Evolutionare Palaookologie mariner Lebensraume

M. ZUSCHIN

Abstract: The acquisition of evolutionary novelties in the history of life enabled the invasion of new ecological niches. The sub-
sequent adaptive radiations and diversifications (i.e., the generation and rapid spreading of new life habits) led to increasingly fi-
ner division of the adaptive zones. In the marine biosphere of the Phanerozoic Eon (i.e., the past 540 million years of earth his-
tory, which are well documented by fossils) this can be recognized in the succession of three major evolutionary faunas, in the dis-
tinctive pattern of changing vertical structure above and below the sediment-water interface (tiering), in the increasing displa-
cement and mixing of sediment particles by benthic fauna (bioturbation), and in the Mesozoic escalation between predators and
prey. These processes are not independent from each other, but are integrated and should be viewed against the background of an
increasing food supply in the oceans of the Phanerozoic. Major interruptions in this dynamic development were caused by peri-
odically recurring extinction events, particularly the five major mass extinctions in the history of life. These emptied the ecosys-

tems and provided space for new adaptive radiations.
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Deskriptive und
evolutiondre Paldodkologie

Die Paldoskologie ist die Wissenschaft von den
Wechselbezichungen zwischen Organismen und ihrer
Umwelt in der geologischen Vergangenheit. Seit ihrer
Griindung im 19. Jahrhundert beschiftigt sie sich mit
den Umweltanspriichen der fossilen Arten oder hohe-
rer taxonomischer Einheiten (etwa Gattungen, Famili-
en oder Ordnungen), mit der Rekonstruktion von fos-
silen Lebensrdumen und mit dem Artenreichtum und
der Nahrungskette von Lebensgemeinschaften der Vor-
zeit (DODD & STANTON 1990). Unterstiitzt wird dieser
Wissenschaftszweig vor allem durch die sogenannte
Aktuo-Palidontologie, also die Paldontologie des Rezen-
ten, welche die historische Sicht der Paldotkologie um
das naturwissenschaftliche Experiment erweitert. Ein-
gebettet in die Rahmenbedingungen der Allgemeinen
Geologie ist sie funktionell-morphologisch und 6kolo-
gisch-ethologisch ausgerichtet, und mit den Worten
von Wilhelm SCHAFER (1962, p. 3) fehlt der Aktuo-Pa-
ldontologie jegliches phylogenetische Element. Fiir die
deskriptive Paldookologie ldsst sich zumindest anni-
hernd das Gleiche behaupten.

Im Gegensatz dazu geht es in der sogenannten evo-
lutiondren Paliookologie um den ©kologischen Kon-
text von Langzeitverinderungen 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 makroevolutionire Prozesse ent-
stehen Taxa (also systematische Einheiten), welche in
der Linnéschen Systematik vor allem als Familien, Ord-
nungen, Klassen oder Stimme zusammengefasst wer-
den. Diese sogenannten héheren Taxa besiedeln typi-
scherweise neue Anpassungszonen und sind héufig
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 spitere Landnah-
me durch Pflanzen (Silur) und Tiere (Devon) oder die
Besiedelung des Luftraumes durch Insekten (spitestens
im Karbon), Flugsaurier (Trias), durch Vogel (Jura) und
Fledermiuse (Eozin). Untrennbar mit diesen Schliis-
selereignissen sind die Entwicklung schiitzender und
stiitzender Skelette, physiologischer und anatomischer
Prdadaptationen und Anpassungen an das Leben an
Land (etwa Schutz vor Austrocknung bei Pflanzen und
Tieren, Beine bei Wirbeltieren) und die voneinander
unabhiingige Entwicklung von Fliigeln bei verschiede-
nen terrestrischen Taxa verbunden.

Die evolutionaren Faunen
des marinen Phanerozoikums
Die Diversifikation der drei grofen evolutioniren

Faunen des Phanerozoikums wurde durch eine statisti-
sche Analyse (Faktorenanalyse) des zeitlichen Auftre-
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Abb. 1: Die drei
evolutionaren Faunen
mariner Lebensraume
mit charakteristischen
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tens der Metazoenfamilien ermittelt (SEPKOSKI 1981).  onsrate und den zunehmend hoheren Plateaus der Di-
Die kambrische, paliozoische und moderne Fauna wer-  versitit in den aufeinanderfolgenden Faunen. Die 6ko-
den jeweils durch Familien reprisentiert, die in diesen  logischen Unterschiede zwischen den drei evolutioni-
Zeitabschnitten die hochste Diversitiit hatten (Abb. 1).  ren Faunen zeigen, dass die taxonomischen Verinderun-
Die Abfolge der drei evolutioniren Faunen erfolgt aus  gen mit 6kologischen Umstrukturierungen einherge-

der zunehmend geringeren anfinglichen Diversifikati-  hen. Die kambrische Fauna ist das Resultat der bereits
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erwithnten kambrischen Radiation, in deren Zuge fast
alle grundlegenden sogenannten Korperbaubldne der
vielzelligen Organismen, manifestiert in den Stimmen
des Tierreiches, entstanden sind (VALENTINE 2004).
Okologisch war die kambrische evolutionire Fauna von
sedentiren oder kriechenden epifaunalen Sedimentfres-
sern, Weidegingern und Suspensionsfressern dominiert.
Die ordovizische Diversifikation brachte zwar kaum
neue Baupline, fithrte aber zu einer einzigartigen, spéter
nie wieder erreichten Zunahme auf Familien-, Gat-
tungs- und Artniveau und wurde von einer ebenso ein-
drucksvollen Zunahme in der Komplexitit der marinen
Okosysteme begleitet (HARPER 2006). Die sogenannte
paliozoische evolutionire Fauna nimmt ihren Ausgang
in der ordovizischen Radiation und zeigt eine dkologi-
sche Dominanz von epifaunalen Suspensionsfressern.
Die moderne Fauna reicht mit ihren Wurzeln bis ins
Kambrium zuriick und zeigt eine nur relativ geringe Di-
versititszunahme wihrend der ordovizischen Radiation.
Sie wird im Laufe des Silurs immer bedeutender und er-
fahrt schlieBlich eine groBe Diversititszunahme nach
dem Massensterben am Ende des Paldozoikums (also des
Erdaltertums). Sie zeigt eine groBe Vielfalt an Lebens-
weisen. Vertreter dieser evolutioniren Fauna leben tief
infaunal bis epifaunal, sind sedentir (festsitzend) bis
nektonisch (freischwimmend) und weisen die ganze
Bandbreite an Erndhrungsweisen auf (insbesondere
handelt es sich um Sedimentfresser, Weidegiinger, Sus-

pensionsfresser, Riuber und Parasiten).

Stockwerksbau und Diversitat im
Phanerozoikum

Die Zunahme des Artenreichtums in den marinen
Okosystemen des Phanerozoikums resultiert auch aus
Verinderungen in der Organisation von Lebensgemein-
schaften und ist in der Zunahme an Gilden, also funktio-
nellen Gruppen mit dhnlichen Nahrungsanspriichen
und Substratbeziehungen manifestiert (BAMBACH 1983).
Somit steuert die 6kologische Komplexitiit in gewissem
Ausmal die evolutionire Diversifikation. Die vertikale
riumliche Trennung in In- und Epifauna auf marinen
Weichboden wird als Stockwerksbau (Tiering) bezeich-
net und dient vor allem zur besseren Nutzung der ékolo-
gischen Ressourcen, insbesondere des partikuliren orga-
nischen Materials, welches an der Sediment/Wasser —
Grenzfliche konzentriert vorkommt (BOTTJER & Au-
SICH 1986). Dieser Stockwerksbau spiegelt fiir die
Weichboden der flachen Schelfmeere eine interessante
phanerozoische Geschichte zunehmender Komplexitit
wider und ist somit ein Beispiel fiir die Besiedelung neu-
er dkologischer Nischen im Zuge adaptiver Radiationen
und deren immer feinere Aufteilung iiber evolutionire
Zeitraume (Abb. 2). Im Kambrium gab es nur eine ge-
ringfiigige vertikale Differenzierung der Faunenvergesell-
schaftungen, denn es wurden nur wenige Zentimeter
iiber und unter der Sediment/Wasser — Grenzfliche 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. 3: Lebensbilder von
marinen Weichboden-
gemeinschaften des
Paldozoikums (Kambrium,
Ordovizium, Silur), des
Mesozoikums (Jura) und des
Kanozoikums (Neogen)
(zusammengestellt und stark
vereinfacht nach MacKerrow
1992).

Kambrium

Ordovizium

Mit Dreilappern, Armflssern und
enigmatischen Weichtieren

Mit Seelilien, Dreilappern, Armflussern
und Muscheln

Mit Seelilien, Seetang, Armflissern,
Muscheln, Schnecken Mit Kopffussern, Seelilien, Armflissern,

Muscheln, Schnecken, Réhrenwiirmern
und Lebensspuren

Neogen

Mit Kabeljau, Muscheln, Schnecken,
Seeigeln, Seepocken, Weichkorallen,
Hornkorallen, Moostierchen,
Schwa@mmen und Einsiedlerkrebsen
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im Silur eine stabile Struktur mit einer Gesamthhe von
etwa 1m, wobei die hochsten 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-Paldozoikum begann die langsame Aus-
dehnung in Nischen des Pelagials (also des freien Was-
serkorpers) und des Meeresbodens. Im Verlaufe der Krei-
dezeit verschwanden insbesondere die Crinoiden (Seeli-
lien) aus den epifaunalen Vergesellschaftungen der
Schelfmeere. Damit wurde fiir das Kdnozoikum (Erdneu-
zeit) die Struktur der Epifauna etwas vereinfacht und in
ihrer maximalen Hohe auf 50 cm reduziert (Abb. 3). Der
infaunale Stockwerksbau hat sich langsamer entwickelt
als der epifaunale, ist aber dafiir robuster gegeniiber Sto-
rungen. Die maximale Tiefe von 1 m wurde erst im Kar-
bon erreicht, blieb dafiir aber {iber 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 riuberischer Lebensweisen
ein typisches Merkmal der modernen, mesozoisch-kiino-
zoischen Fauna (BAMBACH 1983).

Der Einfluss von Raubdruck
auf Evolution und Okologie

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 natiirlichen Se-
lektion (DARWIN 1859, DAWKINS 1995, VERMEL 1987)
und verschiedene Typen von Spuren an fossilen Skelet-
ten und Schalen sind indikativ fiir Riuber-Beute Inter-
aktionen im Verlaufe der Geschichte des Lebens (VER-
MEl 1983, KowALEWsSKI & KELLEY 2002, KELLEY et al.
2003, ZUSCHIN et al. 2003). Dies soll am Beispiel duro-
phager (schalenknackender und bohrender) Riuber
verdeutlicht werden. Bohrspuren sind eindeutige Hin-
weise auf rduberische Titigkeit, die quantitativ erfasst
werden konnen. Die wichtigsten Verursacher von Bohr-
spuren an marinen wirbellosen Tieren sind riuberische
Gastropoden, nidmlich Nabelschnecken (Naticidae)
und Stachelschnecken (Muricidae) (KowALEwskl &
KELLEY 2002, KELLEY et al. 2003). Diese beiden Gruppen
sind fiir einen GroBteil der rduberischen Bohrspuren an
Muscheln und Schnecken seit der Kreide verantwort-
lich (Abb. 4). Die Verursacher ilterer Bohrspuren sind
hingegen weitgehend unbekannt. Bis ins Karbon kennt
man seltene bis moderat hiufige Bohrspuren, bevorzugt
an Armfiifern (Brachiopoden) und sessilen Stachelh#u-
tern (Echinodermaten). Vom Perm bis in die Unterkrei-
de sind Bohrspuren sehr selten, und bohrende Riuber

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

Bruchspuren sind leider keine eindeutigen Beweise
fiir rduberische Titigkeit, weil viele Rduber ihre Beute
komplett zerbrechen, sodass nicht mehr als ein Haufen
von indistinkten Fragmenten {ibrighleibt; auBerdem
konnen 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 Ernihrungsweise-
weise, also das Aufbrechen oder Anbohren von scha-
lentragender oder gepanzerter Beute spezialisiert ist
(Abb. 6, 7) (VERMED 1987). Schalenknackende Riuber
gab es auch schon im Altpalidozoikum, aber die erste Ra-
diation durophager Réuber setzt im Mitteldevon ein
und umfasst unter den Fischen die Placodermi (Platten-
hiuter) und Chondrichthyes (Knorpelfische) und unter
den Arthropoda die Phyllocarida (BlattfuBkrebse) und
Eumalacostraca (,hohere Krebse*) (SIGNOR & BRETT
1984). In der Trias besetzten Placodontier (Pflasterzah-
nechsen) und KopffiiBer (Cephalopoden) mit verkalk-
ten Kieferapparaten diese 6kologische Nische. Im Jura
setzte schlieBlich eine rapide Diversifikation schalen-
brechender Riuber ein, die bis ins Paldogen (=Altterti-
4r) andauerte. Im Zuge dieser Diversifikation entstan-
den moderne Krabben, Hummer, Fangschreckenkrebse,
Rochen, heterodontide Haie, Vigel, Fischsaurier, Mo-
sasaurier (Maas-Echsen) und moderne Knochenfische
(VERMEI) 1983, 1987). Damit sind dramatische morpho-
logische Veriinderungen an Beuteorganismen, aber auch
Verinderungen im Okosystem verbunden. Die morpho-
logischen Verinderungen koénnen sehr gut an Schne-
ckenschalen demonstriert werden, wo eine zunehmend
engere Aufrollung, das Verschwinden eines offenen Na-
bels, dickere Schalen, schmilere Miindungen und exter-
ne Skulpturen (vor allem Stacheln) geeignet sind, vor
schalenknackenden Riubern zu schiitzen. Verinderun-
gen im Okosystem betreffen vor allem den Wechsel von
Epifauna-dominierten Vergesellschaftungen des Palio-
zoikums zu Infauna-dominierten Vergesellschaftungen
der Kreide und des Kinozoikums (Abildung 2). Insbe-
sondere jene Epifauna-Vergesellschaftungen, die von
gestielten Seelilien, ArmfiiBern und Schlangensternen
dominiert werden, verschwanden unter zunehmendem
Raubdruck zugunsten von infaunalen Muscheln und ir-
reguliren Seeigeln (VERMEI 1987). Dieser Effekt wurde
vermutlich durch die mit der Infaunalisierung einherge-
hende Instabilisierung der Sedimentboden (,,bulldo-
zing®) verstirkt, welche zur Verdringung der altertiimli-
chen epifaunalen Suspensionsfresser-Gemeinschaften
beitrug (THAYER 1983).
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Abb. 4: Eine Muschel (Dosinia)
vom Roten Meer mit
réauberischer Bohrspur einer
Nabelschnecke (aus ZuscHIN et
al. 2003).
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Abb. 5: Die
stratigraphische
Verteilung
bebohrter Schalen
vom
Jungpaldozoikum bis
heute (aus
KowaLewski et al.
1998).
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Die Nahrungszufuhr in den Ozeanen
des Phanerozoikums

Die Verfiigbarkeit von Nahrung fiir Metazoen (viel-
zellige Tiere) in den Ozeanen hat im Verlaufe des Pha-
nerozoikums durch vermehrte Nihrstoffzufuhr und stei-
gende Primirproduktion zugenommen (VERMEI] 2004).
Die steigende Primérproduktion ist durch die Diversifi-
kation des Phytoplanktons belegt, welches im Pal:iozoi-
kum (Erdaltertum) vor allem aus Acritarchen (algenar-
tige, einzellige Mikrofossilien) bestand, wihrend 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-
losten Nihrstoffen erfolgt durch steigende Verwitte-
rungsraten an Land (BAMBACH 1993) und vermehrte
tektonische und vulkanische Aktivitit (VERME] 1995).
GroBe Faunenwechsel im Devon und in der Kreide, ins-
besondere die Radiation riuberischer Organismen mit
hoher Biomasse und hohen metabolischen Anspriichen,
legen eine Zunahme in der Produktivitit der Ozeane in
diesen Zeitabschnitten nahe (BAMBACH 1999). Auch
die groBere Dichte und Michtigkeit von Schillakkumu-
lationen mariner Wirbelloser (insbesondere von Armfii-
Bern, Muscheln und Schnecken) im Verlaufe des Pha-
nerozoikums wird mit der zunehmenden benthischen
Produktivitit in Verbindung gebracht (KIDWELL &
BRENCHLEY 2004). Diese Verinderungen stimmen gut
tiberein 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 Gewissern, die von abgestorbe-
nen Organismen stammen) und geldstem organischem
Material vom Land die kiistennahe Produktividt gestei-
gert hat. Huminsiuren und tiefere Wurzelbildungen
steigern ebenfalls die Verwitterungsrate und verstirken
die Zufuhr anorganischer Nihrstoffe (BAMBACH 1999).

Massensterben und ihre Bedeutung fiir
Evolution und Okosysteme

Die Geschichte der Biosphire im Allgemeinen und
der marinen Lebensrdume im Besonderen umfasst aus
okologischer Sicht nicht nur die Nutzung unbesiedelter
Environments durch evolutiondre Innovationen, die
Fiillung dieser Regionen im Zuge periodischer Diversi-
fikationen und adaptiver Radiationen, sondern auch
das Entleeren einiger dieser Lebensrdume in Zeiten von
Massensterben (Raup & Sepkoskl 1982). Ublicherwei-
se sterben Metazoenarten innerhalb von zehn Millio-
nen Jahren nach ihrer Entstehung aus, und viele iiber-
leben weniger als eine Million Jahre. Aus der Lebens-
dauer fossiler Arten wird geschiitzt, dass mehr als 99 %
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verheilter Bruchspur, die vermutlich
von der erfolglosen Attacke durch
einen schalenknackenden Rauber
stammt (aus ZuscHIN et al. 2003).

aller Arten, die jemals auf der Erde gelebt haben, jetzt
ausgestorben sind. Wihrend des normalen sogenann-
ten Hintergrundaussterbens verschwinden, meist auf-
grund biologischer Ursachen (vor allem Konkurrenz
um Lebensraum und Futter), stindig biologische Arten
und werden auf der Basis natiirlicher Selektion von
besser angepassten Arten ersetzt. Withrend vom Hin-
tergrundaussterben nur einzelne Arten betroffen sind,
werden bei Massensterben viele Arten und auch hohe-
re systematische Einheiten in geologisch kurzen Zeit-
riumen ausgeloscht (RAUP 1991). Im Gegensatz zum
Hintergrundaussterben werden die Ursachen fiir Mas-
sensterben meist in auBergewohnlich starken Stérun-
gen des Environments (Meeresspiegelschwankungen,
Klimaverinderungen, Ozeanographische Verinderun-
gen, Meteoriteneinschlige, Vulkanismus) gesucht
(HALLAM 2004). Biologische Ursachen fiir Massenster-
ben sind nicht auszuschlieBen, aber schwierig nachzu-
weisen (TAYLOR 2004). Es gibt im Mesozoikum (Erd-
mittelalter) und Kénozoikum (Erdneuzeit) eine Peri-
odizitit von Ausloschungsgipfeln, welche in Abstin-
den von rund 26 Millionen Jahren wiederkehren (RAUP
& SerkOskI 1984). Obwohl diese Periodizitit sehr um-
stritten ist, gilt als gesichert, dass die meisten groferen
Aussterbeereignisse regionale Okosysteme betrafen und
weltweit gesehen etwa 15-40 % der marinen Arten ver-
nichteten. Fiinf Massensterben waren allerdings von
globalem AusmaB (jeweils am Ende des Ordoviziums,
des Devons, des Perms, der Trias und der Kreide) und

friihe spate friher spéter

Dewvon Karbon Perm Trias Jura

von groBer phylogenetischer Bedeutung, da jeweils
mindestens 79 % der Arten betroffen waren und zahl-
reiche hohere Taxa (Familien, Ordnungen) ausgeldscht
wurden (Abb. 8) (JABLONSKI 1995). Das groBte 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 6kologischen Effekte von
Massensterben sind aber nicht aneinander gekoppelt.
So haben das Massensterben am Ende des Ordoviziums
und am Ende des Devons zur Ausléschung von jeweils
knapp iiber 20 % der Familien gefiihrt, doch withrend
das erstere ohne groBe 6kologische Konsequenzen blieb,
resultierte das letztere in einer groBen Umstrukturierung
der marinen Okosysteme (DROSER et al. 2000). Auffil-
lig ist auf jeden Fall, dass die Erholung von Massenster-
ben nur langsam voranschreitet und es meist einige Mil-
lionen Jahre dauert, bis Okosysteme wieder etabliert
und ihre Nischen gefiillt sind (JABLONSKI 2004).

Massensterben haben aber nicht nur negative Effek-
te. Uber geologische Zeitrdume kénnen sie die evolutio-
niren Landschaften in kreativer Art und Weise, auf-
grund des Niederganges dominanter und der daraus re-
sultierenden adaptiven Moglichkeiten fiir iiberlebende
Gruppen umformen (TAYLOR 2004). Sie stellen aber die
evolutionire Uhr niemals ganz zuriick. Daher hat es im
Anschluss an Massensterben auch nie die Etablierung

neuer Baupline gegeben, wie etwa im Zuge der kambri-

Abb. 7: Anzahl der Familien mariner schalenknackender Rauber (z. B. Seeskorpione,
Krebse, Kopffusser, Wirbeltiere) vom Silur bis heute (aus VERMEL 1987).
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schen Radiation. Ein Grund dafiir ist wahrscheinlich,
dass auch nach Massensterben die iiberlebenden Taxa
keine okologisch leere Welt vorgefunden haben (JA-
BLONSKI 2004).

Ob diese Massensterben nur bestehende evolutioni-
re Trends beschleunigen oder ob sie eine eigenstindige
Selektivitit ausiiben, gehort zu den groBen Fragen der
evolutioniren Paliotkologie (RAUP 1991). In Bezug auf
die drei groBen evolutiondren Faunen werden Massen-
sterben vielfach als Faktoren gesehen, die den unver-
meidlichen Wechsel von einer Fauna zur nichsten nur
beschleunigt haben, die aber nicht fiir eine 6kologische
Umstrukturierung verantwortlich sind (SEPKOSKI 1984).
So begann die Diversitiit 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 verstiarkt (Abb. 1, 8). Ganz
dhnlich beginnt die langsame Diversititsabnahme der
paliozoischen Fauna bereits im O-Devon. Das Massen-
sterben am Ende des Perms hat den Ubergang zur mo-
dernen Fauna nur beschleunigt, indem 79 % der Famili-
en der paliozoischen evolutioniren Fauna ausgeldscht
wurden, aber nur 27 % der Familien der modernen evo-
lutiondren Fauna (Abb. 1, 8). Ohne dieses Massenster-
ben wire demnach der gleiche Ubergang nur etwas
langsamer vonstatten gegangen. Konsequenterweise
wurde die folgende kontinuierliche Diversititszunahme
der modernen Fauna durch das grole Massensterben am
Ende der Kreide nur kurzfristig unterbrochen (Abb. 1,
8). Eine gewisse Selektion durch Massensterben ist al-
lerdings feststellbar. So haben grofe und weit verbreite-
te Populationen eine grofere Chancen zu iiberleben als
solche, die klein und geographisch isoliert sind. Ganz
dhnlich haben jene Arten, welche von vorneherein un-
ter Stressbedingungen leben kénnen, tendenziell eher
geringe KorpergroBen haben, aber hohe Fortpflanzungs-
raten aufweisen (sogenannte r-Strategen oder Genera-
listen) bessere Uberlebenschancen als jene Arten, die
stirker spezialisiert sind, engere ©kologische Nischen
haben, tendenziell groBer sind und geringe Fortpflan-
zungsraten aufweisen (K-Strategen oder Spezialisten)
(McKINNEY 2001).

Zusammenfassung

Evolutionire Innovationen erméglichten in der Ge-
schichte des Lebens die Besiedelung neuer dkologischer
Nischen, die darauf folgenden adaptiven Radiationen
und Diversifikationen (also die Entwicklungen neuer
okologischer Lebensformen und deren rasche Verbrei-
tung) fiihrten zur immer feineren Aufteilung der Anpas-
sungszonen. In marinen Lebensriumen 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 grofien evolutioniren Fau-
nen, an der Verinderung der vertikalen Struktur ben-
thischer (bodenlebender) mariner Faunen tiber und un-
ter der Sediment/Wasser — Grenzfliche (Stockwerks-
bau), an der zunehmenden Durchwiihlung und Durch-
mischung von Sedimenten durch Lebewesen (Bioturba-
tion) und an der mesozoischen Eskalation zwischen
Réubern und deren Beute. Diese Prozesse konnen nicht
unabhiingig 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 fiinf groBen Massensterben der Erdge-
schichte, welche die Okosysteme entleerten und Platz
fiir neue adaptive Radiationen machten.
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