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Faden oder Kugel und die Landnahme

von Flora und Fauna

»Aus dieser Identitdit der Gastrula bei Repriisentanten der ver-
schiedensten Thierstimme, von den Spongien bis zu den Verte-
braten, schliesse ich nach dem biogenetischen Grundgesetze auf
eine gemeinsame Descendenz der animalen Phylen von einer
einzigen unbekannten Stammform, welche im Wesentlichen der
Gastrula gleichgebildet war: Gastraea.”

Ernst Haeckel (1872 [1])

Der Kugel als Grundbauform des Lebens begegnen wir im gesamten Organismenreich, angefangen
von sphiérischen einzelligen Lebewesen wie der Namibperle (Thiomargaritha namibiensis), einem
grof3en marinen Bakterium, iiber kugelige, vielzellige Algen wie der SiiBwasseralge Volvox, marinen
Rippenquallen wie der Seestachelbeere (Pleurobrachia) und den frithen Entwicklungsstadien tie-
rischer Vielzeller (Metazoa). Alle diese kugeligen Gestalten finden wir fast ausschlieBlich in wéss-

rigem Milieu. An Land sind die Pflanzen hingegen generell langgestreckt. Tiere haben spétestens

beim Auszug aus einer aquatischen Umgebung die Kugelform aufgegeben. Diese Beobachtung

fiihrt zur Frage nach den grundlegenden Prinzipien der Bauplanevolution im Zusammenhang mit

dem Landgang der Tiere und Pflanzen.

Beim Landgang konnte auf bereits im aquatischen Milieu entwickelte Grundformen zuriickgriffen

werden. Bei den Pflanzen waren es die von Algen bekannten Zellfaden, aus denen die bipolare

Langform hervorging. Mit dem einen Ende dem mineralischen Untergrund verhaftet und mit dem

anderen in die Atmosphére reichend, schufen sie die Grundlagen fiir terrestrische Tiere. Der Schritt

ans Land vollzog sich bei Tieren mehrfach und ging von einer gréf3eren Zahl von Baupldnen aus.

Wie die evolutionédre Entwicklungsbiologie (EvoDevo) nahelegt, gingen diese auf kleine Abwand-

lungen in der Embryonalentwicklung zuriick, die in kurzen Zeitraumen grof3e Entwicklungsschritte

(Makrospriinge) méglich machen. Entsprechend rasch konnten sich die Tiere auch an terrestrische

Bedingungen anpassen.

ie Kugel stellt die Grundbauform aller Organismen

dar. Betrachten wir aber allein die Vielzeller, so gibt es

eine Zisur: Bei vielzelligen Tieren (Metazoa) kommt
die Kugelform generell bei Ontogenese-Stadien vor (Abb. 1), in
einigen Fillen - insbesondere bei den Vertretern urspriinglicher
Bautypen im aquatischen Bereich - aber auch im adulten Stadi-
um. Vielzellige Pflanzen - insbesondere die Hoheren Pflanzen
(Gefafipflanzen) sind dagegen generell langgestreckt. Dies ist
bereits an der evolutiondren Basis zu erkennen, an der vermut-
lich fadige griine Algen standen, wenngleich es bei Griinalgen
auch sphérische und sogar hoch organisierte Kugelformen
gibt. Eine genauere Betrachtung ergibt, dass bei Pflanzen und
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eigentlich auch bei Tieren die Aufgabe der Kugelform mit dem
Auszug aus einer aquatischen Umgebung zusammenhéngt. In
zundchst naivem Staunen haben sich hier ein Botaniker (U.L.)
und ein Zoologe (P.G.L) der Frage gendhert, warum die Hoheren
Pflanzen mit der Aufgabe der Kugelform anders als die Tiere den
Weg iiber die langgestreckte Fadenform zur bipolaren Langform
eingeschlagen haben. Dies fiihrte dann zur Frage, wie es zur
Evolution des Landgangs kam.

Der Ubergang vom aquatischen Leben zum Landleben war
moglich, weil die Organismen in ihrem urspriinglichen Milieu
zwei grofle Entwicklungslinien begriindeten, die sich hinsicht-
lich der Prinzipien der Morphogenese stark voneinander unter-
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schieden und sich zugleich in ihrem Energiestoffwechsels und
ihrer Lebensweise ergianzten: die Photosynthese betreibenden
Pflanzen und die heterotrophen, auf organische Substanz und
auf verfiigbaren Sauerstoff angewiesenen Tiere. Bereits im alten
Lebensraum hatten beide Linien gewissermafien einen Mor-
pho-Setzkasten entwickelt, der es ihnen erleichterte, das Fest-
land zu besiedeln. Pflanzen griffen auf die langgestreckte Faden-
form zuriick und entwickelten daraus die stationére, bipolare
Langform. Diese ermdglichte es ihnen, den mineralischen
Untergrund und gleichzeitig die gasformige Atmosphére der
frithen Erde zu erschliefien und somit eine Biom-Coevolution
von Flora und Fauna an Land einzuleiten. Bei den Tieren gab
es eine Fiille verschiedener Baupldne, die beim Landgang in
unterschiedlicher Weise sehr rasch an die neuen Bedingungen
angepasst wurden.

Die Entstehung des ,Morpho-Setzkastens” reicht weit in das
Prakambrium zuriick. Der zum Ausklang des Prdkambriums
vorhandene Formenreichtum - so unsere These - verdankte
sich tiefgreifenden Abwandlungen der Ontogenese. Diese treten
- wie die Evolutiondre Entwicklungsbiologie (EvoDevo) zeigt -
unter bestimmten Konstellationen gehduft und abrupt auf, was
zu einschneidenden phénotypischen Abwandlungen und damit
einer rasanten Makroevolution fiithren kann.

Evolutionarer Status vor der Landnahme

Entwicklung der Atmosphdire

Das Alter der Erde wird auf 4,6 Milliarden Jahre geschitzt.
Das Leben ist vor 4 Milliarden Jahren entstanden. Damals
enthielt die Uratmosphdre der Erde noch keinen Sauerstoff,
der fiir das heutige Leben essentiell ist (vgl. NR 7/2013, S. 341).
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Obwohl der Ursprung des Lebens im Dunkeln liegt, ist es eine
weit akzeptierte Hypothese, dass in der Zeit vor 3,9 bis 3,7 Milli-
arden Jahren LUCA gelebt haben konnte, der letzte gemeinsame
Vorfahre (Last Universal Common Ancestor, vgl. Tabelle) allen
rezenten zelluldren Lebens [2]. Seinen Stoffwechsel soll er mit
Kohlendioxid, Wasserstoff und Stickstoff betrieben haben, wie
sie in heifien Tiefseequellen austreten. Vermutlich hat er seinen
Energiebedarf aus chemischen Reaktionen gedeckt. Aus der
Zeit vor 3,3 bis 3,5 Milliarden Jahren lassen sich erste Stroma-
tolithen [3] nachweisen, mikrobielle Biofilmablagerungen in
Kalksteinsedimenten. Um diese Zeit, vor 4 Milliarden Jahren,
begann die Bildung der heutigen Atmosphére, in der sich der
Sauerstoffgehalt langsam aufgebaut hat.

Die ersten zur Photosynthese befihigten Organismen waren
vermutlich Cyanobakterien (,Blaualgen‘, rezent z.B. Nostoc),
welche sich zu langen Fdaden und Biofilmen zusammenlagern
kénnen und mdglicherweise schon ab der Zeit vor 3,5 Mil-
liarden Jahren existierten [4]. Genomische Vergleiche deuten
darauf hin, dass sich die oxygene Photosynthese der Cyano-
bakterien aber erst relativ spét, vor etwa 2,3 Milliarden Jahren,
entwickelt hat. In der Zeit davor kdnnten sie eine nicht-oxygene
Photosynthese betrieben haben.

Der Anstieg der atmosphérischen O,-Konzentration durch
die Photosyntheseaktivdt der prokaryotischen Cyanobakterien
und dann der verschiedenen Gruppen von eukaryotischen
Algen verlief aber sehr langsam, da viel Sauerstoff zunéchst
das in der Erdkruste reichlich vorhandene reduzierte Eisen
oxidierte (sichtbar an Lagen von Bindereisenerz aus diesem
Zeitalter). Im Zeitraum vor 1,8 Milliarden bis 800 Millionen
Jahren soll sie nur 0,1% des heutigen Wertes betragen haben,
was als Grund fiir das spdte Auftreten der Metazoa angesehen

Abb. 1. Die Kugel in der Ontoge-
nese der Metazoen. = a, b. Eige-
lege der Spitzen Schlammschne-
cke (Lymnea stagnalis), a: friihes
Stadium, b: Jungschnecken mit
Gehéuse in der Eihille. = b. e. Ei-
zelle und schipfbereite Larve des
Bergmolchs (/chthyosaura alpes-
tris) in der Eihille. [Photos NR/
Rd]

501



Ubersicht

Ereignis, Auftritt vor Mio. Eigenschaften/ Kommentar/Bewertung Erdzeitalter Referenz

von Organismen Jahren Lebensweise

Entstehung der Erde | 4600 Dynamik durch Platten- Planet in habitabler Zone Hadaikum Frey, Losch, 2004
tektonik, Atmosphére,

Land und Meer, Gezeiten
durch Sonne und Mond,
Jahreszeiten

LUCA - Last Common |3900-3700 Postulat: Lebensweise Ausgangspunkt heutigen Archaikum Weiss et al., 2016

Universal Ancestor anaerob, thermophil, CO,- | Lebens, vor Verzweigung von

(hypothetisch) fixierend Bacteria, Archaea und Eukarya

Stromatholiten 3700-3500 biogene Kalk-Sedimentge- | Zeugnis von Lebensgemein- Archaikum Kadereit et al., 2014
steine schaften aus heterotrophen und Frey, Losch, 2004
Lagen von mikrobiellen photoautotrophen Mikroorga-

Biofilmen nismen
Cyanobakterien 2500 - 2300 u.a. fadenbildend, Photo- | etablieren O,-Atmosphére, Proterozoikum Frey, L6sch, 2004
(,Blaualgen*) evtl. schon synthese (anoxygen, spater | Vorlaufer fiir Chloroplasten Soo et al., 2017
3500 oxygen) (anoxygene Photosynthese
konvergent auch bei anderen
Prokaryoten)

Aerobe Atmung 2300 aerobe Atmung (mehrfach Proterozoikum Soo et al., 2017

entstanden)

Eukaryotische 1500-900 Fossilien, dhnlich den rezenten Proterozoikum Frey, L6sch, 2004

Einzeller Chlorococcales (Chlorophyta)

Chlorophyta 1500-700 Diploblasten, flachig, oft koloniebildend: Ubergang zur Proterozoikum Kadereit et al., 2014

(Grtinalgen) auch aufrechte Formen Vielzelligkeit mehrmals Frey, Losch, 2004

Palmer, 2000

Endosymbiose von 1000-700 Photoautotrophe Eukary- Trennung von Pflanze und

heterotrophen Euka- oten Metazoen

ryoten mit Cyanobak-

terien: — Griinalgen

Bitter Springs Forma- | 980 -850 Silifizierte Cyanobaktieren,

tion (Australien) 720-635 auch Grinalgen

Mesostigmatophy- | 700 Mesostigma Basaler Streptophyt Proterozoikum Petersen et al., 2006

tina einzellige griine Alge

»Schneeball“-Erde 650 0O, wird aus Mineralien aus | Atmosphérischer Sauerstoff- Neoproterozoi- Shen et al., 2008

endet Schmelzeis frei gehalt steigt innerhalb 2-3 Mio. | kum, Cryogenium | Frei et al., 2009

Jahre rapide an

erste Bilateria 635-551 Bilateria, u.a. t Vernanimal- | sehr gute Fossilabdrucke Neoproterozoikum | Chen et al., 2004

Doushantuo-Formati- cula (,Frihlingstierchen®) winzig: 0,1-0,2 mm, Budd und Jensen,

on, China teilweise strittig 2017

Ediacara- 575-541 Diploblasten, flachig, oft Vendobionta-Hypothese: ,...wie | Neoproterozoikum | Droser, Gehling, 2015

Fauna aufrechte Formen, Weich- | von einem anderen Stern®, evtl. | (Ediacarium) Bobrovsky et al., 2018
koérper, marin, weltweit riesige heterotrophe Einzeller Seilacher, Gishlick,
verbreitet oder (z.T.) Metazoen? 2015

Anoxia im Meer 540 werden Tiere ans Land am Meeresboden wenig/kein O,, | Ende Ediacarium/ | Zhang et al., 2018
verdrangt? 0,-Gehalt in Atmosphére unklar | Kambrium Beginn | Dahl et al., 2010

kambr. Expl.

»small shelly fauna“ mineralisierte Skelette bzw. | Uberreste wirbelloser Tiere Ediacarium/ Matthews et al., 1975
Skelettreste (Calcium, Sili- Kambrium Bengtson et al., 2004
cium), meist in Phosphaten
konserviert

Kambrische Explo- | 543 +/-5 z.T. auch schon groRe viele rezenten Tierstamme bzw. | Beginn Kambrium | Elicki, 2003

sion Bilateria Bauplane vorhanden

Burgess-Schiefer

Chengjian-Fauna

Moose 510-440 Mittleres

Ordovicium
Landnahme etwa ab 400 evtl. schon im Ediacarium Grenze Silur- Frey, L6sch, 2004
Pflanzen Devon
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Ereignis, Auftritt vor Mio. Eigenschaften/ Kommentar/Bewertung Erdzeitalter Referenz
von Organismen Jahren Lebensweise
Psilophyten 400 Gabelteilige nackte Spross- | erste Landpflanze Devon Frey, L6sch, 2004
Systeme, noch ohne echte | tRhynia
Wurzel, amphibisch lebend
Armleuchteralgen 380 - alteste | Armleuchterartige Thalli, Mehrzellige Strepotophyten (zu | Devon Kadereit et al., 2014
(Charophyceae) unumstrittene | aufrechte Rasen im Wasser | denen auch alle Landpflanzen
Fossilien gehoren)
Quastenflosser 409 Skelett und Flossen TRhipidistia: marine Stammlini- | Oberdevon Johanson et al., 2006
(,,Crossopterygii*) erlauben Schwimmen im envertreter der Tetrapoden Westheide, Rieger,
,Kreuzgang” 1 Osteolepis, T Panderichthys 2009
Landgang der 415-360 Extremitaten geeignet zum | Stammlinie der Tetrapoden Devon Benton, 2007
Wirbeltiere Landgang, Lungenatmung, |tAcanthostega
(Tetrapoda) amphibisch lebend T/lchthyostega
Insekten 407 altestes Insekt 1 Rhyniella (Springschwanz) Unterdevon
385 erstes komplettes Insekt Arthropoda evtl. schon ab 480 Mitteldevon Garrouste et al., 2012
(Dicondylia, ungefliigelt,evt.
Nymphe)
324 altestes gefliigelte Insekt Fligelfragment (t Archaeortho- | Karbon Prokop et al., 2005
ptera)
Steinkohlewilder 359 - 299 ausdauernde, baumférmige | Walder tragen zur Anreicherung | Karbon Kadereit et al., 2014
Schachtelhalme, Holzgewachse von atmosphérischem O, bei
Bérlappe,
Samenfarne,
Koniferen
Amniota 320 Amniotenei, direkte Ent- 1Hylonomus gilt als einer der Karbon Benton, 2007
wicklung (ohne Larve) voll | dltsten Amnioten, in Sumpf-
terrestrisch waldern gefunden, vermutlich
insektenfressende ,Eidechse”
umfangliche 251 groRe Amphibien tStegocephalia (Dachschéadel- | Ende Perm, nach
Landnahme durch lurche), Tt Mastodonsaurus ab dem groRen Mas- | Benton, 2007
Tetrapoden 251 MJ, sensterben
230 aufrecht gehende Dino- 1 Eoraptor, t Herrerasaurus, ge- | Obertrias
saurier héren zu den é&ltesten Dinosau-
riern, biped, basale Theropoda
@)
Koloniebildende 290-208 StiRwasseralgen, plank- ,warziges Zackenradchen® Perm / Trias Bresinsky et al., 2008
und vielzellige tisch, auch im Aufwuchs, Chlorococcales:
Chlorophyta flache bis kugelférmige z.B. Pediastrum
/Chlorophyceae Aggregate aus 4 bis 128
Zellen
Volvocales 240-200 Volvox, etwa 16000 Zellen, | Ahnliche Formen viel friiher? Trias Kadereit et al., 2014
Vielzeller, Verlust der Un- siehe Chlorophyten
sterblichkeit
Braunalgen 145-99 hdchst differenzierte Algen | gesicherte Fossilien fir dieses Ubergang Jura/ Kadereit et al., 2014
Phaeophyceae mit Cauloid, Phylloid, Zeitalter Kreide
Rhizoid

wird [4]. Auch vor Beginn der Ediacara-Periode (571 -541 Mio.
Jahre, s.u.), der letzten Periode des Erdaltertums, war sie nicht
so hoch [5] wie lange Zeit angenommen [6]. Anfangs war Sau-
erstoff ein ,Umweltgift, an das sich die Organismen anpassen
mussten. Die Evolution der aeroben Respiration war dabei eine
entscheidende Anpassung. Der ansteigende Sauerstoffgehalt
hatte fiir das weitere Geschehen zwei wichtige Auswirkungen:
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Zum einen ermoglichte er vor etwa 1,5 Milliarden Jahren den
Aufstieg O,-veratmender Organismen (Aerobier), zum anderen
fiihrte er ab der Zeit vor 750 bis 400 Millionen Jahren zu dem
Aufbau einer vor UV-Strahlung schiitzenden Ozonschicht, was
eine entscheidende Voraussetzung fiir die Eroberung terrestri-
scher Lebensrdume war.
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Ubersicht

Es ist zu beachten, dass die Angaben zur Sauerstoffkonzentration auf
Untersuchungen ehemaligen Meeresbodens beruhen, wobei angenommen
wird, dass sie die atmosphérischen Werte widerspiegeln [5]. Es handelt sich
also um Néherungswerte. Die O,-Schwankungen in der Atmosphire, z.B.
durch Sauerstoffmangel in den Ozeanen, diirften hoch gewesen sein, doch
dariiber ist wenig bekannt.

Sauerstoff und das explosive Auftreten heterotropher Formen im
Préiikambrium

Aufgrund von weltweiten Ablagerungen in Gletschern wird
angenommen, dass es vor dem Ediacarium eine globale Verei-
sungsperiode gegeben hat (Hypothese der ,Schneeballerde),
die bis vor 650 Millionen Jahren anhielt (Tab.). Erst danach stieg
der Sauerstoffgehalt abrupt stark an, und damit tauchen erst-
mals Fossilfunde einer echten Fauna auf.

Besonders gut sind Fossilabdriicke der Doushantuo-For-
mation in Siidchina erhalten (vor 635 bis 551 Mio. Jahre) ([7]).
Wegen der Liickenhaftigkeit des Fossilberichts darf man aber
davon ausgehen, dass sich erste tierische Formen bereits viel
frither entwickelt haben [8]. In der Doushantuo-Formation
finden sich neben Cyanobakterien und Algen auch mikro-
skopisch kleine Fossilien verschiedenster (auch mehrzelliger)
Tiere, deren Gréfie oft im Submillimeterbereich liegt. Die Deu-
tung dieser Mikrofossilien ist teilweise strittig; einige werden
als Embryonen von Schwdmmen und Nesseltieren diskutiert.
Besondere Aufmerksamkeit erregten die als Vernanimalcula
(,, Friihlingstierchen”) beschriebenen Funde. Bei ihnen kénnte
es sich um die ersten Bilateria gehandelt haben [9]. Diese
Funde frither tierischer Formen werden der Ediacara-Fauna
zugerechnet, so benannt nach dem Fundort in Australien, wo
sie zuerst entdeckt wurden. Sie wurde auf allen Kontinenten
aufler der Antarktika nachgewiesen. Dabei handelte es sich
hiufig um flach ausgebreitete, aber auch um aufrechtstehende
Formen. Die Organismen bestanden wohl nur aus Weichgewe-
be und waren oft zweischichtig (diploblastisch) gebaut. Ob die

Abb. 2. Schema
zum Aufbau der
Sauerstoff-Glocke
durch Pflanzen und
Nutzung durch
Tiere. Das Hinter-
grundbild zeigt ei-
nen nachgeziichte-
ten Wisent (Bison
bonasus) im letzten
européischen Ur-
wald bei Biatowieza,
Polen.
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als Vendobionta bezeichneten Organismen eventuell riesen-
hafte heterotrophe (vielkernige) Einzeller waren, wie von dem
Tubinger Paldontologen A. Seilacher postuliert ([10], er sprach
von Leben wie ,von einem anderen Stern“, NR 11/2000, S. 553)
bleibt umstritten. Jedenfalls lassen sich viele von ihnen keinen
rezenten Tiergestalten oder nicht einmal einer der bekannten
Grofigruppen zuordnen. Ihr Verschwinden bleibt bis heute
rétselhaft (s. dazu [11]). Zu den massiven faunistischen Umbrii-
chen diirften u.a. atmosphérische Verdnderungen beigetragen
haben, insbesondere zuerst eine erste Oxygenierungsphase im
Meer und in der Atmosphére um die Zeit vor 560 bis 550 Milli-
onen Jahren [5, 12], gefolgt von einer ausgepréigten Anoxie am
Meeresboden etwa vor 550 bis 541 Millionen Jahren [13].

Dies erdffnete die sogenannte kambrische Explosion iiber
einen Zeitabschnitt von etwa 30 Millionen Jahren am Ubergang
vom Prikambrium zum Kambrium (neuere Autoren grenzen
diese Zeitspanne sogar auf 543 + 5 Mio. Jahre ein). Im Burgess-
Schiefer in Kanada und auch in China (Chengjiang-Faunen-
gemeinschaft) wurde eine Vielzahl von versteinerten Tierarten
gefunden, die offenbar anndhernd gleichzeitig aufgetreten sind.
In den untersten fossilfithrenden Schichten fanden sich wie-
derum viele Mikrofossilien (small shelly-Fauna; [14]). Bei den
Tieren der kambrischen Explosion waren de facto alle Baupldne
heute lebender Tierarten schon vertreten: radidrsymmetrische,
bilaterale, arthropodenartige genauso wie wirbeltierartige. Es
waren etwa 30 bis 35 Baupldne und méglicherweise sogar mehr
als heute noch existieren. Die zahlreichen Tierfossilien des
Kambriums werden von Trilobiten (Arthropoden), nadellosen
Schwidmmen (Archaeocyaten), Brachiopoden (Armfiiffer) und
Echinodermen (Stachelhduter) beherrscht [9, 15]. Alle diese
Tiere waren an das Leben im Meer gebunden, wobei sich im
Gezeitenbereich manche benthisch lebenden Formen durch
den stetigen Wechsel von Ebbe und Flut an das Landleben
adaptiert haben konnten. Viele dieser Tierarten verschwanden
beim Massensterben am Ende des Kambriums vor ca. 492 Mil-
lionen Jahren. Nach Ende der grofien Eiszeit im Ordovicium
herrschte in Wassertiefen bis 100 Meter ein ausgeprégter Sauer-
stoffmangel, in gréfleren Tiefen sogar eine vollstindige Anoxie,
so dass gegen Ende des Silurs der Gehalt an Sauerstoff und CO,
in der Atmosphére minimal war [16].

Erst mit der Landnahme der Pflanzen und verstdrkter Ent-
wicklung von Gefafpflanzen an der Grenze zwischen Silur
und Devon (vor etwa 400 Mio. Jahren) erreichte die Sauer-
stoffkonzentration der Erdatmosphére hohe Werte (18%; auch
hier beruhen die Daten auf Untersuchungen des ehemaligen
Meeresbodens), wie sie fiir das Uberleben grofierer Tiere an
Land notwendig waren (Vorldufer Tetrapoda, vgl. [17, 5]). Die
Photosynthese der Wasserpflanzen allein diirfte fiir die starke
Oxygenierung nicht ausgereicht haben. Das Land eroberten
Tiere frithestens ab dem oberen Devon (etwa ab 350 Mio. Jahre;
[5, 18]). Der fritheste Fund eines kompletten Insekts wurde auf
die Zeit vor 385 Millionen Jahren datiert; im Allgemeinen jedoch
kennt man gesicherte Funde erst ab dem Ende des Perms
(zunéchst Arthropoda [19, 20]; spéter Tetrapoda, s. Tabelle). Bis
vor 270 Millionen Jahren erfolgte ein steiler Sauerstoffanstieg
in der Karbonzeit auf 35%, was zeigt, wie stark besonders eine
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Abb. 3. Vergleichbare onto- und phylogenetische Rund- und Langformstadien bei Pflanzen und

Tieren.

lippige terrestrische Vegetation zur Ausbildung der Sauerstoft-
atmosphére beitragt. Diese ,Sauerstoffglocke” (Abb. 2) diirfte
u.a. den erstaunlichen Riesenwuchs von Tieren, insbesondere
von Insekten [19], begiinstigt haben. Nach dem Karbon sank
die Sauerstoffkonzentration bis zu der Zeit vor ca. 240 Millio-
nen Jahren wieder auf unter 12%, gefolgt von einem erneuten
Anstieg, bis dann ab der Grenze zwischen Trias und Jura (200
Mio. Jahre), dem Zeitalter der Dinosaurier, der heutige Wert
von 21% erreicht wurde. Insgesamt war der Sauerstoffgehalt der
Atmosphire also wiederholt sehr starken Schwankungen unter-
worfen und hat den Verlauf der Landnahme durch Pflanzen und
Tiere maf’geblich mitbestimmt.

Die Kugelform im Tierreich

Metazoa - Vom Ei iiber das Zellaggregat zur Hohlkugel

Alle Eier der Vielzeller gleichen mehr oder weniger der rei-
nen Kugelgestalt (Abb. 1). Sie sind sehr verschieden grof, sind
ideal-sphérisch bis zylindrisch-gestreckt und enthalten je nach
Art der Ontogenese viel, wenig oder fast gar keinen Dotter. Die
Kugelgestalt der Eizelle wird auch in jeder Frithentwicklung bis
hin zur sogenannten Gastrulation beibehalten (s. Ausnahmen
unten). Besonders vertraut sind natiirlich die Eier der Saurop-
siden (Vogel und Reptilien), deren dotterreiche Eizelle (das
»,Gelbe vom Ei“) von durch Membranen kompartimentierte
Eihiillen umgeben ist: Im Falle der Viégel und auch vieler Rep-
tilien (z.B. Schildkréten) ist die dufiere Hiille eine Kalkschale.
Bei diesen raumstrukturierten Kugeln-in-einer-Kugel [21] han-
delt es sich um Anpassungen an das terrestrische Leben.

Die befruchtete Eizelle, die Zygote, beginnt sofort mit mito-
tischen Zellteilungen (Furchungsteilungen), wihrend derer
keine Zunahme des urspriinglichen Eivolumens zu verzeichnen
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auf der Dotterkugel eine Keimschei-
be ausbildet, in der die Zellteilungen
stattfinden (Abb. 4b, Vogel).

Die urspriingliche Entwicklung der
Metazoen lduft aber iiber dotterdrmere Eier, wobei das soge-
nannte Blastula-Stadium durchlaufen wird, was durch eine
je nach Tiergruppe (bzw. Dottergehalt und -verteilung im Ei)
mehr oder weniger gleichméflige, ein- oder auch mehrschich-
tige Hohlkugel dargestellt wird. Die mitotischen Zyklen im
Embryo kénnen zeitlich und rdumlich hoch koordiniert sein
(z.B. Fadenwiirmer).

Abb. 4. Formen-
Evolution schema-
tisch: = a. Entwick-
lungsweg bei Pflan-
zen von der
Kugelform tber Fa-
den bis zur bipolaren
Langform, die zur
Ausgangsform der
Gefapflanzen wur-
de. = b. Entwicklung
der Metazoen: Die
Kugelform wird lan-
ge Zeit beibehalten
und ist bleibt Grund-
lage bis zur Ausbil-
dung der Korper-
grundgestalt.

Faden CoccaIErc\ == i
Einzeller Beweglicher
a Einzeller

Seestern

TRy Dott
Hypoblast otter
Blastocoel

=20
b Blastoderm
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Bereits die frithen Furchungsabldufe kdnnen Auswirkungen auf die Adultform
haben. Eindrucksvoll ist das bei den Schnecken. Sie durchlaufen wie alle
Mollusken eine Spiralquartettfurchung, deren Besonderheit darin besteht,
dass die synchrone Teilung von anfangs vier in einer Ebene liegenden Zellen,
ungleich verlduft. Es werden vier kleine Tochterzellen (Quartett) nach oben
abgegeben, wobei sie durch schrige Teilungsspindel in die Liicken der
vier grofien Zellen zu liegen kommen. Dadurch entsteht eine spiralige und
hochkompakte Zellanordnung, die in den meisten, aber eben nicht allen
Féllen rechtsdrehend ist. Es bleibt ein unerkldrtes Faszinosum, dass die
Spiralrichtung des ersten Quartetts schon andeutet, welche Drehrichtung
das Gehduse der adulten Schnecke zeigen wird.

Gastrulation, eine Kugeleinstiilpung und Streckung zur
Korpergrundgestalt

Aus der Blastula entsteht durch den Prozess der Gastrula-
tion ein aus drei Keimblattern bestehender Keim. Besonders
gut ldsst sich das bei Seesternen verfolgen, deren Blastula eine
einschichtige gleichmifliige Hohlkugel ist und sich an einer
Stelle einsenkt, so dass ein aus zwei Zelllagen bestehender
becherartiger Keim (Gastrula) entsteht, dessen Offnung als
Urmund (Blastoporus) bezeichnet wird. Vom Urmund ausge-
hend schiebt sich sodann durch Zellteilungen eine Zellschicht
zwischen duflere und innere Zelllage, was zur Bildung von drei
Keimblattern fithrt: Die dufiere Schicht des Bechers wird zum
Ekto-, die innere zum Ento- und die mittlere zum Mesoderm.
Bei diesen Entwicklungsprozessen der tierischen Friihstadien
spielen unterschiedliche morphogenetische Zellbewegungen
mit, wie etwa die Invagination (Einstiilpung, wie fiir den Uber-
gang von der Blastula zur Gastrula beschrieben) oder die Inter-
kalation (Einschiebung von Zellen), die zu jeweils definierten
Formverdnderungen im Zell- und Gewebeverbund fiihren.

Wie der Name schon andeutet, bringen die Keimblétter
unterschiedliche Organe und Strukturen hervor (Ektoderm:
Haut, Nervensystem, Endanteile am Verdauungstrakt, u.a.;
Mesoderm: Muskulatur, Knochen, Gefifle, u.a.; Entoderm:
Verdauungstrakt). Die Bildung von drei Keimblittern findet
man bei allen bilateral-symmetrischen Tieren, d.h. samtlichen
tierischen Lebewesen, ausgenommen den Schwdmmen und
den Hohltieren. Schwiamme bilden keine Keimblétter und auch
keine richtigen Gewebe aus. Hohltiere (Coelenterata) bilden
nur ein inneres und duferes Keimblatt (Ekto- und Entoderm),
zeigen allerdings schon die molekularen Anlagen zur Bildung
eines Mesoderms [23, 24].

Die Blastula- und Gastrulabildungen kénnen in den ver-
schiedenen Gruppen stark abgewandelt sein. Wie erwdhnt wird
bei den Sauropsiden eine Keimscheibe ausgebildet, die als eine
extrem abgeflachte Kugel verstanden werden kann, und entlang
der spéteren Korperldngsachse anstelle eines Urmundes einen
Primitivstreifen ausbildet. Zellen bewegen sich von allen Seiten
auf ihn zu und wandern ins Innere, um Meso- und Entoderm
zu bilden. Vergleichbar verlduft die Gastrulation der Sdugetiere,
die mit den Sauropsiden zu den Amnioten gehoren, den Lebe-
wesen, die sich vollstindig an das Leben an Land angepasst
haben. Diese Umgestaltungen werden durch molekulare Kaska-
den determiniert, die teilweise bis in die unbefruchtete Eizelle
zuriickverfolgt werden konnen, und die sich - in unserem
Zusammenhang besonders wichtig - seit dem Prakambrium
nicht wesentlich verdandert haben (s. u.; [22]).
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Im Hinblick auf Kugelform und Landgang bei den Tieren
bleibt anzumerken, dass
(1) die Blastula und die Gastrula kugelférmige Entwicklungs-

stadien sind, iiber die sich die zukiinftige Kdrpergestalt
herausbildet. Mit der anschliefienden Streckung des Kor-
pers verldsst der Embryo de facto die urspriingliche Kugel-
gestalt (Abb. 3, rechts, oben; Abb. 4).

(2) Die tiberwiltigende Mehrzahl der animalischen Frithent-
wicklungen findet de facto aquatisch statt. Dies gilt ins-
besondere auch fiir die Amnioten, also alle Landwirbel-
tiere (Sauropsiden + Sdugetiere), die sich vollstindig an
das terrestrische Leben angepasst haben, und nicht wie
die Amphibien ihre Entwicklung im aquatischen Milieu
durchlaufen. Selbst im Falle des kalkschalengeschiitzten
Vogel- und Reptilieneis schwimmt der Keim quasi in einem
fliissigkeitsgefiillten Aquarium, der Amnionhdhle. Es han-
delt sich um eine ektodermale Membranhiille (Amnion),
die sich gleichzeitig mit der Streckung des Embryos aus der
Keimscheibe herausbildet und den Embryo und das Frucht-
wasser enthalt.

Bei terrestrischen Wirbellosen, die ihre meist kleinen Eier
ohne den Schutz durch eine Kalkschale an Land ablegen
[21], greifen andere Mechanismen. Neben einer schiitzenden
Auflenhaut geh6ren dazu u.a., dass die ersten Furchungsstadien
z.B. bei Insekten sehr schnell nur als Kernteilungen ohne echte
Zellteilung (d.h., in einem Syncytium) ablaufen, und/oder dass
die Gastrulation schon bei relativ geringer Zellzahl einsetzt (z. B.
beim Fadenwurm Caenorhabditis elegans im 24-Zellstadium;
dhnlich bei Schnecken) und somit die Korperstreckung frith
aus einer kompakten Zellkugel beginnt (bei Pflanzen hingegen
kommt es zu Fadenbildung; s. unten) [22]. Somit lassen sich die
verschiedenen Friihstadien im ganzen Tierreich auf kugelige
oder wenigstens kugeldhnliche Ausgangsformen im Blastulas-
tadium zuriickfiihren.

Der Weg von der Rundform zur Langform im
Pflanzenreich

Die Rundform bei Griinalgen.

Die einfachsten griinen Pflanzen finden wir bei den Griin-
algen (Chlorophyta), zu denen einzellige, koloniale und mehr-
zellige Arten zéhlen. Es gibt bewegliche Griinalgen, die sich
mit GeifSeln fortbewegen, aber auch unbegeifielte, die sich im
Plankton treiben lassen oder dem Substrat verhaftet sind. Vor
einer Milliarde Jahren war die ausgestorbene () einzellige
+ Chuaria circularis weltweit verbreitet, die 1899 vom Beschrei-
ber Charles D. Walcott (Entdecker der Burgess-Schiefer) als
Brachiopode angesehen wurde, die aber hinsichtlich ihrer che-
mischen Zusammensetzung eine Affinitdt zu eukaryotischen
Algen erkennen ldsst [25]. Sichere Fossilien einzelliger Algen
sind aus der 980 bis 850 Millionen Jahre alten Bitter Springs For-
mation in Zentralaustralien bekannt [26]. Manche normalerwei-
se bewegliche Formen werfen bei Stress, z. B. bei der Austrock-
nung von Gewdssern, die Geifieln ab und bilden unbewegliche
Zysten als Dauerstadien. Die Ausbildung von Geifieln zeigt eine
deutliche Dynamik. Bestimmte unbewegliche Einzeller (Chloro-
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Abb. 5. Die Kugelalge Volvox sp.:

= a. Mutterkugeln mit Tochterku-
geln (im Dunkelfeld), = b. Auf-
platzen einer Mutterkugel und
Entlassen der Tochterkugeln

( (Hellfeld). Die in eutrophen SuR-
gewassern lebenden Kugelalgen
bestehen aus mehreren Tausend
Zellen, die zwei GeiRReln zur Fort-
bewegung tragen. Sie bilden eine
von Gallerte gefillte Hohlkugel
und sind Uber Pflasmabriicken zu
einem arbeitsteiligen Gesamtorga-

i .

nismus miteinander verbunden, der eine Polaritat zeigt: Die Zellen der vorderen Hélfte haben groRe Augenflecken und dienen vor allem der Photosyn-
these und Fortbewegung. Die Zellen des Hinterendes sind gréf3er und haben nur kleine Augenflecken; hier liegen auch die generativen Zellen. Bei der
vegetativen Fortpflanzung teilen sie sich mehrfach langs und bringen einen becherartigen Hohlnapf mit nach innenweisenden ZellgeiReln hervor.
Uber einen Umstiilpungsprozess entstehen daraus Tochterkugeln, die schlieRlich die Mutterkugel verlassen. [Photos Frank Fox, www.mikro-foto.de |

CC BY-SA 3-0]

coccum) erzeugen bei der vegetativen Vermehrung zur Verbrei-
tung noch bewegliche Sporen, die dann ihre Geifieln verlieren.
Chlorella hat nur noch unbewegliche Sporen. Es gibt kapsale
Einzeller, bei denen die GeifSeln, soweit noch vorhanden, steif
und reduziert sind. Dies macht es plausibel, dass bei den Griin-
algen der Weg zu weiterer Differenzierung iiber den Verlust der
Geifleln fithrte. Wenn auch einzellige bewegliche Algen oval
gestreckt sein moégen (z.B. Euglena), war die Ausbildung lang-
gestreckter Fadenformen erst méglich, nachdem Zellen bei der
Querteilung hintereinander liegen bleiben konnten, und dazu
war die Aufgabe der Geifieln Voraussetzung (s. u. Ulothrix).
Unter den rezenten Formen kommt vielleicht Chlamydomo-
nas dem Bau einer urspriinglichen, einzelligen Griinalge recht
nahe (Abb. 3, links; [27]). In ihrer Verwandtschaft (Chlamy-
domonales, Syn. Volvocales) gibt es mehrzellige Formen, die
dadurch entstehen, dass bei der vegetativen Vermehrung durch
Zellteilung die Tochterzellen in einer ausgeschiedenen Gallerte
beieinander liegen bleiben. Bei Gonium sind es flache Tafeln
von 4 bis 16 Zellen, bei Stephanosphaera Krénze von 4, 8 oder 16
Zellen und bei Pandorina Kugeln von 16 Zellen. Diese Kolonien
sind durch Geifdeln ihrer Zellen beweglich. Unbewegliche Kolo-
nien finden wir in einer anderen Griinalgenordnung, den Sph-
aeropleales: vier Zellen bei Scenedesmus, flache Tafeln bei Pedi-
astrum, Hohlkugeln bei Coelastrum und bis zu zwei Meter lange
vielzellige Hohlnetze bei Hydrodictyon. Bei der vegetativen
Vermehrung treten bewegliche Zoosporen auf. Pandorina ist
in unserem Zusammenhang besonders bemerkenswert, weil es
bei ihr zur Kugelform kommt. Bei Eudorina und Pleodorina sind
es Hohlkugeln aus 32 bzw. 128 Zellen, die schon eine gewisse
Polaritdt der Schwimmrichtung aufweisen. Solche Hohlkugeln
zeigen eine verbliiffende Strukturdhnlichkeit zu bestimmten
Formen von Blastulae und Gastrulae bei Tieren. Diese For-
men der Algen sind aber noch keine echten Vielzeller, soweit
die Zellen in Gallerten nebeneinander liegen und nicht durch
Plasmabriicken miteinander verbunden sind. Die héchste Stufe
der Entwicklung sphérischer Formen bei den Chlamydomo-
nales finden wir dann in der Gattung Volvox (Abb. 5), deren
Hohlkugeln bei Volvox globator etwa 16000 Zellen umfassen.
Sie bilden eine einlagige Zellschicht an der Kugeloberfliche
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und zeigen Polaritét, in dem sie nach aufien gerichtete GeifSeln
und licht-empfindliche Augenflecken besitzen. Dies erinnert
an ein Epithel von Tieren. Die Kugeln selber zeigen auch eine
gewisse Polaritdt mit ihrer Schwimmrichtung (,vorne“) und
verstdrkter Aktivitit der Photosynthese (,hinten”). Die ein-
zelnen Zellen der Kugeloberfldche bleiben bei der Zellteilung
durch Plasmabriicken (Plasmodesmen) verbunden, die den
Informationsaustausch zwischen ihnen erméglichen. Volvox ist
ein echter vielzelliger Organismus. Bei vegetativer Vermehrung
und Teilung einzelner Zellen entstehen Tochterkugeln, die in
den Hohlraum gelangen und dort weiter heranwachsen. Wenn
sie grof§ genug sind, zerreif3t die Mutterkugel, die Tochterkugeln
werden frei, und die Mutterkugel bleibt als Leiche zuriick (Abb
5b). Hier begegnen wir sozusagen dem Tod zum ersten Mal.
Bis dahin sind in der ganzen Reihe der Chlamydomonales die
einzelnen Zellen auch bei den kleineren Kolonien noch poten-
tiell unsterblich. Wenn sie bei ihrer Teilung vergehen, wird alles
lebende Material auf die Tochterzellen verteilt.

Einzellige Griinalgen, die den rezenten Zellen entsprechen,
aus denen sich bei Teilung die erwdhnten Kolonien bilden,
sind vor etwa einer Milliarde Jahren entstanden [26]. Bei den
Kolonien hat sich als ein grundsétzliches Konstruktionsmodul
die aus einer Zelllage bestehende Hohlkugel entwickelt. Der
Hoéhepunkt wurde mit Volvox erreicht, ist allerdings erst - wie
molekulargenetische Vergleiche zeigen - vor 200 bis 240 Millio-
nen Jahren aufgetreten [28]. Dieser komplexe Organisationstyp
blieb auf diese Gattung beschrinkt, und hat in der Evolution
nicht weitergefiihrt. Zu dieser Zeit gab es langst hochentwickelte
Landpflanzen, die sich aus Faden entwickelt hatten, und auch
bei den Chlamydomonales waren neben den Hohlkugeln schon
fddige Arten vorhanden, auf die im Folgenden eingegangen
wird.

Die Tendenz zur Langform bei Pflanzen setzt sich durch

Die Landpflanzen - d.h. Moose, Farnpflanzen (Unterabtei-
lung Pteridophytina) und Samenpflanzen (Unterabteilung Sper-
matophytina) - gehéren alle zur Abteilung der Streptophyta, zu
der in der Unterabteilung Streptophytina vor allem auch die
Armleuchteralgen gehoren [29]. Zusammen mit der Algenab-
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teilung der Chlorophyta (Griinalgen) bilden die Streptophyta
das Subregnum Chlorobionta. Von besonderem Interesse fiir
die Diskussion des Landgangs bei Pflanzen sind daher die
Ulvophyceae, eine Gruppe der Chlorophyta, in der wir unter-
schiedlichste Organisationsformen von unbeweglichen, kokka-
len einzelligen Arten und Arten bis hin zu Vielzellern finden. Bei
diesen Griinlagen kann man studieren, wie durch Aufgabe der
GeifSeln und der Beweglichkeit unterschiedliche Wuchsformen
gebildet werden konnen.

Bei der Teilung konnen die Tochterzellen hintereinander
liegen und somit Fiden bilden. Bei der am Boden fixierten Ulo-
thrix teilen sich alle Fadenzellen und verldngern so den Faden.
Wenn Teilungen nicht nur in einer Richtung quer zur Lingsach-
se (antiklinal), sondern auch in der Lingsrichtung (periklinal)
erfolgen, bilden sich bei den Ulvophyceae die flachen Gewebet-
halli des jedem Strandwanderer vertrauten Meersalats Ulva lac-
tuca. Die verzweigten Faden von Chladophora mit vielkernigen
(polyenergiden) Einzelzellen wachsen dagegen hauptséchlich
nur noch durch Teilung an den Spitzen; am anderen Ende liegt
die nicht mehr teilungsfihige, der Verankerung dienende Rhi-
zoidzelle.

Vegetative und generative Vermehrungsstadien sind bei den
Griinalgen noch begeifielte einzellige Zoosporen und Gameten.
Fiaden konnen sich gegenseitig umspinnen und Pseudogewebe
erzeugen (Plektenchyme), wie wir sie bei Rotalgen und Pilzen
antreffen. Echte Gewebe entstehen aus zentralen Bildungszen-
tren an der Spitze, wie es sich schon bei Chladophora andeutet.
Mit den Fidden liegt bei den Pflanzen eine Grundform vor. Sie
eignen sich als Module fiir den Aufbau komplexer Morpholo-
gien. Die Rundform jedoch wurde nur in wenigen Féllen (Vol-
vox) genutzt und ermdéglichte keine weitere Differenzierung.
Dies steht im Gegensatz zu den Tieren, bei denen die Rundform
in der frithen Ontogenese dominiert. Die fddigen Griinalgen
sind Wasserpflanzen, aber wir werden sehen, dass die Ausbil-
dung ihrer Langform die Landnahme der Pflanzen vorbereitet
und die gesamte weitere Evolution des Lebens auf dem Festland
bestimmt hat. Offensichtlich ist die bipolare Langform die ange-
messenste fiir die von den Hoheren Pflanzen unter dem Einfluss
physikalischer Krifte an Land zu erbringenden Leistungen.

Der entscheidende Mechanismus fiir die Ausbildung der
Langform beruht auf der Aktivitit von Scheitelzellen an ihren
beiden Enden, aus denen sich dann die Spitzen- oder Api-
kalmeristeme entwickelt haben (Abb. 3, links). Scheitelzellen
finden wir bei vielen Algen, bei Moosen und bei Farngewéchsen
(Pteridophyta: Schachtelhalme, Bérlappgewéchse, Farne). Sie
teilen sich einschneidig in einer Richtung antiklinal wie bei
Chladophora, oder in mehreren Richtungen zwei-, drei oder
sogar vierschneidig und bauen dann - mit den beiden Polen
Wurzel- und Sprossspitze der Langform - hochentwickelte kom-
plexe Pflanzengestalten auf.

Unter den im Wasser lebenden griinen Algen sind die Arm-
leuchteralgen (Charophycea; Characeae), welche auf Schlamm
kniehohe Rasen bilden, die am hochsten entwickelten Formen.
Die &ltesten fossilen Belege sind 380 Millionen Jahre alt (vgl.
Tab.). Thr komplexer Korper entsteht aus einer apikalen ein-
schneidigen Scheitelzelle. Seitliche Ausstiilpungen neuer Schei-
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telzellen wiederholen das Ordnungsprinzip des Hauptastes, so
dass charakteristische armleuchterartige Verzweigungen ent-
stehen. Die Charophyceen gehdren zur grofien Abteilung der
Streptophyta und werden als die ndchsten Verwandten der
Gefdfipflanzen angesehen.

Bei den Algen und bei vielen Pteridophyten unter den Gefaf-
pflanzen erfolgt das bipolare Langenwachstum noch durch
Scheitelzellen. Bei den Gymnospermen und Angiospermen
finden wir dann an der Spitze liegende Bildungsgewebe (Api-
kalmeristeme). Sie leiten sich direkt vom Bildungsgewebe des
Embryos ab. Es sind primdre Meristeme mit einem Zentrum
von Stammzellen. Mit ihrer Totipotenz konnen pflanzliche
Stammzellen aus somatischen Zellen von Gewebestiicken oder
nach Isolation einzelner somatischer Zellen in der Zellkultur
ganze Pflanzen regenerieren (somatische Embryogenese). Der
entscheidende Grund, dass in der Ontogenese bei Pflanzen die
Langform gegeniiber der Kugelform bevorzugt wird und ent-
sprechend auch beim Aufbau des Pflanzenkérpers zum Zuge
kommt ist, dass die pflanzlichen Stammzellen niemals im Orga-
nismus beweglich sind. Viele tierische Stammzellen sind hin-
gegen mobil und kdnnen spezifische Orte der Gewebebildung
aufsuchen. Die pflanzlichen Stammzellen stehen dagegen fest
im Verbund, sie sind in Zellwédnden eingeschlossen und bleiben
im Zentrum der Apikalmeristeme als Stammzellzentren, von
wo aus sie das Langenwachstum ermoglichen. Dabei bilden
sich aus ihren Abkdmmlingen die Zelllagen von Tunica und
Corpus (Abb. 3, links oben). Aus dem Corpus entsteht bei den
Gefdfipflanzen der Zentralzylinder. Aus der Tunica entwickeln
sich Epidermis und Rinde. Alle drei erinnern an die drei Keim-
blitter der Tiere. Bei dieser Analogie fdllt auf, dass die Pflan-
zen im Prinzip eigentlich zu unbegrenztem Wachstum ihrer
Langform befdhigt sind. Die H6henbeschrankung der grofiten
Bdume beruht nicht etwa auf einem inneren entwicklungsphy-
siologischen Programm, sondern schlicht auf physikalischen
GesetzmaéfSigkeiten, die das Hochsteigen von Wassersdulen in
die Baumkronen begrenzen. Demgegeniiber sind die Grofien,
die verschiedene Tiere erreichen, in engen Schwankungsbreiten
artspezifisch festgelegt.

Landnahme durch Pflanzen

Warum mussten Pflanzen den Tieren bei der Landnahme
vorausgehen?

Fiir das Leben, das sich im Wasser entwickelt hatte und im
Wasser geborgen war, stellte das Festland ein unwirtliches Mili-
eu dar. An Land gab es fiir heterotrophe Organismen zundchst
keine Nahrungsgrundlage, wie sie etwa fiir die Ediacara-Fauna
und fiir die Tiere der kambrischen Explosion, die alle im Wasser
lebten, durch organische Molekiile im Ozeanwasser oder durch
abzuweidende Matten von Mikroorganismen noch gegeben
waren. Nur die photoautotrophen Pflanzen, die mit Hilfe der
Energie des Sonnenlichtes allein mit anorganischen Materialien
existieren konnen, waren in der Lage, das Land zu erschliefSen.

Der Landgang von Pflanzen und Tieren erfolgte wohl in
einer wechselseitig sich bedingenden gemeinsamen Evolution
(Coevolution), die allerdings in aquatischen Lebensrdumen mit
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auto- und heterotrophen Organismen vorbereitet worden war.
Die Landnahme durch Gefaf3pflanzen erfolgte, wie durch Fos-
silfunde belegt ist, tatséchlich deutlich vor dem effektiven Land-
gang der Tiere (s. Tabelle: grob vor etwa 400 vs. 320 Millionen
Jahren [18]). Dies war fiir die Sphire des Lebens auf der Erde
(Biosphire) als Ganzes notwendig. Damit konnten nicht nur
neue Arten, sondern ganz neue Verbiinde evolvieren. Im Riick-
blick betrachtet war der Landgang ein einschneidendes und
folgenreiches Ereignis in der Evolution der gesamten Sphire
des Lebens auf der Erde. Ohne die Landpflanzen hitte sich diese
Biosphére nicht in der Weise entfalten konnen. Sie haben damit
priagenden Einfluss auf alle Lebensrdume der Erde, von der
Pedosphire, Hydrosphdre und Kryosphére bis hin zur unteren
Atmosphére (Troposphére).

Voraussetzung fiir das Erschlieflen der anorganischen Erd-
oberfliche war die Fihigkeit der Pflanzen, sich im Substrat zu
verankern. Sie wurde bereits im Wasser entwickelt. Viele Algen
waren von einer aktiv schwimmenden oder passiv schwe-
benden Lebensweise zum Leben auf dem Untergrund (Benthal)
iibergegangen, wo sie sich fixierten.

Wo finden wir nun Hinweise fiir die Besiedelung von Stand-
orten mit der fadenartigen Formbildung bei autotrophen Orga-
nismen? Fiden von Griinalgen haben an einem Ende Rhizoid-
zellen ausgebildet, mit denen sie festgewachsen sind. Auch die
im Flachwasser rasenbildenden Characeen sind durch lange
Rhizoidzellen im Schlamm verankert. Die morphologisch am
Hochsten differenzierten Algen sind die Braunalgen (Phaeo-
phyceae). Sie haben mit blattdhnlichen flachen Abschnitten
(Phylloide), stieldhnlichen Achsen (Cauloide) und wurzeldhn-
lichen Verankerungen (Rhizoide) Organe entwickelt, die Blat-
tern, Sprossen und Wurzeln der héheren Pflanzen analog (nicht
homolog!) sind (Tabelle). In morphologischer Hinsicht erschei-
nen sie denkbar gut fiir das stationédre Landleben vorbereitet zu
sein. Sie haben sich aber erst im Jura entwickelt, lange nach der
ersten Landnahme der Pflanzen und gehoren phylogenetisch
zu einem anderen Verwandtschaftskreis. Die Vorfahren der
Landpflanzen (also der Moose und Gefdf3pflanzen) sind unter
den Verwandten der Characeen, oder nach neueren moleku-
laren Datensédtzen eventuell auch der beweglichen einzelligen
Mesostigma viride zu suchen [29, 30].

Die sessile Lebensweise ist die typische Eigenschaft aller Hoheren
Pflanzen, wobei in diesem Zusammenhang daran zu erinnern ist, dass
auch einige Tiere sessil leben: So umfasste die Ediacara-Fauna neben zu
Kriechbewegungen fahigen Vertretern auch Formen, die im Meeresboden
fest verankert waren. Im Wasser existieren heute Tiergruppen, die am
Meeresgrund oder an Uferfelsen festsitzen, wie etwa Korallen, Schwiamme,
Ringelwiirmer, Moostierchen, Muscheln, aber auch Gliedertiere (Seepocken)
und sogar Chordaten (Seescheiden).

Die Landnahme entwickelte sich wohl aus flachen Gewds-
sern heraus, moglicherweise im Grenzbereich zwischen Meer
und Land. Eine andere Vorstellung ist, dass sich dieser ent-
scheidende Evolutionsschritt bei jahreszeitlich schwankendem
Wasserstand und regelméfSig trockenfallenden Ufern im Rand-
bereich von SiifSgewédssern ausbreitete. Zu diesem Bild wiirde
passen, dass die Characeen im SiifSwasser leben.
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Die Landnahme durch die Gefifipflanzen entfaltete sich
in der geologisch sehr kurzen Zeit von 10 bis 20 Millionen
Jahren. Einfacher organisierte Landpflanzen sind die Moose.
Thre &ltesten Fossilien datieren aus dem mittleren Ordovici-
um (510-440 Millionen Jahre). Sie sind damit deutlich dlter
als die Gefafipflanzen, deren Landnahme sich an der Grenze
zwischen Silur und Devon im Unter-Devon (vor etwa 409 - 386
Millionen Jahren) ereignete. Die dltesten bekannten Pflanzen,
die den urspriinglichen Geféf3pflanzen nahekommen diirften,
sind die ausgestorbenen Psilophyten, die zu den Farnpflanzen
(Pteridophyta) gehoren. Sie lebten zum Teil noch untergetaucht
im Wasser oder ragten halb aus dem Wasser heraus. Beriihmt
sind die Arten der Gattung t Rhynia. Es waren Landpflanzen,
die gabelig verzweigte Spross-Systeme ohne Blitter und Wur-
zeln hatten und bis zu einem Meter hohe, binsenartige Rasen
bildeten. Die Verankerung im Untergrund iibernahmen zu Rhi-
zomen umgewandelte Sprossabschnitte. Damit fehlte aber eine
Wurzel, ein Schliisselmerkmal der GefdafSpflanzen, das erst die
grofirdiumige Entstehung terrestrischer Biome und Okosysteme
moglich machte. Jede Verbesserung der Verankerungsfdhigkeit
bedeutete in dieser Phase einen bedeutenden Selektionsvorteil.
Entscheidend fiir die Evolution der Wurzel war aber ganz beson-
ders die Fahigkeit, Ndhrstoffe und Wasser aus dem Untergrund
zu beziehen. Erst mit der Wurzel wurde die bipolare Langform
der Landpflanzen komplett (Abb. 4, oben).

Warum konnten nur stationdire Landpflanzen komplexes Leben
auf der Erdoberfliche etablieren?

Wihrend untergetaucht lebende Pflanzen Wasser sowie in
ihm geloste Nahrstoffe tiber die gesamte Oberfldche beziehen
konnen, leben Landpflanzen gleichzeitig in zwei grundver-
schiedenen Milieus, der gasformigen Atmosphidre mit dem
Sonnenlicht und dem Kohlendioxid der Luft fiir die Photosyn-
these, sowie dem Gestein oder dem Boden fiir die Mineral-
stoff- und Wasserversorgung. Es ist kaum vorstellbar, wie die
Herausforderungen der beiden so unterschiedlichen Milieus
durch frei bewegliche Pflanzen hétten gelost werden konnen.
Dazu waren die Ausbildung bipolarer Langformen mit Spross
und Wurzel und die stationdre Raumnutzung Voraussetzung.
Dies hatte entscheidende Bedeutung auch fiir die Evolution der
Tiere, denn die Autotrophie der Pflanzen fiihrte nicht nur zum
Aufbau organischer Substanz, die nun landlebenden Tieren als
Nahrung zur Verfiigung stand, sie setzten mit der sedentidren
Lebensweise auch Stoffkreisldufe in Gang. Dabei begriindeten
sie als Primédrproduzenten Nahrungsnetze mit Konsumenten
(heterotrophe Tiere) und Sekundirproduzenten (Zersetzer:
Bakterien und Pilze).

Mineralstoffe, vor allem Stickstoff und Schwefel, liegen nam-
lich im anorganischen Milieu in oxidierter Form vor und kon-
nen von den Pflanzen fiir ihren eigenen Stoffwechsel reduziert
werden, womit sie dann auch tierischem Leben zur Verfiigung
stehen. Die Freisetzung von Mineralstoffen durch Verwitterung
aus dem Gestein und ihre Mobilisierung durch das Zusammen-
wirken von Pflanzen und Mikroorganismen ist ein langwieriger
Vorgang, der an stationdres Verweilen gebunden ist. Nur so
konnte es allméhlich zur Bildung erster Béden kommen. Es
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ist anzunehmen, dass es eine Zeitlang brauchte, ehe tiber eine
Coevolution von Pflanzen, Mikroorganismen und Kleintieren
die Voraussetzungen fiir eine tippige Vegetation geschaffen wur-
den, denn Béden sind duflerst komplexe, mehrphasige Systeme
aus Verwitterungsprodukten des gesteinsbildenden Materials,
dem Humus als Zersetzungsprodukt des organischen Materials
und gas- und wassergefiillten Hohlrdumen.

Die ersten Landpflanzen der Gattung + Rhynia hatten noch
keine Wurzeln mit einem Zentralzylinder und Leitungsbahnen,
sondern waren mit Rhizomen im Untergrund verankert. Sie tru-
gen an diesen Erdsprossen haarférmige Rhizoidzellen, die der
Mineralstoffaufnahme dienten. Besonders bedeutsam ist, dass
bereits bei tRhynia Mykorrhiza-Pilze nachgewiesen wurden.
Diese im Wurzelbereich etablierte Symbiose zwischen Pflanzen
und Pilzen ist fiir die Ndhrstoffversorgung bei rezenten Pflanzen
umfassend verwirklicht. Man muss davon ausgehen, dass die
Mykorrhiza wesentlich dazu beigetragen hat, dass Pflanzen das
Land als Lebensraum erschliefien konnten. Der Landgang war
damit eine Gemeinschaftsleistung von Pflanzen und Pilzen.

Der Landgang durch griine autotrophe Organismen diirfte
sich in zwei Wellen vollzogen haben. Es mag eine ganz friihe
Welle durch Cyanobakterien und einfache Griinalgen gegeben
haben. Wir kénnen heute noch beobachten, wie quasi jede fiir
hohere Pflanzen uneinnehmbare freie Fliche von Biofilmen
besiedelt wird, wie sie z.B. die bekannten aus Cyanobakterien
bestehenden schwarzen sogenannten Tintenstriche auf den Fel-
sen der Dolomiten oder auf Betonbauten darstellen. Auch auf
dieser ,niederen Ebene” zeigt sich: Es ist das autotrophe Leben,
das die Entfaltung weiteren Lebens ermdoglicht. Darauf ist im
Unter-Devon eine zweite Welle der Landnahme durch die Psi-
lophyten gefolgt. Man kann vermuten, dass die erste Welle eine
Voraussetzung fiir die zweite gewesen war, wenn das auch nicht
zwingend so gewesen sein muss. Jedenfalls war der Landgang
durch die Psilophyten von Mykorrhiza-Pilzen begleitet.

Landgang der Pflanzen und die Gasdampf-Glocke

Die Erdatmosphére kann man sich als eine gasgefiillte Glo-
cke vorstellen, in der das lebenswichtige Gas Sauerstoff sowie
Wasserdampf ein vielfdltiges tierisches Leben erst méglich
machen. Die Landvegetation gewdhrte sowohl in vertikaler
wie in horizontaler Richtung eine gleichméflige Bereitstellung
einer dem Landleben von Tieren angemessenen Atmosphdére,
die durch die grofe Ho6he von Biumen immer die gréfiten Tiere
weit {iberragt hat (Abb. 2). In der Friihzeit der Biosphére war
dies von fundamentaler Bedeutung. Zum einen tragen Béume
wesentlich zum Wasserkreislauf der Biosphire bei. Pflanzen
nehmen durch die Wurzeln Wasser aus dem Boden auf und
transportieren es in ihren Sprossen zu den Bléttern, wo es zur
Aufrechterhaltung physiologischer Funktionen und zur Pho-
tosynthese bendotigt wird. Zu einem guten Teil aber verdunstet
es insbesondere iiber die gedffneten Spaltéffnungen (Transpi-
ration). Dadurch beeinflussen Pflanzen das Mikroklima durch
Abkiihlung und Erhéhung der Luftfeuchte, sowie iiber Wolken-
bildung und Niederschlag auch das Makroklima.

Mindestens ebenso bedeutend ist, dass die Vegetation, ins-
besondere durch hoch aufwachsende Baume, die heute bis etwa
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120 m erreichen konnen, eine vom Boden bis in grofie Hohen
hinauf weitgehend stabile Versorgung mit Sauerstoff bereitstellt
und gleichzeitig das fiir tierisches Leben unzutrégliche Kohlen-
dioxid entsorgt. Vereinfacht kann man sich die hohen Bdume
wie Funktiirme mit vielen Plattformen vorstellen, auf denen
in jeder Hohe sowohl Blas- wie auch Saugdiisen angebracht
sind, welche Sauerstoff ausblasen und gleichzeitig CO, absau-
gen (Abb. 2). Diese Gasdampfglocke hatte insbesondere in der
frithen Phase der Landnahme bei der Evolution der Biosphid-
re Bedeutung. Erste Biume und von ihnen geprigte Wilder
kennt man aus dem Karbon. Thre Uberreste haben sich - wohl
mangels holzabbauender Organismen - in méchtigen Lagen
als Steinkohle erhalten. Damals dominierten baumwiichsige
Barlappgewdchse (Schuppenbdume, t Lepidodendron, Siegel-
bdume + Sigillaria), Schachtelhalmgewéchse (z.B. Kalamiten,
+ Calamites), Samenfarne (+Pteridospermae) und Gymnosper-
men (+ Cordaiten, Verwandte der Koniferen).

Noch heute verursacht die Vegetation eine zwar insgesamt
geringe, aber dennoch messbare Wirkung auf die Gasverteilung
in Bodennéhe, wie dies fiir den tropischen Regenwald gezeigt
wurde (Abb. 6, [31]). Dort baut sich durch die Atmung der Tiere
und vor allem der Bodenorganismen iiber Nacht am Waldbo-
den eine sehr hohe CO,-Konzentration auf, so dass die Pflanzen
im Unterwuchs am folgenden Morgen und Vormittag bei mehr
als der doppelten durchschnittlichen CO,-Konzentration der
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Abb. 6. Vertikales Profil der CO,-Konzentration in der Luft bei einem
tropischen Regenwald in Franzésisch Guyana. In der Nacht baut sich
knapp Gber dem Waldboden durch die Atmung von Organismen im Bo-
den und in Bodennéhe eine hohe CO,-Konzentration bis zu ca. 0,07 (%)
auf, die dann am Tag durch die Photosynthese wieder abgesenkt wird
(vgl. Abb. 2). Kreise und Dreiecke sind Daten der Regen- bzw. Trocken-
zeit. Nach Messungen von [31].)
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Layer, Liittge: Faden oder Kugel und'die Landnahme von Flora und Fauna

Atmosphére Photosynthese betreiben. Nach oben hin und iiber
dem Kronendach gleicht sich der Kohlendioxidgehalt unter
dem Einfluss verschiedener Bedingungen und Krifte - vor allem
durch den Wind - dem atmosphérischen an. Er sinkt dann im
Laufe des Vormittags durch die Photosynthese des Bodenbe-
wuchses auch unten wieder ab. In der heutigen Biosphire hat
sich in der Erdatmosphére ein Gleichgewicht zwischen den
Gasen eingestellt. Deshalb sind lokale vertikale Gasverteilungs-
unterschiede heute nicht wirklich kritisch fiir die Biome.

Wie eingangs erldutert, hat auch die Atmosphidre eine
Geschichte. Dies betrifft nicht nur ihre Zusammensetzung,
sondern auch ihre Ausdehnung in der Hohe. Die Gasglocke
musste erst aufgebaut werden. Vom Proterozoikum bis weit ins
Kambrium hinein diirfte sich tiber mehrere 100 Millionen Jahre
hinweg der Sauerstoffgehalt im Wasser und dann auch in der
Atmosphdre, in der sich der Sauerstoff erst langsam anreicherte,
begrenzend auf die Evolution insbesondere der Tiere ausgewirkt
haben [32]. Man kénnte spekulieren, dass die geringe Grof3e (oft
unter 1 mm) vieler Fossilien der Doushantuo-Formation und
der ,smallshell-fauna“ auf eine Sauerstofflimitierung zuriick-
zufiihren ist. Sind die Tiere aus Sauerstoffmangel im Meer ans
Land verdréngt worden? Trife dies zu, so war der Aufbau einer
fiir tierisches Leben geeigneten Atmosphére mit geniigend Sau-
erstoff in bodennahen Schichten entscheidend. Hierzu war eine
terrestrische Flora zwingend notwendig.

Hatte es nur wasserlebende Pflanzen (z.B. Algen) und nied-
rigen Bodenbewuchs als Sauerstoffproduzenten gegeben, dann
hitte sich das schwerere Kohlendioxid der Tiere in Bodenndhe
angesammelt, und der leichtere Sauerstoff - sofern er {iberhaupt
in geniigender Menge zur Verfligung gestanden hitte - wire
tiber das CO, hinaus nach oben entwichen (Molekulargewicht
von CO, ist 44, von O, ist 32). Ein Tierleben am oder im Boden
hétte sich unter diesen Bedingungen nicht entwickeln kénnen.
Die Evolution einer Landflora mit hochaufragenden Bdumen
war somit eine zwingende Voraussetzung fiir die Entfaltung
terrestrischen Tierlebens.

Werkzeug- und Formenbaukésten als Voraussetzung
fiir den Landgang

EvoDevo-Argumente tragen zum Verstédndnis der
Makroevolution bei

Uberblickt man die Perioden der Ediacara-Fauna und der
kambrischen Explosion zusammen, so kann man sich des Ein-
drucks nicht erwehren, die Natur habe damals eine morpholo-
gische Spielwiese erschaffen (,kambrische Probierstube’, [15]),
auf der viele tierische Konstruktionsformen, teilweise sogar
in Miniaturausgabe, auf ihre Lebens- und Umwelttauglichkeit
»getestet” werden konnten [7, 33]. Die Annahme, dass diese
Spielwiese - insbesondere dank ihrer hoch konservierten mole-
kularen Basis - Voraussetzung fiir den spéteren Landgang von
Flora und Fauna war, liegt nahe.

Da die Formenfiille in der Fossiliiberlieferung plotzlich auf-
tritt, drangt sich auch der Gedanke auf, dass ein wesentlicher
Teil der Evolution schlagartig stattgefunden hat. Geht man
davon aus, dass dieser Eindruck nicht durch eine Liicke in der
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Fossiliiberlieferung vorgetduscht wird, so stellt sich die Frage
nach den Ursachen. Niles Eldredge und Stephen Jay Gould
hatten 1972 hierzu die Theorie des punctuated equilibrium vor-
geschlagen [34], deren Kernaussage mit dem oben genannten
Begriff der ,evolutiondren Spielwiese“ bereits angeklungen ist.
Demnach gibt es in der Erdgeschichte lange Perioden mit phi-
notypisch unverdnderten Arten, die im ,Gleichgewicht“ unter-
einander und mit ihrer Umwelt stehen (Stasis). Diese Perioden
werden zuweilen von Phasen des Umbruchs unterbrochen. In
diesen kommt es zu rascher Artenbildung in kleinen separierten
Populationen, so dass binnen kurzer Zeit eine grofie Vielfalt
nicht nur dhnlicher, sondern auch im Bauplan unterschied-
licher Arten entsteht. Diese unterliegen einer ,Artenselektion’,
so dass am Ende die besonders Bewidhrten {ibrigbleiben.

Doch wie lasst sich die Entstehung der phénotypischen Viel-
falt in kurzen Zeitabstdnden genetisch erkldren? Woher kom-
men die unterschiedlichen Varianten, und wie kann man sich
grofSe morphologische Verdnderungen auf der molekularen und
zelluldaren Ebene vorstellen? Hier kommen Erkldrungsansitze
ins Spiel, die sich aus der Verkniipfung der Entwicklungbiologie
und der Evolutionsforschung ergeben und als EvoDevo - Evo-
lutiondre Entwicklungsbiologie (Evolutionary Developmental
Biology) bekannt wurde [22, 35]). Sie gibt das neodarwinis-
tische Postulat einer strikten Korrespondenz von Phianotyp und
Genotyp auf (d.h., dass der Phianotyp ein Abbild des Genotyps
sei). Sie fasst diese nicht mehr als zwei Seiten einer Medaille
auf, sondern gibt dem Einfluss der Umwelt auf die Ontogenese
und in Folge auch deren Auswirkungen auf die Phylogenese
einen weit grofieren Spielraum als es eine genzentristische Sicht
lange Zeit zugestanden hat (nature-vs.-nurture-Diskussion).
Statt vom survival of the fittest sprechen die Vertreter des Evo-
Devo lieber vom arrival of the fittest. Dahinter verbirgt sich
die Erkenntnis, dass Neuerungen, die evolutiondr - und damit
letztlich phylogenetisch - zum Tragen kommen, nur iiber einen
varianten Embryo - also ontogenetisch - ursidchlich begriindet
sein konnen (iiberspitzt: ,Der erste Vogel ist aus dem Ei eines
Sauriers geschliipft“). Damit verabschiedet man sich gleich-
zeitig vom sogenannten Adultozentrismus der Neodarwinisten.
Die (weitgehende) Gleichsetzung von Genotyp und Phéno-
typ fithrte zu dem Fehlschluss, dass variante Phdnotypen nur
eine direkte Folge varianter Genome darstellten, wie sie beim
Befruchtungsvorgang (zufillig) entstanden waren. Daher seien
variante Abldufe im Embryo phylogenetisch irrelevant, um das
Evolutionsgeschehen hinreichend erkldren zu kénnen. Dieses
yblackboxing of the embryo” hat man z.B. dem Evolutionsbiolo-
gen Ernst Mayr vorgeworfen, der meinte, dass man vom Embryo
nichts Wesentliches tiber Evolution lernen konne [36].

Die Fortschritte der molekularen Entwicklungsbiologie
haben ein tiefgreifendes Verstandnis der genetisch-molekularen
Steuerung der tierischen und pflanzlichen Frithentwicklung mit
sich gebracht. Prozesse der zeit-raumlichen Genexpression und
deren Abhidngigkeiten von molekularen Regulationsnetzwer-
ken und Signalkaskaden sind aufgekldrt und haben Giiltigkeit
iiber weite Spektren von Fauna und Flora. Die EvoDevo-For-
schung konnte vor allem nachweisen, dass die wesentlichen
molekularen Mechanismen uralt sind und beim Ubergang zur
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Abb. 7. EvoDevo-Mechanismen: keine oder nur wenige Genmutationen
sind notwendig, um unter Einfluss von Umweltfaktoren (z.B. Hormone in
Nahrung, Stress) einen Vogelembryo mit zusatzlichem Beinpaar zu er-
halten. Phylogenetisch relevant wird er nicht werden. Der gezeigte Em-
bryo wurde im Labor von P.G.L. ausgebriitet.

Mehrzelligkeit schon ,erfunden waren. Insbesondere wich-
tige Entwicklungsgene und -mechanismen, wie Hox-Gene und
bestimmte Signalkaskaden, haben sich bis heute nicht verdn-
dert. So sind verschiedene Familien von Hox-Genen bei nahezu
allen frithen Gestaltungsprozessen fithrend beteiligt (s. Bsp.
unten, Ubergang Echsen zu Schlangen).

Ein anderes Beispiel ist der Wnt-Gencode fiir den Wnt-Signal-
weg. Es wird vermutet, dass erste Vorldufer von multizelluldren
Tieren in der Zeit vor etwa 650 Millionen Jahren diesen bereits
in so komplexer Form entwickelt hatten, wie er bei Cnidariern
(z.B. dem Polypen Hydra) nachgewiesen wurde. Vermutlich
war er fiir die Entwicklung der Multizellularitdt wie auch der
tierischen Korperplédne von ausschlaggebender Bedeutung [24].

Man spricht daher von der ,molecular toolbox“ (oder bei
dessen Nutzung von ,tinkering“), also einem molekularen
Werkzeugkasten der Evolution. Um ein Tier zu ,bauen” -
so die Vorstellung - wird auf der Basis der verschiedenen
Genome immer wieder auf dasselbe molekulare Werkzeugarse-
nal zuriickgegriffen, um mit dessen (modulartigem) Einsatz aus
der jeweiligen Zygote einen bestimmten Embryo bis hin zu sei-
ner Adultform zu entwickeln. Mit ihm lief3en sich grundlegende
Strukturen nach zelluldr-histologischen Mechanismen bauen,
die immer das Potential zur Abwandlung haben, aber ande-
rerseits hinsichtlich ihres Spektrums realisierbarer Baupldne
begrenzt bleiben, und sich auf das beschrénken, was sich lang-
fristig bewdhrt hat. Entscheidend bei der Merkmalsausbildung
sind die jeweils gegebenen Umweltbedingungen im und aufier-
halb des Embryos, die seine Entwicklungsmdglichkeiten kana-
lisieren, bzw. beschrinken (Constraints, dt. Einschrinkungen,
Kanalisierung, Entwicklungszwénge).

Wichtige Einschréankungen sind oft physischer Natur, z.B.
Grofle, Gewicht, Statik des Skeletts, etc., welche die Mdglich-
keiten der Formenbildung im Embryo beschrinken kénnen
(s. u.a. [37]). Nach Wolfgang F. Gutmann sind Organismen
als hydraulische Korper zu betrachten, die bei gleichmafiiger
Krifteverteilung zur Kugelbildung tendieren, was eine basale,
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konstruktive Entwicklungseinschrankung darstellt. Von dieser
Grundkonstruktion kénne sich ein Organismus erst 16sen, wenn
er formbildende Elemente wie elastische Fasern, Stiitzstruk-
turen ausbildet, so dass mechanische Kréfte eine Abweichung
von der Kugelform erzwingen (z. B. auf Einzeller-Ebene die Kie-
selsdureskelette der Radiolarien und Diatomeen).

Constraints kénnen auch morphogenetischer Natur sein,
z.B. eingeschrinkte Anderungsméglichkeiten des dreiglied-
rigen Bauplans von Wirbeltierextremititen (vgl. [22]). Ein Bei-
spiel von phyletischen Constraints (Konservierung von Ent-
wicklungsabldufen, die auf bestimmte Verwandtschaftsgrup-
pen beschrénkt sind) stellt die Unverzichtbarkeit der Chorda
fiir die Wirbeltierentwicklung dar, die bei Streckung aus der
Rundform hin zur Ausbildung der Kérpergrundgestalt fithrend
ist (Abb. 3, rechts). Im adulten Organismus wird die Chorda
nicht mehr bendétigt, sie ist eine transiente Struktur. Um im
Laufe der Evolution zu neuen Varianten mit neuen, komplexen
Baupldnen zu kommen - um also Makroevolution erkldren zu
kénnen -, werden von Entwicklungsbiologen hinsichtlich der
Evolution u.a. Mechanismen untersucht, die 1931 von Alexei
N. Sewerzow aus vergleichend-biologischer Sicht als Hetero-
chronie, Heterometrie und Heterotopie beschrieben worden sind
(sog. biometabolische Modi) und nun mit dem Riistzeug der
Entwicklungsgenetik bearbeitet werden kdnnen. Mit den Begrif-
fen ist gemeint, dass der Bildungszeitpunkt, die relative Grofie
oder der Bildungsort bestimmter Strukturen (z. B. Zeitpunkt der
Augenanlage, Anzahl oder Grofie der Segmente, Ort oder Art
von Gliedmafien, etc.) durch geringe genetische Verdnderun-
gen (Mutationen) maySgeblich, d.h., makroevolutionir wirksam
abgewandelt werden konnen. So konnten etwa aus Echsen
durch wenige Mutationsschritte bestimmter Hox-Gene Schlan-
gen entstanden sein (dies wire z. B. ein Fall von Heterotopie, bei
dem die Beinpaare in zwei Mutationsschritten entfernt worden
wiren; Abb. 7; [22, 38]).

Der EvoDevo-Ansatz macht also plausibel, dass unter beson-
deren Konstellationen der Erdgeschichte das phénotypische
Potential der Organismen - das weit grofler ist als lange Zeit
gedacht - ausgeschopft werden kann und durch relativ geringe
Anderungen (Mutationen) weniger Gene rasante und tiefgrei-
fende Bauplandnderungen ermdoglicht werden.

Schlussbetrachtung

Ein morphologischer Setzkasten, welcher mit iiberwalti-
gender Vielfalt autotropher und heterotropher Formen vor
allem nahe der Grenze vom Pri- zum Kambrium entstanden
war, ermdglichte einen radikalen 6kologischen Schritt mit vollig
neuen Lebensbedingungen: Die Eroberung des Landes. Bei Tie-
ren und Pflanzen ist - bereits in Form der einzelnen Zelle - die
Rundform présent und bei allen trat und tritt das Modul der
Zellkugel bis hin zur Hohlkugel auf. Bei Tieren beginnt damit
die embryonale Entwicklung, sie wird aber bei der Streckung
des Keims aus der Gastrula, d.h. einer geschiitzten, selbst bei
Landwirbeltieren im weitesten Sinne aquatischen Umgebung
verlassen.

Bei Pflanzen war und ist diese Grundform weniger erfolg-
reich; die Vielgestaltigkeit und Vielfalt pflanzlichen Lebens
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entstand dadurch, dass im Setzkasten das mit der Fadenform
vorhandene Modul sich durchgesetzt hat. Obwohl also die so
verschiedenen Organismenreiche von Flora und Fauna mit der
Zellkugel grundlegende formale Gemeinsamkeiten aufweisen,
mussten sie doch getrennte Wege gehen.

Damit blieb die Rundform bei Pflanzen und auch Tieren
im Wesentlichen auf aquatische Milieus beschrankt. Nur die
Langform der Pflanzen erwies sich als geeignet, terrestrische
Lebensrdume zu besiedeln, denn nur sie erlaubt es den Pflan-
zen bei stationdrem Verweilen in einer extrem ,bipolaren”
Umwelt zu existieren: der Luft und dem mineralischen Unter-
grund. So konnten sie Mineralstoffe verfiigbar machen und eine
sauerstoffhaltige Atmosphire aufbauen und erhalten. Damit hat
der Landgang der Pflanzen den der Tiere erst ermdglicht und
wurde richtungsweisend fiir die gesamte weitere Evolution. Tie-
risches Leben, wie wir es kennen, war also ohne eine vorherige
ErschliefSung des Festlandes durch Pflanzen sicherlich nicht
moglich. Insofern kann man von einer gerichteten Entwicklung
sprechen. Ob aber die Evolution notwendig so verlaufen musste,
kann daraus nicht zwingend geschlossen werden [39].
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