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Zur neueren Diskussion uber die
kambrische Explosion

von Reinhard Junker

Einleitung

Die Prikambrium-Kambrium-Grenze in der
geologischen Periodenfolge markiert die grofite
Diskontinuitit in der Fossiluberlieferung (vgl.
Abb. 1). Der untere Teil des Kambriums ist
durch eine groBe Anzahl erstmals fossil erhalte-
ner Tiergruppen in enormer Verschiedenartigkeit
gekennzeichnet, wihrend vergleichbare Formen
oder passende Vorstufen in tieferen Schichten
des oberen Prikambriums weitgehend fehlen.
Daher wird bis heute in der Paliontologie (Fos-
silforschung) von der ,. kambrischen Explosion‘
gesprochen (VALENTINE 2004, ERwIN & VALEN-
TINE 2013).

Lebewesen aus allen bekannten Tierstaim-
men, die Hartteile besitzen, sind in kambrischen
Schichten (meist bereits im Unterkambrium)
vertreten. Zu den im Kambrium vertretenen
Tierstimmen gehoren z. B. Schwimme (Pori-
fera), Hohltiere (Coelenterata), Ringelwiirmer
(Annelida), Armftiler (Brachiopoda), Gliederfu-
Ber (Arthropoda), Weichtiere (Mollusca), Stachel-
hiuter (Echinodermata) und auch Chordatiere
(Chordata; darunter als ,,erste” Wirbeltiere auch
kieferlose Fische). Diese Tierstimme sind zudem
von Beginn ihres fossilen Nachweises an in der
Regel in verschiedene, deutlich abgrenzbare
Untergruppen (Klassen) aufgespalten' und geo-
graphisch meist weit verbreitet. Die verschieden-
artigen Tiergestalten sind zudem durch komplexe
Beziehungen miteinander verbunden; es tauchen
also ganze Okosysteme plétzlich in komplexer
Form auf; ihre fossile Uberlieferung endet oft
ebenso abrupt.

Die Verschiedenartigkeit der Formen in-
nerhalb der einzelnen Stimme ist hiufig von
Beginn ihrer Fossiliiberlieferung an betrichtlich.
So kommt das Ausmaf} der gestaltlichen Unter-
schiede unter den kambrischen Gliederflifern
der Spanne heutiger Formen nahe (FORTEY et
al. 1996, 14; die Formen selber sind aber ver-
schieden von den heutigen). WrAy et al. (1996,
572) weisen darauf hin, dass die am iltesten
datierten fossilen Trilobiten* (dreilappig gebaute
krebsartige Tiere) auf verschiedene biogeogra-
phische Regionen verteilt und morphologisch
so gestaltet sind, dass sie in Cladogrammen*

(Ahnlichkeitsbiumen = Baumdiagrammen) als
hochspezialisiert erscheinen.? Ahnliches gilt fiir
Weichtiere und Armftiler (FORTEY et al. 1996,
21) sowie fur Moostierchen (Bryozoen) (VALEN-
TINE et al. 1996, 376; CoorPER & FORTEY 1998,
152). Allgemein schreiben FORTEY et al. (1996,
16) tber die Verschiedenartigkeit der kambri-
schen Formen am Ende des Unterkambriums:
,»Bis zum spiten Unterkambrium sind sowohl
Verschiedenartigkeit als auch Breite der Taxa*
ebenso grol} wie diejenige in heutigen Oze-
anen oder ibertreffen diese sogar” (FORTEY et
al. 1996, 16).> Ahnlich stellt auch Erwin (1999,
622f)) fest: ,,... alle zeigen die entwicklungsge-
schichtliche Breite der Entwicklungslinien zur
Zeit der frithkambrischen Phase der Radiation.“*
GEYER (1998) spricht vom ,,abrupten Auftreten
von Metazoen- [Vielzeller-] Gruppen, deren
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Abb. 1 Grober Uberblick
Uber die fossile Dokumen-
tation von Tierstammen
im Phanerozoikum* sowie
der Klassen des Stamms
der Chordatiere (Fische bis
Saugetiere). (Nach Czivak et
al. 1981, verandert)
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Kompakt

Im unteren Teil der erdgeschichtlichen Periode des Kambriums
(Abb. 1, 3) ist eine groRe Anzahl von Tiergruppen in enormer
Verschiedenartigkeit fossil Gberliefert, wahrend vergleichbare
Formen oder passende Vorstufen in alteren Schichten des Pra-
kambriums weitgehend fehlen. Diese markante fossile Diskon-
tinuitat —das ziemlich abrupte Erscheinen® einer vielgestaltigen
Tierwelt — wird als ,kambrische Explosion“ bezeichnet.

Es ist mittlerweile zwar eine erhebliche Anzahl von Viel-
zellern auch im Prakambrium entdeckt worden, doch handelt
es sich dabei haufig um Formen, die nicht als Vorstufen der
kambrischen Tierwelt gewertet werden, sondern eigene Linien
reprasentieren, die friih ausgestorben sind (v. a. die Ediacara-
Fauna). Die prakambrischen Formen erscheinen ihrerseits in
drei Faunenvergesellschaftungen ebenfalls relativabrupt. Auch
die vielfaltigen winzig kleinen (< 2mm) beschalten Fossilien im
untersten Kambrium (sog. ,small shelly-Fauna“) eignen sich
nur teilweise als mogliche Vorlaufer; fur ihr Auftreten kdnnen
okologische Griinde wahrscheinlich gemacht werden. In den
unterkambrischen Stufen des Tommotiums und Atdabaniums
(Stufen 2 und 3 in der neueren Nomenklatur, vgl. Abb. 3) nimmt
die Verschiedenartigkeit der Formen rasant zu; diese Phase von
ca. 6-10 Millionen radiometrischen® Jahren wird meistens als
eigentliche kambrische Explosion bezeichnet. Radiationen* im
jungeren Kambrium und Ordovizium fiihren zu keiner markan-
ten Erh6éhung der Verschiedenartigkeit der Tierstamme mehr;
wahrend des Kambriums wird in der Regel bereits das Maximum
an Verschiedenartigkeit der Tierstimme erreicht. Nur relativ
wenige Formen werden als mogliche Vorlaufer der kambrischen
Tierstamme diskutiert, ihre Natur ist meist umstritten. Eine
Anzahl neuerer Fossilfunde vergrolRert die kambrische Vielfalt
noch weiter.

Woraufdie kambrische Explosion zurtickzufuihren ist, konnte
im Rahmen evolutionarer Modelle bisher nicht geklart werden.
Diskutiert werden genetische, okologische und geologische
Ursachen. Die Vielfalt der nachweisbaren Bauplane erfordert
das Vorhandensein entsprechender genetischer Grundlagen.
Ein Zusammenhang mit dem Auftreten von Hox-Genen* oder
mit Genduplikationen* ist eher unwahrscheinlich. Haufig
werden zahlreiche Neuverschaltungen von Genen als Ursache
angenommen, doch ist experimentell nicht gezeigt, dass auf
diese Weise neue Bauplanelemente entstehen kénnen; im

Reich (Regnum}) Tiere (Animalia)

Abteilung (Divisio)

Eigentl. Vielzaller (Eumetazoa)

Gegenteil ist bekannt, dass Anderungen in Kernbereichen
von Gen-Regulations-Netzwerken zu schweren Schadigungen
flhren. Dass dies zur Zeit des Kambriums grundlegend anders
gewesen sein konnte, ist spekulativ und wenig plausibel. Zudem
kann allgemein aus der Art der Unterschiede zwischen verschie-
denen Organismen nicht auf den Modus ihrer Entstehung (und
auch nicht auf Evolution) geschlossen werden, da Unterschiede
keinen Mechanismus begriinden kénnen.

Aufgrund von Genvergleichen heute lebender Formen ver-
schiedener Tierstamme wird evolutionstheoretisch allgemein
ein genetisch komplexer Vorfahre angenommen. Wie dieser
hypothetische Organismus entstanden ist, ist unbekannt.
Weiter stellt sich die Frage, woflr er die vielen Gene primar
bendtigte, die bei den spater entstandenen kambrischen Tier-
stammen fir die Ausbildung von Organen genutzt werden, die
beim gemeinsamen genetisch komplexen Vorfahren noch nicht
existiert haben konnen.

Die Auffassung, der Fossilbericht des Kambriums und Pra-
kambriums konnte sehr unvollstandig sein (Artefakt-Hypothe-
se), ist angesichts zahlreicher fiir Fossilisierung geeigneter Sedi-
mentgesteine* sowie des Vorkommens von sehr kleinen Fossili-
en und von fossilisierten Weichteilen unplausibel. Molekulare
Daten (Gensequenzvergleiche von Tieren aus verschiedenen
heutigen Tierstammen) lassen zwar den Schluss auf eine mehr
oder weniger tief prakambrische Entstehung der Tierstamme
zu (die dann erst im Kambrium fossil in Erscheinung treten).
Daraus resultiert jedoch keine Erklarung fiir die Entstehung
der kambrischen Formen, sondern die Befunde dokumentieren
eine Diskrepanz zwischen morphologisch-paldontologischen
und molekularen Daten.

Neben genetischen werden auch 6kologische und geologi-
sche Veranderungen als Ausloser der kambrischen Explosion
in Betracht gezogen. Aber auch diese beantworten nicht die
offenen Fragen, sondern liefern lediglich ein Spektrum der zu
berlicksichtigenden Begleitumstande. So ermoglichen weder
ein freier Raum, abiotische Faktoren wie Klimaanderungen
oder ein hypothetisches Rauber-Beute-Wettriisten an sich
eine Evolution der Bauplane, sondern konnten allenfalls als
Triebfedern dafiir gewertet werden. Davon abgesehen sind
alle Vorschlage fiir 6kologische und / oder geologische Aus-
[6ser umstritten.

kommen zahlreiche Formen hinzu, bei denen
unklar oder umstritten ist, ob sie sich tiberhaupt
an bekannte Tierstimme anschlieBen lassen und

Abb. 2 Die verschiedenen
Klassifikationsebenen am
Beispiel der Hundeartigen.
Je nach Autor kdnnen auch
noch Unter- und Uberfamili-
en, Teilklassen u. a. m. einge-
fuhrt werden.

Stamm (Phylum)
Klasse (Classis)
Ordnung (Orda)

Familie (Familia)

Chordatiere (Chordata)
Sdugeatiere (Mammalia)
Raubtiere (Carnivora)

Hundeartige (Canidae)

Gattung (Genus) Wolfs- und Schakalartige (Canis)

Art (Species) Haushund (C. familiaris)

hochgradige Verschiedenartigkeit in ihrem Aus-
mal ritselhaft bleibt. Schon im Unterkambrium,
oder zumindest bis zum spiteren Kambrium,
tauchen fast alle heutigen Stimme auf, dane-
ben aber auch Metazoen, die sich nicht oder
nur unter Zurechtbiegen der Diagnosen in die
gingigen Tiergruppen einordnen lassen.” Denn
zu den auch heute vertretenen Tierstimmen

die den kambrischen Reichtum an Tiergestalten
noch erheblich vergroBern. So beschreibt Gourp
(1991) unter den Fossilien des Burgess-Schiefers
in Britisch-Kolumbien (Kanada) 20 neue Tier-
stamme mit groBen Bauplan-Unterschieden, die
er als ,,irre Wundertiere® bezeichnet; die auBlerst
vielgestaltigen Tiere nennt er ,einzigartige
GliederfiiBer* mit einem ,,Maximum an anato-
misch leistungsfihigen Moglichkeiten®. Seiner
Meinung nach iibertreften die Burgess-Fossilien
,wahrscheinlich das gesamte Spektrum des
wirbellosen Lebens in den heutigen Ozeanen*
(vgl. auch Conway Mornris & PeeL 1995, 3067).
Andere Paliontologen sind zurtickhaltender. Sie
meinen, dass das damalige Tierspektrum nicht so
grof} war wie GOULD annimmt, und kritisieren
die Aufstellung so zahlreicher neuer Tierstimme



(z.B.FortEY 2002). Doch wie immer man diese
Funde auch taxonomisch* einordnet, es indert
nichts an der erstaunlichen Verschiedenartigkeit
kambrischer Tiergestalten.

THomas et al. (2000) stellen 182 Strukturele-
mente skeletttragender Tierstimme zusammen
(sowohl von Innen- als auch AuBenskeletten)
und weisen nach, dass 146 davon in den Ske-
letten des mittelkambrischen Burgess-Schiefers
vorkommen. ,,Innerhalb von 15 Millionen
Jahren des Erscheinens der Kronengruppen der
Tierstimme mit Hartteilen als wesentlichem
Bestandteil sind mindestens 80% der Skelett-
Designelemente, die unter heutigen und aus-
gestorbenen marinen Vielzellern bekannt sind,
genutzt worden (THOMAS et al. 2000, 1239).8

Die hauptsichlichen Unterschiede zwischen
den Bauplinen der Tierwelt waren also zu Beginn
der dokumentierten Fossiliiberlieferung vielzel-
liger Organismen bereits vorhanden. VALENTINE
(2004) stellt in seiner Monographie der kamb-
rischen Tierwelt fest, dass sich dieser markante
Einschnitt seither durch viele Forschungen be-
statigt hat. FORTEY et al. (1996, 23) schreiben: ,,Es
gibt kaum Fossilien, welche auf Verbindungen
zwischen den Stimmen hinweisen.*” Unter den
kambrischen und den wenigen prikambrischen
Formen finden sich also kaum Fossilien, welche
die verschiedenen Stimme miteinander verbin-
den. Schon hier sei angemerkt, dass auch solche
verbindenden Formen nicht automatisch als
evolutionire Bindeglieder bzw. Ubergangsfor-
men interpretiert werden konnen. Vermittelnde
Formen passen dann nicht als Bindeglieder, wenn
zwar einzelne Merkmale zu einer Ubergangsstel-
lung passen, andere aber nicht und dazu wider-
spriichlich sind (Nihere Erlduterungen im Kasten
,,Bindeglieder oder Mosaikformen?*).

Auch VALENTINE (2004, 31, 35) stellt fest,
dass von keinem einzigen Stamm die Vorliufer
bekannt sind, ebenso sei der Weg der Entstehung
bei allen Klassen der Wirbellosen unbekannt.
,»Der Fossilbericht vor der Explosion ist noch
zu diirftig (oder zu wenig bekannt), um klare
R ekonstruktionen der Formen zu erlauben, die
Vorlaufer der kambrischen Stimme waren* (VA-
LENTINE 2004, 5). Zur Herkunft der Chordatiere,
zu denen vor allem die Wirbeltiere gehdren, stel-
len WEHNER & GEHRING (1995, 716) fest: ,,Der
evolutive Ursprung der Chordaten liegt vollig im
Dunkeln.* Nachfolgende Verinderungen (d. h.
die Differenzierung innerhalb der Stimme oder
der Klassen) sind zwar immer noch sehr erheb-
lich, aber in threm Ausmal geringer als wihrend
der postulierten, aber fossil weitgehend nicht
belegten hypothetischen vorkambrischen Evo-
lution (ErwIN et al. 1997, 126).'° | Was danach
noch an evolutiven Transformationen erfolgte,
waren bei aller Formenvielfalt im Grunde nur

Zum Verstandnis der Klassifikation

Das Tierreich wird in Stamme unter-
teilt, die Unterschiede zwischen den
Stammen sind also maximal; man
kann sagen, die Stamme stehen fir
die grofsten Bauplanunterschiede.
Die Stamme werden weiter unter-
teilt in Klassen, beispielsweise wer-
den die Chordatiere® in die Klassen
der Knochenfische, Knorpelfische,
Amphibien, Reptilien, Vogel und
Saugetiere sowie weitere Gruppen

ohne echte Wirbelsaule (die nur
die Chorda* [= sog. ,Riickensaite,
elastischer Achsenstab] als Stitzstab
besitzen) unterteilt. In der Cladistik*
(= Verfahren in der Systematik, bei
dem Organismen aufgrund von sog.
abgeleiteten Merkmalen in einem
Verzweigungsdiagramm angeordnet
werden) werden diese Unterteilun-
genteilweise anders vorgenommen.
Vgl. auch Abb. 2.

Verschiedenartigkeit und Vielfalt

Mit Verschiedenartigkeit (disparity)
wird die morphologische Variation,
also die Unterschiedlichkeit von
Bauplanen innerhalb einer grof3e-
ren Formengruppe bezeichnet, im
Gegensatz zur Vielfalt (diversity)
innerhalb eines engen Verwandt-

schaftskreises. Beispielsweise wirde
man zehn Hunderassen als vielfdltig
bezeichnen, dagegen zehn sehr
verschiedene Saugetierarten (etwa
von Fledermaus bis Blauwal) als
verschiedenartig.

Verschieden-
artigkeit Vielfalt
[Anzahl der (Anzahl der Gattungen)
Klassen)
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Variationen der in der kambrischen R evolution
etablierten Grundbaupline® (SEiLACHER 1992,

19).

Fossilien des Prikambriums

Es ist mittlerweile zunehmend auch aus dem
obersten Prikambrium eine ganze Anzahl von

Abb. 3 Kambrische Explosi-
on, dargestellt anhand der
Anzahl der Klassen (Ver-
schiedenartigkeit, disparity)
und der Anzahl der Gattun-
gen (Vielfalt, diversity). Im
oberen Teil des Unterkam-
briums erfolgt eine rasante
Zunahme. St.=Stufe. Stufe 2
wurde friher als Tommoti-
um, Stufe 3 als Atdabanium
bezeichnet. Diese Bezeich-
nungen werden im Text
teilweise beibehalten, ins-
besondere in Zitaten. (Nach
MarsHaLL 2006, vereinfacht).



Hinweis

Zugunsten der Les-
barkeit des Textes
wurden weitere Be-
lege zu den jeweili-
gen Ausfihrungen,
einige weiterflihren-
de Argumente sowie
Originalzitate in ei-
nen ausfihrlichen
Anmerkungsteil an
den Schluss gestellt.

Tierfossilien und Fossilien unklarer systemati-
scher Stellung entdeckt worden. Diese Formen
eignen sich aber groftenteils nicht als eventuelle
Vorlaufer der kambrischen Baupline (s. u.), da
sie meist sehr verschieden von den kambrischen
Formen sind (vgl. Abschnitt 1.1).

Die kambrische Explosion als schwerwie-
gendes evolutionstheoretisches Problem

Schon DArRwIN hatte die Vielfalt der kambrischen
Fossilien als Problem fiir seine Theorie vermerkt,
das einer Losung durch das Auffinden passen-
der Vorstufen bediirfe, sonst wire der Befund
eine ernsthafte Anfrage an seine Theorie. Nach
Gourp (1991, 38) war evolutionstheoretisch
erwartet worden, dass bei schrittweiser Evolu-
tion (dem Evolutionsmodus der Synthetischen
Evolutionstheorie) die Verschiedenartigkeit der
Lebewesen allmihlich groBer werden sollte und
sprach in diesem Sinne vom ,,Kegel wachsender
Verschiedenheit™ (s. u.; Abb. 10). Das Bild, das
der kambrische und prikambrische Fossilbericht
zeigt, ist davon deutlich verschieden, wie die
bisherigen Ausfiihrungen schon zeigten. Daraus
ergeben sich mehrere evolutionstheoretische
Probleme:Weshalb fehlen passende Vorstufen und
Bindeglieder weitgehend? Wie kénnen — Evo-

lution vorausgesetzt — in so kurzer Zeit derart
viele ganz unterschiedliche Baupline entstehen?
Diese Fragen haben das Potential, eine evolutive
Entstehung der kambrischen Tierwelt in Frage
zu stellen.

Kritik

Der explosive Charakter des fossilen Erschei-
nens der kambrischen Vielfalt der Tierbaupline
wird von manchen Autoren jedoch bestritten
und entsprechende Darstellungen werden kri-
tisiert. Nach Erscheinen des Buches ,,Darwin’s
Doubt“" durch einen bekannten Befiirworter
des Ansatzes des ,,Intelligent Design® (MEYER
2013) wurde diese Kritik ziemlich laut.'? Die
wichtigsten Kritikpunkte an MEYERs Buch kann
man wie folgt zusammenfassen. 1. Die kambri-
sche Explosion sei bei weitem nicht so explosiv
wie das oft behauptet wird. 2. Es gebe anders als
MEYER behauptet durchaus Erklarungen dafiir,
wie die neuen Baupline in kurzer Zeit entstehen
konnten. Unter Beriicksichtigung dieser beiden
Einwiande sei das auch als ,,Darwins Dilemma“
benannte evolutionstheoretische Problem der
kambrischen Explosion 16sbar, wenn nicht sogar
bereits gelost. Beiden Kritikpunkten widmen
sich die folgenden Ausfithrungen.

1. Wie explosiv war die kambrische Explosion?

Der Begrift ,,Explosion® soll in diesem Artikel
beschreibend verstanden werden (genauso wie die
Begriffe ,,erscheinen und ,,auftauchen®; vgl.
Anm. 5) und zum Ausdruck bringen, dass eine
erhebliche Vielfalt von Lebensformen abrupt
fossil in Erscheinung tritt. Evolutionstheoretiker
benutzen diesen Begrift dagegen als Metapher,
mit der eine sehr schnelle Evolution beschrieben
werden soll. Im evolutionstheoretischen Deu-
tungsrahmen wird in diesem Zusammenhang u.a.
diskutiert, ob die ,,Explosion‘ echt ist (oder nur
ein Erhaltungsartefakt) und falls ja, wie Evoluti-
on so rasant erfolgen konnte. Mit diesen beiden
Fragen befasst sich der vorliegende Artikel in
wesentlichen Teilen.

Einige Forscher behaupten, die kambrische
Explosion habe sich iiber einen langen Zeitraum
von bis zu 80 Millionen Jahren hingezogen, so
dass der Begrift ,,Explosion gar nicht gerecht-
fertigt sei, sondern einer veralteten Sicht entspre-
che.’*Wenn es so wire, wire es erstaunlich, dass
zwei Experten auf dem Gebiet der kambrischen
Paliontologie, Douglas ERwiN und JamesVALEN-
TINE, ihrem im Jahr 2013 erschienenen Buch
den Titel ,, The Cambrian Explosion® gegeben

haben.VALENTINE hat 2004 ein volumindses Werk
zur kambrischen Explosion herausgebracht, in
dem er zu folgendem Fazit gelangt: ,,Insgesamt
implizieren die kambrischen Fossilien eine Ex-
plosion von Bauplinen, die zugrundeliegenden
Ursachen bleiben jedoch unsicher” (S. 194)."
Weiter schreibt er: ,,Organismen mit den cha-
rakteristischen Bauplinen, die wir von den heute
lebenden Stimmen kennen, erscheinen abrupt
im Fossilbericht, viele von ihnen in einem engen
geologischen Zeitfenster von vielleicht 5 bis 10
Millionen Jahren. ... Keiner dieser Stimme kann
iiber fossile Zwischenformen zu einer Vorlau-
fergruppe zurlickverfolgt werden ... In keinem
Fall wurde ein Formen-Kontinuum iiber ein
breites Feld von Bauplangestalten gefunden;
die Staimme dhneln einander auch nicht stirker
wihrend ihrer frithen Fossilgeschichte*" (S. 37;
Hervorhebungen nicht im Original).
Nachfolgend soll gezeigt werden, dass die
Aufblihung auf 80 Millionen Jahre unsachgemif3
ist, da verschiedene Aspekte der Paliontologie
des Kambriums und des Prikambriums (insbe-
sondere des Ediacariums als letzter Periode des
Prikambriums) durcheinander gebracht werden,



wodurch das evolutionstheoretische Problem des
plotzlichen Erscheinens verschleiert wird. Man
muss hier nimlich vier Aspekte unterscheiden:

1. Die vorkambrische Fossiliiberlieferung,

2. die ,,;small shelly-Fauna® zu Beginn des
Kambriums,

3. das Erscheinen zahlreicher Tierbaupline
im Unterkambrium (die eigentliche ,,kambrische
Explosion®) und

4.die weitere Radiation dieser Baupline bzw.
das Erscheinen von Untergruppen und Kronen-
gruppen imVerlauf des Kambriums (und spiter).

Die Vermischung dieser vier Aspekte ist
deshalb unsachgemil3, weil die vorkambrischen
Fossilien nur in wenigen Fillen als mogliche
Vorldufer einiger weniger kambrischer Formen
diskutabel sind und weil viele Baupline erstmals
tatsichlich in einem engen Zeitfenster erschei-
nen. Dies soll nachfolgend genauer ausgefiihrt
werden. AnschlieBend werden weitere Argu-
mente kritisch betrachtet, durch die die evolu-
tionstheoretische Problematik der kambrischen
Explosion entschirft werden soll.

1.1 Die Ediacara-Fauna und andere
vorkambrische Faunen entscharfen
die kambrische Explosion nicht

Die kambrische Tierwelt umfasst nicht die ersten
bzw. dltestenVielzeller. Auch aus dem Prikambri-
um sind Vielzeller-Fossilien bekannt, vor allem
die ritselhafte Ediacara-Fauna. Sie verschwindet
groBenteils zu Beginn des Kambriums wieder
von der Bildfliche, einige Formen sind auch
noch aus dem Kambrium bekannt (NARBONNE
2005).

Bei der Ediacara-Fauna handelt es sich meist
um eigenartige, zentimeter- bis dezimetergroBe
Organismen, fast ausschlieBlich ohne inneres
oder duBeres Skelett (Abb. 4, 5). Sie wurde erst-
mals 1946 bei Ediacara (Australien) entdeckt
und inzwischen auf fast allen Kontinenten ge-
funden. Spiter wurden diese Organismen von
dem deutschen Paliontologen SEILACHER als
Vendobionten bezeichnet (nach der jungprikam-
brischen Vendium-Periode, heute Ediacarium).
Es handelt sich um ritselhafte Organismen:
SEILACHER sieht in thnen spezialisierte, einzellige
Mikrobenbhiillen, ,,lebende Luftmatratzen (mit
Protoplasma gefiillte Pneus), ohne innere Orga-
ne; die Korperhiillen sind in sehr verschiedener
Weise mit Lamellen abgesteppt. Angesichts der
ungewdohnlichen Baupline ist die taxonomische*
Einordnung hoch umstritten.'® Die Ediacara-
Fossilien wurden schon als Protozoen (Einzeller),
als flechtenartige Organismen, alsVerwandte der
Nesseltiere (Cnidaria, z. B. Quallen), als Schwe-

Glossar

Biostratigraphie: Schichtbeschrei-
bung aufder Basis des Fossilinhalts.
Chorda: Elastischer Stltzstab ent-
lang der Korperachse bei den danach
benannten Chordatieren.

Cladismus, cladistisch: Auf quan-
tifizierbare Daten basierende Ta-
xonomie, in der alle verfligbaren
Merkmale von Organismen gleich-
berechtigt berticksichtigt werden,
um Verwandtschaftsbeziehungen
in einem Baumdiagramm darzu-
stellen.

Cladogramm: Baumdiagramm,
Ahnlichkeitsbaum (— Cladismus);
auch als Dendrogramm bezeichnet.
Genduplikation: Verdopplung eines
Gens.

homolog: bauplangleich, als ,ab-
stammungsbedingt ahnlich inter-
pretiert.

Hox-Gene: Familie von Regulations-
genen, die bei der Gliederung des
Embryos entlang der Korperlangs-
achse mafgeblich beteiligt sind.

Kambrium: Erdgeschichtliche Pe-
riode, in der in grolRer Zahl und
Verschiedenartigkeit zahlreiche Tier-
bauplane erstmals fossil Uberliefert
sind (vgl. Abb. 1,3).

Phanerozoikum: Das Phanerozoi-
kum umfasst alle geologischen
Systeme, die in groBem Umfang
Vielzeller-Fossilien bergen, vom —
Kambrium bis heute (vgl. Abb. 1).
,Phanerozoikum“ bedeutet ,das
Leben erscheint” (in fossil erhaltener
Form). Mittlerweile ist auch im jin-
geren Prakambrium eine Reihe von
Vielzellergruppen entdeckt worden
(vgl. Abschnitt 1.1).

Radiation: Entstehung vieler unter-
schiedlich angepasster Arten aus
einer Stammform in relativ kurzer
Zeit.

Sediment(gestein): Durch Ablage-
rung entstandene Schichten bzw.
geschichtetes Gestein.

Signaliibertragung: Biochemische
und physiologsche Prozesse, durch
die Zellen auf Reize reagieren, diese
umwandeln und weiterleiten.
Taxon, pl. Taxa: Klassifikationsein-
heit in der — Taxonomie, z.B. Art,
Gattung, Familie (vgl. Abb. 2).
Taxonomie: Biologische Arbeitsrich-
tung, die die Mannigfaltigkeit der
Organismen beschreibt, benennt
und ordnet.

Trilobiten: Dreilappige Krebstiere.

stergruppe der Cnidaria und dem Rest der Tiere,
als Reprisentanten weiterentwickelter Stimme,
als Reprisentanten eines neuen Reiches oder als
Vertreter einer der bekannten Stamme (Nessel-
tiere, Plattwiirmer, Ringelwiirmer, Gliederfil3er,
Stachelhduter) interpretiert (NARBONNE 2005,
431f.; vgl. Dzik 2003, 114). RETALLACK (2012)

interpretiert die Ediacara-Fauna als groBe ses-

Abb. 4  Ediacara-Fauna“:
eigenartige, hartkorperlose
Organismen, die erstmals
1946 bei Ediacara (Australi-
en) entdeckt und inzwischen
auf fast allen Kontinenten
gefunden wurden. Naheres
im Text. (Nach Goutp 1991)



Abb. 5 Eines der Ediacara-
Fossilien: Dickinsonia
costata. Die systematische
Zugehorigkeit dieser Gat-
tung ist sehr umstritten. Die
GroRe variiert von einigen
Zentimetern bis tiber 1 m
bei nur wenigen Millimetern
Dicke. (GNU Freie Dokumen-
tations-Lizenz)

sile (festsitzende) landlebende Organismen, die

flechtenartig auf kiihlen, trockenen Boden gelebt
hitten (vgl. RETALLACK 1994). Diese Deutung
ist aber sehr umstritten (Xiao & KnautH 2012).
,Dieser verwirrende Zustand folgte aus der Tat-
sache, dass diese Korperfossilien keine gemeinsa-
men anatomischen Details mit modernen Grup-
pen hatten, und daher die Zuordnungen anhand
ungefihrer Ahnlichkeiten wie duBerliche Gestalt
und Form vorgenommen werden miissen, eine
Methode, die hiufig auch in anderen Fillen zu
falschen Schliissen fuihrte® (VALENTINE & ERWIN
1987, 132)." Eine klare Bezichung zu bekann-
ten Stimmen ist somit nicht nachvollziehbar
oder mindestens fraglich.” Dariiber besteht
unter den Bearbeitern weitgehend Einigkeit
(vgl. FORTEY et al. 1997, 429"; BubD & JENSEN
2000, 270; Bupp 2003b%, BRASIER. & ANTCLIFFE
2004, 1115%!, CarrOLL et al. 2005%%; VALENTINE
2002, 289;VALENTINE 2004, 188%; Bupp 2008%;
NARBONNE 2004, 1143%°; NEwmaN 2010, 284%;
ErwiN et al. 2011, 1093%; RETALLACK 2012%;
Anonymus 2012%; ErwiN & VALENTINE 2013,
11441.%; vgl. auch das Lehrbuch von Zrzavy et
al. 2009, 210°"). Die Ediacara-Fauna birgt daher
so gut wie keine geeigneten Vorlaufer fiir die im
Kambrium auftauchenden Formen. Bei grof3zii-
giger Interpretation mogen Vertreter von drei
oder maximal vier Tierstimmen identifizierbar
sein: Weichtiere, Schwimme™, vielleicht Nessel-
tiere und ein Wurm-Stamm — gegeniiber etwa 30
nachgewiesenen kambrischen Stimmen (MEYER
et al. 2001, 19; MEYER 2013, 81-97; NARBONNE
2005, 433); doch das ist unter den Fachleuten
umstritten. ,,Die evolutioniren Beziehungen
zwischen Ediacara-Gruppen und kambrischen
Tieren bleiben unklar® (Xiao 2008)*. PETER-
SON et al. (2009, 737) stellen fest: ,,Obwohl das
Ediacarium voller organischer Formen ist, ist es
bemerkenswerterweise schwach bestlickt mit

tierischen Vorfahren; auller den Schwimmen
konnte nur Kimberella (Abb. 14) eine breite Ak-
zeptanz als Vielzeller erreichen, moglicherweise
als weichtierartiger Vielzeller.**

Ediacara-Fossilien wurden mittlerweile an
tiber 30 Lokalititen auf mehreren Kontinenten
gefunden und bislang sind mehr als 270 Arten
beschrieben worden. Sie werden im System der
Historischen Geologie in die Zeitspanne zwischen
575-542 Millionen radiometrische Jahre datiert
und reprisentieren die iltesten bekannten kom-
plexen makroskopischen Lebenstormen (SHEN
et al. 2008, 81). Man unterscheidet heute drei
verschiedene biostratigraphische* Vergesellschaf-
tungen: Avalon (579-560 Ma), White Sea (560-
550 Ma) und Nama (550-541 Ma) (Erwin 2011,
1039; NARBONNE 2005; WAGGONER 2003). Die
drei Vergesellschaftungen sind jeweils auf einen
bestimmten Lebensraum beschrinkt und repri-
sentieren drei hauptsichliche Okotypen in einem
globalen Umfang (GrRAZHDANKIN 2011, 343).%

Die Formenvielfalt der iltesten unter ih-
nen — die auf 575-565 Millionen Jahre datierte
Avalon-Gruppe von Neufundland — wurde
kiirzlich genauer analysiert. Es zeigte sich,
dass der insgesamt bekannte Formenreichtum
der Ediacara-Fossilien schon zu Beginn der
Fossiliiberlieferung voll ausgeprigt war. SHEN
et al. (2008) verwenden daher den Begriff
»Avalon Explosion®; sie sprechen von einem
»gescheiterten Experiment”, interpretieren die
Ediacara-Formen also als blinde Enden des hy-
pothetischen evolutioniren Stammbaums. Nach
Conway Mornis (2005) herrschten in den drei
Ediacara-Faunenvergesellschaftungen unter-
schiedliche Umweltbedingungen. Innerhalb der
drei Gruppen koénnten keine Veranderungen im
Laufe der geologischen Zeit festgestellt werden.
Die Ediacara-Fossilien entsprichen insgesamt
nicht dem, was man evolutionir erwarten wir-
de.* NARBONNE et al. (2012,417) sehen dagegen
in den drei Faunenvergesellschaftungen jeweils
groflere evolutionire Innovationen in Bezug auf
Vielzelligkeit, Segmentation (Korpergliederung),
Beweglichkeit und Kalzifizierung.”’

Vor einigen Jahren wurden weitere Formen
beschrieben, die wahrscheinlich noch alter und
taxonomisch von der Avalon-Fauna verschieden
sind (YuaN et al. 2011)*: Benthische Makrofos-
silien, die meist in situ als kohlige Abdriicke in
der Lantian-Formation (Siidchina) iiberliefert
sind. Die tiber 3.000 Einzelstiicke weisen ein
betrichtliches Ausmal} an taxonomischerVielfalt
und morphologischer Differenzierung auf und
lassen sich in finf morphologische Gruppen
unterteilen. Thre genauen Verwandtschaftsver-
hiltnisse sind unsicher. Zwei der fiint Typen
dhneln modernen Algen. Ein Typ ist Nesseltier-
artig, wihrend der Aufbau der Korperachse



der letzten beiden Typen ritselhaft ist und den
Verdauungstrakt eines wurmartigen Tieres repra-
sentieren konnte (YUuaN et al. 2011, 391f.). Die
phylogenetischen Zusammensetzungen bei bei-
den Faunen seien ,,drastisch verschieden® (Yuan
et al. 2011, 393); NarRBONNE (2011, 239) sieht
unter ihnen keine gemeinsamen Taxa, vielleicht
nicht einmal auf der taxonomischen Ebene des

39

Tierreichs (,,kingdom‘-Level).

Fazit

Insgesamt kann gefolgert werden, dass eine
Verbindung zwischen der vorkambrischen Or-
ganismenwelt und der kambrischen Explosion
nicht nachgewiesen oder allenfalls sehr schwach
ist. ,,.. die Korperfossilien (des Prikambriums)
tendieren nicht dazu, definierte anatomische
Details mit modernen Gruppen zu teilen, daher
miissen die Zuordnungen auf vage Ahnlichkeiten
der ungefihren Form und Gestalt gegriindet
werden, eine Methode, die sich in anderen Fillen
oft als irreflihrend erwiesen hat* (ERwIN et al
1997, 132)." Es ist daher keinesfalls gerechtfer-
tigt, die kambrische Explosion auf die zeitlich
vorangehende Ediacara-Fauna des Prikambriums
auszudehnen.

1.2 Die ,,small shelly-Fossilien“ an
der Basis des Kambriums

In der untersten Stufe des Unterkambriums ist

eine kleinwlichsige (< 2 mm) beschalte Fauna
fossil tiberliefert (Abb. 6); einige mit erkennbar

moderner Struktur, wahrend von den meisten
Mitgliedern dieser Fauna nur ,,winzige Klingen,
Hauben und Becher von unbestimmter Zuge-
horigkeit* gefunden wurden (GouLp 1991, 60).
Diese Fauna ist unter der Bezeichnung ,,small
shelly-Fauna® bekannt geworden. In einer Kritik
des Buches ,,Darwin’s Doubt” (MEeYER 2013)
bemingelt MarsHALL (2013), dass die ,,small
shelly-Fossilien von MEYER nicht berticksichtigt
worden seien. Dadurch wiirde die Wucht der
kambrischen Explosion iibertrieben dargestellt.
Denn diese Fossilien tauchen bereits zu Beginn
des Kambriums auf und wiirden das Zeitfenster
der kambrischen Explosion auf tiber 20 Millio-
nen Jahre vergroBern. MEYER (2013) erwihnt
diese Fossilien allerdings doch, wenn auch nur
in einer FuBnote (S.425). Die small shelly-Fauna
hat phosphathaltige Schalen, ist weltweit ver-
breitet, taucht zeitgleich mit phosphatfithrenden
Sedimenten auf und verschwindet mit deren
Ausklingen wieder (ein deutlicher Hinweis auf
okologische Zusammenhinge, vgl. MALOOF et
al. 2010, 1750f., 1752*; ERWIN & VALENTINE
2013, 151; StepHAN 1994). Die nachfolgenden
Organismen besitzen dagegen Karbonate als
vorrangiges Baumaterial. Die Diversitit der small
shelly-Fossilien ist erheblich und diirfte viele
verschiedene Linien reprisentieren (ERwWIN &
VALENTINE 2013, 149). Auch wenn viele small
shelly-Fossilien kaum verstanden seien, reprasen-
tieren sie nach ERwiN & VALENTINE (2013,151%)
doch eine groBe und phylogenetisch getrennte
Gruppe, die auf ein enges taphonomisches*
Fenster beschrinkt ist. MALOOF et al. (2010) un-

Abb. 6 Kambrische small-
shelly-Fossilien. A Anabarites
tripartitus (Anabaritidae,
inc. sed.); B Hyolithellus sp.
(Hyolithelminthes); C Proto-
hertzina unguliformis (Proto-
conodonta); D hyolithomor-
pher Hyolith; E Conotheca
brevica (orthothecimorpher
Hyolith); F Cupitheca sp. (inc.
sed.); G Australohalkieria
superstes (Coeloscleritopho-
ra, Halkieriidae); H Archia-
sterella hirundo (Coeloscle-
ritophora, Chancelloriidae);

| Micrina sp. (Tommotiidae);
J Paracarinachites sinensis
(Paracarinachitida); K Cam-
broclavus fangxianensis; L
Anabarella simesi (Mollusca);
M Pelagiella deltoides (Mol-
lusca); N Ocruranus finial.
Lange der Balken jeweils

0,1 mm.

(Aus MaLoor et al. (2010), Fig.
2; aus verschiedenen Quel-
len zusammengestellt; ©
Geological Society of Ameri-
ca; http://www.geosociety.
org/pubs/copyrt.htm)



- CarroLL (2000): Innerhalb weniger als 10 Millionen Jahren erscheinen fast
alle hochentwickelten (advanced) Tierstamme.>’

- VALEnTINE et al. (1999) sprechen von einem Zeitraum zwischen etwa 530 und
520 Millionen Jahren®8, ebenso VaLenTINE (2002).

+ Bew (1997): ,Innerhalb einer Periode von nur 5-10 Millionen Jahren.*

« Vavourl & LeHNER (2009): ,Plotzliches Auftauchen einer fast vollstdndigen
Vielfalt von Tierbauplanen vor ungefahr 530 bis 520 Millionen Jahren.“*°

- OHNO (1996): Fast alle heutigen Tierstamme tauchen wahrend einer ,er-
staunlich kurzen Dauer” von nur 6-10 Millionen Jahren auf.

« Erwin et al. (1997, 132): In Gesteinen des Tommotiums und Atdabaniums
im Unterkambrium, zwischen etwas 530 und 525 Millionen Jahren erfolgte
die kambrische Explosion.®°

- Erwinetal. (2011):,Verschiedene Bilateria-Linien tauchen offenbarinnerhalb
weniger Millionen Jahre wahrend des frithen Kambriums auf ...“¢* ,Studien von
Fossilien des Ediacariums und Kambriums erweitern die morphologische Viel-
falt der Linien zunehmend, aber das Auftauchen von Uberresten und Spuren
von Zweiseitentieren im Kambrium bleibt abrupt” (Erwin et al. 2011, 1091).%2
- ErwiN & VALENTINE (2013, v, 5) sprechen von einem explosiven Erscheinen vieler
verschiedener, morphologisch abgegrenzter Fossilien in einem ,geologisch
kurzen Intervall zwischen ungefahr 530 und 520 Millionen Jahren®, darunter
auch Tiere, die ausschliel3lich Weichteile enthalten.®?

- Voneinem ,plétzlichen Erscheinen® oder ,,pl6tzlicher Ausweitung® von Stam-
men und Unterstdmmen sprechen auch Forrey et al. (1996)%4, CHen (2009)°,
CaporaLE (2009), GrosBera (1990)°, Wray et al. (1996)%7, BromHam (2003)% und
WheaT & WaHLBERG (2013)%°.

- Als ,voll ausgebildet und als zu ihren Stammen zugehdrig erkennbar be-
zeichnen Barnes et al. (2001, 9f.) die kambrische Vielfalt; der Fossilbericht helfe
nicht zum Verstandnis ihres Ursprungs und ihrer friihen Diversifikation.”

- Von einem ,geologischen Augenblick®, in dem alle verschiedenen Korper-
bauplane erscheinen, sprechen Koonin (2007)7* und PeTerson et al. (2009)72.

- Viele evolutionstheoretisch orientierte Biologen, die keine Paldontologen
sind, verstehen die aktuelle Literatur zur kambrischen Fossiltberlieferung
ebenfalls so, dass die ,Explosion” echt ist. Als aktuelles Beispiel sei Cases
(2013, 239ff) zitiert, der die Explosion als echt betrachtet; sie durfe nicht
durch prakambrische Formen ausgedehnt werden, da die Ediacara-Fauna
nicht als Vorlaufer kambrischer Formen interpretiert werden konne, sondern
als ,gescheitertes Experiment” zu betrachten sei. Er zeigt auf, dass mit der
kambrischen Explosion funf groRere Ubergange zusammenfallen: Zentrali-
sierung des Nervensystems, Triploblastie (Vorkommen von drei Keimblattern),
zweiseitige Symmetrie, Auftreten von Organen und Organsystemen, Bildung
eines Gehirns (Cases 2013, 269).

Tab. 1 Einige Autoren, die
fur die kambrische Explosion
maximal ca. 10 Millionen Jahre
veranschlagen.

terteilen die iltesten unterkambrischen Faunen
in drei Schiibe (,,pulses®).

Eine phylogenetische Beziehung der small
shelly-Fauna zu den spiter im (Unter-)Kam-
brium auftauchenden Tiergruppen ist unklar.
MARSHALL (2006), der MEYERs Buch ,,Darwin’s
Doubt* kritisiert (s. 0.), sieht selbst keine engere
Verbindung der small shelly-Fossilien mit den
hauptsichlichen Innovationen der kambrischen
Tierwelt der unterkambrischen Stufen des
Tommotiums und Atdabaniums (Stufen 2 und
3; vgl. Abb. 3). Er stuft viele als taxonomisch
problematisch und schwer zu diagnostizieren
ein, ,,selbst auf dem taxonomischen Niveau von
Tierstimmen®‘. Lediglich einige Formen kénnen
Armfiilern (Brachiopoda) oder Weichtieren
(Mollusca) zugeordnet werden (MARSHALL 2006,
360; MALOOF et al. 2010, 1735).* In einem spiter
verdftentlichten Artikel schlieBen MARSHALL &
VALENTINE (2010, 1193) die small shelly-Fauna
von dem ,,zehn Millionen Jahre dauernden geo-

Hinweis

Schone Bilder und Re-
konstruktionen vom
Burgess Shale gibt
es unter http://bur-
gess-shale.rom.on.ca/
en/transcripts/slide-

show_gould.html logisch abrupten Erscheinen von Fossilien ganz

verschiedener Baupline® aus; diesen Zeitraum
setzen sie mit der ,,.kambrischen Explosion®
gleich.* Auch VALENTINE (2004, 304) merkt an,
dass die small shelly-Fauna schwer zu interpre-
tieren ist.

Auch wenn einzelne small shelly-Fossilien
moglicherweise einigen Tierstimmen zugeord-
net werden konnen, andert dies nichts daran, dass
mit Beginn des Tommotiums abrupt eine weitaus
groBere Formenvielfalt auftritt (vgl. Abb. 3). Die
small shelly-Fauna ist nicht geeignet, die kam-
brische Explosion nennenswert zu entschirfen,
denn der Hauptteil neuer Tierstimme taucht
tossil in einem engen geologischen Zeitfenster
fossil auf (vgl. Abschnitt 1.3).%

1.3 Das Erscheinen zahlreicher
Tierbaupldane im Unterkambrium ist
nach wie vor ,,explosiv*

Aus den bisherigen Ausfithrungen geht hervor,
dass mit der ,, kambrischen Explosion® diejenige
Phase des Kambriums gemeint ist, in der der
groBte Teil der morphologischen Innovation
fossil erstmals belegt ist (und in diesem Sinne
,,auftaucht®). BowriING et al. (1993, 1293) inter-
pretieren diesen Befund so, dass sich wihrend der
Stufen des Tommotiums und Atdabaniums (vgl.
Abb. 3, St.2 und 3) die Tiere so rasant entwickel-
ten, dass am Ende des Atdabaniums die meisten
heutigen Stimme und Klassen der im Meer le-
benden Wirbellosen bereits vorhanden waren.”’
In evolutionstheoretischer Deutung heil}t das:
Der Hauptteil der in der Sedimentationsabfolge
des Kambriums dokumentierten morphologi-
schen Innovationen erfolgte in einem Zeitfenster
von nur 5-6 Millionen, allenfalls 10 Millionen
Jahren (BowrING et al. 1993, 1297). Dabei tau-
chen mindestens 16 neue Tierstimme und etwa
13 Klassen erstmals im Fossilbericht auf (vgl.
Abb. 7). Dies wird in einer neueren Arbeit von
ErwiN et al. (2011, Fig. 1) im Grundsatz ebenso
bestitigt wie von ERwIN & VALENTINE (2013) in
ithrem jiingst erschienenen Buch ,, The Cambrian
Explosion® (S. 5): Eine groB3e Verschiedenartig-
keit und ein grofler Reichtum von Tierfossilien
erscheine in einem geologisch kurzen Intervall
von 530 bis 520 Millionen Jahren im Unterkam-
brium. Fast alle groBeren skeletttragenden heute
lebenden Staimme erscheinen mit komplexen
Organen erstmals in fossiler Form. Die Autoren
sprechen von einem ,,geologisch abrupten®
Erscheinen®, es gebe keine schone Abfolge des
Erscheinens zunehmend komplexerer Organis-
men.* Spiter (S.226) unterstreichen sie, dass die
Grundstruktur der Okosysteme des Phanerozoi-
kums* innerhalb von hochstens 10 Millionen



Abb. 7 Vielfalt von Bauplanen, die im Unterkambrium fossil Gberliefert sind. A Anomalocaris (Lobopoda, inc. sed.; ca. 50-100 cm lang), B Aysheaia (Lobopoda;
ca. 1-6 cm), C Eognathacantha ercainella (Chaetognatha, Pfeilwiirmer), D Cotyledion tylodes (Entoprocta, Kelchwiirmer; Kelchbreite ca. 6 mm), E Dinomischus
(incertae sedis; ca. 3 cm), F Hallucigenia (Onychophora, StummelfiiRer, inc. sed.; ca. 5 cm), G Haikouichthys ercaicunensis (Chordata, Vertebrata; ca. 3 cm), H
Wiwaxia (incertae sedis ; ca. 5 cm), | Leanchoilia (Arthropoda, GliederfiRer; ca. 5 cm), ) Lingulella chengjiangensis (Brachiopoda, ArmfiiRer; Schale ca. 1 cm), K
Camptostroma (Echinodermata, Stachelhauter; ca. 1,5 cm), L Stromatocystites (Echinodermata). — Quellen: A, E, F, H nach Gouto 1991; B www.burgess-shale.

rom.on.ca; illustration copyright Marianne Cotuns, C, G, | Wikimedia Commons, D aus ZHanc et al. (2013), J Quelle unbekannt, K aus Dzik (1993), L www.echino-
logia.com



Bindeglieder oder Mosaikformen?

Befinden sich unter den unter-
kambrischen Fossilien Formen,
die als evolutionare Bindeglieder
interpretiert werden konnten?
Manche Formen weisen einen Mix
aus Merkmalen auf, die typisch
sind fir verschiedene Tierstamme.
Solche Mosaikformen sind als ge-
meinsame Vorlaufer der betreffen-
den Stamme jedoch ungeeignet;
um als Bindeglied passend zu sein,
mussten ihre Merkmale in Bezug
auf die verbindenden Tierstamme
jeweils primitiv sein (s. z. B. Abb. 8).
Eine mosaikartige Verteilung von
Merkmalen bei verschiedenen Taxa
fuhrt zu netzférmigen Verbindun-
gen, die nur durch Annahmen von
Konvergenzenin einen Stammbaum
Lubersetzt“ werden kdnnen. Anders
ausgedriickt: Die Formen nahern
sich zur Basis der Fossiluberliefe-
rung hin nicht an, sondern weisen
unterschiedliche Mosaike auf.”? Bei-
spiele sind Vestustovermis (CHen et
al. 2005), Nectocaris (Conway Morris
1976, SmiTH & Caron 2010, BeNGTSON
2010), Hurdia (Daiev et al. 2009) oder
Vetulicola (Luo 2004).

Bubp (20033, 158) schreibt zu
den basalen kambrischen Taxa
(Hervorhebungen nicht im Original):
,One further aspect about these
now extinct basal taxa is that they
would have accumulated their own
autapomorphies not possessed by
the extant taxa. As a result, these
basal fossil taxa are bound to differ
from the extant clades: they will
not be diagnosable as members of
those clades; and they will show a
confusing mixture of some but not
all features of those clades, together
with a set of features absent from
them. It should be noted that this
characteristic mix has been repea-
tedly noted in Cambrian fossils.
For example, Hughes (1975) said of
the Cambrian arthropod Burgessia:
‘what is apparent from this restu-
dy is that Burgessia did possess a
mixture of characters . .. many of
which are to be found in modern ar-
thropods of various groups’ (Hughes,
1975, p. 434).“ Weiter weist Bubp
(2003a, 159) darauf hin, dass es
im Kambrium eine grol’e Anzahl
ungewohnlicher Taxa gibt: ,First,
the spectacular preservation of the
various Cambrian exceptionally-
preserved biotas such as the Burgess
Shale (Whittington, 1985) and, more
recently, Chengjiang (e.g., Hou and
Bergstrom, 1997), Sirius Passet (Con-
way Morris, 1998) and Orsten biotas

(e.g., Walossek, 1993), revealed a
great array of unusual taxa, almost
unparalleled in the subsequent
fossil record.“ Viele kambrische Taxa
konnten nicht einmal auf dem Level
von Tierstammen eingeordnet wer-
den (vgl. Goutp 1991). Ahnlich ZHang
et al. (2013, 6): , It is notable that a
significant number of animals that
arose in Cambrian explosion have
combinations of very unfamiliar
morphologies and anatomies, not
encountered in extant phyla.”

VALENTINE (2004, 115f) stellt fest,
dass sich hohere Taxa zwar relativ
leicht voneinander abgrenzen las-
sen, ihre Beziehungen jedoch um-
stritten seien. Er stellt acht verschie-
dene Verzweigungsmuster, die von
Fachleuten vorgeschlagen wurden,
in einer Abbildung nebeneinander;
sie unterscheiden sich erheblich —
ein Indiz dafir, dass es kaum oder
gar keine passenden Bindeglieder,
sondern verschiedenste Mosaike
gibt. VaLenTinE schreibt dazu: ,These
eight schemes, while representati-
ve, are far from exhaustive of the
variety that have been proposed.
There has been more agreement
on the contents of the higher-level
Linneantaxa than on theirinterrela-
tionships*(S.116). An anderer Stelle:
,[l]Instability in the position of
phyla in phylogenetic trees, whe-
ther based on morphological, de-
velopmental, or molecular data, is
commonplace” (S. 148). Ahnliches
stellen Zrang et al. (2013, 5) Uber
die Lophotrochozoa fest.”

Erwin & VALENTINE (2013, 176) ge-
langen zu einer ahnlichen Einschat-
zung: ,The stem groups, however,
commonly have unusual synapo-
morphies that are not known among
crown groups or that are mixtures of
characters not shared by any crown
group” (Hervorhebungen nicht im
Original).

Abb. 8 Die Gattung Nectocaris hat Merk-
male, die teils fiir Chordatiere (Rumpf),
teils fur GliederfuiBer (Kopfbereich)
typisch sind. Als Ubergangsform ist die
Gattung ungeeignet, da weder die Chor-
datiere aus den GliederfuiRern hervorge-
gangen sein konnen noch umgekehrt.
(Nach Goutp 1991)

Jahren nach dem Beginn der Diversifizierung
der Bilaterier (Zweiseitentiere) erreicht worden
sei.”® Die magere fossile Uberlieferung vor dem
Kambrium erlaube nicht die Rekonstruktion
der Baupline der letzten gemeinsamen Vorfahren
der kambrischen Stimme auller in einem sehr
allgemeinen Sinne (MARSHALL & VALENTINE
2010, 1194). Die frithen kambrischen marinen
Okosysteme erscheinen so komplex wie mo-
derne Okosysteme, zumindest in Bezug auf ihre
Ernihrungsbezichungen (ERwIN & VALENTINE
2013, 234).%

Die noch frithere Fauna enthilt dagegen
nicht zahlreiche groB3e, komplizierte Baupline
(ErwIN & VALENTINE 2013, 6); auBerdem sehen
diese beiden Autoren noch weitere unabhingige
Hinweise auf den explosiven Charakter in der
Vielfalt der Spuren und der Zunahme an orga-
nisch-wandigen (organic-walled) Mikrofossilien
(acritarchs) (ErwiN & VALENTINE 2013, 6f.).

Dass es sich bei den unterkambrischen
Formen meistens® um Stammgruppen-Fos-
silien handeln soll und nur relativ selten um
Kronengruppen-Fossilien (s. Kasten, Abb. 9; vgl.
MarsHALL & VALENTINE 2010, 1193), entschirft
das Problem der kambrischen Evolution nicht
und ist — entgegen MALOOF et al. (2010, 1752%)
— schon gar keine Lésung.

VALENTINE & JABLONSKI (2003, 520) fassen
zusammen: ,,Sofort sind wir mit einem Problem
konfrontiert, denn alle Klassen der wirbellosen
Meerestiere sind imVerborgenen entstanden —sie
koénnen nicht mit ihren Ahnen durch interme-
didre Formen in Verbindung gebracht werden
— was auf viele andere Ordnungen ebenfalls
zutrifft. Insofern verhalten sich die Taxa wie die
Stamme, die wie oben beschrieben ebenfalls
kryptogenetisch sind. Die meisten Stimme
entstanden jedoch aus kleinen, weichkdrperar-
tigen, schwer fossilisierbaren Gruppen, so dass
das Fehlen fossiler Vorliuferformen einfach zu
verstehen ist. Auf den anderen Seite entstanden
die Klassen und Ordnungen gut erhaltener
Kronengruppen groftenteils nach der Evolu-
tion erhaltungsfihiger Skelette, und ihr plotzli-
ches Auftauchen spiegelt wahrscheinlich einen
relativ schnellen Modus des Ursprungs ihrer
neuen Architektur wider, denn sonst waren die
Vorliuferlinien im Fossilbericht zu erwarten.*%
Die Zunahme an Verschiedenartigkeit war am
Ende des Unterkambriums weitgehend abge-
schlossen (MARSHALL 2006, 360%); Anderungen
danach im Mittel- und Oberkambrium ftihrten
zum Erscheinen von Kronengruppen innerhalb
der Tierstimme.

Die Feststellung, dass die eigentliche kam-
brische Explosion bzw. ihr Hauptteil in einer
Zeitspanne von maximal 10 Millionen radio-
metrischen Jahren erfolgte, wird von zahlreichen



Autoren geteilt (Tab. 1). Somit ist es im evolu-
tionstheoretischen Rahmen unsachgemill und
irrefihrend, wenn einige Autoren die kambrische
Explosion auf das gesamte Kambrium oder noch
dariiber hinaus ausdehnen (vgl. Anm. 8).

Bei der Diskussion um die Dauer der eigent-
lichen kambrischen Explosion darf zudem nicht
aus den Augen verloren werden, dass auch eine
langsame Evolution nicht die Entstehung der
Baupline und das Fehlen von Zwischenformen
erklirt. Gerade wenn man eine allmihliche
Entstehung der Baupline annimmt, wire die
Fossiltiberlieferung von weitaus mehr Binde-
gliedern zu erwarten.

SchlieBlich ist noch folgender Befund auf-
fillig: Es bestehen signifikante Liicken zwischen
den Tierstimmen von Anfang an. GouLp (1991,
38) charakterisierte das Muster des fossilen
Erscheinens von Taxa, das bei gradueller Evo-
lution zu erwarten ist, als ,,Kegel wachsender
Verschiedenheit” (vgl. Abb. 10), d. h. von ilteren
zu jlingeren Schichten sollte die Verschiedenar-
tigkeit allmihlich zunehmen. Aber weder die
kambrische noch die heutige marine Fauna
zeigen dieses Muster, vielmehr sind die Baupline
ausgesprochen in Aste mit einzigartigen Kon-
struktionen gruppiert, mit auffilligen Liicken
im architektonischen Stil, und dieses Muster
ist auch bei Klassen innerhalb der Stimme und
bis zu einem gewissen Ausmal3 auch bei den
Ordnungen innerhalb der Klassen festzustel-
len. Die Liicken zwischen den Bauplinen der
Kronengruppen existierten schon, als die ersten
Fossilien wihrend der kambrischen Explosion
erschienen und sind seither geblieben (ErwiN &
VALENTINE 2013, 340).” ,,Die morphologische
Verschiedenartigkeit ist zwischen den meisten
Tierstimmen so grof3, dass die homologen*
Bezugspunkte und Orientierungen, die fur
quantitative Untersuchungen der vergleichenden
Morphologie benétigt werden, fehlen (ErwIN
& VALENTINE 2013, 340).7

1.4 Verschiedenartigkeit vor Vielfalt

Die kambrische Explosion ist nicht nur wegen
des plotzlichen Erscheinens vieler Baupline
markant, sondern auch deshalb, weil wahrend des
Kambriums in der Regel bereits das Maximum
an Verschiedenartigkeit der Tierstamme erreicht
wird (VALENTINE 2004, 35, 43177; innerhalb der
Tierstamme gibt es allerdings die bekannten er-
heblichenVerinderungen des Formenspektrums
von Kambrium bis heute; nur das Ausmafy der
Verschiedenartigkeit wird nicht mehr grofer). Der
Fossilbericht zeigt vielfach zwei Muster: Explo-
sionen morphologischer Innovation und danach
Stabilitit von Bauplinen tiber grof3e Zeitriume

Kronengruppe, Stammgruppe

Zu einer Kronengruppe gehoren
der letzte gemeinsame Vorfahr
eines Taxons (z. B. eines Stammes,
einer Klasse, Ordnung usw.) und
alle seine heute lebenden oder
nur fossil bekannten Nachfahren.
Stammgruppen schlielen einerseits

daruber hinaus das erste Taxon ein,
das den charakteristischen Bauplan
der Kronengruppe besitzt, und alle
seine Nachfahren, die andererseits
nicht zur Kronengruppe gehoren
(vgl. VaLenTiNe 2002, 286/288°; vgl.
Abb. 9).

KROMNENGRUPPE

zum nichstméglichen heute
mulstierenden Stamm

ausgestorbena Gruppen

.;-""_A_\"".
[ [ ]

HinzufUgung abgeleiteter
Markmale innerhall der
Stammgruppe

Letzter gemeinsamer Viorfahr
won owel Stammen

hinweg (DavibsoN & Erwin 2010, 18478; Erwin
& VALENTINE 2013, 1577°). Das ist das klare Ge-
genteil von urspriinglichen evolutionstheoreti-
schen Erwartungen.® DavipsoN & Erwin (2010,
184) schreiben: ,,Wenn jede dieser groferen
Gruppen in der Fossiliiberlieferung auftaucht,
umfasst sie eine grof3e, wenn nicht die vollstindi-
ge morphologische Breite (Verschiedenartigkeit),
die sich auch in der nachfolgenden Geschichte
der betreffenden Gruppen zeigt. Geht man die
Linné‘sche Klassifikation von Stammen, Klassen,
Ordnungen usw. hinab, stellen wir fest, dass alle
marinen Tierstimme (auBer den Bryozoen®) im

Mix des Korperbauplans
aus ursprisnglichen und
abgeleiteten Merkmalen

STAMBMGRLIPPE

Abb. 9 Graphische Darstel-
lung von ,Stammgruppe”
und ,Kronengruppe”. (Nach
Bubp & Jensen 2000)

Abb. 10 Das punktualistische
(A) und das gradualistische (B)
Modell (,Kegel wachsender
Verschiedenheit) in Stamm-
baumdarstellungen. (Nach
Goutp 1991)
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Abb. 11 Yunnanozoon livi-
dum. (© Nanjing Institute of
Geology and Paleontology,
Chinese Academy of Sci-
ence. Foto: Maoyan ZHu)

Abb. 12 Pikaia gracilens wird
als moglicher Vorlaufer der
Wirbeltiere diskutiert. (Nach
Goutp 1991)

Abb. 13 Halkieria evangeli-
sta aus der gronlandischen
Lagerstatte Sirius Passet,
Unterkmambrium. (GNU
Freie Dokumentations-
Lizenz)

frithen Kambrium iiberliefert sind und es keine
Hinweise auf Ubergangsformen zwischen den
Stimmen gibt. Die meisten grofleren Klassen
sind ebenfalls im Kambrium vertreten, und
hinsichtlich der gemeinsamen Merkmale, durch
die die Klassen definiert werden, sind sie im
Wesentlichen seither unverindert geblieben.“*?
Beispielsweise sind unter den GliederfiiBern
die groBeren Untergruppen im Unter- und
Mittelkambrium prisent, ebenso eine Reihe
von Stammgruppen der Arthropoden, die ver-
schiedenen Linien angehoren (Bupp & TELFORD
2009). Dieses Muster trifft besonders auf die
Stachelhiuter (Echinodermen) zu: Eine Reihe
von Stammgruppen-Echinodermen, zweiseitig
symmetrische und dreistrahlige Formen ein-
geschlossen, erscheint im Unterkambrium, und
bis zum Ordovizium konnen 21 Stachelhiuter-
Klassen unterschieden werden. Aber die mor-

phologischen Merkmale, durch die die fiinf
fiinfstrahligen Echinodermen-Klassen definiert
werden, die bis heute iiberlebt haben, sind seit
dem Ordovizium stabil geblieben (DAviDSON &
Erwin 2010, 185).% Zu einer ahnlichen Fest-
stellung gelangen NEwMAN & BHAT (2008,1f.)
und stellen ausdriicklich fest, dass dieses Muster
evolutionstheoretisch nicht vorhergesagt wur-
de.®* Dieses Muster des frithen Erreichens der
morphologischen Verschiedenartigkeit und der
taxonomischen Breite sei verbreitet, und es folge
ein Verlust im Laufe der geologischen Zeit, so
ErwiN & VALENTINE (2013, 213).%

Der Befund der frithen und bald maximalen
Verschiedenartigkeit gilt nicht nur fiir die kam-
brischen Formen, sondern auch fiir Untergrup-
pen, die erst in jinger datierten geologischen
Systemen fossil in Erscheinung treten. Dies hat
eine im Jahr 2013 veroffentlichte systematische
Studie tiber die Fossilabfolgen verschiedener
Organismengruppen gezeigt (HUGHEs et al.
2013). Demnach wird der Héhepunkt der Ver-
schiedenartigkeit der untersuchten Gruppen
frithzeitig erreicht und nimmt im Laufe der
Fossiltiberlieferung ab.%

Friihe Vielfalt auch innerhalb der
Tierstdmme

ErwiN & VALENTINE (2013) erwihnen bei meh-
reren Tierstammen frith etablierte Vielfalt, die
wiederum nicht evolutionir zu erwartenden
Mustern folgt: So sind einerseits sehr frith Fos-
silien von Schwiammen tberliefert, andererseits
weisen einige von ihnen Kombinationen von
Merkmalen auf, die Kronengruppen zugeordnet
werden oder einzigartig sind, weshalb entweder
deren unabhingige Entstehung oder nachtrig-
licher Verlust angenommen werden miisse (S.
159%). Die erste nachweisbare Radiation der
Rippenquallen (Ctenophora) gehe weit tiber das
heutige Ausmal3 hinaus, ebenso gebe es an der
Basis des Kambriums eine betrichtliche Vielfalt
bei den Nesseltieren (Cnidaria) (S. 165). Die
Stachelhiuter (Echinodermata) zeigen das allge-
meine Muster der Vielzeller, namlich einer frith
etablierten grofen Spanne verschiedenartiger
Gestalten (S. 169); mehr als 20 Echinodermen-
Klassen im Kambrium und Ordovizium stehen
fiinf heute lebenden gegentiber (S. 170). Auch
Fossilien aller drei heute lebenden Chordaten-
Unterstimme (Cephalochordaten, Urochorda-
ten und Wirbeltiere) finden sich ab Stufe 3 des
Unterkambriums (S. 174) (vgl. Abb. 3). Die
Ecdysozoa (,,Hiutungstiere®) erscheinen im
Kambrium morphologisch dhnlich kompliziert
wie die heutigen Formen, es handelt sich aber
fast ausschlieBlich um Stammformen heutiger



Kronengruppen (S. 179). Die morphologische
Diversitit der Extremititen kambrischer Lobo-
poden und Onychophora (Stummelftifier) sei
viel gréBer als bei heutigen Formen (S. 187,189,
202). Kronen-Krebstiere (Crustacea) finden sich
unter den frithen kambrischen Fossilien (S.202).
Kambrische Ringelwiirmer (Annelida)-Fossilien
werden zwar nicht heutigen Gruppen zugeord-
net, seien aber morphologisch genauso komplex
wie deren Kronengruppen (S.203). Diese Grup-
pe zeige 520 Millionen Jahre lang eine ,,aul3eror-
dentlich konservative morphologische Form*.®®
Und schlieBlich seien alle Klassen und 14 von
27 Ordnungen der Armfliler (Brachiopoda) im
Kambrium nachgewiesen worden (S. 213).

1.5 Einige mogliche Vorlaufer der
kambrischen Tierwelt

Manche Fossilien werden als mogliche Vorliufer
kambrischer Tierstamme diskutiert; hier sollen
einige Beispiele, vor allem in Anlehnung anVa-
LENTINE (2004), kurz vorgestellt werden.

Chordatiere (Chordata). Die Gattung Yunna-
nozoon aus Chengjiang (Unterkambrium, China)
wird von manchen Autoren zu den Chordaten
oder Hemichordaten gestellt (Abb. 11). Die
Deutung der fossil {iberlieferten Merkmale ist
umstritten, es gilt aber als unwahrscheinlich, dass
Yunnanozoon eine Chorda* besal3. Es wurden
zwar hunderte Fossilien dieser Gattung gefunden,
aber das Fossil ist so ungewdhnlich, dass seine
Verwandtschaftsbeziehungen unsicher bleiben
(VALENTINE 2004, 417). Ahnliche Fossilien sind
Haikouella (CHEN et al. 1999), das aus denselben
Schichten wie Yunnanozoon stammt, und Pikaia
(Abb. 12) aus dem Mittelkambrium (Burgess-
Schiefer, Kanada). Pikaia besal3 wahrscheinlich
einige Merkmale, die typisch sind fir Chorda-
tiere (Kiemendffnungen, Chorda, Nervenstrang
und segmentierte Muskeln), unterscheidet sich
von diesen aber in anderen Merkmalen (LACALLI
2012;vgl. Conway MoRrris & CARON 2012). Zu
Pikaia schreibt Lacarur (2012, 2): ,,Wir haben
sehr wenige Belege von vergleichenden Studien,
die zeigen, wie der Achsenkomplex evolviert ist,
alles auf einmal oder Schritt fiir Schritt oder, falls
Letzteres, was die Schliisselschritte gewesen sein
konnten.“® Da Pikaia erst im Mittelkambrium
gefunden wurde, trigt es nichts zum Verstandnis
der kambrischen Explosion bei. Nach ErwiN &
VALENTINE (2013, 311) bleiben die adaptiven
Pfade, die zu vielen stark abgeleiteten Merkmalen
der Chordatiere flihren, spekulativ.

Armfiier (Brachiopoda). Als Vorliufer der
Brachiopoden wurde Halkieria (Abb. 13) aus

dem Unterkambrium vorgeschlagen. Die Ho-
mologien, die daftir als Belege herangezogen
werden, sind jedoch ,,sehr spekulativ® (VALEN-
TINE 2004, 335).

Weichtiere (Mollusca). Auch flir die Weichtie-
re wird Halkieria als Vorliuferform genannt. Die
oben erwihnte Kritik von VALENTINE gilt nach
dessen Auffassung flir diese Vorlduferstellung
genauso wie im Falle der Brachiopoden. Das
trifft auch auf die Gattung Wiwaxia (Abb. 7H)
zu, die in diesem Zusammenhang ebenfalls ange-
fiihrt wird. Wiwaxia weist im Ubrigen insgesamt
einen eigenartigen Bauplan ohne deutliche Nihe
zu anderen Bauplinen auf. Zu den Mollusken
schreibt VALENTINE (2004, 312) zudem: ,,Der
frithe Fossilbericht von Weichtieren zeigt ein
Muster, das ziemlich dhnlich dem Fossilbericht
der Vielzeller-Stimme ist. Die meisten Klassen
der heute lebenden Weichtiere mit Hartteilen
tauchen im Kambrium auf, jedoch fehlen kla-
re intermedidre oder urspriingliche Linien, die ein
Nachverfolgen ihrer Stammgeschichte erlauben wiir-
den* (Hervorhebung nicht im Original).” Und
ForTEY et al. (1996, 21) merken an: ,,Wie die
kalzifizierten Trilobiten tauchen die beschalten
Weichtiere plotzlich auf.“”!

Kimberella (Abb. 14) aus dem Ediacarium
(oberes Prikambrium) weist zu den Mollus-
ken nur eine allgemeine Formihnlichkeit auf
(VALENTINE 2004, 310), eine phylogenetische
Beziehung ist unsicher, und Kimberella ist zudem
ein komplexer Organismus.

Ringelwiirmer (Annelida). Von den zuletzt
genannten Gattungen wird auch eine Linie zu
den Ringelwiirmern gezogen. Doch auch hier
koénnen nur einzelne Merkmale eine Beziehung
herstellen; im Gesamten weichen die Baupline
deutlich voneinander ab.

GliederfiiBer (Arthropoda). Als Gattung, die

von Wiirmern zu Gliederfiilern vermitteln soll,

Abb. 14 Kimberella quadra-
ta. (Royal Belgian Institute
of Natural Sciences, Foto:
Eduard Sola Vazouez, Creati-
ve-Commons-Lizenz)




Abb. 15 Aysheaia peduncu-
lata. (Foto: Claire H., Creati-
ve-Commons-Lizenz)

wird der mittelkambrische Lobopode Aysheaia
(Abb. 15) genannt; er ihnelt deutlich heute
lebenden StummelfiiBern (Onychophora) und
konnte als ,, Wurm mit FiiBen* bezeichnet
werden. Aysheaia konnte aber allenfalls als Modell

fiir eine Ubergangsform gelten, jedoch nicht

als reales Bindeglied, denn es gibt komplexere
Formen, die dlter sind (Microdictyon aus dem Un-
terkambrium; VALENTINE 2004, 261). VALENTINE
(2004, 260) stellt zudem fest: ,,Jede der kambri-
schen Formen ist von anderen und von heutigen
Stummelfiifern mehr verschieden als heutige
StummelftiBer untereinander.*** Hier gilt wie in
vielen anderen Fillen, dass die anfingliche fossil
tiberlieferte Vielfalt besonders grof3 ist. Aysheaia
ist also nur eine von zahlreichen Formen ihres
Taxons, die plotzlich auftreten; es handelt sich
also nicht um einen paldontologischen Beleg flir
die Entstehungsweise der Gliederfiiler, sondern
bietet allenfalls ein vergleichend-biologisches
Argument.

Als nichste ,,Evolutionsstufe* zu den Glie-
derfiBlern wird manchmal der ungewohnliche
Riuber Anomalocaris (Abb. 7A) angeftihrt. Auch
hier wird vergleichend-biologisch argumentiert,
indem auf Gemeinsamkeiten mit den Lobopo-
den (lobopodenartige Fiile) einerseits und den

Das Schicksal des ,,Friihlingstierchens*

Im Jahr 2004 wurde von Funden einfach-
ster zweiseitig organisierter Vielzeller
(Bilateria, ,Zweiseitentiere) berichtet, die
als mogliche alteste fossil dokumentierte
Vorlaufer der ab dem Kambrium explosi-
onsartig fossil auftretenden Tierstamme
diskutiert wurden (Abb. 16). Die Fund-
schicht der Doushantuo-Formation im
Stdwesten Chinas wird ca. 50 Millionen
radiometrische Jahre vor den Beginn des
Kambriums datiert. Es wirde sich damit
um die ersten Bilateria handeln, die
deutlich unterhalb der Kambrium-Grenze
gefunden wurden (CHen et al. 2004, 218)
und die Funde wirden damit in Frage
stellen, ob es wirklich eine explosive
Entstehung der Tierstamme zu Beginn
des Kambriums gab (vgl. Borner 2005).
Die Fossilien sind mit ca. 0,2 mm
Lange ausgesprochen klein. Dennoch
wurden verschiedene Strukturen als
Mund, Rachen, Verdauungstrakt, Anus
und paarweise Hohlraume entlang des

Abb. 16 Vernamimalcula, das ,Friihlingstier-
chen” (Aus CHen et al. 2004, Copyright 2004
by AAAS)

Verdauungstraktes gedeutet und paarig
ander AulRenhaut vorkommende Beulen
als mogliche Positionen von Sinnesor-
ganen angesehen. Es wurde sogar eine
dreidimensionale Rekonstruktion verof-
fentlicht (Abb. 17). Die Forscher nannten
diesen friihen Vielzeller Vernanimalcula,
was so viel bedeutet wie ,kleines Frih-
lingstierchen“—in Anspielung aufihr Auf-
treten nach der hypothetischen globalen
,Schneeball-Erde“-Vereisungim jingsten
Prakambrium (vgl. zur Hypothese der
,Schneeball-Erde” Stepran 2004). Die or-
ganismische Natur der Fossilien war aller-
dings von Anfang an nicht unbestritten.
Es konnte sich um diinne Mineralkrusten
handeln, die sich rund um die Hillen
toter, einfach aufgebauter Organismen
gebildet hatten, so Stefan Bengtson, zumal
solche ,,Mini-Sarge“ in den untersuchten
Gesteinen im Sudwesten Chinas keine
Seltenheit seien (Stokstap 2004).

Die Ergebnisse einer jlingst veroffent-
lichten Untersuchung haben die Kritik
vollauf bestatigt (BengTson et al. 2012).
Die Autoren stellen nicht nur in Frage,
dass Vernanimalcula ein Vorfahre der Bi-
laterier war, sie halten die Fossilien nicht
einmal fur Reste von Lebewesen, sondern
fir mineralische Strukturen, die nichts
mit Lebewesen zu tun haben —daher die
Uberschrift ihrer Arbeit: , Ein Gnadentod
... fir Vernanimalcula“ (BencTson et al.
2012). Die erkennbare Schichtung sei
charakteristisch fiir Abfolgen diageneti-
scher Mineralisation, die zu Ausfillungen
von Hohlraumen fiihre, schreiben die
Autoren. (Als Diagenese bezeichnet man
den Prozess der Gesteinsverfestigung.)

Abb. 17 Rekonstruktion eines Phantoms:

Vernamimalcula. Kiinstlerische Gestaltung:
Amadeo BacHar (www.abachar.com).

Die Autoren der Erstveroffentlichung
hatten die Anzeichen einer Diagenese
ignoriert. Die Schlussfolgerung, dass es
sich um einfach gebaute Tiere gehandelt
habe, sei durch die Befunde von vorn-
herein nicht gedeckt gewesen. Es gebe
keine Hinweise darauf, dass es sich um
tierische Uberreste handle. Damit eriib-
rigen sich alle evolutionstheoretischen
Schlussfolgerungen, die unter Bezug-
nahme auf Vernanimalcula getroffen
wurden.

Die Autoren schlieBen ihren Artikel
mit der Hoffnung, dass Vernanimalcula
nun in Frieden ruhen konne, befreit von
der schweren Last einer unangemesse-
nen evolutiondren Bedeutung. Damit
ist auch klar: Die Hoffnung, dass Vern-
animalcula die kambrische Explosion
des Lebens entscharfen kdnne, hat sich
nicht erfullt.



Gliederfiern (arthropodenartige ,,File” am
Vorderende) andererseits verwiesen wird; auller-
dem wird das Maul als wurmartig beschrieben.
Aufgrund dieses Merkmalsmixes und vieler
weiterer spezieller Merkmale passt Anomalocaris
jedoch keineswegs in eine Ubergangsstellung
zu den GliederfiiBern. VALENTINE (2004, 281)
kommt daher zum Schluss, dass es sich bei dieser
und dhnlichen Formen weder um Stammgrup-
pen noch um Schwestergruppen der Gliederfii-
Ber handeln konne. AuBerdem lebte Anomalocaris
gleichzeitig mit den Gliederfiiern. Uber deren
frithe Fossiliiberlieferung schreibt VALENTINE
(2004, 275): ,,Obwohl viele frithe Gliederfuller
eine nicht-mineralisierte Haut besa3en, kam eine
erstaunliche Vielfalt frither GliederfiiSer-Typen
ans Licht, so viele und so unverwechselbar, dass
sie groBe Probleme bei der Anwendung der
Regeln der Systematik verursachen. ... Diese
offenkundig plétzliche Explosion der Evolution
der arthropodenihnlichen Bauplantypen ist selbst
unter den Gruppen der kambrischen Explosion
herausragend.“”?

Als Trilobiten-Vorliufer sehen manche
Autoren aufgrund von Ahnlichkeiten in der
Kopfregion die prikambrische Gattung Spriggi-
na (Ediacarium) an. Die Ahnlichkeit ist jedoch
nicht sehr ausgeprigt;VALENTINE (2004, 175) hilt
ihre Verwandtschaft fiir zweifelhaft. Diskutiert
werden auch die prikambrischen Gattungen
Bomakellia und Parvancorina (Uberblick bei
GonN 2004). VALENTINE (2004, 287) hilt diese
und noch andere Gattungen nicht fiir ,,ganz
iiberzeugend® als Vorfahren der Gliederfiiler.
Aufgrund der fehlenden fossil erhaltenen Details
und weil die Ahnlichkeiten nur oberflichlicher
Natur sein konnten, wird die Befundlage auch
von GON (2004) als ,,weder klar noch eindeutig™
eingeschitzt. Ansonsten tauchen auch die Trilo-
biten plotzlich in groBer Vielfalt und in weiter
geographischer Verbreitung auf: ,,Die frithesten
Trilobitenfossilien teilen sich in klare biogeo-
graphische Provinzen auf und haben Baupline,
die in gut aufgeldsten Cladogrammen als hoch
entwickelte Arthropoden platziert werden®

(Wray et al. 1996, 572,s.0.).*

Eumetazoa. Fir ErwiNn & VALENTINE (2013,
324) ist der Weg von Schwimmen zu den Eu-
metazoa (Gewebetiere) der ritselhafteste aller
evolutioniren Uberginge; es gebe weder heute
lebende Bindeglieder (mit der moglichen Aus-
nahme der Placozoa) noch Hinweise fossiler Art.

Diania cactiformis. Diese eigenartige Gattung
(Abb. 18) wurde in der Erstveroffentlichung (Ltu
et al. 2011) als intermediir zwischen kambri-
schen Lobopoden und Euarthropoden eingestuft.
Das wird nach Ma et al. (2013) und ErwiN & VA-

LENTINE (2013, 189) heute als unwahrscheinlich
angesehen, weil neue phylogenetische Analysen

Diania zwischen andere kambrische Lobopoden
stellen und Sklerotisierung der Kérperanhinge
nicht nachweisbar ist.

1.6 Genetische Studien weisen auf
komplexe Vorfahren hin

Unter der evolutionstheoretischenVoraussetzung
eines gemeinsamen Ursprungs aller Tierstimme
resultiert aus zahlreichen genetischen Studien
an heutigen Arten, dass der zu postulierende
gemeinsame Vorfahr genetisch komplex gewesen
sein muss. Heute ist nachgewiesen, dass auch
bei entfernt verwandten Tiergruppen und iiber
die verschiedensten Tierbaupline hinweg oft
dieselben Regulationsgene bei den einzelnen
Organsystemen genutzt werden. Beispielsweise
spielt bei der Bildung der Beine von Wirbeltie-
ren und von Gliederfiiern dasselbe Regulati-
onsgen dll eine zentrale Rolle (Abb. 19). Das
Masterkontrollgen Pax6 bzw. eyeless kann sogar
zwischen Maus und Fruchtfliege ausgetauscht
werden, ohne dass es seine Wirkung verliert.
Diese erstaunliche Ahnlichkeit gilt nicht nur fiir
einzelne Gene, sondern sogar fiir ganze Signal-
tibertragungswege® (z. B. Abb. 20). Homologe
Proteine iiben in verschiedenen Organismen z.T.
verschiedene Funktionen in nicht-homologen
Organen aus (GILBERT 2003, 763). CARROLL
(2005a) bezeichnet diese konservierten Gene als
,,tool kit-Gene* (Baukasten-Gene).
Evolutionstheoretisch muss angenommen
werden, dass der hypothetische gemeinsame Vor-
fahr alle homologen genetischen Elemente besal3,
die aber z.T. urspriinglich im Organismus andere
Funktionen hatten als heute (ARTHUR 2002,761).
Diese Uberlegungen laufen darauf hinaus, dass
ein (unerwartet) komplexer Vorldufer der Tier-
stimme angenommen werden muss (Wray 2001,
2256; CARROLL 2005a, 144; ADOUTTE et al. 2000,
4456°; NEwMAN 2010; MARSHALL & VALENTINE
2010; ErwIN & VALENTINE 2013, 336%7). Wie
dieser evolutiv entstanden sein konnte, ist vollig

Abb. 18 Rekonstruktion
von Diania cactiformis.
(Wikimeodia Commons, CC
BY-SA 3.0)



dll

(distalless-Gen)

GliedmafRen von Wirbeltieren

Abb. 19 Das Regulations-
gen dil (distalless) bzw. das
homologe Gen dlx codiert
flir ein Steuerprotein der
Transkription (mit einem
besonderen Abschnitt, der
Homeodomane, welche

an der DNA andockt), das
wahrend der Embryonalent-
wicklung verschiedenster
Tierstamme (drei davon sind
abgebildet) exprimiert wird,
in z.T. sehr verschiedenen,
nicht homologen Struktu-
ren. (Erlduterungen im Text;
Fotos: von oben nach unten:
GNU-Lizenz fir freie Doku-
mentation, Reinhard Junker,
Westfélisches Museum fir
Naturkunde Miinster)

Abb. 20 Regulationsgene am
Beginn der Augenentwick-
lung der Fruchtfliege Droso-
phila und bei Wirbeltieren.
Das Toy-(twin-of-eyeless)-
Protein scheint den Entwick-
lungsweg durch Aktivierung
des eyeless-Gens (ey) anzu-
schalten. Das Eyeless-Protein
ist ein pax6-Homologon,
das andere Gene aktiviert.
Der Entwicklungsweg wird
durch positives Feedback der
Proteine aufrechterhalten,
die die Gene der anderen
Proteine aktivieren. (Nach
Czerny et al. 1999)

unklar; das Problem der Entstehung wird nur in
die fernere Vergangenheit verschoben. Aber die
Alternative, eine konvergente (unabhingige)
Evolution von gleichen Regulationsgenen, gilt
als noch unwahrscheinlicher (s. z. B. GILBERT
2003, 753) und wird faktisch ausgeschlossen.
Nach der kambrischen Evolution gab es
dann — in evolutionstheoretischer Perspektive —
keinen nennenswerten Zuwachs im genetischen
Baukasten mehr (NEwman 2010, 284). ERWIN et
al. (2011, 1094) fassen diese Befunde zusammen:
,»Daher war der letzte gemeinsame Vorfahr der
Vielzeller und besonders der Eumetazoa (Ge-
webetiere) ein genetisch komplexes Tier, das alle
Familien proteincodierender Gene besal3, die
wihrend der Entwicklung bendtigt werden, bis
auf das potentielle Fehlen des Hox-Gen-Kom-
plexes, welcher bendtigt wird, um die Vielfalt
der morphologischen Strukturen auszubilden,
welche in den Kronengruppen vorkommen.
Folglich kénnen die morphologische Einfachheit
der basalen Tiere und die gro3en Unterschiede in
den Bauplinen von Schwiammen, Gliederfilern
oder Wirbeltieren nicht auf das Fehlen dieser
proteincodierenden Genfamilien zuriickgefiihrt
werden, sondern stattdessen muss es an den

g
o

Unterschieden der zeitlichen und rdumlichen
Nutzung dieser Gene und an ihrer Regulation
liegen.“”®

Diese Befunde haben der Idee Auftrieb ge-
geben, dass die kambrische Explosion dadurch
moglich wurde, dass die bereits vorhandenen
tool kit-Gene in verschiedensten Weisen in
kurzer Zeit neu verschaltet wurden, so dass die
groBe Zahl der im Unterkambrium fossil do-
kumentierten Baupline rasch entstehen konnte.
Auf diese Idee wird in Abschnitt 2.1 ausfiithrlich

eingegangen.

1.7 Neuere Funde, die die
kambrische Explosion ,verstarken“

Nach wie vor werden Funde gemacht, die das
Ausmal der kambrischen Explosion eher ver-
grofern als verringern. Einige Beispiele aus der
Forschung der letzten Jahre sollen kurz vorge-
stellt werden.

* Aus dem mittelkambrischen Burgess-Schiefer
sind seit iiber 100 Jahren wurmartige Organis-
men bekannt, die als Spartobranchus tenuis klassifi-
ziert wurden. Kiirzlich wurde durch eine genaue
Analyse (CARON et al. 2013) nachgewiesen, dass
es sich dabei eindeutig um Eichelwiirmer han-
delt, eine Tiergruppe, die zusammen mit den
Pterobranchia (Fligelkiemer) zu den Hemichor-
daten (,,Halbchordatiere®) gehoren (s. Kasten; gl.
Abb. 21; vgl. auch Gkt 2013). Die kambrischen
Eichelwiirmer gleichen erstaunlicherweise
heutigen Formen aus der Gruppe der Harri-
maniiden.” Bislang waren die Eichelwiirmer
erst aus der Trias bekannt (nach radiometrischen
Datierungen vor 200-250 Millionen Jahren).
Die Eichelwiirmer tragen damit nicht nur zur
,» Verstirkung® der kambrischen Explosion bei,
sondern sind auch ein Beispiel fiir Stasis — das
nahezu unverinderte ,,Stehenbleiben® eines
Bauplans tiber geologische Zeitriume hinweg.
Da auch die Pterobranchia (s. 0.) aus dem Kam-
brium bekannt sind, ist klar, dass der Ursprung
der Hemichordaten entsprechend ins Unter-
kambrium verlegt werden muss (CARON et al.

2013, 503).

* Eine neuere Studie hat gezeigt, dass die Pria-
puliden (Priapswirmer, (Abb. 22) bereits kurz
nach ihrem erstmaligen Auftritt im Fossilbericht
im Kambrium das gleiche Maf} an Verschieden-
artigkeit aufweisen wie heute,jedoch bei anderer
Artenzusammensetzung. Dieser Tierstamm hatte
schon wenige Millionen Jahre nach seinem
Erscheinen im Fossilbericht (zu Beginn des
Kambriums) eine Variationsbreite erreicht, die
der heutigen annihernd gleichkommt (WiLLs
et al. 2012).



* Im Nordwesten Kanadas wurden in Flach-
meer-Ablagerungen aus dem mittleren bis
spaten Kambrium zahlreiche neue Funde von
Korperanhingen eindeutig krebsartiger Tiere
beschrieben (HARVEY et al. 2012; so genannte
,»Small Carbonaceous Fossils*, SCFs; Abb. 23).
Sie wurden aus Bohrkernen von Olbohrungen
herauspripariert. Es handelt sich um Mundwerk-
zeuge (mindestens vier unterschiedliche Typen
von Mandibeln), um sehr gut erkennbare kom-
plexe Filteranhinge und andere Extremititen.
Sowohl durch ihre allgemeine Form als auch
anhand detaillierter Ornamentierung konnten sie
verschiedenen Typen von Krebsartigen zugeord-
net werden, z. B. Branchiopoden (Blattful3- oder
,,Urzeitkrebse®), Copepoden (Ruderful3krebse)
und Ostracoden (Muschelkrebse). Teilweise zeig-
ten sie iiberraschende Ahnlichkeiten mit heute
lebenden Formen. Nach Ansicht der Beschreiber
verleitet das ,,moderne‘ Aussehen der SCF dazu,
ihre Triger als abgeleitete (d. h. hoher evolvierte
Formen) einzustufen, obwohl sie wegen ihrer
Fundlage theoretisch eigentlich eher urspriing-
lich sein sollten. Die detaillierten Ahnlichkeiten
mit heute lebenden Formen zeugen von einem
frithen Ursprung und dauerhafter Konservie-
rung mehrerer komplexer Futterbeschaffungs-
Anpassungen, einschlieBlich der mandibularen
Asymmetrie. Die Fossilien zeigen auch deutliche
Anderungen in der Okologie beziiglich Kérper-
grofle und Lebensraum. Die Autoren stellen fest,
dass die fritheste Radiation von Krebsartigen,
die zu den oben beschriebenen verschiedensten
Formen gefiihrt haben muss, ,,im Fossilbericht
kryptisch® sei. Mit anderen Worten, sie existiert
im Fossilbericht nicht, es gibt keine Hinweise,
wie sich die verschiedenen Untergruppen der
Krebstiere (Crustacea) herausgebildet haben. Sie
erscheinen plotzlich, eine Teil-Explosion der gro-
Ben kambrischen Explosion (vgl. BRauN 2012).

* In jiingerer Zeit wurden mehrere Funde von
sehr gut erhaltenen Komplexaugen unterkambri-
scher Fossilien gemacht. Sie demonstrieren, dass
Augen im Fossilbericht nicht primitiv beginnen,
sondern in komplexer Form, vergleichbar den
Komplexaugen heutiger Gliederfiiler (LEE et

Hemichordaten

,Halbe Chordatiere®; auch als Kiemenlochtiere
bezeichnet; Tierstamm mit weniger als 100
bekannten Arten; diese besitzen einen weichen,
wurmahnlichen, aber innen ungegliederten
Korper, sind duBerlich dreigeteilt (Kopfschild,
Kragen und Rumpf). Sie werden traditionell als
Urform der Chordatiere angesehen (die Chorda
ist ein flissigkeitsgefullter Stutzstab), zu denen
auch die Wirbeltiere gehoren; ihre systematische
Stellung ist aber umstritten.

al. 2011). Manche dieser fossilen Komplexaugen
konnen es mit den leistungsfihigsten Facetten-
augen heutiger Gliederfiiler aufnehmen. Pa-
TERSON et al. (2011) beschreiben 2-3 cm groB3e
Facettenaugen ein und desselben Individuums,
die der Gattung Anomalocaris, einem formidablen

I\

Abb. 21 Bunte Vielfalt von
Eichelwiirmern. (Aus SPenceL,
JW.: Die Enteropneusten
des Golfes von Neapel und
der angrenzenden Meeres-
Abschnitte. Berlin 1893)

Abb. 22 Zeichnerische
Rekonstruktion des aus-
gestorbenen Priapuliden
Ottoia aus dem kambrischen
Burgess-Schiefer. (Wikimedia
Commons, smokeybjb)



Abb. 23 Branchiopoden-
artige Mandibeln aus der
Deadwood Formation, die
als rechte und linke Mandi-
beln eines einzigen Taxon
interpretiert werden und
eine Asymmetrie zeigen. Ein
dhnliches Muster kommt
heute bei Lepidocaris und
einigen Branchiopoden der
Anostraca (KiemenftiRer)
vor. (Aus Harvey et al. 2012,
supporting online material)

Abb. 24 Verschiedene
Stachelhduter-Gruppen
(Echinodermen) aus dem
Mittelkambrium Spaniens.
Balken jeweils 2 mm. (Aus
Zamora et al. 2010, © Geolo-
gical Society of America)

Abb. 25 SiRRwassermoostier-

chen. (Wikimedia commons)

Riuber (Abb. 7A), zugeordnet werden. Die Au-
gen sind aus 16.700 sechseckigen Linsen zusam-
mengesetzt und gehoren damit zu den groBten
und bestauflosenden bekannten Facettenaugen.
Ubertroffen werden sie diesbeziiglich nur von
den Komplexaugen einiger heute lebender rau-
berischer Libellen mit bis zu 28.000 Einzelaugen.
Die Augen von Anomalocaris waren gestielt und
ermOglichten daher nahezu eine Rundsicht.
PATERSON et al. (2011) schlieBen aus der GroBe
der Augen, dass auch das Gehirn hochentwickelt
gewesen sein muss. Die neuen Funde erweitern
das Spektrum von Augentypen im Kambrium,
von schwach auflésenden Augen eodiscoider

Trilobiten bis zu den hochauflosenden Augen
von Anomalocaris.

* EineVielzahl von Fossilfunden verschiedenster
Taxa von Stachelhiutern (Echinodermen) aus
dem untersten Mittelkambrium Spaniens (Abb.
24) wurde im Jahr 2010 beschrieben (Zamora
2010). Sie erweitern das bekannte Formenspek-
trum betrachtlich, sowohl was die raumliche als
auch die zeitliche Verbreitung betriftt; dariiber
hinaus sei eine Mannigfaltigkeit von 6kolo-
gischen Strategien verwirklicht gewesen. Die
mittelkambrischen Stachelhiuter in Spanien
bildeten die verschiedenartigste bekannte Ver-
gesellschaftung von Stachelhdutern tiberhaupt,
denn die acht verschiedenen Arten zeigen ganz
verschiedene Baupline und besetzten sehr unter-
schiedliche 6kologische Nischen. Da viele dieser
Taxa fast am Beginn des Mittelkambriums fossil
erscheinen, miisse ihr Ursprung wahrscheinlich
ins Unterkambrium vorverlegt werden (so
ZAMORA). Dies passe auch zu schon frither ent-
deckten isolierten bruchstiickhaften Funden in
anderen Regionen. ZaAMORA (2010, 507) stellt
auBerdem fest, dass die Reihenfolge des fossilen
Erscheinens der Stachelhiuter-Gruppen bislang
nicht zu derzeit vertretenen cladistischen Ver-
wandtschaften passt. MutmaBliche Kronengrup-
pen von Echinodermen tauchten fossil frither als
die Stammgruppen auf.

* Bryozoen (,,Moostierchen®), mikroskopisch
kleine, Kolonien bildende Tiere (vgl. Abb. 25)
waren bis vor kurzem erst aus dem Ordovizium
bekannt. LANDING et al. (2010, 549) beschreiben
erstmals eine Bryozoe (die Art Pywackia baileyy)
aus dem oberen Kambrium. Sie ist einfach kon-
struiert, besitzt jedoch spezialisierte Zooide. Mit
diesem Fund kann nun auch diese Tiergruppe
in die kambrische Formenvielfalt aufgenommen
werden.

* Metanauplius-Larven von Wijicaris muelleri
(Abb. 26) sind die iltesten bisher entdeckten
Larven von Krebsen aus dem Unterkambrium
Chinas (ZHANGSEND et al. 2010). Ihr Kérperbau
erinnert stark an heutige Krebse in diesem Ent-
wicklungsstadium, zum Beispiel an Ruderfiiler
oder Seepocken. Wahrscheinlich hatten die
Beine derTiere die gleichen Funktionen in Be-
zug auf Fortbewegung und Nahrungsfang. Die
Spezialisierungen ihrer Beine ermdglichten es
den Krebslarven, in Bewegung zu bleiben und
gleichzeitig Nahrung abzufangen. Die unter-
suchten Krebslarven verfligten von Anfang an
iiber komplexe Extremititen genauso wie die
modernen Krebse.



2. Erklarungsversuche

2.1 Musste tiberhaupt neue
genetische Information entstehen?

Das Erscheinen einer sehr verschiedenartigen
Tierwelt im Kambrium beinhaltet die Entste-
hung zahlreicher neuer Organe. Dies wiederum
erfordert unter anderem auch ein entsprechen-
des Ausmal an genetischer Innovation. MEYER
(2013) widmet sich diesem Aspekt im zweiten
Teil seines Buches ,,Darwin’s Doubt*. Er wirft
die Frage auf, wie neue Gene und damit neue
Proteine entstehen konnten und das in so gro-
Ber Zahl und in so kurzer Zeit. Hierzu geht er
zunichst der Frage nach, wie neue sogenannte
,»Proteinfolds* (Faltungsstrukturen) als kleinste
selektierbare Einheiten struktureller Neuheiten
entstanden sein konnten. Grundsitzlich sind zwei
Wege moglich: Von einem funktionalen Gen
(bzw. Protein) zu einem neuen funktionalen Gen
oder ausgehend von einem funktionslosen DNA-
Abschnitt zu einem funktionalen Gen. Inwieweit
diese Wege gangbar sind, ist Gegenstand aktueller
Forschung — Ausgang often (vgl. CARVUNIS et al.
2012). Im ersten Fall muss der voriibergehende
Verlust von Funktionalitit, dem Selektion ent-
gegensteuern wiirde, verkraftet werden, wihrend
im zweiten Fall Selektion nur dann wirken kann,
wenn irgendeine Minimalfunktion vorliegt. Da-
hinter steht das Problem, dass nach empirischen
Studien unter den moglichen Aminosiurekom-
binationen von Proteinen nur ein winziger
Bruchteil ein funktionales Protein ermdglicht; so
ist bei einem Protein aus 150 Aminosiuren nur
eine von 1077 Kombinationen funktional (MEYER
2013,200).' Diese Problematik wurde von AXE
(2004) diskutiert. MEYER geht auf Einwinde an
Axes Ausfuhrungen ein und befasst sich mit der
Behauptung, die Entstehung neuer Gene sei
bereits demonstriert worden. Das tut er anhand
einer Uberblicksarbeit von LoNG et al. (2003), in
der verschiedene Weisen der Entstehung neuer
Gene beschrieben werden (exon shuffling, Re-
trotransposition, lateraler Gentransfer, Genfusion,
Duplikation, de novo-Entstehung). Die Quintes-
senz von MEYERs (2013, 212, 227) Gegenkritik:
Es werden aufgrund von Vergleichen im Nach-

hinein hypothetische Szenarien entworfen, es
wird aber nicht experimentell gezeigt, dass diese
Wege tatsichlich auch gangbar sind.'" Stattdes-
sen werden nur vage Erzihlungen angeboten,
durch die Prozesse suggeriert werden, die bisher
nicht beobachtet wurden. Nachgewiesen seien
dagegen nur relativ geringfligige Verinderungen
funktionaler Gene bzw. Proteine (MEYER 2013,
223).Solche mikroevolutiven Prozesse sind auch
mathematisch beschreibbar, doch damit ist das
Kernproblem der Entstehung neuer Gene mit
neuen Funktionen nicht tangiert. Kein Gerin-
gerer als der bedeutende Evolutionsbiologe John
MAYNARD SMITH hat das Problem benannt: Er-
torderlich seien Doppelschritte (zwei gleichzeitig
auftretende passende Mutationen; diese seien aber
vermutlich zu selten, um eine wichtige Rolle in
der Evolution vonVielzellern zu spielen (MEYER
2013, 239). Die fiir die mutmaBliche Evolution
neuer Baupline bendtigte Zeit sei viel zu kurz,
um solche Doppelschritte (erst recht Dreifach-
schritte usw.) in geniigender Anzahl zurVerfligung
zu haben.'”

Als weiteres molekularbiologisches Problem
der kambrischen Explosion behandelt MEYER die
Entdeckungen der R egulationsgene und hierar-
chisch aufgebauten Gen-Regulationsnetzwerke
(GRNs). Diese werden flir die korrekte Ausbil-
dung verschiedenster Organe (insbesondere ihrer
frithen Stadien) bendtigt und sind sehr empfind-
lich gegen Mutationen. Anderungen fiihren zum
Zusammenbruch des betreffenden Organs und
zu schweren Missbildungen. Wie konnen sie also
nach neodarwinistischer Vorstellung allmihlich
evolutiv entstanden sein, wenn schon kleine
Anderungen zum Ausfall fiihren? Wie kénnen
sie auBerdem spiter so stark geindert worden
sein, dass sie zur genetischen Grundlage fiir neue
Bauplanelemente werden konnten? Mutationen,
die die frithe Embryogenese (und damit die
Regulationsgene und -netzwerke) betreffen,
konnten zwar groBere Auswirkungen haben, weil
sie friihe Weichenstellungen betreffen, erwiesen
sich im Experiment aber durchweg als destruktiv.
Auf der anderen Seite sind geringe Anderungen
zwar selektierbar, ermdglichen aber nicht die

Abb. 26 Dreidimensiona-
les Modell von Wujicaris
muelleri in verschiedenen
Richtungen. (Aus ZHANGSEND
et al. 2010)



Epigenetik

Als Einwand gegen die neodarwini-
stischen Hypothesen thematisiert
Mever (2013) auch das in den letzten
Jahren boomende Forschungsgebiet
der Epigenetik. Es ist mittlerweile
klar, dass ,Vererbung® nicht mit
,DNA’ gleichgesetzt werden kann,
denn es werden viele Informatio-
nen vererbt, die nicht auf der DNA
gespeichert sind. Die DNA stellt nur
einen Informationslevel dar. Auch
andere Zellbestandteile (z. B. Zucker
mit Zuckercode, Zellskelett, epigene-
tische Markeran DNA und Histonen)
und die Zellhillen ,beherbergen®
Information, die vererbt wird, und

ohne diese Information der hoheren
(epigenetischen) Informationsebe-
nen konnte die genetische (auf der
DNA gespeicherte) Information
gar nicht genutzt werden. So ist es
beispielsweise nicht moglich, die
Eigenschaften des Zellskeletts von
den Eigenschaften der Proteine (und
der betreffenden DNA) abzuleiten,
aus denen es aufgebaut ist. Daraus
folgt, dass natirliche Selektion und
ungerichtete DNA-Mutationen allei-
ne keine neuen Bauplane generieren
konnen (S. 282). Das Kernstiick des
Neodarwinismus ist damit grundle-
gend in Frage gestellt.

Entstehung neuer Baupline — ein Umstand,
den der Genetiker John E McDonNalp (1983,
92f.) als ,,GroBes Darwin’sches Paradoxon* be-
zeichnet hat. Dieses Paradoxon spricht ebenfalls
gegen eine evolutive Entstehung derVielfalt der
kambrischen Formen, so MEYER.

In seiner Rezension des Buches von MEYER
kritisiert MARSHALL (2013) MEYERs Behauptung,
der Ursprung neuer Baupline erfordere enorme
Mengen neuer genetischer Information und vie-
le neue Proteinfolds. Wir wiissten heute dagegen,
dass neue Tierstimme nicht auf dem Besitz bzw.
dem Erwerb neuer Gene beruhten, sondern
auf Neuverschaltungen vorhandener Gene in
den Gen-Regulations-Netzwerke (GRNs).
Ahnlich argumentieren SPERLING et al. (2013,
13450): ,,Weil die meisten Genfamilien, die die
Entwicklung der Bilaterier steuern, bereits vor
der kambrischen Diversifizierung der Baupline
entstanden, war der entscheidende Faktor in der
weiteren Evolution die Einfligung der bereits
existierenden Gene in zusammenhingende
Netzwerke, um die Baupline zu bauen, die zur
evolvierenden kambrischen Fitnesslandschaft
passten.“'” Auch ErwiN & VALENTINE (2013,
264) sehen in den kombinatorischen Moglich-
keiten der Regulations-Netzwerke eine Quelle
fiir evolutionire Neuheiten.'” Dem Einwand
Meyers, dass Anderungen dieser Netzwerke
meist zu Schidigungen bis hin zum Tod ftihren,
hilt MARSHALL entgegen, dass dies nur fiir die
heutigen GRNs gelte, nachdem sie eine halbe
Milliarde Jahre Evolution hinter sich hitten und
entsprechend komplex verschaltet seien; zu Be-
ginn ihrer Evolution sei das jedoch nicht der Fall
gewesen.'® Dieser Einwand von MARSHALL hat
jedoch keinerlei empirische Grundlage. Wie die
GRNs vor 500 Millionen Jahren gestaltet waren
und ob sie weniger anfillig gegen Anderungen
waren, ist bestenfalls unbekannt, denn niemand

weil3, wie sie verschaltet gewesen sein sollen und
welche Folgen Anderungen gehabt haben kénn-
ten. Bekannt ist dagegen, dass Entwicklungs-
GRNs heute in ithren Kernbereichen so stabil
sind, dass auch geringe Anderungen nicht tole-
riert werden, wie MEYER korrekt feststellt. Der
Entwicklungsbiologe Eric Davipbson schreibt:
,,Es gibt immer eine beobachtbare Auswirkung,
wenn ein Teil eines Entwicklungs-GRNs unter-
brochen wird. Da die Folgen immer katastrophal
schlecht sind, ist ihre Flexibilitait minimal, und
da alle Teile miteinander verbunden sind, hat das
ganze Netzwerk daran Anteil, dass es nur einen
Weg gibt, wie die Sache funktioniert. Und tat-
sichlich entwickeln sich die Embryonen jeder
Art in derselben Weise® (Davipson 2011, 40;
Hervorhebungen nicht im Original).'"

Geht man von diesen Befunden aus, gibt es
keinen Grund zur Annahme, dass GRNs frither
einmal verinderbar und deutlich labiler gewesen
seien. Entwicklungs-GRNs sind Kontrollsyste-
me, die mindestens drei Aufgaben gleichzeitig
bewiltigen miissen: Uberwachung, Vergleich
mit Sollwerten und bei Bedart Korrektur. La-
bile GRNs wiirden zu fehlerhaften R eaktionen
fihren; wie solche GRNs aussehen konnten,
wurde daher aus gutem Grund vermutlich noch
nie konkret vorgeschlagen.'” Wenn MARSHALL
(2013) also die unbewiesene und unplausible
Existenz solcher labilen GRNs behauptet, dann
trifft MarsuarLs Uberschrift ,, When prior belief
trumps scholarship* tiber seine Rezension'® auf
ihn selbst zu: Die Evolutionsanschauung ,,iiber-
trumpft” die Beobachtungen.

Dazu kommt, dass die Annahme, Anderungen
der GRNs konnten konstruktive morphologi-
sche Innovationen nach sich ziehen, reine Spe-
kulation ist. Experimentelle Belege fehlen. Die
Kritik von MARSHALL (2013) an MEvErs Buch
ist an dieser Stelle vollig ad hoc und unbegriindet.

Angesichts der Tatsache, dass die GRNs nach
allem, was wir wissen, kaum verinderbar sind,
gibt es auch keinen Grund zur Annahme, dass
sie durch einen natiirlichen Evolutionsprozess aus
sehr viel einfacheren Vorstufen aufgebaut werden
konnten. Entsprechend bedienen sich hypotheti-
sche Beschreibungen ihrer Entstehung einer te-
leologischen Sprache, indem die ,,Entwicklung*
als handelndes Subjekt erscheint, das vorhandene
Gene so zusammenfligt, dass die auf diese Weise
entstehenden Baupline fiir die entstehende kam-
brische Fitnesslandschaft geeignet waren (vgl.
das o. g. Zitat von SPERLING et al. 2013, 13450).
‘Was in einem natiirlichen Evolutionsprozess die
Stelle dieses Subjekts einnimmt, ist unbekannt.



Weitere Probleme

Selbst wenn man MARSHALLs Hypothese von
der Labilitit der GRNs zur Zeit des Kambriums
gelten lassen wiirde, wiirde auch die sinnvolle
Neuverschaltung vorhandener Gene neue Infor-
mation bendtigen — angesichts der vielfiltigen
Baupline in einem enormen Ausmal}. Die
Neuverschaltung miisste mit nachgeschalteten
Genen harmonieren. Eine Neuverschaltung
innerhalb der GR N alleine wiirde zudem noch
keine neuen Strukturen ermdglichen, denn daftir
wiirde genetische Information fiir viele spezia-
lisierte Proteine bendtigt, z. B. fur die Bildung
der extrazelluliren Matrix oder fiir Skelette-
lemente, fiir Regulation der Entwicklung, fiir
spezialisierte Gewebe, fuir Instandhaltung der
Gewebe und Organe, fiir die Bestandteile der
Sinnesorgane und die Auswertung der durch
sie aufgenommenen Umweltinformation, flir
die Produktion der Geschlechtszellen und vieles
mehr. Dass alleine Neuverschaltungen vorhande-
ner Gene das ermdglichen sollen, ist empirisch
ohne Grundlage. Man weil3 heute zudem, dass
alle untersuchten Taxa eine erhebliche Anzahl
von Genen besitzen, die Taxon-spezifisch sind,
sogenannte Orphan-Gene (,, Waisen“-Gene) —
ein weiterer Grund dafiir, weshalb weit mehr als
Neuverschaltungen vorhandener Gene fiir eine
ausreichende Erklarung fiir die Entstehung der
Tierstimme notwendig ist.'” Die morpholo-
gischen Bauplan-Unterschiede korrelieren mit
Unterschieden auch auf anderen Ebenen der

Organisation.'”

Erkldrungen oder Koinzidenzen?

Die Argumentation mit Neuverschaltungen vor-
handener Gene beruht auf einer Argumentation,
in der Evolution vorausgesetzt wird. Nur dann
kann aus Unterschieden zwischen Tierstimmen
und aus der Art dieser Unterschiede ein mogli-
cher ,,Mechanismus‘ erschlossen werden. Diese
Vorgehensweise, aus der Art der Unterschiede
zwischen verschiedenen Organismen auf den
Modus der Evolution zu schlieBen, mag tiblich
und selbstverstindlich sein; logisch ist sie nicht.
Denn Unterschiede kénnen keinen Mechanis-
mus begriinden. Koinzidenzen sind keine Erkld-
rungen. Sie konnen lediglich als Indizien fiir ein
vorgegebenes Ursprungsmodell fungieren.An diese
selbstverstindlichen Tatsachen muss hier erinnert
werden. Hier von Mechanismen oder Erkla-
rungen zu sprechen, ohne die (unbewiesene)
Voraussetzung daftir zu nennen, ist irrefihrend.
Dass und wie genetische Anderungen die kam-
brische Explosion ausgelost haben, bleibt ohne
entsprechende experimentelle Belege spekulativ.

Es wurde auch die Idee gedufert, dass die
Hox-Gene eine besondere kausale Rolle bei der
kambrischen Explosion gespielt haben (MaR-
sHALL 2003; 2006, 366).""! Dem widersprechen
VALENTINE (1999, 851'"?) und Casgj (2013,
269): Es gebe keine Korrelation zwischen Hox-
Genen und der morphologischen Entwicklung
der kambrischen Tierwelt (vgl. FINNERTY et al.
1996; ERwIN et al. 1997, 135; KnoLL & CARROLL
1999, 2134; Ryan et al. 2007: Hox-Gene sind bei
Rippenquallen nachgewiesen, die bereits vor der
kambrischen Explosion existiert haben). Auch
Genduplikationen lieferten keine iiberzeugende
Begriindung fiir die kambrische Explosion:,,Im
Gegenteil zeigen die Befunde, dass das Kambri-
um in die ,stillen Perioden‘ der Genduplikatio-
nen fillt* (Casgj 2013, 269').

Casgj (2013, 288) gibt weiter zu bedenken:
,-Es sind nicht nur die Beobachtungen beziiglich
einer Beziehung zwischen Mutationen in Hox-
Genen und der Verinderung in ihrer Funktion
durftig; viel wichtiger ist, dass sie nicht zeigen,
ob die Verinderung der Funktion oder die
R ekrutierung fiir eine neue Funktion als Folge
von Mutationen geschah oder ob diese dem
Auftreten der Mutationen vorausgingen. ‘!
CarrotL (2005b, 1162) schreibt zur Rolle von
Genduplikationen, dass die Daten zwar nahele-
gen, dass zwar Genduplikationen zur Evolution
der Korperformen beigetragen haben, diese sich
aber zu selten ereigneten, als dass sie als Ursache
fiir die weitere Evolution gelten kénnten.!"® Fiir
CaRROLL (2005b) sind daher Anderungen in Re-
gulationsgenen entscheidend (s. 0.); als Beispiel
nennt er FOXP2. Casg (2013, 288f.) kritisiert
(wie oben angesprochen), dass es sich dabei nur
um Begleiterscheinungen handeln koénne; ein
kausaler Zusammenhang mit der Entstehung von
Neuheiten (hier Sprache) sei mit Anderungen
bei R egulationsgenen nicht gezeigt. Hier wiirden
vollig tiberzogene Behauptungen aufgestellt: ,,Es
wire eine grobe Vereinfachung, Sprache als ein
genetisches Phinomen zu betrachten, das von
der Gegenwart oder Abwesenheit eines Gens
oder der Verinderung eines Gens oder einer
von ihm regulierten Sequenz abhingt® (CaBgj
2013, 289)."¢ Casgj (2013, 269) sicht eher in
der Zentralisierung des Nervensystems mit der
Ausbildung eines voll entwickelten integrierten
Kontrollsystems die treibende Kraft hinter der
kambrischen Explosion. Doch auch hier kann
nur eine Begleiterscheinung konstatiert werden.
Casgj (2013, 270f.) selbst kommt zum Schluss,
dass wir eine halbe Milliarde Jahre nach dem
Kambrium zwar eine Menge fossiler Belege
iiber die erstaunliche Radiation der Tierstimme
besitzen, aber nur wenig halbwegs Gesichertes
iiber die zugrundeliegenden Mechanismen sagen

konnen.'



Der Ursprung der genetisch komplexen
Vorfahren

Ein letztes Problem soll noch angesprochen
werden. Wie bereits erwihnt haben viele ver-
gleichende Studien heute lebender Formen
aus verschiedenen Tierstammen erbracht, dass
evolutionstheoretisch ein genetisch iiberraschend
komplexer letzter gemeinsamer Vorfahre aller
Vielzeller angenommen werden muss (vgl. z. B.
OHNO 1996). DerVergleich von Regulationsge-
nen entfernt verwandter Tierstimme erbrachte
bei zahlreichen Organsystemen tiberraschend
groBe Gemeinsamkeiten (tiefe Homologien auf
genetischer Ebene). Es sei an pax6, das Master-
kontrollgen fir die Entwicklung verschiedenster
Augentypen (vgl. Abb. 20) erinnert, und an das
Gen dll, das bei den GliedmaBen der Wirbeltiere,
den GliedmaBen der GliederfiiBer, den Roh-
renflilchen der Stachelhiuter, den Ampullae
und Siphons der Manteltiere, den Parapodien
der Ringelwiirmer und den Lobopodien der
Onychophoren im Einsatz ist (TABIN et al. 1999)
(Abb. 19). Ahnliche R egulationsgene bei nicht-
verwandten Tiergruppen werden auch bei der
Bildung von Herzen (CarroLL 2005a, 70); des
Kopfes (GiLBerT 2003, 754), der Korperachse
und der Achse der Extremititen (SHUBIN &
MarsHALL 2000, 327) oder bei der segmentalen
Wiederholung von Strukturen (WiLLMER 2003,
39) aktiviert. Auch Signaliibertragungswege*
wie der Notch-Signalweg (SHUBIN & MARSHALL
2000,327) oder die Wnt-Genfamilie (notwendig
bei der Signaltransduktion in der frithen Em-
bryonalentwicklung; Kusserow et al. 2005) sind
weit verbreitet und gelten daher als frith etabliert.
Weitere Beispiele konnten angefiigt werden.
Auf diesen Erkenntnissen baut die oben
diskutierte Hypothese auf, dass bei der kambri-
schen Explosion keine oder nur wenige neue
Gene erforderlich waren, sondern vielmehr
ihre Neuverschaltungen entscheidend gewe-
sen seien. Dass diese Erklirung fragwiirdig ist,
wurde oben begriindet, aber wenn sie zutreffen
sollte, ergiben sich Folgefragen, die das Pro-
blem der Entstehung der erforderlichen Gene
nur verschieben und in gewisser Weise sogar
verschirfen wiirden: 1. Wie sind die betref-
fenden Gene entstanden, bevor die Vielzeller
evolvierten? 2. Warum sind sie entstanden, bevor
sie in der Weise bendtigt wurden, wie sie in
den Vielzellern eingesetzt werden? Hier wird
zwar argumentiert, dass sie in den Vorfahren
der kambrischen Tierwelt sehr wohl bendtigt
wurden, aber urspriinglich andere Aufgaben er-
filllten und spiter fiir neue Aufgaben rekrutiert
bzw. mehrfach verwendet wurden. Aber das
fuhrt zurtick zur oben behandelten ungeldsten
Frage, wie Neuverschaltungen, Rekrutierun-

gen funktionieren und wie dadurch Bauplan-
Innovationen entstehen kénnen.

2.2 Unvollstandigkeit des
Fossilberichts? Die Artefakt-
Hypothese

Nach der Artefakt-Hypothese ist die Explosion
gar nicht ,,echt”.Vielmehr hitten sich die Tier-
stimme in einem flir die Evolution sonst norma-
len Tempo gleichsam imVerborgenen entwickelt,
seien aber groBtenteils erst im Kambrium in fos-
siler Form in Erscheinung getreten. Die Rede ist
also von der Unvollstindigkeit des Fossilberichts,
was bereits Charles DARwWIN als mogliche Losung
des Ritsels der kambrischen Explosion ins Spiel
brachte (DAarRwIN 1859, 365-369).

Doch die Griinde, die fiir das fossile Fehlen
von bereits existierenden Formen vorgebracht
werden, sind nicht stichhaltig. Denn es sind
Weichteilerhaltungen und auch sehr kleine
Organismen fossil bekannt, so dassVorliufer fos-
silisierbar gewesen wiren. Wie in Abschnitt 1.1
erlautert, sind aus dem Prikambrium zahlreiche
Vielzellerfossilien bekannt, aber kaum solche, die
alsVorfahren der kambrischen Tierwelt geeignet
sein konnten.'®

Zudem konnte die Artefakthypothese durch
Tiefseebohrungen mittlerweile gepriift werden
und sie wurde nicht bestitigt (MEYER 2013). ER~
WIN & VALENTINE stellen sogar fest, dass die Qua-
litit der fossilen Erhaltung in einigen Settings
vom Ediacarium bis zum Kambrium eher ab- als
zugenommen habe — ,,das Gegenteil von dem,
was manchmal behauptet wurde, dennoch finden
wir eine reiche und weit verbreitete Explosion
der [kambrischen] Fauna® (ERwIN & VALENTINE
2013, 8)."? Auch VALENTINE (2004) konstatierte
in seinem volumindsen Band ,,On the origin
of phyla® nach der Diskussion verschiedener
Hypothesen, dass die kambrische Explosion echt
ist und nicht durch die Unvollstindigkeit des
Fossilberichts erklart werden kann.

Hatten die Vorldufer noch keine fossili-
sierbaren Hartteile? Diese Vermutung dulert
Brasier (1998)'%. Es handelt sich dabei um eine
ad hoc-Hypothese, fiir die es keine Anhalts-
punkte gibt. Auch in diesem Szenario koénnte
man in seltenen Fillen Fossilisation erwarten,
zumal fossile Weichteilerhaltung unter beson-
deren Bedingungen grundsitzlich méglich ist,
wie z. B. die prikambrische Ediacara-Fauna
(s.0.) zeigt. Prikambrische Gesteinsschichten
bestehen aus vielen Arten von Sedimenten,
in denen Organismenreste detailliert erhalten
bleiben konnen (MEeYER et al. 2001, 17;s. 0.).



Brookk (1999, 211) stellt denn auch fest, dass es
prakambrische Sedimente gibt, in denen Tiere
hitten fossilisiert werden konnen, und erwiahnt
gelegentlich auftretende Spurenfossilien. Weiter
stellt sich die Frage, wie die Hartteile plotzlich
entstehen konnten, und zwar vielfach unabhin-
gig voneinander. VALENTINE (2004, 463) weist
in diesem Zusammenhang auch darauf hin, dass
in kleinerem Ma@stab auch nach dem Enwerb von
Hartteilen regelmilBig ein explosives Auftreten
von niederrangigeren Taxa und das Fehlen von
Bindegliedern zu beobachten sei. Hier scheidet
das Fehlen von Hartteilen als Erklarung fiir das
Fehlen einer Fossildokumentation definitiv aus;
diese Erklirung ist auch fur die kambrische Ex-
plosion unglaubhaft.'!

Verschiedene Studien mit Hilfe molekularer
Uhren erbrachten in den letzten knapp 20 Jahren
sehr unterschiedliche Ergebnisse (Abb. 27). Nach
Daten von Wray et al. (1996) unter Zugrunde-
legung von sieben Uhren muss die Aufspaltung
der Tierstimme tief ins Prikambrium verlegt
werden, teilweise bis auf ca. 1,6 Milliarden
Jahre (das wiren tiber 1 Milliarde Jahre vor der
Kambrium-Grenze). Dabei ergeben sich je nach
zugrunde gelegtem Molekiil sehr verschiedene
Zeiten (Tab. 2; vgl. CoNway MoORRIS 1997). Ava-
LA et al. (1998) kritisieren die Divergenzzeiten
von WRAY et al. (1996) aufgrund methodischer
Fehler und gelangen aufgrund eigener Studien
auf der Basis von 18 proteincodierenden Genen
auf viel geringere Divergenzzeiten (vgl. Abb. 27,

Nr. 5). Ein Jahr spiter legten WANG et al. (1999)
eine weitere, nochmals erheblich umfangreichere
Studie vor (50 Gene als Grundlage). Demnach
wurde der Ursprung der Tierstimme wieder
weit ins Prikambrium geschoben (Abb. 27; vgl.
auch BrookEt 1999). Neuere Studien haben

Das Postulat, vorkambrische Organismen

. . . Abb. 27 Divergenzzeiten
hitten nur Weichteile gehabt, ist zudem aus ana-

fir die Trennung von Pro-
tostomiern (GliederfiiBern
u.a.) und Deuterostomiern
(Chordatiere u. a.) nach un-
terschiedlichen Studien. Die
Zahlen stehen fur verschie-
dene Studien. (Nach Wang et

tomischen Griinden unplausibel. Viele Stimme
wie z. B. die Armftiler (Brachiopoda) konnten
nicht zuerst Weichteile evolvieren und erst spiter
die Hartteile, weil ihr Uberleben groBenteils von

der Schutzwirkung der Hartteile abhingt. Beides ~ das Blatt wieder in Richtung sehr viel spiterer  al. 1999)

miisste zusammen evolvieren. ,,Der Bauplan der
Armfuler kann nicht funktionieren ohne Ske-

lett* (VALENTINE 1986, 215).'2 = = G55 o

( ) o BB . _.5 c8& E£g& 3

o2 B85535 58 53

S35 Essc8s558E3858 88

g 2= I.._._::5 = B .E"" o D==‘EE |:..."_.. = m

2.3 Verschaffen molekulare " = 8282085055322 ¢ 5

P T S PR 4 Lhepcoleoegrmona PIES: m

0w === - e — = A DL o

Daten Zeit fur die Bildung der 400 R L L A SR T

kambrischen Bauplane?

Neben den Fossilien bieten Daten der verglei-
chenden Biologie unter evolutionstheoretischen

kamhbrische
Explasion

Primissen einen vollig unabhingigen Zugang
zur Frage nach der Entstehungszeit der Tier-
stimme (d. h. der Zeitpunkte der Aufspaltung
der evolutionstheoretisch postulierten gemein-

GO0

samen Vorlaufer). Es wird evolutionstheoretisch
argumentiert, dass je linger zwei Arten auf [
getrennten Wegen evolviert sind, desto groere
Unterschiede in den Sequenzen (Abfolgen) von
Proteinen bzw. der DNA zu erwarten sind. Kann sl
aus paliontologischen und geologischen Daten
der Zeitpunkt der Trennung zweier Linien ab-
geschitzt werden, so ergibt sich unter geeigneten Y
Umstinden aus den Sequenzunterschieden eine
,»Ganggeschwindigkeit* der ,,molekularen Uhr*
fiir das betreftende Protein bzw. Gen. Die so be-

stimmte molekulare Uhr kann dann eingesetzt

1000

werden, um den (ungefihren) Trennungszeit-

punkt anderer Arten anzugeben, fiir die es keine 1100
fossile Dokumentation gibt. Voraussetzung fur
eine brauchbare molekulare Uhr ist allerdings,

dass Aminosaure- bzw. Nukleotidaustausche iiber 1200

lingere makroevolutionire Zeitraume hinweg in

konstanten Raten erfolgen, was hiufig nicht der
Fall ist (AvaLa 1999; vgl. Junker 2001).



Tab. 2 ivergenzzeiten fir
Aufspaltungen einiger
Tierstamme. (Nach Wray et
al. 1996)

Divergenzzeit (Millionen Jahre) nach Daten von:

Cyto- Cyto- Cyto- R-

ATPase chrom chrom- chrom- Hamo- NADH 18S
6 oxidase|  oxidasell  globin 1 rRNA
Stachelhauter-Chordaten 786 883 1160 608 1312 971 1288
GliederfiiRer-Chordaten 887 953 1272 803 1506 1338 1453
Ringelwiirmer-Chordaten 1059 1078 1465 773 1621 1221 1214
Weichtiere-Chordaten 1045 - 1333 788 1511 1492 1183

Kieferlose-Kiefermauler 462 895 511 487 - 638 -

Divergenzzeiten gewendet. Mittlerweile scheint
sich ein Konsens von ca. 700 Millionen Jahre fiir
den letzten gemeinsamenVorfahren der Bilateria
(,,Zweiseitentiere™) und von ca. 800 Millionen
Jahren fiir alle Metazoen (vielzellige Tiere)
herauszukristallisieren (ERwIN et al. 2011).'%
Es verbleibt damit eine zeitliche Liicke von ca.
150-170 Millionen vom theoretisch ermittelten
Ursprung der Bilateria und der (eigentlichen)
kambrischen Explosion. Das sei Zeit genug fuir
die evolutive Entwicklung der Baupline, wird
manchmal argumentiert, und man miisse daher
keine explosive Entstehung der kambrischen
Tierwelt annehmen. Doch angesichts der Tatsa-
che, dass trotz guter Fossilisationsbedingungen
im jlingsten Prikambrium (s. 0.) kaum halbwegs
passende Vorliufer gefunden wurden, ergibt
sich aus dieser Konstellation eher ein Problem
fir evolutionire Deutungen: Die evolutiondre
Deutung der molekularen Ahnlichkeiten passt nicht
ohne Weiteres mit den fossilen Zeugnissen zusam-
men. Die vermeintliche Schlussfolgerung, es sei
angesichts der molekularen Daten genug Zeit
fiir die Bildung der Baupline, kann nicht nur
diesen Widerspruch nicht auflésen, sondern ist
zudem nur moglich, wenn vorausgesetzt wird,
dass die molekularen Unterschiede evolutionir
entstanden sind.

2.4 Okologische (und andere)
Ausloser

Angesichts der Datenlage akzeptieren viele
Biologen, dass es im Verlauf des Kambriums
eine mehr oder weniger heftige ,,Explosion® der
Tierstimme gegeben hat, so dass sich die Frage
nach moglichen Ursachen oder Auslésern stellt.
Die Idee eines genetischen Auslosers wurde
bereits in Abschnitt 2.1 diskutiert. Nachfolgend
werden Skologische und geologische Ausloser
sowie weitere Vorschlige kurz diskutiert (vgl.

VALENTINE 2002, 3001T.).

Waren die prikambrischen Vorlduferformen
sehr klein?

Eine Variante der Artefakt-Hypothese ist die
MutmaBung, dass die Vorlduferformen sehr klein,
vielleicht sogar mikroskopisch klein waren und
daher unentdeckt blieben (Conway MORRIS
1997, FORTEY et al. 1996, 26). Was aber fiihrte
dann zu ihrer GréBenzunahme? BROOKE (1999,
121) referiert dazu die Vermutung einiger Wis-
senschaftler, dass groB3ere chemische Verinderun-
gen in den Ozeanen und die stark erhdhte Sau-
erstoffkonzentration in der Erdatmosphire den
Tieren ermdglicht hitte, Hartteile zu bilden (vgl.
MarsHALL 2006, 364'*%). Die Gewebe konnten
an GroBe zunehmen, weil der Sauerstoff besser
in die Organe diffundieren konnte. Die Kette
von Ursache und Wirkung sei jedoch bei weitem
nicht geklirt. Hier werden (wie bei anderen Hy-
pothesen) allenfalls notwendige Voraussetzungen
genannt, jedoch keine Erklirungen gegeben.
AuBerdem konnten solche Miniaturorganismen
angesichts unzihliger Mikrofossilfunde fossil
durchaus entdeckt werden. Immerhin sind iiber
400 Fundstellen im Prakambrium bekannt, die
so zarte Geschopfe wie Mikrofossilien (einzellige
Organismen), Algen u.a. bergen (ScHOPE 1994).
Die Ansicht also, wonach die evolutionir zu
forderndenVorliufer aufgrund der Zartheit ihres
Baus oder aufgrund schlechter Fossilisationsbe-
dingungen nicht gefunden worden seien, kann
nicht Giberzeugen.

Theorie vom ,,freien Raum*

Nach dieser Theorie konnten die vielen Bau-
pline sich deshalb so schnell entwickeln, weil
viele unbesetzte okologische Nischen vorhan-
den waren. Nach verbreiteter Auffassung gab es
jedoch auch sonst in der Erdgeschichte Phasen
mit vielen freien 6kologischen Nischen, ohne
dass neue Grundbaupline entstanden wiren.
Zudem kann ein okologisch freier Raum an sich
nicht ursichlich dafiir sein, dass neue Baupline
entstehen.



Abiotische und biotische Ausléser

Gegen Ende des Prikambriums soll es mehrere
starke Vereisungen der Erde gegeben haben;
man spricht von einer ,,Schneeball-Erde® (vgl.
StepHAN 2004). Deren Ende wird manchmal
im Zusammenhang mit der Entstehung der
Vielzeller und damit letztlich auch der kambri-
schen Explosion gesehen. Doch ein zeitlicher
Zusammenhang ist fraglich, erst recht aber ein
ursichlicher (MARsHALL 2006, 364f.): Es ist nicht
ersichtlich, wie eine groBere Umweltkatastrophe
zu grundlegend neuen Komplexititsstufen des
Lebens gefiihrt haben sollte.'® Dieser Einwand
gilt auch fir andere diskutierte Ausloser wie z.
B. eine Anomalie der Kohlenstoftfisotope an der
Grenze zwischen Prikambrium und Kambrium
(MarsHALL 2006, 365'%) oder die Zunahme
des Sauerstoftgehalts in der Atmosphire (Bupp
2008'7).

SPERLING et al. (2013) diskutieren als mogli-
che Ausloser flir die kambrische Explosion ein
Riuber-Beute-Wettriisten; damit konnte das
evolutionire Muster erklirt werden, allerdings
nicht das Timing des Auftretens der Tiergruppen.
Dagegen wiirde Zunahme von Sauerstoff im
Ozean und in der Luft als Umwelt-Ausloser zeit-
lich passen, nicht aber das evolutionire Muster
erkliren (SPERLING et al. 2013, 13446). YOoUuNG
(2013) meint, dass ungewohnliche Umweltin-
derungen eine Schliisselrolle bei der Entstehung
komplexer Lebensformen gespielt hitten'® (
auch MarsHALL 2006, 369t.).

Aber alle diese Faktoren koénnen nur als

vgl.

Bedingungen oder Koinzidenzen gewertet
werden (vgl. auch SmitTH & Harper 2013); sie
begriinden in keiner Weise einen Mechanismus
und ermdglichen somit keine Erklirung.'® Das
gilt auch fiir geologische Verinderungen (vgl.
z. B. PETERS & GAINEs 2012). Fiir deren kausale
Verkniipfung mit dem Auftreten evolutionirer
Innovationen gibt es keine Anhaltspunkte. Dass
Verinderungen von Lebensbedingungen eine
Anderung der Lebensgemeinschaften nach sich
ziehen, konnte auch ausschlieBlich 6kologische
Ursachen haben.'” Dass aus (moglichen) Koin-
zidenzen auf evolutionire Prozesse geschlossen
wird, zeigt, dass das Konzept der gemeinsamen
Abstammung so festgefligt ist, dass die selbstver-
standlich notwendige Unterscheidung zwischen
Koinzidenz (Randbedingung, Frage nach einem
Ausloser) und wirklich nachweisbaren Prozessen
und Mechanismen gar nicht mehr vorgenom-
men wird."!

PETERSON et al. (2009, 737) dullern sich zur
Frage nach den Ursachen skeptisch: Je mehr wir
tiber die kambrische Explosion wiissten, desto
unklarer wiirde die Ursache dafiir.'** Beziiglich
geologischer Aspekte als Auslser schreibt Bubp

(2008, 1431), dass geologische Anderungen wih-
rend des jiingsten Prikambriums und des Un-
terkambriums zwar bei der Ursachenforschung
beriicksichtigt werden missten, diese jedoch eher
als ,,Szenerie® und nicht als ,,Hauptakteure*
des ,.kambrischen Dramas® angesehen werden
mussten.'** ERwIN & VALENTINE (2013, 157) wei-
sen aullerdem darauf hin, dass die kambrischen
Baupline nach ihrer Etablierung trotz wechseln-
der Umweltbedingungen auf den kambrischen
Meeresboden stabil geblieben seien.

Fazit

Worauf die kambrische Explosion zurtickzuftih-
ren ist, konnte bisher also nicht geklirt werden.
VALENTINEs (2004, 194) zusammenfassende
Feststellung in seiner Monographie gilt nach
wie vor:,,Zusammengefasst implizieren die kam-
brischen Fossilien eine Explosion der Baupline,
aber die zugrundeliegenden Ursachen bleiben

unsicher. 3

2.5 War das Tempo doch nicht so
hoch?

LEE et al. (2013) behaupten, dass die Resultate
einer von ihnen durchgefiihrten Studie tber
die Geschwindigkeit der Evolution zur Zeit des
Kambriums Darwins Dilemma vom plétzlichen
Erscheinen der kambrischen Tierwelt auflosen
konnten. Sie ermittelten, unter Voraussetzung
von Evolution, evolutionire Verdnderungsraten
beim groBten Tierstamm, den Gliederfilern
(Arthropoda; dazu gehoéren vor allem Insekten,
Spinnentiere und Krebse). Ihre Ergebnisse ba-
sieren auf 395 morphologischen und 62 mole-
kularen Merkmalen heute lebender GliederfuBer.
Die zeitliche Einordnung der mutmaBlichen Ga-
belungspunkte der jeweiligen Gruppen erfolgte
anhand von Fossilfunden. Mit dieser Datenbasis
konnten unter Voraussetzung von Evolution die
Evolutionsraten in den verschiedenen Zeitrau-
men abgeleitet werden.

Es wurden Evolutionsraten von verschiede-
nen Merkmalen ermittelt: Sowohl von morpho-
logisch-anatomischen (gestaltlichen, phanotypi-
schen) als auch molekularen (genetischen). Die
Anderungsraten dieser Merkmale wihrend des
Kambriums verglichen die Autoren mit den Ra-
ten in nachfolgenden Zeitriumen und gelangten
zum Ergebnis, dass es im Kambrium eine ca.
4-fach schnellere phinotypische und ca.5,5-fach
schnellere molekulare Evolution gab, verglichen
mit Verinderungen in jiingeren Abschnitten des
Phanerozoikums*. Fir manche Tiergruppen
innerhalb der GliederfiiBer ermittelten sie eine



bis zu 10-fach erhdhte molekulare und bis zu
16-fach hohere morphologische Anderungsrate
im Kambrium.

Die Autoren kommen zum Schluss, dass auch
noch die hochsten Evolutionsraten im Einklang
mit der Entstehung durch natiirliche Selektion
stiinden, womit Darwins Dilemma letztlich gel6st
sei. Diese Einschitzung ist insofern tiberraschend,
als die Untersuchungen der Autoren tiberhaupt
nichts zu den Mechanismen der Entstehung der
kambrischen Baupline aussagen, unabhingig
davon, wie schnell dieVerinderungen abgelaufen
sind. Welche Rolle natiirliche Selektion hatte,
kann aus den Daten nicht abgeleitet werden.
Allenfalls kann eventuell aus den Daten gefolgert
werden, dass die kambrische Explosion nicht so
markant ist wie oft dargestellt.

Aber auch diese Schlussfolgerung ist durch
die von LEE et al. prisentierten Daten nicht ge-
deckt — aus mehreren Griinden (Luskin 2013a):
Zunichst betrifft die Untersuchung gar nicht
den zentralen Aspekt der kambrischen Explosi-
on, namlich den Ursprung der Tierstimme und
vieler Tierklassen. Vielmehr geht es um Verin-
derungen innerhalb eines einzigen Tierstamms
(der Gliederfiier), nachdem dieser bereits
entstanden ist. Die Entstehung der Stamme und
die Geschwindigkeit dieser Evolution ist also gar
nicht der Gegenstand der Analysen von LEE et
al. Die Unterschiede innerhalb von Tierstimmen
sind aber deutlich geringer als zwischen verschie-
denen Tierstimmen.

Die Evolutionsraten innerhalb der Glieder-
fiilfer wurden zudem durch Vergleiche heutiger
Arten und mittels Eichung durch Fossilfunde
erschlossen (s. u.). Raten innerhalb nur fossil
bekannter Formen (wie z. B. Trilobiten) wurden
nicht bestimmt, was z. B. vom Paliontologen
Douglas Erwin kritisiert wird, denn diese Daten
koénnten Einfluss auf die ermittelten Evolutions-
raten haben (Servick 2013).

Im Ubrigen tauchen die GliederfiiBer fossil
abrupt im Unterkambrium auf; dieser Sachver-
halt wird durch die Studie von LEE et al. nicht
angemessen berticksichtigt. Sie nehmen zwar an,
dass die GliederfliiBer im Ediacarium, dem letzten
geologischen System vor dem Kambrium ent-
standen sind, eindeutige fossile Belege dafiir gibt
es jedoch nicht. Unklar ist, welchen Zeitraum
die Autoren genau unter ,,frithem Kambrium®
und ,.kambrische Explosion‘ fassen, es scheint

ein Zeitraum von etwa 40 Millionen Jahren zu
sein (LEE et al. 2013, 1890). Wie oben dargelegt,
hat sich die eigentliche ,,Explosion‘* aber wih-
rend nur 5-10 Millionen Jahren ereignet, was
die von LEE et al. ermittelten Evolutionsraten
entsprechend vervielfachen wiirde.

Es gibt noch einen ganz anderen Kritikpunkt
an den Schlussfolgerungen, die aus den Ergeb-
nissen von LEE et al. gezogen werden, nimlich
die Auswahl der zugrundeliegenden Gene. Die
Autoren haben die Datenbasis aus einer anderen
Untersuchung entnommen, deren Ziel es war,
die Abstammungs- bzw.Verwandtschaftsverhilt-
nisse unter den sehr unterschiedlichen Glie-
derfiBern aufzukliren. Zu diesem Zweck sind
(unter evolutionstheoretischenVorgaben) solche
Gene besonders geeignet, deren Anderungsraten
moglichst klein sind, und das trifft auf Gene zu,
die wichtige Grundfunktionen im Zellgeschehen
haben (sog. ,,housekeeping genes*). Bei solchen
Genen sammeln sich nur (nahezu) neutrale Mu-
tationen an, die wenig Einfluss auf die Funktion
haben, und dies geschieht relativ konstant wih-
rend der Evolutionsgeschichte (sofern sich die
Unterschiede tiberhaupt auf evolutivem Wege
etabliert haben). Nun sind aber gerade solche
Gene mit groBer Wahrscheinlichkeit von der
Entstehung neuer morphologischer Baupline,
wie sie wihrend der kambrischen Explosion
entstanden sind, kaum oder gar nicht beeinflusst.
Viel wichtiger sind laut Evolutionstheoretikern
vor allem Regulationsgene, um neue Baupline
zu erzeugen (s. 0.; vgl. ERwiN & VALENTINE 2013,
252'%), Daraus folgt, dass die Untersuchung
von Evolutionsraten-Anderungen im Zuge der
kambrischen Explosion mittels der von LEE et al.
verwendeten 62 Gene ungeeignet ist.

Die Studie von LEE et al. (2013) bietet weder
Klirungen noch Hinweise auf die Ursachen der
kambrischen Explosion; daher ist die Behaup-
tung, die erhohten Evolutionsraten im Kambri-
um und damit auch die kambrische Explosion
seien durch natiirliche Selektion erklarbar,
durch die prisentierten Daten nicht gedeckt.
Die Untersuchung legt den Fokus nicht auf
die Entstehung der Stimme (die eigentliche
,Explosion*),sondern auf Untergruppen inner-
halb des Stamms der Gliederftier. Daher haben
die Ergebnisse eine nur sehr eingeschrinkte
Aussagekraft zur kambrischen Explosion der
Tierstaimme.



Fazit

Paldontologisch stellt sich die Fossiltiberlieferung
des Ediacariums und des Unterkambriums nach
wie vor als ausgesprochen explosiv dar. Das heil3t:
Der Hauptteil der Tierstimme und viele Klassen
innerhalb der Stimme erscheinen erstmals in
einem engen geologischen Zeitfenster von 6-10
Millionen Jahren.Viele neuere Funde vergrof3ern
die Vielfalt kambrischer Formen. Der GroBteil
prakambrischer Formen eigenet sich nicht als
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Anmerkungen

Hinweis: Bei blau gesetzten Texten handelt es sich um

die tibersetzten Originalzitate.

1

6

, The base of the Cambrian marks not only the
appearance in the historical record of animal phyla,
but also of many of their component major classes®
(Coorer & FORrRTEY 1998, 152). ,,A similar, if less
detailed, picture emerges if the other phyla appearing
the Cambrian are considered. Molluscs, for example,
are already differentiated into several clades early in
the Cambrian, as are brachiopods* (FORTEY et al. 1997,
431).

Ahnlich VrBa (2004, 102): ,, The first appearances
of several groups like trilobites were already widely
dispersed geographically into well-defined faunal
provinces. Ebenso FORTEY et al. (1997, 430): ,,It
is clear that even at their first appearance they were
differentiated into a number of genera; furthermore,
different parts of the Cambrian world had geographi-
cally distinct faunas, defining two major and several
minor faunal provinces.*

,,By the late Lower Cambrian both disparity and the
range of taxa match, or even exceed (Gould, 1989)
those of the Recent oceans.*

»»... all demonstrate the phylogenetic breadth of li-
neages involved in the Early Cambrian phase of the
radiation.

Die in diesem Artikel 6fter verwendeten Begrifte ,,Er-
scheinen® und ,,Auftauchen® sind immer beschrei-
bend gemeint und sollen zum Ausdruck bringen, dass
die jeweiligen Formen in bestimmten Erdschichten
vorkommen, ohne dass damit eine interpretierende
Aussage tiber die Entstehungsweise gemacht wird.
Die Altersangaben beruhen auf radiometrischen Da-
tierungen, sie sind nicht absolut zu verstehen, sondern
von Voraussetzungen abhingig (vgl. Koturra 2014).
,,Although the core of the Cambrian fauna is well
documented in the form of groups such as trilobites,
molluscs, brachiopods, sponges (including archaco-
cyathids), echinoderms and various soft-bodied
groups (notably priapulids and annelids), there remain
a significant quotient of previously enigmatic taxa, es-
pecially in the early Cambrian. Many are represented
by disarticulated sclerites whose taxonomy is confused
by excessive use of form-taxa, failure to recognize
taphonomic variants and uncertainties concerning
the nature of the original scleritome® (CoNwAY
Morris & PeeL 1995, 306).Viele Fossilien seien aber
leicht heute lebenden Stimmen zuzuordnen: , At
first glance, to be sure, a survey of the Cambrian seas
seems to reveal both familiar and extinct phyla. For
example, even the nonspecialist has little difficulty
in identifying forms characteristic of a wide range
of metazoans, from sponges, cnidarians, ctenophores,
and priapulids to arthropods, brachiopods, annelids,
molluscs, hemichordates, echinoderms, and chordates,
in the last case including even fish* (Conway MORRIS
2003, 20).

,,Here, we show that structural elements deployed in
the skeletons of Burgess Shale animals (Middle Cam-
brian) incorporate 146 of 182 character pairs defined
in this morphospace. Within 15 million years of the
appearance of crown groups of phyla with substantial
hard parts, at least 80 percent of skeletal design ele-
ments recognized among living and extinct marine
metazoans were exploited (1239) (Vgl. CarroLL
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2001).

,» There are hardly any fossils which suggest links
between phyla.*

,,All of the basic architectures of animals were ap-
parently established by the close of the Cambrian
explosion. Subsequent evolutionary changes, even
those that allowed animals to move out of the sea
onto land, involved only modifications to those basic
body plans® (ErwIN et al. 1997, 129).

Stephen C. MEYER widmet sich in diesem Buch dem
markanten Einschnitt in der Fossiltiberlieferung zu
Beginn des Kambriums. Das Buch erschien im Juni
2013 in einem renommierten Verlag und schaftte es
Anfang Juli in die TOP 10 der Bestsellerliste der New
York Times. Zu diesem Zeitpunkt gab es bereits iiber
50 Rezensionen auf amazon.com; Ende September
2013 waren es tiber 300. Mit dem Titel kniipft der
Autor an das Eingestindnis von Charles Darwin
an, dass das plotzliche Erscheinen der Baupline im
Kambrium eine ernsthafte Bedrohung fiir seine
Evolutionstheorie sei (S. 23).

Es war zu erwarten, dass es an diesem Buch heftige
Kritik geben wiirde. Ein GrofBteil der Kritik ist un-
sachlich, lisst erkennen, dass das Buch nicht (richtig)
gelesen wurde oder es wird mit Unterstellungen
gearbeitet. Darauf'soll hier nicht eingegangen werden.
Nur die sachliche Substanz der veréftentlichten Kritik
ist Gegenstand dieses Artikels.

Diese Auftassung findet sich vor allem im Internet, so
in einer Rezension des Paliontologen Daniel R. PrRo-
THERO auf amazon.com (http://tinyurl.com/ok2aro9)
oder auf der facebook-Seite der AG Evolutionsbio-
logie (https://www.facebook.com/AGEvolutions-
biologie/posts/544522338949480), wo aus http://
www.uni-protokolle.de/Lexikon/Kambrische_Ex-
plosion.html zitiert wird: ,,Der Begrift ,kambrische
Explosion® ist eigentlich falsch und stammt aus der
Zeit in der die ersten Fossilien des Burgess-Schiefer
entdeckt wurden. Damals entstand das Bild dass auf
einen Schlag alle modernen Tiergruppen entstanden
seien. Nach neueren Erkenntnissen dauerte diese
Periode aber 50 Millionen Jahre und war keineswegs
ungewohnlich plotzlich.” (Dieses Zitat stammt aus
einer veralteten Version des Wikipedia-Artikels iiber
,,Kambrische Explosion®.) -MARSHALL (2013) wirft
in seiner Rezension von S. MEYERs Buch ,,Darwin’s
Doubt* dem Autor vor, er wiirde die Plotzlichkeit der
kambrischen Explosion tibertreiben; genauso so Nick
Matzkg, http://pandasthumb.org/archives/2013/06/
meyers-hopeless-2.html; beide behaupten einen Zeit-
raum von 30 Millionen Jahren flir die kambrische
Explosion.

,.In sum, the Cambrian fossils imply an explosion of
bodyplans, but the underlying causes remain uncer-
tain.” — In seiner Rezension von The Cambrian Ex-
plosion (ERWIN & VALENTINE 2013) stellt Lowe (2013,
1070) fest: ,,The Ediacaran and Cambrian periods
witnessed a phase of morphological innovation in
animal evolution unrivaled in metazoan history, yet
the proximate causes of this body plan revolution remain
decidedly murky. The grand puzzle of the Cambri-
an explosion surely must rank as one of the most
important outstanding mysteries in evolutionary
biology. Evidence of early representatives of all the
major animal phyla first appear abruptly in the Cam-
brian (starting 542 million years ago). This spectacular
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morphological diversity contrasts strongly with Precambrian
deposits, which have yielded a sparse fossil record with
small, morphologically ambiguous trace fossils or
the enigmatic but elegant creatures of the Ediacaran
fauna® (Hervorhebungen nicht im Original).
,,Organisms with the characteristic bodyplans that we
identify as living phyla appear abruptly in the fossil re-
cord, many within a narrow window of geologic time
— perhaps 5 to 10 million years, beginning about 530
Ma (chap.5). Nearly all of these are stem taxa. ... none
of them can be traced through fossil intermediates to
an ancestral group. ... In no case is a morphological
continuum found across a broad range of bodyplan
morphologies, nor do phyla resemble each other more
closely during their early fossil histories.*

Die Andersartigkeit der Ediacara-Fauna beschreibt
MaRSHALL (2006, 376) wie folgt: ,,Compared with
Phanerozoic animals, the Ediacaran biota are remar-
kable by their lack of macroscopic sensory organs
(compound eyes, antennae, setae, etc.), the virtual
absence of macroscopic organs for interacting with
other organisms or the environment (there are no
legs, swimming appendages, claws, etc.). They show
no signs of predation, except for bore holes in some
of the earliest skeletonized fossils, Cloudina, from the
latest Ediacaran.*

,,This confusing state of affairs arose because these
body fossils do not share definitive anatomical details
with modern groups, and thus the assignments must
be based on vague similarities of overall shape and
form, a method that has frequently been misleading
in other cases.*

Ein Beispiel flir besonders unklare taxonomische
Einordnung ist Dickinsonia (Abb. 5), die mehr als 1
m grof} sein kann, jedoch nur wenige Millimeter
dick war. Gewohnlich wird diese Gattung zu den
Nesseltieren (Cnidaria) gestellt, es wurden aber auch
verwandtschaftliche Beziehungen zu den Platyhel-
minthes, den Annelida, zu einem ausgestorbenen
Tierstamm Proarticulata oder sogar zu einem eige-
nen, von den Metazoa getrennten Tierreich. Keine
dieser Zuordnungen gelingt ohne Schwierigkeiten
(VALENTINE 2004, 222).

, The controversy continues, with some authorities
claiming affinities with living animals, while others,
no less vigorously, declare that the Ediacaran animals
are a ‘side branch’in the story of metazoan evolution,
if relevant at all. Whatever the ultimate outcome of
these debates, it is certainly true that the Ediacaran
animals are not, in any simple sense, obvious ‘ancestors’
of those that came later* (FORTEY et al. 1997, 429).
,,Despite the controversy that surrounds these fossils,
it is generally agreed that ediacarans are a highly
heterogenous assemblage united by preservational
circumstance rather than by close phylogenetic afti-
nity“ (Bupp 2003b, 6).

, The Ediacaran biota remains one of the greatest
enigmata within evolutionary paleobiology. ... a gro-
wing number of paleontologists argue that Ediacaran
creatures were not ancestral to Cambrian life at all“
(Brasier & ANTCLIFFE 2005, 1115).

,»The biological interpretation of Ediacaran fossils and
their relationships, if any, to modern animals remain
controversial. ... The difficulties placing Ediacarans
in the scheme of animal evolution have led to the
proposal that they represent an extinct experiment
in multicellular life® (CARROLL et al. 2005, 2). ,,Given
the uncertainty of the relationships of the Ediacarans
to modern phyla and the paucity of body fossils prior
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to the Cambrian, it is difficult to pinpoint the origins
of modern animals based on the fossil evidence® (3).
,»The cnidariomorphs are clearly not directly ancestral
to bilaterians and do not help to solve the puzzle of
their ancestries. The few possible Vendian bilaterians
have not produced clues that help close the gaps
between the bodyplans of living phyla® (VALENTINE
2004, 188).

Bupp (2008, 1426) schreibt zu den Doushantuo-
Fossilien: ,,However, nearly all of these fossils have
proved to be highly controversial. ... some of the more
extravagant claims, such as that the Doushantuo biota
includes representatives of bilaterians and deuterosto-
mes, do not currently stand up to scrutiny.*

,,It is difficult to relate rangeomorphs to any modern
group of macroscopic organisms, and they appear to
represent a ‘forgotten’ architecture and construction
that characterized early stages in the terminal Neo-
proterozoic evolution of complex multicellular life*
(NARBONNE 2004, 1143).Als Rangeomorpha werden
einige sessile fossile Formen des Ediacariums bezeich-
net, die eine spindel- kamm-, busch- oder farnartige
Form besallen und einige Zentimeter bis wenige
Dezimeter grol wurden (vgl. Abb. 4).

,,... the affinities of the Ediacaran biota and metazoan
fauna have not been resolved...” (NEwmaN 2010, 284)

7 ,Among these fossils should be organisms that can
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be unambiguously assigned to the Metazoa and to
more inclusive lineages (e.g., Bilateria), but mostly
these fossils are enigmatic and lineages with diagnostic
bilaterian apomorphies have not been identified. ...
Emerging consensus is that these fossils represent mul-
tiple independent clades of macroscopic organisms ...
Aside from putative sponges, of the nine likely clades
of Ediacaran organisms that we recognize, only two
can confidently be assigned to the crown Metazoa....“
(ErwIN et al. 2011, 1093).

,,Most Ediacaran fossils have no clear relationship
with modern animals. Putative Neoproterozoic
‘embryos’ were more likely to have been protists.
Putative permineralized metazoans may instead have
been crystal-lined vughs [wohl Aushéhlungen], and
other permineralized Ediacaran fossils were red algae
or glomeromycotan lichens* (ReTaLLack 2012, 89).
,,If they [the Ediacaran fossils| were animals, they bore
little or no resemblance to any other creatures, either
fossil or extant® (Anonymus 2012).

Zur Avalon-Explosion schreiben ERWIN & VALENTINE
(2013, 114): ,,The phylogenetic atfinities of these
fractally constructed organisms remain a mystery ...
they represent architectures unlike any of the meta-
zoan group. Die Zuordnung von Ediacara-Fossilien
zu heute lebenden Tierstimmen sei fantasiereich
wie etwa Dickinsonia zu Anneliden, Parvancorina und
Spriggina zu Arthropoden und Arkarua zu Echino-
dermen (128).Andere Gattungen sind noch schwerer
einzuordnen (128f.).

,Jm Gegensatz dazu sind nur wenige vorkambrische
Fossilien erhalten, die aber von der gegenwirtigen
Natur so sehr abweichen, dass uns eine Interpre-
tation schwer fillt. ... Die Schwierigkeiten bei der
Zuordnung dieses Organismus zu Flora oder Fauna
verdeutlichen die Ratlosigkeit. Dagegen kénnen die
kambrischen Tiere in aller Reegel sehr wohl den heute
lebenden Stimmen zugeordnet werden® (ZRzAvY et
al. 2009, 210).

Im Jahr 2012 beschrieben CLITEs et al. (2012) aus dem
Ediacarium wenige Zentimeter grof3e, kegelformige
Organismen mit langen Nadeln, wie sie von Schwim-
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men bekannt sind. Diese moglicherweise verkieselten
Nadeln der Art Coronacollina acula sind die iltesten
bekannten Hartteile von Vielzellern.

,However, the evolutionary relationship between
Ediacaran taxa and Cambrian animals remains am-
biguous.” Und weiter: ,,Thus, vendobionts remain
phylogenetic ghosts whose placement in the tree of
life is elusive* (X1a0 2008).

»[A]lthough chock full of organic forms, the Edia-
caran is remarkably reticent with its animal ancestors
— besides sponges only Kimberella has received broad
acceptance as a metazoan, possibly a molluscan me-
tazoan.*

,, It remains the case, however, that the Avalon-, Edia-
cara-,and Nama-type biotas were each confined to a
certain habitat. These assemblages thus represent three
principal ecotypes on a global scale, with Avalon-type
biotas distributed in quiet waters on muddy substrates;
Ediacara-type biotas inhabiting microbial substrates in
shallow marine wave- and current-agitated settings;
and Nama-type biotas found in extremely shallow-
water river-mouth bar shoals* (GRAzZHDANKIN 2011,
343).

,» What is clear is that there are three principal Edia-
caran assemblages, and each is controlled by specitic
environmental conditions. However, when you track
each assemblage through geological time there is
effectively no change within it. ... Ediacarans are
quite different from what we expected.The moral is
simple: trust nature rather than textbooks” (CoNway
Morgris 2005).

,,Each assemblage exhibits a major evolutionary inno-
vation in complex multicellularity, segmentation, mo-
bility, or calcification that is unknown from previous
assemblages and is inferred to represent a significant
development in the evolution of life* (INARBONNE et
al. 2012, 417).

,,The Geologic Time Scale 2012* stellt sie deutlich
abgegrenzt in den unteren Teil des Ediacariums zwi-
schen 635 und 580 Millionen Jahre (INARBONNE et
al. 2012, 419).

,»These different preservational and ecological win-
dows reveal different evolutionary pathways in the
Ediacaran development of complex multicellularity
among algae, animals and extinct groups such as
rangeomorphs and erniettomorphs® (INARBONNE
2011, 340).Vgl. auch ErwIN et al. (1997, 126): ,,The
Cambrian record of life is in sharp contrast with that
of the preceding eons*

,» This confusing state of affairs arose because these
body fossils do not tend to share definitive anatomical
details with modern groups, and thus the assignments
must be based on vague similarities of overall shape
and form, a method that has frequently proved mis-
leading in other cases* (ErwIN et al. 1997, 132).
Vgl. auch den Blog-Beitrag von David TYLER,
,,Mapping the appearances of Cambrian animals®,
http://www.arn.org/blogs/index.php/literatu-
re/2010/12/23/mapping_the_appearances_of_cam-
brian_anim

,,Although many SSFs are still poorly understood,
it is clear that they are a large and phylogenetically
disparate assemblage, representing a thriving fauna
whose preservation was restricted to a rather narrow
taphonomic window (...)* (ERWIN & VALENTINE 2013,
151).

In der Taphonomie geht es um die Erhaltung von
Fossilien.

,»While many represent individual animals, others
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represent individual components of the armor of
much larger animals (Conway Morris & Peel 1995).
Some of the described genera belong to known
phyla such as Brachiopoda and Mollusca. However,
many are problematic, including the cambroclaves,
coeloscleritopherans, cribricyatheans, machaeridians,
tommotiids, as well as a diverse array of incertae sedis
[Fossilien unklarer taxonomischer Zugehorigkeit]*
(MARsHALL 2006, 360). ,,The most diverse group of
small shelly fossils with clear atfinities to an extant
taxon is the molluscs® (MALOOF et al. 2010, 1735).
,,By the beginning of the Cambrian Period, near 543
million years ago, a few kinds of “small shelly’ fossils are
found, <2mm in largest dimension. The small shellys
rose to a peak in abundance and diversity during
the period from 530 to 520 million years ago, when
representatives of living phyla are found among them.
During that same period, a chiefly larger-bodied in-
vertebrate fauna of up to a dozen phyla, and including
many soft-bodied forms, is also first represented by
fossils. This geologically abrupt appearance of fossils
representing quite disparate bodyplans of many living
metazoan phyla is termed the Cambrian explosion...*
(MARsSHALL & VALENTINE 2010, 1193).

Es sei angemerkt, dass MARSHALL (2013) in seiner Re-
zension von ,,Darwin’s Doubt® somit MEYER (2013)
fiir eine Darstellung kritisiert, die er selber noch in
jiingerer Zeit vertreten hat.

,,Nevertheless, quibbling of that sort reduces the
debate to one of semantics. The key question is
not how many different events should be included
within the designation ‘Cambrian explosion.’ Nor is
it about the total amount of time that some arbitrarily
designated series of separate paleontological events
covers. Instead, the key question is what caused the
discontinuous appearance of morphological novelty
within specific, and measurably narrow, windows
of geological time — whatever we choose to call
them. Thus, Darwin’s Doubt focuses on the crucial
Tommotian and Adtabanian stages of the Cambrian
explosion — where 13-16 new animal phyla arose
within a 5-6 million year window — as a defining
challenge to the efficacy of the neo-Darwinian me-
chanism. Marshall doesn’t explain how the origin
of the small shelly fossils diminishes the problem of
the origin of the morphological novelty within that
window of time* (LuskiN 2013c¢).

,During the ensuing Tommotian and Atdabanian
stages, animals diversified rapidly, so that by the end of
the Adtabanian, most of the extant phyla and classes of
marine invertebrates were already in place® (BOWRING
et al. 1993, 1293).

,»[A] great variety and abundance of animal fossils
appear in deposits dating from a geologically brief interval
between about 530 to 520 Ma, early in the Cambrian
period. During this time, nearly all the major living
animal groups (phyla) that have skeletons first ap-
peared as fossils (at least one appeared earlier). Surpri-
singly, a number of those localities have yielded fossils
that preserve details of complex organs at the tissue
level, such as eyes, guts, and appendages. In addition,
several groups that were entirely soft-bodied and thus
could be preserved only under unusual circumstances
also first appear in those faunas. Because many of those
fossils represent complex groups such as vertebrates
(the subgroup of the phylum Chordata to which
humans belong) and arthropods, it seems likely that all
or nearly all the major phylum-level groups of living
animals, including many small soft-bodied groups that
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we do not actually find as fossils, had appeared by the
end of the early Cambrian.This geologically abrupt and
spectacular record of early animal life is called the
Cambrian explosion® (ERwIN & VALENTINE 2013, 5).
., There is no neat sequence of appearance of incre-
asing complex architectural grades with time, but
rather a geologically abrupt appearance of body plans
that range across levels of complexity from sponges
to chordates® (ERwIN & VALENTINE 2013, 158).
,»[Tlhe basic structure of Phanerozoic ecosystems
had been achieved within at most 10 million years
after the onset of bilaterian diversification® (ERwIN
& VALENTINE 2013, 226).

»Indeed, the early Cambrian marine ecosystems
appear to have been as complex as many modern
ecosystems, at least in terms of their trophic rela-
tionships. The Chengjiang biota provides excellent
documentation of how far the ecological diversifica-
tion had progressed by Cambrian Stage 3:at least two
dozen different modes of life are present, including a
variety of infaunal burrowers as well as suspension,
microparticle, and larger particle feeders (...), pelagic
forms, and predators® (ERWIN & VALENTINE 2013,
225f.). ,,When the topologies are compared, it turns
out that the distribution of trophic types within
Cambrian communities was remarkably similar to that
of modern communities” (ERWIN & VALENTINE 2013,
234).,,At the outset of this research, significant diffe-
rences between the architectures of these Cambrian
tood webs and modern marine webs were expected.
Surprisingly, the diversity, complexity, resolution, and
network structure are remarkably similar to what is
described in modern marine food webs® (ERwIN &
VALENTINE 2013, 234).

Es gibt Ausnahmen: Nach Zamora (2010, 507)
tauchen mutmaBliche Kronengruppen von Echino-
dermen frither als die Stammgruppen auf. ZHANG
et al. (2007) beschreiben eine Art der Krebstiere aus
dem Unterkambrium, die sie einer Kronengruppe
zuordnen. Und ErwIN & VALENTINE (2013, 104)
schreiben: ,, The Cambrian explosion encompasses
the whole range of major morphological design fea-
tures that we catalog among the crown phyla.” Und:
,»Thus, crown crustaceans (and therefore crown
arthropods) are likely to be represented among early
Cambrian fossils* (S. 202).

,... the problem that nearly all the animal phyla
appear in the Lower Cambrian with no evidence of
intermediate taxa was solved by the recognition that
most Lower Cambrian fossils represent stem-groups
. (MALOOF et al. 2010, 1752). Die
Autoren schreiben selber ,,Nonetheless, it is true that

of living phyla ..

many Early Cambrian taxa are at least recognizably
related to crown-group phyla, suggesting that many
of the basic features that distinguish the major groups
of animals had evolved by this time (Budd, 2008). In
other words, the Early Cambrian diversification of
animals is marked by high disparity* (MaLoor 2010,
1732).

,,Crown groups are those that include the last com-
mon ancestor of living members of a phylum (the
crown ancestor), and all its descendants. Stem groups
are those that include the first taxon that displayed
the characteristic bodyplan of the phylum (the stem
ancestor) and all of its descendants except those com-
posing the crown group® (VALENTINE 2002, 286/288).
,,Jmmediately we are faced with a problem, for essen-
tially all classes of marine invertebrates are cryptoge-
netic — they cannot be connected to their ancestors
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via intermediate forms — as are many orders. In this
respect the taxa in these categories are like phyla,
which, as described above, are also cryptogenetic.
Most phyla originated from small- and soft-bodied,
poorly fossilizable groups, however, and their lack
of ancestral fossil forms is easily understood. On the
other hand, the classes and orders of well preserved
crown groups originated chiefly after the evolution
of durable skeletons, and their abrupt appearances are
likely to reflect a relatively rapid mode of origin of
their novel architectures, for otherwise their ancestral
lineages would be expected to appear in the record.*
,,However, while the increases in disparity and di-
versity that characterize the Cambrian ,,explosion®
are largely over by the end of the Early Cambrian,
many crown group higher taxa are first found in the
Middle and Late Cambrian and beyond* (MARSHALL
2006, 360).

,»The most conspicuous event in metazoan evolution
was the dramatic origin of major new structures and
body plans documented by the Cambrian explosion.
Until 530 million years ago, multicellular animals
consisted primarily of simple, soft-bodied forms, most
of which have been identified from the fossil record
as cnidarians and sponges. Then, within less then
10 million years, almost all of the advanced phyla
appeared, including echinoderms, chordates, annelids,
brachiopods, molluscs and a host of arthropods. The
extreme speed of anatomical change and adaptive
radiation during this brief time period requires
explanations that go beyond those proposed for the
evolution of species within the modern biota.*
,,The Cambrian explosion is named for the geolo-
gically sudden appearance of numerous metazoan
body plans (many of living phyla) between about
530 and 520 million years ago, only 1.7% of the
duration of the fossil record of animals.*

,,Because of the sudden appearance of a near complete
diversity of animal body plans in the fossil record
around 530- 520 million years ago, this diversi-
fication 1s commonly referred to as the ‘Cambrian
explosion’.*

. However, it is in rocks of the later Tommotian and
Atdabanian stages of the Early Cambrian, between
about 530 and 525 million years ago, that fossil as-
semblages first include most of the basic body plans
of living animals. This is the ‘Cambrian explosion’,
5 (Erwin et al. 1997, 132).

,Diverse bilaterian clades emerged apparently
within a few million years during the early Cam-
brian, and various environmental, developmental, and
ecological causes have been proposed to explain this
abrupt appearance.*

,.Studies of Ediacaran and Cambrian fossils continue
to expand the morphologic variety of clades, but the
appearance of the remains and traces of bilaterian
animals in the Cambrian remains abrupt.*

,»- .. during a relatively narrow time span in the early
Cambrian (after about 542 Ma), there is an explosive
appearance of many different, morphologically di-
stinct fossils, including representatives of most of the
major animal groups that are alive today® (ERwIN &
VALENTINE 2013, v). ,,... geologically brief intervcal
between about 530 to 520 Ma ...“ (5).

,,Nobody seriously doubts that the sudden ap-
pearance in the fossil record of numerous marine
animal groups of both familiar and enigmatic type
close to the base of the Cambrian reflects one of the
important events in the history of the biosphere.*
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,,Beautifully preserved organisms from the ‘Lower
Cambrian Maotianshan Shale in central Yunnan,
southern China, document the sudden appearance
of diverse metazoan body plans at phylum or sub-
phylum levels, which were either short-lived or have
continued to the present day.*

,,...the profound morphological gaps among the
major groups, set against the background of sudden
appearances in the fossil record of many novel taxa
and the absence of easily recognizable transitional
forms.*

,,Darwin recognized that the sudden appearance
of animal fossils in the Cambrian posed a problem for
his theory of natural selection. ... Recent geochrono-
logical studies have reinforced the impression of a ‘big
bang of animal evolution’ by narrowing the temporal
window of apparent divergences to just a few million
years.*

,,The apparently sudden origin of animal phyla
has contributed to the view that phyla represent a
fundamental level of organization.*

,» This paucity of metazoan fossils in the strata of Earth
is broken by the sudden appearance of highly de-
veloped metazoan fossils in the Cambrian, a pattern
colloquially referred to as the Cambrian evolutionary
‘explosion’.*

,,Most of the animal phyla that are represented in
the fossil record first appear, ‘fully formed’ and
identifiable as to their phylum, in the Cambrian ....
The fossil record is therefore of no help with respect
to understanding the origin and early diversification
of the various animal phyla...*

,,The Cambrian explosion in animal evolution du-
ring which all the diverse body plans appear to have
emerged almost in a geological instant is a highly
publicized enigma.*

,,Part of the intrigue with the Cambrian explosion is
that numerous animal phyla with very distinct body
plans arrive on the scene in a geological blink of the
eye, with little or no warning of what is to come in
rocks that predate this interval of time.*

,,Manche davon erscheinen wie eine Mischung aus
mehreren der bekannten Gruppen, andere ihneln
iberhaupt nichts Bekanntem, auBer vielleicht irgend-
welchen letzten Uberlebenden der Ediacara-Fauna*
(JANVIER 203).

,Despite the relatively stable composition of the
Lophotrochozoa, the precise internal relationships
of the clade, and its morphological origins remains
obscure, largely owing to the widely disparate nature
of the phyla contained* (ZHANG et al. 2013, 5).
,»|NJeither the fauna of the Cambrian nor the living
marine fauna display this pattern. In fact, metazoan
morphologies are quite clumped — underdispersed is
the technical term — into clades with unique body
plans and with significant gaps in architectural style
between them, and this pattern continues among
classes within phyla and to some extent even among
orders within classes. ... In other words, the mor-
phological distances — gaps — between body plans
of crown phyla were present when body fossils first
appeared during the explosion and have been with
us ever since” (ERWIN & VALENTINE 2013, 340).
,,The morphological disparity is so great between
most phyla that the homologous reference points or
landmarks required for quantitative studies of compa-
rative morphology are absent® (ERWIN & VALENTINE
2013, 340).

,»|P]hyla for which we have good early records usually
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achieve great morphological disparity early in their
histories (chap. 13), for example, Arthropoda (Briggs
et al. 1992), Bryozoa (Taylor and Curry 1985; Anstey
and Pachut 1995), and Echinodermata (Paul 1977,
Campbell and Marshall 1987)* (VALENTINE 2004, 35).
,,A common pattern for higher taxa is that significant
taxonomic disparity is often generated very early in
the history of a clade, in some cases so early that the
fossil record of maximum disparity is close to the first
appearance of its members® (VALENTINE 2004, 431).
,,In sum, the taxonomic data of durably skeletonized
forms support the notion that,among phyla, early at-
tainment of great morphological disparity is the most
common pattern.When a soft-bodied group happens
to have something of an early fossil record, significant
disparity is usually found* (VALENTINE 2004, 438).
,,The fossil record contains abundant evidence for
two seemingly contradictory patterns: bursts of mor-
phologic innovation, often associated with what have
been interpreted as adaptive radiations within clades,
and long-term stability of morphology* (DaviDson
& ErwiN 2010, 184).

,,... it is clear that once these clades were established,
they persisted for millions of years.This biotic stability
nonetheless contrasts with changing conditions of the
Cambrian seafloor (ERwIN & VALENTINE 2013, 157).
Entsprechend formulieren diese beiden Autoren als
ungeldste Grundfragen:,,First, what evolutionary pro-
cesses produced the gaps between the morphologies
of major clades? Second, why have the morphologic
boundaries of these body plans remained relatively
stable over the past half a billion years?* (ErRwIN &
VALNETINE 2013, 330).

,»[I]n the majority of Cambrian and early Paleozoic
clades studied, generally at the class level, morphologic
disparity initially greatly exceeds taxonomic diversity.
... It is just the opposite of the expectation of gradu-
ally expanding morphologic diversity through time*
(ErwIN & VALENTINE 2013, 341).

Diese Gruppe ist mittlerweile ebenfalls im Kambrium
nachgewiesen (LANDING 2010); vgl. Abschnitt 1.7.
,»When each of these major clades appears in the
fossil record, it encompasses much, if not all, of the
morphological breadth (disparity) found in the sub-
sequent history of the clade. Progressing down the
Linnean hierarchy of phyla, classes, orders, etc., we
find that all marine phyla (except bryozoans) were
presented by the Early Cambrian and there are no
signs of intermediate forms between phyla (Erwin et
al.,’87). Most of the major classes also present in the
Cambrian, and in terms of the shared characters by
which the classes are defined, have remained funda-
mentally unchanged ever since® (DaviDsoN & ErwIN
2010, 184).

,, This pattern is even more apparent in echinoderm
evolution: a variety of stem-group echinoderms, in-
cluding bilateral and triradiate forms, appears in the
Early Cambrian and some 21 echinoderm classes are
presented by the Ordovician. But the morphological
characters defining the five pentaradial echinoderm
classes that have survived to the present have remained
stable ever since the Ordovician (Paul and Smith, ’84;
Smith, "90; Smith et al., 2006)* (DAVIDSON & ErRwIN
2010, 185).

Vgl. auch ErwIN et al. (2011, 1091): ,,However, from
the early Paleozoic onward there is little addition of
new phyla and classes (Fig. 1), and those that are added
are largely artifactual, as they represent occurrences
of taxa with little or no preservation potential.*
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,-.. 1t now seems likely that no entirely novel body
plans have arisen since that period. This is not what
would have been predicted by the standard model for
evolutionary change—the Neo-Darwinian synthesis*
(NEwMAN & BHAT 2008, 1f.).

,,This pattern is the common one of early achie-
vement of morphological disparity and taxonomic
breadth, followed over geological time by the loss
of major clades” (ERwIN & VALENTINE 2013, 213).
ErwIN & VALENTINE (2013, 216) schreiben weiter:
,»The most remarkable pattern to emerge from any
analysis of early Cambrian metazoa diversification is
the extraordinary breadth of morphological innova-
tion. It is evident at many different scales, from the
obvious generation of morphologically distinctive
groups to diversity in anatomical details. ... Many
morphologically distinctive groups (high disparity)
in the Cambrian had relatively few species (low di-
versity) compared with similar groups today. ... the
early species of most new major clades were widely
distributed across the eventual morphological range
of the group — its morphospace boundaries — taxa
evolving later tended largely to fill in this space rather
than extending it by a significant amount.*

Wird die Verschiedenartigkeit gegen die erdge-
schichtliche Zeit aufgetragen, nimmt sie nach einem
frithen Maximum im Laufe der Zeit wieder ab. Es sei
auch kein Trend in den Verschiedenartigkeitsprofilen
wihrend dieser gesamten Zeitspanne erkennbar. Aus-
nahmen von diesem Befund gebe es nur bei Massen-
aussterbeereignissen sowie bei Formengruppen, die
sich erst in jiingerer erdgeschichtlicher Zeit entfaltet
haben und gegenwirtig noch existieren (HUGHES et
al. 2013).

,»Thus,some of the earliest sponges show combinati-
ons of characters — spicules in this case — that are either
found restricted to different crown classes today or
are unique. Either some of these characters evolved
independently in different clades or the extinct sponge
clades that combine characters are ancestral to living
clades and have lost characters differentially (ERwIN
& VALENTINE 2013, 159).

,» Thus, this group has maintained an exceedingly
conservative morphological mode for at least 520
million years” (ERwIN & VALENTINE 2013, 203).

,» We thus have very little evidence from comparative
studies to indicate how the axial complex evolved, all
at once or step by step, and if the latter, what the key
steps might have been.*

., The early fossil record of Mollusca has a pat-
tern that is quite similar to the record of the metazoan
phyla as a whole. Most of the durably skeletonized
living molluscan classes appear in the Cambrian, but
clear intermediate or ancestral lineages that would permit
tracking their phylogenies are lacking. “

,,Thus, like the calcified trilobites, the shelled molluscs
appear ‘instantly’.*

,,Bach of the Cambrian forms is more different from
the others and from living onychophorans than living
onychophorans are from each other.*

,,Although many early arthropods had nonmineralized
cuticles,a marvelous diversity of early arthropod body
types has come to light, so many and so distinctive as
to pose important problems in applying the princip-
les of systematics. ... This evidently sudden burst of
evolution of arthropodlike body types is outstanding
even among the Cambrian explosion taxa.*

,,The earliest trilobite fossils fall into distinct bio-
geographic provinces and have morphologies that
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on well-resolved cladograms place them as highly
derived arthropods.*

Auf Signaliibertragungswegen werden in den Zellen
zum Beispiel dullere Reize nach ihrer Umwandlung
ins Zellinnere mittels Enzymen und Botenstoften
weitergeleitet. Uber diese Signalkette wird der zel-
luldre Eftekt erreicht.

,,Because all of the bilaterians are now seen to descent
from the same ancestor, they have shared the stock of
genes possessed by this ancestor. Now, the fact that
these homologies are so numerous, implies that the
genome of this ancestor was a quite elaborate one*
(ADOUTTE et al. 2000, 4456). Die Autoren weisen
auch darauf hin, dass manche molekularen Daten der
Morphologie widersprechen und zu neuen ,,Liicken®
fithren: ,,DNA sequence analysis dictates new inter-
pretation of phylogenetic trees. Taxa that were once
thought to represent successive grades of complexity
at the base of the metazoan tree are being displaced
to much higher positions inside the tree. This leaves
no evolutionary ‘intermediates’ and forces us to re-
think the genesis of bilaterian complexity® (4453).
Intermediare Taxa zwischen Schwiammen, Cnidarier,
Ctenophoren und dem letzten gemeinsamen Vorfah-
ren der Bilateria (Urbilateria) verschwinden (4455).
Daraus folgt, dass diese Gruppen sekundir vereinfacht
sind, sowohl auf morphologischen als auch auf mole-
kularem Level. ,,A corollary is that we have a major
gap in the stem leading to the Urbilateria® (4455).
Auch manche spitere Studien legen teilweise eine
Abfolge von komplex zu vereinfacht nahe (PHILIPPE
etal.2011; Ryan et al. 2013; vgl. Junker 2011;2013).
,»,Sponges and cnidarians appear to be ‘overdesigned.’*
(ErRwIN & VALENTINE 2013, 336).

,,Thus, the last common ancestor of metazoans, and
especially eumetazoans, was a genetically complex
animal possessing all of the families of protein-
coding genes used during development, save for the
potential absence of Hox complex genes needed
to build the plethora of morphological structures
found throughout the crown group. Consequently,
the morphological simplicity of basal animals, and
the great difterences in morphology between spon-
ges and arthropods or vertebrates, cannot be due to
the absence of these protein-coding gene families
but instead must involve differences in the temporal
and spatial deployment of these genes and their re-
gulation.” Ahnlich ERWIN & VALENTINE (2013, 301):
,Despite their diploblastic architecture, cnidarians
have many genes that mediate the development of
tissues and organs in triploblastic forms. Elements of
six major metazoan signaling pathways and a wide
diversity of transcription factors, including members
of at least fifty-six different homeodomain families,
are found in cnidarians. Orthologs of many charac-
teristic bilaterian genes are present. Perhaps most
remarkable is the presence of seven genes associated
with mesoderm formation in bilaterians, which sug-
gests that the tools used to specify that third germ
layer were present in the LCA of cni-darians and
bilaterians. Despite the unsophisticated appearance
of the average sea anemone, cnidarians possess much
if not all the developmental machinery for Hox gene
expression staggered along the antero-posterior axis
and differentiation of other morphological elements

http://www.cbc.ca/news/technology/story/2013/
03/13/science-phallus-fossil-acorn-worm.html

1% Diese Abschitzung gilt allerdings fiir eine bestimmte
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Funktion. Aber auch wenn ein Protein nur irgendeine
Funktion erfiillen soll, ist nach experimentellen
Studien ebenfalls nur ein winziger Bruchteil des
Sequenzraums funktional. SCHERER & KEmm (2013,
122) geben die Zahl 107 an.

,,Indeed, evolutionary biologists typically use the term
"de novo origination’ to describe unexplained increases
in genetic information; it does not refer to ay known
mutational process (S. 221).

MEYER zitiert eine Arbeit von Rick DURRETT und
Deena ScuMmiDT (Waiting for Two Mutations: With
Applications to Regulatory Sequence Evolution
and the Limits of Darwinian Evolution. Genetics
180, 1501-1509), wonach Doppelmutationen bei
der Taufliege Drosophila Im Laufe einiger Millionen
Jahre erwartet werden konnen, bei der Evolution des
Menschen mit den viel lingeren Generationszeiten
dagegen erst in einem Zeitraum von tiber 100 Mil-
lionen Jahren; viel zu viel gemessen an der derzeit
vermuteten Divergenzzeit von ca. 6 Millionen Jahren
fiir Schimpanse und Mensch.

,»[B]ecause most gene families that govern bilaterian
development originated well before Cambrian body
plan diversification, the prime role of development
was in assembling these preexisting genes into coher-
ent networks to build body plans suited to the evol-
ving Cambrian fitness landscape.* Ebenso VALENTINE
et al. (1999, 851):,,... it is likely that much genomic
repatterning occurred during the Early Cambrian,
involving both key control genes and regulators
within their downstream cascades, as novel body plans
evolved.” — Knol & Carroll (1999, 2134): ,, These
observations suggest that bilaterian body plan diver-
sification has occurred primarily through changes in
developmental regulatory networks rather than the
genes themselves, which evolved much earlier.” -
OHNO (1996, 8485):,,Assuming a spontaneous muta-
tion rate to be a generous 107 per base pair per year
and also assuming no negative interference by natural
selection, it still takes 10 million years to undergo 1 %
change in DNA base sequences. It follows that 6-10
million years in the evolutionary time scale is but a
blink of an eye. The Cambrian explosion denoting
the almost simultaneous emergence of nearly all the
extant phyla of the Kingdom Animalia within the time
span of 6-10 million years can’t possibly be explained
by mutational divergence of individual gene functions.
Rather, it is more likely that all the animals involved
in the Cambrian explosion were endowed with nearly
the identical genome, with enormous morphological
diversities displayed by multitudes of animal phyla
being due to differential usages of the identical set of genes*
(Hervorhebung nicht im Original).
Vgl.auch:,,Evidence from comparative developmen-
tal studies indicates that the answer to the question
of morphologic gaps must involve discontinuities in the
patterns of the gene regulatory networks (ERwIN & VA~
LENTINE 2013, 310; Hervorhebung nicht im Original);
und siche MARSHALL & VALENTINE (2010, 1190).
,,His case against current scientific explanations of the
relatively rapid appearance of the animal phyla rests
on the claim that the origin of new animal body plans
requires vast amounts of novel genetic information
coupled with the unsubstantiated assertion that this
new genetic information must include many new
protein folds. In fact, our present understanding of
morphogenesis indicates that new phyla were not
made by new genes but largely emerged through the
rewiring of the gene regulatory networks (GRNs) of
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already existing genes (1). Now Meyer does touch on
this: He notes that manipulation of such networks is
typically lethal, thus dismissing their role in explaining
the Cambrian explosion. But today’s GRNs have
been overlain with half a billion years of evolutio-
nary innovation (which accounts for their resistance
to modification), whereas GRNs at the time of the
emergence of the phyla were not so encumbered*
(MARSHALL 2013).

, There is always an observable consequence if a
dGRN subcircuit is interrupted. Since these conse-
quences are always catastrophically bad, flexibility is
minimal, and since the subcircuits are all intercon-
nected, the whole network partakes of the quality
that there is only one way for things to work. And
indeed the embryos of each species develop in only
one way"; vgl. MEYER (2013, 264-270).
,,.Developmental gene regulatory networks are control
systems. A labile dGRN would generate (uncon-
trolled) variable outputs, precisely the opposite of
what a functional control system does. It is telling that
although many evolutionary theorists (like Marshall)
have speculated about early labile dGRNs, no one has
ever described such a network in any functional detail
— and for good reason® (Meyer, http://www.evolu
tionnews.org/2013/10/when_theory_tru077391.
html)

,»When prior belief trumps scholarship.*

MARSHALL schreibt selbst: ,,Animals cannot evolve if
the genes for making them are not yet in place. So
clearly, developmental/genetic innovation must have
played a central role in the radiation® (MARSHALL
2006, 366), und ,,It is also clear that the genetic ma-
chinery for making animals must have been in place,
at least in a rudimentary way, before they could have
evolved® (MARSHALL 2006, 371).

,»The remarkable disparity of animal morphologies at
the macroscopic (i.e., anatomical or body plan) level
tends to correspond to difterences at other levels (i.e.,
the microscopic or molecular). Moreover, studies of
,,evo-devo® model systems have repeatedly revealed
that the cell and tissue specification programs that
generate distinctive animal morphologies depend
upon taxon-specific regulatory factors (proteins and
RNAs)“ (MEYER 2013b).

,»-.. recent genomic studies of many animals repre-
senting phyla that first arose in the Cambrian show
that these animals depend upon many unique genes
not present in any other taxa. Moreover, these genes
perform many functions besides just specifying body
plan development. These sequences, known as taxo-
nomically restricted or ‘ORFan’ genes, are ubiquitous
in all animal life and represent 10% or more of the
genomes of each species that scientists have investi-
gated.The presence of OR Fan genes in all sequenced
present-day animal genomes — and, indeed, in all life
— suggests that the genomes of Cambrian animals
would have likely contained many ORFan genes as
well“ (MEYER 2013b; unter Bezugnahme auf Gisson
et al. [2013] und KHALTURIN et al. [2009]).
MarsHALL (2003) meint, Uberlegungen zur Individu-
alentwicklung ,,point to the origin of the bilaterian
developmental system, including the origin of Hox
genes, etc., as the primary cause of the ‘explosion.’*
,» While the timing of the evolution of the develop-
mental systems of living metazoan body plans is still
uncertain, the distribution of Hox and other develop-
mental control genes among metazoans indicates that
an extensive patterning system was in place prior to



11

11

11

11

11

11

11

121

12

3

4

=

6

7

©

9

0

the Cambrian® (VALENTINE et al. 1999, 851).

., To the contrary, the evidence shows that the
Cambrian falls in the silent periods‘ of gene dupli-
cations"; unter Berufung aut Miyata & Suca (2001),
Suca et al. (1999) und RotH et al. (2007).

,,Not only are observations on a relationship between
mutations in Hox genes and changes in their function
scarce but also, more importantly, they do not show
whether the change in the function or recruitment
for a new function occurred as a result of mutations
or preceded the occurrence of mutations.*
.Empirical evidence suggests, however, that while
gene duplication has contributed to the evolution of
form, the frequency of duplication events is not at all
sufficient to account for the continuous diversification
of lineages* (CarroLL 2005b, 1162).

»-.. 1t would be a gross simplification to consider
speech a genetic phenomenon related to the pres-
ence or absence of a gene or changes in a gene or its
regulatory sequences.*

,,Now, half a billion years after the Cambrian, we
possess a wealth of fossil evidence on the astounding
radiation of animal phyla, but we are left with little
means of determining with any degree of certainty
the mechanisms that drove the unprecedented rapid
evolution of the Cambrian biota* (Casgj 2013,270f.).
Vgl. Fortey et al. (1997, 433): , But the Ediacaran
faunas prove that soft-bodied organisms can be pre-
served in the Precambrian, so why are ancestors of
the metazoan groups apparently absent, apart from
some possible trace fossils, from sedimentary rocks
more than 600 million years old?* (Hervorhebung
im Original)

,-.. a revolutionary change in the sedimentary en-
vironment — from microbially stabilized sediments
during the Ediacaran [late Precambrian] to biologi-
cally churned sediments as larger, more active animals
appeared — occurred during the early Cambrian.
Thus, the quality of fossil preservation in some settings
may have actually declined from the Ediacaran to the
Cambrian, the opposite of what has sometimes been
claimed, yet we find a rich and widespread explosion
of [Cambrian] fauna® (ERwIN & VALENTINE 2013, 8).
, The so-called Cambrian ‘explosion’ 600 million
years ago would then largely relate to the acquisition
of skeletons* (BRASIER 1998).

VALENTINE (2004, 188) verweist auf das Beispiel der
Stachelhduter: ,,For example, Ordovician Fossils
record an explosive radiation of echinoderms that
produced numerous higher taxa commonly assigned
to classes (chap. 11). Skeletonized echinoderms are
present from the Early Cambrian.Yet we cannot trace
the branches that led to these separate Ordovician
classes, even though they were surely skeletonized, any
more than we find lineages leading to the Cambrian
phyla® (188). Und argumentiert weiter: ,,However,
it is not possible to dismiss the sudden appearance of
novel bodyplans as resulting entirely from soft-bodied
ancestral histories. The early radiation of skeletonized
higher taxa among all of the phyla is equally obscure*
(188). ,,Being small and fragile would seem like good
possibilities, but in this case we happen to have a very
good record of minute forms, some of which appear
to be quite fragile — the small shelly faunas of the
Early Cambrian.The widespread, repeated occurrence
of small shellies suggests that preservation of small
mineralized skeletons was at least no worse than
average during that time* (189). Allgemein stellt er
test:,, Thus even those lineages whose individuals are
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presumably of average preservability fail to produce
fossil evidence of the origins of major morphological
novelties (VALENTINE 2004, 463).

,,The brachiopod Bauplan cannot function without
a durable skeleton.*

,,A compilation of the patterns of fossil and molecular
diversification, comparative developmental data, and
information on ecological feeding strategies indicate
that the major animal clades diverged many tens of
millions of years before their first appearance in the
fossil record, ... (ERwIN et al. 2011, 1091). Aufgrund
molekularer Daten schitzen die Autoren denVorfah-
ren aller Tiere auf ca. 800 Ma. Die Stammlinien, die
zu den meisten heute vorkommenden Tierstimmen
fiihrten, seien bis zum Ende des Ediacariums vor 541
Ma evolutiv entstanden (ErwiN et al. 2011, 1092). —
Vgl. ERwIN & VALENTINE (2013, 73f): ,,In general,
the nodes dated by molecular clock techniques are
significantly older than nodes judged from the fossil
record, commonly as much as one-third older, and
some, surely erroneous, have been literally 1 billion
years older.*

* MARSHALL 2006, 264) merkt aber kritisch an: ,,Ho-

wever, many feel that there was sufficient oxygen
to support large animals well before the Cambrian
‘explosion’ (Knoll & Carroll 1999). Many of the
Ediacarans had large body sizes, so there was clearly
enough oxygen to support large animals by the latest
Neoproterozoic ... .

It is also hard to see how a major environmental cata-
strophe could have lead to fundamentally new levels
of developmental and morphological organization®
(MARSHALL 2006, 364f.).

,,As with the Snowball Earths, it is hard to see how a
simple (even if large) environmental disturbance can
lead to an increase in disparity* (MAarsHALL 2006,
265). Dieser Autor fast zusammen: ,, While it is clear
that the environment needs to have been conducive
to the evolution of large animals for the Cambrian
‘explosion’ to proceed, none of the environmental
explanations address why an environment permissive
of complex animal life should necessarily lead to the
evolution of complex animal life ... .“ (IMARSHALL
2006, 266).

,»[T]he recent trend to embrace rising oxygen levels
as being the proximate cause remains unproven and
may even involve a degree of circularity* (Bupp 2008,
1425).

,,Attendant unprecedented environmental reorganiza-
tion may have played a crucial role in the emergence
of complex life forms* (Younc 2013).

SPERLING et al. (2013, 13446) schreiben selber:,, There
is no theoretical reason why ocean redox should
generate the evolutionary novelties — specifically the
fundamental new bauplans — seen in the Cambrian
fossil record.” Daher ist Conway MoRrnris (2003, 24)
zuzustimmen: ,,In terms of possible extrinsic triggers,
it is clear that there were major environmental changes
and crises, although as yet is far from clear whether any
of these can be directly linked to the early evolution
of metazoa.*

Vgl. D. TYLER unter http://www.arn.org/blogs/in-
dex.php/literature/2012/05/02/a_trigger_for_the_
cambrian_explosion: ,, The implication of pursuing
the ecology hypothesis is that the fossil record is not
so much a record of evolutionary transformation, but
arecord of colonisation of Earth environments by the
diversity of living things. ... However, the researchers
are proposing more than this. They are claiming that
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the changing environment drove adaptive change in
organisms such that they constructed biominerals:
bones and teeth, shells and tests. This additional pro-
posal is unsupported by evidence.*

, The alternative hypothesis this blog has been ex-
ploring is that the fossil record is perfectly capable of
an ecological perspective. It is there in the Cambrian
Explosion data: as soon as environments were capable
of being occupied by marine animals, they were co-
lonised.The animals were not suited to aragonite seas,
so they are absent from the Ediacaran. But as soon as
calcitic seas became widespread, these animals were
everywhere.” — ,, There is thus an ecological story to
accompany the fossil appearance story: the big issue is
whether the environmental change drives evolution
or whether it constrains evolution or whether it
limits the ecological options for animals to feed and
breed. The authors recognise that their paper provi-
des a foundation for such discussion to take place:
‘An explanation for the processes responsible for the
radiation of animals, and of whether the radiation
was a consequence or a cause of associated geoche-
mical changes, requires a thorough understanding
of the pattern of that radiation, to which this paper
contributes.* (D. TyLErR, ARN-Blog, http://www.
arn.org/blogs/index.php/literature/2010/12/23/
mapping_the_appearances_of_cambrian_anim).

Vgl. D.TyLer:,, The concept of ‘common descent’is so
entrenched in evolutionary thought that its advocates
find themselves unable to distinguish between theory
and evidence® (http://www.arn.org/blogs/index.
php/literature/2013/10/08/review_of_darwin_s_
doubt_part_one)

,» Thus, elucidating the materialistic basis of the Cam-
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brian explosion has become more elusive, not less, the
more we know about the event itself, and cannot be
explained away by coupling extinction of intermedi-
ates with long stretches of geologic time, despite the
contrary claims of some modern neo-Darwinists*
(PETERSON et al. 2009, 737). Thr Artikel befasst sich
hauptsichlich mit dem Verlust von Tierstimmen
und Bauplinen seit dem Kambrium, nicht mit deren
Entstehung.

,» Thus, although the undoubtedly important suite of
geological changes that took place during the close of
the Proterozoic and opening of the Phanerozoic form
the essential backdrop against which the Cambrian
explosion must be viewed, it still seems reasonable to
regard them as scenery rather than the major players in the
Cambrian drama* (Bupb (2008, 1431; Hervorhebung
nicht im Original).

,,In sum, the Cambrian fossils imply an explosion of
bodyplans, but the underlying causes remain uncer-
tain.*

,» When it comes to understanding the genetic bases
of the morphological richness and disparity of the
Cambrian explosion, our primary interest is in the
genes involved in specitying the development of
body plans and other morphological features. That
is to say, it is not the genes that control basic cellular
functions (so-called housekeeping genes) that are of
interest, but the genes that regulate the development
of morphology from egg to adult.*

. the most parsimonious interpretation of the
Cambrian fossil record is that it represents a broadly
accurate temporal picture of the origins of the bila-
terian phyla.*



