Basis polyvalenter
Stammformen. Zur Vorstellung mikroevolutiver

Diversifikation auf der Grundlage polyvalenter

Stammformen der Krebstierordnungen passen

auch die Ergebnisse dieser Studien, denen zufolge

innerhalb der Ordnungen nur wenig Variation zu

finden ist. Auch die Beobachtung von ADAMOWICZ

et al. (2008), dass Ordnungen mit einer größeren

Anzahl Gliedmaßtypen einen höheren Artenreich-

tum aufweisen als andere Ordnungen, passt gut in

diesen Deutungsrahmen: Nachkommen polyva-

lenter Stammformen mit vielen verschiedenen

Werkzeugen hätten auch viele verschiedene

Lebensräume besiedeln und somit viele speziali-

sierte Arten bilden können.

Geologisch nicht überlieferte Lebensräume.
Gibt es bereits Beispiele für im Fossilbericht län-

gere Zeit nicht auftauchende Krebstiere aufgrund

geologisch nicht überlieferter Lebensräume? In der

Tat wird auch im Rahmen ihrer Stammesge-

schichte von zum Teil sehr langen Zeiträumen aus-

gegangen, in denen Krebstiergruppen nicht fossil

überliefert worden sein sollen. WILLS (1998, 466)

veröffentlichte beispielsweise Abb. 2, welche auf

der Grundlage eines Kladogramms und fossiler

Daten erstellt wurde. Deutlich ist zu sehen, wie bei

Zugrundelegen dieser Stammesgeschichte die

Annahme von sogenannten „ghost ranges“ (in

großem Ausmaß!) notwendig wird.

Auch STEPHAN (2002) nennt einige Beispiele, wie

etwa Krebse aus dem Nusplinger Plattenkalk (S.

84f.), die aus benachbarten Biotopen eingewandert

sein sollen. In ihren hypothetischen ursprünglichen

Habitaten sei die Wahrscheinlichkeit einer Fossili-

sation aufgrund ständiger Bewegungen der Sedi-

mente unwahrscheinlich gewesen. Des Weiteren

nimmt STEPHAN (2002, 85f.) Bezug auf SCHWEIGERT

& DIETL (1999, 9), die davon berichten, dass der

Krebs Coleia longipes zwischenzeitlich für gut 40

Millionen Jahre fossil nicht überliefert wurde, weil

er an einen ganz speziellen Lebensraum angepas-

st war, „der nur ein sehr geringes geologisches

Überlieferungspotential besaß“. STEPHAN (2002,

110f.) verweist außerdem auf die Ordnung der Lep-

tostraca, die für 250 Millionen Jahre ohne fossile

Überlieferung geblieben sein soll. Auch die Fami-

lie Anaspididae ist fossil seit der Trias nicht mehr

vertreten und soll die Zeit bis heute (also für ca.

210 Millionen Jahre) in geologisch nicht überlie-

ferten Lebensräumen überdauert haben (S. 112f.).

Der Gedanke, dass im Fossilbericht auftau-

chende Krebstiere schon zuvor längere Zeit – in

geologisch nicht überlieferten Lebensräumen –

existieren konnten, ist also durchaus nicht so abwe-

gig. Das zeigt sich auch an folgendem Beispiel:

Die Ordnung der Zehnfußkrebse (Decapoda,

Abb. 7 zeigt einen Vertreter), enthält die für uns in

kulinarischer Hinsicht wichtigen Krebstiere Hum-

mer, Krabben und Garnelen. Sie taucht im Oberen

Devon durch Palaeopalaemon newberryi das erste

Mal fossil auf (SCHRAM et al. 1978). Der Ursprung

der Decapoda soll jedoch nicht im Devon liegen.

Vielmehr sollen Vertreter dieser Ordnung in geo-

logisch nicht überlieferten Lebensräumen schon

lange Zeit zuvor existiert haben (SCHRAM 2001;

SCHRAM 2009). Diese Annahme hat folgenden

Grund: P. newberryi ist nach evolutionären

Gesichtspunkten bereits sehr „fortschrittlich“ und

taucht nach einer Analyse von SCHRAM & DIXON

(2005) weit oben im Stammbaum der Decapoda

auf. Die „Wurzeln“ dieses Baumes müssen daher

weit zurückreichen – auch wenn sie fossil nicht

überliefert sind. SCHRAM (2009) schreibt über den

Ursprung der Decapoda im Hinblick auf die Frage,

wie weit zurück noch ausstehende Funde reichen

könnten, die für den Ursprung der Decapoda rele-

vant wären: „Wie weit zurück? Bis ins Ordovizium?

Bis ins Silur? Bis ins Kambrium? Wir können es
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Abb. 7: Roter Ameri-
kanischer Sumpfkrebs
(Procambarus clarkii)

(Public Domain)
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noch nicht sagen.“ Eine bemerkenswerte Feststel-

lung!

Weitere Muster  und Anwendungen

Zwischenformen: Mosaikartiges Merkmals-
muster im Kontext einer intermediären Öko-
logie. Mit der Vorarbeit der Identifizierung der

„Cuvierschen Einheiten“ bzw. dem Korrelieren von

Ökologie und Schlüsselmerkmal (bzw. neu auftau-

chender Gruppe) würde die Basis für weitreichen-

de Neuinterpretationen des Fossilberichts geschaf-

fen. So könnten auch andere Muster vor diesem

Hintergrund verstanden werden: Beispielsweise

wäre es eine Option, das Auftreten von Zwischen-

formen im Fossilbericht ökologisch zu erklären.

Diese stehen aufgrund ihrer morphologischen

Merkmale zwischen zwei größeren Organismen-

gruppen, eignen sich jedoch als evolutive Bin-

deglieder schlecht, da sie keine unfertigen, halb

ausgebildeten Einzelmerkmale aufweisen (vgl.

JUNKER & SCHERER 2006, VI.14), sondern nur eine

oft widersprüchliche Kombination von vollständi-

gen Merkmalen der beiden einschließenden Grup-

pen. Auch im Rahmen des hier vorgestellten

Erklärungsansatzes stehen Zwischenformen zwi-

schen zwei Organismengruppen – jedoch nicht in

einem evolutiven Stammbaum, sondern in Bezug

auf ihr Merkmalsmuster, das in einer bestimmten

Übergangsökologie vorteilhaft ist. Diese steht zwi-

schen der Ökologie der im Fossilbericht vorange-

henden und der nachfolgenden Organismengrup-

pe und fördert daher das fossile Auftreten der durch

passende Schlüsselmerkmale ausgestatteten

Mosaikform. Zu dieser Vorstellung würde passen,

dass viele Zwischenformen sehr spezialisierte

Organismen sind – oft mit hochspezifischen Kon-

struktionen ausgestattet – und keine unspeziali-

sierten, fließenden Übergänge darstellen (für den

Wasser-Land-Übergang siehe beispielsweise JUN-

KER 2004a/2004b/2005a/2006). Einzelstudien

müssen zeigen, ob in einer postulierten Stammes-

geschichte anscheinend vermittelnde Gruppen

wirklich aufgrund ihrer evolutiven Neuentstehung

im Fossilbericht auftauchen, oder ob die genann-

ten ökologischen Gründe den jeweiligen Befund

besser erklären. 

Ein ähnlicher Erklärungsansatz findet sich bei

WOOD & MURRAY (2003, 190), die auch von einer

Art „Übergangsökologie“ ausgehen. Allerdings

ordnen sie diese nicht in ein zeitliches Gefüge ein,

wie hier geschehen, sondern in ein geographisches

im Sinn einer ökologischen Zonierung: „Wenn die

Grenzregion zwischen der von Säugetieren und der

von Dinosauriern belebten Zone einen scharfen

ökologischen Übergang darstellt, ist es möglich,

dass Zwischenformen, die lange als Hinweis auf

eine Evolution interpretiert wurden, eigentlich

Beleg eines ökologischen Übergangs sind.“ WISE

(1995, 220) verweist in ähnlicher Weise darauf,

dass die bekannten säugetierähnlichen Reptilien

(JUNKER & SCHERER 2006, 243ff.; WOODMORAPPE

2001), die stratigraphisch zwischen Reptilien und

Säugetieren auftreten, ihren Status als Mosaikfor-

men zu einem großen Teil aufgrund intermediärer

Zahnausstattung innehaben. Dies wiederum führt

er auf ein Nahrungsspektrum zurück, das in seiner

Zusammensetzung zwischen dem der Reptilien

und dem der Säugetiere lag. Auch WISE geht von

einer geographischen Trennung der Biotope aus.

Die Überlegungen können jedoch auch auf das

Konzept der geologisch nicht überlieferten Lebens-

räume übertragen und in eine zeitliche Abfolge ein-

geordnet werden.

Der Zeitrahmen. Komplexe fossile Abfolgen von

taxonomisch höher stehenden Organismengrup-

pen können vor dem Hintergrund präadaptiver

(potentieller) Schlüsselmerkmale und unter der

Annahme gestörter Umweltbedingungen auch in

kurzen Zeiträumen verstanden werden: Einem

neuen Schlüsselmerkmal muss nicht zuerst einmal

eine lange Zeitspanne bis zum nächsten „Genie-

streich“ der Evolution folgen – vielmehr sind die

Organismengruppen mit ihrer Merkmalsausstat-

tung bereits in Startposition und können auf sich

ändernde Umweltbedingungen sofort reagieren,

indem sie durch ihre jeweils passenden Schlüssel-

merkmale und das vorhandene Anpassungspoten-

tial einen ökologischen Raum dominieren können.

Diese Feststellung ist sowohl für einen alternativen

Kurzzeitrahmen der Erdgeschichte von Bedeutung

als auch relevant für Interpretationen fossiler 

Phänomene in einem herkömmlichen Zeitrahmen.

Muster explosionsartiger Makroevolutionsereig-

nisse (wie etwa zu Beginn des Kambriums, s.o.), für

die bis heute keine angemessenen Evolutionsme-

chanismen gefunden werden konnten (VALENTINE

2004, 194), könnten als Ergebnis ökologischer

Umwälzungen in einem solchen – geologisch

betrachtet – „kurzen“ Zeitfenster angemessen

erklärt werden (vgl. STEPHAN 1994, 10).

Dank: Ich danke Theresa HALLER, Reinhard JUNKER, Niko

WINKLER, Manfred STEPHAN, Harald BINDER und Sven 

NAMSOR für viele kritische und hilfreiche Anmerkungen. 

Literatur
ADAMOWICZ SJ, PURVIW A & WILLS MA (2008) Increasing mor-

phological complexity in multiple parallel lineages of
the Crustacea. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 105, 4786-4791. 

ALROY J (1998) Cope’s rule and the dynamics of body mass
evolution in North American fossil mammals. Science
280, 731-734.

ALROY J (2000) Understanding the dynamics of trends within
evolving lineages. Paleobiology 26, 319-329.

STUDIUM INTEGRALE
jjoouurrnnaall

33

WW SIJ 1_09 RZ  06.05.2009  23:43 Uhr  Seite 33



Anonymus (2008) crustacean. Encyclopædia Britannica:
http://www.britannica.com/EBchecked/topic/14484
8/crustacean (Stand: 3. 11. 2008).

BAUM DA & LARSON A (1991) Adaptation reviewed: a phylo-
genetic methodology for studying character macroevo-
lution, Syst. Zool. 40, 1-18

BINDER H (2008) Langzeit-Evolutionsexperiment mit Esche-
richia coli. Empirischer Befund für neue Funktion durch
Mutation? Stud. Int. J. 15, 96-98.

BOND JE & OPELL BD (1998) Testing adaptive radiation and
key innovation hypotheses in spiders. Evolution 52, 
407-418. 

BOXSHALL GA (2004) The evolution of arthropod limbs. Biol.
Rev. 79, 253-300.

BRILLOUIN L (1962) Science and information theory. Acade-
mic Press, 2. Auflage. 

BUTTERFIELD NJ & HARVEY THP (2008) Sophisticated particle-
feeding in a large Early Cambrian crustacean. Nature
452, 868-871.

CAMPBELL NA & REECE JB (2006) Biologie. München, 6. Auf-
lage.

CHEN JY, VANNIER J & HUANG DY (2001) The origin of cru-
staceans: new evidence from the Early Cambrian of
China. Proc. R. Soc. Lond. B 268, 2181-2187.

CISNE JL (1974) Evolution of world fauna of aquatic free-
living arthropods. Evolution 28, 337-366. 

ECK S (1988) Gesichtspunkte zur Art-Systematik der Meisen
(Paridae) (Aves). Zool. Abh. Staatl. Mus. Tierk. Dresden
43, 101-143.

FLATT T (2005) The evolutionary genetics of canalization.
Quart. Rev. Biol. 80, 287-316. 

FLESSA KW, POWERS KV, CISNE JL (1975) Specialization and
evolutionary longevity in the Arthropoda. Paleobiology
1, 71-81.

FUTUYMA DJ (2007) Evolution. München.
HEARD SB & HAUSER DL (1995) Key evolutionary innovations

and their ecological mechanisms. Hist. Biol. 10, 151-173.
HEILIG C (2008a) Ruineneidechsen: Makroevolution oder

Polyvalenz? Rapide Anpassung, Makroevolution und
Hinweise auf programmierte Variabilität bei Podarcis
sicula (Sauria: Lacertidae). Stud. Int. J. 15, 76-88.

HEILIG C (2008b) Systematik der Antworten auf Ursprungs-
fragen. Evolution und Schöpfung: http://evolution-
schoepfung.blogspot.com/2008/11/klassifikation-
von-ursprungsvorstellung.html.

HEILIG C (2009) Molekulare Daten belegen: Konvergente
Evolution komplexer Merkmalssysteme bei den Sing-
vögeln. Stud. Int. J. 16, 45-49.

HUNTER JP (1998) Key innovations and the ecology of
macroevolution. Trends Ecol. Evol. 13, 31-36.

JUNKER R (1996) Evolution früher Landpflanzen. Eine kriti-
sche Diskussion fossiler Funde. Neuhausen-Stuttgart.

JUNKER R (2004a) Vom Fisch zum Vierbeiner – eine neue
Sicht zu einem berühmten Übergang. Teil 1: Überblick
und tetrapodenartige Fische des Oberdevons. Stud. Int.
J. 11, 3-10.

JUNKER R (2004b) Vom Fisch zum Vierbeiner – eine neue
Sicht zu einem berühmten Übergang. Teil 2: Ichthyo-
stega, Acanthostega und andere Tetrapoden des höhe-
ren Oberdevons. Stud. Int. J. 11, 59-66.

JUNKER R (2005a) Vom Fisch zum Vierbeiner – eine neue
Sicht zu einem berühmten Übergang. Teil 3: Tetrapo-
den des Unterkarbons, unklare Selektionsdrücke und
evolutionstheoretische Probleme. Stud. Int. J. 12, 11-18. 

JUNKER R (2005b) Wissenschaft im Rahmen des Schöpfungs-
paradigmas. http://www.wort-und-wissen.de/artikel/
a02/a02.pdf

JUNKER R (2006) Tiktaalik – ein erstklassiges Bindeglied?
Stud. Int. J. 13, 88-91.

JUNKER R & SCHERER S (2006) Evolution – ein kritisches Lehr-
buch. Gießen.

JUNKER R & STEPHAN M (2002) Fossile Abfolgen: Evolutionär
oder ökologisch bedingt? Stud. Int. J. 9, 85-87.

KUTZELNIGG H (2008) Zur Evolution der C4-Pflanzen. Ist die
C4-Photosynthese 45-mal unabhängig voneinander ent-
standen? Stud. Int. J. 15, 3-17.

LAND MF (1996) Les yeux: structure et fonctionnement des
mécanismes optiques. In: FOREST et al. (ed, 1996) Traité
de Zoologie, Anatomie, Systématique, Biologie VII, 2:
Crustacés. Paris, 1-42.

MAAS A, BRAUN A, DONG XP, DONOGHUE PCJ, MÜLLER KJ,
OLEMPSKA E, REPETSKI JE, SIVETER DJ, STEIN M & WALOS-
ZEK D (2006) The ‘Orsten’ – more than a Cambrian Kon-
servat-Lagerstätte yielding exceptional preservation.
Palaeoworld 15, 266-282. 

MARTIN JW & DAVIS GE (2001) An Updated Classification of
the Recent Crustacea. Los Angeles.

MCSHEA DW (1994) Mechanisms of large-scale evolutionary
trends. Evolution 48, 1747-1763.

MILLER AH (1949) Some ecologic and morphologic consi-
derations in the evolution of higher taxonomic catego-
ries. In: MAYR E & SCHÜZ E (eds) Ornithologie als biolo-
gische Wissenschaft. Heidelberg, 84-88.

MONOD T & LAUBIER L (1996) Les Crustacés dans la Bios-
phère. In: FOREST et al. (ed, 1996) Traité de Zoologie,
Anatomie, Systématique, Biologie VII, 2: Crustacés.
Paris, 91-166.

PELLMYR O & KRENN HW (2002) Origin of a complex key inno-
vation in an obligate insect-plant mutualism. Proc. Natl.
Acad. Sci. USA 99, 5498-5502.

RIEPPEL O (1999) Einführung in die computergestützte Kla-
distik. München.

ROSENZWEIG ML & MCCORD RD (1991) Incumbent replace-
ment: evidence for long-term evolutionary progress.
Paleobiology 17, 202-213.

SCHERER S (Hg, 1993) Typen des Lebens. Berlin.
SCHERER S (1998) Basic Types of Life. Evidence for Design

from Taxonomy? In: DEMBSKI WA (ed, 1998) Mere Crea-
tion. Science, Faith & Intelligent Design. Downers Grove.

SCHWEIGERT G & DIETL G (1999) Neubeschreibung von
„Eryon longpipes O. FRAAS“ (Crustacea, Decapoda,
Eryonidae) aus dem Nusplinger Plattenkalk (Ober-
Kimmeridigium, Schwäbische Alb). Stuttgarter Beitr-
Naturk. B 274, 1-19.

SCHRAM FR (2001) Phylogeny of decapods: moving towards
a consensus. Hydrobiologia 449, 1-20.

SCHRAM FR (2009) On the Origin of Decapoda. Crustacean
Issues 18, in press.

SCHRAM FR DIXON CJ (2005) Decapod phylogeny: addition
of fossil evidence to a robust morphological cladistic data
set. Bulletin of the Mizunami Fossil Museum 31, 1-19.

SCHRAM FR, FELDMANN RM & COPELAND MJ (1978) The Late
Devonian Palaeopalaemonidae and the Earliest Deca-
pod Crustaceans. J. Paleont. 52, 1375-1387.

STEPHAN M (1994) Neuere Forschungen zur Lebewelt im
Kambrium und Jung-Kambrium – ein Überblick. Stud.
Int. J. 1, 4-11.

STEPHAN M (2002) Der Mensch und die geologische Zeitta-
fel. Holzgerlingen.

SUDHAUS W & REHFELD K (1992) Einführung in die Phyloge-
netik und Systematik. Stuttgart, Jena, New York. 

VAN VALEN LM (1971) Adaptive zones and the orders of mam-
mals, Evolution 25, 420-428.

VALENTINE JW (2004) On the Origin of Phyla. Chicago/Lon-
don.

VON HAGEN BK & KADEREIT JW (2003) The evolution of flo-
wer morphology in Gentianaceae-Swertiinae and the
roles of key innovations and niche width for the diver-
sification of Gentianella and Halenia in South Ameria.
International Journal of Plant Sciences 164, 441-452. 

WILLS MA (1998) Crustacean disparity through the Pha-
nerozoic:comparing morphological and stratigraphic
data. Biol. J. Linnean Soc. 65, 455-500. 

WISE KP (1995) Towards a Creationist Unterstanding of
‘Transitional Forms’. CEN Tech. J. 9, 216-222.

WOOD TC (2005) A Creationist Review and Preliminary Ana-
lysis of the History, Geology, Climate, and Biology of
the Galápagos Islands. Eugene.

WOOD TC & MURRAY MJ (2003) Understanding the Pattern of
Life. Origins and Organization of the Species. Nashville. 

WOODMORAPPE (2001) Mammal-like reptiles: major trait rever-
sals and discontinuities. Technical Journal 15, 44-52.

STUDIUM INTEGRALE
jjoouurrnnaall

34

WW SIJ 1_09 RZ  06.05.2009  23:43 Uhr  Seite 34



ZHANG XG, SIVETER DJ, WALOSZEK D & MAAS A (2007) An epi-
podite-bearing crown-group crustacean from the Lower
Cambrian. Nature 449, 595-598.

Anmerkungen
1 Damit liegt auch ein Erklärungsansatz für die theologisch

motivierte Annahme der biblischen Schöpfungslehre vor,
wonach alle Grundtypen innerhalb der Schöpfungswoche
erschaffen wurden (vgl. dazu JUNKER 2005b, 8f., 35). Öko-
logische und evolutive Erklärungsmuster müssen sich
jedoch nicht ausschließen. Weil sich ein Ansatz gut im
Rahmen eines Schöpfungsparadigmas integrieren lässt
und letztendlich Interpretationsschwierigkeiten für eine
umfassende Evolutionslehre liefert (s.u.), ist er deswegen
nicht anti-evolutionär.

2 Dass die Autoren bei der Analyse der verschiedenen Evo-
lutionslinien der Krebstiere bereits eine Stammesge-
schichte voraussetzen, macht die Ergebnisse nicht wert-
los, nur weil von einer ökologischen Ursache der Fossil-
abfolge ausgegangen wird. Ob nun eine stammesge-
schichtliche oder eine ökologische Erklärung der sukzes-
siv in Erscheinung tretenden Krebstierordnungen gege-
ben wird, macht für das Verständnis des hier beschrie-

benen Schrittes wenig aus: Der Komplexitätszuwachs
wird nicht nur deutlich, wenn man alle Ordnungen der
Krebstiere als Gesamtheit über das Phanerozoikum hin-
weg betrachtet, sondern auch, wenn man diese Menge in
kleinere Untereinheiten einteilt. Unter der Voraussetzung
einer Stammesgeschichte ist diese Unterteilung als sepa-
rate Betrachtung verschiedener Evolutionszweige zu ver-
stehen. Diese hypothetischen stammesgeschichtlichen
Wege werden jedoch auf der Grundlage morphologischer
Ähnlichkeiten ermittelt. Man kann die Evolutionslinien
daher auch einfach als individuelle Betrachtung von
Untereinheiten der Krebstiere ansehen, die aufgrund ihrer
Übereinstimmungen im Körperbau zusammengefasst
werden. Dabei ist der Trend bezüglich der fossil in
Erscheinung tretenden Taxa so stark und durchgehend,
dass die Verschiebung zu einem höheren Komplexitäts-
niveau auch bei der auf dieser Basis durchgeführten Ver-
schmälerung der untersuchten Datenbasis durch Kon-
zentration auf kleinere taxonomische Untereinheiten
(Ordnungen des Unterstamms werden verglichen ➝ Ord-
nungen derselben Klassen werden verglichen) in Erschei-
nung tritt. Generell belegt dieses Resultat, dass für die 
fossile Überlieferung der Krebstiere tatsächlich eine
systematische Ursache zu erwarten ist und diese (zumin-
dest ungefähr) die Ordnungen im Auge haben sollte.
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Neues von der  Entstehung der  V ierbeiner
Zusammenfassung: Die Gattungen Panderichthys
und Tiktaalik gelten als Zwischenformen zwischen
Fischen und Vierbeinern (Tetrapoden). Im Herbst
2008 wurden neue Details über diese beiden Gat-
tungen veröffentlicht. Die neuen Befunde werden
vorgestellt und in einem größeren Zusammenhang
diskutiert: Gelingt eine widerspruchsfreie Inter-
pretation von Panderichthys und Tiktaalik als evo-
lutionäre Übergangsformen? Offenbar repräsen-
tieren diese beiden Gattungen eine Übergangs-
ökologie im Übergangsbereich von Wasser und
Land. Können ihre Merkmalskonstellationen öko-
logisch verstanden werden oder ist eine Bezugnah-
me auf Evolution unabdingbar zum Verständnis? Es
werden Kriterien vorgeschlagen, die ermöglichen
sollen, zwischen ökologisch und evolutionär be-
dingten Merkmalsausprägungen zu unterscheiden.

Einlei tung

In den letzten Jahrzehnten wurden einige Fossilien

entdeckt, die Fische mit Vierbeinern verbinden

könnten. Die Behauptung, man habe nie evolu-

tionäre Übergangsformen gefunden, ist in dieser

undifferenzierten Form nicht mehr haltbar. Aus dem

Übergangsbereich Fische – Vierbeiner (Tetrapoden)

kennt man mittlerweile jedenfalls einige Mosaik-

formen. Mit diesem beschreibenden Begriff sollen

Formen bezeichnet werden, bei denen mosaikartig

Merkmale kombiniert sind, die teils typisch für

Fische, teils typisch für Vierbeiner sind. (Allgemein

werden damit Formen bezeichnet, die Kombina-

tionen von Merkmalen aufweisen, die typisch für

verschiedene Taxa sind.) Ein eindrucksvolles Bei-

spiel dieser Art ist Acanthostega, ein fischartiges

Wirbeltier, das anstelle typischer Flossen Glied-

maßen mit acht Fingern besaß (Abb. 1). Aufgrund

vieler Merkmale kann man einigermaßen sicher

schließen, dass diese Gattung dauerhaft und aus-

schließlich im Wasser gelebt hat – vermutlich als

lauernder Räuber im Uferbereich mit einer bestimm-

ten Vegetation, wo der Besitz von Fingern aus öko-

logischen Gründen sinnvoll ist. Denn damit konn-

K U R Z B E I T R Ä G E

Abb. 1: Rekonstruktion
von Acanthostega als
schwimmender Vier-
beiner 
(© Richard HAMMOND)
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