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Zusammenfassung: Die Evolution des Lebens, also biologische Evolution, wird
in diesem Kapitel aus verschiedenen Perspektiven behandelt. Dieser Artikel bietet
einen Uberblick iiber den Stand des Wissens um die drei giiltigen Artkonzepte, die
Entstehung von Arten, Meilensteine der Evolution des Lebens in der
Erdgeschichte, unterschiedliche Geschwindigkeiten von Evolution und
verschiedene evolutionstreibende Mechanismen. Die aufkommende Krise auf der
Erde wird viele Organismen zu beschleunigter Evolution zwingen. Evolution ist
aber nicht auf biologische Arten beschrinkt. Als Beispiel fiir viele andere
Prozesse, die in Eigendynamik zunehmende Komplexitét erlangen, wird in diesem
Kapitel auch die Evolution der menschlichen Kultur behandelt. Ein kurzer Exkurs
zeigt auf, wie die Debatte um Darwins Evolutionstheorie anfangs von der Idee des
intelligent designs befeuert wurde, die sich in den USA im Lauf der Zeit
verfassungsbedingt zu einem die Gesellschaft polarisierenden Faktor entwickelte.
Evolution liegt durchweg ein komplexer Mechanismus zugrunde, der zu einem
Wechselspiel zwischen zunehmender Komplexitdit und zunehmendem
Wettbewerb fiihrt.

Schliisselbegriffe: Systematik, = Taxonomie,  Biodiversitit, Selektion,
Erdgeschichte, Kulturelle Evolution

Der Begriff Evolution

Das Wort ,,Evolution bedeutet ,,Entwicklung®, und zwar ,allméhlich fortschreitende
Entwicklung von Zusammenhdngen im geschichtlichen Ablauf. Die Entlehnung folgt
lateinisch évoliitio (Genitiv évoliitionis) ,,das Auseinanderwickeln (der Schriftrolle), das
Lesen”, einem Verbalabstraktum zu lateinisch évolvere ,hinauswilzen, enthiillen,
auseinanderrollen, entwickeln®, das sich aus lateinisch ex- ,aus-, heraus-“ (siche
https://www.dwds.de/wb/ex-) und lateinisch volvere ,,rollen, wilzen,
abspulen® zusammensetzt. Dieses Substantiv gelangt zunéchst liber franzosisch évolution
,Exerzierbewegung eines Truppenteils, Verdnderung des Truppenkorpers in Form und
Ausdehnung® um 1700 als militdrisches Fachwort ins Deutsche. Im 18. Jahrhundert findet es
als Ubernahme aus der lateinischen Wissenschaftssprache vielfache terminologische

Verwendung (Mathematik, Musikwissenschaft, Biologie). Besondere Bedeutung fiir die



philosophische Diskussion seit dem 18. Jahrhundert gewinnt der (von der 2. Hélfte des 18.
Jahrhunderts an eingedeutscht vorkommende) naturwissenschaftliche Terminus ,,Evolution®,
der anfangs unter dem Einfluss der Priformationslehre steht (,,Auswickelung, Entfaltung der
bereits seit der Schopfung vorhandenen Organismen®), im 19. Jahrhundert aber (im
Deutschen besonders seit Mitte der 1970er-Jahre) durch Darwins Abstammungslehre den
Sinn ,,stdndige Hoherentwicklung durch allméhliche Verdanderungen® erhélt (Pfeifer 2019).
Der Begriff ,,Evolution” hat etymologisch selbst eine beachtliche Evolution erfahren.
Wenn in diesem Kapitel von Evolution die Rede ist, dann ist ganz {iberwiegend ein
Spezialfall, ndmlich die Evolution des Lebens, also biologische Evolution, gemeint, heute und
iiber lange Zeitraume. Evolution ist allerdings nicht auf biologische Arten beschriankt. Als
Beispiel fiir viele andere Prozesse, die in Eigendynamik zunehmende Komplexitét erlangen,

wird in diesem Kapitel auch die Evolution der menschlichen Kultur behandelt.

Das Konzept der Evolution

Darwins Entdeckung

Die Frage, wie die groB3e Vielfalt von Organismen auf der Erde entstanden war, beschéftigte
die Menschheit seit ihrem Entstehen. Im 6. Jahrhundert v. Chr. postulierte Thales von Milet
(um 624-547 v. Chr.), das Wasser sei der Ursprung aller Dinge. Er versuchte so, eine nicht-
mythologische Erklarung fiir die Vielfalt der Natur zu geben. Sein Schiiler Anaximander (um
610546 v. Chr.) entwickelte diese Idee weiter zur ,,Urzeugung®, in der die ersten Tiere und
der Mensch in der Feuchtigkeit entstanden und spéter auf das trockene Land gegangen seien,
wobei sie sich ontogenetisch (im Lauf ihres Korperwachstums) durch eine Metamorphose aus
fischdhnlichen Formen entwickelt hédtten. Empedokles (um 495-435 v. Chr.) postulierte im 5.
Jh. v. Chr. in Sizilien, dass die Pflanzen vor den Tieren aus Teilen entstanden wéren, die
miteinander zufdllig zusammenwachsen wéren, wobei iiberlebensfahige Kombinationen am
Leben blieben und andere zugrunde gegangen wiren (Capelle 1968). Aristoteles (384-322
v. Chr.) leitete aus Beobachtungen an Insektenbrut her, dass sich alle Lebewesen in
Spontanzeugung aus Schmutz und Schlamm entwickeln wiirden (Capelle 1955). Er erkannte
bereits auffillige Ahnlichkeiten verwandter Arten.

Nach der biblischen Schopfungsgeschichte schuf Gott Himmel und Erde und alle
Lebewesen einzeln (Gen. 1.1). Auf dieser Basis vertrat das antike Christentum ebenso wie das
Judentum und der Islam die Lehre von der Konstanz der Arten und stellte zudem das Dogma
auf, dass die Arten nicht auf natiirliche Weise entstanden seien, sondern in einem
Schopfungsakt durch Gott. Eine wissenschaftliche Systematik oder gar der Gedanke an eine
kontinuierliche Fortentwicklung der Arten fehlt in dieser theologisch fundierten
Naturphilosophie und beinhaltet die Annahme, die Schopfung sei abgeschlossen.

Carl von Linné (1707-1778) erkannte die auffilligen Ahnlichkeiten zwischen nah
verwandten Arten. Er schlug als erster ein einfaches und einheitliches System der

Bezeichnung von Pflanzen- und Tierarten vor, das die Grundlage der heute giiltigen



Bezeichnung von Tier- und Pflanzenarten ist: die bindre Nomenklatur mit Gattungs- und
Artnamen. Neben der Benennung fiihrte er ein hierarchisches System ein, das Tier- und
Pflanzenarten zu Gruppen abnehmender Ahnlichkeit gliedert. Dieses System war fiir die
Entwicklung des Evolutionsgedankens von Bedeutung, da es die Erfassung der ungeheuren
biologischen Artenvielfalt ermoglichte, die besonders ab dem 19. Jahrhundert bekannt wurde.
Des Weiteren wurden damit systematische Ansdtze zu Gruppierung und Tiergeografie
erstmals moglich (Wikipedia 2020). Vermutlich ging schon Linné nicht mehr davon aus, dass
jede Art einzeln geschaffen wurde. Er erkannte zum Beispiel klar, dass wir Menschen nah mit
den Schimpansen verwandt sein und einen gemeinsamen Vorfahren haben miissten; wagte
aber nicht, dies offentlich zu sagen. Auch Johann Wolfgang von Goethe (1749-1832)
beschéftigte sich mit der Frage, wie Leben entstand. Er ging schon von einer Ursuppe aus, aus
der alle Formen hervorgingen. Den Begriff ,,Evolution” verwendete er in diesem
Zusammenhang, wenn auch in einem anderen Sinn als wir es heute tun. Die Suche nach der
Urpflanze macht deutlich, dass schon Goethe von einer Abfolge, also Evolution des Lebens
ausging (Storch, Welsch und Wink 2013).

Georges Cuvier (1769—-1832), Begriinder der zoologischen Paldontologie, entdeckte durch
den Vergleich der Anatomie der Knochen fossiler und rezenter Tiere einen systematischen
Zusammenhang zwischen verschiedenen Knochen unterschiedlicher Korperregionen. Er
konnte so auch Fossilfunde rekonstruieren oder Gruppen zuordnen, wenn nur Teile des
Fossils erhalten waren. Cuvier legte die Grundlagen zur zoologischen Systematik und stellte
durch vergleichende Anatomie bereits ein System der Tiere mit vier Hauptgruppen auf
(Wikipedia 2020).

Jean-Baptiste de Lamarck (1744—1829) publizierte als erster eine klare Evolutionstheorie.
Fir die Weiterentwicklung der Arten ging er von einer Vererbung von erworbenen
Eigenschaften aus (Lamarckismus). Als Mechanismus des Artwandels stellte er 1809 die
Theorie der Vererbung erworbener Eigenschaften auf: Durch Gebrauch oder Nichtgebrauch
modifizierten sich Gestalt und Funktion der Organe eines Lebewesens in Anpassung an die
Erfordernisse der Umwelt, wobei diese individuell erworbenen Verdnderungen an die
Nachkommen vererbt werden konnten. Auch wenn diese Idee seit ein paar Jahren im Gebiet
der Epigenetik wieder an Gewicht gewinnt, kann sie die Stammesgeschichte (Phylogenie),
Differenzierungen und Anpassungen der Lebewesen nicht allein erklédren.

Es ist das Verdienst von Charles Darwin (1809-1882), eine Evolutionstheorie aufgestellt
zu haben, die umfassendere Erkldrungen lieferte und bis heute grundsitzlich gilt. Er
formulierte sie in seinem Werk On the Origin of Species by means of Natural Selection, or the
Preservation of Favoured Races in the Struggle for Life (Darwin 1859). Darwin ging davon
aus, dass alle heute lebenden Arten von gemeinsamen Vorfahren abstammen, d. h. aus sehr
urspriinglichen Arten entstanden immer neue und hdufig besser angepasste neue Arten.
Darwin ging selbstverstidndlich von der Vererbbarkeit von Merkmalen aus, nur hatte er keine
genauere Vorstellung tiber den Vererbungsprozess. Er wusste aber, dass die Individuen in
einer groBBen Population nicht alle identisch sind, sondern sich durch vielfiltige Variationen

unterscheiden. Er postulierte das Prinzip der ,,natiirlichen Auslese”: Nicht alle Individuen



einer Population besitzen dieselben Fortpflanzungs- und Uberlebenschancen, sondern dass
einige Individuen besser angepasst an die Umweltbedingungen sind als andere. Diese haben
dann bessere Chancen, ihr Erbgut weiterzugeben. Wenn dieser Prozess nur lange genug
verlduft, entstehen daraus neue Arten mit eigenen Formen und Anpassungen. Zeitgleich kam
auch der Naturforscher Alfred Russel Wallace (1823—1913), der viele Jahre in Siidostasien
forschte, zu einer fast identischen Evolutionstheorie (Darwin und Wallace 1858). Darwin
schlug auch vor, die Stammesgeschichte in Form eines Stammbaums darzustellen. Diese Idee
wurde von Ernst Haeckel (1834—-1919) in Jena aufgegriffen; er publizierte in jungen Jahren
umfassende Stammbédume des Lebens (Storch, Welsch und Wink 2013), eine im Kern bis
heute {ibliche Konvention.

Nur kurz zuvor, im Jahr 1855, stellte der Mediziner Rudolf Virchow (1821-1902) die
Zellulartheorie omnis cellula ex cellula auf, nach der eine Zelle nur aus einer anderen Zelle
hervorgehen kann. Er schliet eine Spontanzeugung von Zellen aus. Diese unabhingig
formulierte These war eine wichtige Stiitze fiir Darwins Vorstellung, dass sich alle lebenden
Formen in einer kontinuierlichen Reihe von fritheren und einfacheren Formen ableiten lassen
(Storch, Welsch und Wink 2013). Die klassische Evolutionstheorie hat sich bewéhrt und
wurde durch die Zell- und Vererbungslehre und seit 50 Jahren durch die Erforschung der
DNA erweitert und verfeinert.

Von der klassischen Morphologie zur Genetik

Der Augustinermdnch Gregor Mendel (1822—-1884) fand bei Erbsen und Wunderblumen
heraus, dass morphologische Merkmale nach festen Regeln vererbt werden. Daraus leitete er
bis heute giiltige Vererbungsregeln ab (Mendelsche Regeln) (Mendel 1866). Diese Arbeit
wurde anfangs kaum beachtet und erst 1900 durch die Botaniker Hugo de Vries (1848—1935),
Carl Correns (1864—-1933) und Erich Tschermak-Seysenegg (1871-1962) wiederentdeckt, die
mit anderen Organismen zu dhnlichen Ergebnissen gelangten (De Vries 1900).

Den Mikroskopikern waren bereits im 19. Jahrhundert das Vorkommen von Chromosomen
in Zellen aufgefallen. August Weismann (1834-1914) stellte in den 1880er-Jahren die
Keimplasmatheorie auf, nach der das Erbmaterial ausschlieBlich in den Chromosomen
vorkommt (Storch, Welsch und Wink 2013). Der Genetiker Thomas Hunt Morgan (1866—
1945) konnte 1910 bei der Taufliege Drosophila melanogaster nachweisen, dass die
Chromosomen Tréiger der Gene sein miissen (Morgan 1910). Es dauerte wenige Jahrzehnte
bis zur Klarung der chemischen Struktur der Erbmolekiile: Es waren nicht Proteine, wie man
anfangs annahm, sondern Nucleinsduren. Oswald Avery (1877-1955) wies 1944 nach, dass
die DNA als Trager der Erbsubstanz anzusehen ist. 1953 waren es Francis Crick (1916-2004)
und James Watson (*1928), welche aus kristallographischen Analysen eine Doppelhelix-
Struktur fiir die DNA vorschlugen (Ubersicht in Storch, Welsch und Wink 2013).



Arten, Ordnungen, Reiche - die Basis der Systematik und
Evolutionsforschung

Biologische Evolution ist die Entwicklung von einer Art zu einer oder mehreren neuen Arten.
Die Art ist die kleinste taxonomische Einheit. Zu einer Art gehdren alle Individuen mit
gleichen Merkmalen. Welche das genau sind, dariiber gehen die Meinungen auseinander.
Obwohl jede Naturbeobachterin und jeder Naturbeobachter eine Vorstellung davon hat, was
eine Art ist, fillt es Biologen und Biologinnen schwer, eine Artdefinition zu finden, die auf
alle Organismen zutrifft (z. B. Storch, Welsch und Wink 2013).

Was ist eine Art?

Bei sich geschlechtlich vermehrenden Organismen wie Wirbeltieren ist das klassische,
biologische Artkonzept weit verbreitet, das von dem berithmten Evolutionsbiologen Ernst
Mayr (1904-2005) propagiert wurde: ,,Eine Art ist eine Gruppe natiirlicher Populationen, die
sich untereinander kreuzen konnen und von anderen Gruppen reproduktiv isoliert
sind“ (1967). Dieses Konzept stofft dann an seine Grenzen, wenn in der Natur auerhalb der
Wirbeltiere Reproduktion nicht oder nur teilweise auf geschlechtlicher Fortpflanzung basiert,
oder wenn sich einzelne Populationen von Unterarten in manchen Regionen gemeinsam
reproduzieren, in anderen getrennt voneinander, sodass nicht geklart werden kann, ob sie sich
noch untereinander fortpflanzen konnten.

Organismen, die zu einer Art gehoren, sehen bis auf individuelle, entwicklungsabhingige
oder geschlechtliche Unterschiede gleich aus. Vergleicht man zwei Organismen mit der
gleichen Anatomie und Morphologie, gehdren sie zu einer Art. Bei vielen gemeinsamen
Merkmalen und geringen Unterschieden ordnet man zwei Organismen zwei Arten zu, die
einer gemeinsamen Gattung angehoren. Wenn Arten durch diese Methode bestimmt werden,
spricht man von Morphospezies. Eine Artbestimmung auf der Basis von Morphospezies
versucht, natiirliche Formen in Bezug auf ihre differenzielle Ahnlichkeit zu beschreiben und
zu ordnen, es ist also ein inhdrent vergleichender Ansatz. Fossilien ausgestorbener
Organismen, die keine heutigen Verwandten haben wie zum Beispiel Trilobiten oder
Ammonoideen, konnen nur auf diese Weise zu Arten zugeordnet werden.

Allerdings konnen sich Organismen auch aus anderen Griinden dhneln:

1. Gemeinsame Vorfahren sind der hauptsidchliche  Mallstab  unserer
Standardklassifikation, sie sind zumindest bei hdoheren Organismen anhand
gemeinsamer morphologischer Grundprinzipien erkennbar. In Bezug auf Arten und
hohere Taxa kann die Kladistik (eine computergestiitzte Methode zur Klassifikation
von Organismen anhand gemeinsamer Merkmale) eine ausgefeilte Terminologie
und Entscheidungshilfe bereitstellen. In Bezug auf Organe oder dhnliche Merkmale
sprechen wir von Homologie. Die zwei Arme der Menschen entsprechen z. B. den
beiden Vorderbeinen anderer Sdugetiere.

2. Gemeinsame Funktion kann Ahnlichkeit in urspriinglich unterschiedlichen

Strukturen verursachen. Diese Ahnlichkeit ist sekundir, und man bezeichnet sie als



funktionale Konvergenz. Beispiel: Fliigel von Vogeln, Fledermédusen und
Flugsauriern. Auch bei Schnibeln von Vigeln findet man solche Konvergenzen.
Vor allem in Skelettstrukturen wird sie als Analogie bezeichnet, z. B. Flossen und
torpedoartige Korperform bei Delphinen und Ichthyosauriern (,,Fischsaurier®, die
sich im Knochenbau allerdings dann doch wieder deutlich unterscheiden). Viele
Pflanzen, die an heiBlen und trockenen Standorten leben, speichern Wasser in ihren
Stingeln oder Bléttern. Dies wird als Sukkulenz bezeichnet. Das Merkmal
Sukkulenz tritt bei vielen nicht verwandten Pflanzenfamilien auf und ist daher ein

weiteres Beispiel fiir konvergente Evolution.

Zwischen Morphospezies muss also beachtet werden, dass eine morphologische Ahnlichkeit
nicht notwendigerweise ein Anzeichen von Verwandtschaft ist. Einzig die Gemeinsamkeit
von Merkmalen, zum Beispiel eine Fliigelanatomie, in der die gleichen Knochen gleich
angeordnet sind, wie innerhalb der Vogel oder der Flederméuse oder der Flugsaurier, kann zu
einer validen Einordnung fiihren.

Heute werden DNA-Daten auch fiir die Erkennung und Abgrenzung von Arten verwendet.
Nach dem phylogenetischen oder evolutiondren Artkonzept besteht eine Art aus einer Gruppe
von Individuen, die von einem gemeinsamen Vorfahren abstammen und die sich durch
charakteristische Merkmale, zum Beispiel DNA-Unterschiede und Morphologie, von anderen
Arten abgrenzen (z. B. in Storch, Welsch und Wink 2013; Wink 2014).

Diese unterschiedlichen Ansitze zur Artbestimmung erfordern eine formale Basis. Diese
liefert der International Code on Zoological Nomenclature (International Commission on
Zoological Nomenclature 2019), dem alle Artbeschreibungen unterliegen, ungeachtet, ob sie
auf DNA-Analysen, Morphologie von lebenden Tieren oder Morphologie von Fossilien
basieren.

Jede Methode zur Artbestimmung hat ihre Vor- und Nachteile. Wenn sich zwei Formen in
threr DNA-Sequenz unterscheiden, stellen sie unterschiedliche genetische Linien dar, die sich
seit einiger Zeit reproduktiv getrennt entwickelt haben. Konvergenzen, die die Bestimmung
von Morphospezies vor Herausforderungen stellen, gibt es dabei so gut wie nicht. Zur
Interpretation der Daten rezenter Organismen wird heute vielfach das phylogenetische
Artkonzept verwendet. Héufig fiihrt dies bei biologischen Arten zu einer Aufspaltung in
mehrere phylogenetische Arten: Nach DNA-Analysen erhohte sich die Zahl der Vogelarten
von rund 9.300 auf inzwischen iiber 10.500 Arten (Wink 2014). Man schétzt, dass es
letztendlich 18.000 Arten werden konnten, wenn alle Arten genetisch untersucht wurden.
Andererseits sind DNA-Analysen nicht auf den Fossilbericht anwendbar, in dem nur
Morphospezies bestimmt werden kdnnen.

Die Anzahl der Tier- und Pflanzenarten, die taxonomisch klar definiert ist, liegt bei rund
zwel Millionen Arten. Da vermutlich viele Pilze, Einzeller und Evertebraten noch nicht
entdeckt sind, gehen viele Biologinnen und Biologen von einer Artenzahl von zehn Millionen
und mehr aus. Wenn im Bericht der Intergovernmental Science-Policy Platform on
Biodiversity and Ecosystem Services (IPBES 2019) gesagt wird, dass eine Million Arten vom



Aussterben bedroht sind, so bezieht sich dies auf eine geschétzte Zahl von zehn Millionen
Arten.

Hohere Taxonomie

Basierend auf gemeinsamen Merkmalen und Unterschieden, werden Organismen auch in
hohere taxonomische Stufen gruppiert: Gattung, Familie, Ordnung, Klasse, Stamm, Reich und
Domine. Bereits Linné und Cuvier fassten dhnliche Arten zu einer Gattung, dhnliche
Gattungen zu einer Familie und diese in Ordnungen zusammen. Prinzipiell und im Fall
einiger hoherer Taxa ganz konkret ist ihre Taxonomie bis heute giiltig.

Die Taxonomie und Systematik der heutigen Bakterien, Viren, Pflanzen und Tieren beruht
zunechmend auf DNA-Daten und versucht den evolutiondren und phylogenetischen
Hintergrund zu beriicksichtigen. Durch die Sequenzierung von Markergenen oder ganzen
Genomen konnen wir heute die Phylogenie vieler Organsimen rekonstruieren und als
Stammbadume darstellen. Im Unterschied zu morphologischen Daten, die Konvergenzen
aufweisen konnen, bilden DNA-Daten die evolutionire Vergangenheit verldsslich ab. Genetik
hat die héhere Systematik somit entscheidend beeinflusst, aufgrund der Ahnlichkeiten und
Differenzen im Genom wurden zum Beispiel die Reiche der Lebewelt vor allem fiir Einzeller
in den letzten 30 Jahren neu geordnet und der Hierarchie wurde eine neue, iibergeordnete
Stufe hinzugefiigt, die Domine.

Biologen und Biologinnen unterscheiden heute drei grole Dominen: Bakterien und
Archaeen, die zu Prokaryoten, also Organismen ohne Zellkern zusammengefasst werden und
Eukaryoten mit einem Zellkern. Zu den Eukaryoten zéhlen die mehrzelligen Organismen,
dazu gehoren die Reiche der Pilze, Pflanzen und Tiere, daneben auch die Protozoen (eine
genetisch heterogene Gruppe von Einzellern) und diverse Gruppen der Algen. Aus den
Griinalgen entwickelten sich die Pflanzen, aus den Choanoflagellaten die Metazoa, also die
diversen tierischen Entwicklungslinien (wie Protostomia, Deuterostomia). Artenzahlen sind
standig in Bewegung, da durch DNA-Untersuchungen etliche Arten gesplittet werden, sodass
die apparente Artenzahl zunimmt. Auflerdem gibt es im Bereich der Prokaryoten, Einzeller
und Evertebraten (also alle wirbellosen Tiere) noch sehr viele bisher unbekannte und

unbeschriebene Arten.

Genetik und Evolution

Desoxyribonukleinsdure (DNA) ist ein Makromolekiil, das aus linear gekoppelten
Nucleotiden aufgebaut ist. Die Pyrimidinbasen Cytosin (C) und Thymin (T) weisen zwei N-
Atome auf, die Purinbasen Adenin (A) und Guanin (G) jeweils vier N-Atome. Aullerdem
gehoren Desoxyribose (ein Zucker, der als Pentose bezeichnet wird) und eine Phosphatgruppe
zu einem Nucleotidbaustein. Im Unterschied zur DNA findet man in der Ribonucleinséure
(RNA) Uracil (U) anstelle von Thymin und Ribose (der die Hydroxylgruppe in 2-Position
fehlt) anstelle von Desoxyribose. DNA enthélt also die Basen A, T, G und C, RNA die Basen



A,U,GundC.

Die DNA-Doppelhelix liegt im Zellkern als lineares, also fadenformiges Makromolekiil
vor (Abb. 1). Je nach Art wird das Kerngenom, d. h. die Gesamtheit der DNA im Zellkern,
auf eine unterschiedliche Anzahl von Chromosomen aufgeteilt. Bis auf die Keimzellen haben
alle Wirbeltierzellen einen doppelten (diploiden) Chromosomensatz. Alle Nachkommen
erhalten mit den Gameten (Keimzellen, die sich bei der Befruchtung vereinen) einen
dhnlichen, aber nicht 100 % identischen, haploiden (einfachen) Chromosomensatz jeweils von
der Mutter und vom Vater, was zur genetischen Variabilitdt der Individuen beitrdgt. Das
Genom von Vertebraten weist vermutlich 21.000 Gene auf, die fiir Proteine codieren, und
weitere 9.000 Gene, die diverse RNAs codieren. Die Gesamtheit der Gene entspricht dem
Genotyp eines Individuums. Da nicht alle Gene gleichzeitig aktiv sind, sondern zell- und
entwicklungsspezifisch reguliert werden, wird die Auspriagung der jeweils aktiven Gene als
Phinotyp bezeichnet. Fiir die Ausbildung des Phinotyps und phénotypische Variabilitdt

spielen epigenetische Prozesse eine Rolle.

Chromosom
Chroenatid Chromatid Kern'D
Telomer = S

NA

- 1-3 x10’ Basenpaare

21000 Gene

Centromer.

Mitochondriale DNA

8

. ,\’w,‘ s \/ P Histone ?&?
Cytb > C . & ¥

{\ni \I)\ @’f; DNA ).

[ . ) .

.)N\Lm - y q"} ) I@, DNA Doppel-Helix
. ol - f 4
Ol yrpe) P/ /|

e S

Abb. 1: Schematische Darstellung der DNA. A) DNA-Doppelhelix in Chromosomen des Zellkerns. B)
Ringférmige DNA der Mitochondrien

Neben dem Kerngenom haben alle Tiere zusétzliche DNA in den Mitochondrien (mtDNA),
Zellorganellen, die urspriinglich durch Symbiose aus Bakterien entstanden sind und deren
Hauptfunktion die Bereitstellung von ATP, dem Treibstoff der Zelle, ist. Die mtDNA liegt
dhnlich wie bei Bakterien als ringformiges Chromosom vor und besteht bei Wirbeltieren aus
circa 16.000 bis 19.000 Basenpaaren. Sie enthilt 13 Gene, die Enzyme oder andere am
Elektronentransport beteiligte Proteine codieren, 22 Gene fiir tRNAs (tRNA ist die



Abkiirzung fiir Transfer-RNA, die bei der Proteinbiosynthese bendtigt werden) und zwei fiir
rRNAs (rRNA ist die Abkiirzung fiir ribosomale RNA, die fiir die Struktur und Funktion von
Ribosomen wichtig ist) (Abb. 2). Da jede tierische Zelle mehrere 100 bis 1.000
Mitochondrien und jedes der Mitochondrien fiinf bis zehn mtDNA-Kopien enthélt, liegt die
Gesamtzahl der identischen mtDNA-Kopien bei mehreren Tausend pro Zelle. Die mtDNA
macht etwa 1% der Gesamt-DNA einer Zelle aus und ist besonders geeignet fiir die
molekulare Evolutionsforschung. Im Unterschied zur Kern-DNA wird die mtDNA fast
ausschlieBlich miitterlicherseits (maternal) vererbt.

Sequenzunterschiede in der DNA, also ein Austausch der vier DNA-Basen A, T, G und C,
gehen auf Punktmutationen zuriick. Ausldser fiir Punktmutationen sind interne Mechanismen,
die spontan und regelmafig auftreten. Dazu gehdren biochemische Verdnderungen der DNA-
Basen (Depurinierung, Desaminierung, Dimerisierung und Oxidation) sowie der Einbau
tautomerer Basen. Externe Faktoren fiir Punktmutationen umfassen energiereiche Strahlung
wie UV, Rontgen und energiereiche, ionisierende Strahlung infolge von Radioaktivitit oder
kosmischer Strahlung, und Mutagene, also mutationsausldosende Substanzen. Die meisten
Mutationen werden vor der Verdoppelung der Chromosomen bei der Zellteilung durch
Reparaturenzyme riickgingig gemacht. Hier liegt der groe Vorteil der Doppelhelix: Selbst
wenn Information auf einem DNA-Strang durch Mutation verdndert wurde, ist sie noch auf
dem komplementédren Strang korrekt vorhanden und kann von den Reparaturenzymen genutzt
werden.

Die meisten Mutationen beobachtet man in somatischen Zellen (K&rperzellen), die nicht an
Nachkommen weitergegeben werden und mit dem Tod des Individuums untergehen
(somatische Mutationen). Nur Mutationen 1in Keimbahnzellen (Gameten oder
Geschlechtszellen) konnen vererbt werden. Die meisten Mutationen haben keine oder
negative Konsequenzen. Nur in seltenen Féllen vermag ein mutiertes Gen oder Allel, einen
Triger besser an seine Umwelt anzupassen und dadurch den Fortpflanzungserfolg seiner
Nachkommen zu steigern. Wenn wir DNA-Sequenzen oder Genomstrukturen der heute
lebenden Organismen analysieren, so sehen wir im Wesentlichen nur Mutationen, die
entweder neutral waren oder einen positiven Selektionswert hatten. Mutationen mit negativen
Konsequenzen haben logischerweise dem Selektionsdruck nicht standgehalten — ihre Triger
hatten keinen oder geringen Fortpflanzungserfolg. Aber natiirlich gibt es Mutationen, die
threm Triger zu Selektionsvorteilen verhelfen, denn sonst hitte es keine Evolution geben
kdnnen.

Neben diesem adaptiven Wert eines neuen Phinotyps wird in der Literatur und dem
Namen der Exaptation auch der komplementire Mechanismus erwéhnt, dass ein bereits
existierender Phénotyp, gegebenenfalls unter verinderten Umweltbedingungen, eine neue
Funktion iibernimmt. So sollen zum Beispiel die Federn des Archaeopteryx erst der
Theormoregulation gedient haben und erst spater dem Fliegen (Gould und Vrba 1982), wobei
inzwischen gerade fiir Archaeopteryx mehr Funktionen der Federn diskutiert werden
(Longrich, Tischlinger und Foth 2020).

Darwin nahm als Voraussetzung fiir die natiirliche Selektion eine Variabilitdt innerhalb



von Populationen an. Wir wissen heute, dass fiir die Variabilitit die diversen Mutationen in
proteinkodierenden Genen und in Genen fiir Transkriptionsfaktoren zugrunde liegen.
Mutationen in Regulatorgenen fithren manchmal zu stiirkeren morphologischen Anderungen.
Dies nutzt man zum Beispiel bei der kiinstlichen Selektion bei Tier- und Pflanzenziichtungen.
Schon Darwin erkannte die hohe Plastizitit unserer Genome, aus denen eine Ziichterin oder
ein Ziichter in wenigen Generationen neue Formen generieren kann, wie beispielsweise die
verschiedenen Kohlgemiise, die aus der wilden Kohlpflanze geziichtet wurden (siche z. B.
Storch, Welsch und Wink 2013).

Molekulare Phylogenieforschung

Bereits die Sequenzanalyse einzelner Gene (sog. Markergene) aus den
Mitochondrien (z. B. COI, Cytochrom b), Chloroplasten (z. B. rbcL) oder
Kerngenom filhrt zu Phylogeniehypothesen, die recht verldsslich
Verwandtschaftsbeziechungen wiedergeben. Die Wahl der Markergene
unterscheidet sich zwischen Tieren und Pflanzen und héngt davon ab, ob man

evolutiondr junge oder alte Beziechungen untersuchen mochte.

Markergene
Insekten
Fische
Reptilien
Vogel %,
Siuger %
1 =
angsam
Kern-DNA Mitochondriale DNA Chloroplasten-DNA
ncDNA mtDNA cpDNA
Single-copy Gene Protein-kodierende Gene . :
5.8, 18, 28S rDNA eyt b, ND 1, CO Il i{)‘:fm;‘;g“:ﬁdenfhm
ITS 1, ITS2, ETS, RAG1 e
Introns D-Loop ’
12, 16S IDNA

Abb. 2: Verschiedene Typen von Markergenen in bestimmten Organismengruppen

Der Weg von der Gensequenzierung eines Organismus bis zum Stammbaum ist
in Abbildung 3 beschrieben.




Von der DNA zur Phyogenie

Gewebe, Blut, Federn, Haare, Abstriche

DNA-Isolierung

4

Amplifizierung der DNA mit PCR und spezifischen Primern

2

DNA-Sequenzierung

¥
DNA Sequenz-Alignment

Taxon 1 ATG ATG GGC GGG ACT GAT CCC CAT
Taxon 2 ATG GTG GGC GGG GCT GAT CCC CAT
Taxon 3 ATG ATG GGG GGG ACT GAC CCC CAT

4

Phylogenie Rekonstruction (MEGA, MrBayes, PAUP*, RAXML)
]

Abb. 3: Ablauf genetischer Phylogenieforschung

Mit der Entwicklung des next generation sequencing (NGS) kamen
Analysegerite auf den Markt, in denen ganze Genome durch
Parallelsequenzierung analysiert werden konnen. In einem einzigen NGS-
Lauf konnen hunderte Millionen kurzer DNA-Sequenzen generiert werden.
Diese = Sequenzen werden dann von  Bioinformatikern  und
Bioinformatikerinnen zu ldngeren DNA-Abschnitten assembliert und
bekannten Genen zugeordnet (,,Annotierung). Homologe DNA-Sequenzen
werden aligniert und wie bei den Markergenen iiber Phylogenieprogramme
ausgewertet.

Inzwischen liegen mehrere tausend Genomsequenzen vor, vor allem von
Prokaryoten. Die Zahl der Genomsequenzierung von Tieren steht am
Anfang. Aber schon jetzt werden Genomsequenzen genutzt, um die
GroBsystematik von Tiergruppen zu rekonstruieren, wie zum Beispiel von
Vogeln (siehe 3.1.4).

Es ist abzusehen, dass die Phylogenese der meisten Entwicklungslinien in
wenigen Jahren iiber Genomsequenzierung verldsslich rekonstruiert werden
kann.
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Evolution in erdgeschichtlichem MaRstab

Evolution im erdgeschichtlichen Mafistab zu erforschen, birgt eine Reihe von
Einschrankungen, die in Kasten 2 dargestellt sind. Trotzdem ldsst sich die Evolution des
Lebens auf der Erde mittlerweile in vielen Details rekonstruieren. Daraus wird ersichtlich, wie
sich das Leben auf der Erde auf einem anfangs leeren, toten Planeten bis hin zur heutigen
Vielfalt entwickelt hat.

Erdgeschichte — nicht einfach zu lesen

Ob ein Organismus erhaltungsfahig ist, hingt von vielen Faktoren ab. Die
hochste Erhaltungsfahigkeit bieten biomineralisierte Hartteile, also Skelette,
wihrend weiche Gewebe schnell verwesen und nur unter speziellen
Bedingungen erhaltungsfihig sind (Briggs und Crowther 1990). Da die
meisten Fossilien vor allem durch ihre Skelette bekannt sind, basiert die
paldontologische Taxonomie insbesondere auf deren Morphologie.

Die prizise Datierung von Fossilien und Vorkommen ist ein komplexer
Prozess. Alle formalen Grundlagen, die aktuellen Korrelationen der
verschiedenen Altersindikatoren und der aktuelle Stand zu deren numerischen
Altern sind auf der Website der International Commission on Stratigraphy
(2018) zu finden. Sie nutzt digitale Medien als dynamisches Medium, ist frei
zuginglich und wird regelmiBig aktualisiert. Biostratigraphie basiert auf dem
Prinzip, dass Evolution nur voranschreitet, sodass ein bestimmtes Leitfossil
erdgeschichtlich nur einmal vorkommen kann. Biostratigraphie ermoglicht
detaillierte Biozonierung, die aber nur relative Alter liefert, also Alteres von
Jingerem unterscheiden kann, aber kein prézises Alter. Umkehrungen des
Erdmagnetfeldes konnen gemessen werden und darauf basierende
Magnetozonen liefern, die eine &dhnliche =zeitliche Auflésung wie
Biostratigraphie haben, sofern das Gestein oder zumindest eine Komponente
darin magnetisierbar ist und nach der Einbettung keine weitere Magnetisierung
oder Entmagnetisierung stattgefunden hat. Verdnderungen im globalen
Haushalt eines Elementes wie Strontium, Sauerstoff oder Kohlenstoff dullern
sich in einer Verschiebung der Verhiltnisse ihrer stabilen Isotopen, die global
zeitgleich passiert und somit zur Korrelation verwendet werden kann
(International Commission on Stratigraphy 2018). Diese Disziplin der
Chemostratigraphie hat {iber die Vielzahl an Elementen und Mineralien eine
grole Bandbreite an Einsatzmoglichkeiten. Zyklische Sedimentation ist oft
durch den Umlauf der Erde um die Sonne gesteuert. Die Dauer der daraus
entstehenden Milankovic-Zyklen ist bekannt, sodass bei einer Kalibrierung
zwar kein numerisches Alter, aber eine recht genaue Zeitdauer ermittelt

werden kann (Schwarzacher 2000).

Alle diece Maolichkeiten 7nr zeitlichen Korrelation miieeen mit niimericchen




Alle diese Moglichkeiten zur zeitlichen Korrelation miissen mit numerischen
Altern kalibriert werden. Numerische Datierung basiert in der Geologie auf dem
Zertfall von instabilen Isotopen, (also Elementen, die unter Abgabe ionisierender
Strahlung zu einem anderen Element zerfallen), wobei die Zerfallsrate eine
Materialkonstante ist. Fiir erdgeschichtliche Zeitrdume werden meist
Datierungen aus den Systemen U/Pb (mit unterschiedlichen Isotopen) oder
40K/40Ar (bzw. 40Ar/39Ar) benutzt. Das Verhidltnis Mutterisotop zu
Tochterisotop wird gemessen und daraus das Alter berechnet, wobei die
Messung und Berechnung typischerweise bei einem Fehler von 1 bis ca. 0.5 %
liegt. Ein Sediment mit einem Alter von 100 Millionen Jahren kann also auf
bestens 100 + 0,5 Millionen Jahre genau datiert werden, sodass korrekterweise
nie von ,,absoluten Altern* die Rede sein sollte. Zum Vergleich: 500.000 Jahre
konnen mit Leitfossilien oft in mehrere Biozonen unterteilt werden. Die
resultierende Zeiteinteilung aus multidisziplindrer Stratigraphie liefert die
Grundlage zur Datierung von Schritten in der Evolution von Organismen und
zur Berechnung von Artneubildungsraten in der Erdgeschichte, auch fiir
ausgestorbene Organismen, bei denen molekulare Untersuchungen unmdoglich

sind.

Meilensteine der Evolution

Am Anfang war die Erde ein aus geschmolzenen Gesteinen bestehender Glutball, auf dem
langsam die Kruste erstarrte und es mit zunehmender Abkiihlung vor ca. vier Milliarden
Jahren zur Bildung von fliissigem Wasser und somit von Ozeanen kam (Trail et al. 2018). Auf
dieser frilhen Erde fanden bereits erste Schritte zur Evolution des Lebens statt. Am Beginn
stand eine rein chemische Evolution, wobei die Entwicklung einer Zelle, d. h. eines sich selbst
reproduzierenden abgeschlossenen Kompartiments, recht schnell voranschritt. Leben entstand
auf der Erde also vor mehr als 3.7 Milliarden Jahren (z. B. Dodd et al. 2017), allerdings noch
in Form sehr einfacher Zellen. Die Féhigkeit zur Photosynthese entstand vor ca. 3 Milliarden
Jahren und fiihrte vor ca. 2.5 Milliarden Jahren zu einer verstdrkt sauerstofthaltigen
Atmosphédre (Planavsky et al. 2014). Der Erwerb eines Zellkerns, d. h. die Evolution einer
eukaryoten Zelle, wird derzeit auf ein Alter von 1.8 bis 1.3 Milliarden Jahre geschitzt (Knoll
et al. 2006). Der nidchste Schritt, die Entwicklung mehrzelliger oder makroskopischer
Organismen, wird erst in der 600 Millionen Jahre alten Ediacara-Fauna bekannt, wobei der

Fossilbericht davor wegen einer globalen Eiszeit aussetzt (Knoll und Carroll 1999).
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Abb. 5: Die Meilensteine der Evolution in der Zeitskala der Erdgeschichte. Die flinf groRen
Aussterbeereignisse sind mit roten Pfeilen markiert

Schwémme bildeten als erste von modernen Tieren Skelette vor ca. 590 Millionen Jahren
(Gehling und Rigby 1996), andere Tiere zogen vor ca. 530 Millionen Jahren sukzessiv nach.
Die Hartteile in den Organismen ermoglichten die Erhebung {iber den Meeresboden und/oder
Mobilitit. Vor allem Letzteres bewirkte eine Vielzahl neuer Lebensweisen, beispielsweise
Beutegreifen und aktives Jagen, aber auch grabende Lebensweisen oder Fluchtmoglichkeiten.
Dieser neue okologische Druck fiihrte zur sogenannten ,,Kambrischen Explosion®, einer
schnellen Evolution von neuen Morphologien und Lebensweisen vor ca. 520 Millionen
Jahren, und damit verbunden zu einem starken Anstieg in der Biodiversitdt (Briggs 2015;
Smith und Harper 2013). Gleichzeitig erhohte sich mit den Hartteilen auch die
Erhaltungsfahigkeit, weshalb man in der Erdgeschichte von da an vom Phanerozoikum, dem
Aon sichtbaren Lebens, spricht. Die groBen tierischen Entwicklungslinien der Protostomia
und Deuterostomia waren da bereits vorhanden. Die kambrische Evolution wurde
unterbrochen durch eine Krise am Ende des Kambriums (Saltzman et al. 2015), die von einem
erneuten langanhaltenden Evolutionsschub, dem Grof3en Ordovizischen
Biodiversifikationsevent, gefolgt wurde (Servais und Harper 2018). Wiahrend die marinen
Makroorgansimen dann ca. 150 Millionen Jahre vor allem bodenbezogen lebten, wurde vor
ca. 360 Millionen Jahren von mehreren Organismengruppen die freie Wassersdule erobert,
bekannt als Devonische Nekton-Revolution (Klug et al. 2010), die auch mit einer starken
Diversifizierung der Fische einherging (Dineley 1973).

Landpflanzen begannen vor ca. 400 Millionen Jahren, die Kontinente zu besiedeln und

waren Wegbereiter fiir zunehmend komplexere terrestrische Okosysteme (Edwards, Kenrick



und Dolan 2018), erst marginal an den Kontinenten, dann zunehmend fldchendeckend. Sie
schufen Lebensrdume wie zum Beispiel Boden, Wilder, Steppen, in denen neu entwickelte
Arthropoden wie Insekten, Spinnen, Skorpione, Tausendfiiller lebten. Damit einher ging die
Evolution von Verholzung, die es Pflanzen erst ermdglicht, sich weiter iiber den Boden zu
erheben (Gerrienne et al. 2011). Von dort aus erschlossen Insekten einen ebenfalls neuen
Lebensraum, den Luftraum, und entwickelten dazu den ersten Flugapparat (Jarzembowski
und Ross 1993). Im Devon vor ca. 360 Millionen Jahren nahmen im Schutz der hohen
Pflanzen und ersten Wilder dann auch die Wirbeltiere sukzessiv das Land ein (z. B.
Niedzwiedzki et al. 2010).

Mit der Bildung des Superkontinentes Gondwana und einer gleichzeitigen
Vereisungsphase vor ca. 300 Millionen Jahren war eine Aridisierung des Klimas auf dem
Kontinent verbunden, die eine Anpassung vieler Organismen nach sich zog. Unter den
Wirbeltieren entwickelten sich die Reptilien, die sich neben Korperbau und Hautschuppen
auch durch das amniote Ei von den Amphibien unterschieden, also auch in einer
Reproduktion, die nicht mehr an Wasserkorper gebunden war (Smithson 1989). Ebenfalls neu
entwickelten sich sogenannte Pelycosaurier, amniote Synapsiden, aus denen spiter die
Sdugetiere hervorgingen (Laurin 1993).

Am Ende des Paldozoikums, vor ca. 250 Millionen Jahren, erlebte die Erde ihre grof3te
Krise durch die starke vulkanische Aktivitit in zwei groen Magmatischen Provinzen, die
zeitversetzt sehr grole Mengen an Klimagasen in die Atmosphédre brachten (Reichow et al.
2009, Zhou et al. 2002). Nach Abklingen der Krise entwickelten sich viele neue Gruppen,
zum Beispiel marine sekundér-aquatische Reptilien wie Nothosaurier (Liu et al. 2014),
Schildkréten (Hirayama 1998), Pterosaurier, die die ersten Vertebraten mit aktivem Flug
waren (Dalla Vecchia 2013), Dinosaurier (Nesbitt et al. 2013) und frithe Sdugetiere (Jenkins
et al. 1997). Der ndchste Meilenstein der Evolution war die Entwicklung des Fluges bei
Dinosauriern, der in die Evolution der Vogel miindete (Mayr 2017). Vor 120 Millionen Jahren
entstanden die Bliitenpflanzen, was sowohl bei Pflanzenfressern als auch bei Insekten, auch
der Bienen, (Cardinal und Danforth 2013) zur Evolution vieler neuer Morphologien und
Lebensweisen, also zu einem Diversitdtsschub, fiihrte (Wink 2020).

Eine groBe Krise vor 66 Millionen Jahren beendete die Ara der Dinosaurier durch ein
groles Aussterbeereignis, in dessen Verlauf auch viele andere Organismengruppen
verschwanden, zum Beispiel Ammonoideen, Belemniten, Kugelzahnhaie, eine Reihe von
marinen Reptilien, Pterosaurier und eine ganze Reihe weiterer Organismen (z. B. MacLeod et
al. 1997). Nach Abklingen der Krise wurden die frei gewordenen 6kologischen Nischen neu
besetzt, was sich zum Beispiel in der gro3en Radiation der Sdugetiere und der Evolution von
marinen Sdugetieren dullerte. Der letzte grofBe Meilenstein der Evolution war die Entwicklung
eines Sdugetieres, das urspriinglich aus der Savanne stammt und das mithilfe von zunehmend
sophistizierten Werkzeugen und der Fiahigkeit zur Abstraktion in der Lage ist, alle
terrestrischen Klimazonen zu bewohnen und die Oberfliche eines ganzen Planeten zu

verandern — der Mensch.



Aussterbeereignisse

In der Erdgeschichte gibt es mehrere Phasen von Aussterbeereignissen, wobei man den
Begriff des Massensterbens inzwischen meidet. Aussterbeereignisse charakterisieren sich
durch eine hohere Rate an verschwindenden statt neu hinzukommenden Arten, d. h., dass
Evolutionsraten nicht ausgeglichen sind. Insgesamt sind Aussterbeereignisse also durch eine
starke Abnahme von —Diversitét (dort auch mit Abb.) gekennzeichnet. Hinzu kommt, dass
die Individuen seltener werden, also im Fossilbericht nicht unbedingt erhalten sind. In
manchen Féllen tauchen die Organismen als sogenannte ,,LLazarustaxa“ nach der Krise wieder
im Fossilbericht auf.

Auf jedes Aussterbeereignis folgt, oft mit zeitlichem Versatz, eine Erholungsphase, in der
die Artenanzahl durch eine hohe Artneubildungsrate und einer vergleichsweise niedrigen
Aussterberate nicht nur ansteigt, sondern auch eine rdumliche Ausbreitung von Familien,
Gattungen und Arten erfolgt. Hierbei folgt nicht nur eine morphologische Chronospezies auf
die andere, sondern oft folgen mehrere Arten auf eine Ursprungsart. Diese Phasen erhohter
Artneubildung sind zudem oft mit der Besetzung von durch die Krise frei gewordenen
okologischen Nischen gekoppelt. Solche adaptiven Radiationen fiihrten in der Erdgeschichte
dazu, dass nach einer Krise andere Organismengruppen dominieren als vor der Krise. Jede
Krise hat so im Nachhinein Gewinner. Faktoren, die zu einem Uberleben in der Krise fiihrten,
sind angepasste Reproduktion, rdumliche Ausweichmoéglichkeiten in Refugien, Anpassung
etc. Sie sind allerdings iiberlagert und nicht immer eindeutig; und Gliick scheint ebenfalls eine
gewisse Rolle zu spielen. Die groBen Aussterbeereignisse haben somit immer zu einer
»Modernisierung der Faunen gefiihrt, oft auch zu Meilensteinen in der Evolution (siehe
Kapitel Evolution in erdgeschichtlichem Mafistab). Die Eroberung neuer, freier Lebensrdume
ist dabei ebenso mit Phasen schneller Evolution verbunden wie in Krisenzeiten. In Zeiten von
okologischer Stabilitdt ist die Evolutionsrate dagegen vergleichsweise langsam und

Hintergrundaussterben und Artneubildung sind ausgeglichen.

Wie entstehen neue Arten?

Eine neue Art kann entstehen, wenn Angehdrige einer Fortpflanzungsgemeinschaft in zwei
getrennte Populationen aufgeteilt werden, deren jeweilige Mitglieder sich nur noch innerhalb,
aber nicht mehr zwischen den Populationen fortpflanzen. Man unterscheidet zwischen
allopatrischer Artbildung (d. h. Populationen entwickeln sich durch geographische
Isolierung), parapatrischer oder Okologischer (neue Arten entstehen infolge verdnderter
Umweltbedingungen in einem Teilareal der Art) und sympatrischer Artbildung (d. h.
Populationen kommen nebeneinander vor). Auch heute findet noch Artbildung statt, die
jedoch nicht immer leicht zu erkennen ist. Viele Populationsdifferenzierungen werden auch

Sackgassen sein, die nicht zu neuen Arten fithren, sondern aussterben.



Evolutionsraten — Die erdgeschichtliche Perspektive

Evolutionsraten lassen sich in der Erdgeschichte vor allem durch das Erstauftreten von Arten
im Sedimentbericht messen. Uber das Phanerozoikum hinweg hat Sepkoski (1998) mithilfe
der Paleobiology Database eine Bildungsrate von drei neuen Arten pro Jahr ermittelt, obwohl
diese Zahl eine stark limitierte Bedeutung hat und sehr schwankt. Bedeutende Taxa vererben
innerhalb der taxonomischen Klassen und Ordnungen offenbar charakteristische
Artneubildungsraten und Aussterberaten, variieren sie aber um ca. eine Grof3enordnung. Diese
Variationen konnen nur zum Teil durch die Lebensweise der Tiere erklart und teilweise auch
modelliert werden. Die Struktur der Artneubildungsraten nach grofen Aussterbeereignissen
zeigt konsistent hohe Umsatzraten (Artneubildung und -aussterben zusammengenommen) in
niedrigdiversen Vergesellschaftungen und verzogertem FEinsatz des Anstiegs der
Artneubildungsraten. Sie sind noch nicht vollends verstanden, meist wegen fehlender
stratigraphischer und somit zeitlicher Aufldsung, taxonomischer Bestimmung und
geographischer Verbreitung.

In niedrigeren taxonomischen Ebenen ist das Muster komplexer. In der Pionierarbeit von
Erle Kauffman (1984) wurden 50 evolutionidre Linien von Bivalven aus der Kreidezeit
Nordamerikas untersucht. Sie stammen aus dem Western Interior Seaway, einem Meeresarm,
der sich widhrend der Kreidezeit durch ganz Nordamerika zog, und reprisentieren
verschiedenste Habitate und Strategien, von Siiwasser bis tiefmarin, und von epifaunalen bis
zu tief grabenden Muscheln. Sie reprisentieren alle Nischen, die von heutigen Bivalven auch
besetzt werden, eine grof3e Bandbreite an Morphologien und alle trophischen Strategien aufler
microcarnivor. Durch stratigraphische Datierung kdnnen Evolutionsraten festgelegt werden.

Daraus konnen eine Reihe von Eigenschaften abgeleitet werden:
1. Evolutionsraten variieren stark, es gibt keine konstante Evolutionsrate, egal wie

gemessen, weder fiir eine Linie noch fiir eine gesamte Klasse.

2. SiiBwasser-Bivalven erreichen Artdauern bis zu 18 Millionen Jahren, im Durchschnitt
5.63 Millionen Jahren pro Art. Schelfbewohnende Bivalven entwickeln sich mit
durchschnittlich 1.59 Arten pro Million Jahre schneller und beinhalten die Gruppen
mit der schnellsten Evolution: Inoceramidae (heute ausgestorben) und Ostreidae
(Austern) mit durchschnittlichen Artdauern von 0.19, 0.17, 0.08, und 0.06 Millionen
Jahren in Teilen ihrer evolutiondren Geschichte, mit Spitzenraten von sieben bis neun
Arten pro Million Jahre.

3. Evolutiondre Muster reichen von graduell bis stark punktuell oder etappenweise in
Kreidezeit-Muscheln, selbst innerhalb einer Linie. Graduelle Muster sind
charakteristisch fiir verbesserte oder Niedrigstresssituationen, vor allem fiir
okologische und trophische Generalisten. Punktuelle Muster sind meist mit
okologischen Stresssituationen verbunden und/oder mit deren schnellem Einsetzen,
und zwar eher fiir 6kologische Spezialisten.

4. Evolutionsraten zeigen keine Korrelation mit morphologischer Komplexitdt, die



Anzahl und Vielfalt von Schalenmerkmalen sind nicht mit evolutiondren Raten
verbunden.

Unter normalmarinen schelfbewohnenden Muscheln gibt es eine starke Beziehung
zwischen Evolutionsraten, trophischen Strategien und der Stabilitdt trophischer
Ressourcen. Trophische Generalisten entwickeln sich langsamer als trophische
Spezialisten durch die groBere Stabilitdt ihrer Nahrungsquelle. Eine graduelle Serie
von erhohten Evolutionsraten mit abnehmender Artendauer existiert von
nichtselektiven (Sediment)Fressern zu selektiven Detritusfressern zu nichtselektiven
Suspensionsfressern (Filtrierern) zu infaunal-selektiven Suspensionsfressern zu
epifaunalen selektiven Suspensionsfressern.

Es gibt auch eine starke Beziehung zwischen Habitatmerkmalen und Evolutionsraten
unter marinen Bivalven mit derselben trophischen Strategie (selektive
Suspensionsfresser). Abnehmende Evolutionsraten werden durch eine graduelle Reihe
von Habitaten von epifaunalen Muscheln mit den schnellsten Raten zu semi-
infaunalen zu flach-infaunalen zu moderat tiefgrabenden zu tief-grabenden Formen bis
hin zu tiefwasser-epifaunalen Formen festgestellt. Diese abnehmenden
Artneubildungsraten korrelieren revers zu einem Schutz des Habitats vor
unvorhersagbaren Umweltstorungen oder Stressbedingungen.

Umwelttoleranz, d.h. Stenotypie gegen FEurytopie, zeigt ebenfalls eine starke
Beziehung zwischen der Bandbreite vorhersagbarer Umweltverdnderungen und
evolutiondrer Vorgeschichte. Die sich am langsamsten weiterentwickelnden Taxa sind
solche, die hochvariable Habitate wie SiiBwasser oder Brackwasser bewohnen.
Intertidale Bivalven haben dagegen hohere Evolutionsraten, aber geringere als marine
Bivalven. Epifaunale Bivalven des offenen Schelfs haben die schnellsten
Artneubildungsraten, obwohl sie in der am wenigsten variablen Umgebung leben.
Vergleichbare rezente Muscheln sind heutzutage auch am ehesten von
unvorhersagbaren Umweltverdnderungen betroffen.

Eine weitere starke Beziehung existiert zwischen Evolutionsrate, Eurytopiegrad und
Stressniveaus in  globalen Umweltveranderungen. Die Raten, mit denen
Stressbedingungen auftreten, steuern stark die Evolutionsraten. Verbesserte
Bedingungen, z. B. wihrend mariner Transgressionen, erlauben langsamere
Evolutionsraten auller a) in Linien, die durch biologischen Wettbewerb gestresst sind,
b) Linien, die an eine nicht oder wenig besetzte Nische vorangepasst sind und die eine
schnelle Radiation durchlaufen oder c) Linien, deren bevorzugtes Habitat sich in
Phasen von Klimaverbesserung ausbreitet. Sogar mit diesen Ausnahmen finden die

hochsten Artneubildungsraten wihrend Phasen von Umweltverdnderungen und



steigenden Stressfaktoren statt. Die Rate der Umweltverdnderung bestimmt die Rate
der Artneubildung und des Aussterbens sowie den Abstand zwischen den beiden

Ereignissen.

Von allen getesteten Bezichungen scheint die zwischen Artneubildungsraten und
Habitatstrategie die stirkste zu sein und {liber andere Faktoren wie trophische Strategie zu
dominieren, wenn mehrere Faktoren miteinander wirken und Evolutionsraten beeinflussen.

Eine Hypothese besagt, dass in Zeiten von schnellem Klimawandel Artneubildung
maximal wird (z.B. Vrba 1996). Um diese Hypothese zu bestitigen, wire eine
stratigraphische und somit zeitliche Auflosung von 10* bis 10° Jahren nétig, was nur in
jiingsten Sedimenten mdoglich ist.

Wenn eine bestimmte Umwelt, also Faktoren in der Reihenfolge ihrer Bedeutung fiir den
Organismus, mit einbezogen wird, spricht man von Morphodynamik (Seilacher und Gishlick

2014), einem neuen Feld in der erdgeschichtlichen Evolutionsforschung.

Evolutionsraten — Die biologische Perspektive

Je linger zwei Taxa getrennt sind, desto grofer ist die Anzahl der Nucleotidunterschiede in
einem Markergen oder Genom und damit die Anzahl der Aminosdureaustausche (bei einem
proteincodierenden Gen). Diese Tatsache bildet die Grundlage fiir das Konzept der
molekularen Uhr, mit deren Hilfe relative Zeitaussagen gemacht werden konnen. Ihre
Kalibrierung erfolgt iiber das stratigraphische Alter von Fossilien oder von geologischen
Ereignissen. Fiir viele Gene und Organismen gibt es aullerdem Anhaltspunkte fiir die
ungefdhren Mutationsraten. Die proteincodierende mtDNA der Wirbeltiere wird zum Beispiel
auf eine Mutationsrate von ca. 2 % pro einer Million Jahre geschétzt. Das bedeutet, vergleicht
man zwei Sequenzen, die sich in 2 % der Basenpaare unterscheiden, so kann man ableiten,
dass diese Entwicklungslinien sich vor etwa einer Million Jahren getrennt haben.

Mutationen in der Kern-DNA werden durch Rekombination und Genkonversion hiufig
wieder eliminiert. Diese Prozesse fehlen bei der mitochondrialen DNA. Daher liegt die
Mutationsrate von proteincodierenden mtDNA-Genen deutlich hoher als bei Kerngenen.

Zur Altersabschitzung stehen verschiedene Programme zur Verfiigung, zum Beispiel
BEAST (www.beast2.org). Es ist wichtig zu wissen, dass die molekulare Uhr wesentlich
geringere Prézision als eine geologische Datierung aufweist und nur relativ grobe
Abschitzungen liefert.

Darwin hatte angenommen, dass die Evolution kontinuierlich und mit einem gleichen
Tempo ablauft. Wenn jedoch Mutationen in Regulartorgenen stattfinden, konnen sich
morphologische Strukturen sprunghaft verdndern. Wir wissen heute, dass es sowohl

kontinuierliche als auch sprunghafte Veréinderungen in der Evolution gibt.



Faktoren

Selektion und Mikroevolution

Charles Darwin hat als erster klar erkannt, dass man die Entstehung neuer Arten nur unter
Annahme der natiirlichen Selektion durch Umweltfaktoren plausibel erkldren kann. Dabei
spielen Kooperation und Altruismus ebenso eine Rolle wie eine korperliche Fitness. Selektion
greift nicht an einzelnen Genen (Genselektion), sondern am ganzen Organismus
(Individualselektion) an. Nicht nur die Fihigkeit zu iiberleben entscheidet, sondern auch der
reproduktive Erfolg (Fitness), d.h. die Frage, wie viele Nachkommen ein erfolgreiches
Individuum produzieren kann, die sich weiter fortpflanzen. Der evolutiondre Einfluss der
natlirlichen Auslese zeigt sich nur, wenn man die Entwicklung einer Population
(Gruppenselektion) iiber langere Zeitrdume hin verfolgt.

Bei hoheren Organismen ist in diesem Zusammenhang die sexuelle Selektion ein wichtiges
Thema. Schon Charles Darwin hatte erkannt, dass die Maéinnchen vieler Arten
energieaufwindige morphologische Strukturen (Geweihe, Federn beim Pfau) oder
Verhaltensmerkmale (Balz, Schaukdmpfe) aufweisen, die fiir die Fitness nachteilig sein
konnen. Diese Merkmale erleichtern jedoch den Weibchen, ein Ménnchen zu wéhlen, das die
besten Gene fiir die Nachkommen liefert und/oder sich um die Erndhrung des Weibchens und
der Brut besonders gut kiimmern wird. Die sexuelle Selektion ist zum Verstindnis des
Sexualdimorphismus, zur Erkldrung des Geschlechterverhédltnisses in Populationen und fiir
die Interpretation des Verhaltens und von Sozialsystemen wichtig.

Innerhalb der Selektionsprozesse kann man drei Formen unterschieden:
1. Stabilisierende Selektion: Liegen konstante Umweltbedingungen vor, so haben

Individuen, deren Merkmale nahe dem Mittelwert der Population liegen, eine hohere
Fitness als Individuen, die extreme Merkmale aufweisen. Durch die stabilisierende
Selektion ist die phidnotypische Variabilitdt herabgesetzt.

2. Gerichtete (oder transformierende, dynamische oder verschiebende) Selektion: Andern
sich die Umweltbedingungen, so haben Individuen, deren Merkmale vom Mittelwert
der Population abweichen, unter Umstinden einen Uberlebensvorteil, wenn sie besser
angepasst sind (siehe Beispiel der sich dndernden Farbung des Birkenspanners, Biston
betularia [Walton und Stevens 2018]).

3. Disruptive Selektion: Wenn Individuen, deren Merkmale dem Mittelwert einer
Population entsprechen, bevorzugt von Parasiten, Pathogenen oder Fressfeinden
dezimiert werden, sind unter Umstdnden Phinotypen im Vorteil, die unterschiedliche
Merkmale ausgebildet haben.

Ein anderes Selektionsregime ist die frequenzabhingige Selektion, bei der ein Phinotyp in
Abhéangigkeit seiner Haufigkeit in der Population ausgelesen wird. Steigt die Fitness mit der
Haufigkeit des Phénotyps, liegt eine positiv-frequenzabhéngige Selektion vor. Ein bekanntes

Beispiel betrifft das Auftreten einer Warnfiarbung. Je mehr Tiere in einer Population

warnfarben sind, desto hoher der Schutz vor Fressfeinden, die schneller das Signal erlernen



und beachten. Bei der negativ-frequenzabhingigen Selektion sinkt die Fitness in
Abhingigkeit zur Héufigkeit eines Phéinotyps. Ein Beispiel wire das Auftreten von
Nachahmern (Mimese) in Populationen von warnfarbenen Arten (Mimikry). Je haufiger der
Nachahmer, desto geringer der Abschreckungseffekt, denn Fressfeinde werden den
Unterschied schnell lernen. Weitere Beispiele sind Wirt-Parasit-Beziehungen bei Schnecken
und bei Daphnien.

Auf der Gen- und Allelebene kann durch Selektion die Allelfrequenz negativ oder positiv
beeinflusst werden. Unter negativer Selektion (purifying selection) versteht man die
Entfernung nachteiliger Allele in einer Population. Im Gegensatz dazu flihrt die positive
Selektion zur Auswahl bestimmter Allele. Bei der gerichteten positiven Selektion (directional
selection) werden die Triger einzelner Allele bevorzugt, sodass dieses Allel in einer
Population hiufiger vorkommt. Dadurch werden Allele in einer Population fixiert und die
Variabilitdt (Polymorphismus) vermindert. Bei der ausgleichenden Selektion (balancing
selection) werden Allele aufgrund ihrer Haufigkeit (Allelfrequenz) unterschiedlich
ausgelesen. Wird ein Allel in der Population héufiger, wird es benachteiligt, wird es seltener,
so wird es bevorteilt. Damit erhélt die ausgleichende Selektion den Polymorphismus in einer
Population. Wenn fiir einen bestimmten Genlocus heterozygote Individuen gegeniiber
homozygoten bevorzugt werden, spricht man von Uberdominanz (overdominance). Ein
Beispiel wire der Erhalt des Polymorphismus der MHC-Gene, die fiir die Vielfdltigkeit der
Immunantwort wichtig sind. Auch das unten diskutierte Beispiel der Sichelzellandmie féllt in
diese Klasse. In diese Gruppe fillt auch die Sichelzellandmie, bei der heterozygote Individuen
gegeniiber Malaria resistent sind.

Epigenetik, d. h. die Modifikation der Genexpression durch Umwelteinfliisse funktioniert
auf der zelluliren Ebene. Es ist jedoch eher unwahrscheinlich, dass die epigenetische
Verdnderung auf die Keimbahnzellen iibertragen wird. Denn diese sind omnipotent und ihre
Gendifferenzierung ist daher zuriickgesetzt.

Klima

Das Klima auf der Erde édndert sich langfristig stdndig und so wurden Organismen und
Okosysteme immer Evolutionsdruck unterworfen. Ob eine Klimaverinderung sich positiv
oder negativ auf Organismen auswirkt, hdngt vor allem von der Geschwindigkeit der
Klimaverdanderung ab. Langsame Veridnderungen konnen durch geographische Verdnderung
der Lebensrdume oder die Evolution neuer Eigenschaften kompensiert werden, starke
Verénderungen fiihren zZu erhohten Artneubildungsraten, sehr starke
Temperaturschwankungen dann aber zu Stress, der zum Aussterben fiihren kann. Hierbei sind
weniger adulte Wachstumsstadien betroffen, sondern meist konnen Larven, Samen, etc. sich
nicht mehr in ausreichender Zahl entwickeln und die Rekrutierungsraten sind zu gering, um
Populationen aufrechtzuerhalten (z. B. Ifrim, G6tz und Stinnesbeck 2011; Ifrim 2017). Die
individuelle Entwicklung und damit verbundene Verhaltensweisen konnen aber auch Vorteile
fiir das Uberleben in Krisenzeiten liefern wie bei den Vorfahren der Siugetiere vor 250
Millionen Jahren (Botha-Brink et al. 2016).

Ursachen fiir Klimaverdnderungen sind vielfdltig. Je nach Lage der Kontinente kann eine



zirkuméquatorielle Stromung, die einen geringen Temperaturgradienten zu den Polen hin
bedeutet, zu Warmzeiten auf der Erde fithren bis hin zu hyperthermalen Bedingungen.
Andererseits konnen durch dquatoriale Kontinente Nord-Siid-Stromungen verursacht werden,
die wie heutzutage einen hohen Temperaturgradienten zu den Polen auslésen und somit
Eiszeiten beglinstigen. Auch die Lage eines Kontinents an einem Pol ist eine glinstige
Voraussetzung fiir eine Eiszeit (Frakes, Francis und Syktus 2005).

Vulkanismus kann durch die Forderung von Klimagasen aus dem Erdmantel das Klima
verdndern. Heutzutage beeinflussen relativ kleine wvulkanische Ereignisse das Klima
kurzzeitig, zum Beispiel der Ausbruch des Pinatubo 1991, der zwei kalte Winter verursachte
(Graf et al. 1993; Luterbacher und Pfister 2015). In der Erdgeschichte sind sehr grof3e
vulkanische  Provinzen  aktiv  gewesen, die anhaltend schwankende  starke
Klimaschwankungen auf der Erde hervorgerufen haben und so zu den gréfiten bekannten
Krisen auf der Erde gefiihrt haben (Wignall 2001; Broadley et al. 2018).

Vulkanische Aktivitit hat zudem mitunter den Effekt, Ozeanversauerung zu verursachen,
was die Karbonatproduktion in den Ozeanen behindert und so einen groflen Teil mariner
Organismen aus allen Stufen der Nahrungskette unter groflen okologischen Druck bringt.
Submariner Vulkanismus bringt zudem =zahlreiche Nihrstoffe in die Ozeane, die zu
Mikrobenbliiten und Sauerstoftkonsum in der Tiefe bis hin zu ozeanweiter Expansion der
Sauerstoffminimumzone filhren kann. Das filhrt neben der Verdringung aus den
Lebensraumen wiederum zu Behinderung der Rekrutierung von Larven (z. B. Ifrim, G6tz und
Stinnesbeck 2011) oder der Schalenbildung (Pascual-Cebrian et al. 2016). Auch Regenwasser
kann durch vulkanische Aerosole versauern, was vor allem in kontinentalen Okosystemen
verheerende Auswirkungen haben kann (Schindler 1988; Sheldon 2006; Sephton et al. 2015).

Koevolution

Pflanzen sind seit dem Devon von pflanzenfressenden Tieren (Herbivoren) bedroht. Als
Verteidigungsstrategie haben Pflanzen giftige oder abschreckende Naturstoffe evolviert (sog.
Sekundarstoffe), wie diverse Alkaloide, Terpene, Gerbstoffe oder Glykoside (Wink 2020)
(Abb. 6.1). Im Gegenzug haben Pflanzenfresser biochemische Mechanismen entwickelt, um
diese Sekundérstoffe zu entgiften, zum Beispiel die Leberenzyme oder die Mikroorganismen
1m Rumen von Wiederkduern. Unter Insekten sind viele Arten bekannt, die sich auf eine oder
nahverwandte giftige Pflanzen spezialisiert haben. Raupen des Monarchfalters leben
beispielsweise auf Pflanzen, die giftige Herzglykoside produzieren, die grundsitzlich auch fiir
Schmetterlinge tddlich sind. Monarchfalter sind gegen diese Herzglykoside unempfindlich:
Durch eine Mutation im Rezeptor der Herzglykoside konnen diese nicht ldnger binden und
wirken daher nicht mehr. Ahnliche genetisch bedingte Resistenzen kennt man fiir andere
Schmetterlinge oder Kifer, die Wirtspflanzen mit anderen Herzglykosiden,
Blausdureglykosiden oder Alkaloiden nutzen (Storch, Welsch und Wink 2013; Wink 2020).
Viele Bliitenpflanzen locken Insekten, aber auch Vogel oder Flederméuse zur Bestdubung

an. Als Anlocksignale dienen vor allem Farbstoffe oder aromatische Sekundérstoffe. Die



bestdubenden Tiere sollen die Bliite jedoch nicht fressen. Daher wirken diese Signalstoffe und
andere Sekundirstoffe (z. B. Alkaloide in Bliiten) im Nahbereich abschreckend. Als
Belohnung erhalten die Bestduber jedoch Nektar, der in den meisten Bliiten produziert wird
und der siiBschmeckende Zucker sowie manchmal auch Ole und Aminosiuren enthilt. Die
vielzitierte Koevolution von Angiospermen und bestdubenden Insekten war wohl doch nicht
exakt gleichzeitig. Vielmehr waren die Insekten bereits diversifiziert, als die Bliitenpflanzen
ihre Radiation hatten, sodass die Vielfalt der Insekten mit der neuen Vielfalt an Wirtspflanzen
gut interagieren konnte und sich so neue Strategien entwickeln konnten (Wink 2020). Der
Abgleich molekularer Uhren mit dem Fossilbericht erlaubt hier eine gegenseitige Ergénzung,
die wesentlich detailliertere Interpretationen ermoglicht (Vea und Grimaldi 2016). Dabei
bestanden die gymnosperm-assoziierten Insekten weiter neben den neu entwickelten
angiosperm-assoziierten Insekten (Labandeira 2014). Die friihen Angiospermen mit ihrem
Repertoire an bestdubenden Insekten verdringten die vorherigen Bestdubungsmodi, zuerst mit
generalistischen Bestdubungsstrategien, spiter in der Kreidezeit und im frithen Paldogen dann
mit spezialisierten Bestdubungsmodi. Eine weitere Radiation der Angiospermen im frithen
Paldogen ist zuriickzufiihren auf die Erholung nach der Krise an der Kreide-Paldogen-Grenze,
aber wihrend des Eozdnen Thermalen Optimums (PETM) wurde die Herbivorie unter
Insekten weiter verstirkt (Labandeira und Currano 2013). Viele Insekten haben sich dabei auf
wenige Pflanzen spezialisiert haben, sodass vor allem ab der spiten Kreidezeit ein

koevolutativer Prozess vorliegt.
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Abb. 6: Verstarktes Vorkommen von Alkaloiden bei den Angiospermen ohne Windbestaubung

Phylogeographie

Bislang war hauptsidchlich von der Evolution der Arten die Rede. Viele Arten besiedeln

jedoch groBlere Areale, sodass sich auch die Frage der Evolution einer Art in Raum und Zeit



ergibt. Da wir bei dieser Fragestellung hdufig Phdnomene betrachten, die erdgeschichtlich
jung sind, bendtigt man DNA-Marker, die besonders variabel sind, d. h. schnell evolvieren.
Neben der Sequenzanalyse von mtDNA (bei Tieren) oder cpDNA (bei Pflanzen) kann die
Variabilitit der repetitiven DNA genutzt werden; sogenannte Mikrosatelliten-DNA-Analysen
stehen hier im Vordergrund. Uber Genomsequenzierungen kommt der Analyse von Single
Nucleotide Polymorphisms (SNPs) wachsende Bedeutung zu. Die Ausbreitung von Homo
sapiens aus Afrika nach Eurasien, Amerika oder Australien konnte durch SNP-Analysen
rekonstruiert werden (Storch, Welsch und Wink 2013).

Betrachtet man die aktuelle Verbreitung einer Art auf der Nordhemisphére, so muss man
die Eiszeiten der letzten etwa 2 Millionen Jahre beriicksichtigen. Viele Lebensrdume, die
heute besiedelbar sind, lagen noch vor 16.000 bis 12.000 Jahren unter einer hohen Eisdecke;
die aktuelle Verbreitung der nordamerikanischen und eurasischen Pflanzen und Tiere beruht
hiufig auf einer Wiederbesiedlung aus Refugialarealen innerhalb von wenigen Tausend
Jahren. Daher zeigen viele Organismen der Nordhemisphire hidufig keine klaren
phylogeographischen DNA-Strukturen. Anders sieht die Situation in den Tropen oder auf
ozeanischen Inseln aus. Da hier die Arten iiber lange Zeiten vorkamen, haben sie oft klare

phylogeographische Muster ausgebildet, die vielfach zu endemischen Arten fiihrten.

Kulturelle Evolution

Theorien der kulturellen Evolution dehnen die Evolutionstheorie, die die Entstehung und
Ausdifferenzierung der biologischen Arten erkldren soll, auf das Phanomen der ,,Kultur* aus.
Kultur umfasst nach Lethmate (1991) Verhaltensweisen bei Tieren und Menschen, die nicht
ausschlieBlich dkologisch bedingt sind, von vielen Gruppenmitgliedern geteilt werden, {iber
mehrere Generationen hinweg bestehen, ohne aber genetisch vererbt zu werden. Kulturelles
Verhalten umfasst Werkzeuggebrauch, Sprache und soziale Institutionen. Da die genetische
Vererbung fiir die Kultur per Definition ausgeschlossen ist, muss ein alternativer
Mechanismus der Vererbung benannt werden, ndmlich die kulturelle Tradierung (Richerson
und Boyd 1978). Mit diesem Mechanismus verdndert sich das Evolutionsgeschehen qualitativ
und quantitativ: Wihrend Fiahigkeiten, die einzelne Organismen wihrend ihres Lebens
erwarben, durch die biologische Evolution nicht in das Repertoire der Spezies eingingen,
sondern mit dem Tod des Individuums verloschten, ist diese Moglichkeit in der kulturellen
Tradierung nun gegeben, womit insbesondere die Grundlage fiir eine kumulative kulturelle
Evolution geschaffen ist, welche auch sehr viel schneller ablaufen kann als die biologische
Evolution.

Kulturelle Tradierung kennt verschiedene Unterarten. Sie kann durch bloe Nachahmung
oder durch bewusstes Lehren, d. h. Vormachen mit Kontrolle der Nachahmung, geschehen.
Sie kann eine Kulturtechnik konservativ tradieren oder sukzessive Verdnderungen und
Verbesserungen zulassen (Haidle 2019). Die Lernbeziehung kann zwischen biologischen
Verwandten (vertical transmission) oder anderen Gruppenmitgliedern bestehen (oblique

transmission, was eine tiefgreifendere Revision der darwinschen Evolution darstellt). Kultur



in diesem Sinne weisen durchaus auch Tiere auf, wie zum Beispiel manche Singvogel, die
lokale Dialekte kennen, oder Menschenaffen, die lokal verschiedene Formen von
Werkzeuggebrauch aufweisen (Laland und Hoppitt 2003; Van Schaik 2016; Van Schaik et al.
2016).

Kulturelle Evolution befasst sich dementsprechend nicht oder zumindest nicht primar mit
der Entwicklung innerhalb bestehender Kulturen, die nach Gesetzen geschehen, die denen der
natlirlichen Evolution strukturgleich sind (Dawkins 1976; vgl. Kronfeldner 2009).
Insbesondere wird nicht behauptet, dass es zwischen Kulturen so etwas wie einen
evolutiondren Konkurrenzkampf gibt. Auch wird Kultur nicht im Sinne differenzieller
individueller Kulturhoéhe als fitness-steigernder Faktor von Individuen innerhalb einer Gruppe
unterstellt (wie z. B. in Ansétzen der evolutioniren Asthetik, vgl. Enquist und Arak 1994;
Westphal-Fitch und Fitch 2018). Der Fokus liegt vielmehr auf der Entstehung und Wirkung
von Mechanismen kultureller Tradierung. Dabei wird ebenfalls nicht die Kultur als ein
»erweiterter Phianotyp®™ (extended phenotype), also als bloBer Ausdruck einer genetischen
Determinierung betrachtet, wie dies zum Beispiel fiir die instinktiv errichteten Bauten von
Termiten oder die Nester von Vogeln vorgeschlagen wurde (siehe dazu Laland 2004).

Mit dem Auftreten kultureller Kapazititen in der Natur durchaus etwas grundsitzlich
Neues (Haidle et al. 2015; Luria und Vygotsky 1992): Die Eroffnung einer historisch-sozialen
Dimension der Entwicklung und Weitergabe bildet insbesondere die Grundlage der
auBlerordentlichen menschlichen Entwicklung, deren Beginn anhand der ersten schneidenden
Steinwerkzeuge, die mithilfe anderer Werkzeuge hergestellt wurden, auf mindestens 3.3
Millionen Jahre vor heute datiert wird (Harmand et al. 2015).

Die Bedeutung kultureller Evolution wird noch einmal verstirkt durch das Phanomen der
Koevolution, d.h. in diesem Fall der wechselseitigen Beeinflussung von kultureller und
genetischer Evolution. Zu Koevolution kommt es, wenn nicht blo eine biologische
Entwicklung neue kulturelle Moglichkeiten erdffnet, sondern sich durch die Einfiihrung eines
neuen kulturellen Elements in die Umwelt einer Spezies auch die Entwicklungsbedingungen
und den Selektionsdruck in eine neue Richtung verschieben (Richerson und Boyd 1995, 193).
Das bekannteste und relativ junge Beispiel fiir Koevolution ist die Laktose-Toleranz bei
Erwachsenen, welche sich in verschiedenen Populationen, die die Viehzucht und damit den
Milchverzehr kennen, in den gerade einmal etwa 10.000 Jahren dieser Praxis eingestellt hat
(Ségurel und Bon 2017). Koevolution von Kultur und Natur ist aber ein wesentlich &lteres
Phanomen, sodass die Kultur einen sehr viel tieferen FuBlabdruck im menschlichen Genom
hinterlassen konnte. Koevolution priagte die Formung des menschlichen Korpers und Gehirns.
So erlaubten zum Beispiel verschiedene Aspekte der Entwicklung des menschlichen Gehirns
wie die starke Zunahme der GroBhirnrinde und der Neuronendichte, der gesteigerten
Genexpressivitit und des Stoffwechsels sowie die verdnderte ontogenetische Entwicklung
einen erweiterten Umgang mit anderen Menschen und Gegenstinden aus der Umwelt.
Erweitertes materielles und soziales ,,Engagement™ (Malafouris 2013) wie zunehmender
Werkzeuggebrauch und  sprachliche Differenzierung haben aber auch neue

Selektionsbedingungen fiir die verschiedenen Parameter der Gehirnentwicklung geschaffen.



Durch kulturelle Praxen wie Werkzeuggebrauch und Feuer erschlossene energiereiche
Nahrungsmittel bildeten eine Grundlage fiir die enorme Grolenzunahme und
Leistungssteigerung des Gehirns als energiezehrendstes Gewebe (Aiello und Wheeler 1995).
Auch wird vermutet, dass der Werkzeuggebrauch einen positiven Evolutionsdruck zugunsten
von Sprachfdhigkeit ausgeiibt hat (Morgan et al. 2015).

Zu der Koevolution von menschlichem Genom und Kultur gesellt sich natiirlich die
Koevolution von (kultiirlich-natiirlichem) Mensch und Umwelt, die in der Biologie allgemein
als , Nischenkonstruktion® wund 1in diesem Dbesonderen Fall als ,kulturelle
Nischenkonstruktion* (Laland und O’Brien 2011) beschrieben wird. Organismen passen sich
nicht einfach an eine konstante Umwelt an, sondern gestalten die Umwelt dabei auch um. Ein
typisches Beispiel sind Regenwiirmer, die nicht einfach an das Leben im Boden angepasst
sind, sondern diesen Boden durch ihre Aktivitit nachhaltig verdndern, oder Eichhdrnchen, die
durch das Vergraben von Niissen zur Verbreitung von Nussbdumen beitragen (sieche Odling-
Smee, Laland und Feldman 1996). Menschen haben ihre Umwelt ebenso kontinuierlich und
zunehmend verdndert: durch die Nutzung neuer Ressourcen und Rohmaterialien, durch den
Einsatz von Feuer bis hin zu Brandrodungen, durch Bejagung bis hin zur Ausrottung von
Tierarten und der Vermehrung beziehungsweise Neuansiedlung anderer Arten durch
Ackerbau und Viehzucht, um nur einige Beispiele zu nennen (sieche z. B. Parzinger 2015,
523-24 und die dort zitierte Literatur). Diese verdnderten Umwelten boten jeweils verdnderte
Lebenswelten, aber auch Lernumgebungen mit neuen Herausforderungen und neuen
Entwicklungsmdglichkeiten. Durch den sich kumulativ entwickelnden Gebrauch von
Werkzeugen, in welchem Menschen insbesondere neue Energieressourcen mobilisieren und
somit ihren Stoffwechsel teilweise ,,externalisieren* konnten (Kleidon 2016, 299), hat dieser
Effekt eine neue GroBenordnung erreicht. Menschen sind heute ,ultimate ecosystem
engineers* (Smith 2007). Der Tatsache, dass diese Eingriffe inzwischen sogar grundlegende
Prozesse des Erdsystems betreffen, wird in der Rede vom —Anthropozéin als neuem
Erdzeitalter Rechnung getragen (Smith und Zeder 2013). Der Befund einer Koevolution von
Genom, Kultur und Umwelt bedeutet, dass man es in der Evolution des Menschen mit einer
triple inheritance zu tun hat, in welcher sich genetische, Okologische und kulturelle
Vererbungsmechanismen wechselseitig beeinflussen (Odling-Smee 2007).

Im Ansatz der kulturellen Evolution stellt sich als eine Hauptherausforderung, zu erkliren,
wie es zu einem Prozess der kumulativen kulturellen Entwicklung kommen konnte (Haidle
und Schlaudt 2020). Aufgrund der nur geringen Moglichkeiten empirischer Uberpriifung ist
das Ziel dabei weniger, herauszufinden, wie sich die Entwicklung des Menschen tatséchlich
abgespielt hat, als vielmehr zu zeigen, dass eine evolutiondre Erkldrung der relevanten
Phidnomene wie zum Beispiel sozialem Lernen oder moralischem Verhalten {iberhaupt in
Einklang mit den Forderungen der darwinschen Evolutionstheorie denkbar ist.

Einige Autorinnen und Autoren suchen den Schliissel zur kulturellen Entwicklung in einer
einzelnen genetischen Modifizierung, von welcher aus man die gesamte Kultur aus verstehen
kann. Richerson und Boyd (2005, Kap. 4) suchen die Entstehung einer Disposition zu

sozialem Lernen und Imitation vor allem durch die Umweltbedingungen im Pleistozin zu



erkldren. In einer tiber (am Mallstab von Generationen gemessen) lange Zeitrdume stabilen
Umwelt besteht keine Notwendigkeit, Verhaltensweisen durch Erfahrung zu modifizieren,
denn der ererbte Instinkt wird einen zuverldssig leiten. In einer hochgradig variablen Umwelt
hingegen kann sich das Individuum nicht mehr auf den Instinkt, der durch Anpassung an eine
ganz anders geartete Umwelt entstanden ist, verlassen, und muss sein Verhalten durch
Erfahrung — sprich individuelles Lernen — korrigieren konnen. In einer sich wandelnden
Umwelt, wobei die Verdnderungen aber nur langsam vonstattengehen, so wie sie die
Menschheit im Pleistozdn vorfand, wird Imitation oder soziales Lernen zu einer Option. Der
Instinkt ist nicht mehr zuverldssig, aber bewihrte Erfahrungsrezepte von anderen konnen
durchaus noch Giiltigkeit haben. Ein wichtiger Parameter solcher Theorien zur Erkldrung der
Entstehung von kumulativer Kultur ist dabei die Gruppe, welche imitiert wird. Dies miissen
nicht die Eltern sein. Eine mogliche Strategie besteht darin, besonders angesehene Individuen
zu imitieren, wobei das Ansehen als verldsslicher Indikator fiir praktischen Erfolg
herangezogen werden konnen muss. Eine alternative Strategie stellt die Orientierung an der
Mehrheit dar, in welchem Fall man von , Konformismus*“ spricht. Tomasello (1999)
seinerseits versucht, die kulturelle Evolution durch die evolutiondr erworbene Fihigkeit
zuriickzufiihren, andere Gruppenmitglieder als intentionale Akteure zu verstehen, was die
Moglichkeit erdffnet, ihr Verhalten als zielgerichtete Handlungen zu begreifen und zu
imitieren. Das Auftreten dieser genetischen Verdnderung grenzt er zeitlich lediglich auf den
Zeitraum zwei Millionen bis 200.000 Jahre vor unserer Zeit ein.

In neueren Ansdtzen verweisen andere Autoren gegen solche genetischen
,Blitzschldge* darauf, dass die kumulative Kultur nicht auf ein einzelnes Merkmal reduziert
werden konne, sondern aus einem Biindel verschiedener Fahigkeiten resultiere, die die Kultur
in einem graduellen und interaktiven Prozess mit selbstverstirkenden Bestandteilen
hervorbringen (Haidle 2019; Haidle et al. 2015). Die Kultur habe sich iiber die Mechanismen
von Imitation, individuelle Innovation, einfache Weitergabe und schlieBlich kontrolliertem
Lehren entlang einer Achse zunehmender kumulativer Wirkung, zunehmender
Entwicklungsgeschwindigkeit und zunehmender Komplexitdt der kulturellen Techniken und
ithrer Tradierung entwickelt. Da in jedem Schritt die kulturelle Umwelt, in welcher die
nédchsten Schritte stattfinden, mit neuen Elementen angereichert wird, ist der gesamte Prozess
selbstverstiarkend (wenngleich nicht gerichtet).

Eine zweite besondere Herausforderung fiir Theorien kultureller Evolution stellt die
Erkldrung von altruistischem Verhalten und Moral dar, zumindest insofern man diese als rein
biologische Phinomene betrachten will und nicht als kulturelle Performanzen, die auch eine
ontogenetische und eine soziogenetische Dimension aufweisen. Die besondere Schwierigkeit
dieses Gegenstands resultiert daraus, dass dem evolutiondren Mechanismus der Verbreitung
von Anlagen durch individuellen Reproduktionserfolg ein Egoismus strukturell
eingeschrieben ist. ,,Strukturell bedeutet hier, dass ein Phénotyp oder eine Verhaltensweise
tatsdchlich nur dann in einer Population verbreitet werden kann, wenn seine Tridger ihn
effektiv vererben. Uber die motivationale Verfassung dieser Individuen ist damit

wohlgemerkt nichts gesagt. Das heiflt die fraglichen Individuen miissen individuell in der



Reproduktion erfolgreich sein, aber nicht egoistisch darauf abzielen. Gleichwohl ist damit die
Frage aufgeworfen, wie es iiberhaupt denkbar 1ist, dass eine altruistische
Verhaltensdisposition, die ihrem Trager im Hinblick auf seinen reproduktiven Erfolg einen
Nachteil einbringen miisste, evolutionidr bestehen kann.

Tomasello (2016) sieht den Schliissel in der Kooperation. Zwar zeigen auch etwa
Schimpansen, die in Gruppen auf die Jagd gehen, kooperatives Verhalten. Aber nur der
Mensch sei in der Frithphase seiner Entwicklung tatsdchlich auf gelingende Kooperation
mangels alternativer Nahrungsquellen angewiesen gewesen. Wenn ein Ziel aber nur
gemeinsam erreicht werden kann, handelt ein Altruist oder eine Altruistin automatisch auch
immer im eigenen Interesse. Der oder die Einzelne kann sich mithin mit dem Interesse der
anderen Gruppenmitglieder tatsdchlich identifizieren, und seine Reziprozitidt hort auf, eine
rein strategische zu sein. Dies habe, so Tomasello, zur Entstehung von sozialen Instinkten und
Normen gefiihrt, wie sie sich zum Beispiel darin ausdriicken, dass eine ungerechte Teilung
der Beute einer gemeinsamen Jagd bei Menschen ein Gefiihl der Empdrung auslost, welches
bei Affen zu fehlen scheint.

In diesem Szenario trigt soziales Verhalten zum eigenen Erfolg iiber den Umweg des
Erfolgs der Gruppe bei. Hier ist mithin ein evolutiondrer Selektionsmechanismus auf der
Ebene nicht von Individuen, sondern von (konkurrierenden) Gruppen wirksam.
Gruppenselektion war in der Biologie lange ein umstrittenes Phdnomen. Auftreten kann sie
jedenfalls nur, wenn es zwischen den Gruppen hinreichende stabile Unterschiede gibt. In der
rein biologischen Evolution wird dies kaum je der Fall sein, da genetische Unterschiede
zwischen Populationen schon durch geringe Migrationsstrome nivelliert werden. In der
kulturellen Evolution stellt sich die Situation nach Richerson und Boyd (2005, Kap. 6) jedoch
grundsétzlich anders dar, da kulturelle Unterschiede zwischen Gruppen durch Mechanismen
wie den oben erwdhnten Konformismus oder auch das sogenannte moralistic punishment
aufrechterhalten werden konnen (zu punishment als Kooperationsstiitze siche Boyd, Gintis
und Bowles 2010). Richerson und Boyd (2005) sehen darin eine Quelle sozialer Instinkte.
Tomasello diskutiert den umgekehrten Zusammenhang: Gruppen mit sozialen Instinkten
wiren gerade durch ihren Erfolg mit dem Problem wachsender Gruppengrofle konfrontiert
worden, welche fordert, dass Normen sozialen Verhaltens auf unbekannte Gruppenangehorige
ausgedehnt werden miissen. Dieses upscaling sei nur zu schaffen gewesen, so Tomasello,
indem die unbekannten Individuen durch Ahnlichkeit als Gruppenmitglieder zu erkennen

gewesen sind, was seinerseits zu einem Konformitadtsdruck gefiihrt haben kann.

Evolution und Intelligent Design

Die biblische Schopfungsgeschichte wurde durch Darwins Evolutionstheorie 1859 erstmals
offentlich infrage gestellt. Die Debatte zwischen den Kreationisten, die die biblische
Schopfungsgeschichte befiirworten, und den Evolutionisten, ist jedoch dlter. Sie wurde in den
englischen Universititen seit jeher auf intellektuell hohem Niveau gefiihrt, vor allem in
Oxford. Dort wurde 1833 begonnen, die katholischen Aspekte der Anglikanischen Kirche



wiederzubeleben (University of Oxford 2019). William Buckland (1784—1856) beschrieb
wihrend seiner Tétigkeit dort beispielsweise den ersten Dinosaurier und prigte diesen Namen
(Buckland 1824a). Er wurde im selben Jahr zum Présidenten der Geological Society, aber
auch kurz darauf zum Domherrn von Christchurch ernannt und 1845 Dekan von Westminster.
1837 unternahm er eine Reise in die Schweiz, wo er durch geologische Beobachtungen zu
einem Unterstiitzer der Evolutionstheorie wurde.

Mittlerweile hatten auch andere Wissenschaftszweige der Geowissenschaften das Alter der
Erde hinterfragt und das biblisch angegebene Alter als wesentlich zu kurz identifiziert, wobei
bis zur Entdeckung der radiometrischen Datierung alle Schitzungen weit unter dem
tatsdchlichen Alter der Erde von ca. 4.55 Milliarden Jahren lagen. Eine Reihe von Fossilien
von ausgestorbenen Organismen wie Plesiosauriern und Ichthyosauriern, die an der
englischen Siidkiiste von Meer teilweise freigespiilt und ausgegraben wurden, hatten bereits
eine heifle Debatte um die biblische Geschichte entfacht. Die Einbettung der Tiere nach deren
Tod wurde mit der Sintflut erkldrt (z. B. Buckland 1824b). Diese damals naheliegende
Interpretation warf aber einen tiefgreifenden religionsphilosophischen Konflikt auf: Hatte
Gott diese Tiere erschaffen und dann mit der Sintflut wieder vernichtet, weil sie nicht
vollkommen waren? Dann wire Gottes Schopfung aber auch nicht vollkommen gewesen, eine
in der christlichen Religion unhaltbare Aussage. Die Abstammung des Menschen, der ,,Krone
der Schopfung®, von den Affen, die von Darwin postuliert wurde, war zu diesem Zeitpunkt
aber eine gesellschaftlich ebenso unhaltbare Aussage und Darwin, der eine eher
zuriickhaltende Personlichkeit besal3, sah sich groBem Spott ausgesetzt.

Kreationismus hat also seinen Ursprung in der Debatte, ob das Leben auf der Erde
entstanden sei oder geschaffen wurde und in welchem Zeitraum. Urheber und Wegbereiter der
Schule um das intelligent design war William Paley (1743—-1805) in Cambridge, Verfechter
der ,Naturtheologie* (Paley 1802), bei dem Darwin Theologie studierte. Kern der
naturtheologischen These ist, dass die funktionale Komplexitit von Organismen sich nicht
allein entwickeln kann, sondern durch einen intelligenten ,,Designer oder eine intelligente
,Designerin“ (diesen Ausdruck verwendete Paley bereits) geschaffen wurde. So ist auch
erklirbar, wie die komplexe Natur innerhalb der vergleichsweise kurzen Zeit der biblischen
Geschichte geschaffen werden konnte.

Das heute noch existierende Universititsmuseum in Oxford, das 1860 gegriindet wurde
und unter anderem eine sehr grofe Fossiliensammlung beherbergt, war in diesem Jahr auch
die Biihne der ersten Debatte zu diesem Thema, zwischen Thomas Huxley (1825-1895),
einem Pionier zum Forschungsfeld Evolution, und dem amtierenden Bischof Wilberforce
(University of Oxford 2019). Die Versuche, die biblische Schopfungsgeschichte mit
Wissenschaft zu vereinen, haben ihren Ursprung also in England, wo die Debatten
kontinuierlich weitergefiihrt wurden; sie sind dort allerdings meist dem akademischen Diskurs
vorbehalten und haben manchmal Auswirkungen auf politische Fragestellungen wie die
Gesetzgebung zur Abtreibung (Dawkins 2006).

Weitaus weitreichendere Konsequenzen hat die Debatte in Nordamerika. In der US-

amerikanischen Rechtsprechung sind die Begriffe »Religion* und



»Wissenschaft“ verfassungsbedingt zwei sich gegenseitig ausschlieBende Begriffe.
Kreationismus wurde dort von den Gerichten als der Religion zugehorig anerkannt und ist
daher juristisch eine der Wissenschaft entgegengesetzte Bewegung. Die Debatte zwischen den
beiden Seiten der Vertreterinnen und Vertreter des Kreationismus und denen der Evolution
fiihrt zu tiefgreifenden politischen und O0konomischen Kiampfen, die zum Beispiel im
Kongress und wahrend Wahlveranstaltungen offen ausgetragen werden. Dabei verteidigen die
Kreationisten und Kreationistinnen traditionelle moralische Werte, die von Evolutionistinnen
und Evolutionisten bedroht werden, deren Liberalismus eine offenere Haltung gegeniiber den
Begriffen ,,richtig® und ,,falsch® pflegen. Die tiefgreifenden Stereotypen, die dort benutzt
werden, interagieren aber effektiv mit dem tieferen intellektuellen Problem in dieser Debatte
(Fuller 2014). Im Unterschied zu England hat die Debatte soziookonomischen Einfluss auf die

US-amerikanische Gesellschaft, da sie sie polarisiert.

Fazit

Innerhalb der Biologie ist der rasante Fortschritt der Genetik, Molekularbiologie und DNA-
Analytik wie ein Motor der modernen Evolutionsforschung gewesen, welche die
urspriingliche Theorie von Charles Darwin nicht nur bestétigt, sondern auch erweitert hat.
Innerhalb der Paldontologie erlauben neue Einblicke in die Erdgeschichte auch in der tiefen
Zeit Rekonstruktionen von Ereignissen beschleunigter Evolution und deren Ausldser, wobei
immer komplexe Szenarien aus Prdadaption, Exadaption und Umweltverdnderungen bis hin
zu Krisen entstehen, von denen jedes eine eigene Ursache, Dynamik und einen eigenen
Verlauf hat. In der Evolution des Menschen hat man es mit einer triple inheritance zu tun, in
welcher sich Mechanismen der biologischen, 6kologischen und kulturellen Vererbung und
Evolution verschrianken.

Der Kenntnisstand hinter den Mechanismen der biologischen Evolution hat sich immens
erweitert, wobei sich auf allen Gebieten neue Forschungsfelder 6ffnen. Evolution liegt
durchweg ein komplexer Mechanismus zugrunde, der zu weiterer Komplexitét fiihrt. Das
fihrt zu einem Wechselspiel zwischen zunehmender Komplexitdt und zunehmendem
Wettbewerb. Durch &duflere Einwirkung, vor allem instabile Umweltbedingungen, die
wiederum verschiedene Ursachen haben konnen, entsteht Antrieb zu schnellerer Evolution.
Sie ist fiir iiberlebende Taxa nach der Krise von Vorteil, um 6kologische Nischen neu zu
besiedeln oder gar zu erschlieBen. Die aufkommende Krise auf der Erde wird viele
Organismen zu beschleunigter Evolution zwingen. Es wird in dieser Krise viele Verlierer,
aber in jedem Fall auch Gewinner geben. Die Frage ist, wie sich diese Mechanismen auf die

Menschheit auswirken werden.
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