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Ursachen fossiler Muster

Vergleich von phylogenetischer und 6kologischer Deutung am
Beispiel des Komplexitatsgewinns der Krebstiere (Crustacea)

Christoph Heilig, Weihungstr. 14, 89171 Illerkirchberg

Zusammenfassung: Die Organismengruppen tauchen
imFossilbericht nicht gleichzeitigin 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 Fille bekannt, in denen diese
Gruppen iiber einen bestimmten Zeitraum hinweg
existiert haben miissen, obwohl sie in den ent-
sprechenden Sedimenten nicht gefunden wurden.
Dies wird durch ,geologisch nicht iiberlieferte
Lebensraume“ erklart, in welchen sich die Lebe-
wesen wahrend dieser Zeitspanne in Kleinpopula-
tionen aufgehalten haben sollen.

Erst unter 6kologischen Bedingungen, die fiir
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
iiberschritten.

Konzepte, welche in diesem Ansatz eine grund-
legende Erkldrung fiir die Abfolge der Organismen-
gruppen im Fossilbericht sehen (vgl. STEPHAN 2002),
stehen vor einer Herausforderung, wenn diese Uber-
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 zufillige,
okologische Ursachen zugrunde liegen?

Apamowicz et al. (2008) liefern in ihrer Arbeit
iiber fossile Krebstiere (Crustacea) einen solchen
Befund eines Musters, der in diesem Artikel disku-
tiert wird. Es gibt starke Argumente dafiir, dass
iiber das Phanerozoikum hinweg betrachtet die
Ordnungen des Unterstamms Crustacea einen
deutlichen Komplexitatszuwachs in ihrer Glied-
maBenausstattung aufweisen. Die Autoren sehen
darin einen phylogenetischen Trend. Im vorliegen-
den Artikel soll der Versuch unternommen werden,
eine alternative Deutungsmaoglichkeit aufzuzeigen,
welche 6kologische Griinde fiir die spezifische Fos-
silabfolge anfiihrt: Dabei wird vorgeschlagen, dass
die Krebstiere mehrere Untergruppen beinhalten,
welche im Fossilbericht aus 6kologischen und nicht
stammesgeschichtlichen Griinden aufeinander fol-
gen und die unterschiedlich komplexe Merkmals-
ausstattungen beziiglich der GliedmaBen aufwei-
sen. Da auf der Ordnungsebene eine markante Dis-
kontinuitiat im Hinblick auf die GliedmaBenkom-
plexitét auftritt, liegt es nahe zu vermuten, dass
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diese Gruppen mit den Ordnungen der Krebstiere
identisch sind. Dabei sind die (nach diesem Krite-
rium!) komplexeren Krebstiergruppen nicht quali-
tativ ,,besser“ oder ,hoherentwickelt“: Die Grup-
pen mit einer weniger vielseitigen Ausstattung
stellen in einer relativ hiirdenlosen Okologie die
passende Problemlosung dar. Daher wird die Mog-
lichkeit diskutiert, dass der von Apamowicz et al.
(2008) beobachtete fossile Trend letztendlich eine
Entwicklung auf der Ebene der Okologie wider-
spiegelt: Eine komplexer werdende Okologie
fordert und fordert entsprechend komplexere
organismische Konstruktionen, ldsst also etwa die
bereits existierenden, an GliedmaBtypen reicheren
Gruppen aus ihren geologisch nicht iiberlieferten
Lebensraumen hervortreten, erlaubt deren Diver-
sifikation und ihren Arten das Uberschreiten der
fossilen Nachweisgrenze.

Moglicherweise ist die Erklidrung fiir den Kom-
plexititsgewinn auch eine Kombination aus einem
okologischen 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 konnen.

Die fiir den Prozess des Heraustretens aus den
geologisch nicht iiberlieferten Lebensraumen ver-
antwortlichen Merkmale der jeweiligen Gruppen,
welche zu den neuen 6kologischen Bedingungen
passen und diesen neuen Lebensraum fiir die Grup-
pe ,aufschlieBen“, werden als ,key characters
(Schliisselmerkmale) bezeichnet. Der gingige Be-
griff der ,key innovations“ (Schliisselneuheiten)
hingegen ist bereits eine phylogenetische Interpre-
tation des Merkmals, setzt also voraus, dieses sei
de novo evolutiv innerhalb einer Evolutionslinie ent-
standen. Es werden Madglichkeiten diskutiert,
zwischen fossilen Schliisselmerkmalen zu unter-
scheiden, welche makroevolutive Neukonstruktio-
nen (key innovations) darstellen und solchen, die
bereits zuvor als gewohnliche Merkmale in Orga-
nismengruppen existierten (,,Praadaptionen*), aber
erst nach Umweltveranderungen aus ihren zuvor
begrenzten geologischen Lebensriumen heraus
und auch fossil in Erscheinung traten. Der Ursprung
der Priadaption wird diskutiert. Im Anschluss wird
die Frage aufgeworfen, wie die hier zusammen-
getragenen Uberlegungen helfen konnten, auch
andere fossile Muster, wie etwa das Auftreten von
Zwischenformen, in einem okologischen, nicht-
phylogenetischen Rahmen zu interpretieren.



Der Unterstamm der Hrebstiere

Die Krebstiere (Crustacea) stellen einen Unter-
stamm innerhalb des Stammes der Gliederfiier
(Arthropoda) dar. MarTIN & Davis (2001, 1) geben
den Artenreichtum dieser Tiergruppe mit ungefahr
52 000 Spezies an (vgl. Lanp 1996; Monop & Lau-
BIER 1996). Die Diversitat der Crustaceen wird deut-
lich, wenn man die enorme morphologische
Spannbreite bedenkt, die zwischen den grofiten
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 Wasserflohe (beson-
ders Alonella) lediglich Korperldngen 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 Kérpersegmenten 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
Anhangsel spezifische Funktionen tibernehmen.
So kdénnen beispielsweise die Spaltbeine als Mund-
werkzeuge, Saugnépfe, 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 Apamowicz et
al. (2008, 4786) diesen Begriff auch auf die ,,Diffe-
renzierung und Spezialisierung der Gliedmaf3en
entlang der Korperachse®. Cisng (1974) stellt eine
Moglichkeit vor, diesen Grad an GliedmafBenkom-
plexitét bei den Arthropoden mit Riickgriff auf eine
Arbeit von BriLLouIN (1962) zu quantifizieren.

Der Fossilbericht und geologisch nicht
iberlieferte Lebensraume

Erstes fossiles Auftreten der Krebstiergrup-
pen. Der Ursprung und die Evolution der Krebs-
tiere ist Gegenstand kontroverser Diskussion. Mit
den jlingst beschriebenen Funden ihrer bisher &lte-
sten (ca. 520 Millionen Jahre nach herkémmlicher
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-
stdémme und -unterstimme) tatsdchlich im Zuge
der ,Kambrischen Explosion® erfolgte oder ob ein
betrachtlicher Teil der Evolution ihrer Baupldne
bereits im Prédkambrium stattfand (ZHanG et al.
2007; vgl. in dieser Ausgabe auch die Streiflichter

zu diesem Thema), wobei fiir die letztere Hypo-
these fossile Belege fehlen (VALENTINE 2004). Fest
steht, ,dass eine Vielfalt an Koérperbauplanen be-
reits unter den urspriinglichen Krebstieren bestand“
(CHEn et al. 2001, 2181).

Wahrend manche Krebstierarten/-gruppen be-
reits in den kambrischen Schichten auftreten, gilt
das natiirlich nicht fiir 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, wéhrend
ihre Existenz schon fiir einen vorangegangenen
Zeitraum von 30 Millionen Jahren nach herkém-
mlicher Datierung angenommen werden kann, da
Sporen bereits in den entsprechenden Sedimenten
gefunden wurden (vgl. JUNKER 1996).

Auch molekulare Stammbé&ume fithren 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 Uiber Organismengruppen zusammen, die
voriibergehend — oft fiir viele Millionen Jahre nach
gangiger Vorstellung —nicht im Fossilbericht anzu-
treffen sind, dann aber urpl6tzlich wieder auftreten
(sogenannte ,Lazarus-Taxa“).

Zur Erklarung des ,,Abtauchens” dieser Arten
wird ein Konzept herangezogen, das in seinen
Grundziigen 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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Abb. 2: Mit dem Fossilbericht abgeglichenes Kladogramm fiir Krebstiertaxa nach WiLLs
(1998, 466). Schwarze Balken sind durch Fossilfunde belegt, blaue Balken (ghost ranges)
reprdsentieren die Existenz einer Organismengruppe, die aufgrund evolutionstheoretischer
Uberlegungen postuliert wird, aber fossil nicht belegt ist. Diesem Verfahren liegt die Uber-

legung zugrunde, dass i

m Kladogramm identifizierte Schwestertaxa gleichzeitig entstehen,

also beide mindestens so alt sind, wie der weiter zuriick iberlieferte. Das erst spater auf-

tauchende Taxon muss

in der Zeitspanne, die zwischen den beiden Auftauchdaten liegt, in

geologisch nicht iiberlieferten Lebensrdumen gelebt haben.

Tier- und Pflanzengruppen (die ,,Cuvierschen Ein-
heiten®) wahrend der in Frage stehenden Zeitréu-
me fossil deshalb nicht anzutreffen, weil sie sich in
Lebensrdumen aufhielten, die fiir eine geologische
Uberlieferung aus verschiedenen Griinden nicht
geeignet waren. Erst beim Heraustreten aus diesen
lokal begrenzten Rdumen und der anschlie3enden
Ausbreitung — auch in Gebiete mit einem hoheren
Uberlieferungspotential — wurde es wahrschein-
lich, dass fossile Spuren ihres Daseins im Fossil-
bericht festgehalten wurden und uns so heute
zugénglich sind.

Geologisch nicht iiberlieferte Lebensrdume
als grundlegendes Interpretationskonzept der
fossilen Uberlieferung. StepHan (2002) postu-
liert nun, dass dieses Prinzip nicht nur fiir die hier
genannten Spezialfélle gilt, sondern eine grund-
legende Regel fiir die Interpretation des Fossil-

berichts darstellen konnte. Demnach sollte es mog-
lich sein, dass aufeinander folgende Organismen-
gruppen schon zu Beginn der geologischen Uber-
lieferung parallel existierten und ihr sukzessives
fossiles Auftreten in der Schichtenfolge alternativ
zu einer evolutiven stammesgeschichtlichen Er-
klarung 6kologisch bedingt sein konnte (vgl. JUNKER
& STEPHAN 2002).!

Nach StepHAN (2002, 145) kann man diesen
Erklarungsansatz wie folgt zusammenfassen: Vor
ihrem fossilen Auftreten lebten diese Organismen-
gruppen (,Grundtypen®) in einigen wenigen Bio-
topen, die sowohl geographisch isoliert als auch
raumlich sehr begrenzt waren, und die deswegen
(und aus anderen Griinden) geologisch nicht tiber-
liefert wurden. Die dort lebenden Populationen
wiesen eine nur sehr geringe Individuenzahl auf.
Erst freiwerdende bzw. neu entstehende Lebens-
rdume 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 oderindi-
rekt durch Kreuzungen verbunden sind. Auch
Arten, fiir die keine entsprechenden Kreuzungen
vorliegen, die aber im Ahnlichkeitsspektrum kreu-
zender Arten liegen, werden dem Grundtyp zuge-
rechnet. Problematisch am Grundtypkonzept ist
unter anderem, dass erfolgreiche Kreuzungen
Grundtypenzugehorigkeit belegen, misslingende
Kreuzungen eine Art jedoch nicht notwendiger-
weise vom Grundtyp ausschlieBen. Das ist darin
begriindet, dass erfolgreiche Kreuzungen Ahnlich-
keiten auf vielen verschiedenen Komplexitéatsebe-
nen benotigen (also Kontinuitdt belegen) und
bereits sehr geringe Anderungen Kreuzungen
unmoglich machen. Es stellt sich daher die Frage,
was aus einer misslungenen Kreuzung tiberhaupt
folgen kann. Letztendlich miissen 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 Erfiillen komplexe Ahnlichkeit sehr einfach
nachweist, wahrend dies auf genetischer oder mor-
phologischer Ebene (noch) nicht so deutlich mog-
lich ist. Da Kreuzungen dieses Ahnlichkeitsmuster
jedoch nur widerspiegeln, spricht nichts dagegen,
wenn die Kontinuitédt zwischen zwei Arten auch auf
andere Weise ermittelt wird. Beispielsweise, wenn
anhand von Eigenschaften im Korperbau gezeigt
wird, dass die Arten im morphologischen Raum
eine Gemeinschaft bilden (vgl. HeiLic 2008a). Ein
Grundtyp ist damit nicht mehr nur eine Gruppe von
Organismen, fiir die eine grof3e interne Kontinuitat



(empirisch, durch Kreuzung) nachgewiesen wird,
sondern auch eine Gruppe, die nach auB3en hin
abgegrenzt werden kann. Es stellt sich dabei die
Frage, was noch als kontinuierlicher Ubergang
gewertet werden kann und was bereits als Diskon-
tinuitat angesehen werden sollte. Diese Suche nach
Diskontinuitét ist in der urspriinglichen Grundty-
pendefinition nicht enthalten, spielte jedoch bereits
in den allerersten Studien eine grof3e Rolle.

Mit dem Begriff der Diskontinuitét taucht eine
Komponente auf, welche zu grof3en 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 tberhaupt ist, mochte 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 okologische Ursachen der
Fossilabfolge diskutiert werden sollten.

Polyvalenz. Ein Aspekt, der im Rahmen der
Grundtypenbiologie haufig angefithrt 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
zuriick, die ein groBes genetisches Potential auf-
wies, und dadurch eine rapide Diversifikation der
Organismengruppe ermoglichte. 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 niitzlich 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; HeiLic 2008a; KuTzELNIGG 2008).

Die von polyvalenten Stammformen ausge-
hende Diversifikation wird h&ufig 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 tatsachlich auf Anpassungspro-
zesse zurtickgeht oder nicht-adaptiv erfolgt. Nicht-
adaptive Radiation konnte wesentlich schneller
erfolgen als die Etablierung angelegter Merkmale
durch nattirliche Selektion (Woob 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 zuriickgefithrt werden,
sondern auch latente Genkomplexe, spezielle
genetische Mechanismen zur Steigerung der Rate
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Adaptive Radiation: Die Auffache-
rung einer Organismengruppe von
einer Stammform ausgehend in Unter-
gruppen durch deren Anpassung an
verschiedene Lebensrdume. 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) dhnlicher, z.T.
aber auch unéhnlicher 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 Séule, derin groBerem Umfang
vielzellige Lebewesen fossil tiberlie-
fert (Kambrium bis Gegenwart).
Polyvalenz: Genetische Vielseitig-

Glossar

keit einer Organismengruppe, welche
deren rasche Diversifikation der
Stammpopulation erlaubt.
Praadaption: Ein Merkmal, das erst
in zukiinftiger Umgebung von Bedeu-
tung wird. Im Rahmen des ateleolo-
gischen Evolutionsparadigmas wird
seine Entstehung als Anpassung an
vormals gegenwdrtige Umweltbedin-
gungen gedeutet. In einer spateren
Umwelt wird das Merkmal neubewer-
tet und unter Umstédnden in den Rang
eines Schliisselmerkmals gehoben.
stratigraphisch: Die geologische
Schichtenfolge betreffend.
Schliisselmerkmal: Ein Merkmal,
das einer Gruppe in einer bestimmten
Umwelt Vorteile bietet (z. B. durch
ErschlieBen von Ressourcen) und da-
durch ihre Diversifikation erméglicht.
Schliisselneuheit: Ein Schliissel-
merkmal, das innerhalb einer Evolu-
tionslinie durch makroevolutive Pro-
zesse neu entsteht.

Teleologie: Lehre von den Zwecken
und der Zielgerichtetheit von Vor-
gangen.

positiver Mutationen und zielgerichtete Mikroevo-
lution in Betracht ziehen (vgl. HeiLic 2008a).

Evolution und Muster

Fossile Muster als Herausforderung fiir das
Konzept der ,,nicht iiberlieferten Lebensrau-
me*“. Die postulierte Triebfeder nicht-phylogene-
tisch bedingter Fossilabfolgen — die sich &ndernde
Okologie — folgt keinen festen Regeln und ist vie-
len unberechenbaren Schwankungen unterworfen.
Auf dieser Grundlage stellt sich die Frage: Warum
lassen sich in der (hypothetisch 6kologischen)
Abfolge der fossil in Erscheinung tretenden Orga-
nismengruppen Regelhaftigkeiten, Muster und
Trends erkennen? Was sind die Mechanismen der

okologischen Sortierung?

Der Fossilbericht der Krebstiere weist das
Muster einer Komplexitdtszunahme auf. Auf eine
zufallige Reihenfolge der Organismengruppen beim
Verlassen der verschiedenen geologischen Lebens-
rdume zu verweisen, um die Ordnung im Fossil-
bericht zu erklaren, gentigt nicht. Ein solcher syste-
matischer Befund erfordert systematische Ursa-
chen. Diese Faktoren der ckologischen Sortierung
von fossilen Abfolgen sollen in diesem Artikel erar-

beitet werden.
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Abb. 3: Regressions-
analyse der Glied-
mafendiversitdt iiber
das Phanerozoikum
hinweg unter verschie-
denen Gesichtspunkten
(nach Apamowrcz et al.
2008, 4787). Zugrunde
liegen die jeweiligen
Daten des erstmaligen
fossilen Auftretens von
66 freilebenden Krebs-
tierordnungen. Die
Anzahl der verschiede-
nen GliedmafStypen
nimmt ebenso zu wie
der Brillouinwert. Die
Anzahl der Glied-
mafenpaare bleibt
konstant.
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Fossile Muster als evolutive Trends? Auch
phylogenetisch begriindete Ansatze, die nicht nur
auf den Liickenbiifer ,Zufall“ zuriickgreifen, ste-
hen vor einem zu erkldrenden Problem, wenn von
Trends oder stratigraphischen Mustern gespro-
chen wird. Dieses komplexe Themenfeld soll in
diesem Artikel nicht diskutiert werden. Generell
merken jedoch auch Apamowicz 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 zufalliger Prozess, was bedeutet,
dass evolutionédre Richtungen nur selten vorher-
gesagt werden konnen. Fiir vorgeschlagene evolu-
tiondre Trends wie z. B. Copes Regel fiir die evo-
lutionédre GroBenzunahme 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 Erklarungsversu-
chen befriedigende Ansétze, stellt zugleich aber
auch die Frage nach Alternativen. Die Tatsache,
dass auch phylogenetische Erklarungsansétze fiir
die Muster im Fossilbericht (bzw. fiir Muster in der
Evolution) noch in ihren Kinderschuhen stecken,
sollte auf Vertreter des hier diskutierten tkologi-
schen Ansatzes ermutigend wirken. Es besteht hier
die seltene Gelegenheit, die verschiedenen Ansét-
ze — inklusive etwaiger Fortschritte und Riick-
schritte — angemessen zu vergleichen.

Ein systematischer Befund erfordert

systematische Ursachen.

Gerichtete Mikroevolution als Ursache? Auch
wenn fossile Muster keinem 6kologischen, sondern
einem stammesgeschichtlichen Trend entspre-
chen, stellt sich die Frage nach der Triebfeder. Evo-
lution als ,,ein im Wesentlichen zufdlliger Prozess®
(s.0.; Hervorhebung nicht im Original) scheint
wenig geeignet, regelmafBige Muster zu erkléren.
Anders sieht es aus, wenn der Evolutionsprozess
nicht ziellos, sondern teleologisch, also sich an

260 160 -60 560  -460  -360 -260 -160  -60
Zeit (Millionen Jahre)

Zeit (Millionen Jahre)

zukiinftigen Bedirfnissen orientierend, ablauft.
Das Konzept der polyvalenten Stammformen lie-
fert dieses vorausschauende Element durch ein
Anfangspotential, das in spéteren Situationen von
Vorteil wird. Die Komplexitatszunahme der Krebs-
tiere konnte so gesehen ein nach und nach (den
gesteigerten Bediirfnissen folgend) verwirklichtes,
bereits in den Stammformen bestehendes Potenti-
al darstellen. Wenn man schon von einer phyloge-
netischen Erklarung ausgeht, scheint ein solcher
Mechanismus weitaus naheliegender zu sein als ein
ungerichteter. Moglicherweise ist die korrekte
Erklarung der Komplexitatszunahme der Krebstie-
re auch eine Kombination eines solchen stammes-
geschichtlichen und eines 6kologischen Trends,
die beide in dieselbe Richtung weisen. Beispiels-
weise konnte die monophyletische Klasse der
Hoheren Krebse (Malacostraca) eine dkologisch
bedingt auftauchende Gruppe darstellen, wahrend
ihre Ordnungen durch evolutive Prozesse (auf der
Grundlage eines bereits bestehenden Potentials?)
herausgebildet worden sein konnten.

Defails zum Homplexitatszuwachs
der Hrebstiere

Im folgenden Abschnitt wird genauer erldutert,
worin sich der Komplexitatszuwachs im Einzelnen
zeigt. Er kann tbersprungen werden, ohne dass
dadurch der rote Faden verloren gehen sollte. Vor-
aussetzung fiir spatere Uberlegungen ist lediglich,
dass die Ordnungen der Krebstiere im Verlauf des
Fossilberichts immer mehr verschiedene Glied-
mafBtypen (z.B. Waffen, Paddelwerkzeuge) aufwei-
sen. Es gilt, die fossile Abfolge der Krebstierord-
nungen zu erklaren.

Was genau wird komplexer? Die Arbeit von
Apamowicz et al. (2008, 4786) hatte ihren Fokus auf
der ,morphologischen Differenzierung der Glied-
maBen” bei Krebstieren. Dabei entdeckten die
Autoren eine Komplexitdtszunahme in verschie-
dener Hinsicht.

So gelang es den Autoren zu zeigen, dass die
jungeren der 66 untersuchten freilebenden und im
Phanerozoikum (vgl. Abb. 2) auftauchenden Krebs-



tiertaxa im Durchschnitt komplexer waren als die
bereits frither in der fossilen Uberlieferung in
Erscheinung tretenden. Dies gilt jedenfalls, wenn
man die Komplexitdt der einzelnen Korperseg-
mente und ihrer GliedmaBen als Kriterium wahlt.
Die durchschnittliche Anzahl der Extremitéten-
paare blieb fiir die Krebstiere tiber den untersuch-
ten Abschnitt des Fossilberichts relativ konstant
(Abb. 3B). Dagegen zeigt sich das Muster des Kom-
plexitatsgewinns am deutlichsten an der Anzahl
der zum jeweiligen Zeitpunkt im Fossilbericht auf-
tretenden GliedmaBtypen (Abb. 3C), also an der
Anzahl der verschiedenen Arten von Anhéngseln
mit jeweils spezifischen Aufgaben und Funktionen
(Waffen, Paddelwerkzeuge usw.). Auch die Quan-
tifizierung des Komplexitatsgewinns mit Rickgriff
aufden Brillouinindex (s.0.) 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 fiir den
Trend der Komplexitdtszunahme bei den Krebs-
tieren korrespondiert also mit der Frage nach den
Griinden fiir das spezifische Muster der Abfolge der
Ordnungen der Krebstiere. Sowohl phylogeneti-
sche als auch o6kologische Ansétze (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 spater diskutiert.

Komplexitatszunahme in Untergruppen der
Krebstiere. In einem zweiten Schritt versuchen
die Autoren nachzuweisen, dass die beobachtete
allgemeine Veranderung auch tatsédchlich einem
Trend in der Evolution der Krebstiere entspricht.
Ist die Verschiebung zu hoherer Komplexitét auf
parallele Evolution in mehreren Abstammungsli-
nien von einem homologen Stadium aus zurtick-
zufithren (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; ALrROY
1998; 2000)? Um diese Fragen zu beantworten,
wahlten die Autoren 12 Abstammungslinien aus,
wie sie im Rahmen der Evolutionsbiologie ange-
nommen werden, und untersuchten diese indivi-
duell auf einen Komplexitatszuwachs. In 11 Féllen
lieB sich auch hier eine solche Komplexitatsver-
schiebung im Hinblick auf alle Kriterien, wiederum
mit Ausnahme der Gesamtanzahl an GliedmafRen,
feststellen (Abb. 5). Abamowicz 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. Apa-
mowicz et al. (2008) gehen bei ihren Uberlegungen
von einer stammesgeschichtlichen Ursache der
Veranderung im Komplexitdtsniveau der Krebs-
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Abb. 4: Wenn innerhalb einer grofferen Klade eine Verdnderung in eine bestimmte Richtung
beobachtet wird (hier: gesteigerte Komplexitit, A), kann dies aus evolutionstheoretischer
Sicht verschiedene Griinde haben. Wie in B dargestellt konnte sich dieses Bild aus dem zufil-
ligen Aussterben einiger weniger komplexen Untergruppen in Kombination mit der Entste-
hung einiger komplexerer Gruppen ergeben. Von einem eigentlichen Trendkann hierbei nicht
gesprochen werden, da sich innerhalb der Abstammungslinien (zwischen den grauen Kdst-
chen in B) keine Komplexitdtszunahme abzeichnet. Ein realer evolutiondrer Trend liegt nur
vor, wenn (wie in C dargestellt) es zu einem parallelen Komplexitditsgewinn in mehreren

Unterabstammungslinien kommt. (Nach Apamowicz et al. 2008)

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 Komplexitatsgewinns (Trend) tatsachlich die
plausiblere. Dass es sich dabei aber tatsachlich 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 tatsachlich auf
einer phylogenetischen oder doch eher auf einer
okologischen Ebene erfolgte, muss auf der Basis
anderer Kriterien gefallt werden. Diese werden im
weiteren Verlauf dieses Artikels erarbeitet.

Implikationen fiir Erkldrungsversuche der
Komplexitatszunahme. Die Beobachtung der
Komplexitdtszunahme innerhalb von Klassen ist
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Abb. 5: Komplexitdts-
verschiebung (in Anleh-
nung an Cisne 1974
quantifiziert) zwischen
12 Paaren fossiler und
rezenter Krebstierord-
nungen jeweils dersel-
ben Klasse.
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aber durchaus nicht unwichtig: In diesem Artikel
soll esum die Frage gehen, wie der Trend zu grof3e-
rer GliedmaBenkomplexitdt bei den Krebstieren
verstanden werden kann, wie 6kologische Ansétze
aussehen missen und wie sie mit stammesge-
schichtlichen verglichen werden kénnen. Eine
grundlegende Frage in diesem Zusammenhang ist,
auf welcher Ebene die Grenzen der Untergruppen
anzusiedeln wéren, deren Abfolge im Fossilbericht
den Eindruck des Komplexitdtsgewinns erzeugt.
Dafiir ist die im letzten Abschnitt erlduterte Beob-
achtung von groBer Bedeutung. Der in Abb. 2
sichtbare Trend wére auch verstandlich, wenn bei-
spielsweise lediglich die Sequenz der Klassen der
Krebstiere eine systematische Ursache hétte,
wahrend 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 Komplexitdtszuwachs zwischen
verschiedenen Ordnungen zu verzeichnen ist. Das
Muster reicht bis auf die Ebene der Ordnungen
hinab. Ein 6kologischer Erklarungsversuch, der das
gesamte Muster erklaren will, muss also auch auf
der Ebene der Ordnungen ansetzen. Der zu
erklarende Trend zu hoherer GliedmaBenkomple-
xitat 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 frither auf? Waren sie

einfach noch nicht evolviert, oder besiedelten sie
geologisch nicht {iberlieferte Lebensrdume, aus
denen sie erst aufgrund einer verdnderten Okologie
heraustraten? Auch wenn die Moglichkeit einer
Kombination evolutiver und 6kologischer Trends
besteht, soll im Folgenden der Versuch unter-
nommen werden, das gesamte Muster — also die
Abfolge der Ordnungen — ausschlieBlich 6kolo-
gisch zu erklaren.?

Zusammenhang zwischen Komplexitits-
niveau und Auftauchen/Verschwinden der
Ordnungen im Fossilbericht. Als dritte Beob-
achtung fithren die Autoren einen Zusammenhang
zwischen Entstehungs- und Aussterbeereignissen
von Krebstierordnungen und ihrer Komplexitat an.
Neu in Erscheinung tretende Taxa hatten eine
groflere Anzahl an Extremitatentypen und wiesen
einen hoheren Grad an GliedmaBendifferenzierung
auf als der damalige Durchschnitt der bereits
bestehenden und schon friher aufgetauchten
Taxa. Aus dem Fossilbericht verschwindende
Taxa hingegen waren nach Aussage der Autoren
weniger komplex als der jeweilige Durchschnitt zu
diesem Zeitpunkt.

Palaontologischer Trend und heutige Situa-
tion. Als vierten Punkt kann man der Arbeit ent-
nehmen, dass die Muster der heutigen Krebstiere

zumindest teilweise den paldontologischen Trend
wiedergeben. So besteht ein eindeutiger positiver
Zusammenhang zwischen dem Artenreichtum
heutiger Krebstierordnungen und ihren Tagmosis-
werten: Ordnungen mit einer hohen Artendiver-
sitdt weisen tendenziell hohe Werte fiir die Anzahl
an GliedmaBtypen auf. Eine Beziehung zwischen
Artenvielfalt und der Gesamtanzahl an Glied-
mafen besteht nicht, woraus Apamowicz et al.
(2008, 4788) schlussfolgern, dass die ,Glied-
maBenanzahl in keiner Beziehung mit der Diversi-
fikation® steht. Wahrend Apamowicz et al. (2008)
einen Zusammenhang zwischen Tagmosisgrad
und Diversitat auf der Artenebene (Anzahl Arten
einer Ordnung) nachweisen konnten, war es CISNE
(1974) bereits gelungen, eine positive Korrelation
zwischen einem hohen Maf3 an Tagmosis und der
Ordnungsdiversitét (also Ordnungsanzahl tiber die
Erdgeschichte hinweg) bei wasserlebenden Arthro-
poden aufzuzeigen.

Weitere Aspekte der Arbeit von Apamowicz et
al. (2008). Zusammenfassend meinen ApamMowicz
et al. (2008, 4786) zu diesen Ergebnissen, sie boten
.eine seltene Demonstration eines weitreichenden
und vermutlich kanalisierten (,,driven®) Trends, der
in mehreren unabhéngigen Stammeslinien auftritt
und sowohl die Gestalt als auch die Anzahl der Spe-
zies beeinflusst — tiber die langen Zeitrdume der
Erdgeschichte hinweg bis zum heutigen Tag".

In der anschlieBenden Diskussion der Ergeb-
nisse rechtfertigen die Autoren ihre Schlussfolge-
rung, dass ein genereller Komplexitatszuwachs
innerhalb der Krebstiere wahrend 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 Komplexitatsniveau im wei-
teren evolutiven Verlauf nur noch gesteigert wird.
Ausnahmen stellen Bewohner von Grenzbiotopen
(z.B. Hohlen) dar, die fiir Lebewesen eine beson-
dere 6kologische Herausforderung darstellen.

Unter anderem deswegen spekulieren die Auto-
ren auch, dass der dem Trend zugrundeliegende
Mechanismus eine Kombination 6kologischer
Konkurrenz und einer ontogenetisch bedingten
Kanalisation (vgl. FLATT 2005) sein konnte.

Der Rahmen des okologischen
Erklarungsversuchs

Schliisselneuheit. Wie kénnen die im vorange-
gangenen Abschnitt erlduterten Ergebnisse im
Rahmen einer 6kologisch begriindeten Abfolge der
Krebstierordnungen verstanden werden? Der
Aspekt des Komplexitdtsgewinns fordert wohl am
starksten eine Erklarung ein. Ein Erklarungsansatz
kénnte in der Uberlegung stecken, mit welcher



Apamowicz et al. (2008, 4788) den Zusammenhang
zwischen palédontologischer und heutiger Situation
kommentieren:

,Auch wenn es sehr schwer ist, etwas Sicheres
tiber die Ursachen zu sagen, ist es doch moglich,
dass die Evolution neuer Gliedmaftypen entschei-
dend fiir den Antrieb der Diversifikation war (‘key
innovation’-Hypothese). Vielleicht tragt eine gro-
Bere Diversitédt an GliedmaBtypen innerhalb eines
Individuums zur weiterfiihrenden ‘Evolvierbarkeit’
oder ‘Anpassungsfahigkeit’ einer Stammeslinie
bei, indem sie es ermoglicht, 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
okologischen Situation von grof3er Bedeutung und
fordert die weitere Diversifikation der Gruppe,
indem sie eine adaptive Radiation ermoglicht (vgl.
Bonp & OreLL 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 fiir 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 Verénderung in einem individuellen Merk-
mal oder individuellen Merkmalen, welche ursach-
lich mit einer gesteigerten Diversifikationsrate im

Ein phylogenetischer Bezug
ist in den meisten Féllen gar nicht

angebracht oder zumindest unnotig.

resultierenden Stamm verbunden ist“. Und Futuyma
(2007, 154) wird noch deutlicher, wenn er von einer
~Schliisselanpassung” (,key adaption®) spricht.
Diese sei ,.eine Anpassung, welche es einem Orga-
nismus erlaubt, eine vollig neue ckologische Nische
zubesetzen“ (dhnlich MiLLER 1949; vaN VALEN 1971;
Baum & Larson 1991; RosenzwEIG & McCorp 1991).
In diesem Sinn bietet es sich an, im Deutschen von
einer ,,Schliisselneuheit” zu sprechen.

Schliisselmerkmal. Generell ist dieser phyloge-
netische Bezug aber in den meisten Féllen gar nicht
angebracht oder zumindest unnétig. Wenn man
~Key innovations“ beispielsweise als phénotypi-
sche Merkmale versteht, die ,,Organismen Zugang
zuneuen 6kologischen Ressourcen geben und rapi-
de, manchmal spektakuldre, 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
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Das in Abb. 6 dargestellte Schema
gilt auch fir 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 Falle oft gut auf der Grund-
lage einer mikroevolutiven Auspra-
gung eines bereits bestehenden gene-
tischen Potentials verstehen. So
diskutiert Hemwic (2008a) in einer
Eidechsenart auftauchende Struktu-
ren im Verdauungstrakt, die in nur
wenigen Generationen entstanden
sein sollen, und fithrt Hinweise dafiir
an, dass bereits in der Stammpopula-
tion das notige genetische Potential
fir diese Konstruktionen enthalten
war. Auch hier ist die Frage nach
der urspriinglichen Herkunft dieses
Potentials eine vollig andere als die

Schliisselinnovationen in beobachteten Populationen?

Aktivierung“. Ganz ahnlich schreibt
BinDER (2008, 98) zu Ergebnissen
eines Langzeitexperiments mit E. coli,
in dessen Verlauf die Fahigkeit,
Zitronensdure als Kohlenstoffquelle
zunutzen, 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 Ande-
rung der Spezifitdt eines Transport-
kanals?“

Auch hier gilt: Die Unterscheidung
zwischen den Optionen ,,Prdadaption
und ,,Schliisselneuheit” ist zunachst
unabhéngig von der urspriinglichen
Entstehung der praadaptiven Merk-

male.

Frage nach ,Neuentstehung oder

Stammesgeschichte des Lebens in der gegenwar-
tigen Biologie als Leitparadigma gilt, werden neu
auftauchende Merkmale jedoch automatisch als
Ergebnis des Evolutionsprozesses betrachtet und
meist als Schliisselneuheiten bezeichnet. Bei der
rein funktionalen Bedeutung der fossilen ,,key inno-
vation“ ist es im Prinzip gleichgtiltig, woher das
Lneue“ Merkmal urspriinglich 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 tberlieferten Biotop
lebte. Wahrend fiir den ersten Fall die makro-
evolutive Entstehung neuer Konstruktionen (bzw.
neuer Gruppen) die direkte Voraussetzung ware,
miisste dem zweiten Fall eine Anderung der 6ko-
logischen Bedingungen vorausgehen. Statt dass
sich eine Gruppe A zur Gruppe B entwickelt, ver-
andert sich im zweiten Fall die Umwelt so, dass
eine bereits existierende Gruppe B einer bis dato
existierenden Gruppe A iiberlegen wird und sich
ausbreitet. Die neue — fiir B passende — Umwelt
erlaubt dieser Gruppe nun die Diversifikation. Ent-
scheidend waére hier also nicht eine Anpassung des
Organismus an seine Umwelt, sondern die Veran-
derung der Umwelt in eine bestimmte Richtung,
sodass sie passend fiir 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 Missverstandnisse, wenn es mit einer dem-
entsprechenden Bezeichnung belegt wird. Daher
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Abb. 6: Ubersicht iiber
maogliche Interpretatio-
nen von im Fossil-
bericht neu auftau-
chenden Merkmalen.
Erlduterungen sowie
Unterscheidungsmag-
lichkeiten im Text.

wird hier vorgeschlagen, von ,key characters” —
Schlisselmerkmalen — zu sprechen, wenn damit
lediglich ein Merkmal gemeint ist, welches auf-
grund seiner ,Schliisselrolle” von Bedeutung ist,
ohne dass etwas tiber seinen Ursprung gesagt wird.

Soll ein solches Merkmal dann in einem stam-
mesgeschichtlichen Rahmen als Neukonstruktion
interpretiert werden, ist es sinnvoll, von einer
Schliisselneuheit (key innovation) zu sprechen.
Andererseits konnte sich herausstellen, dass das in
Frage stehende Schliisselmerkmal — bevor es zur
Diversifikation einer Tiergruppe beitrug — zur Aus-
stattung einer bereits existierenden, aber geolo-
gisch noch nicht tiberlieferten Organismengruppe
gehorte, also eine ,,Préaadaption” darstellt.

Hierzulande hat sich leider fiir , key innovation®
die unpassende, da ohne stammesgeschichtlichen
Bezug auskommende, Ubersetzung ,Schlissel-
merkmal® eingebiirgert (RieppeL 1999, 93; vgl. Sup-
HAUS & ReHFELD 1992, 168ff.). Die hier vorgeschla-
gene Begriffszuordnung — die Differenzierung zwi-
schen bloBem Schlisselmerkmal und evolutiv
interpretierter Schliisselneuheit (,,.key innovation®)
vermeidet solche Unklarheiten.

Priaadaption. Die Frage, woher die neue Orga-
nismengruppe mit ihrer Merkmalsausstattung
urspringlich kommt, ist beim Verweis auf ein
Schliisselmerkmal wie gesagt zun&chst ausge-
klammert. Sie konnte mit ihren Schliisselmerkma-
len evolutiv entstanden sein. Dabei soll ein schon
im Vorhinein durch evolutive Mechanismen her-
vorgebrachtes — prdadaptives — Merkmal durch
eine Umweltveranderung neu bewertet und
dadurch in den Rang eines Schliisselmerkmals
erhoben werden (vgl. voNn HAGEN & KADEREIT 2003).
HunTeR (1998, 34) meint im Hinblick auf die Suche
nach Merkmalen, die fiir eine Diversifikation ver-
antwortlich sind, beispielsweise: ,Man mag ver-
sucht sein, Merkmale zu vernachlassigen, welche
entstanden sind, als die Radiation noch lange nicht
stattfand. Tatséchlich ist es jedoch so, dass diese
Merkmale eine Radiation erméglichen, sobald bio-
tische oder abiotische Bedingungen fiir die Aus-
breitung giinstig werden.“

Von ,Praadaption® zu sprechen, bedeutet
zundchst nur, dass ein Merkmal bereits vor seiner
neuen Bedeutung durch eine verédnderte Umwelt
existiert hat. Dieser Bezug auf ein zukunftsorien-

tiert scheinendes Potential ist in der ateleologisch
orientierten Evolutionsbiologie nattirlich ein
gewisses Problem. Das spéter bedeutsam werden-
de Merkmal wird in diesem Kontext daher als
Anpassung an (zu einem fritheren Zeitpunkt)
gegenwértige Bedingungen betrachtet und nicht
etwa als Anpassung an diese zukiinftigen — fiir
ungerichtete Prozesse unsichtbaren — Umsténde.
Alternativ kann ,,Préadaption” jedoch auch teleo-
logisch verstanden werden. Die Anpassung an
zukiinftige Umsténde erfolgt unter Vorwegnahme
eben dieser zukiinftigen Situation. Eine solche
Zukunftsorientierung erfordert eine intelligente
Quelle, sodass ein auf diese Weise entstehendes
Merkmal im wahrsten Sinne des Wortes fiir eine
zukiinftige Situation ,gedacht” ist. Zur Spezifizie-
rung dieser intelligenten Ursache siehe den Beitrag
zu den Honigfressern in dieser Ausgabe (HEeiLiG
2009; vgl. HeiLic 2008b).

In Abb. 6 wird eine Ubersicht iiber Versténdnis-
moglichkeiten von fossil auftretenden Schliissel-
merkmalen gegeben. (Diese Unterteilung kann auch
sinnvoll fiir 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 néch-
sten Abschnitt sollen daher Kriterien erarbeitet wer-
den, anhand derer eine Unterscheidung der Pha-
nomene im Einzelfall erméglicht werden konnte.

Unterscheidung von Praadaption und Schliis-
selneuheit im Fossilbericht: Okologischer
Kontext des Schliisselmerkmals. Die Konzep-
te der nicht tiberlieferten Lebensrdume und der auf
polyvalente Stammformen zurtickgehenden Orga-
nismengruppen regt neue Forschung an. Je nach-
dem, ob man von praadaptiven oder innovativen
Schliisselmerkmalen ausgeht, ergeben sich nam-
lich ganz verschiedene Erwartungen an den Fos-
silbericht, die jeweils getestet werden konnen,
wodurch die verschiedenen Erklarungen an Plau-
sibilitdt gewinnen oder verlieren. Von Schliissel-
neuheiten wiirde man beispielsweise erwarten,
dass sie auch auftreten, ohne dass dem eine unmit-
telbare Umweltverdnderung vorausgeht (also
diese schon langer zurtickliegt). Denn es ist unplau-
sibel, dass der angebliche Erfindungsreichtum der
Natur immer genau dann abrufbereit ist, wenn sich
dndernde 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 Umweltverdnderungen
stets prompt erfolgen.

Die Hypothese, dass tkologische Griinde fiir
die Abfolge der Gruppen verantwortlich sind, kann
also durch das Aufzeigen eines exakten Zusam-
menhangs zwischen dem fossilen Auftreten dieser



Gruppen mit ihren Schliisselmerkmalen und 6ko-
logischen Verdnderungen zu jener Zeit belegt wer-
den. Dabei wiirde das Konzept gestarkt, wenn neue
Konstruktionen in Form ,neuer” Gruppen genau
dann im Fossilbericht auftauchten, wenn kurz
zuvor eine zum Schliisselmerkmal passende Ver-
anderung der Okologie zu verzeichnen wire.
Trends in der Abfolge dieser Gruppen sollten recht
exakt mit Trends in der Verdnderung der Okologie
korrelierbar sein. Es konnte jedoch sein, dass mit
dem Schliisselmerkmal andere, in der gegenwarti-
gen Okologie eigentlich wenig niitzliche Merkma-
le ,huckepack” genommen werden, weil sie auch
zur Ausstattung der sich aufgrund des Schliissel-
merkmals ausbreitenden Gruppe gehoren. Mogli-
cherweise liefert dieser Ansatz eine Erklarung fiir
bereits unerwartet frith in der Fossiliiberlieferung
auftauchende ,moderne“ Merkmale, fur deren Ent-
stehung es oft schwierig ist, Selektionsdriicke zu
rekonstruieren.

Das Konzept der ,6kologischen Sortierung*
schwéchen wiirde es, wenn auf Umwalzungen der
Okologie hin nur manchmal und dann nach unre-
gelmaBigen, langen Zeitraumen Problemlésungen
gefunden wiirden bzw. Neukonstruktionen (und
neue Gruppen) ohne unmittelbare 6kologische
Veranderungen zu verzeichnen wéren.

Fir eine rein phylogenetisch bedingte Sukzes-
sion hoherer taxonomischer Kategorien wiirde es
sprechen, wenn gezeigt werden konnte, dass ein
Merkmal graduell in ein Schlisselmerkmal trans-
formiert wurde, wenn also die eine Gruppe aus der
anderen allmahlich und direkt hervorginge (und
damit nicht bereits davor getrennt von ihr exi-
stierte). Sind die morphologischen Einschnitte zwi-
schen den Gruppen jedoch gréBer und tauchen
neue Merkmale sprunghaft und komplett ausge-
bildet auf, wiirde das gut zu einer nicht-phyloge-
netischen, o©kologischen Interpretation passen.
Dies ist zumindest dann zu erwarten, wenn man
von Diskontinuitdt zwischen den , Cuvierschen
Einheiten“ ausgeht.

Differenzierung der Option ,Priadaption®.
Wie kann nun der eigentliche Ursprung des préad-
aptiven Organismen-/Merkmalsaufgebots naher
bestimmt werden? Auf ateleologische Prdadaption
zu verweisen liefert noch keinen konkreten Ent-
stehungsmechanismus, sondern schiebt das
Erklarungsbediirftige nur auf eine andere Ebene
und verschérft das zu l16sende Problem sogar: Die
Frage ist nédmlich, wie im Rahmen der Syntheti-
schen Evolutionstheorie ein Merkmal entstehen
kann, das eine komplexe Problemlsung fiir spdte-
re Umweltbedingungen darstellt, auf das aber
schon in der Gegenwart selektiert werden muss.
Dies ist vielleicht fiir wenig spezifische Strukturen
denkbar, jedoch nicht fiir Konstruktionen, die sehr
genau zur neu auftauchenden Okologie passen, fiir
die in der Vergangenheit jedoch keine entspre-

chenden (hochstens &hnliche) Selektionsdriicke
existiert haben kénnen. Wenn es moglich ware, sol-
che Situationen im Fossilbericht ausfindig zu
machen, wiirde dadurch die Interpretationsmog-
lichkeit ,evolutive Prdadaption“ geschwacht.
Dadurch wiirden Ansétze an Plausibilitdt gewin-
nen, bei denen die Praadaption tatséchlich eine
Anpassung an zukiinftige Bedingungen darstellt,
die also teleologische Elemente enthalten.

Ateleologische Préadaption in Kombination
mit einer Umweltverdnderung scheint auBBerdem
eine schlechte Erklarung fiir das Auftreten von
Schlisselmerkmalen 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 Haufigkeit wie
spéter (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 tiber-
lieferten Lebensraumen existierten und ihre Funk-
tion als Schliisselmerkmal bereits vom erstmaligen
Auftreten an haben.

Okologischer Erkldrungsversuch der
Abfolge der fossilen Hrebstierordnungen

Komplexitatszunahme der Krebstierordnun-
gen = Komplexititszunahme der Okologie?
Derrelativkonstante Zuwachs von GliedmaBtypen
bei den Krebstieren konnte auf der Grundlage des
bisher Erarbeiteten auch auf einen anderen kon-
stanten Trend zuriickgefithrt werden: Von einer
unspezialisierten Okologie der frithen Erde ausge-
hend wiirde eine immer komplexer werdende Oko-
logie immer weiter differenzierte Lebensrdaume
entwickeln. Diese neuen, immer spezialisierteren
Moglichkeiten koénnten von dementsprechend
komplexeren Ausstattungen der — sich bis dato in
geologisch nicht tberlieferten Lebensrdumen
befindenden — Krebstiergruppen genutzt werden.
Solche Krebstiergruppen konnten auf3erdem Bar-
rieren iberwinden, welche sich simpleren Formen
angesichts komplexer Umweltgegebenheiten als
uniiberwindbare Hiirden in den Weg stellen wiir-
den. Dabei wéren komplexe (aber eben nicht
Jneue“) ,GliedmaBtypen entscheidend fiir den
Antrieb der Diversifikation“ (Apamowicz et al. 2008,
4788; s.0.), da sie die Besiedlung vielschichtiger
Lebensrdume erlaubten. Da die Entwicklung der
Okologie sicher nicht linear erfolgt, hat diese all-
gemeine Tendenz (siehe auch Maas et al. 2006;
BoxsHALL 2004) natiirlich auch ihre Ausnahmen,
wie etwa beeindruckend komplexe Werkzeuge zur
Nahrungsaufnahme bereits im frithen Kambrium
(BurTERFIELD & HARVEY 2008).

Anzumerken ist noch, dass die komplexeren
Formen nicht prinzipiell ,,hoherentwickelt®, ,bes-
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Abb. 7: Roter Ameri-
kanischer Sumpfkrebs
(Procambarus clarkii)

(Public Domain)

ser” oder ,iiberlegen” im Vergleich zu den schlich-
ter ausgestatteten sind: In der weniger speziali-
sierten Umwelt der frithen Erde bieten letztere die
effizienteste Losung (vgl. zur Problematik der
unzuldssigen Wertung von Merkmalsauspréagun-
gen KutzeLniga 2008).

Schliisselmerkmale. Der Trend zur komplexe-
ren GliedmaBausstattung betrifft wie oben
beschrieben die Fossilsequenz der Krebstierord-
nungen (und nicht etwa nur die Abfolge tiberge-
ordneter Kategorien). Ein Konzept, das diesen
Trend ausschliefflich 6kologisch erkldren mdochte,
muss folglich auch auf dieser taxonomischen
Ebene ansetzen. Vor dem Hintergrund des zum
~Schlisselmerkmal“ Gesagten stellt sich daher die
Frage, ob die Ordnungen der Krebstiere im Hin-
blick auf ihre GliedmafBen durch Merkmale von-
einander getrennt sind, die als Schliisselmerkmale
hétten fungieren konnen. In der Tat ist bereits aus
friheren Arbeiten bekannt, dass zwischen Ord-
nungen der Krebstiere teils erhebliche Unterschie-
de in der GliedmaBausstattung auftreten (CisnE
1974; Fressa 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 Apamowicz
et al. (2008), dass Ordnungen mit einer groBeren
Anzahl GliedmaBtypen einen héheren Artenreich-
tum aufweisen als andere Ordnungen, passt gut in
diesen Deutungsrahmen: Nachkommen polyva-
lenter Stammformen mit vielen verschiedenen
Werkzeugen hiatten auch viele verschiedene
Lebensrdume besiedeln und somit viele speziali-
sierte Arten bilden konnen.

Geologisch nicht iiberlieferte Lebensrdaume.
Gibt es bereits Beispiele fiir im Fossilbericht lan-
gere Zeit nicht auftauchende Krebstiere aufgrund

geologischnicht tiberlieferter Lebensrdume? In der
Tat wird auch im Rahmen ihrer Stammesge-
schichte von zum Teil sehr langen Zeitréumen aus-
gegangen, in denen Krebstiergruppen nicht fossil
uberliefert worden sein sollen. WiLLs (1998, 466)
veroffentlichte 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
groBem Ausmal!) notwendig wird.

Auch STepHAN (2002) nennt einige Beispiele, wie
etwa Krebse aus dem Nusplinger Plattenkalk (S.
84f.), die aus benachbarten Biotopen eingewandert
seinsollen. Inihren hypothetischen urspriinglichen
Habitaten sei die Wahrscheinlichkeit einer Fossili-
sation aufgrund sténdiger 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 fiir gut 40
Millionen Jahre fossil nicht tiberliefert wurde, weil
er an einen ganz speziellen Lebensraum angepas-
st war, ,der nur ein sehr geringes geologisches
Uberlieferungspotential besaB“. StepHaN (2002,
110f.) verweist auBerdem auf die Ordnung der Lep-
tostraca, die fiir 250 Millionen Jahre ohne fossile
Uberlieferung geblieben sein soll. Auch die Fami-
lie Anaspididae ist fossil seit der Trias nicht mehr
vertreten und soll die Zeit bis heute (also fiir ca.
210 Millionen Jahre) in geologisch nicht tiberlie-
ferten Lebensrdumen tiberdauert haben (S. 112f.).

Der Gedanke, dass im Fossilbericht auftau-
chende Krebstiere schon zuvor ldngere Zeit — in
geologisch nicht tberlieferten Lebensrdaumen —
existieren konnten, ist also durchaus nicht so abwe-
gig. Das zeigt sich auch an folgendem Beispiel:

Die Ordnung der ZehnfuBkrebse (Decapoda,
Abb. 7 zeigt einen Vertreter), enthélt die fiir uns in
kulinarischer Hinsicht wichtigen Krebstiere Hum-
mer, Krabben und Garnelen. Sie taucht im Oberen
Devon durch Palaeopalaemon newberryi das erste
Mal fossil auf (Scuram et al. 1978). Der Ursprung
der Decapoda soll jedoch nicht im Devon liegen.
Vielmehr sollen Vertreter dieser Ordnung in geo-
logisch nicht tiberlieferten Lebensraumen schon
lange Zeit zuvor existiert haben (ScHram 2001;
ScHraMm 2009). Diese Annahme hat folgenden
Grund: P. newberryi ist nach evolutionéren
Gesichtspunkten bereits sehr ,fortschrittlich“ und
taucht nach einer Analyse von ScHraM & DIixoN
(2005) weit oben im Stammbaum der Decapoda
auf. Die ,,Wurzeln“ dieses Baumes miissen daher
weit zuriickreichen — auch wenn sie fossil nicht
uberliefert sind. ScHram (2009) schreibt tiber den
Ursprung der Decapoda im Hinblick auf die Frage,
wie weit zuriick noch ausstehende Funde reichen
konnten, die fiir den Ursprung der Decapoda rele-
vant waren: ,, Wie weit zurtick? Bis ins Ordovizium?
Bis ins Silur? Bis ins Kambrium? Wir konnen es



noch nicht sagen.“ Eine bemerkenswerte Feststel-
lung!

Weitere Muster und Anwendungen

Zwischenformen: Mosaikartiges Merkmals-
muster im Kontext einer intermediiren Oko-
logie. Mit der Vorarbeit der Identifizierung der
,Cuvierschen Einheiten“ bzw. dem Korrelieren von
Okologie und Schliisselmerkmal (bzw. neu auftau-
chender Gruppe) wiirde die Basis fiir weitreichen-
de Neuinterpretationen des Fossilberichts geschaf-
fen. So konnten auch andere Muster vor diesem
Hintergrund verstanden werden: Beispielsweise
ware es eine Option, das Auftreten von Zwischen-
formen im Fossilbericht 6kologisch zu erkléren.
Diese stehen aufgrund ihrer morphologischen
Merkmale zwischen zwei groBeren 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 widerspriichliche Kombination von vollstandi-
gen Merkmalen der beiden einschlieBenden Grup-
pen. Auch im Rahmen des hier vorgestellten
Erkldrungsansatzes stehen Zwischenformen zwi-
schen zwei Organismengruppen — jedoch nicht in
einem evolutiven Stammbaum, sondern in Bezug
auf ihr Merkmalsmuster, das in einer bestimmten
Ubergangsokologie vorteilhaft ist. Diese steht zwi-
schen der Okologie der im Fossilbericht vorange-
henden und der nachfolgenden Organismengrup-
peund fordert daher das fossile Auftreten der durch
passende  Schliisselmerkmale ausgestatteten
Mosaikform. Zu dieser Vorstellung wiirde passen,
dass viele Zwischenformen sehr spezialisierte
Organismen sind — oft mit hochspezifischen Kon-
struktionen ausgestattet — und keine unspeziali-
sierten, flieBenden Ubergénge darstellen (fiir den
Wasser-Land-Ubergang siehe beispielsweise Jun-
KER 2004a/2004b/2005a/2006). Einzelstudien
miissen zeigen, ob in einer postulierten Stammes-
geschichte anscheinend vermittelnde Gruppen
wirklich aufgrund ihrer evolutiven Neuentstehung
im Fossilbericht auftauchen, oder ob die genann-
ten okologischen Griinde den jeweiligen Befund
besser erkléren.

Ein ahnlicher Erklarungsansatz findet sich bei
Woobp & Murray (2003, 190), die auch von einer
Art ,Ubergangsokologie“ ausgehen. Allerdings
ordnen sie diese nicht in ein zeitliches Gefiige ein,
wie hier geschehen, sondern in ein geographisches
im Sinn einer 6kologischen Zonierung: ,Wenn die
Grenzregion zwischen der von Sdugetieren und der
von Dinosauriern belebten Zone einen scharfen
okologischen Ubergang darstellt, ist es méglich,
dass Zwischenformen, die lange als Hinweis auf
eine Evolution interpretiert wurden, eigentlich

Beleg eines dkologischen Ubergangs sind.“ Wisg
(1995, 220) verweist in &hnlicher Weise darauf,
dass die bekannten sdugetierdhnlichen Reptilien
(JunkErR & ScHeErer 2006, 243ff; WoOODMORAPPE
2001), die stratigraphisch zwischen Reptilien und
Saugetieren auftreten, ihren Status als Mosaikfor-
men zu einem grof3en Teil aufgrund intermediarer
Zahnausstattung innehaben. Dies wiederum fiihrt
er auf ein Nahrungsspektrum zurtick, das in seiner
Zusammensetzung zwischen dem der Reptilien
und dem der S&ugetiere lag. Auch Wise geht von
einer geographischen Trennung der Biotope aus.
Die Uberlegungen kénnen jedoch auch auf das
Konzept der geologischnicht tiberlieferten Lebens-
rdume tbertragen und in eine zeitliche Abfolge ein-
geordnet werden.

Der Zeitrahmen. Komplexe fossile Abfolgen von
taxonomisch hoher stehenden Organismengrup-
pen konnen vor dem Hintergrund préadaptiver
(potentieller) Schlisselmerkmale und unter der
Annahme gesttérter Umweltbedingungen auch in
kurzen Zeitrdumen verstanden werden: Einem
neuen Schliisselmerkmal muss nicht zuerst einmal
eine lange Zeitspanne bis zum né&chsten ,Genie-
streich“ der Evolution folgen — vielmehr sind die
Organismengruppen mit ihrer Merkmalsausstat-
tung bereits in Startposition und kénnen auf sich
dndernde Umweltbedingungen sofort reagieren,
indem sie durch ihre jeweils passenden Schliissel-
merkmale und das vorhandene Anpassungspoten-
tial einen 6kologischen Raum dominieren kdnnen.
Diese Feststellung ist sowohl fiir einen alternativen
Kurzzeitrahmen der Erdgeschichte von Bedeutung
als auch relevant fiir Interpretationen fossiler
Phanomene in einem herkémmlichen Zeitrahmen.
Muster explosionsartiger Makroevolutionsereig-
nisse (wie etwa zu Beginn des Kambriums, s.0.), fir
die bis heute keine angemessenen Evolutionsme-
chanismen gefunden werden konnten (VALENTINE
2004, 194), konnten als Ergebnis okologischer
Umwalzungen in einem solchen — geologisch
betrachtet — ,kurzen“ Zeitfenster angemessen
erklart werden (vgl. STEPHAN 1994, 10).

Dank: Ich danke Theresa HaLLER, Reinhard JUNKER, Niko
WinNkLER, Manfred StepHAN, Harald BINDER und Sven
Nawmsor fur viele kritische und hilfreiche Anmerkungen.
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Anmerkungen

! Damit liegt auch ein Erklarungsansatz fiir die theologisch
motivierte Annahme der biblischen Schopfungslehre vor,
wonach alle Grundtypen innerhalb der Schopfungswoche
erschaffen wurden (vgl. dazu Junker 2005b, 8f,, 35). Oko-
logische und evolutive Erklarungsmuster missen sich
jedoch nicht ausschlieBen. Weil sich ein Ansatz gut im
Rahmen eines Schopfungsparadigmas integrieren lasst
und letztendlich Interpretationsschwierigkeiten fiir eine
umfassende Evolutionslehre liefert (s.u.), ist er deswegen
nicht anti-evolutionér.

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 6kologischen Ursache der Fossil-
abfolge ausgegangen wird. Ob nun eine stammesge-
schichtliche oder eine 6kologische Erklarung der sukzes-
siv in Erscheinung tretenden Krebstierordnungen gege-
ben wird, macht fiir das Verstandnis des hier beschrie-

benen Schrittes wenig aus: Der Komplexitatszuwachs
wird nicht nur deutlich, wenn man alle Ordnungen der
Krebstiere als Gesamtheit tiber 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
Ahnlichkeiten ermittelt. Man kann die Evolutionslinien
daher auch einfach als individuelle Betrachtung von
Untereinheiten der Krebstiere ansehen, die aufgrund ihrer
Ubereinstimmungen im Kérperbau zusammengefasst
werden. Dabei ist der Trend beziiglich der fossil in
Erscheinung tretenden Taxa so stark und durchgehend,
dass die Verschiebung zu einem héheren Komplexitéts-
niveau auch bei der auf dieser Basis durchgefiihrten Ver-
schmalerung 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 fiir die
fossile Uberlieferung der Krebstiere tatsdchlich eine
systematische Ursache zu erwarten ist und diese (zumin-
dest ungefahr) die Ordnungen im Auge haben sollte.

Newes von der Entsrehung der Vierbeiner

Zusammenfassung: Die Gattungen Panderichthys
und Tiktaalik gelten als Zwischenformen zwischen
Fischen und Vierbeinern (Tetrapoden). Im Herbst
2008 wurden neue Details iiber diese beiden Gat-
tungen veroffentlicht. Die neuen Befunde werden
vorgestelltund in einem groBeren Zusammenhang
diskutiert: Gelingt eine widerspruchsfreie Inter-
pretation von Panderichthys und Tiktaalik als evo-
lutiondre Ubergangsformen? Offenbar reprisen-
tieren diese beiden Gattungen eine Ubergangs-
okologie im Ubergangsbereich von Wasser und
Land. Konnen ihre Merkmalskonstellationen 6ko-
logisch verstanden werden oder ist eine Bezugnah-
me auf Evolution unabdingbar zum Verstandnis? Es
werden Kriterien vorgeschlagen, die ermoglichen
sollen, zwischen 6kologisch und evolutionir be-
dingten Merkmalsauspragungen zu unterscheiden.

Einleitung

In den letzten Jahrzehnten wurden einige Fossilien
entdeckt, die Fische mit Vierbeinern verbinden
konnten. Die Behauptung, man habe nie evolu-
tiondre Ubergangsformen gefunden, ist in dieser
undifferenzierten Form nicht mehr haltbar. Aus dem
Ubergangsbereich 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 fir
Fische, teils typisch fiir Vierbeiner sind. (Allgemein
werden damit Formen bezeichnet, die Kombina-
tionen von Merkmalen aufweisen, die typisch fiir
verschiedene Taxa sind.) Ein eindrucksvolles Bei-
spiel dieser Art ist Acanthostega, ein fischartiges
Wirbeltier, das anstelle typischer Flossen Glied-
maBen mit acht Fingern besaf3 (Abb. 1). Aufgrund
vieler Merkmale kann man einigermaf3en sicher
schlieBen, dass diese Gattung dauerhaft und aus-
schlieBlich im Wasser gelebt hat — vermutlich als
lauernder Réuberim Uferbereich mit einer bestimm-
ten Vegetation, wo der Besitz von Fingern aus oko-
logischen Griinden sinnvoll ist. Denn damit konn-
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Abb. 1: Rekonstruktion
von Acanthostega als
schwimmender Vier-
beiner

(© Richard Hammonb)




