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Evolution im marinen Plankton

MiICHAEL KNAPPERTSBUSCH

Zusammenfassung: Am Naturhistorischen Museum in Basel (Schweiz; NMB) werden plankto-
nische Foraminiferen (marines, kalkschalenbildendes einzelliges Plankton) und Coccolithophoriden
(marine, einzellige Kalkalgen) zur Dokumentation von Evolutionsmustern untersucht. Insbesondere
konzentriert sich das Augenmerk auf die Schalenvariabilitdt der heute noch lebenden, tropischen
Foraminiferenarten Globorotalia menardii und Globorotalia tumida sowie deren Vorldufer, die bis
ins Miozin (vor 23.8 Millionen Jahren bis 5.3 Millionen Jahren) zuriickreichen. Ziel ist es, am Bei-
spiel des Kalkplanktons und mit Hilfe von digitaler Bildverarbeitung die Abgrenzung zwischen Arten
in mehreren Zeitquerschnitten quantitativ zu charakterisieren und weltweit auszukartieren. Auf diese
Weise sollen Anschauungsmodelle geschaffen werden fiir die weltweite biogeographische und zeit-
liche Schalenvariabilitdt im marinen Kalkplankton. Mit Hilfe einer rdumlich-zeitlichen Auskartie-
rung an den ausgewihlten Beispielen kénnen grundlegende Erkenntnisse iiber den Modus und die
Geschwindigkeit von Evolutionsprozessen gewonnen werden. Denn nur mit Hilfe von Messungen
der Verdnderungen von Arten durch Raum und Zeit konnen Artkonzepte verbessert oder erweitert
werden. Diese «Prospektion nach Evolutionsmustern» verwendet Material aus Tiefsee-Bohrkernen
des internationalen Deep-Sea Drilling Projektes und des Ocean Drilling Programmes sowie aus den
mikropaldontologischen Sammlungen am NMB und an anderen Instituten. Um die Tausende von
Schalen abbilden und messen zu kénnen, kommt der eigens dafiir entwickelte Roboter AMOR (von
Automated Measurement system for the mORphology of microfossils) zum Einsatz, welcher in Zu-
sammenarbeit mit Studenten und Mitarbeitern des Institutes fiir Automation der Fachhochschule
Nordwestschweiz (FHNW) entwickelt worden ist.

Abstract: Evolution of the marine plankton. At the Natural History Museum in Basel (Switzer-
land; NMB) the shells of planktonic foraminifera (marine, calcareous shell producing protists) and
coccolithophorids (marine, unicellular algae) are investigated to document evolution. In particular,
studies concentrate on the shell variability of the extant tropical foraminifers Globorotalia menardii
and Globorotalia tumida and their ancestors, which serve as model organisms, and which can be
traced back in the stratigraphic column until Miocene times (23.8 million years ago to 5.3 million
years ago). The goal of these studies is to collect data for a detailed quantitative morphometric dif-
ferentiation of such forms from several geological time-slices around the globe. Applying the concept
of «evolutionary prospection», which includes mapping the morphological shell variability through
time and geography it is attempted to derive and document basic evolutionary models for the marine
plankton. Only through a profound knowledge about the evolutionary history of these organisms it
is possible to improve current species concepts. The study material comes from international research
programs such as the Deep-Sea Drilling Project (DSDP), the Ocean Drilling Program (ODP), or other
oceanographic research studies. A novelty in the present investigation is the application of AMOR
(from Automated Measurement system for the mORphology of microfossils), a robot that helps
imaging the thousands of foraminiferal specimens, and that was built in close collaboration with
students and members of the Institute for Automation at the Applied University of Northwestern
Switzerland (FHNW).

Key words: evolution, planktonic foraminifera, Globorotalia menardii, morphometry, automation.
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Warum ist Evolution interessant?
Evolution und biogeochemische Kreisléiufe

Einer der tiefgreifendsten Einfliisse des Lebens
auf die globale Umwelt der Erde geschah mit
dem Erstaufkommen von Sauerstoff-produzie-
renden Einzellern vor iiber 3.8 Milliarden Jah-
ren. Dank der Photosynthese konnte sich seit
damals eine Sauerstoff-Hiille aufbauen, in wel-
cher hoheres Leben erst gedeihen konnte
(Schidlowski 1981, Hayes 2002, Falkowski
2003). Hohere Lebensformen, wie zum Beispiel
mehrzellige Lebewesen, begannen sich erst vor
rund 545 Millionen Jahren zu entwickeln. Eine
dhnlich grosse Umwilzung war die Entwick-
lung von Kalkschalen bildendem, einzelligem
Plankton wihrend der letzten 220 Millionen
Jahre (Thierstein und COSOD II WG5-Mem-
bers 1988, Spencer-Cervato 1999, Falkowski et
al. 2004, Schulz und Riebesell 2004). Vor dieser
Zeit bestanden Tiefsee-Sedimente hauptséch-
lich aus Ton- oder Kieselschiefern oder aus
Sandstein. Beispiele hierzu bieten die dunklen
Alaunschiefer aus dem Ordovizium (vor 489 —
443 Millionen Jahre) Siidskandinaviens oder die
bekannten Bundenbach-Schiefer aus dem De-
von (vor etwa 390 Millionen Jahren) Mittel-
deutschlands. Marine Karbonate sind aus dem
Paldozoikum (dem Zeitraum vor 545-248 Milli-
onen Jahren) als Riffe von Korallen, Moostier-
chen, Schwidmmen oder als Kalke aus den
Resten von Seelilien bekannt. Diese Organis-
men lebten hauptsichlich im flachen Schelfbe-
reich der damaligen Meere. Michtige Tiefsee-
karbonate entstanden erst viel spiter (Van de
Poel und Schlager 1994), wie zum Beispiel die
Kalkabfolgen der Maiolica-Formation in Nord-
italien, welche erst seit der oberen Jurazeit vor
rund 150 Millionen Jahren abgelagert wurden.
Damals entwickelten sich einzellige, meeresbe-
wohnende Kalkalgen — die Coccolithophoriden
(Abb. 1), welche bis heute sehr wichtige Kalk-
produzenten sind (Bown et al. 2004). Die Pro-
duktion gewisser Arten dieser Algen ist zuwei-
len so gross, dass die durch sie verursachte
Verfarbung der Meeresoberflache aus dem Welt-
raum erkannt werden kann (Falkowski 2003,
Balch 2004).
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Abb. 1: Elektronenmikroskopische Aufnahme der
einzelligen Meeresalge Calcidiscus leptoporus aus
der Gruppe der Coccolithophoriden. Die runden Plitt-
chen (Coccolithen genannt) bestehen aus Kalk. C.
leptoporus ist gekennzeichnet durch typisch ge-
kriimmte Elemente auf der Pldttchenoberfliche. Die
Formvariabilitit dieser Art kann durch den Durch-
messer der Coccolithen (Pfeil) und die Anzahl der
Elemente auf der Plittchenoberflidche charakterisiert
werden. Coccolithen sind ein wichtiger Bestandteil
von Tiefsee-Ablagerungen seit der oberen Jurazeit.

Auch tierisches einzelliges Kalkplankton, wie
zum Beispiel planktonische Foraminiferen (Abb.
2), begann sich wihrend der Jurazeit (vor 205—
142 Millionen Jahren), vor allem aber ab wih-
rend der darauf folgenden Kreidezeit (vor 142—
65 Millionen Jahren), michtig zu entwickeln
(Bolli et al. 1985, Bolli 1986, Coxall et al. 2007).
Im Verlaufe der Zeit nahm die Anzahl der Arten
dieser Kalk-Planktongruppen sehr rasch zu und
begann die Meere zu dominieren. In den moder-
nen Ozeanen machen die beiden Gruppen den
uiberragenden Anteil des Kalkschlammes in der
Tiefsee aus (Schiebel 2002). Dies hatte einen
nachhaltigen Einfluss auf die Karbonat- und
Kohlenstoffchemie des Meerwassers zur Folge
(Knoll 2003). Im heutigen Ozean spielt, neben
den Korallen, gerade das Kalkplankton eine
wichtige Rolle fiir den Grad der Uberséuerung,
beziehungsweise fiir die Pufferung des Meer-
wassers (Riebesell et al. 2007, Moy et al. 2009,
Titz 2009). Auch die Evolution anderer Plank-
tongruppen war fiir den Kohlenstoffhaushalt der
Meere wichtig (Falkowski 2003, Schmidt et al.
2006). Dinoflagellaten (Algen aus der Gruppe
der Panzergeissler), zum Beispiel, waren fiir das
gehdufte Aufkommen organisch reicher Sedi-
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Abb. 2: Lichtmikroskopische Aufnahme von Schalen
von Globorotalia menardii, einer noch heute lebenden
Art von tropischen planktonischen Foraminiferen.
Die Schalen dieser tierischen Einzeller konnen bis zu
77 % des biologisch produzierten Kalkschlammes der
heutigen Tiefsee-Ablagerungen ausmachen (Schiebel
2002).

. 1000 um

mente wihrend der unteren Jura- und der unteren
Kreidezeit mitverantwortlich. Anhdufungen von
organisch reichen Sedimenten sind besonders
wichtig fiir die Entstehung von Erdél und Erd-
gas. Weitere nichtkalkige Plankton-Organismen,
welche einen grossen Einfluss auf den Elemente-
Kreislauf der Meere ausiibten (Mutterlose 2005),
sind die Kieselalgen (Diatomeen) und die Strah-
lentierchen (Radiolarien): Deren mikrosko-
pische Schalen bestehen aus amorpher Kiesel-
sdure. Thre Skelette werden heutzutage bevor-
zugt in Sedimenten des Siidpolarmeeres angerei-
chert (Berger und Herguera 1992). Die Entwick-
lung und die Verbreitung des Kieselplanktons
hingen eng mit plattentektonischen Bewegungen
zusammen (Berger und Wefer 1996). Zum Bei-
spiel hat die Offnung der Tasman-Strasse (Auf-
brechen der Landverbindung zwischen Austra-
lien und der Antarktis) seit dem Eozén (vor rund
55-34 Millionen Jahren) sowie der Drake-Pas-
sage (die Meeresstrasse zwischen Siidamerika
und der Antarktischen Halbinsel) wihrend des
frithen Miozéns (vor 23.8 Millionen Jahren) die
Entstehung des Zirkum-Antarktischen Stro-
mungssystems ermdglicht (Exon et al. 2000).
Diese Ereignisse fiihrten schlussendlich zur Bil-
dung der so genannten «Kieselfalle» und der
kieselsdurereichen Sedimente im Siidpolarmeer.
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Die erhohte biologische Produktion von Kie-
sel- und Kalkplankton ist von grosster Bedeu-
tung fiir ein wirkungsvolles Recycling des atmo-
sphirischen Kohlenstoffs (CO,) und dessen
Endlagerung in den Tiefsee-Sedimenten. Einen
grossen Anteil hierfiir iibernehmen die oben ge-
nannten einzelligen, planktonisch lebenden Ein-
zeller, welche an der Basis der Nahrungskette
stehen. Es ist deshalb interessant, die Entwick-
lungsgeschichte dieser Organismen besser ken-
nen zu lernen und die Ursachen fiir deren Evolu-
tion aufzudecken. Warum waren manche Plank-
tongruppen erfolgreicher als andere? Und wie
geht die Bildung neuer Arten in der Natur iiber-
haupt vor sich?

Konzepte zur Artbildung

Entstehung neuer Arten durch Fortpflanzungs-
Isolation und Divergenz

Die Voraussetzung fiir die heutige Artenvielfalt
ist die andauernde Entstehung neuer Arten aus
thren Vorgédngern, ein biologischer Prozess, der
als Speziation bezeichnet wird. Dazu miissen
gewisse Voraussetzungen erfiillt sein: Der gene-
tische Code einer Art muss veridnderbar sein,
ohne dass die Art ausstirbt. Bei der Fortpflan-
zung und der Vererbung ist es moglich, dass Ver-
dnderungen im Gen-Bestand auf verschiedene
Art und Weise auftreten konnen. Mutation, Re-
kombination oder Aufnahme fremder Genfrag-
mente sind auf dem molekularen Niveau wich-
tige Prozesse. Solange Mutationen keinen nega-
tiven Einfluss auf die Fortpflanzungsfahigkeit
der Nachkommen haben oder gar todlich sind,
werden die mutierten Gen-Abschnitte an die
Nachkommen weitergegeben. Mit der Zeit hiu-
fen sich verdnderte Gen-Abschnitte an, so dass
sich iliber viele Generationen hinweg in jeder
Fortpflanzungsgemeinschaft eine immer stir-
kere Variation einstellt. Durch diese genetische
Drift iber Hunderttausende von Jahren entfer-
nen sich Mutterpopulation und Mutanten gene-
tisch so stark voneinander, dass die gegenseitige
Fruchtbarkeit nicht mehr gewihrleistet ist. Tritt
dieser Zustand ein, so spricht man von Fortpflan-
zungs-Isolation zwischen Mutter- und Tochter-
population (Mayr 1957, Dobzhansky 1970,
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Mayr 1967). Hat sich eine solche reproduktive
Isolation eingestellt, beginnt auch Artbildung,
wobei die Eigenschaften der Mutter- und der
Tochterpopulation weiter auseinanderstreben
(Divergenz, siehe Abb. 3). Divergenz kann sich
auf vielerlei Weise ausdriicken, zum Beispiel in
Form von Farb-, Geruchs-, Gesangs-, Verhal-
tensverdnderungen, oder als Verdnderung der
Genitalstrukturen, sodass Fortpflanzung unter-
bunden wird (Dobzhansky 1970). Auch eine
Verschiebung der saisonalen Fortpflanzungspe-
riode kann zur reproduktiven Isolation fiihren.
Reproduktive Isolation kann auf Grund von
rdaumlichen Verdnderungen und zeitlich schwan-
kenden Umwelteinfliissen verstirkt werden.
Dies widerspiegelt sich in den Ablagerungen in
unterschiedlichen geographischen Verbreitungs-
mustern von Vorgingern und Nachkommen. Ge-
netisches Auseinanderstreben ist oft (aber nicht
immer) durch morphologische Divergenzen be-
gleitet, einer wichtigen Voraussetzung, dass Evo-
lution iiberhaupt mit Hilfe von Fossilien verfolgt
werden kann. Das Aufspiiren und Dokumentie-
ren von Evolutionsmustern in den Sedimenten
ist eine wichtige Aufgabe der Paldontologie.
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Erkennung der Artbildung im fossilen
Bereich

Zeitliche Artbildungsmuster

Das Studium der Artbildung erfordert ein griind-
liches Verstidndnis der biologischen und 6kolo-
gischen Eigenschaften einer Art. Darum sind
Beobachtungen innerhalb ein und desselben
Zeithorizontes notwendig. Um eine Art verste-
hen zu konnen, miissen aber auch deren Verin-
derungen entlang der geologischen Zeitachse
beobachtet werden. Dies ist durch morpholo-
gische Vergleiche in geologischen Profilen an
verschiedenen Standorten méglich. Die Paldon-
tologie hat gezeigt, dass Artbildung in zwei ver-
schiedenen Modi auftritt: Speziation kann kla-
dogenetisch oder anagenetisch sein (Stanley
1979, Lazarus 1983, Futuyma 1986; siehe Abb.
4). Bei der kladogenetischen Artbildung (Klado-
genese) tritt eine Aufspaltung der Vorgéngerpo-
pulation in zwei neue Tochterpopulationen auf.
Mit anagenetischer Artbildung (Anagenese) ist
eine Verdnderung in eine bestimmte Richtung
gemeint, wobei sich eine direkte Eins-zu-eins-

Morphologie

Abb. 3: Schematische Darstellung der Artbildung
(Speziation) als Folge der reproduktiven Isolation und
nachfolgende Divergenz (=Auseinanderstreben von
Vorgingerart X und Nachfolger A und B). Die Ellipsen
symbolisieren die morphologische Verinderung von
Schalen in zeitlich aufeinanderfolgenden Schritten.

Kladogenese Anagenese

A

X X

Abb. 4: Theoretischer zeitlicher Verlauf der Artbil-
dung. Bei der Kladogenese tritt eine Aufspaltung der
Vorgingerart in zwei Nachfolgearten auf. Bei der
Anagenese besteht eine direkte Eins-zu-eins-Bezie-
hung zwischen Vorldufer- und Nachfolgeart. Artbil-
dung kann langsam (graduell) oder rasch (punktuell)
vor sich gehen. In vertikaler Richtung verlauft die Zeit
(oben: jung, unten: alt), in horizontaler Richtung ver-
lduft eine morphologische Messgrosse (zum Beispiel
die Grosse der Schalen).
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Beziehung zwischen Vorgédngern und Nachkom-
men einstellt (=phyletische Evolution). Bei Kla-
dogenese ist die Abgrenzung von Mutter- und
Tochterart einfacher zu interpretieren als bei
Anagenese: Bei Mustern der Anagenese wiren
auch Anpassungen an neue Umweltbedingungen
eine denkbare Erkldrung, ohne dass echte Artbil-
dung stattgefunden hétte. Durch Aufspiiren und
Dokumentation morphologischer Muster in den
Sedimenten kann besonders die Mikropaldonto-
logie einen wichtigen Beitrag zum besseren Ver-
standnis der Entstehung von Arten leisten.

Geographische Muster bei der Artbildung

Bei der Artbildung ist nicht nur die zeitliche Ab-
folge von Vorfahren und Nachkommen wichtig,
sondern deren biogeographische Verbreitung
spielt eine ebenso grosse Rolle fiir das Aufspii-
ren von Speziation (Lazarus 1983, Hall 1993).
Dies ist umso wichtiger, weil sich die rdaumliche
Art und Weise der Isolation bei der Artbildung
auf die fossilen Schalen in den Sedimenten
durchpaust. Sind zum Beispiel Mutter- und
Tochterart im Plankton durch eine geogra-
phische Barriere getrennt worden, so erkennt
man deren geographische Auftrennung auch im
darunterliegenden Sediment. Im genannten Falle
spricht man von allopatrischer Speziation (Abb.
5). Die rdumlich getrennten Tochterpopulati-
onen geraten mit der Vorgingerpopulation fiir
lange Zeit nicht mehr in Kontakt und divergieren
in geographischer Isolation. Bei einer allfilligen
spiateren Wiedervereinigung der Lebensrdume
haben sich die Populationen genetisch so weit
voneinander entfernt, dass Vermehrung zwi-
schen ihnen nicht mehr méglich ist. Ein schones
Beispiel hierzu bietet die Entstehung der Mittel-
amerikanischen Landbriicke wihrend der Zeit-
spanne vom Miozin (vor 23.8-5.3 Millionen
Jahren) bis ins Pleistozédn (Zeitspanne vor 1.8
Millionen Jahren bis vor rund 10000 Jahren).
Damals wurde die urspriingliche Meeresverbin-
dung zwischen Atlantik und Pazifik durch plat-
tentektonische Bewegungen permanent ge-
schlossen. Viele tropische Plankton-Populati-
onen aus diesen beiden Meeren sind mit dieser
Schliessung voneinander getrennt worden und
leben heute voneinander getrennt (Jackson et al.
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1996, Knappertsbusch 2007). Das damit verbun-
dene geographisch-zeitliche Verbreitungsmuster
lasst sich durch geeignete Wahl des Untersu-
chungsmaterials besonders eindrucksvoll an
planktonischen Mikrofossilien rekonstruieren,
gerade weil diese in den Tiefseeablagerungen
sehr hiufig und weit verbreitet sind.

Komplizierter ist die Sachlage, wenn Mutter-
und Tochterart denselben Raum in der Wasser-
sdule einnehmen, also miteinander koexistieren.
Trotzdem konnen sie reproduktiv getrennt ne-
beneinander leben. Dann spricht man von sym-
patrischer Artbildung (Abb. 5). In diesem Falle
sind die Vertreter der Vorgingerart und der
Nachkommenart im selben Sedimentpaket ver-
mischt und nicht immer leicht voneinander zu
unterscheiden.

Geschieht die Aufteilung des Lebensraumes
im Meer vertikal (z.B. durch Temperaturschich-
tung der oberen Wassermassen oder wegen des
abnehmenden Lichtes mit zunehmender Wasser-
tiefe) so wird die urspriinglich homogen verteilte
Planktonpopulationen in eine hdher gelegene
und eine tiefergelegene Population aufgeteilt
(Abb. 6). Bleibt diese vertikale Isolation erhal-
ten, so konnen Selektionsdruck und Anpassung
tiber lingere Zeit eine reproduktive Isolation
aufbauen, so dass sich neue Arten herausbilden.
In diesem Falle ist die Speziation im darunterlie-
genden Sediment nicht so leicht nachweisbar:
Zwar mogen sich morphologische Unterschiede
mit der Zeit eingestellt haben, die entstandenen
morphologischen Varianten bleiben im Sedi-
ment aber vermischt und zeigen keine geogra-
phisch trennende Abgrenzung auf. Statt dessen
entsteht ein Muster, welches dhnlich ist wie bei
der sympatrischen Artbildung. Immerhin, und
falls sich die reproduktive Isolation und Diversi-
fizierung auch schalenmorphologisch ausprigt,
zeigt das Sediment eine zweigipflige oder mehr-
gipflige Haufigkeitsverteilung von Mutter- und
Tochterpopulation. Die restlose Aufkldarung der
Artbildung bei dieser «pseudo-sympatrischen»
Artbildung erfordert aber zusitzliche Hinweise,
welche sich zum Beispiel iiber die Rekonstruk-
tion der Wassertiefe, in welcher die Arten gelebt
haben, aufschliisseln lassen. Geeignete Umwelt-
Indikatoren dafiir sind stabile Sauerstoff-Isotope
oder Verhiltnisse von Kalzium zu Magnesium in
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Abb. 5: Muster der geographischen Isolation im Zeit-
querschnitt zur Zeit X (modifiziert nach Hall 1993).
Die Art A ist von den iibrigen Arten B, C und D geo-
graphisch getrennt (allopatrische Isolation). Art E teilt
ihr Verbreitungsgebiet mit Art D (sympatrische Isola-
tion). Die Art B grenzt in ihrer Verbreitung an Art C.
Die Grenze folgt einem Okologischen Gradienten
(parapatrische Isolation). Arten B, C und D variieren
kontinuierlich und folgen einem 6kologischen Gradi-
enten. Eine kleine Population der Art C lebt in peri-
pherer Isolation (linke Ecke unten), am Rande des
Verbreitungsgebietes dieser Art.

den Schalen (Norris und Corfield 1998, Lear et
al. 2000, Anand et al. 2003, Regenberg et al.
2010). Diese geochemischen Indikatoren bilden
die vertikale Temperaturverteilung der oberen
Wasserschichten ab und helfen bei der Rekon-
struktion des Lebensraumes der ehemaligen
Planktongruppen aus den fossilen Schalen
(Schweitzer und Lohmann 1991, Chaisson
2003). Besonders schwierig wird es, wenn bei
der Artbildung gar keine morphologische Veran-
derung auftritt, was auch moglich ist (kryptische
Artbildung, sieche weiter unten).

Eine dritte Form der Fortpflanzungs-Isolation
findet statt, wenn Artbildung entlang gemein-
samer Okologischer oder klimatischer Grenzen
stattfindet (parapatrische Isolation, Abb. 5). Die-
ses Muster lasst sich in den geologischen Archi-
ven einfacher feststellen, zum Beispiel wenn

9|nesiassepy

Sedimentation

Sediment

Abb. 6: Vertikale Isolation in der Wassersidule und
Auftrennung in eine neue Planktonart: Die urspriing-
liche Art A bevolkert zuerst die gesamte Wassersiule.
Durch Bildung einer stabilen oberen und unteren
Wasserschicht wird die Population in zwei Gruppen
aufgetrennt. Bleibt die Trennung iiber lange Zeit auf-
recht erhalten, so entwickeln die beiden Populationen
Unfruchtbarkeit, und es entsteht eine neue Art B in der
tieferen Schicht. Interessant an diesem Fall ist, dass
die Schalen beider Planktonarten im darunterlie-
genden Sediment dieselbe geographische Verbreitung
aufweisen. So wird sympatrische Artbildung vorge-
tauscht. Echte Sympatrie wiirde vorliegen, wenn die
Art B inmitten der Planktonart A leben wiirde. Solche
Situationen kénnen mit temperaturabhingigen Spu-
renelementen oder Isotopen entschliisselt werden.

sich morphologische Veridnderungen zwischen
Mutter- und Tochterart entlang paldoozeanogra-
phischer Trends ausgeprigt haben, welche ihrer-
seits an der Sedimentbeschaffenheit oder an
Faunen- oder Florenspektren erkennbar sind.

Bei all den genannten Formen der rdumlich-
geographischen Isolation zwischen Vorginger
und Nachfolgearten kann die zeitliche Abfolge
der Evolutionsmuster von kladogenetischer oder
anagenetischer Natur sein.
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Unerwartet schwierig:
Artbildung im Verborgenen

Bis vor wenigen Jahren gingen die Paldontolo-
gen davon aus, dass fossile Arten morphologisch
unterscheidbar sind und dass Artbildung durch
Nachweis des morphologischen Uberganges
von der Vorgingerform in die nachfolgende
Form belegbar ist. Neuere Studien an rezenten
Mikrofossilien zeigen aber, dass sich innerhalb
einer morphologisch homogenen Gruppe meh-
rere genetisch unterscheidbare Arten verbergen
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Abb. 7: Beispiel der morphologischen Evolution der
in Abb. 1 gezeigten Alge Calcidiscus leptoporus. Dar-
gestellt ist die komplexe Veridnderlichkeit der Anzahl
der gekriimmten Elemente auf den Coccolithenplitt-
chen in Abhiingigkeit des Durchmessers der Plittchen
durch die geologische Zeit hindurch (Daten aus Knap-
pertsbusch et al. 1997, Knappertsbusch 2000 und
2001). Die (*) bei den Angaben der Koordinatenach-
sen bedeuten, dass die jeweiligen Achsen zur besseren
Darstellung auf Werte von 0 bis 1 skaliert wurden. In
Wirklichkeit reicht der Durchmesser (rote Achse) von
0 bis 13.5 Mikrometer, die Anzahl Elemente (griine
Achse) von 0 bis 53, und die geologische Zeit von 0
bis 23.08 Millionen Jahre vor heute. Die hellblaue
Fliche umschliesst den Bereich aller gemessenen
Plittchen, welche die gleiche Haufigkeit fiir den je-
weiligen Durchmesser und die jeweilige Anzahl Ele-
mente zu einer bestimmten Zeit aufweisen. Ein Bei-
spiel einer Héufigkeitsverteilung ist fiir die Zeit* bei
0.5 eingeblendet. Das eingeblendete Verzweigungs-
diagramm (schwarze Linien) zeigt Verwandtschafts-
verhiiltnisse, welche auf Grund der Form der Cocco-
lithen hergeleitet wurden. Die Buchstaben kennzeich-
nen morphologische Varianten. Der nach rechts wei-
sende, dicke hellblaue Ast fiihrt zum Beispiel zur
Morpho-Varianten D, welche ausgestorben ist.
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konnen (Huber et al. 1997, Darling et al. 2000).
Genetisch verschiedene Organismen, die mor-
phologisch nicht unterscheidbar sind, nennt man
kryptische Arten. «Versteckte» Artbildung ist
keine Seltenheit, wie zahlreiche Beispiele aus
der Biologie belegen (Knowlton 1993, West-
heide 1999, Merild et al. 2001, Norris et al. 1996,
Darling et al. 2004). In der Biologie stellt das
Vorkommen kryptischer Spezies die Taxonomen
nicht so sehr vor grosse Schwierigkeiten, gibt es
doch bei lebenden Arten neben der morpholo-
gischen Kennung noch viele andere Merkmale,
derer man sich bei der Artbestimmung bedienen
kann. Beispiele sind Verhaltensweisen wie Balz-
und Fortpflanzungsverhalten, Ziichtungsergeb-
nisse, direkter genetischer Nachweis, Farben,
Geruchs- oder akustische Kennung. In der Pali-
ontologie sind solche biologischen Merkmale
bei der Klassifizierung fossiler Arten in der Re-
gel nicht anwendbar, denn sie hinterlassen kaum
Spuren. Stattdessen ist man im fossilen Bereich
auf morphologische Merkmale und auf einige
wenige andere Mdglichkeiten wie zum Beispiel
die geochemische Zusammensetzung von Scha-
len- und Hartteilen angewiesen.

Trotzdem kann bei ausgestorbenen Arten
kryptische Speziation unter giinstigen Umstidn-
den aufgezeigt werden. Dies ist zum Beispiel
moglich unter Verwendung von stabilen Isoto-
pen im Falle der Isolation durch vertikale Schich-

Heutige Zeit-
5 Ebene (0 Ma)

Abb. 8: Konzept der «Prospektion fiir Evolutions-
muster». Die Abspaltung der hellblauen Nachkom-
mensart vom dunkelblauen Vorginger fand an unter-
schiedlichen Orten zu verschiedenen Zeiten statt. Ein
solches Muster kann nur durch ein regelmissiges und
dichtes Maschengitter von Proben in Raum und Zeit
rekonstruiert werden. Die roten Achsen X und Y ste-
hen fiir morphologische Variablen.
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tung des Wassers, wie bei der oben erwihnten
«pseudo-sympatrischen» oder «vicarianten»
Artbildung erwidhnt wurde (Chaisson 2003,
Schweitzer und Lohmann, 1991). Jedenfalls er-
offnet das Problem der kryptischen Artbildung
ein interessantes gemeinsames Forschungsfeld
fiir Biologen, Paldontologen und Genetiker.

Uberlagerung von ékologischen
und evolutiven Mustern

Artbildung beinhaltet immer einen lang andau-
ernden Prozess von reproduktiver Isolation. Lange
Zeit bedeutet in diesem Zusammenhang Millio-
nen von Generationen und Zeitspannen in der
Dimension wiederkehrender Klimaverinderun-
gen. Der Zeitmassstab der Artbildung erstreckt
sich liber Zehntausende von Jahren bis Jahrmilli-
onen (Lazarus, 1986, De Vargas et al. 2001), ist
also deutlich linger als Fluktuationen von Oko-
systemen, die sich tiber Hunderte bis Tausende
von Jahren abspielen (van Cappellen, 2003). Eis-
zeitliche Klimazyklen, welche mit einer Periodizi-
tit von 20000—-100000 Jahren auftreten, kénnen
zur permanenten Isolation fithren und neue Arten
hervorrufen, unter anderem auch durch perma-
nente grossrdumige Ausbreitung («dispersal»)
entlang von Meeresstromungen (Sexton und Nor-
ris 2008). Kurzzeitige Exkurse des Klimas fiihren
meistens zu Ausweichs-Wanderungen von Popu-
lationen. Nicht immer ist klar, welche Ursachen
wahrgenommen werden, wenn morphologische
Verdnderungen an Fossilien durch die geologische
Zeit hindurch verfolgt werden. Sind solche Verin-
derungen Okologischen Vorgingen zuzuschrei-
ben, also auf dusseren physikalischen oder bioge-
ochemischen Druck hin entstanden? Oder sind sie
eine Folge des immerwihrenden Wettlaufes um
Nahrung und Lebensraum zwischen Konkur-
renten? Oder liegen spontane Mutationen vor, die
rein zufillig auftreten und die sich riickblickend in
eine bestimmte Richtung bewegt haben? Diese
Fragen sind sehr schwierig zu beantworten. Resul-
tate aus eigenen Untersuchungen lassen vermuten,
dass okologischer Druck — auf Grund von gross-
raumigen Klimaschwankungen oder wegen pala-
ozeanographischer Umwilzungen — ein wichtiger
Antrieb fiir die Evolution darstellt (Knapperts-
busch 2007, Schmidt et al. 2004).
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Bedeutung des Nachweises von Artbildungs-
mustern fiir die Klassifikation von lebenden
und fossilen Arten

Der Nachweis von Artbildung spielt nicht nur
fir die geologische Altersbestimmung eine
wichtige Rolle (McGowran 2005), sondern ist
von grundlegendem Interesse fiir das Aufstellen
von Artkonzepten. Das gingigste Artkonzept ist
jenes der weiter oben beschriebenen Fortpflan-
zungs-Isolation, mit welchem ein Grossteil der
lebenden und fossilen Fauna und Flora erklért
werden kann. Reproduktive Isolation kann in
letzter Konsequenz aber nur durch erfolgreiche
Zuchtexperimente an lebenden Organismen
nachgewiesen werden. Auch der genetische
Nachweis der Zugehorigkeit zu einer bestimm-
ten Art erfordert Lebendmaterial. Das Gedan-
kengebidude der reproduktiven Isolation als Art-
konzept fusst deshalb auf der heutigen Zeit-
ebene, das heisst auf lebenden Organismen.
Obwohl die molekular-taxonomische Phyloge-
nie und die kladistische Taxonomie als Metho-
den verfeinernd hinzukommen (Wigele 2001),
bleibt in diesem Denkansatz die palidontolo-
gische Perspektive unberiicksichtigt. Ein umfas-
sendes Artkonzept muss aber die historische
Komponente miteinbeziehen. Nur entlang der
Zeitachse kann die Evolution einer Vorgéngerart
in eine nachfolgende Art beobachtet und somit
voneinander abgegrenzt werden, was die paldon-
tologische Analyse erfordert. Dabei gelangt
hauptsédchlich der morphologische Ansatz zur
Anwendung.

Insbesondere bei gradueller Evolution ist das
Aufspiiren morphologischer Artbildung fiir die
Definition von Arten wichtig. Erst wenn mor-
phologische Artbildung (zum Beispiel Kladoge-
nese) hinreichend dokumentiert werden kann, ist
die Existenz einer Art wirklich begriindet (Will-
mann 1985, Pearson 1996, Wigele 2001). Abb.
7 zeigt diesen Sachverhalt auf. Ebenso wichtig
ist der Aussterbe-Horizont fiir die Charakterisie-
rung einer (ausgestorbenen) Art. Solche Mo-
mente stellen die zeitlichen Fixpunkte zur Auf-
deckung der Verwandtschaftsverhiltnisse dar.
Mit dem Feststellen der zeitlichen Spanne, in der
eine Art auftritt, ist das Artkonzept von der pali-
ontologischen Seite her befriedigt.
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Das Besondere an Fossilien ist, dass sich nur
an ihnen durch gezielte und sorgfiltige Analyse
Artbildung in der Vergangenheit tatsachlich be-
obachten ldsst, wie das Beispiel der zu Beginn
abgebildeten Meeresalge Calcidiscus leptopo-
rus zeigt (Abb. 7). In diesem Falle konnte die
iiberraschend vielfiltige morphologische Verin-
derlichkeit von C. leptoporus durch Vermessung
der Coccolithenplittchen sowohl geographisch
weltweit (Knappertsbusch et al. 1997), als auch
stratigraphisch (Knappertsbusch 2000 und 2001)
dokumentiert werden.

Prospektion nach Evolutionsmustern mit
Hilfe eines Roboters

Die obigen Uberlegungen zeigen die Notwen-
digkeit der Auskartierung der geographischen
Verinderlichkeit von Arten durch die geolo-
gische Zeit hindurch. Es reicht nicht aus, die
Evolution einer fossilen Art an Hand eines ein-
zigen Bohrkernes oder Profiles zu dokumentie-
ren, wie dies bis zu den 1980er oder 1990er
Jahren oft der Fall war, sondern die biogeogra-
phische Variation muss ebenfalls beriicksichtigt
werden. Dies haben auch Untersuchungen am
Naturhistorischen Museum in Basel iiber die
eingangs erwihnte planktonische Foraminifere
Globorotalia menardii (siehe Abb. 2) aus moder-
nen Tiefseesedimenten bestétigt (Brown 2007).
Eine solche «Prospektion nach Evolutionsmus-
tern» in den Sedimentarchiven ist in Abb. 8 als
Denkansatz schematisch skizziert.

Immer noch sind detaillierte paldontologische
Aufzeichnungen durch Raum und Zeit eher die
Ausnahme, weil die Analysen eines solchen Ma-
schenwerkes von Proben durch Raum und Zeit
besonders aufwindig sind. Zur Vereinfachung
solcher Untersuchungen wurde in Zusammenar-
beit mit Studenten der Fachhochschule Nord-
westschweiz ein Abbildungs-Automat verwirk-
licht (Abb. 9). <AMOR», so heisst dieses Gerit
(abgeleitet von Automated Measurement system
for the mORphology of microfossils) ist welt-
weit das einzige Instrument, welches Mikrofos-
silschalen unter einem Binokular automatisch
positioniert und orientiert, sodass sie in einer
vorgegebenen Standardposition abgebildet wer-
den konnen (Knappertsbusch et al. 2009). Eine
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Abb. 9: Der Roboter AMOR zur automatischen Posi-
tionierung, Orientierung und digitalen Abbildung von
Foraminiferenschalen unter einem Binokular. Die
mechanisch beweglichen Teile des Roboters sind der
Schwenktisch unter dem Mikroskop, der mit den Fo-
kussier-Bewegungen des Mikroskopes gekoppelt ist.

standardisierte Orientierung der Mikrofossilien
unter dem Binokular ist fiir den Vergleich ver-
schiedener Schalen unerlédsslich. Die gewon-
nenen Bilder werden digital analysiert und die so
gewonnenen Daten auf dem Computer statis-
tisch untersucht. In Analogie zu ROVs (Remo-
tely Operated Vehicles) welche in der Meeres-
forschung eingesetzt werden, konnen mit AMOR
die Umrisse oder bestimmte Formparameter
iiber eine grosse Menge von Mikrofossilschalen
in den Sedimentarchiven untersucht werden.
Zwar miissen die Schalen immer noch aus dem
Sediment isoliert und fiir die Messung aufberei-
tet werden, aber ohne dieses Gerit wire die zu
messende Menge an Schalen in verniinftiger
Zeit schlichtweg nicht zu bewiltigen.

Aussichten

Wie in anderen wissenschaftlichen Disziplinen
ist auch hier die Zusammenarbeit der Schliissel
zum Erfolg. Die Paldontologie hat sich in den
letzten Jahren zu einem multidisziplindren For-
schungsgebiet entwickelt. Neben der Molekular-
biologie haben neue rechnergestiitzte Analyse-
methoden (automatische Bildanalyse, neuronale
Netzwerke, multivariate Statistik, Modellierung,
Visualisierungstechniken) sowie verbesserte mi-
kroskopische Abbildungsmethoden neue Zweige
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in der Paldontologie er6ffnet und werden laufend
verbessert. Diese Errungenschaften miissen mit
den traditionellen Methoden der Paldontologie,
einer verfeinerten Zeitmessung sowie mit ozea-
nographischem Wissen kombiniert werden, um
ein besseres Verstidndnis fiir Artbildung und Evo-
lution zu erhalten. Auch AMOR wird laufend
verbessert, um der unglaublichen Formenvielfalt
der Foraminiferenschalen Herr werden zu kon-
nen. Denn, Hand aufs Herz, wer weiss denn
wirklich, was eine Art — den Menschen inbegrif-
fen — eigentlich ausmacht?

Dank
Das vorliegende Review, die zu Grunde liegen-
den eigenen Studien sowie die Entwicklung von
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AMOR wiren nicht moglich gewesen ohne die
Unterstiitzung zahlreicher Personen, offent-
licher Einrichtungen und Institutionen: das Na-
turhistorische Museum Basel, die Kugler-Wer-
denberg Stiftung in Basel, der Fonds fiir Lehre
und Forschung des Naturhistorischen Museums
Basel, das Geologisch-Paldontologische Insti-
tut in Basel (Prof. A. Wetzel, H.-R. Rilegg, C.
Schneider), die Stadt Basel, die Fachhoch-
schule Nordwestschweiz (Prof. J. Eisenecker,
D. Binggeli, R. Schorpp) sowie der Schweize-
rische Nationalfonds zur Forderung der Wis-
senschaftlichen Forschung. Dr. A. Puschnig
und Dr. B. den Brok halfen bei der redaktio-
nellen Arbeit. Ihnen allen mochte ich herzlich
danken.
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