
Deskriptive und
evolutionäre Paläoökologie

Die Paläoökologie ist die Wissenschaft von den
Wechselbeziehungen zwischen Organismen und ihrer
Umwelt in der geologischen Vergangenheit. Seit ihrer
Gründung im 19. Jahrhundert beschäftigt sie sich mit
den Umweltansprüchen der fossilen Arten oder höhe-
rer taxonomischer Einheiten (etwa Gattungen, Famili-
en oder Ordnungen), mit der Rekonstruktion von fos-
silen Lebensräumen und mit dem Artenreichtum und
der Nahrungskette von Lebensgemeinschaften der Vor-
zeit (DODD & STANTON 1990). Unterstützt wird dieser
Wissenschaftszweig vor allem durch die sogenannte
Aktuo-Paläontologie, also die Paläontologie des Rezen-
ten, welche die historische Sicht der Paläoökologie um
das naturwissenschaftliche Experiment erweitert. Ein-
gebettet in die Rahmenbedingungen der Allgemeinen
Geologie ist sie funktionell-morphologisch und ökolo-
gisch-ethologisch ausgerichtet, und mit den Worten
von Wilhelm SCHÄFER (1962, p. 3) fehlt der Aktuo-Pa-
läontologie jegliches phylogenetische Element. Für die
deskriptive Paläoökologie lässt sich zumindest annä-
hernd das Gleiche behaupten.

Im Gegensatz dazu geht es in der sogenannten evo-
lutionären Paläoökologie um den ökologischen Kon-
text von Langzeitveränderungen in der Zusammenset-
zung des Fossilbefundes (VALENTINE 1973). Sie ist da-
her in engem Zusammenhang mit der Makroevolution
zu sehen, jener Evolution, welche oberhalb des Art-Ni-

veaus stattfindet (JABLONSKI et al. 1996, ALLMON &
BOTTJER 2001). Durch makroevolutionäre Prozesse ent-
stehen Taxa (also systematische Einheiten), welche in
der Linnéschen Systematik vor allem als Familien, Ord-
nungen, Klassen oder Stämme zusammengefasst wer-
den. Diese sogenannten höheren Taxa besiedeln typi-
scherweise neue Anpassungszonen und sind häufig
durch innovative anatomische oder physiologische
Neubildungen gekennzeichnet (MAYR 2001). Als pro-
minentes Beispiel darf die kambrische Radiation der
marinen Metazoen (vielzellige Tiere) vor rund 540 Mil-
lionen Jahren ebenso gelten, wie die spätere Landnah-
me durch Pflanzen (Silur) und Tiere (Devon) oder die
Besiedelung des Luftraumes durch Insekten (spätestens
im Karbon), Flugsaurier (Trias), durch Vögel (Jura) und
Fledermäuse (Eozän). Untrennbar mit diesen Schlüs-
selereignissen sind die Entwicklung schützender und
stützender Skelette, physiologischer und anatomischer
Präadaptationen und Anpassungen an das Leben an
Land (etwa Schutz vor Austrocknung bei Pflanzen und
Tieren, Beine bei Wirbeltieren) und die voneinander
unabhängige Entwicklung von Flügeln bei verschiede-
nen terrestrischen Taxa verbunden.

Die evolutionären Faunen
des marinen Phanerozoikums

Die Diversifikation der drei großen evolutionären
Faunen des Phanerozoikums wurde durch eine statisti-
sche Analyse (Faktorenanalyse) des zeitlichen Auftre-
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tens der Metazoenfamilien ermittelt (SEPKOSKI 1981).
Die kambrische, paläozoische und moderne Fauna wer-
den jeweils durch Familien repräsentiert, die in diesen
Zeitabschnitten die höchste Diversität hatten (Abb. 1).
Die Abfolge der drei evolutionären Faunen erfolgt aus
der zunehmend geringeren anfänglichen Diversifikati-

onsrate und den zunehmend höheren Plateaus der Di-
versität in den aufeinanderfolgenden Faunen. Die öko-
logischen Unterschiede zwischen den drei evolutionä-
ren Faunen zeigen, dass die taxonomischen Veränderun-
gen mit ökologischen Umstrukturierungen einherge-
hen. Die kambrische Fauna ist das Resultat der bereits
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Abb. 1: Die drei
evolutionären Faunen
mariner Lebensräume
mit charakteristischen

Vertretern (aus ETTER

1994)
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erwähnten kambrischen Radiation, in deren Zuge fast
alle grundlegenden sogenannten Körperbaubläne der
vielzelligen Organismen, manifestiert in den Stämmen
des Tierreiches, entstanden sind (VALENTINE 2004).
Ökologisch war die kambrische evolutionäre Fauna von
sedentären oder kriechenden epifaunalen Sedimentfres-
sern, Weidegängern und Suspensionsfressern dominiert.
Die ordovizische Diversifikation brachte zwar kaum
neue Baupläne, führte aber zu einer einzigartigen, später
nie wieder erreichten Zunahme auf Familien-, Gat-
tungs- und Artniveau und wurde von einer ebenso ein-
drucksvollen Zunahme in der Komplexität der marinen
Ökosysteme begleitet (HARPER 2006). Die sogenannte
paläozoische evolutionäre Fauna nimmt ihren Ausgang
in der ordovizischen Radiation und zeigt eine ökologi-
sche Dominanz von epifaunalen Suspensionsfressern.
Die moderne Fauna reicht mit ihren Wurzeln bis ins
Kambrium zurück und zeigt eine nur relativ geringe Di-
versitätszunahme während der ordovizischen Radiation.
Sie wird im Laufe des Silurs immer bedeutender und er-
fährt schließlich eine große Diversitätszunahme nach
dem Massensterben am Ende des Paläozoikums (also des
Erdaltertums). Sie zeigt eine große Vielfalt an Lebens-
weisen. Vertreter dieser evolutionären Fauna leben tief
infaunal bis epifaunal, sind sedentär (festsitzend) bis
nektonisch (freischwimmend) und weisen die ganze
Bandbreite an Ernährungsweisen auf (insbesondere
handelt es sich um Sedimentfresser, Weidegänger, Sus-
pensionsfresser, Räuber und Parasiten).

Stockwerksbau und Diversität im
Phanerozoikum

Die Zunahme des Artenreichtums in den marinen
Ökosystemen des Phanerozoikums resultiert auch aus
Veränderungen in der Organisation von Lebensgemein-
schaften und ist in der Zunahme an Gilden, also funktio-
nellen Gruppen mit ähnlichen Nahrungsansprüchen
und Substratbeziehungen manifestiert (BAMBACH 1983).
Somit steuert die ökologische Komplexität in gewissem
Ausmaß die evolutionäre Diversifikation. Die vertikale
räumliche Trennung in In- und Epifauna auf marinen
Weichböden wird als Stockwerksbau (Tiering) bezeich-
net und dient vor allem zur besseren Nutzung der ökolo-
gischen Ressourcen, insbesondere des partikulären orga-
nischen Materials, welches an der Sediment/Wasser –
Grenzfläche konzentriert vorkommt (BOTTJER & AU-
SICH 1986). Dieser Stockwerksbau spiegelt für die
Weichböden der flachen Schelfmeere eine interessante
phanerozoische Geschichte zunehmender Komplexität
wider und ist somit ein Beispiel für die Besiedelung neu-
er ökologischer Nischen im Zuge adaptiver Radiationen
und deren immer feinere Aufteilung über evolutionäre
Zeiträume (Abb. 2). Im Kambrium gab es nur eine ge-
ringfügige vertikale Differenzierung der Faunenvergesell-
schaftungen, denn es wurden nur wenige Zentimeter
über und unter der Sediment/Wasser – Grenzfläche von
den Organismen genutzt und damit auch nur ein gerin-
ger Anteil des potentiellen Lebensraumes (Abb. 3). Im
Verlaufe des Ordoviziums wurden vor allem die epifau-
nalen Vergesellschaftungen komplexer und erreichten
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Abb. 2: Veränderungen im
Stockwerkaufbau von
marinen
Weichbodengemeinschafte
n des Phanerozoikums.
Dicke Linien repräsentieren
höchstes und tiefstes
Stockwerk, unterbrochene
Linien geben vermutete
Werte an (aus ETTER 1994).
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Abb. 3: Lebensbilder von
marinen Weichboden-

gemeinschaften des
Paläozoikums (Kambrium,

Ordovizium, Silur), des
Mesozoikums (Jura) und des

Känozoikums (Neogen)
(zusammengestellt und stark
vereinfacht nach MACKERROW

1992).
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im Silur eine stabile Struktur mit einer Gesamthöhe von
etwa 1m, wobei die höchsten Stockwerke von Seelilien
eingenommen wurden (Abb. 3). Diese Struktur wurde,
abgesehen von einer Unterbrechung an der Perm-Trias-
Grenze, bis in die Kreidezeit beibehalten (Abb. 2).
Ebenfalls im M-Paläozoikum begann die langsame Aus-
dehnung in Nischen des Pelagials (also des freien Was-
serkörpers) und des Meeresbodens. Im Verlaufe der Krei-
dezeit verschwanden insbesondere die Crinoiden (Seeli-
lien) aus den epifaunalen Vergesellschaftungen der
Schelfmeere. Damit wurde für das Känozoikum (Erdneu-
zeit) die Struktur der Epifauna etwas vereinfacht und in
ihrer maximalen Höhe auf 50 cm reduziert (Abb. 3). Der
infaunale Stockwerksbau hat sich langsamer entwickelt
als der epifaunale, ist aber dafür robuster gegenüber Stö-
rungen. Die maximale Tiefe von 1 m wurde erst im Kar-
bon erreicht, blieb dafür aber über den gesamten weite-
ren Verlauf des Phanerozoikums erhalten und wurde
durch eine fortschreitende Nischenaufteilung immer in-
tensiver genutzt. Die Zunahme infaunaler Adaptationen
ist ebenso wie die Zunahme räuberischer Lebensweisen
ein typisches Merkmal der modernen, mesozoisch-käno-
zoischen Fauna (BAMBACH 1983).

Der Einfluss von Raubdruck
auf Evolution und Ökologie

Die zunehmende Infaunalisierung im Phanerozoi-
kum und die Reduktion des epifaunalen Stockwerkbaus
seit der Kreide kann als Folge des zunehmenden Raub-
druckes im Phanerozoikum interpretiert werden. Raub
ist eines der wichtigsten Werkzeuge der natürlichen Se-
lektion (DARWIN 1859, DAWKINS 1995, VERMEIJ 1987)
und verschiedene Typen von Spuren an fossilen Skelet-
ten und Schalen sind indikativ für Räuber-Beute Inter-
aktionen im Verlaufe der Geschichte des Lebens (VER-
MEIJ 1983, KOWALEWSKI & KELLEY 2002, KELLEY et al.
2003, ZUSCHIN et al. 2003). Dies soll am Beispiel duro-
phager (schalenknackender und bohrender) Räuber
verdeutlicht werden. Bohrspuren sind eindeutige Hin-
weise auf räuberische Tätigkeit, die quantitativ erfasst
werden können. Die wichtigsten Verursacher von Bohr-
spuren an marinen wirbellosen Tieren sind räuberische
Gastropoden, nämlich Nabelschnecken (Naticidae)
und Stachelschnecken (Muricidae) (KOWALEWSKI &
KELLEY 2002, KELLEY et al. 2003). Diese beiden Gruppen
sind für einen Großteil der räuberischen Bohrspuren an
Muscheln und Schnecken seit der Kreide verantwort-
lich (Abb. 4). Die Verursacher älterer Bohrspuren sind
hingegen weitgehend unbekannt. Bis ins Karbon kennt
man seltene bis moderat häufige Bohrspuren, bevorzugt
an Armfüßern (Brachiopoden) und sessilen Stachelhäu-
tern (Echinodermaten). Vom Perm bis in die Unterkrei-
de sind Bohrspuren sehr selten, und bohrende Räuber

haben die marinen benthischen Lebensgemeinschaften
in dieser Zeit wahrscheinlich kaum beeinflusst. Seit der
Oberkreide gibt es eine drastische Zunahme räuberi-
scher Bohrspuren an den Schalen von Weichtieren
(Mollusken) (Abb. 5) (KOWALEWSKI et al. 1998).

Bruchspuren sind leider keine eindeutigen Beweise
für räuberische Tätigkeit, weil viele Räuber ihre Beute
komplett zerbrechen, sodass nicht mehr als ein Haufen
von indistinkten Fragmenten übrigbleibt; außerdem
können auch durch Hochenergie-Ereignisse Schalen
zerbrochen werden. Eine Zunahme von charakteristi-
schen reparierten Schalen deutet aber ebenso auf zu-
nehmenden Raubdruck hin, wie eine Zunahme jener
Familien, welche auf eine durophage Ernährungsweise-
weise, also das Aufbrechen oder Anbohren von scha-
lentragender oder gepanzerter Beute spezialisiert ist
(Abb. 6, 7) (VERMEIJ 1987). Schalenknackende Räuber
gab es auch schon im Altpaläozoikum, aber die erste Ra-
diation durophager Räuber setzt im Mitteldevon ein
und umfasst unter den Fischen die Placodermi (Platten-
häuter) und Chondrichthyes (Knorpelfische) und unter
den Arthropoda die Phyllocarida (Blattfußkrebse) und
Eumalacostraca („höhere Krebse“) (SIGNOR & BRETT

1984). In der Trias besetzten Placodontier (Pflasterzah-
nechsen) und Kopffüßer (Cephalopoden) mit verkalk-
ten Kieferapparaten diese ökologische Nische. Im Jura
setzte schließlich eine rapide Diversifikation schalen-
brechender Räuber ein, die bis ins Paläogen (=Altterti-
är) andauerte. Im Zuge dieser Diversifikation entstan-
den moderne Krabben, Hummer, Fangschreckenkrebse,
Rochen, heterodontide Haie, Vögel, Fischsaurier, Mo-
sasaurier (Maas-Echsen) und moderne Knochenfische
(VERMEIJ 1983, 1987). Damit sind dramatische morpho-
logische Veränderungen an Beuteorganismen, aber auch
Veränderungen im Ökosystem verbunden. Die morpho-
logischen Veränderungen können sehr gut an Schne-
ckenschalen demonstriert werden, wo eine zunehmend
engere Aufrollung, das Verschwinden eines offenen Na-
bels, dickere Schalen, schmälere Mündungen und exter-
ne Skulpturen (vor allem Stacheln) geeignet sind, vor
schalenknackenden Räubern zu schützen. Veränderun-
gen im Ökosystem betreffen vor allem den Wechsel von
Epifauna-dominierten Vergesellschaftungen des Paläo-
zoikums zu Infauna-dominierten Vergesellschaftungen
der Kreide und des Känozoikums (Abildung 2). Insbe-
sondere jene Epifauna-Vergesellschaftungen, die von
gestielten Seelilien, Armfüßern und Schlangensternen
dominiert werden, verschwanden unter zunehmendem
Raubdruck zugunsten von infaunalen Muscheln und ir-
regulären Seeigeln (VERMEIJ 1987). Dieser Effekt wurde
vermutlich durch die mit der Infaunalisierung einherge-
hende Instabilisierung der Sedimentböden („bulldo-
zing“) verstärkt, welche zur Verdrängung der altertümli-
chen epifaunalen Suspensionsfresser-Gemeinschaften
beitrug (THAYER 1983).
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Die Nahrungszufuhr in den Ozeanen
des Phanerozoikums

Die Verfügbarkeit von Nahrung für Metazoen (viel-
zellige Tiere) in den Ozeanen hat im Verlaufe des Pha-
nerozoikums durch vermehrte Nährstoffzufuhr und stei-
gende Primärproduktion zugenommen (VERMEIJ 2004).
Die steigende Primärproduktion ist durch die Diversifi-
kation des Phytoplanktons belegt, welches im Paläozoi-
kum (Erdaltertum) vor allem aus Acritarchen (algenar-
tige, einzellige Mikrofossilien) bestand, während im
Mesozoikum (Erdmittelalter) verschiedene, in den heu-
tigen Meeren sehr wichtige Algen (Dinoflagellaten,
Coccolithophoriden und Kieselalgen) immer bedeuten-
der wurden (MARTIN 2003). Vermehrte Zufuhr von ge-
lösten Nährstoffen erfolgt durch steigende Verwitte-
rungsraten an Land (BAMBACH 1993) und vermehrte
tektonische und vulkanische Aktivität (VERMEIJ 1995).
Große Faunenwechsel im Devon und in der Kreide, ins-
besondere die Radiation räuberischer Organismen mit
hoher Biomasse und hohen metabolischen Ansprüchen,
legen eine Zunahme in der Produktivität der Ozeane in
diesen Zeitabschnitten nahe (BAMBACH 1999). Auch
die größere Dichte und Mächtigkeit von Schillakkumu-
lationen mariner Wirbelloser (insbesondere von Armfü-
ßern, Muscheln und Schnecken) im Verlaufe des Pha-
nerozoikums wird mit der zunehmenden benthischen
Produktivität in Verbindung gebracht (KIDWELL &
BRENCHLEY 2004). Diese Veränderungen stimmen gut
überein mit den Diversifikationen von Landpflanzen im
Devon und in der Kreide, in deren Zuge demnach ver-
mehrte Zufuhr von organischem Detritus (das sind orga-
nische Schwebstoffe in Gewässern, die von abgestorbe-
nen Organismen stammen) und gelöstem organischem
Material vom Land die küstennahe Produktiviät gestei-
gert hat. Huminsäuren und tiefere Wurzelbildungen
steigern ebenfalls die Verwitterungsrate und verstärken
die Zufuhr anorganischer Nährstoffe (BAMBACH 1999).

Massensterben und ihre Bedeutung für
Evolution und Ökosysteme

Die Geschichte der Biosphäre im Allgemeinen und
der marinen Lebensräume im Besonderen umfasst aus
ökologischer Sicht nicht nur die Nutzung unbesiedelter
Environments durch evolutionäre Innovationen, die
Füllung dieser Regionen im Zuge periodischer Diversi-
fikationen und adaptiver Radiationen, sondern auch
das Entleeren einiger dieser Lebensräume in Zeiten von
Massensterben (RAUP & SEPKOSKI 1982). Üblicherwei-
se sterben Metazoenarten innerhalb von zehn Millio-
nen Jahren nach ihrer Entstehung aus, und viele über-
leben weniger als eine Million Jahre. Aus der Lebens-
dauer fossiler Arten wird geschätzt, dass mehr als 99 %
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Abb. 4: Eine Muschel (Dosinia)
vom Roten Meer mit

räuberischer Bohrspur einer
Nabelschnecke (aus ZUSCHIN et

al. 2003).

Abb. 5: Die
stratigraphische

Verteilung
bebohrter Schalen

vom
Jungpaläozoikum bis

heute (aus
KOWALEWSKI et al.

1998).
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aller Arten, die jemals auf der Erde gelebt haben, jetzt
ausgestorben sind. Während des normalen sogenann-
ten Hintergrundaussterbens verschwinden, meist auf-
grund biologischer Ursachen (vor allem Konkurrenz
um Lebensraum und Futter), ständig biologische Arten
und werden auf der Basis natürlicher Selektion von
besser angepassten Arten ersetzt. Während vom Hin-
tergrundaussterben nur einzelne Arten betroffen sind,
werden bei Massensterben viele Arten und auch höhe-
re systematische Einheiten in geologisch kurzen Zeit-
räumen ausgelöscht (RAUP 1991). Im Gegensatz zum
Hintergrundaussterben werden die Ursachen für Mas-
sensterben meist in außergewöhnlich starken Störun-
gen des Environments (Meeresspiegelschwankungen,
Klimaveränderungen, Ozeanographische Veränderun-
gen, Meteoriteneinschläge, Vulkanismus) gesucht
(HALLAM 2004). Biologische Ursachen für Massenster-
ben sind nicht auszuschließen, aber schwierig nachzu-
weisen (TAYLOR 2004). Es gibt im Mesozoikum (Erd-
mittelalter) und Känozoikum (Erdneuzeit) eine Peri-
odizität von Auslöschungsgipfeln, welche in Abstän-
den von rund 26 Millionen Jahren wiederkehren (RAUP

& SEPKOSKI 1984). Obwohl diese Periodizität sehr um-
stritten ist, gilt als gesichert, dass die meisten größeren
Aussterbeereignisse regionale Ökosysteme betrafen und
weltweit gesehen etwa 15-40 % der marinen Arten ver-
nichteten. Fünf Massensterben waren allerdings von
globalem Ausmaß (jeweils am Ende des Ordoviziums,
des Devons, des Perms, der Trias und der Kreide) und

von großer phylogenetischer Bedeutung, da jeweils
mindestens 79 % der Arten betroffen waren und zahl-
reiche höhere Taxa (Familien, Ordnungen) ausgelöscht
wurden (Abb. 8) (JABLONSKI 1995). Das größte Mas-
sensterben war jenes am Ende des Perm, bei dem ver-
mutlich 96 % aller Arten vernichtet wurden (RAUP

1991, BENTON 2003, ERWIN 2005).

Die taxonomischen und ökologischen Effekte von
Massensterben sind aber nicht aneinander gekoppelt.
So haben das Massensterben am Ende des Ordoviziums
und am Ende des Devons zur Auslöschung von jeweils
knapp über 20 % der Familien geführt, doch während
das erstere ohne große ökologische Konsequenzen blieb,
resultierte das letztere in einer großen Umstrukturierung
der marinen Ökosysteme (DROSER et al. 2000). Auffäl-
lig ist auf jeden Fall, dass die Erholung von Massenster-
ben nur langsam voranschreitet und es meist einige Mil-
lionen Jahre dauert, bis Ökosysteme wieder etabliert
und ihre Nischen gefüllt sind (JABLONSKI 2004).

Massensterben haben aber nicht nur negative Effek-
te. Über geologische Zeiträume können sie die evolutio-
nären Landschaften in kreativer Art und Weise, auf-
grund des Niederganges dominanter und der daraus re-
sultierenden adaptiven Möglichkeiten für überlebende
Gruppen umformen (TAYLOR 2004). Sie stellen aber die
evolutionäre Uhr niemals ganz zurück. Daher hat es im
Anschluss an Massensterben auch nie die Etablierung
neuer Baupläne gegeben, wie etwa im Zuge der kambri-
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Abb. 6: Kegelschnecke mit
verheilter Bruchspur, die vermutlich
von der erfolglosen Attacke durch
einen schalenknackenden Räuber
stammt (aus ZUSCHIN et al. 2003).

Abb. 7: Anzahl der Familien mariner schalenknackender Räuber (z. B. Seeskorpione,
Krebse, Kopffüsser, Wirbeltiere) vom Silur bis heute (aus VERMEIJ 1987).
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schen Radiation. Ein Grund dafür ist wahrscheinlich,
dass auch nach Massensterben die überlebenden Taxa
keine ökologisch leere Welt vorgefunden haben (JA-
BLONSKI 2004).

Ob diese Massensterben nur bestehende evolutionä-
re Trends beschleunigen oder ob sie eine eigenständige
Selektivität ausüben, gehört zu den großen Fragen der
evolutionären Paläoökologie (RAUP 1991). In Bezug auf
die drei großen evolutionären Faunen werden Massen-
sterben vielfach als Faktoren gesehen, die den unver-
meidlichen Wechsel von einer Fauna zur nächsten nur
beschleunigt haben, die aber nicht für eine ökologische
Umstrukturierung verantwortlich sind (SEPKOSKI 1984).
So begann die Diversität der kambrischen Fauna bereits
im oberen Kambrium zu sinken und dieser Trend wurde
durch die Massensterben am Ende des Ordoviziums und
am Ende des Devons nur verstärkt (Abb. 1, 8). Ganz
ähnlich beginnt die langsame Diversitätsabnahme der
paläozoischen Fauna bereits im O-Devon. Das Massen-
sterben am Ende des Perms hat den Übergang zur mo-
dernen Fauna nur beschleunigt, indem 79 % der Famili-
en der paläozoischen evolutionären Fauna ausgelöscht
wurden, aber nur 27 % der Familien der modernen evo-
lutionären Fauna (Abb. 1, 8). Ohne dieses Massenster-
ben wäre demnach der gleiche Übergang nur etwas
langsamer vonstatten gegangen. Konsequenterweise
wurde die folgende kontinuierliche Diversitätszunahme
der modernen Fauna durch das große Massensterben am
Ende der Kreide nur kurzfristig unterbrochen (Abb. 1,
8). Eine gewisse Selektion durch Massensterben ist al-
lerdings feststellbar. So haben große und weit verbreite-
te Populationen eine größere Chancen zu überleben als
solche, die klein und geographisch isoliert sind. Ganz
ähnlich haben jene Arten, welche von vorneherein un-
ter Stressbedingungen leben können, tendenziell eher
geringe Körpergrößen haben, aber hohe Fortpflanzungs-
raten aufweisen (sogenannte r-Strategen oder Genera-
listen) bessere Überlebenschancen als jene Arten, die
stärker spezialisiert sind, engere ökologische Nischen
haben, tendenziell größer sind und geringe Fortpflan-
zungsraten aufweisen (K-Strategen oder Spezialisten)
(MCKINNEY 2001).

Zusammenfassung

Evolutionäre Innovationen ermöglichten in der Ge-
schichte des Lebens die Besiedelung neuer ökologischer
Nischen, die darauf folgenden adaptiven Radiationen
und Diversifikationen (also die Entwicklungen neuer
ökologischer Lebensformen und deren rasche Verbrei-
tung) führten zur immer feineren Aufteilung der Anpas-
sungszonen. In marinen Lebensräumen des Phanerozoi-
kums (dabei handelt es sich um die letzten rund 540
Millionen Jahre der Erdgeschichte, welche durch Fossil-
befunde gut belegt sind) wird dies ersichtlich an der
Aufeinanderfolge von drei großen evolutionären Fau-
nen, an der Veränderung der vertikalen Struktur ben-
thischer (bodenlebender) mariner Faunen über und un-
ter der Sediment/Wasser – Grenzfläche (Stockwerks-
bau), an der zunehmenden Durchwühlung und Durch-
mischung von Sedimenten durch Lebewesen (Bioturba-
tion) und an der mesozoischen Eskalation zwischen
Räubern und deren Beute. Diese Prozesse können nicht
unabhängig voneinander betrachtet werden, sondern
sind miteinander vernetzt und vor dem Hintergrund ei-
ner kontinuierlichen Steigerung der Nahrungszufuhr in
den Ozeanen des Phanerozoikums zu sehen. Einschnitte
in dieser dynamischen Entwicklung wurden durch peri-
odisch wiederkehrende Aussterbeereignisse gesetzt, ins-
besondere die fünf großen Massensterben der Erdge-
schichte, welche die Ökosysteme entleerten und Platz
für neue adaptive Radiationen machten.
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