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Makroevolution in Langzeitseen

Von Albrecht Gorthner1)

1. Makroevolution

Zu Beginn des Jahrzehnts tauchte der Begriff Makroevolution verstärkt in der an-
gloamerikanischen Fachliteratur auf (Stanley 1979; Lande 1980; Schopf 1980; Smith
1981; Maderson et al. 1982). Nachdem Paläontologen und Biologen eine Vielzahl von
Spezies beschrieben, benannt und in systematischen Zusammenhang gebracht hatten,
stellte sich - zunehmend mit den effektiveren EDV-Möglichkeiten bei diesen grossen
Datenmengen - die Frage, ob Lebensdauer bzw. Frequenz der Entstehung von Taxa
selbst einer Regelhaftigkeit in der Erdgeschichte unterlägen. Eine Notwendigkeit für
einen Begriff «Makroevolution» würde bestehen, wenn der genetische Ansatz neodarwi-
nistischer Evolutionstheorie nicht genügte, um alle phylogenetischen Ordnungsstrukturen

zu erklären. Weitab von einer (Makroevolutions-)Theorie bemühen sich heute vor
allem Paläobiologen noch um die Klärung dieser Notwendigkeit.

Die Frage der Emergenz höherer Taxa über dem Artniveau ist keine Frage der
modernen Genetik, aber ein alltägliches Problem der Paläontologie. Die Absicht des

folgenden Artikels ist es, zur holistischen Sichtweise von Evolution beizutragen - in
Ergänzung zum gängigen genetisch-meristischen Paradigma in der Biologie. Mit
«Makroevolution» wird hier die Frage nach höheren Ordnungsstrukturen in der Phylogénie
gestellt, und am Beispiel von Gastropoden in Langzeitseen soll ein geeigneter Ansatzpunkt

diskutiert werden.

2. Langzeitseen und ihre Faunen

In der Regel sind Binnenseen emphemere Gebilde mit einer Lebensdauer von weniger
als 20000 Jahren. Jedoch unter speziellen geologischen Bedingungen - zum Beispiel in
Grabenbruchzonen der Kontinentalplatten - werden sogenannte Langzeitseen mit
kontinuierlichem Wasserkörper über 100000 bis Millionen von Jahren möglich. Darunter
fallen Tanganjika-, Baikal-, Titicaca-, Biwa-, Inlé- und Ohridsee. Sie alle zeichnen sich

auch durch biologische Besonderheiten aus, durch ihre hochgradig endemischen und
artenreichen Faunen quer durch alle Taxa sowie durch morphologisch komplexe
Organismen (d. h. taxonomische und morphologische Diversität). Der Endemismus erstreckt
sich auf höhere Taxa bis zur Familie. Morphologische Komplexität zeigt sich beispielsweise

in für Süsswasserorganismen extremen Skulpturbildungen bei Gastropoden (Boss
1978).

') Institut und Museum für Geologie und Paläontologie, Sigwartstrasse 10, D-7400 Tübingen.
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Langzeitseen sind also Orte weitreichender Evolution. Ein kausaler Zusammenhang
zwischen Stabilität des Biotops und Artdiversität ist durch Koevolution mit fortschreitender

stenöker Einnischung nach intralakustrischer Speziation herzustellen (Sanders
1968; Bretsky & Lorenz 1970; Hubendick 1952).

Teilweise haben diese endemischen Arten in Langzeitbiotopen relativ unverändert
überdauert, während sie in der Umgebung ausgestorben sind (Relikt-Endemismus).
Überwiegend unterlagen sie aber einer evolutiven Abwandlung mit Speziationsereignis-
sen (Entstehungs-Endemismus). Dass dies innerhalb eines einzigen zusammenhängenden
Wasserkörpers möglich ist, belegen Untersuchungen zur Variabilität und Verbreitung
(Gorthner & Meier-Brook 1985; Johnston & Cohen 1987; Brooks 1950; Hubendick
1960).

3. Bedingungen der Untersuchung von Evolution bei Gastropoden in Langzeitseen

Die theoretische Behandlung des Problems fällt unter die Island-Isolation-Theorie
(Mac Arthur & Wilson 1967). Binnenseen sind für Süsswassertiere das. was für Landtiere

Inseln sind: relativ kleine, voneinander isolierte Lebensräume.
Binnenseen sind - relativ zum marinen Lebensraum - für evolutions- und

populationsbiologische Studien gut geeignete Biotope

— durch ihre räumliche Abgren.zbarkeit,
— durch ihr weniger komplexes Ökosystem,
— durch ihre leichte Zugänglichkeit.

Gastropoden sind eine für evolutions- und populationsbiologische Studien gut geeignete

systematische Gruppe

— durch ihre benthische Lebensweise mit geringer Ortsbewegung,
— durch leichte Quantifizierbarkeit von Schalenparametern,
— durch hohe Individuendichte,
— durch subrezente bzw. fossile Erhaltungsfähigkeit.

Langzeitseen sind Orte weitreichender (Makro-)Evolution.
Makroevolution lässt sich an Gastropoden in Langzeitseen gut studieren (Gorthner
1984a; Willmann 1981 ; Williamson 1981 ; Mensink 1984) durch die Erfüllung oben

genannter Kriterien im Zusammenhang mit dem Vorhandensein langer Zeiträume.

4. Der Ohridsee als biologisches Unikat in Europa

Der Ohridsee in Makedonien ist der einzige typisch ausgeprägte Langzeitsee in
Europa. Seine Fauna ist hochgradig endemisch, artenreich und morphologisch komplex
(Stankovic 1960).

Durch eine bewusst gewählte Verengung des Betrachtungshorizonts auf die systematische

Gruppe der Gastropoden und die morphologische Ausprägung der Gehäuse
derselben lässt sich im geographisch weitgesteckten Rahmen innerhalb Europas die Fauna
des Ohridsees auch quantitativ differenzieren. Eine Untersuchung in dieser Allgemeinheit
ist möglich durch die relativ geringe Artenzahl des Taxons, guten systematischen und
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Fig. 1. Limnische Gastropodenfauna Europas. Nach Verbreitungsangaben der Limnof'auna Europaea (Illiks
1978) wurden 164 Arten von Süsswassergastropoden mit einem Raster von 2,5 x 2.5 arealbezogen ausgewertet.

Neben der Summe der Arten pro Flächeneinheil (Mitte) wurde auch ein Skulpturindex (oben) errechnet.

Für jede Art wurden 16 Skulpturparameter der Gehäuse betreffend Pigmentierung. Penoslracum. Schalendicke
und Querschnittsform bestimmt und aufsummiert. Im Diagramm sind die arithmetischen Mittelwerte der

Skulpturindizes der regionalen Faunen dargestellt. Sowohl die taxonomische wie auch die morphologische Diversi-
läl von Süsswassergastropoden in Europa ist im Gebiet des Ohridsees in Makedonien (siehe Pfeile) am grössten.

biogeographischen Kenntnisstand in monographischer Zusammenfassung (Illies 1978)
und die Benutzung eines Tabellenkalkulations- und Graphik-Programmes an einem

Personal-Computer.
Damit ist (in Fig. 1, siehe Pfeile) die Gastropodenfauna des Ohridsees in Europa als

«hervorragend» zu erkennen: Sie besitzt höchste taxonomische und morphologische



918 A. Gorthner

Diversität. Hieraus erhebt sich die Frage nach kausalen Bedingungen der (Makro-)
Evolution gerade in diesem See. Um aus dem Einzelfall eine Regel zu gewinnen, ist es

nötig, vergleichbare Beispiele an anderem Ort (Gorthner, in Vorb.) und auch zu anderer

erdgeschichtlicher Zeit - wie im folgenden Kapitel - heranzuziehen.

5. Makroevolution im Steinheimer Becken

Ein paläontologisches Beispiel eines Langzeitsees ist das Steinheimer Becken
(Süddeutschland). In dem durch Meteoriteneinschlag entstandenen Krater existierte im oberen

Miozän (15 Mio. J.) über mindestens einige 100000 Jahre ein See, in dem die

Gastropodenart Gyraulus kleini (Planorbidae) eine weitreichende evolutive Diversifikation

erfuhr (Fig. 2) (Hilgendorf 1867; Mensink 1984). Der gut dokumentierte Fossilbericht

gibt die Möglichkeit, die Entwicklung eines Langzeitsees (bzw. zu einem solchen) zu
verfolgen. Eine aktualistische biologische Vergleichsmöglichkeit bieten die rezent im
Ohridsee lebenden Gyraulen, die eine konvergent entstandene Gehäusemorphologie und
viele weitere Gemeinsamkeiten zur Steinheimer Biozönose zeigen (Gorthner 1984b).
Die Steinheimer Schneckensande enthalten Schalenmaterial in grosser Menge, welches
statistische Auswertungen von Schichtpopulationen erlaubt (Lindenberg & Mensink
1979). Die Überlieferung zeigt nur wenige Schichtlücken. Mehrere Speziationsereignisse
sind in allen morphologischen Übergängen überliefert. Hier wird eine mikroskopische
Betrachtung makroevolutiver Abläufe möglich. Eine vorläufige qualitative Interpretation

und Synthese von Daten kann in folgenden Hauptpunkten zusammengefasst
werden:

a) Morphologie

Aus der Kenntnis lebender Gastropoden - besonders Gyraulus - und ihrer intraspezifischen

Variationsbreite ist eine Deutung der Abwandlung als allein durch die Umwelt
hervorgerufene Modifikation völlig auszuschliessen. Der Grad morphologischer
Abwandlung hat in der Steinheimer Evolutionsreihe ein Mass erreicht, welches bei Unkenntnis

der Zwischenglieder nach gängiger paläontologischer Praxis zumindest zur Errichtung

einer eigenen Gattung nötigen würde. Untersuchungen der Skulptur des

Embryonalgewindes Steinheimer Gyraulen zeigen eine starke Vermehrung der Streifen (ein für
Planorbiden synapomorphes Merkmal) auf ein Mass, wie es bei rezenten Gattungen der
Familie nicht gefunden wurde (Gorthner, in Vorb.).

b) Trend zur Komplexität

Es gibt einen Entwicklungsstand zu erhöhter Schalenkomplexität (Fig. 2). Dieser wird
in der Zeit starker Regression des Sees mit gewissem Salinitätsanstieg unterbrochen.
Danach wiederholt sich der morphologische Trend der Schalenabwandlung (von G.

revertens zu G. supremus) nochmals. Der phylogenetische Übergang zwischen beiden
Abschnitten wird durch eine relativ kleine und einfach gebaute Art (G. oxystoma)
bewältigt, während der grosse, hochgewundene und komplex skulpturierte (spezialisierte?)

G. trochiformis ausstirbt.
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c) Akzeleration und Stasis

Mit Methoden multivariater Statistik (Canonische Variate) lässt sich zeigen, dass die
Entwicklungsgeschwindigkeit im Sinne von Stasis und Akzeleration schwankte, dass die
Entwicklungsreihe aber auch Phasen mit gleichmässigem Übergang aufweist (Lindenberg

& Mensink 1979). Somit kann weder das punktualistische noch das gradualistische
Evolutionsmodell (Gould & Eldredge 1977) in reiner Form angewandt werden.

d) Variabilität und Speziation

Die Entstehung einer neuen Art ist von einer erhöhten morphologischen Variabilität
der Stammart begleitet. Erhöhte Variabilität tritt auch vor dem Aussterben der letzten
Art der Stammreihe auf (Mensink 1984, S.48).

e) Emergenz - Latenz - Expansion

Eine neue Spezies tritt zunächst als Übergangsform auf (Fig. 2). Erst nach
zwischenzeitlichem Verschwinden setzt sie sich expansiv durch. Diese Latenzphase tritt in fünf von
sechs Fällen auf. Hierfür gibt es weder stratigraphische noch ökologische Gründe.

GyraUlUS Schichtpopulationen (Zeit)
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fig. 2. E\olution \on Gyraulus kleini (Gastropoda) im tertiären Langzeitsee von Steinheim. Süddeutschland (nach
MfcssiNK 1984. verändert). Lebensdauer, Häufigkeit und Habitus der Arten. Die Gehäuseform ist im Querschnitt
dargestellt. Besonders auffällig ist das Verschwinden der Arten kurze Zeit nach ihrer Entstehung - die sogenannte

Latenzphase bis zur erneuten expansiven und dominierenden Entfaltung

6. Das Evolon-Modell synergetischer Entwicklung

Die Vollständigkeit der Überlieferung lässt im Falle des Steinheimer Beckens besonders

für die kurzzeitige Phase der Artentstehung mikroskopische Einblicke zu. Auffällig
ist vor allem die Latenzphase einer Spezies kurz nach ihrer Entstehung. Hierfür gibt es
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Tabelle 1 : Synergelische Entwicklung besteht (nach Mende & Peschel 1981,1 aus einem Zyklus mil sieben Phasen,

welcher Evolon genannt wird. Für jede Phase gelten verschiedene physikalische Beschreibungsjormen. Das Evolon-

Modell kann zur Interpretation evolutionärer Phasenhaftigkeit. wie im Falle der Steinheimer Schneckenreihe,

herangezogen werden.

Evolon Physikalische Beschreibungsform

7. Instabilität Quasideterministisch, approximativ linear
6. Climax Deterministische lineare Theorien
5. Reifung Extremalprinzipien
4. Übergang Stochastische Theorien
3. Expansion Nichtlineare kinetische Theorien
2. Latenz Nichtlineare kinetische Theorien
1. Durchbruch Fluktuationsdynamik

keine evolutionsbiologische Erklärung. Eine gute Annäherung stellt jedoch das aus der
synergetischen Theorie von Entwicklung stammende Evolon-Modell dar (Tab. 1)

(Mende & Peschel 1981). Die synergetische Entwicklungseinheit Evolon entspräche der
evolutionsbiologischen Einheit Spezies. Besonders das regelmässige Durchlaufen einer
Phase der Latenz (2) vor der Expansion (3) und einer Phase der Instabilität (7)

Variabilität) vor dem Durchbruch (1) Speziation) würden ihre kausale Erklärung
finden. Ein Evolon besteht aus sieben zeitlich aufeinanderfolgenden Phasen. Eine Korrelation

mit evolutionären Phasen taxonomischer Einheiten sollte durch quantitative
Betrachtungen weitergeführt werden.

Ein synergetischer Ordnungsprozess, der evolutionäre Einheiten wie Arten oder
höhere Taxa selbst organisieren würde, gäbe einem Begriff «Makroevolution» einen theoretischen

Hintergrund. Synergetik stellt den Anspruch, biologische Phänomene in einer

allgemeinen Entwicklungstheorie mit einzubeziehen (Haken 1982). Diese Herausforderung

verlangt eine Antwort interdisziplinärer Forschung auf biologischer Basis.
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