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Die Bedeutung der Steinheimer Schnecken flir die Evolutionstheorie

Mit 4 Abbildungen

ALBRECHT GORTHNER, Tubingen

1. Der tertidre See von Steinheim: Entstehung und Entwicklung eines

Biotops

Wornitz
~

Donauwarth

Abb. 1: Die Lage von Steinheimer Becken und Nordlinger Ries
in der Schwdbischen Alb in Suddeutschland
(aus LEMCKE)

Das Steinheimer Becken ist eine kraterfdrmige Einsenkung in den WeifBjura-
kalk der Schwébischen Alb. Es entstand durch den Einschlag eines Riesen-
meteoriten vor rund 15 Millionen Jahren, gleichzeitig und benachbart zu dem
weit groBeren Nordlinger Ries. Der Steinheimer Krater war urspriinglich

250 m tief und gut 3 km im Durchmesser. Er fiillte sich rasch durch Grund-

wasserzuflufl zu einem See, der aufgrund der spreziellen hydrologischen
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Verhdltnisse einige hunderttausend Jahre bis zu seiner Verlandung uber-
dauerte, Im subtropischen Klima des spdten Tertidrs stellte sich eine reich-
haltige Tierwelt ein, von deren Existenz wir durch die erstklassige sub-
fossile Erhaltung am Zentralhiligel des Kraters, in den sogenannten "Schnecken-
sanden" Kenntnis erlangten. Vor allem die Schalen von SuBwasserschnecken,

die hier zu Milliarden in mdchtigen Seeablagerungen erhalten sind, verhalfen
Steinheim zu seiner Beriihmtheit unter Sammlern und Wissenschaftlern. Uber

diesen Gyraulus multiformis handeln meine Untersuchungen und Fragen im

folgenden.

2. Erforschungsgeschichte und bisherige Bedeutung

Berthmt sind die Steinheimer Schnecken seit dem 18. Jahrhundert "wegen ihrer
schénen Erhaltung, ihres massenhaften Vorkommens, ihrer Eigentimlichkeit

und ihrer Variabilit&t" (MILLER 1900).. Eine grundlegende wissenschaftliche
Bearbeitung wurde von HILGENDORF durch seine Promotion in Tibingen begon-
nen, und 1866 erschien dann eine Verdffentlichung (siehe Abb. 2), die die
erste Darstellung paldontologischer Lebenszeugnisse in der Form eines

Stammbaums enthielt (REIF, im Druck).

Trotzdem erlangten die Steinheimer Schnecken nie den ihnen gebiihrenden
Rang in der Evolutionsforschung, weil sie in den Schatten gestellt wurden
von den Untersuchungen NEUMAYRs auf der Insel Kos in der Agdis. Die dortigen
fossilen SiBwassergastropoden sind in einer neuen Arbeit von WILLMANN (1981)
umfassend dargestellt und evolutionstheoretisch ausgedeutet worden. Auch
die Arbeit von WILLIAMSON (1981) iber fossile Mollusken im Turkanabecken
ih Kenia leistete mit Hilfe von modernen Methoden der Varianzanalyse einen
wesentlichen Beitrag zur Diskussion des "founder effect"-Modells von MAYR.

Gastropoden scheinen also besonders geeignete Objekte zu sein fiir das
Verstandnis von Evolutionsmechanismen. Unter den bisher bekannten und unter-
suchten evolutiven Abstammungsreihen scheint mir jedoch das Steinheimer
Beispiel am geeignetsten, denn:

Die Evolution fand in einem kleinen, abgeschlossenen Kratersee statt mit
gut rekonstruierbaren hydrochemischen Verhdltnissen.

Vor diesem Hintergrund sollen nun einige Fragen theoretischer Art er-
Ortert werden, wie sie sich aus der Kenntnis der reichhaltigen Literatur

Uber Steinheim, mit den Augen eines Evolutionsbiologen betrachtet, ergeben.
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Abb. 2: Darstellung der von HILGENDORF beschriebenen 19 Variet&ten des
Gyraulus (Planorbis) multiformis. Die Nummern 1 bis 11 werden als
Hauptreihe bezeichnet. Der Stammbaum in der Mitte stellt die stra-
tigrafische Abfolge und die phylogenetischen Verbindungen dar.
(aus HILGENDORF 1867)

Planorbis multiformis

Variation: 1. aequeumbilicatus = Gyraulus kleini

2. steinheimensis 11. elegans

3. tenuis 12. Kraussii

4. sulcatus 13. pseudotenuis
5. discoides 14. parvus

6. trochiformis 15. minutus

7. oxystomus 16. crescens

8. revertens 17. triguetrus
9. supremus 18. costatus
10. rotundatus 19. denudatus



3. Theoretische Erérterung

3.1 Endemismenbildung

Eine groBe Frage an die Steinheimer Schnecken betrifft die Ursache fiir
ihr véllig isoliertes Vorkommen. Alle Hilgendorfschen Variationen, wie
in Abb. 2 aufgefihrt, sind nur von Steinheim bekannt, nicht einmal vom
nahen und gleichzeitig bestehenden See im No6rdlinger Ries.

In den &dltesten Sedimenten des Steinheimer Beckens findet man die reich-
haltigste Gastropodenfauna mit 16 Arten. Von diesen sind 11 Arten endemisch.
Hierbei mufl allerdings berlicksichtigt werden, daf eine gute Fossillager-
stdtte immer "Endemiten" liefert, eben weil die Erhaltungsbedingungen so
gut sind und die Artenzahl mit der Individuenzahl der Probe anwdchst. Von
den 16 Arten der Frihgeschichte des Sees bleiben jedoch in héheren Ab-

lagerungen nur eine Radix, eine Hydrobiide und Gyraulus kleini Ubrig.

Somit kann hier der zeitliche Verlauf der Endemismenbildung studiert wer-
den, da sich diese drei Arten abwandeln. Mit der Frage, warum die neuge-
bildeten Formen nicht ausgewandert sind, korrespondiert das Problem, warum
ab dem Stadium der Formabwandlung nur noch genannte 3 Arten vorkamen und
keine neuen Arten einwanderten. Export und Import von Schnecken in Gewas-
sern durch Végel ist ndmlich ein hdufiges Phanomen.

Zu einer Aufspaltung in verschiedene Formen kommt es bekanntlich nur
bei Gyraulus, der dann mit dem Sammelnamen "multiformis" sinnvollerweise
bedacht werden kann, solange man noch gar nicht weif, ob es Rassen, Arten
oder Gattungen sind, die sich hinter den unterschiedlichen Schalenformen

verbergen. Gyraulus kleini also kommt in den frithesten Seeablagerungen vor

und ist die einzige der 19 Hilgendorfschen Variationen, die auch aufBer-
halb des Steinheimer Sees verbreitet war. Es spricht daher alles dafir,

Gyraulus kleini als die Stammart des endemischen Gyraulus "multiformis"

anzunehmen (REIF, im Druck). Diese bisher nicht klar gezogene SchluBfol-

gerung schafft die Basis flir die Erdrterung des nachsten Punktes.

3.2 Die Deviationsregel HENNIGs: Anwendung an einem konkreten paldonto-

logischen Beispiel

Sachverhalt: Gyraulus keini ist eine Planorbide, die im Tertidr Mittel-

europas zeitlich und rdumlich weit verbreitet vorkam, genauer gesagt, im
Mioz&n vom Helvet bis ins Sarmat an die Grenze zum Pliozdn. Wahrend dieser
langen Zeit blieb die Art morphologisch unverdndert. Als dann die Krater-

seen im Untersarmat entstanden, konnte Gyraulus kleini darin einen ge-

eigneten Lebensraum finden.
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Obwohl die Zeitdauer des Steinheimer Sees einige 100 000 Jahre betragen
haben mag, war dies eine kurze Episode, relativ zur Lebensdauer der Art

Gyraulus kleini, die lange vor und nach Bestehen des Kratersees unver-

dndert vorkam. Aber gerade im Steinheimer Becken hat sich daraus die ganze

Formenvielfalt des Gyraulus multiformis entwickeln kénnen. Gyraulus multi-

formis war ein Endemit, der einen eigenen Genpool bildete und vom Ubiqui-

sten Gyraulus kKleini isoliert war. Die Evolution ging getrennte Wege.

Ark 2 o ATt 3
Art2
Art 1
Art 1

Abb. 3: Artabgrenzung in Stammbdumen; waagerechte Achse:
Entwicklung von Mermalen; senkrechte Achse: Zeit
a) Artabgrenzung nach der Deviationsregel
b) Artabgrenzung nach Merkmalsentwicklung

G. kleinpi
T ’ -V-
Pannon
See G.mul-—
- von tiformis
Sarmat Stein- “ﬁf‘“——
heim G.kleini
Helvet J
I ——

Abb. 3c: Darstellung der Entwicklung von Gyraulus kleini
Im groBen Koordinatensystem ist die langlebige, weit-
verbreitete Art G. kleini ohne morphologische Ver&dnde-
rung vertreten. FUr den Steinheimer See muBte ein wei-
teres System gewdhlt werden, um die endemische Entwicklung
von Gyraulus multiformis ausdricken zu kdénnen, der zwar
von Gyraulus kleini abstammt, diesen aber &kologisch
und genetisch nicht mehr beeinfluBt.
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Theorie: Nach HENNIG gehen aus einer Artaufspaltung zwei neue Arten
hervor unter Erldschen der Stammart (Abb. 3a). Diese sogenannte De-
viationsregel hat den Charakter einer Definition, die sich aus prak-
tischen Erwdgungen bei Erstellung eines Stammbaumes anbietet. Die Auf-
spaltungsereignisse sind ndmlich die einzigen realen Fixpunkte der Phylo-
genese. Jede morphologische Definition der Lebensdauer einer Art ist da-
gegen mit einem unertrdglich hohen Maf an Willklr behaftet bei der Art-

abgrenzung von Populationen unterschiedlicher Zeitniveaus (Abb. 3b).

Praxis: Die ganze Problematik, die dahinter steckt, kann hier nicht dis-
kutiert werden.Hier soll nur Hennigs Definition auf unseren konkreten Fall
einmal angewendet werden. Wir erhalten dann im Stammbaum von Gyraulus
multiformis verschiedene Aste, die einer starken morphologischen Abwand-
lung unterliegen, aber wegen fehlender Aufspaltungsereignisse einer ein-

zigen Art zugerechnet werden missen. Andererseits lebte Gyraulus kleini

auBerhalb des Steinheimer Sees lange Zeit vorher und nachher unverandert,
miBte aber trotzdem, da er ja als "Stammart" mit dem Abspaltungsereignis

von Gyraulus multiformis per definitionem zu erldschen hat, einen neuen

Namen bekommen (Abb. 3c).

Gegenbeweis: Hier liegt ein logischer Widerspruch: Zwei Dinge, die ganz und
gar gleich sind, missen auch gleich benannt werden, denn wenn ihre Un-
gleichheit nur von der Existenz eines Dritten (des Abspaltungsereignisses)

abhangt, ist das System nicht eindeutig und damit logisch nicht haltbar.

Gegenbeispiel: Waren die Steinheimer Schnecken der Erosion vollends zum

Opfer gefallen wirde auch ein Hennigianer (der die Deviationsregel vertei-

digt) nicht fir die Umbenennung von Gyraulus kleini ab dem Untersarmat

streiten.

Konsequenz: Hennigs Deviationsregel wurde aufgrund von Uberlegungen mit
dem Ziel einer eindeutigen Artabgrenzung geschaffen. Wenn sich die Natur
jedoch anders verhdlt, als die Theorie es verlangt, muB die Theorie nach-
geben. Es ist nicht sinnvoll, Chronospezies exakt zu definieren, solange
wir die Mechanismen der Kladogenese noch so wenig verstehen. Der biolo-
gische Speziesbegriff hat sich bewdhrt, doch darf er nur innerhalb der-
selben Zeitebene angewandt werden. Im Falle von allopatrischer Spezia-

tion, wofilir Gyraulus kleini von Steinheim ein Musterbeispiel liefert,

bleibt die Stammart jedenfalls morphologisch und genetisch unbeeinflufit
von der abgeleiteten Art. Im Falle von allopatrischer Speziation durch

isolierte Randpopulationen, und dies wird heute als der Normalfall von
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Speziation angesehen, ist die Hennigsche Deviationsregel nicht sinnvoll.
Ob es sympatrische Speziation lberhaupt gibt, ist ungewif und soll im
ndchsten Erdérterungspunkt zur Sprache kommen.

Obiger Einwandt gegen eine Hennigsche Regel, die nur eine nomenklato-
rische Frage behandelt, erschittert die Hennigsche Methode in keiner Weise.
Ihre fundamentale Bedeutung fir die Erstellung eines natlirlichen Systems

bleibt unbestritten.

3.3 Sympatrische Speziation!?

G. supremus (HILGENDORF)

G.revertens (HILGENDORF)

[G.oxysloma (KLE IM

[G. trochiformis (STAHL)]

G.steinheimensis ( HILGENDORF) G.sulcatus (HILGENDORF)

[Gyraulus Kleini GOTTSCHICK u. WENZ

Abb. 4: Die Hauptreihe der Steinheimer Gyraulen in einer
Darstellung von MENSINK (aus ADAM 198l). Die einge-
rahmten Namen bezeichnew Formen, die als eigene
Arten angesehen werden.

Hilgendorf redet vorsichtig immer nur von "Planorbis multiformis" als

einer Art und figt dann den Namen der unterschiedenen Variation dahinter.
Mensink meint in dieser "Hauptreihe" 4 Arten abgrenzen zu kdénnen. Warum
diese Grenzen gesetzt werden und weshalb gerade so und nicht anders, bleibt
unbegrindet. In der Tat mifte man ja bei solch einer kompletten Stammreihe
mit flieBenden Ubergdngen zunidchst einmal ilber die Anteile von genotypi-
scher und phédnotypischer Variabilit&t an der Gehduseform bescheid wissen.
Weiterhin ist zu fragen, in welchen Habitaten die verschiedenen gleich-
zeitigen "Rassen" gelebt haben, oder ob sie gar nicht r&umlich isoliert
voneinander existierten (dann dirfte man wohl sicher isolierte Genpools
zweier guter Arten annehmen). Uberhaupt ist das Zustandekommen solcher

verzweigter Formenreihen in einem einzigen kleinen See sehr schwer zu
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verstehen. Zur Rettung des allopatrischen Speziationsmodells miiRte eine
mikrogeografische Isolation angenommen werden, wie sie etwa durch einen

Charaalgengirtel erzeugt werden kdnnte.

4. Zusammenfassung und Ausblick

Schalentragende Gastropoden eignen sich u.a. aufgrund ihrer konstruktions-
morphologischen Prinzipien besonders fir phylogenetische Studien und zum
Test von Evolutionsmodellen. Das Steinheimer Becken bietet durch seéine
besondere Geomophologie und guten Erhaltungszustand seiner Fossilien, sowie
durch die hinreichende Kenntnis abiotischer Randbedingungen aus geowissen-—
schaftlichen Untersuchungen hervorragende Umstdnde zur Klarung evolutions-
theoretischer Fragestellungen. Die bisherige paldontologische Forschung
arbeitete vorwiegend stratigrafisch-deskriptiv. Eine kausalanalytische

Auswertung von Datenmaterial kdénnte folgende Fragen beantworten:

Geschah die Abwandlung der Steinheimer Schnecken ...
1. ...evolutiv oder modifikatorisch?
2. ...als Art- oder (und) Rassenbildung?
3. ...kontinuierlich oder in grofen, raschen Entwicklungs-

schritten?

Die Bearbeitung solcher populationsgenetischer Probleme ist nur erfolgver-
sprechend nach griindlicher Analyse der Okologie des Biotops (Reihenfolge:
Aut-, Syn-, Demdkologie). Hier missen Paldontologen mit Biologen zusammen-
arbeiten. Die &kologische Untersuchung kénnte abgeschlossen werden mit der
Antwort auf die Frage: Was ist die Ursache der Abwandlung der Steinheimer
Schnecken; welcher Selektionsdruck wirkt; woran sind die umgewandelten Ge-
hduseformen angepaBt? Hierzu sind vergleichende rezentbiologische Unter-
suchungen im Gange (freilanddkologisch sowie physiologisch-experimentell),

die geeignet sind, um vorhandene Hypothesen zu bestdtigen.
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