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Evolutionstheorie und Erdgeschichtsforschung —
Kritische Uberlegungen zu einem schwierigen Verhiiltnis

Zusammenfassung

Im Folgenden wird die Struktur der Evoluti-
onstheorie niher betrachtet. Dabei wird ge-
zeigt, dass sie in vieler Hinsicht Gemeinsam-
keiten mit der Geologie hat, indem sie ihre
methodologischen Grundlagen, aber auch
viele ihrer Probleme teilt. Merkwiirdigerweise
wird mit einigen dieser Probleme in der Evo-
lutionstheorie anders umgegangen als in der
Erdgeschichtsforschung, die den Spagat zwi-
schen erdgeschichtlicher Makroperspektive
und gegenwartsbezogener Mikroperspektive
in produktiverer Weise zu bewiltigen scheint.

Die Erdgeschichtsforschung hat seit Darwin
viele Aspekte herausgearbeitet, die von der
Evolutionstheorie nicht immer zufriedenstel-
lend erklart werden kénnen oder gar zu wich-
tigen Aussagen in Widerspruch stehen. So
wird hiufig die morphologische Stabilitit von
Arten beobachtet, ganze Organismengruppen
konnen in kiirzester Zeit durch Massenster-
ben ausgeloscht werden, und Bakterien — als
die allgegenwirtige, schon von Beginn des Le-
bens an dominierende Lebensform — bilden
durch gegenseitigen Austausch von Genen
neue Arten.

Die Evolutionstheorie wird, so die Folgerung
aus dieser Betrachtung, nicht zu einer Theorie
mit umfassender Erklarungskraft werden kén-
nen, ohne solche in der Erdgeschichte (und
natiirlich der Mikrobiologie!) dokumentierten
Zeugnisse zu beriicksichtigen. Die bisher als
ausreichend dargestellten Wirkungsprinzi-
pien ,Adaption durch Natiirliche Selektion*

miissten moglicherweise ergianzt oder zumin-
dest in ihrer Bedeutung differenzierter gefasst
werden. Es kann aber nicht ausgeschlossen
werden, dass erweiterte Erklarungsanspriiche
— sei es in molekularbiologischer Hinsicht, sei
es in der Verkniipfung der Evolution mit der
Umweltentwicklung der Erde — zu neuen the-
oretischen Ansitzen fiithren.

Die anhaltende Ausgestaltung der erdge-
schichtlichen Perspektive verstiarkt das Bild
von der Evolution als komplexe Geschichte.
Solite die Evolution als Theorie — gerade we-
gen der vielen Fortschritte und neuen Einbli-
cken in ihre Wirkungsweise — nicht mehr in
iiberzeugender Weise auf nur wenige Wir-
kungsprinzipien reduziert werden koénnen,
dann wiirde die Evolution noch immer ihren
Zusammenhang wahren koénnen, wenn sie
einfach als Naturgeschichte erzihlt wird.

1. Die Evolutionstheorie ist kein
abgeschlossenes Erklirungssystem

Vorneweg gilt es klarzustellen, dass die Evolu-
tion als entwicklungsgeschichtlicher Prozess
eine nicht zuletzt auch von der Erdgeschichts-
forschung zuverlassig bestitigte Tatsache ist.
Die Zeugnisse, die die Paldontologie in zeitlich
geordneter Reihenfolge dafiir vorlegen kann,
waren schon zu Darwins Zeit so eindeutig,
dass sie als eine der wesentlichen Erfahrungs-
grundlagen fiir seine Theorie der Evolution
dienten: das Aussterben und Erscheinen nicht
nur verschiedener Spezies, sondern ganzer
Tiergruppen war als Bild von der Entwick-
lungsgeschichte im Verlauf der ersten Hilfte

137



des 19. Jahrhunderts immer deutlicher gewor-
den.

Es ist ebenso eine Tatsache, dass DARWIN
selbst seine Vorstellungen tiber die Wirkungs-
mechanismen der Evolution als ,Theorie” be-
zeichnet hat, und der Begriff Evolutionstheo-
rie seit jener Zeit aus Wissenschaft wie auch
Kulturgeschichte nicht mehr wegzudenken ist.
Dennoch folgt aus dem allgegenwirtigen Ge-
brauch des Begriffes Evolutionstheorie nicht,
dass die damit verbundenen Aussagen tat-
sdchlich die Qualitit einer Theorie haben oder
die Evolution damit in hinreichender Weise
erklart werden kann (zu den Bedeutungen des
Begriffes ,Theorie” siche SEIFFERT & RADINS-
KY 1989; speziell fiir die Geowissenschaften
ENGELHARDT & ZIMMERMANN 1982).

Man kann beobachten, dass der Begriff ,,Evolu-
tionstheorie” im alltiglichen Sprachgebrauch
unterschiedliche Bedeutungen hat. Viele ver-
stehen darunter in sehr allgemeiner Weise
nur, dass Evolution als natiirlicher Entwick-
lungsprozess stattgefunden hat, ohne dass ein
Schopfer oder andere metaphysische Aspekte
hinzu gedacht werden miissen. In dieser Per-
spektive bedeutet die Bezeichnung ,Evoluti-
onstheorie” einfach das gleiche wie ,Evoluti-
on“ oder ,natiirliche Entwicklungsgeschichte
des Lebens®.

Jene, die sich in wissenschaftlicher Weise mit
der Evolutionstheorie auseinander setzen, ver-
binden damit eine konkrete Vorstellung von
bestimmten Erkliarungsansitzen. Ausgehend
von DARWIN, wird die Anpassung (Adaption)
der Organismen durch Natiirliche Selektion
als wesentliches Element der Theorie angese-
hen. Damit aus Ausgangsformen neue Arten

1

entstehen konnen, ist eine Variation in den
Merkmalen der Individuen allerdings notwen-
dige Voraussetzung. Diese Variation soll im
Laufe der Zeit dazu fiihren, dass sich nicht nur
neue Arten bilden konnen, die ihren Bauplan
im Wesentlichen mit dem Vorginger teilen
(wie z.B. Menschen aus anderen Primaten),
sondern — iiber entsprechend lingere Zeit-
rdume — auch solche, die im Laufe der wei-
teren Entwicklung neue, von den Vorgéingern
wesentlich abweichende Bauplidne aufweisen.
Wenn wir im Folgenden von der Evolutions-
theorie sprechen, ist damit die eng an DARWIN
anschlieflende Synthetische Evolutionstheorie
gemeint, wie sie um die Mitte des 20. Jahrhun-
derts formuliert und in Lehrbiichern bis heute
Standard ist. Als jiingere Darstellung kann z.B.
die Zusammenfassung von ERNST MAYR (Das
ist Evolution, 2005) gelten®.

Genauer betrachtet, gibt es aber zu vielen
wichtigen Aspelkten der Evolution keinen wis-
senschaftlichen Konsens. Dazu kommt, dass
gerade in den letzten drei Jahrzehnten viele
grundlegende neue Aspekte herausgearbeitet
wurden, die das Arsenal moglicher Evolutions-
Mechanismen in nachhaltiger Weise erweitern
und auch veridndern kéonnten (GOLDENFIELD
& WOESE 2007, CARROLL 2008, LAWTON
2009). Warum auch sollten ausgerechnet die
Vorstellungen zur Evolution von dem im Lauf
der Wissenschaften allgegenwirtigen Prozess
der Erweiterung, der Korrektur oder gegebe-
nenfalls auch der radikalen Neuformulierung
verschont bleiben?

2. Die Position der Erdgeschichtsforschung
in der Evolutionstheorie

Die Evolutionstheorie hat viele Wurzeln. Eine

Die Synthetische Evolutionstheorie verdankt diese Bezeichnung der Erweiterung der Theorie Darwins durch Er-

kenntnisse der Genetik. DARWIN brauchte zwar die Variation, um der Natiirlichen Selektion eine sinnvolle Auswahl zu
ermdglichen, doch hatte er keine prizise Vorstellung, wodurch diese Variationen von der Eltern- zur Kindergeneration
verursacht wurden. DARwIN dachte an die Méglichkeit von Umwelteinfliissen, die bei der Entwicklung der Eltern- und
Kindergeneration ja niemals vollig identisch sein kénnen. Erst mit der wissenschaftlichen Genetik — und natiirlich
auch der Prigung des Begriffes ,Gen" — wurden in der ersten Hélfte des 20. Jahrhunderts die Griinde fiir die Variation
deutlich: bei der Rekombination der Geschlechtszellen kommt es stets zu neuen Variationen.
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wesentliche Charakteristik der Forschungen Dies ist Ausdruck der Komplexitit des Gegen-
zur Evolution ist der Umstand, dass sie schon  standes, aber zugleich auch Grund dafiir, dass
von Beginn an aus mehreren wissenschaftli- im Ringen um eine Evolutionstheorie nicht
chen Perspektiven betrieben wurde (Abb. 1).  generell in einer Sprache und mit gleicher Ge-
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Abb.1: Die Evolutionstheorie hat viele Wurzeln und Perspektiven

Schon DARWIN hat in seinem Origin of Species (1859) Argumente aus verschiedensten Bereichen herangezogen
(siehe die dunkel hinterlegten Felder), sowie in umfangreicher Weise auch aus der Geologie und Paldontologie
(heute auch Palaobiologie genannt). Letztere beschiftigen sich als Einzige mit den konkreten, aus der Erdgeschich-
te Giberlieferten Zeugnissen der Evolutionstheorie. Gerade in den letzten Jahren und Jahrzehnten haben sich vollig
neue Wissensfelder entwickelt. So hat die Mikrobiologie mit Erforschung der Bakterien in Hinblick auf die Evo-
lutionstheorie eine vollig neue Dimension erschlossen. Die Molekularbiologie, die in einer ersten Phase (etwa bis
zur Entschliisselung der DNA durch WATsoN & Crick 1953) die genetischen Grundlagen der modernen Synthe-
tischen Evolutionstheorie mit entwickelt hat, ist in einer zweiten, gegenwirtig hoch produktiven Phase dabei, die
ehemalige Embryologie unter dem neuen Titel Evolutionire Entwicklungsbiologie (Evo Devo) zur neuen Schliis-
seldisziplin der Evolutionstheorie zu machen.
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wichtung gesprochen wird. In der Forschungs-
geschichte ldsst sich unter diesen Disziplinen
nicht selten auch polemische Konkurrenz be-
obachten.

Eine besondere Rolle unter den an der Evolu-
tion arbeitenden Wissenschaften spielt die
Erdgeschichtsforschung, denn sie ist die ein-
zige Disziplin, die sich mit dem tatsachli-
chen Verlauf der Evolution, also der in den
Sedimentgesteinen dokumentierten Ent-
wicklungsgeschichte des Lebens befasst. Be-
stimmte Aspekte der Evolution lassen sich
allein aus ihrer Perspektive erfassen: die Ge-
schwindigkeit wie auch das Muster der natiir-
lichen Entwicklungsgeschichte, auch die kon-
krete Existenz heute ausgestorbener Gruppen
(wie etwa der Ammoniten, Trilobiten oder
Saurier) wire uns ohne die Erdgeschichtsfor-
schung verborgen (GouLD 1994).

Ein weiterer, in der Diskussion um die Evolu-
tionstheorie meist vernachlassigter Aspekt be-
steht darin, dass die Entwicklungsgeschichte
des Lebens nicht nur als ,,Evolutionstheorie” in
ihren wesentlichen Mechanismen erklirt, son-
dern auch als Geschichte erzahlt werden kann.
Die konkrete Entwicklung des Lebens als Ge-
schichte lisst sich nicht durch die Evolutions-
theorie ersetzen, welche ja auf die Darstellung
der allgemeinen Wirkungsmechanismen zielt.
Mit der Kenntnis dieser Mechanismen lasst
sich der Weg der Evolution nur ,,an sich“ — als
ein natiirlicher, weil durch natiirliche Selektion
gesteuerter Prozess — erkliren, aber nicht als
der verschlungene wie vielfach differenzierte
Weg, wie er aus dem Blickwinkel der Erdge-
schichtsforschung tatsichlich eingeschlagen
wurde.

Anders gesagt: aus den von der Evolutionsthe-
orie genannten Wirkungsprinzipien ergibt sich
keinesfalls mit Notwendigkeit, dass die organi-
sche Welt so geworden ist, wie sie heute aus-
sieht, dass es zur Entwicklung von Schnabel-
tieren, Ameisenléwen, Sauriern, Vogeln oder
auch Menschen kommen musste. Angesichts
der Kraft der historischen Tatsache verblasst
bekanntlich jede Theorie.
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Die Position der Erdgeschichtsforschung sollte
deshalb — so konnte man denken — unter den an
der Evolutionstheorie arbeitenden Disziplinen
eine starke sein: sie allein liefert die Fakten zur
Evolution, wie sie tatsdchlich stattgefunden
hat. Aber die Erdgeschichtsforschung leidet
an einigen schwerwiegenden methodologi-
schen Schwichen: Seit DARWIN wird ihr nur
bedingte Aussagekraft zugesprochen, denn die
Fossilfunde seien zu liickenhaft; auflerdem sej
die zeitliche Auflosung der Funde zu unpri-
zise, um daraus zuverldssige Folgerungen fir
die Mechanismen der Evolution gewinnen zu
koénnen. In Anschluss an DARWIN wurde die
Evolutionstheorie deshalb vor allem von der
Evolutionsbiologie formuliert, wobei im Laufe
der letzten Jahrzehnte die Molekular- und Mi-
krobiologie als Laborwissenschaften zuneh-
mend Gewicht erhielten und inzwischen die
Fithrung iibernommen haben.

Im Hinblick auf die Evolution dominieren in
den Wissenschaftsjournalen Beitrige aus der
Mikrobiologie, Evolutiondren Entwicklungsbi-
ologie (Evo Devo) und Molekularbiologie. Die
Evolutionsbiologen, traditionell aus dem Me-
tier der biologischen Feldforschung kommend
(wie etwa der Ornithologe Ernst MAYR oder
der Zoologe Richard DAwWKINS), versuchen in
dieser Entwicklung die dominante Rolle der
Evolutions-Interpreten weiter zu behalten, in-
dem sie diese neuen Ergebnisse in ihre Biicher
einarbeiten und dabei betonen, dass die Na-
tiirliche Selektion als erkldrendes Wirkungs-
prinzip unveridndert ihr Erklarungspotential
bewahrt (MAYR 2005, DAWKINS 2008).

In jingerer Zeit greift die Molekularbiologie
insofern in den Gegenstandsbereich der Erd-
geschichtsforschung ein, als sie mit Hilfe einer
molekularen Uhr konkrete Zeitangaben tiber
die Urspriinge bestimmter Entwicklungslinien
versucht. Diese Zeitangaben stiitzen sich auf
relative Unterschiede, die im Genom oder in
Zellbausteinen verwandter Arten feststellbar
sind. Setzt man voraus, dass die genetischen
Verianderungen gleichformig erfolgt sind, dann



kann man ein Maf} fir die Geschwindigkeit
dieser Verdnderungen abschitzen. Mit Hilfe
dieser ,molekularen Uhr“ ist es daher méglich,
numerische Zeitangaben zur Abspaltung von
gemeinsamen Vorfahren zu machen.

Die molekulare Uhr baut jedoch auf die An-
nahme einer gleichférmigen Veranderung des
Genoms oder molekularer Gruppen auf. Dies
kann aber nicht als selbstverstindlich voraus-
gesetzt werden. Es hat sich auflerdem gezeigt,
dass die Ergebnisse der molekularen Zeitbe-
stimmung eine betrichtliche Abhéngigkeit
von der jeweiligen Methodik zeigen: Welche
Genabschnitte, welche molekularen Baustei-
ne bilden die geeignetste Grundlage? Erdge-
schichtliche Zeugnisse als Mindestdatum fiir
das Erscheinen bestimmter Formen sind da-
her eine unverzichtbare Orientierung, mit de-
nen allein sich die Methoden der molekularen
Zeitbestimmung selektieren, optimieren und
kalibrieren lassen (BENTON & DONOGHUE
2007, HuG & ROGER 2007).

Indem molekulare Daten auf der einen und
fossile Zeugnisse auf der anderen Seite nicht
zu vollig voneinander abweichenden Bildern
von der Entwicklungsgeschichte des Lebens
kommen, stiitzen sie sich aber auch zugleich
gegenseitig (BENTON & DONOGHUE 2007).
Damit wird nicht nur die Methodik der ,,mo-
lekularen Uhr” als ein im Prinzip brauchbarer
Ansatz bestitigt, sondern auch die weitgehen-
de Zuverldssigkeit der Fossilfunde, die von
manchen Skeptikern nach wie vor in Zweifel
gezogen wird (PETERS 2005). Aus dem ge-
genseitigen Abgleich molekularbiologischer
Methoden mit den Fossilien wird die moleku-
lare Uhr méglicherweise weiter an Prizision
gewinnen und mit stirkerem Vertrauen auch
fiir Arten oder Gruppen herangezogen wer-
den konnen, bei denen mangels ausreichender
fossiler Zeugnisse keine Kalibrierung moglich
ist.

3. ,Aussterben“ mit oder ohne
Nachkommen

RICHARD DAWKINS, ein aus der Evolutionsbi-
ologie (konkret aus der Zoologie) kommender,
intelligenter Provokateur, formuliert deren
Vorrang gegeniiber der Fossildokumentation
besonders zugespitzt: ,Obwohl Fossilien so
faszinierend sind, wissen wir auch ohne sie
erstaunlich viel iiber unsere Evolutionsvergan-
genheit. Angenommen, alle Fossilien wiirden
plotzlich wie durch Zauberhand verschwinden.
Selbst dann wiirde die vergleichende Untersu-
chung der heutigen Lebewesen zweifelsfrei be-
legen, dass wir eine Evolutionsvergangenheit
haben und dass alle Lebewesen verwandt sind.
Die Art und Weise, wie dhnliche Muster — ins-
besondere bei den Gensequenzen — unter den
biologischen Arten verteilt sind, spricht daffiir,
aber auch die Verteilung dieser Arten auf den
Kontinenten und Inseln. Die Fossilien sind eine
Zugabe. Eine sehr willkommene Zugabe, natiir-
lich, aber unentbehrlich sind sie nicht” (2008, S.
30).

Ohne diese ,willkommenen Zugaben“ konnte
DawxkiNs aber nicht dicke Biicher wie ,Ge-
schichten vom Ursprung des Lebens” schrei-
ben, denn er wiisste dann nichts von Sauriern,
Ammoniten, Trilobiten und anderen ausge-
storbenen Entwicklungslinien, ohne die sein
Evolutionsbericht nicht nur bedeutend weni-
ger Umfang, sondern auch wesentliche sub-
stantielle Liicken hitte.

Fossilien sind namlich nicht nur Illustration
der Entwicklungsgeschichte, sondern auch
Zeugnisse von Prozessen oder Ereignissen,
die sich nicht aus den Wirkungsprinzipien der
Evolutionstheorie ableiten lassen.

So lassen sich auch bestimmte Formen des
Aussterbens nur aus den erdgeschichtlichen
Zeugnissen rekonstruieren. Dass eine Art aus
der anderen durch graduelle Verdnderung der
Merkmale hervorgeht und so Ziige annimmt,
dass sie als neue Art bezeichnet werden kann,
ist elementarer Gedanke der Evolutionstheo-
rie: demnach haben alle lebenden Arten Vor-
lauferarten, aus denen sie durch graduelle
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Entwicklung hervorgegangen sind. Diese Vor-
lduferarten sind aber nur in dem Sinn ,ausge-
storben®, als sie sich im Laufe der Zeit in Po-
pulationen mit deutlich anderen Merkmalen
fortentwickelt haben (phyletische Evolution,
Abb. 2 links).

Aber wenn in der Gegenwart keine Nachfol-
ger von Vorlauferarten zu finden sind, dann
kann man auch nicht auf solche Vorldufer
zuriickschlieflen. Eine bestimmte Form von
Aussterben lasst sich deshalb nur aus Fossilien
nachweisen: jene Arten, die keine Nachfolger
haben, sind in weit radikalerer Weise ausge-
storben als jene, die ihr Erbgut an heute leben-
de Arten weitergeben konnten. Stellen wir uns
vor, in der weiteren Entwicklung der Gruppe
der ,Katzen (Luchs, Puma, Lowe, Tiger etc.)
entwickelt sich aus einer Population der Art
»Puma“ nach geografischer Trennung von den
anderen Puma-Populationen ein neuer Mor-
photypus, den wir ,Langohr-Puma“ nennen.
Aber was geschieht mit der Ausgangsart
»Puma“? Sie kann (a) bald nach der Abspal-
tung des Langohr-Pumas aussterben, sie kann
(b) ohne wesentliche morphologische Verin-
derung weiter bestehen, sie kann (c) eine be-
stimmte Zeit weiter bestehen und dann aus-
sterben, sie kann sich (d) morphologisch zu
einem Typus entwickeln, den man als neue Art
bezeichnen kann, und schlieSlich (e) konnte
diese neue Art dennoch irgendwann ausster-
ben. Von den Fillen (c¢) und (e) kann nur die
Erdgeschichte berichten: allein dieser Bericht
wiirde eine Information iiber das Muster der
Evolution der Entwicklungslinie der Pumas
enthalten und dartiber hinaus auch eine all-
gemeine Information tiber den tatsichlichen
Mechanismus der Evolution.

Es gibt aber noch eine dritte Art von ,,Ausster-
ben” Stellen wir uns vor, dass nicht nur Puma
und Langohr-Puma, und mit diesen beiden
zugleich die ganze Linie der Pumas ausstirbt,
sondern auch alle anderen ,,Katzen”, Wire dies
im Verlauf der Erdgeschichte geschehen, dann
wiissten wir ohne Fossilien nicht nur gar nichts
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von der ehemaligen Existenz der Katzen, son-
dern auch nicht, dass sogar ganze Tiergruppen
aussterben konnen. Wenn wir nun fir ,Kat-
zen” die ausgestorbenen Gruppen der Dino-
saurier, Ammoniten oder Trilobiten einsetzen,
dann wird deutlich, dass diese umfassende Art
von Aussterben tatsachlich méglich war (siehe
Abschnitt 7.3: Massensterben).

Das Verschwinden ganzer Gruppen ist von
der Evolutionstheorie aber nicht nur nicht
vorhersagbar, sondern auch nicht plausibel zu
erklaren. Die Wirkungsprinzipien der Adapti-
on durch Natiirliche Selektion geben uns kei-
ne Vorstellung davon, wie es méglich sein soll,
dass ganze Organismen-Gruppen verschwin-
den: hat die Anpassung durch Natiirliche Se-
lektion so versagt, dass es tatsdchlich keiner
der vielen Arten einer Gruppe gelingen konn-
te, Nachfolger-Populationen zu hinterlassen?

4. Evolutionstheorie und Geologie sind von
dhnlicher Struktur

Das Thema dieses Abschnitts mag auf den
ersten Blick abwegig klingen, ist aber gut fun-
diert und fir das Verstandnis der Evolutions-
theorie wesentlich. Die Analogie besteht im
Kern darin, dass beide Wissenschaften aus der
Erforschung gegenwirtiger Prozesse — sei es
in der Natur oder im Experiment — erklaren
mochten, wie sich das gegenwartige Bild der
Erde bzw. ihrer Bewohner im Laufe der Erdge-
schichte herausgebildet hat (ENGELHARDT &
ZIMMERMANN 1982, HOFBAUER 2001, KOT-
TER 2001, 2009).

Genauer betrachtet besteht in diesem Zusam-
menhang das Problem, dass in der Gegenwart
nur solche Prozesse und Wirkungsmechanis-
men direkt beobachtbar sind, die auch in einer
gegenwirtig wahrnehmbaren Geschwindig-
keit verlaufen. Langsame Prozesse wie Abtra-
gung, Landhebung oder -senkung, die Bewe-
gung der tektonischen Platten, und natirlich
auch die Evolution des Lebens, sind daher in
der Gegenwart gleichsam nur hypothetisch
oder in Teilaspekten zu fassen und werden als
Prozess insgesamt erst vorstellbar, wenn man



sie aus der Zeitperspektive der Erdgeschichte
in ihrer Wirkung einzuschétzen versucht.
Dabei entstehen Fragen wie: ein tiefangeschnit-
tenes, breites Tal mit einem kleinen Bach — lasst
sich dessen Entstehung durch die gegenwirtig
beobachtbare Arbeit des Baches erlkliren?
Vielleicht ja, aber reichen die gegenwirtig be-
obachtbaren Abflussraten? Und wenn es doch
ein anderer Wirkungsmechanismus gewesen
war? Erst Jahre, nachdem die Frage nach der
Entstehung der Téler in dieser Weise gestellt
wurde, wurde deutlich, dass auch Gletscher
die mogliche Ursache sein kénnten. Uns zeigt
dieses einfache Beispiel, dass die Struktur erd-
geschichtlicher wie evolutionstheoretischer
Erklirungen grundsitzlich problematisch ist
und man sich eher nur selten richtig sicher
sein kann.

Lasst sich die in der Erdgeschichte beobachtete
Evolution bis hin zu der heute erhaltenen Viel-
falt durch gegenwirtig aufzeigbare Prozesse
erklaren? Diese Frage hat Darwin sich gestellt
und eine positive Antwort versucht. Indem er
die kiinstliche Selektion der Tierziichter als
eindeutig zu beobachtende Tatsache vorge-
stellt hat, tibertrigt er diesen Mechanismus in
die Natur. Die Natiirliche Selektion ist aber in
ihrer Bedeutung fiir die Evolution nur sehr ein-
geschrinkt direkt zu beobachten, so dass die
Ubertragung auf die ganze Entwicklungsge-
schichte des Lebens den hypothetischen Cha-
rakter hat, wie er oben an dem geologischen
Beispiel der Talbildung demonstriert wurde.
Das Verfahren, Gegenwart und Erdgeschich-
te in dieser Weise in einen Erklarungszusam-
menhang zu setzen, wurde allerdings schon
vor Darwin durch die Geologie entwickelt und
erprobt, wobei es nach James HuTTON (1795)
und John PLAYFAIR (1802) schlie8lich Charles
LYELL gelang, das dadurch gewonnene Erkla-
rungspotential iiberzeugend zu demonstrie-
ren. Seine Principles of Geology, erstmals in
drei Banden in den Jahren 1830-33 erschienen,
sind daher ein Markstein fiir die Methodik der
Geologie.

Diese Analogie zwischen Evolutionstheorie
und Geologie ist von DARWIN erkannt und
genutzt worden — DARWIN war, vor allem in
seinen jungen Jahren und wihrend der Beagle-
Reise, auch Geologe (HERBERT 2005). Schon
bevor Darwin tiberhaupt an eine Evolutions-
theorie dachte, musste sich die Geologie mit
dem Problem beschiftigen, das ihr die Erdge-
schichte in unmissverstindlichen Zeugnissen
hinterlassen hat: das Aussterben wie auch
Neuerscheinen von Arten war bereits in den
ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts zur
wissenschaftlichen Tatsache geworden.

Die Fossilfunde, wie sie der berithmte Anatom
Georges CUVIER zu Beginn des 19. Jahrhun-
derts im Pariser Becken vorfand, sprachen
allerdings nicht fiir eine zusammenhingende
Entwicklung der Tierwelt. Arten erschienen
und verschwanden von einer Sedimentschicht
zur anderen, so dass CUVIER, der ohnehin
ein Gegner jeglicher Evolutions- und Trans-
mutationsvorstellungen war, die abrupten
Faunenwechsel in entsprechend abrupt wir-
kende Prozesse iibersetzte: die Faunen wur-
den aus seiner Sicht durch eine plétzliche
Umweltverdnderung vernichtet, neue Faunen
erschienen ebenso rasch (CUVIER & BRONG-
NIART 1811, CUVIER 1812).

CuvVIER hat diese Art der Interpretation als
konsequente, empirisch solide Schlussfolge-
rungausdenbeobachtbaren Tatsachenverstan-
den. Die Plétzlichkeit konnte allerdings seiner
Ansicht nach nur durch erdgeschichtliche
Katastrophen verursacht worden sein. Was
jeweils genau geschehen sein mochte, dafiir
konnte CUVIER aber keine Zeugnisse finden:
er zog es daher vor, sich dazu nicht niher zu
duflern. Da es keine Beobachtungsgrundlage
fir diese Faunenwechsel gibt, kann man auch
nichts dariiber aussagen: ,Der Faden der Ta-
tigkeiten ist zerrissen®, so schrieb er im 6. Ab-
schnitt seines berithmten, duferst einflussrei-
chen Discours (1812 und zahlreiche folgende
Auflagen), der den Katastrophentheorien in
der ersten Hilfte des 19. Jahrhunderts eine
wissenschaftliche Grundlage gab.
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Abb. 2: Verschiedene Vorstellungen zum Mechanismus und Verlauf der Evolution

Gradualistische phyletische Evolution (links) und Evolution durch geografisch bedingte Aufspaltung im Sinne
des punctuated equilibrium von ELDREDGE & GouLD 1972 ff. (rechts). Die unterschiedlichen Formate der
Glockenkurven geben Schwankungen der Populationsgréfie wieder.

Links: Kein Individuum einer Art gleicht dem anderen. Nimmt man bestimmte morphologische Merkmale, ist
dennoch keine beliebige Verteilung, sondern eine Haufung entlang eines Mittelwertes zu erwarten. Im Laufe
der Entwicklung kann dieser Mittelwert zufillig in verschiedene Richtung schwanken, oder sich, wie von der
Evolutionstheorie vorausgesagt, durch Selektion von Individuen in gleichférmig-gradualistischer Weise in
eine bestimmte morphologische Richtung entwickeln (A-B).



Der Standpunkt CUVIERS ndhrte auf der einen
Seite einen spekulativen erdgeschichtlichen
Katastrophismus, zum anderen konnte der
wissenschaftliche Verzicht auf die Erklarung
der Faunenwechsel nicht jeden zufrieden stel-
Jen. CHARLES LYELL hat, gute zwanzig Jahre
nach CUVIERS Discours, genau diesen Punkt
als wesentliches Problem einer wissenschaft-
lichen Geologie gesehen. Seine methodolo-
gische Antwort bestand darin, dass die Geo-
logie als Wissenschaft dem Grundsatz folgen
sollte, dass der Verlauf der Natur gleichférmig
sei (principle of uniformity). Unter dieser Vor-
aussetzung war es denkbar, dass die grofien, in
den Gesteinen oder in der Landschaft doku-
mentierten Erscheinungen aus der Summie-
rung kleiner Effekte entstanden, wie sie auch
in der Gegenwart zu finden seien — voraus-
gesetzt, die Erdgeschichte gewihrt einen ent-
sprechend umfangreichen Zeitrahmen.

LyeLL hat in seinen Principles of Geology einen
umfassenden und in vieler Hinsicht iiberzeu-
genden Versuch unternommen, die erdge-
schichtlichen Zeugnisse, und mit ihnen auch
die Veranderung von Fauna und Flora, als Re-
sultat langsamer, aber gegenwirtig nachweis-
barer Prozesse zu erklaren. Im Hinblick auf
die Verdnderungen der organischen Welt hat
LYELL in evolutionsgeschichtlicher Perspekti-
ve allerdings wenig mehr behauptet, als dass
sie langsam und gleichférmig verlaufen und als
Reaktion auf verdnderte Umweltverhiltnisse
gesehen werden miissten.

Allerdings hat er selbst einen — in der wissen-
schaftsgeschichtlichen Darstellung der Evolu-

tionstheorie weithin unterschitzten — Beitrag
geliefert, der die graduelle Entwicklung des
Lebens iiber lange erdgeschichtliche Zeitrdu-
me in eindrucksvoller Weise empirisch un-
termauerte. Im dritten Band der Erstauflage
seiner Principles (1833) stellte er die auf um-
fangreiches paldontologisches Material (v.a.
Mollusken) gestiitzte Gliederung des Tertidrs
vor. Indem er diese Abschnitte mit den Be-
griffen Eozédn, Miozédn und Pliozdn benannte,
versuchte er zum Ausdruck zu bringen, wie
sich das gegenwirtige Faunenspektrum lang-
sam und kontinuierlich aus der Erdgeschichte
heraus zum heutigen, vollstandigen Bild ent-
wickelt 2.

Die Wirkung der Principles auf DARWIN war
in vieler Hinsicht priagend. LYELL, der spater
zu seinen besten Freunden zdhlte, gab ihm
den methodologischen Grundsatz vor, auf die
gleichformige Wirkung der Natur zu bauen
— entsprechend haufig kann man in DARWINS
Origin of Species den Satz natura non facit sal-
tum (die Natur macht keine Spriinge) finden.
Wie die erdgeschichtlichen Wirkungen sum-
mieren sich auch die Variationen der Spezies
gleichférmig tiber lange Zeit, um zu der gegen-
wirtig beobachtbaren Vielzahl und Verwandt-
schaftsbeziehungen der Arten zu fithren. Und
nicht zuletzt war es auch LYELL, der DARWIN
die schiere Endlosigkeit des erdgeschichtlichen
Zeitraumes vorgab (1859, S. 282):
yUnabhdngig davon, dass wir die unendlich
zahlreichen verbindenden Glieder (connecting
links) nicht als fossile Uberreste finden, mag
eingewendet werden, dass die Zeit fiir eine sol-

Im Verlauf einer solchen phyletischen Evolution oder Anagenesis ist die Entstehung neuer Arten, und damit auch der
Artenvielfalt, durch Verzweigung denkbar (B-C). Die Synthetische Evolutionstheorie sieht in der geografischen Tren-
nung von Populationen ein wesentliches Moment fiir die Entstehung neuer Arten. Liicken in der Fossiliiberlieferung
(schattierte Bereiche) wiirden in diesem Fall eine sprunghafte Veranderung des Morphotypus vortauschen. — In der Si-
tuation B ist die Aufspaltung erst im Kern angelegt und durch eine bimodale Verteilung der Merkmale charakterisiert.
Rechts: Der Entwicklungsabschnitt A-B wird durch morphologische Stasis charakterisiert: weder Populationsgréfie
noch deren morphometrischer Durchschnitt verandern sich in bedeutender Weise. — Zur Zeit von B kommt es zu einer
peripatrischen oder allopatrischen Aufspaltung. Eine kleine, von der Ausgangspopulation isolierte Population verindert
sich so rasch, dass diese Entwicklung in der Fossiliiberlieferung nicht auflsbar ist (schattierter Bereich) und deshalb
als ,plstzliches” Auftreten einer neuen Art erscheint. Diese neue Art kann zeitgleich mit dem Aussterben einer kon-
kurrierenden Art bzw. der Ausgangsart verkniipft sein (C). — Mit Anwachsen der Population stellt sich morphologische
Stasis ein (B-D).
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che grofSe Verdnderung der organischen Welt
nicht ausgereicht haben konnte, wenn alle Ver-
dnderungen durch die Natiirliche Selektion nur
sehr langsam hervorgerufen werden. Es ist fiir
mich kaum moglich den Leser, der keine geolo-
gische Erfahrung hat, an die Tatsachen zu erin-
nern, die den Verstand wenigstens in schwacher
Weise zum Verstdndnis der vergangenen Zeit-
rdume fiihren. Jener, der Sir Charles Lyells gro-
fSes Werk iiber die Prinzipien der Geologie lesen
kann — welches zukiinftige Historiker als eine
Revolution in der Naturwissenschaft wahr-
nehmen werden — und doch nicht zugesteht,
wie unfassbar weit die vergangenen Zeitriu-
me sind, sollte diesen Band [Origin of Species,
G.H.) gleich zuschlagen” 3.

Eine historische Pointe ist, dass es nicht der
Geologe LYELL, sondern der ,Evolutionstheo-
retiker” DARWIN war, der sich entschloss, eine
konkrete Kalkulation zum erdgeschichtlichen
Zeitmafistab vorzulegen. In der Erstauflage
der Origin of Species (1859, S. 286f.) prisen-
tiert DARWIN eine Uberlegung, in der er die
Freilegung der siidlich London gelegenen,
aus unterkretazischen Gesteinen aufgebauten
Wealden-Senke von ihrer einst dariiber gele-
genen Schreibkreide-Bedeckung kalkuliert.
Um die Schreibkreide in einer Breite von ca.
50 englischen Meilen zu entfernen, hitte es
nach DARWIN mehr als 300 Millionen Jahre

2

bedurft. Dabei ist zu bedenken, dass dieser
Zeitraum als ein Minimum alleine fiir den erd-
geschichtlichen Abschnitt nach der Schreib-
kreide, also Tertidr und Quartér, zu verstehen
ist. DArRwINS Kalkulation ist aus heutiger Sicht
gewaltig Giberzogen: die postkretazische Erd-
geschichte umfasst lediglich 65 Ma. Deutlich
ist zu erkennen, wie diese Uberziehung von
dem Bediirfnis angeleitet wurde, dem Wir-
kungsprinzip ,Adaption durch Selektion” so
viel Zeit wie nur méglich einzurdumen, um die
Evolutionstheorie nicht schon daran scheitern
zu lassen®.

Die analoge Argumentationsstruktur von Ly-
ELLS Principles und DARWINS Origin bringt es
mit sich, dass beide dhnliche Probleme teilen:
die Evolution verlduft wie viele geologische
Prozesse in einer Geschwindigkeit, die die
menschliche Beobachtungsperspektive tiber-
steigt. Die Frage, wie Evolution gegenwartig
tatsidchlich funktioniert, ist deshalb nur sehr
eingeschrankt direkt beobachtbar. Damit ist
ein grundsitzliches, nicht in eindeutiger Wei-
se auflosbares Problem geschaffen: lassen sich
die entwicklungsgeschichtlichen Zeugnisse
tatsdchlich hinreichend durch die Sicht auf ge-
genwirtig erkennbare Mechanismen der Evo-
lution erkldren?

Ein zusitzliches Problem besteht in der Ge-
schichtlichkeit der Evolution. So wie sich

Eozén: die Morgenréte der gegenwirtigen Fauna (in der griechischen Mythologie wurde die Morgenréte von der
Gottin Eos repisentiert). Miozén: ,kleiner Teil“ der ganzen heutigen Fauna. Pliozén: ,mehr* oder ,viel” von der gegen-
wirtigen Fauna.

3 Im Original: ,Independently of our not finding fossil remains of such infinitely numerous connecting links, it may

be objected, that time will not have sufficed for so great an amount of organic change, all changes having been effected
very slowly through natural selection. It is hardly possible for me even to recall to the reader, who may not be a practical
geologist, the facts leading the mind feebly to comprehend the lapse of time. He who can read Sir Charles Lyell's grand
work on the Principles of Geology, which the future historian will recognise as having produced a revolution in natural
science, yet does not admit how incomprehensibly vast have been the past periods of time, may at once close this volume!
(Ubersetzung G.H.).

4 Selbst die Kalkulation zur Denudation des Wealden geht im Kern auf LYELL zuriick, der in seinen Principles (Bd.

3, 1833, Kap. 21-22) die Wirkung der Abtragung ausfiihrlich anhand der Entstehung dieser Landschaft zu erkliren
versuchte. LYELL, und spiter mit ihm DARWIN, gingen jedoch davon aus, dass die die Wealden-Senke begrenzende
Schichtstufe der Schreibkreide fossile Kliffs wiren, die beim Auftauchen der Schreibkreide aus dem Meer durch Kliff-
Riickwanderung geschaffen worden wiren. Ausgangspunkt fiir Darwins Kalkulation war deshalb eine Kliffriickverset-
zungs-Rate, wie sie aufgrund von Beobachtungen an der englischen Kreidekiiste geschdtzt wurde. Diese erheblich zu
hoch angesetzte Rate ist der numerische Grund fiir die Fehlkalkulation.
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auch die Erdgeschichte in vieler Hinsicht nur
als eine Abfolge von Zustandsbildern erzahlen
lasst, ist auch die Evolution — wie oben bereits
hervorgehoben — vor allem auch ein komple-
xer historischer Prozess. Die Entwicklung des
Lebens lasst sich nicht von der Entwicklung
der Atmosphire, der Konstellation der Konti-
nente, der Zirkulation der Ozeane und vielen
anderen Aspekten trennen. Die Entwicklungs-
geschichte des Lebens erscheint deshalb so-
gar komplexer als die Erdgeschichte, die man
— zumindest in bestimmten Perspektiven — al-
lein auf anorganisch-physikalischer Grundlage
erzihlen kann.

Aus einem komplexen entwicklungsgeschicht-
lichen Prozess lassen sich allgemeine, also zeit-
lich unveridnderliche Wirkungsmechanismen
im Sinne einer Evolutionstheorie aber nur
gewinnen, wenn es haufig wiederkehrende Er-
scheinungen gibe, die moglichst unabhingig
von den historischen Randbedingungen funk-
tionieren (ENGELHARDT & ZIMMERMANN;
nur wenige Autoren der Evolutionstheorie wie
etwa GouLD (2002) befassen sich mit dieser
Frage).

Nun kann die Entstehung neuer Arten als eine
solche wiederkehrende Erscheinung gesehen
werden, so dass die Frage nach einem in allen
Fillen wirksamen Mechanismus der Artbil-
dung durchaus in einer methodologisch sinn-
vollen Weise gestellt werden kann. So haben es
auch DARWIN und die spater an ihn anschlie-
ende Synthetische Evolutionstheorie gesehen
und daraus einen Erklarungsansatz entwickelt,
der sich unabhéngig von den konkreten Wech-
selfdllen und Verlaufen in der Erdgeschichte
behandeln lief3.

Indem die Konzentration dem Mechanismus
der Artbildung gilt und die Evolutionstheorie
so aus den Besonderheiten der historischen
Umsténde als wiederkehrender kausaler Pro-
zess herauszulosen war, gewann man mit dem
von DARWIN formulierten Prinzip ,Adaption
durch Natiirliche Selektion” weitere Unabhin-
giglkeit. Denn damit wurde die wiederkehren-
de Artbildung in die Perspektive des zeitlich

rascheren Rhythmus der Generationenfolge
geriickt. Der entscheidende Motor der Evolu-
tion besteht ja darin, dass die Natiirliche Se-
lektion nur jene Individuen in den Genuss der
Fortpflanzung kommen ldsst, die aufgrund ih-
rer fitness bis zur Geschlechtsreife iiberleben.
So soll es am Ende méglich sein, dass sich die
durchschnittliche Verteilung der Merkmale al-
ler Individuen in einer Population von Gene-
ration zu Generation — hin zu einer neuen Art
— verschieben kann (Abb. 2).

Diese skizzenhafte Analyse sollte zeigen,
wie sich die Evolutionstheorie aus den kom-
plexen Beziehungen mit der Erdgeschichte
herausgelost hat. Dieser Weg wurde dadurch
unterstiitzt, dass die von ihr genannten Wir-
kungsprinzipien keine reinen biologischen
Mechanismen darstellen, sondern eher als
statistische Faktoren behandelt werden kon-
nen: aufgrund quantifizierbarer Gréflen wie
Populationsstirke, Variationsbreite, Generati-
onsdauer u.a. kann die Evolution von Popula-
tionsgenetikern ,hochgerechnet” werden. Die
Wirkungsprinzipien werden zum Teil als so
abstrakt angesehen, dass sie sich dem Cha-
rakter logischer Notwendigkeiten anndhern:
ohne Variation kann es selbstverstindlich kei-
ne sinnvolle Selektion geben. So wird auch der
Begriff der ,Natiirlichen Selektion keineswegs
immer gleichbedeutend gebraucht. Im biolo-
gischen Sinn genommen entfaltet er mitunter
weniger Kraft als im statistischen, weil er sich
~ wie unten noch gezeigt wird — in konkreten
Fillen oft der klaren empirischen Demonstra-
tion entzieht.

Die Herauslosung der Evolutionstheorie aus
der Erdgeschichte wurde von dem Umstand
begleitet, dass die Entstehung neuer Arten in
das Zentrum des Interesses gestellt wurde,
wihrend das Aussterben merkwiirdigerweise
wesentlich weniger Aufmerksamkeit gefunden
hat. Sind es aber nicht die Liicken, die das Bild
dessen bestimmen, was bis in die Gegenwart
iibrig geblieben ist? Schliefllich wird ange-
nommen, dass ca. 99% aller jemals existieren-
den Arten ausgestorben sind!
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5. Makroevolution und Mikroevolution:
Unvereinbare Perspektiven?

Die unterschiedlichen Perspektiven von Erd-
geschichtsforschung und konventioneller Evo-
lutionstheorie konnen durch die Gegeniiber-
stellung der Begriffe Mikroevolution und Ma-
kroevolution treffend zum Ausdruck gebracht
werden.

Die Unterscheidung Mikro-/Makroevolution
stammt aus der Genetik der ersten Halfte des
20. Jahrhunderts (KutTscHERA 2006) und be-
zog sich in erster Linie darauf, Verinderungen
innerhalb einer Art von denen zu unterschei-
den, die die Entwicklung von einer Art zu ei-
ner anderen kennzeichnen. Im Prinzip ging es
dabei um die Frage, ob die genetischen Veran-
derungen, wie sie etwa Mendel beschrieben
hat, zur Bildung neuer Arten oder gar neuer
Baupline fithren konnen. Unter den Geneti-
kern gab es damals zwei Lager: das eine sprach
dafiir, dass Makroevolution auch besonde-
rer Prozesse bediirfe (Makromutationen),
wiahrend das andere Lager Makroevolution
nur als eine gesonderte, zeitlich weiter aus-
greifende Betrachtungsebene ansah. Mit der
in der Folgezeit formulierten Synthetischen
Evolutionstheorie wurde die Makroevoluti-
on, wenn iiberhaupt, nur als beschreibender
Begriff akzeptiert, denn die Prinzipien Variati-
on/Adaption/Natiirliche Selektion wurden als
ausreichende Erklarung fiir alle evolutionéren
Erscheinungen angesehen.

Von Makroevolution ist deshalb in der Evo-
lutionsbiologie wie der Synthetischen Evolu-
tionstheorie wenig zu horen. Indem sie die in
der Gegenwart beobachtbaren Prozesse der
kleinen Schritte zur Grundlage ihrer Theorie
macht, versucht sie, aus der Mikroevolution
genannten Verinderung im morphologischen
Profil von Populationen auch die Entstehung
neuer Arten und der groflen, in der Erdge-
schichte erkennbaren makroevolutionéren
Muster zu erkldren. In der Erdgeschichtsfor-
schung hingegen hat der urspriinglich in der
Genetik entwickelte Begriff der Makroevolu-
tion einen festen Platz gefunden: hier ist der
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Blick eher auf die grofien Ziige der Evolution
gerichtet. Diese grofien Strukturen sollen wei-
ter unten skizziert werden — hier werden zy-
erst einige grundsitzliche, aus dem Gegensaty,
der beiden Sichtweisen rithrende Probleme
angesprochen.

Wenn Evolutionstheorie und Erdgeschichts-
forschung — wie oben dargestellt — dhnliche
Struktur haben, gibt es dann auch in der Erd-
geschichtsforschung Kontroversen zwischen
Mikro- und Makroperspektiven? Tatséchlich
existieren diese beiden Perspektiven in der
Geologie, aber sie werden dort nicht mit die-
sen Begriffen thematisiert. Oben wurde an
der Gegeniiberstellung von CUVIER und Ly-
eLL deutlich, dass die Makroperspektive der
Erdgeschichte unterschiedlich interpretiert
werden konnte. CUVIER hat die erdgeschicht-
lichen Zeugnisse (den abrupt erscheinenden
Wechsel von Gesteinen und Fossilien) als be-
sondere Makroprozesse angesehen, wihrend
LYeLL versuchte, sie in Korrelation mit der
Mikroperspektive zu bringen, indem er die
Akkumulation kleiner Wirkungen {iber lange
Zeitrdume annahm.

Das Verhiltnis zwischen den beiden Perspek-
tiven ist in der Geschichte der Geologie also
nicht immer konfliktfrei verlaufen. Der erste
wichtige Unterschied zur Evolutionstheorie
besteht jedoch darin, dass Makro- wie Mi-
kroperspektive innerhalb der gleichen Wis-
senschaft bearbeitet werden. Fiir Geologen
ist der Abgleich zwischen Mikro- und Makro-
perspektive in vieler Hinsicht sogar selbstver-
standlicher Teil der Arbeit, und die Uberwin-
dung der Differenz, wie sie in grundsitzlicher
Weise von LYELL erschlossen wurde, wesentli-
cher Teil der Disziplinentwicklung. Auch wenn
LyerL diese Differenz in allgemeiner Weise
methodologisch iiberwunden hat, so ist sie,
bezogen auf konkrete Sachfragen, immer wie-
der aufs Neue abzugleichen. Es gehort zu den
Eigenarten der Erdgeschichtsforschung, dass
sie immer wieder Zeugnisse ans Licht bringt,
deren Erklarung aus dem Wissen der Gegen-
wart nicht selbstverstindlich ist, weil sie so in



Art oder Ausmaf} nicht bekannt waren. Durch
den oben skizzierten Abgleich zwischen ge-
genwirtiger Mikro- und erdgeschichtlicher
Makroperspektive ist es der Geologie aber
immer wieder gelungen, solche Prozesse und
Ereignisse als erdgeschichtliche Tatsachen zu
etablieren.

Eine aus der erdgeschichtlichen Makroper-
spektive entwickelte Hypothese darf natiirlich
nicht im Widerspruch zu empirischen Grund-
sitzen der Geologie, und dazu gehéren auch
die der Physik, stehen — ist das der Fall, dann
brechen auch hier Konflikte auf. Ein klassi-
sches Beispiel ist Alfred WEGENERS Konti-
nentaldrift, die trotz vieler guter erdgeschicht-
licher Zeugnisse unter anderem auch daran
scheiterte, dass man zu seiner Zeit keine em-
pirisch begriindete Moglichkeit sah, wie sich
Kontinente tatsdchlich iiber die Erdoberfldche
bewegen konnen. Wenn die Zeugnisse aus der
Erdgeschichte aber empirisch plausibel be-
griindet waren, fanden Makroperspektiven,
auch wenn es manchmal erst grofie Widerstén-
de gab, Eingang in den geologischen Kanon.
Die Méglichkeit grofler Metoriteneinschlige
wurde durch den Nachweis eines Ereignisses
an der Kreide-Tertidr Grenze, des sog. K/T-
Impacts, wissenschaftlich akzeptiertes Thema.
Der Nachweis intensiver vulkanischer Phasen
in der Erdgeschichte (die Bildung der grofien
magmatischen Provinzen, LIPs: Large Igneous
Provinces), die Ausbriiche von Supercalderen
(wie Yellowstone), die Offnung und SchliefSung
von Ozeanen, Phasen der Gebirgsbildung, die
Plattentektonik — das sind alles Ereignisse und
Prozesse, die den unmittelbaren Erfahrungs-
horizont der Gegenwart tibersteigen, aber als
erdgeschichtliche Tatsache akzeptiert wur-
den.

Man kann somit feststellen, dass die Geo-
logie bzw. Erdgeschichtsforschung in pro-
duktiver Weise erdgeschichtliche Makro-
phianomene und gegenwirtig beobachtbare
Mikrophinomene in Beziehung zu bringen
vermag, und dies sogar ein wesentliches
Element der geologischen Methodil ist. Fiir

die Forschungen an der Evolutionstheorie ldsst
sich ein solches Fazit hingegen nicht ziehen.
Zwar hat DARWIN seine Theorie unter die-
sem Abgleich von Mikro- und Makroper-
spektive in unmittelbarer Bezugnahme auf
LYELL entwickelt, doch hat die Evolutions-
theorie in ihrer weiteren Entwicklung nach
DARWIN diese Ausgangssituation gleich-
sam eingefroren.

Das makroevolutioniare Muster war zu Dar-
wins Zeit in vielen Aspekten nur unscharf
entwickelt: das Aussterben von Arten und
Gruppen war belegt, der Zeitrahmen fiir den
Evolutionsprozess in grof3ziigigster Weise
aufgespannt, viele Vorginger heute lebender
Arten und Gruppen waren bekannt. Die Li-
ckenhaftigkeit der Fossilfunde war zu jener
Zeit eine nicht zu bestreitende Tatsache. Alle
diese Makro-Aspekte wurden von DARWIN
in Abgleich mit den Mikroaspekten gestellt.
Hundertfiinfzig Jahre nach Darwin hat die
Erdgeschichtsforschung nicht nur die Liicken-
haftigkeit der Fossilfunde in manchen Punkten
beseitigt, sondern auch neue, makroevolutio-
nidre Muster herausgearbeitet. Diese Daten
werden aber von der heutigen Evolutionsthe-
orie nicht als theoretische Herausforderung

aufgenommen, sondern weitgehend ausge-
blendet.

6. Die Unvollstandigkeit der Fossiliiber-
lieferung

Aus der Sicht der Evolutionstheorie wird die
Unvollstandigkeit der Fossilaufzeichnung seit
DarwIN als prinzipielles Problem der Erdge-
schichtsforschung angesehen (1859, S: 464):

o] die geologische Aufzeichnung ist sehr
viel unvollstindiger wie die meisten Geologen
glauben. Es kann nicht eingewandt werden,
dass nicht geniigend Zeit fiir hinreichende or-
ganische Verdnderungen zur Verfiigung stand;
denn die vergangenen Zeitrdume sind so grofs,
dass sie dem menschlichen Verstand voillig
unvorstellbar sind. Die Zahl der Exemplare
in all unseren Museen sind absolut gar nichts
im Vergleich mit den zahllosen Generationen
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zahlloser Spezies, die mit Sicherheit existiert
haben" >,

Die Liickenhaftigkeit der Fossiliiberlieferung
war fiir DARWIN allerdings weniger ein Manko
als ein Gliicksfall. So liefd sich seine Evolutions-
theorie (!) — namlich graduelle Verschiebung
des durchschnittlichen Morphotypus einer
Population durch Variation und Selektion
— zwar aus der erdgeschichtlichen Perspektive
nicht beweisen. Noch wichtiger war aber, dass
sie sich daraus auch nicht widerlegen lief8! Die
graduelle Entwicklung, beim Erscheinen wie
beim Aussterben von Arten, war wesentlicher
Aspekt seiner Evolutionstheorie, weil die Na-
tiirliche Selektion als statistisches Prinzip nur
ein solches Muster zulief§ (es werden ja immer
nur Individuen von Populationen selektiert,
und deshalb wachsen oder schrumpfen diese
nur allméhlich von Generation zu Generation,
vgl. Abb. 2).

Der Moglichkeit, die Fossilfunde in ihrem
sprunghaften Erscheinungsbild als Argument
gegen die Evolutionstheorie anzufithren, galt
es durch den Hinweis auf die Liickenhaftig-
keit der Fossilfunde entgegen zu wirken. Die
Liickenhaftigkeit der Fossilfunde war nicht
nur fiir DARWIN ein wesentliches Element,
sondern ist es auch fiir die moderne Syntheti-
sche Evolutionstheorie, die ja ebenfalls auf die
Natiirliche Selektion baut und deshalb genau
so ein durchweg graduelles Evolutionsmuster
fordern muss.

Der Erdgeschichtsforschung in pauschaler
Weise die Liickenhaftigkeit der Fossilaufzeich-
nung vorzuwerfen, geht allerdings schon seit
Jahrzehnten an der Realitit vorbei. Die Uber-
lieferung von Organismen hiangt von verschie-
denen Faktoren ab: der Grof3e der Population,
der Art des Lebensraumes, der Verbreitung,
den Erhaltungsbedingungen im Sediment. Un-
ter giinstigen Umstinden sind fiir bestimmte
Entwicklungslinien durchaus weitgehend
vollstindige Ausschnitte aus der Erdgeschich-
te zu finden. Auch wenn so nicht die Entwick-
lungslinien aller Lebewesen gleichermaflen zu
verfolgen sind, gibt es doch hinreichend Mate-
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rial, um einige Entwicklungslinien iiber Zeiten
zu verfolgen, die lang genug sind, um fiir die
Evolutionstheorie relevant zu sein.
Schlechteste Bedingungen sind in der Rege]
fiir auf dem Festland lebende Organismen ge-
geben, denn alle festlindischen Bereiche sind
tendenziell Abtragungsgebiete. Dennoch gibt
es auch dort — allerdings meist nur kleinrdumi-
ge — Ablagerungsbereiche, die, zumindest im
Hinblick auf bestimmte Lebensformen, weit-
gehend vollstindige Entwicklungsabschnitte
reprasentieren konnen. Isolierte Seen wie der
Meteoritenkrater des Steinheimer Beckens,
um ein bekanntes Beispiel zu nennen, sind sol-
che giinstigen Orte. Sehr schlechte Aussicht
auf Uberlieferung haben hingegen kleine Po-
pulationen von Landwirbeltieren.

Marine Ablagerungsriaume sind fiir die Uber-
lieferung von Fossilien allgemein giinstiger.
Dennoch gibt es gerade aus dem marinen Be-
reich auch ein spektakulédres Beispiel fiir die
Liickenhaftigkeit der Fossilfunde. Die letzten
bekannten Fossilien aus der Gruppe der Quas-
tenflosser stammen aus der mittleren Kreide-
zeit (THEN1US 2000). An ihrem Aussterben gab
es deshalb kaum Zweifel, bis man im Jahr 1938
vor den Komoren-Inseln ein lebendes Exemp-
lar der Gattung Latimeria in den Fischnetzen
fand. Die Uberlieferungsliicke liegt in diesem
Fall in der Grofienordnung von 100 Millionen
Jahren!

Der Fall des Quastenflossers zeigt aber auch,
wie die Grofle einer Population wesentlicher
Faktor fiir die fossile Uberlieferung ist. Gegen-
wirtig wird die Quastenflosser-Population auf
weniger als 1000 Individuen geschitzt (THE-
N1Us 2000), und moglicherweise hat sie schon
bald nach dem letzten Fossilfund in der Krei-
dezeit stark abgenommen und sich irgend-
wann nur noch auf einen einzigen kleinen Le-
bensraum konzentriert. Aus dieser Perspektive
ist das Uberleben des Quastenflossers — schon
allein iiber alle extremen Klimawechsel des
Pleistozdns hinweg — tatsichlich ein grofier,
sehr gliicklicher Zufall: denn kleine Populatio-
nen haben auch das grofite Aussterberisiko!



Die bevorzugten Objekte der Paldontologie
sind die Organismen der Meere. Neben den
Einzellern sind auch hoch entwickelte Tiere,
vor allem Mollusken (Muscheln, Ammoniten)
haufige Funde. Populationsstarke marine Or-
ganismen mit groflem Lebensraum haben die
besten Uberlieferungschancen. Marines Plank-
ton ist deshalb mit Abstand der am prizisesten
erfasste Lebensbereich, denn Karbonat- wie
auch Kieselschlimme der Tiefsee werden im
Wesentlichen fast nur aus den Schalen dieser
Organismen aufgebaut. Die weitgehende Kon-
tinuitat dieser Ablagerung hat es ermdéglicht,
aus den Sauerstoff-Isotopenverhiltnissen der
Kalkschaler fiir die letzten 2,5 Mill. Jahre ca.
100 Klimawechsel zu rekonstruieren, was einer
Auflésung von ca. 25 000 Jahren entspricht!
Mit Hilfe der astronomischen Zeitskala, die
sich als klimatisch gesteuerte sedimentolo-
gische Muster in den Gesteinen nachweisen
lisst, ist man dabei, die Auflésung in die Di-
mension von 10 000 Jahren zu bringen (OGG
etal. 2008, S. 143). Diese Auflosung ist zur Zeit
bis zuriick in das Miozén moglich, so dass man
in der Lage ist, die Grenze Miozéan/Oligozan
auf die zweite Stelle hinter dem Komma zu da-
tieren (23,02 Ma).

Die zunehmende Auflésung von fossilfithren-
den Sedimenten hat die Erdgeschichtsfor-
schung in der jiingeren Vergangenheit selbst-
bewusster werden lassen, wenn es um die
Bedeutung von Mustern fiir die Evolutions-
theorie geht. Dabei haben sich Vorstellungen
entwickelt, die in mancher Hinsicht von der
Synthetischen Evolutionstheorie abweichen.
Eine davon betriftt das Konzept der Art, die
aus der Perspektive der Evolutionstheorie in
stindiger Verinderung sein sollte. Wenn nun
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aber die Fossilaufzeichnung iiber lingere Zeit
weitgehend konstante Morphologien zeigt,
dann ist das ein sehr starkes Argument dafiir,
dass Spezies iiber bestimmte Zeitabschnitte
konstant bleiben kénnen. Dieses Argument
kann auch nicht durch die Unterstellung von
Liickenhaftigkeit geschwicht werden, denn
diese kann nur morphologische Spriinge, aber
nicht Konstanz vortauschen.

7. Makroevolutionire Aspekte der Evolution

7.1. Lebende Fossilien

Ein schon lange bekanntes, aber immer noch
nicht gut verstandenes Problem der Makro-
evolution ist die Existenz ,lebender Fossilien®.
Wir haben zuvor schon den Quastenflosser
erwihnt, der sich nicht nur seit der Kreidezeit,
in der bisher der letzte fossile Fund gemacht
wurde, sondern im Prinzip schon seit dem Pa-
ldozoikum in seinen wesentlichen Ziigen un-
verindert erhalten hat.

Wie aber ist die Formkonstanz lebender Fos-
silien erkldrbar, wenn nach DARWIN und der
Synthetischen Evolutionstheorie die Dynamik
der Natiirlichen Selektion fiir einen stindigen
Formenwandel sorgt (1859: S. 314 £.)?

Wenn viele Bewohner eines Gebietes verdndert
und verbessert wurden, kann man verstehen,
dass aufgrund des Konkurrenzprinzips, und
wegen der vielen, allseits wichtigen Beziehun-
genvon Organismus zu Organismus, eine Form,
die nicht in einem bestimmten Grad verdndert
und verbessert wird, dem Aussterben zum Op-
fer fallen wird. So konnen wir verstehen, war-
um alle Arten einer Region schliefSlich verdn-
dert werden, wenn wir einen geniigend weiten
Zeitraum iiberblicken; denn jene, die sich nicht
verdndern, werden aussterben ©

Im Original: ,[...] that the geological record is far more imperfect than most geologists believe. It cannot be objected

that there has not been time sufficient for any amount of organic change; for the lapse of time has been so great as to
be utterly inappreciable by the human intellect. The number of specimens in all our museums is absolutely as nothing
compared with the countless generations of countless species which certainly have existed" (Ubersetzung G.H.).

6

Im Original: ,When many of the inhabitants of a country have become modified and improved, we can understand,

on the principle of competition, and on that of the many all-important relations of organism to organism, that any form
which does not become in some degree modified and improved, will be liable to be exterminated. Hence we can see why
all the species in the same region do at last, if we look to wide enough intervals of time, become modified; for those which

do not change will become extinct! (Ubersetzung G.H.).

151



Angesichts der als allgemein angenommenen
Wirkung der Natiirlichen Selektion sind le-
bende Fossilien offenkundig ein Problem der
Evolutionstheorie. Selbst aus der Sicht neuer
Ansitze der Makroevolution, in der Form-
stabilitat {iber gewisse Zeiten angenommen
wird (siehe 7.4), sprengen lebende Fossilien
die durchschnittliche Lebensdauer fiir Spezi-
es und Gattungen um Dimensionen. Ein fir
seine Formbestidndigkeit bekanntes ,lebendes
Fossil’, der Brachiopode Lingula, war schon
DarwIN bekannt. Nicht ohne Widerspruch
zu dem von ihm betonten stindigen Wirken
der Natiirlichen Selektion sieht DARWIN den
Grund fiir die Formbestindigkeit in einer fiir
alle Zeiten optimierten Anpassung (1872, 6.
Aufl, S. 307 £.):

Wenn Spezies zu einem bestimmten Punkt
fortgeschritten sind, dann gibt es nach der The-
orie der Natijrlichen Selektion keine Notwen-
digkeit, dass sie weiteren Fortschritt erfahren;
gleichwohl werden sie, durch die folgenden Zei-
ten, leicht verdndert werden miissen, um ihren
Platz in Bezug zu den leichten Verdnderungen
der Umwelt halten zu kénnen'”

Die Annahme, Lingula hitte fur einen be-
stimmten Lebensraum eine optimale Lang-
zeitanpassung erhalten, ist allerdings eine Er-
klarung, die aus dem Bau des Brachiopoden
in keinster Weise zu belegen ist. Auch fir
andere lebende Fossilien ist ein solcher Nach-
weis schon aus methodologischen Griinden
nicht méglich: optimale Anpassung — wie soll
man das tiberhaupt nachweisen konnen? Ge-
nau so wenig ist klar, worin — oder auf welche
Merkmale — die Selektion gewirkt haben soll.
Im nichsten Abschnitt wird gezeigt, dass die
Forderung der Evolutionstheorie, die Natiirli-
che Selektion miisse stindig am Wirken sein,
zu erheblichen Erkliarungsproblemen fithren
kann. Die Natiirliche Selektion als wesent-
liches Wirkungsprinzip der Evolution kann
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stets nur als Hypothese unterstellt werden,
Aus den Zeugnissen der Erdgeschichte ist sje
nicht eindeutig zu belegen oder gar zwingend
nachweisbar.

7.2. Freie Auswahl der Selektionskriterien
Zu den spannendsten Aspekten der Evolution
gehoren jene Phasen, in denen Entwicklungs-
linien neue Richtungen eingeschlagen haben:
die Besiedelung des Landes, die Entwicklung
der Feder, der Vogelflug, der aufrechte Gang,
das Wachstum des menschlichen Gehirns, usw,
Auf solche Schliisselszenen der Entwicklungs-
geschichte richtet sich der Blick gerade aus der
Perspektive der Makroevolution. Wihrend die
Entstehung neuer Arten in der Gegenwart aus
der Entwicklung variierender Populationen
wenigstens im ersten Ansatz wahrgenommen
werden kann, gibt es keine Méglichkeit, die
Entstehung von Entwicklungslinien, die zu
neuen Typen fithren, in der Gegenwart grei-
fen zu konnen. Dies ist schon deshalb nicht
moglich, weil das Urteil, ob eine Art das Glied
zur Entwicklung eines neuen Typus ist, nur
im Nachhinein aus der erdgeschichtlichen
Retrospektive zu treffen ist: schliefllich bedarf
es einer langen Generationenkette, bevor sich
diese neuen Merkmale tiberhaupt in der fiir
den Typus schliefSlich deutlichen Weise zeigen
konnen.

Bei der Entstehung neuer Bauelemente stellt
sich ein besonderes Problem: Wie kann ein
Merkmal durch Natiirliche Selektion verstéarkt
und fortentwickelt werden, wenn es sich fiir
den Tréger in der ersten, noch unvollkomme-
nen Auspragung noch nicht als Vorteil erwei-
sen kann? Ein nicht funktionsfihiger Fliigel
oder ein Gehirn, das zu viel nachdenkt, kann
sogar ein lebenspraktisches Hindernis sein.

In diesem Punkt zeigt sich bei vielen Anhén-
gern der Evolutionstheorie eine Art Zwanghaf-
tigkeit: gleichsam um jeden Preis muss irgend-

Im Original: ,\When advanced up to any given point, there is no necessity, on the theory of natural selection, for their

Sfurther continued progress; though they will, during each successive age, have to be slightly modified, so as to hold their
places in relation to slight changes in their conditions! (Ubersetzung G.H.).
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eine Erklarung fiir den selektiven Vorteil des
neuen Merkmals gefunden werden. Die Pra-
xis, die Evolutionstheorie durch den Nachweis
eines positiven Selektionsprozesses belegen zu
wollen, hat in vielen Féllen zu abenteuerlichen
Hypothesen gefiihrt, deren ad hoc-Charakter
diesen Schwachpunkt der Evolutionstheorie
offenbart (Abb. 3).

Angesichts dieser Schwierigkeiten haben vie-
le der an der Evolutionstheorie arbeitenden
Wissenschaftler die Natiurliche Selektion fiir
die Entstehung dieser Merkmale zeitwei-
se ausgesetzt. Der Standard-Kniff ist dabei:
nicht alle Merkmale miissen andauernd der
Selektion unterworfen sein. Merkmale kon-
nen sich gleichsam passiv mit anderen, aktiv

A

der Selektion unterworfenen ,mitentwickeln®
(Mosaikevolution oder Prdadaption der Syn-
thetischen Evolutionstheorie). Damit bleibt
die Selektion zwar dauernd am Wirken, wech-
selt aber erst an einem bestimmten Punkt der
Entwicklung des zu erklarenden Merkmals zu
diesem Merkmal. Offen bleibt dabei, wie die-
ses Merkmal sich ohne Natiirliche Selektion
tiberhaupt bis zu dem Punkt entwickeln kann,
an dem es dann doch von der Selektion erfasst
und in positiver Weise weiter optimiert wer-
den kann.

In dieser Frage haben besonders die Erfor-
scher der Makroevolution die konventionelle
Evolutionstheorie kritisiert. Diese sind, wie
GouLD (2002), eher geneigt, in der Evolution

B

Abb. 3: Am Beispiel des Archaeopteryx lasst sich das Problem, im Nachhinein fiir die Entstehung neuer Merkmale un-
bedingt eine positive Selektion nachweisen zu miissen, treffend veranschaulichen. (A) deutet den Fliigeln einen Vorteil
bei der Nachwuchspflege an (Horp & ORSEN 2004), in (B) wird eine Drohfunktion bei der Auseinandersetzung rivalisie-
render Méannchen angenommen (WELLNHOFER 2008, Grafik von Wenzel Balat), in (C) wird an eine Unterstiitzung beim
spekulativen (!) Insektenfang gedacht (OsTroM 1979), (D) sieht einen Selektionsvorteil durch federtragende Fliigel
schon beim Hiipfen und Gleitflug (nach PETERS 1994).
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auch nicht-adaptive Situationen oder Phasen
zuzulassen. Doch im Kern ist der Kniff gleich
dem oben erwihnten, auch wenn die Begriffe
andere sind: bei GouLD entwickeln sich nicht-
adaptive Merkmale wie Gewdlbezwickel
(spandrels) zwischen den — fiir die Selektion
— tragenden Elementen, wobei ein hoch zu-
falliger, ,launiger Funktionswechsel (quirky
functional shift) schlieSlich dazu fithren kann,
dass der Gewolbezwickel dann in der weiteren
Entwicklung doch ein tragender Teil des Or-
ganismus werden kann. Im Gegensatz zu der
Mosaikevolution der Synthetischen Evoluti-
onstheorie scheint dem Zufall aus dieser Per-
spektive aber eine bedeutendere Rolle einge-
rdumt zu werden.

7.3. Massensterben, Krisen und Spezies-
Wechsel

Umfangreiche wie rasche Aussterbe-Ereignis-
se in der Erdgeschichte waren schon DARWIN
bekannt (1859, S. 3171.): ,In einigen Fillen, wie
auch immer, ist die Ausloschung ganzer Grup-
pen von Lebewesen, wie die der Ammoniten am
Ende des Mesozoikums, in wundervoller Weise
plotzlich erfolgt”

An DARWIN ist bemerkenswert, dass er sei-
ne Evolutionstheorie selbst in vieler Hinsicht
weniger streng verstanden hat als viele seiner
Nachfolger. Er war — aus der eigenen, intensi-
ven Auseinandersetzung mit den Erscheinun-
gen der Naturgeschichte — zu vertraut mit der
moglichen Vielfalt und Komplexitit, so dass er
sich gehiitet hat, sein Wirkungsprinzip der Na-
tiirlichen Selektion sogleich dogmatisch iiber
alle problematischen Fille zu stillpen. Wie ein
Blick in sein Origin of Species schnell offenbart,
war er ohnehin nicht jemand, der Begriffe wie
Theorie, Hypothese, Prinzip in strenger und
gleich bleibender Weise zu handhaben pfleg-
te.

In einem besonderen Fall, nimlich den Plattfi-
schen, hat er offenbar keinen anderen Ausweg
gesehen, als die Wanderung des unteren Auges
nach oben durch die anhaltende Anstrengung
des Tieres zu erklaren, auch mit dem unteren

154

Auge nach oben blicken zu wollen (die Plattfi-
sche liegen auf der Seite, ,unten” ist die Seite,
mit der sie dem Boden zugewandt sind). Eine
solche Erkldrung ist von der Art, wie sie Jahr-
zehnte davor LAMARCK vertreten hat: das be-
kannte Beispiel von den Giraffen, die deshalb
lange Hilse bekommen hitten, weil sie sich
stindig nach oben nach den Blittern streck-
ten, unterscheidet sich im Ansatz nicht von
der von Darwin fir die Plattfische vorgeschla-
genen Losung (FRIEDMAN 2008).

Diese Anmerkungen zu DARWINS wenig
strenger Anwendung seiner Theorie sollen
unterstreichen, dass ihr Schopfer mit vielen
schwierigen Fillen zu kdmpfen hatte. Aber
indem Darwin die Natiirliche Selektion nicht
im Sinne eines allgemein giiltigen ,Gesetzes”
in dogmatischer Weise anwandte, konnte er
eventuelle Widerspriiche — zumindest vorldu-
fig — zulassen. Dazu gehort auch das Ausster-
ben an der Kreide/Tertiér-Grenze, einem auch
aus heutiger Sicht besonders spektakuldren
Fall eines Massensterbens. Wir erinnern dar-
an, dass Plotzlichkeit deshalb in Widerspruch
zum Prinzip der Natiirlichen Selektion steht,
weil diese iiber langsame statistische Effekte
funktionieren soll. Massensterben sind des-
halb Erscheinungen, die das ,normale” Wir-
kungsgefiige der Evolutionstheorie empfind-
lich storen oder gar aufer Kraft setzen.

Trotz der schon frithen Wahrnehmung solcher
Aussterbephasen sind Massensterben erst in
den letzten Jahrzehnten als erdgeschichtliche
Tatsache herausgearbeitet worden. Nur auf der
Grundlage umfangreichen paldontologischen
Materials konnten diese Ereignisse in ihrer
Schirfe statistisch zuverldssig herausgestellt
werden (RAUP & SEPKOSKI 1982, Zusammen-
fassung aus neuerer Sicht bei TAYLOrR 2004,
JABLONSKI 2005). Obwohl nur ein Bruchteil
der jemals lebenden Organismen bekannt ist,
konnen plotzliche Einbriiche in der Artenviel-
falt belegt und von einer Rate des normalen
Hintergrundaussterbens unterschieden wer-
den.

In den 80er Jahren erfuhr die Diskussion um
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Abb. 4: Biodiversitit und Massensterben im Phanerozoikum. Die ,groflen fiinf Massensterben (The big five) sind
deutlich hervorgehoben. Grafik verdndert nach: http://en.wikipedia.org/wiki/Extinction_event — nach ROHDE and

MULLER (2005).

Massensterben durch den spektakuldren Nach-
weis eines Asteroideneinschlages an der Krei-
de-Tertidar-Wende zusétzliche Brisanz. Der
von ALVAREZ et al. (1980) anhand von Iridi-
um-Anomalien rekonstruierte Einschlag er-
weiterte das Bild moglicher erdgeschichtlicher
Katastrophen um ein besonders drastisches,
hinsichtlich Zufilligkeit, Plotzlichkeit und
Wirkung extremes Szenario. Auch wenn die
genauen Prozesse, die zur Ausloschung vieler
Gruppen gefiithrt haben, nicht klar sind, kann
die ursdchliche Bedeutung des Asteroidenein-
schlages heute kaum mehr bezweifelt werden.
Fir andere Massensterben ist der Nachweis
eines Impacts nicht gelungen. Wahrschein-
lich gibt es eine Reihe von Moglichkeiten fir
schwere Krisen oder okologischen Kollaps
auch innerhalb der normalen irdischen Stoff-
kreisldufe: intensive vulkanische Phasen; 6ko-
logisches Umkippen der Ozeane, wie es von
Schwarzschiefern angezeigt wird; rasche Kli-

maverdanderungen (wie wir sie auch aus der
jingsten geologischen Vergangenheit ken-
nen); auch Verdnderungen des Meeresspiegels
(PETERS 2008) sind Szenarien, die man als Ur-
sache fiir Massensterben annehmen kann.
Massensterben sind in besonderer Weise zu-
fillige Ereignisse der Evolution. Sie scheinen
nicht beliebig Arten aller Stimme zu betref-
fen, sondern oft nur bestimmte Abschnitte
eines Entwicklungszweiges zu erfassen. Wenn
alle Arten eines Zweiges aussterben, dann
verschwinden zugleich auch die Gattungen,
Familien oder Ordnungen, unter denen diese
in der Systematik zusammengefasst wurden.
Massensterben, so konnte man deshalb sagen,
selektieren im Gegensatz zur Mikroevoluti-
on der Synthetischen Evolutionstheorie nicht
Individuen, sondern Baupline (JABLONSKI
2005).

Die Selektion durch Massensterben ist deshalb
auch nicht-kumulativ — d.h. die Selektions-
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Abb. 5: Wichtige Evolutionsschritte vor dem Hintergrund der Erdgeschichte: Die Vielfalt des Lebens war
nicht von Beginn an vorhanden, ebensowenig der Sauerstoff unserer Atmosphire. Diese Darstellung ist sehr
schematisch und hat zudem einen deutlich zoozentrischen Charakter: Die grofien wie vielfiltig differenzier-
ten Gruppen der Archaea und Bacteria sind grafisch in einer Linie zusammengefasst (vgl. dazu Abb. 6, in
denen diese Vielfalt beriicksichtigt wird und dafiir die héheren Organismen an den Rand geriickt werden).
Kompilation aus verschiedenen Quellen, wobei versucht wurde, das ,Fiinf-Reiche-Konzept“ von MARGULIS
& SCHWARTZ (1989) beizubehalten.




effekte addieren sich nicht zu verbesserter Fit-
ness gegeniiber solchen Ereignissen. Die , Aus-
sterbe-Selektivitit” (extinction selectivity) ist
deshalb eine ,nicht-konstruktive Selektivitit®
(non-constructive selectivity), die eine zufillige
und die Zufilligkeit weiterer Entwicklungen
fordern kann (JaBLONSKI 2005). In der dem
Massensterben folgenden Erholung kénnen in
nicht vorhersagbarer Weise zuvor nur wenig
verbreitete Linien zu weiter Verbreitung und
Artenvielfalt kommen.

Massensterben konnen daher als eigener Se-
lektionstyp gesehen werden, der seine Wir-
kung gerade bei der Steuerung der Makro-
evolution entfaltet. Dabei wird das von der
Evolutionstheorie als grundlegend betrach-
tete Prinzip der Adaption durch Natiirliche
Selektion aufler Kraft gesetzt (GouLD 2002,
JABLONSKI 2005).

Wie auch immer, Massensterben sind nicht nur
destruktiv, sondern — wie man es im Grunde
auch von Waldbrianden kennt — konstruktiv:
Es scheint, als funktionieren sie als wichtiger
Schrittmacher der Makroevolution, indem sie
den Raum fiir die Entwicklung neuer Lebens-
formen schaffen. Die Ablésung der Saurier
durch die Sdugetiere wird dafiir als Musterbei-
spiel angesehen.

In den letzten Jahren hat sich das Augenmerk
auch auf kleiner dimensionierte Wechsel von
Arten und Gattungen gerichtet. Die paldon-
tologischen Befunde deuten darauf hin, dass
diese Wechsel oft nicht kontinuierlich in Art
eines breiten Stromes erfolgten (zu einem be-
stimmten Zeitpunkt in dieser Linie, zu einem
anderen in einer anderen Linie), sondern neue
Spezies die alten in einer Art Gleichschritt ab-
lésten. Diese als Spezies-Wechsel oder -Um-
bruch (species turnover) bezeichneten Phasen
lassen sich, so scheint es zumindest in einigen
gut dokumentierten Fillen, mit Umweltfakto-
ren korrelieren.

Besonders astronomisch gesteuerte Klimazy-
klen (Milankovic-Zyklen) oder Meeresspiegel-
schwankungen werden als geeignete Ursachen
fir Spezies-Wechsel angesehen (z.B. VRBa

2005, DaM et al. 2006, PETERS 2008). Die Ar-
beit von DAM et al. umfasst eine eng aufgelds-
te Dokumentation von Kleinsdugern aus dem
ungewohnlich langen Zeitraum von 24,5-2,5
Mill. Jahren, wobei die hier diagnostizierte
durchschnittliche Spezies-Lebensdauer (als
morphologische Stabilitit) von ca. 2,5 Millio-
nen Jahren als klimatisch gesteuert angesehen
wird.

Die zuletzt erwidhnten Forschungen riicken
die Evolution in einen globalen 6kologischen
Zusammenhang, in welchem die Natiirliche
Selektion nicht ausgesetzt, aber als Wirkungs-
prinzip den fiir das Leben und seine Evolution
wechselnden Einschriankungen (constraints)
untergeordnet wird. Solche Studien werden
inzwischen fiir den ganzen Zeitraum der Evo-
lution unternommen, wobei besonders der
Sauerstoffgehalt der Atmosphare als ein wich-
tiger, evolutiondre Schritte begrenzender Fak-
tor angesehen wird (z.B. AcQuisTI et al. 2007,
FIKE et al. 2006; FLUCK et al. 2007).

Die Natiirliche Selektion ist schon seit DAR-
wIN der Mechanismus, der Umweltverinde-
rung auf die Entwicklung der Arten wirksam
werden lasst. Doch bei ihm wie in der Synthe-
tischen Evolutionstheorie hat die Umwelt kein
Gesicht: die Selektion wird von einer unspe-
zifizierten, abstrakten Verdnderung angeregt.
Die Erdgeschichtsforschung ist nun in der
Lage, auch Aussagen iiber die Entwicklung der
Atmosphire, des Klimas, des Meeresspiegels
und der Lage der Kontinente zu machen. Dies
ermoglicht wiederum, Korrelationen zwischen
makroevolutiondren Mustern und der Verin-
derung dieser dufSeren Bedingungen zu versu-
chen. Die Entwicklungsgeschichte des Lebens
wird so zunehmend in die Umweltgeschichte
der Erde eingebettet, woraus sich moglicher-
weise auch neue evolutionstheoretische An-
sitze ergeben konnen. Denkbar wire zum
Beispiel, dass die Evolution sich vielleicht in
ferner Zukunft besser durch Begriffe und Me-
chanismen aus dem Bereich komplexer Syste-
me beschreiben lisst, als durch die Redulktion
auf das Prinzip der Natiirlichen Selektion.
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7.4. Punctuated equilibria / Unterbrochenes
Gleichgewicht

Die Erdgeschichtsforschung hat das Bild der
gleichformigen Entwicklung der Spezies schon
frith mit Skepsis betrachtet. Wir haben oben
gesehen, wie Darwin die Liickenhaftigkeit der
Fossilaufzeichnung gerade auch gegen eine zu
naive Blickrichtung der Geologie zu stellen
versuchte. Auch Simpson, der viele paldon-
tologische Fragestellungen in die Perspektive
der Synthetischen Evolutionstheorie geriickt
hat, sah es trotz dieses Schulterschlusses als
wenig wahrscheinlich an, dass die Evolution
ausschliefilich in der geforderten langsam-
gleichférmigen Weise verlief. Sein Begriff der
quantum-Evolution soll die relativ beschleu-
nigte Entwicklung bei der Herausbildung neu-
er Gruppen zum Ausdruck bringen (S1MPsSON
1944, 1953).

Ein massiver Versuch, die Evolutionstheorie
aus der Entwicklungsgeschichte des Lebens
heraus zu gestalten, wurde von SCHINDEWOLE
unternommen und in seinem Hauptwerk
Grundfragen der Paldontologie (1950) ausfithr-
lich auch dem breiteren Publikum vorgestellt.
Sein Typostrophen-Modell gliederte die Le-
benszeit einer Art in die Phase der Entstehung
(Typogenese), einer nachfolgend relativ langen
Zeit ohne grofle Verdnderungen (Typostase)
und eine, von aberranten Formen geprigte
Phase der Auflosung (Typolyse). Dieses Mus-
ter wurde aber allgemein als zu schematisch
empfunden und vor allem im Hinblick auf die
Typolyse in Frage gestellt. Zugleich konnte
SCHINDEWOLF keine empirisch plausible Be-
grindung fiir dieses Muster vorlegen, so dass
das Typostrophen-Modell die evolutionstheo-
retischen Vorstellungen nicht nachhaltig zu
formen vermochte.

Auf den ersten Blick scheint das punctuated
equilibria-Modell von ELDREDGE & GOULD
(1972) einem &hnlichen Muster zu folgen
(punctuated equilibria im Folgenden: PE).
Arten erscheinen plétzlich, bleiben fiir eine
bestimmte Zeit ohne bedeutende morpholo-
gische Verdnderungen, um am Ende wieder
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plétzlich zu verschwinden. Die Pointe ist aber,
dass die Autoren sie als konsequente Umset-
zung eines Argumentes der Synthetischen
Evolutionstheorie prisentieren: neue Arten
entstehen vermutlich weniger durch phyle-
tische Entwicklung (sympatrisch, innerhalb
des Verbreitungsgebietes einer Art), sondern
durch geografische Abspaltung (peripatrisch,
am Rand der Ausgangspopulation; oder allo-
patrisch, rdumlich vollig getrennt; siehe dazu
auch Abb. 2 sowie MAYR 2005).

Wenn nun eine neue Art von einer kleinen, von
der wesentlich grofieren Ausgangspopulation
geografisch getrennten Population ausgeht,
dann ist die Uberlieferung von Fossilien aus
dieser kleinen, abgespaltenen Gruppe beson-
ders unwahrscheinlich. Diese Unwahrschein-
lichkeit nimmt weiter zu, wenn sie auch nur
kurze Zeit besteht, bevor sie in nun verdnder-
ter Form als neue Art mit grofler Verbreitung
dokumentiert werden kann. Was die Autoren
des PE hier nicht ohne Raffinesse machen, ist,
die ,Liickenhaftigkeit der Fossilaufzeichnung®,
die der Erdgeschichtsforschung wie ein Bleige-
wicht angehingt wurde, in fruchtbarer Weise
fiir das eigene Modell einzusetzen: je kleiner
eine Population ist und je kiirzer sie als mor-
phologisch sich rasch verindernde Ubergangs-
form existiert, um so unwahrscheinlicher ist
es tatsichlich auch, diese Ubergangsformen
fossil finden zu kénnen.

PE versucht, eine evolutionstheoretische Er-
klarung fiir das vielfach vermittelte makro-
evolutiondre Bild zu geben - ein Bild, das
sich auch bei hoch aufgelésten Linien finden
lasst. Die Plotzlichkeit wird dabei als Folge
der Liickenhaftigkeit der Fossilaufzeichnung
gesehen, aber diese Liickenhaftigkeit ist jetzt
nicht mehr die allgemeine, schon von Darwin
behauptete, sondern eine Form von ,Rest-Lii-
ckenhaftigkeit®, die nur kurzzeitig kleine Po-
pulationen betrifft. So plausibel diese Argu-
mentation klingen mag, ein methodologischer
Nachteil ist nicht von der Hand zu weisen: die
kleinen, sich morphologisch rasch entwickeln-
den Populationen sind im PE-Modell die wich-
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Abb. 6: Der Stammbaum des Lebens unter angemessener Beriicksichtigung der Bakterien (in vieler Hinsicht
ebenfalls nur schematisch dargestellt). Zwischen den beiden Doménen der Archaea und Bacteria kam es zu
erheblichem horizontalen Genaustausch, ohne dass die grundsétzlichen Unterschiede hinsichtlich bestimmter
Eiweif$formen verwischt wurden. Der horizontale Gentransfer konnte ein Hindernis sein, einen ersten gemein-
samen Vorfahren des Lebens (Last Universal Common Ancestor, LUCA) bestimmen zu konnen. Moglicherweise
endet die Suche nach dem ersten Vorfahren bei einem Genpool, den Bakterien durch horizontalen Austausch
miteinander geteilt haben. Zellorganellen von Eukaryoten sind durch Symbiose mit aufgenommenen Bakterien
entstanden (umgezeichnet nach ,v43n2-teske_edwardslen_8591.gif“, woods hole oceanografic institute, http://
www.whoi.edu/oceanus/viewImage.do?id=8591&aid=3807).

tigen Elemente der Evolution, des Artwechsels
oder species turnover — gerade sie werden nun
in den Bereich empirischer Unzuganglichkeit
geschoben.

Doch auch ELDREDGE & GOULD bauen als
solide Naturwissenschaftler auf den Grund-
satz natura non facit saltum. Die Diskrepanz
zwischen dem durch die Fossilien gegebenen
Anschein der Plotzlichkeit und der Notwen-
digkeit kontinuierlicher Entwicklung wird
durch rasche Bildung neuer Merkmalsprofile
in kleinen, geografisch isolierten Populatio-
nen aufgeldst. Einmal als Morphotypus stabi-

lisiert, kann die Art dann lange unverdndert
bleiben (stasis, equilibrium), um dann in einer
néchsten Unterbrechung (punctuation) dieses
Gleichgewichtes von einer anderen, wiederum
rasch gebildeten Population abgelost zu wer-
den.

Das PE-Modell ist bewusst als Arbeitshypo-
these vorgestellt worden, deren prognosti-
ziertes Muster erst noch durch aufwendige
Bestandsaufnahme von Faunenentwicklungen
empirisch nachzuweisen wire. GouLp (2002)
und ELDREDGE et al. (2005) vermdgen eine
inzwischen umfangreiche Sammlung von Un-
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tersuchungen vorzulegen, in denen das Muster
des PE in vielen Fillen doch recht zuverlissig
nachgewiesen werden konnte, wobei aber um-
gekehrt auch klare Fille langsamer, gradueller
Entwicklung zu finden waren.

Das PE-Modell versucht eine Antwort fiir
das in den Fossilfunden plétzliche Erscheinen
neuer Spezies zu geben, schaftt jedoch im glei-
chen Zug zwei neue Fragen: Wie ist die schnel-
le Entwicklung von neuen Morphotypen zu
erkldren, und wie die geringe morphologische
Verdnderung (equilibrium, stasis) iber die viel
langere, restliche Lebensdauer der Art? Die
Erkldrung von Stasis wird durch ein popula-
tionsstatistisches Gleichgewicht unter sich
nur wenig verdndernden Umweltbedingungen
angesehen (ELDREDGE et al. 2005); die rasche
Entstehung neuer Spezies kann hingegen nicht
im konventionellen Wirkungsgefiige der Na-
tiirlichen Selektion verortet werden, da diese
fiir solche schnellen Entwicklungen als zu tra-
ge angesehen wird.

GouLp selbst hat in der Frage nach der ra-
schen Entstehung neuer Spezies den Blick auf
die Ontogenese gerichtet (Ontogeny and Phy-
logeny, 1977). Diese in der frithen biologischen
Forschung wie auch im Kontext der Evoluti-
onstheorie meist als Embryologie bezeichnete
Wissenschaft versucht, die Entwicklung des
Embryos zur erwachsenen, geschlechtsreifen
Form zu erforschen. Der fiir die Evolutions-
theorie interessante Aspekt der Ontogenese
liegt darin, dass der Embryo auf dem Weg zur
erwachsenen Form eine morphologische Ent-
wicklung durchmacht, die den Unterschied
zwischen den erwachsenen Formen verschie-
dener Spezies gewaltig ibertrifft. Nur kleine
Verschiebungen im zeitlichen Muster dieser
Entwicklung (z.B. Beibehaltung kindlicher
Formen bis zur Geschlechtsreife) wiirden,
wenn sie hdufiger und in wiederkehrender
Weise auftreten, das Erscheinungsbild einer
Art in kurzer Zeit stark verdndern konnen.
Nur kurze Zeit nach GouLps Ontogeny and
Phylogeny hat die Evolutiondre Entwicklungs-
biologie, die moderne, molekularbiologische
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Form der Embryologie, mit spektakuldren Ex-
perimenten die Moglichkeiten der Ontogenese
fiir die Bildung neuer Arten in den Blickpunkt
geriickt. Auf diese oft salopp als Evo Devo be-
zeichneten Forschungen wollen wir gesondert
im nichsten Abschnitt eingehen.

Im Zusammenhang mit PE bleibt noch zy
erwihnen, dass sich die von ihr vertretene
Artneubildung aus abgespaltenen kleinen
Populationen nur bedingt durch die Natiir-
liche Selektion im Sinne der Synthetischen
Evolutionstheorie erklaren ldsst. Die Frage, ob
sich aus einer abgespaltenen, kleinen Populati-
on eine neue Art entwickelt, die schliefSlich so-
gar die Ausgangspopulation verdringen kann,
ist am Ende eine Entweder-Oder-Frage auf der
Ebene der Spezies: entweder die kleine Griin-
derpopulation stabilisiert sich, oder nicht. Und
wenn sie in Konkurrenz mit der Ausgangspo-
pulation tritt: entweder sie verdringt diese,
oder stirbt selbst aus.

Diese besondere Art einer Spezies-Selekti-
on ist zwar bisher nicht ausdriicklich in die
Synthetische Evolutionstheorie eingearbeitet
worden, aber Ernst MAYR (1992) weist dar-
auf hin, dass dieser Mechanismus wichtig und
der Hinweis darauf ein Verdienst der PE wire,
auch wenn er selbst diesen Aspekt der Evoluti-
on schon in fritherer Zeit vorgestellt habe.

7.5. Evo-Devo als Zauberstab

Keine Entwicklung der neueren Zeit hat die
Sicht auf die Evolution méglicherweise so ver-
dndert wie die Evolutionire Entwicklungsbio-
logie (Evo-Devo). Im Rahmen dieses Themas
kann hier nur auf die wichtigen Aspekte hin-
gewiesen werden, die fiir die Wahrung der in
diesem Beitrag entwickelten Argumentations-
struktur nétig sind. Eine ausfiihrliche, aktuel-
le wie allgemein verstandliche Darstellung in
deutscher Sprache gibt CARROLL (2008).

Ein Jahr nach GouLrps Phylogeny and Onto-
geny hat die Entdeckung der Hox-Gene durch
LEwis (1978) als eine Art Initialziindung fiir
diese Forschungsrichtung gewirkt. LEwIS
konnte auf die Arbeiten von Christiane NUss-



Abb. 7: Die auf der Hochfl4che der Frankenalb hiufig zu findenden fossilen
Schwidmme sind in dieser Form — als Gebilde aus Kalk — beim bakteriellen
Abbau der organischen Substanz entstanden. Erst durch das von den Bakte-
rien abgeschiedene Karbonat konnte die Gestalt vieler Schwidmme in fossiler
Form tberliefert werden — ein Beispiel fiir die Bedeutung von Bakterien im
Kreislauf der Gesteine.

LEIN-VOLHARD und Eric F. WIESCHAUS bau-
en, die in Drosophila melanogaster bereits
finfzehn fiir die Entwicklung des Bauplans
wichtige Gene bestimmt hatten. Der von ihm
vollzogene ndchste Schritt war dann, die ge-
nauere raum-zeitliche Umsetzung dieser Gene
in der Ontogenese herauszufinden. Alle drei
haben fiir diese Forschungen 1995 den Nobel-
preis fiir Medizin erhalten.

Die die Struktur des Korperbaus gliedernden
Gene werden als Hox-Gene bezeichnet (eine
Abkiirzung fir Homeobox-Gene, wobei als
Homeobox ein Abschnitt des Genoms bezeich-
net wird, in dem solche struktursteuernden
Gene lokalisiert sind). Die Hox-Gene codieren
bestimmte Proteine, die selbst wiederum als
Transkriptionsfaktor wirken, indem sie sich
— im Zuge der Ubersetzung des genetischen
Codes — wiederum an einen ganz bestimmten
anderen Abschnitt der DNA setzen und dort
,Realisator“-Gene an- oder ausschalten.
Welche fiir die Evolutionstheorie wichtigen
Aspekte lassen sich mit den Hox-Genen ver-
binden? Es kommt bei der Entwicklung neuer
Formen/Arten offenbar nicht nur auf das Vor-
handensein bestimmter Gene oder Verinde-

rungen im Genom an, sondern
auch darauf, ob und in welcher
Weise struktursteuernde Gene
aktiviert oder unterdriickt wer-
den.

Alle Tiere, und zwar iber alle
Stamme hinweg, teilen im We-
sentlichen die gleichen Hox-
Gene. Das heift, die Entwicklung
des Embyros zur erwachsenen
Form wird bei Sdugetieren, In-
sekten wie auch Weichtieren
(um einige wichtige Stimme
der animalia zu nennen), was
die Ausbildung der Koérperseg-
mente und wichtiger morpho-
logischer Elemente (wie Augen)
betriftt, von den gleichen Genen
angestoflen. Die allgegenwarti-
ge Verbreitung der Hox-Gene
bringt eine tiefe Homologie im Korperbau der
animalia zum Ausdruck: die einzelnen Stam-
me und Arten sind in Bezug auf fiir den Kor-
perbau wichtige Gene viel dhnlicher, als das bis
dahin tiberhaupt auch nur vermutet werden
konnte!

Zugleich wird durch die Wirkungsweise der
Hox-Gene unterstrichen, dass neue morpho-
logische Typen weniger durch langsame, iiber
lange Zeit sich akkumulierende graduelle
Verdnderungen des Genoms bewirkt werden
missen, sondern durch Variationen im Akti-
vierungsmuster der Hox-Gene wesentlich ef-
fizienter angelegt werden konnen. Bestimmte
Entwicklungen, wie z.B. Verringerungen oder
Vermehrung von Koérpersegmenten, konnen
zudem durch einfache Mutationen — Redukti-
on oder Verdoppelung von Hox-Genen — ver-
ursacht werden, und damit gleich ,perfekt*
im neuen Bauplan erscheinen, ohne dass er
langsam durch die Natiirliche Selektion her-
ausgearbeitet werden muss. Manche der zuvor
erwidhnten Probleme, besonders jene, die nach
der Evolutionstheorie eine positive Selektion
im Anfangsstadium der Entwicklung eines
Merkmals betreffen, lassen sich, zumindest im
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Prinzip, durch die Wirkung von Hox-Genen
vermeiden.

Mit der Evo Devo hat die Erdgeschichtsfor-
schungim letzten Jahrzehnt nahezu schlagartig
vollig neue Interpretationsspielrdaume gewon-
nen. Langsame wie schnelle Entwicklungen
konnen nun vor dem Hintergrund empirisch
plausibler Erldarungsgrundlagen in das Bild
der Makroevolution eingebaut werden. Ra-
sche makroevolutionire Entwicklungsschritte,
wie die als kambrische Explosion bezeichnete
Entstehung der Tierstimme, waren im Lich-
te der konventionellen Evolutionstheorie nur
schwer verstiandlich. Die neuen Lehrbiicher,
vorerst nur auf dem englischsprachigen Markt,
haben die Ergebnisse der Evolutionédren Ent-
wicklungsbiologie schon eingebaut (z.B. Va-
LENTINE 2004).

7.6. Bakterien sind die dominierende irdische
Lebensform

Eine weitere gravierende Neuigkeit der Bio-
logie kommt aus der Beschéftigung mit den
Balkterien. Moglich wurde dies durch die Ent-
wicklung von instrumentell aufwendigen Be-
obachtungs- und Bestimmungstechniken, wie
sie den Biologen des 19. Jahrhunderts noch
nicht zur Verfiigung standen. Mit diesen mo-
dernen Techniken gelang es iiberhaupt erst
in der jingeren Vergangenheit, die Vielzahl
der von Bakterien besiedelten Lebensrdume
zu entdecken — oft Bereiche, die bis dahin fiir
unbewohnbar gehalten worden waren. Zu den
Entdeckungen allein der letzten Zeit gehoren
die Verbreitung von Bakterien in der ozeani-
schen Kruste (SANTELLI et al. 2008), in den in
den Meeren abgelagerten Sedimenten (Lipp
et al. 2008), in denen sie in mehreren hundert
Metern Tiefe nachweisbar sind, und — in ganz
anderer Richtung — als Symbionten des Men-
schen (die Zahl der Bakterien im menschlichen
Korper, v.a. dem Darm, aber auch auf anderen
Schleimhiuten, dbertrifft die der eigentlich
menschlichen Zellen um eine ganze Grofien-
ordnung, MULLARD 2008).

Neben Bakterien wird auch den Viren zuneh-
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mende Aufmerksambkeit zuteil. Inzwischen wird
ihnensogar Bedeutungin den globalen Stoffkreis-
ldufen zugesprochen (DONAVARO et al. 2008).
Ohne Zweifel reprisentieren Bakterien die
einfachsten Lebensformen; zugleich zeigen sie
aber auch die grofite Vielfalt an Stoffwechsel-
Optionen. In ihrer Rolle als Primérproduzen-
ten tbertreffen sie die Pflanzen, wobei Bakte-
rien nicht nur durch Photosynthese autotroph
existieren kénnen, sondern auch an lichtfer-
nen Orten von magmatischen Gasen (z.B. Me-
than, Schwefelwasserstoff) oder hydrothermal
korrodierten Gesteinen zu leben vermégen.
Bakterien bilden so die wesentliche Schnitt-
stelle zwischen anorganischer und organi-
scher Welt. Bakterien sind aufgrund dieser Ei-
genschaften an den globalen Stoffkreislaufen,
an der Begrenzung oder auch Ausweitung der
Moglichkeiten der Makroevolution maf3geb-
lich beteiligt. Die Anreicherung der Erdatmo-
sphire mit Sauerstoff ist das Werk der Cyano-
balterien in der Zeit vor ca. 2 Mrd. Jahren, und
indem es Bakterien gibt, die einerseits Methan
erzeugen, sowie andererseits auch solche, die
Methan abbauen, sind sie auch an der globalen
Regulation der Treibhausgase beteiligt.

Aus der Perspektive der Makroevolution ist
die Rolle der Bakterien also in vieler Hinsicht
bemerkenswert. Als fritheste Lebensformen
besiedeln sie die Erde seit vermutlich mehr als
3,5 Mrd. Jahren. Der Schritt zu Einzellern mit
Zellkern (Eukaryoten) erfolgte erst vor ca. 1,5
Mrd. Jahren, der zu vielzelligen Tieren erst vor
ca. 0,7 Mrd. J. (PETERSON et al. 2005). Ohne
als esoterisch gelten zu miissen, kann behaup-
tet werden, dass die Sicht der bisherigen Evo-
lutionstheorie auf das Leben ganz eindeutig
zoozentrisch, also auf die Tiere konzentriert
war.

Eine einfache Aufnahme der Bakterien in die
Evolutionstheorie ist jedoch problematisch,
weil sie (1) nicht unter den biologischen Art-
begriff fallen, (2) Vielfalt unabhingig von der
Zellteilung durch horizontalen Gentrans-
fer entwickeln konnen und (3) das Prinzip
»Adaption durch Natiirliche Selektion“ in



wesentlicher Weise durch Symbiose erginzt
oder ersetzt wird.

Das Prinzip der Symbiose und die Moglichkeit
des horizontalen Gentransfers — also der Aus-
tausch von DNA-Segmenten von Bakterie zu
Bakterie, zum Teil auch unter der Beteiligung
von Viren — ldsst sich nicht nur bei Bakterien
finden, sondern auch bei komplexen, eukaryo-
tischen Zellen, und eingeschriankt bei hoheren
Organismen (HARTMANN 2004). Die Eukary-
oten, also Zellen, deren DNA von einer Mem-
bran umgeben ist, werden heute im Sinne des
von Lynn MARGULIS zur Geltung verholfenen
Endosymbionten-Modells als Einzeller gedeu-
tet, die durch Symbiose mit Bakterien entstan-
den sind. Zellbausteine wie Chloroplasten und
Mitochondrien (letztere sind in den Zellen al-
ler hoher entwickelten Lebewesen vorhanden)
werden als gefressene, aber nicht verdaute und
zu Zellorganellen umfunktionierte Bakterien
angesehen (MARGULIS 1993, 1998, MARGU-
LiS, DoLAN & WHITESIDE 2005, MARGULIS
& SAGAN 1986). Zwischen dem Wirt und den
aufgenommenen Bakterien kann es zum hori-
zontalen Genfluss kommen, und beide kénnen
sich so unmittelbar zusammen als neue Art
etablieren, wenn ihnen die Bewahrung dieser
symbiotischen Struktur durch die (nicht-sexu-
elle) Vermehrung moglich ist.

Eukaryoten, die im Gegensatz zu Bakterien
einen Zellkern aufweisen, sind zum Teil eben-
falls fir globale Stoffkreislaufe bedeutend.
Die fiir die Entstehung der ersten Eukaryoten
postulierte Symbiose hat sich in jiingerer Zeit
auch fiir die Entstehung einer planktonischen
Dinoflagellaten-Art nachweisen lassen: diese
hat Rotalgen als dauerhafte Symbionten aufge-
nommen (YOON et al. 2005). Eine neue Entde-
ckung ist auch der , Zellkern-Diebstahl, wobei
Eukaryoten die Kerne assimilierter Bakterien
nicht verdauen, sondern fiir die Optimierung
ihres Stoffwechsels benutzen (JOHNSON et al.
2007).

In vielen Darstellungen zur Makroevolution
wird die Erfindung der Sexualitit durch die
Eukaryoten (noch immer) als einer der gro-

len Fortschritte der Evolution gepriesen (z.B.
ScHoprr 2004); denn die bei der sexuellen Ver-
mehrung im Zuge der Rekombination auftre-
tenden Merkmalsverschiebungen schaffen die
Variationen, aus denen die Natiirliche Selek-
tion auswahlen und so die morphologische
Entwicklung beschleunigen kann. Bakterien,
die sich durch Zellteilung genetisch identisch
duplizieren, wurde aus dieser Sicht daher
wenig Entwicklungspotential zugeschrieben.
Dem widerspricht aber nicht nur die tatsich-
lich existierende Vielfalt an Bakterientypen,
va. hinsichtlich der Lebensrdaume und des
Stoffwechsels, sondern auch der in jiingerer
Zeit verstirkt beachtete horizontale Genaus-
tausch. Aus der Perspektive der Bakterien, wie
sie etwa MARGULIS gerne einnimmt, erscheint
Sexualitdt als umstdndliche wie duflerst lang-
same Weise, genetische Vielfalt zu erzeugen
(MARGULIS & SAGAN 1991).

8. Auf dem Weg zu einer neuen Evolutions-
theorie?

Das Auseinanderfallen einer mikro- und ma-
kroevolutiondren Perspektive ist Folge der
Struktur der Evolutionstheorie. Der Vergleich
mit der Geologie hat gezeigt, dass die beiden
Betrachtungsrdume zwar aus strukturellen
Griinden unterschiedlich sind, aber vorneweg
kein Grund dafiir besteht, diese beiden Per-
spektiven nicht in ein dynamisches und fiir die
Entwicklung theoretischer Konzepte produk-
tives Verhiltnis zu setzen.

Die Erdgeschichtsforschung hat seit DARWIN
betriachtliche Fortschritte gemacht. Auch
wenn sie das Problem der Liickenhaftigkeit
der Fossilaufzeichnung nicht grundsatzlich
ausrdumen kann, so wurden im Laufe der Zeit
doch die Methoden verfeinert und viele erd-
geschichtliche Ausschnitte gefunden, in denen
sich evolutiondre Entwicklungsreihen auch
iiber ldngere, evolutionstheoretisch relevan-
te Zeitraume weitgehend liickenlos verfolgen
lassen. Im Laufe dieser Fortschritte konnte
aber weder die von der Evolutionstheorie ge-
forderte Gleichférmigkeit der Entwicklung,
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noch die prognostizierte Bedeutung der Na-
tiirlichen Selektion in besonderer Weise ge-
stirkt werden.

Die Natiirliche Selektion als wesentlicher Mo-
tor der Evolution kann an den erdgeschichtli-
chen Zeugnissen in der Regel nicht aufgezeigt
werden; in bestimmten Situationen steht sie
sogar im Widerspruch zu den zu erklaren-
den Situationen. Nicht-adaptive Phasen oder
Merkmale konnten in der Evolution erhebliche
Bedeutung haben. Hinsichtlich der fraglichen
Gleichformigkeit bei der Entwicklung von
Spezies gibt es gut dokumentierte Hinweise,
die Gber lingere erdgeschichtliche Zeitraume
stabile Formen belegen. Die Entwicklung neu-
er Typen kann hingegen offenbar relativ rasch
erfolgen.

Im Zuge dieser makroevolutiondren Betrach-
tungen zeichnet sich zunehmend eine Be-
ziehung mit der erdgeschichtlichen Umwelt-
entwicklung ab, besonders im Hinblick auf
Massensterben und die wesentlich haufigeren,
kleineren Spezies-Umwilzungen. Von be-
sonderer Bedeutung ist die Rolle der Bakteri-
en, nicht nur in erdgeschichtlicher Hinsicht,
sondern auch fiir die gegenwirtigen globalen
Kreisldufe. Entsprechende Ergebnisse aus der
Mikrobiologie wie den Geowissenschaften er-
weitern das Bild von der Makroevolution in
tief gehender Weise.

Wagt man ein Gedankenspiel, wie eine zu-
kiinftige Evolutionstheorie aussehen konnte,
dann miisste sie Folgendes leisten:

(a) In methodologischer Hinsicht miissten
Makro- und Mikroperspektive (wieder) in eine
fruchtbare Interaktion gebracht werden. Eine
Evolutionstheorie miisste beide Perspektiven
vereinheitlichen kénnen.

(b) Die Welt der Bakterien und der Eukaryoten
miisste nicht nur wegen ihrer Bedeutung fiir
die Makroevolution und die globalen Stoff-
kreisldufe, sondern auch im Hinblick auf die
besonderen Fahigkeiten zum Horizontalen
Gentransfer wie zur Symbiose enthalten sein.
(c) Die Evolution muss in Zusammenhang mit
der Umweltgeschichte der Erde gesetzt sein.
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Wesentliche neue Einblicke in die Funktion
der Evolution sind weiterhin vor allem vop
der Evolutionidren Entwicklungsbiologie (Evc
Devo) zu erwarten. Mit zunehmender Kennt-
nis der konkreten genetischen Prozesse, des
multi-hierarchischen Wirkungssystems (Ep;-
genese) bei der Ontogenese, und moglicher-
weise sogar der Anregung durch Umweltfak.
toren (Pray 2004, VRBA 2005), wachsen nicht
nur die Erklarungsmoglichkeiten dazu, wie
Evolution im Prinzip funktionieren kann, son-
dern auch die Erkldrungsanspriiche. In diesem
Zusammenhang kann nicht ausgeschlossen
werden, dass genetische Variation und Natiir-
liche Selektion an theoretischer Bedeutung
verlieren und stattdessen Modelle entwickel
werden, die das komplexe System ,Evolution’
treffender zu beschreiben vermégen.
Mikrobiologie, Evo Devo und Erdgeschichts-
forschung haben die Vorstellungen von der
Evolution seit Darwin durch eine Fiille neue:
Zeugnisse und Ideen um Dimensionen erwei-
tert. Konnte man zu seiner Zeit die Entwick-
lungsgeschichte des Lebens nur sehr unschari
strukturiert, ohne Vorstellung von der Kom-
plexitat der globalen Kreisldufe und mit nu
wenigen, tber die Fossilien hinausgehender
erdgeschichtlichen Zusatzinformationen be-
schreiben, erscheint die Entwicklung des Le-
bens und der Erde heute viel reichhaltiger unc
zugleich komplexer. Der Wunsch, diese ge-
samte Komplexitit auf einige wenige einfache
Prinzipien reduzieren zu konnen, wird dami
nicht kleiner werden; die Wahrscheinlichkeit
dass dies auch gelingen koénnte, vermutlict
schon.

Wenn sich die Evolution zukiinftig vielleichi
nicht mehr mit den bekannten einfachen Prin-
zipien, sondern nur mit komplexeren Erkla-
rungsansitzen durchdringen lasst, wird dei
bis jetzt sehr straff erscheinende theoretische
Zusammenhang in der Entwicklungsgeschich-
te vielfiltiger und damit moglicherweise auct
lockerer. Sollte die Theorie in dieser Weise ar
vereinheitlichender Kraft verlieren, dann be-
trifft das nicht die Geschichte der Evolution



wie sie in der Erdgeschichte und der Gegen-
wart dokumentiert ist. Die Geschichte des
Lebens und der Erde, daran kann kaum ge-
zweifelt werden, wird immer vielfiltiger und
bunter, und dabei sicher nicht an Faszination
verlieren.
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