Evolution

Zufall und Zwangslautigkeit
der Schoptung

Im Auftrag
der Akademie der Wissenschaften zu Gottingen
und der Georg-August-Universitat Gottingen

herausgegeben von

Norbert Elsner, Hans Joachim Fritz,
Stephan Robbert Gradstein und Joachim Reitner

S
i

WALLSTEIN VERLAG



Bibliografische Information der Deutschen Nationalbibliothek
Die Deutsche Nationalbibliothek verzeichnet
diese Publikation in der Deutschen Nationalbibliografie;
detaillierte bibliografische Daten sind im Internet

tiber http://dnb.d-nb.de abrufbar.

© Wallstein Verlag, Géttingen 2009
www.wallstein-verlag.de
Vom Verlag gesetzt aus der Adobe Garamond
Umschlaggestaltung: Rothe Grafik, Georgsmarienhiitte,
unter Verwendung der Zeichnung »Darwin« von Michael M. Prechtl
Druck: Druck- und Verlagshaus Fromm GmbH & Co. KG, Osnabriick

ISBN 978-3-8353-0301-0



Die »Schneeball-Erde«

Eine eisige Welt vor 600 Millionen Jahren
oder das Ritsel vom Ursprung der modernen Tierstimme

VON
JoacHiM REITNER

Vorbemerkung

Betrachtet man den fossilen Bericht, so fillt auf, dass erst seit rund 543
Millionen Jahren Organismen in grofferer Zahl auftreten. Dieses plotz-
liche Auftreten von zahlreichen Taxa mit Beginn des Kambriums wird
auch als »Kambrische Explosion« bezeichnet und stellt eines der ein-
schneidendsten Ereignisse der Erdgeschichte dar.’ Die Kambrische Ex-
plosion am Beginn des sogenannten Phanerozoikums ist ein klassisches
geobiologisches Ereignis. Es zeigt welchen Einfluss Umweltverinderun-
gen von globalem Ausmaf$ auch auf die genetische Vielfalt gehabt haben.
Das Erkennen der meisten Fossilien ist letztlich ein Ergebnis einer enzy-
matisch gesteuerten Biomineralisation, die eine morphologische Erhal-
tung der Organismen ermoglicht hat. Wir wissen heute, dass wichtige
physiologische Prozesse wie die Steuerung des zelluliren Kalzium-Haus-
haltes erheblich durch extrinsische Prozesse gesteuert werden. Durch un-
sere jiingsten Forschungen zu diesem Thema ist es uns gelungen, einen
wichtigen Stoffwechselweg dieses Prozesses aufzukliren. Das Enzym Car-
boanhydrase steuert in basalen vielzelligen Tieren die Skelettbildung aus
Kalziumkarbonat, indem es Hydrogenkarbonat (HCOj;") synthetisiert,
das mit Kalziumionen (Ca?*) zu kristallinem Kalziumkarbonat reagiert.
Benétigt werden dazu noch organische Matrizenmolekiile, die eine Kris-
tallkeimbildung erméglichen.>

Welche Evolutionsprozesse allerdings die Mehrzahl der modernen
Tierstimme ermdglicht haben, war und ist unter Paliontologen umstrit-
ten. Eine mogliche Antwort darauf kénnten die sogenannte »Schneeball-
Erde«-Szenarien darstellen, Totalvereisungen der Erde, die in bestimmten
erdgeschichdlichen Zeitriumen aufgetreten sind.

1 S. Conway Morris: Burgess Shale Faunas and the Cambrian Explosion. Science 246,
339 (1989).

2 D.]J. Jackson, L. Macis, J. Reitner, B. M. Degnan and G. Woérheide: Sponge Pale-
ogenomics Reveals an Ancient Role for Carbonic Anhydrase in Skeletogenesis. Science

316, 1893-1895 (2007).
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Abb. 1: Ubersicht Uber die groBen Abschnitte der Erdgeschichte. Im Hadaikum
wurde der Planet Erde in seinen geologischen Grundstrukturen geformt. Das Ar-
chaikum ist die Zeit der anaeroben Atmosphare und der Entstehung es Lebens. Im
Proterozoikum kam es zum Uberschuss von atmospharischen Sauerstoff und Ent-
wicklung von komplexen Zellen (Eukaryota). Das Phanerozoikum ist die Zeit der
modernen Tier- und Pflanzenstamme.

Ubersicht iiber archaische und friih-proterozoische kritische Intervalle
der Erdgeschichte und deren gekoppelte Evolutionsereignisse

Die Erde hat ein Alter von rund 4,6 Milliarden Jahren (Abb. 1). Man geht
davon aus, dass sie durch Akkretion von chondritischen Kleinplaneten
entstanden ist. Als Chondriten werden bestimmte Steinmeteoriten be-
zeichnet, die eine durchschnittliche chemische Zusammensetzung haben
wie auch die Erde. Chondriten stellen kondensiertes Solarnebelmaterial
dar und reprisentieren den »Urstofls, aus dem die Erde entstanden ist.
Radiometrische Messungen an diesen Meteoriten ergaben ein Alter von
rund 4,6 Milliarden Jahren. Auf der Erde gibt es allerdings keine so alten
Gesteine, bedingt durch geologische Prozesse, die die alten radiometrischen
Signaturen geloscht und die radiometrischen >Uhren< wieder auf Null
gesetzt haben. Die éltesten Minerale (Zirkone), die man gefunden hat,
sind rund 4,4 Milliarden Jahre alt, die iltesten Gesteine sind die Acasta
Gneisse (NW-Kanada) mit 4,03 Milliarden Jahren (Abb. 2). Ansonsten
ist der geologische Bericht des sogenannten Hadaikums (4,6-4 Milliar-
den Jahre) ziemlich diirftig. Lebensspuren oder besser Biosignaturen aus
dieser Zeit sind nicht vorhanden.

Die geologische Geschichte unseres Planeten wird ab 3,9 Milliarden
Jahren umfangreicher abgebildet. Von besonderem Interesse ist dabei der
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Die dltesten Lebensspuren- Isua Supracrustal Belt
Biosignaturen SW-Grénland (50°W, 65°N)
1-3 km michtige Abfolge
37-396Ga
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Schidlowski et al. (1979

Bonded Ironstone Formations-BIF
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Metasedimente
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Abb. 2: Ubersicht Giber die friihesten Biosignaturen. Es handelt sich um chemische
Fossilien, hier um &'3C Werte, die eindeutig Photosynthese-gesteuerten Stoff-
wechsel reprasentieren. — M. Schidlowski, P. W. U. Appel, R. Eichmann and C. E.
Junge: Carbon isotope geochemsitry of the 3,7 x 109-yr-old-Isua sediments, West
Greenland: implications for the Archaean carbon and oxygen cylces. Geochimica,
Cosmochimica Acta 43, 189-190 (1979); S. J. Mojzsis, G. Arrhenius, K. D. McKee-
gan, T. M. Harrison, A. P. Nutman and C. R. L. Friend: Evidence for life on Earth
before 3800 million years ago. Nature 384, 55-59 (1996); M. T. Rosing: C-13-
depleted carbon microparticles in 3700-Ma sea-floor sedimentary rocks from
west Greenland. Science 283, 674-676 (1999).

Isua Zone (Isua Supracrustal Belt) in SW-Gronland (Abb. 2). Hier fin-
den sich neben typischen Kristallingesteinen auch schon Sedimente, die
zeigen, dass es zu dieser Zeit Kontinente mit Verwitterungsprozessen ge-
geben hat. Die Sedimente sind von besonderem Interesse, da sich in ih-
nen Kohlenstoffreste (Graphit) befinden, die eine eindeutige Biosignatur
aufweisen’. Die 8"C-Werte des Graphits sind unerwartet leicht und zei-
gen, dass eine enzymatisch gesteuerte Biosynthese stattgefunden haben
muss. Der 0C-Wert gibt das Verhiltnis des schweren Isotops “C zum
leichten 12C bezogen auf einen Standard an. Je leichter das Verhiltnis ist,
umso deutlicher ist die biogene Signatur. Die 8C Signaturen von orga-

3 M. T. Rosing: C-13-depleated carbon microparticles in 3700 Ma sea-floor sedimentary
rocks from west Greenland. Science 283, 674-676 (1999).
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nischen Verbindungen aus Meteoriten sind ungewohnlich schwer (0%C
+25%o), Werte, die nicht durch enzymatisch gesteuerte Lebensprozesse
fraktioniert worden sind. Die gemessenen 0C Graphit-Werte pendeln
um -5,9%o bis -34%o0 mit einem durchschnittlichen Maximum um -22%e.
Diese Werte sind charakteristisch fiir Photosynthese gesteuert iiber das
Enzym Ribulose-1,5-bisphosphat-carboxylase/-oxygenase  (RuBisCO).
Sie wurden auch in Graphiten vergleichbaren Alters aus sogenannten
»Banded Iron Formations« (Gebinderte Eisenerz Formationen), im Fol-
genden mit »BIF« abgekiirzt, gemessen, so dass man davon ausgehen
kann, dass diese leichten 83C-Werte genuin sind und somit die definitiv
dltesten Biosignaturen darstellen.

Dieses Ergebnis tiberrascht, denn es bedeutet, dass mikrobielle Photo-
synthese iiber RuBisCO bereits vor rund 3,9 Milliarden Jahren statt-
gefunden hat. RuBisCO ist ein komplexes Protein (EiweifS) und erfordert
eine entsprechend komplexe Biosynthese. Es handelte sich um eine Photo-
synthese, die unter anacroben (sauerstofffreien) Bedingungen erfolgte,
wie sie heute von anaeroben phototrophen Bakterien bekannt ist. Es ist
anzunchmen, dass auch mikrobielle Methanogenese stattgefunden hat.
Grundsitzlich muss davon ausgegangen werden, dass die ersten prokary-
oten Zellen (Zellen ohne eigentlichen Zellkern) an submarinen, heif§en,
hydrothermalen Quellen entstanden sind. Alle molekularbiologischen
Daten weisen auf einen solchen Entstehungsort hin. Die pribiotische
Synthese von Makromolekiilen benétigte die katalytische Funktion be-
stimmter Mineraloberflichen wie beispielsweise von Pyrit, die an den
Hydrothermalquellen entstehen*. Letztlich sind zwei Dominen des Le-
bens entstanden, die Bacteria und die Archaea, die beide an ihren phylo-
genetischen Wurzeln hyperthermophile (hitzeliebende) Vertreter auf-
weisen. Die wesentlichen Unterschiede beider Dominen liegen in der
Art der Membranlipide (Membran-Fette), bei den Bacteria sind die hy-
drophilen Kopfgruppen der Lipide tiber Ester-Verbindungen mit den
hydrophoben Enden (langkettige Carbonsiuren) verbunden. Bei den Ar-
chaea sind die hydrophilen Kopfgruppen tiber Ether-Verbindungen mit
hydrophoben Isoprenoid-Ketten verbunden. Beide Dominen haben
auch unterschiedliche metabolische (Stoffwechsel-) Pfade, so finden sich
unter anderem alle Photosynthese treibenden Mikroben in der Domine
Bacteria und alle methanogenen Mikroben in der Domine der Archaea.
Je hoher entwickelt die mikrobiellen Organismen sind, desto weniger
Temperatur vertragen sie. Das Leben ist eine Abkiithlungsgeschichte.

4 G. Wichtershiuser: Evolution of the First Metabolic Cycles. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 87, 200-204 (1990).
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é;q Erste Fossilien der Erdgeschichte
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Isua-Granland, ca. 3.8 Ga
Westaustralien, ca, 3.5 Ga
Sidafrika (Swasiland), ca. 3.4 Ga

Abb. 3: Beispiele sehr friher mikrobieller Fossilien. (A) Bakterien-Reste aus silika-
tischen Partien (Cherts) von Banded Iron Stone Formations (BIFs) aus Swasiland
(Sudafrika). (B) Bakterien-Reste, eventuell Cyanobakterien, aus dem Apex Chert
von Westaustralien. (C) Stromatolithischer BIF aus Swasiland. — J. W. Schopf: Mi-
crofossils of the early Archaean Apex Chert: new evidence fort he antiquity of life.
Science 260, 640-646 (1993).

Die iltesten, morphologisch erkennbaren mikrobiellen Reste sind aus
dem sogennnten Apex-Chert (3,5 Milliarden Jahre) (Abb. 3); Cherts sind
Silizium-reiche, opalartige Gesteine, die in Westaustralien und im Swasi-
land (Siidafrika) (3,4 Milliarden Jahre) zu finden sind. Die mikrobiellen
Fossilien befinden sich ausschliellich in Chert-Lagen, die zwischen den
BIF eingeschlossen sind. Oft handelt es sich um kleine hydrothermale
Mounds (Hiigelstrukturen), die in submarinem vulkanischem Gestein
eingelagert sind.

Die anaerobe Welt des Archaikums endete vor rund 2,7 Milliarden
Jahren (Abb. 4). In den spiten Phasen des Archaikums haben sich Pho-
tosynthese treibende Cyanobakterien (»Blaugriinalgen«) entwickelt, die
ein extrem giftiges Stoffwechselendprodukt abgaben, nimlich Sauerstoff.
Diese oxygene cyanobakterielle Photosynthese (6CO, + 6 H,O —
C¢H,,O4 + 60,) hat die grofite globale Umweltverinderung bzw. Um-
weltkatastrophe unseres Planeten verursacht. Im Archaikum war der Ge-
halt an freien Sauerstoff (O,) in der Atmosphire mit unter einem Prozent
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Abb. 4: Ubersicht ber die Entwicklung von aeroben, vermutlich durch Cyano-
bakterien gebildeten Stromatolithen im Proterozoikum. Verandert nach G. Arp:
Calcification of non-marine cyanobacterial biofilms (USA, PR China, Indonesia,
Germany) — Implications for the interpretation of fossil microbialites. Dissertation
Georg-August-Universitat Gottingen 1999.

extrem gering. Allerdings entstand O, durch die photolytische Spaltung
von Wasser in den oberen Schichten der Atmosphire, das sehr rasch
durch Niederschlige in aquatische Bereiche verbracht wurde. Ein Teil
davon reagierte mit reduziertem Schwefel zu Sulfat, welches durch mi-
krobielle Sulphatreduktion wieder metabolisiert wurde. Gekoppelt mit
diesem Prozess entwickelte sich auch die anaerobe Methanoxidation
(AOM), die Methan in CO, und Protonen zerlegt. Durch diesen Prozess
wurden die hohen Methangehalte der Atmosphire und im Wasser signi-
fikant reduziert. Methan ist ein extremes Klimagas und reflekdert die
Wirmestrahlung zuriick auf den Erdkérper. Durch die Reduzierung des
Methans kam es auch zu einer langsamen aber signifikanten Reduzie-
rung der Oberflichentemperatur. Vermutlich steht auch die erste grof3e
globale Vereisung, die sogenannten Huron-Vereisung (Abb. 5) vor rund
2,5 Milliarden Jahren in einem engen Zusammenhang mit der Reduzie-
rung des freien globalen Methans und dem zunehmenden O, in der At-
mosphire. Es muss davon ausgegangen werden, dass es durch den stei-
genden O,-Gehalt auf einige Prozent in der Atmosphire zu einem
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.Schneeball-Erde"
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Abb. 5: Ubersicht ber die >Schneeball-Erde«-Situationen. Verandert nach G. Arp:
Calcification of non-marine cyanobacterial biofilms (USA, PR China, Indonesia,
Germany) — Implications for the interpretation of fossil microbialites. Dissertation
Georg-August-Universitat Gottingen 1999.

dramatischen Einbruch in der Bioproduktion gekommen ist, verbunden
mit einem Massensterben (Mass Extinction) bei den anaeroben Orga-
nismen. Die parallel sich entwickelnden Cyanobakterien entzogen durch
die aerobe Photosynthese der Atmosphire auch im erheblichen Maf3e
CO,, was zusitzlich den Abkiihlungstrend verstirke haben muss. Es kam
vermutlich zu einer negativen Riickkoppelungsschleife, die letztlich die
erste globale Vereisung der Erdgeschichte verursacht hat’. Verbunden
mit dieser Vereisung ist die weltweite Bildung von BIFs, die auf die wech-
selnden Sauerstoffgehalte in den Ozeanen zuriickzufiihren sind. Das hy-
drothermal geforderte Fe** wird oxidiert zu Fe3* durch periodischen Ein-
trag O,-reichen Oberflichenwassers, eventuell durch Schmelzwasser. Es
kommt zu ausgedehnten Rotsedimenten auf den Kontinenten. Das ganze
Ereignis wird durch eine positive 0C Exkursion, das sogenannte Lo-

s R.E.Kopp etal.: The Paleoproterozoic snowball Earth: A climate disaster triggered by
the evolution of oxygenic photosynthesis. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 32, 1131-11136
(2005).
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magundi-Jatulian Event, charakterisiert und begleitet. Der Anstieg des
BC wird zum einen erklirt durch die geringe Bioproduktion in dieser
Zeit und zum anderem durch die AOM, die dem System erhebliche
Mengen an C entzicht. Der globale >Dissolved Inorganic Carbon-
Speicher, kurz DIC, ist somit mit BC angereichert.

Das Lomagundi-Jatulian Event® hat eine Zeitdauer von rund 250 Mil-
lionen Jahren, in der die geobiologische Umgestaltung der Erde zu einer
aeroben Atmosphire stattgefunden hat. Die folgende Zeit wird als Pro-
terozoikum bezeichnet und hat eine Zeitdauer von rund 1,5 Milliarden
Jahre (Abb. 1, 5). Die Cyanobakterien spielen hier eine dominante Rolle.
Aufgrund der hohen Karbonat Alkalinitit (hohe Gehalte an HCOjy,
CO;,*) der Ozeane kam es zur sogenannten Stromatolith-Bildung. Stro-
matolithen sind mineralisierte Biofilme, oft dominiert durch Cyano-
bakterien. Durch die hohe Alkalinitit der Ozeane, bedingt durch Silikat-
verwitterung im Hinterland und auch durch bakterielle Sulfatreduktion,
war der Kalziumgehalt der proterozoischen Ozeane sehr gering. Ein er-
heblicher Teil des Kalziums wurde von den Biofilmen extrem rasch zu
CaCO, remineralisert, so dass es zu enorm michtigen und weiterverbrei-
teten Stromartolith-Formationen in den Schelfgebieten der Kontinente
gekommen ist. Ein weiterer wichtiger Evolutionsschritt erfolgte vor rund
2 Milliarden, die Entstechung der eukaryoten Zelle (Zellen mit Zellkern)
vermutlich durch Endosymbiose.” Es spricht vieles dafiir, dass der Zell-
kern sich aus einem Archaeon gebildet hat. Durch Aufnahme eines Alpha-
Proteobacteriums (Mitochondrien) entstanden die einzelligen Protisten,
und durch zusitzliche Aufnahme von einzelligen Cyanobakterien (Chlo-
roblasten) Algen. Eukaryote Zellen fanden Aufnahme in prokaryotische
Biofilme und bildeten den Grundbauplan basaler Metazoa. Es gab nur
wenige groflere Organismus wie die einige Zentimeter grofle Grypania
spiralis, eventuell ein komplexer Biofilm und die scheibenformige Chua-
ria. Die Prokaryota-Protisten-Welt war {iber rund 1,5 Milliarden Jahre
eine 8kologisch und morphologisch extrem stabile Welt ohne kritische
Intervalle, die sich durch eine langsame gradualistische Evolution aus-
gezeichnet hat. Die dominierenden Primir- und O, Produzenten waren
die Cyanobakterien, fossil erhalten durch Stromatolithen (Abb. 8).

6 V. A. Melezhik and A. E. Fallick: A widespread positive delta C-13(carb) anomaly ar
around 2.33-2.06 Gy on the Fennoscandian Shield: A paradox? Terra Nova 8, 141-157

(1996).
7 L. Margulis: Die andere Evolution. Heidelberg: Spektrum Verlag 1999.
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Neoproterozoische »Schneeball-Erde«-Ereignisse

Vor rund 850 Millionen Jahren beginnt sich die stabile Situation auf der
Erde allmihlich zu verindern. Es wird kiihler, und dokumentiert durch
diverse Exkursionen des 0%C zeigen sich rasche Wechsel in der globalen
Bioproduktion. Diese Zeit wird Cryogenium genannt und umfasst einen
Zeitraum von rund 220 Millionen Jahren (Abb. 5). Im Cryogenium war
die Zeit der 6kologischen und morphologischen Stabilitit vorbei. Die
Abkiihlungsereignisse fithrten wiederum zu einer grundlegenden Ver-
inderung der Biosphire, vergleichbar mit dem Lomagundi-Jatulian
Event vor rund 2,5 Milliarden Jahren. Krischvink hat 19928 als Erster den
Begriff yThe Snowball Earth« (:Schneeball Erde() geprigt und damit eine
der faszinierendsten Theorien aufgestellt, die wir in der erdgeschicht-
lichen Analyse kennen. Insgesamt sind drei solcher Ereignisse bekannt:
(1) Das Kaigas-Ereignis vor rund 750 Millionen Jahren, ein bis dato we-
nig untersuchtes Ereignis, (2) die Sturtian-Vereisung vor rund 730 Mil-
lionen Jahren und (3) die Marionan/Varanger-Vereisung vor ca. 630 Mil-
lionen Jahren (Abb. 5). Die Hypothese der globalen Vereisungen basiert
vor allem auf der Analyse der letzten beiden Vereisungen, deren geolo-
gischer Bericht global am besten ausgebildet ist. Die modernen Unter-
suchungen basieren im Wesentlichen auf den Arbeiten von Hoffman
und Schrag?,” sowie von Kennedy et al 2001."

Wie erkennt man als Geowissenschaftler eiszeitliche Sedimente und
andere Spuren, die auf eine Vereisung hinweisen? Indizien fiir eine
Schneeball Erde-Vereisung miissen sich erst einmal weltweit finden las-
sen, was auch in der Tat der Fall ist. Auf allen heutigen Kontinenten so-
wie auch auf den ehemaligen Kontinentalplatten finden sich in zeitlich
extrem guter Ubereinstimmung eindeutige Hinweise auf Vereisungen.
Wir kénnen dabei vier Indizien heranziechen:

— Das nattirliche Verhiletnis von BC/™C liegt bei 1/99 und wird durch
vulkanische Ausgasungen erzeugt. Die Schwankungen der stabilen

C-Isotopen sind ein exzellenter Seismograph, um die globale Biopro-

8 J. L. Kirschvink: Late Proterozoic low-latitude global glaciation: The snowball
Earth. In: J. W. Schopf and C. Klein (Eds.): The Proterozoic Biosphere: A Multi-
disciplinary Study. Cambridge: Cambridge University Press 1992, S. s1-52.

9 D F. Hoffman and D. P. Schrag: The snowball Earth hypothesis: testing the limits
of global change. Terra Nova 14, 129 — 155 (2002).

10 P F. Hoffman and D. P. Schrag: Snowball Earth. Scientific American 282, 68-75
(2000).

1 M. ]. Kennedy, N. Christie-Blick and L. E. Sohl: Are Proterozoic cap carbonates
and isotopic excursions a record of gas hydrate destabilization following Earth’s coldest
intervals? Geology 29, 443-446 (2001).
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Abb. 6: »Schneeball-Erde«-Szenarien. Verandert nach Pearson Educations

(2006).

duktion zu messen. In den Schneeball Erde-Zeiten gibt es nur wenig
Primirproduktion, das heif$t, das leichte >C wird nicht verstoffwechselt
und bleibt im»Dissolved Inorganic Carbon;-Speicher (DIC-Reservoir)
vorhanden. Wir schen einen rapiden Anstieg des leichten 2C z. B. in
Kalksteinen aus dieser Zeit, die aus dem DIC-Reservoir entstanden
sind. Nach dem Ende der Vereisungen nimmt der Anteil an 3C signi-
fikant zu, bedingt durch die wieder beginnende Bioproduktion.

— Die proterozischen Kontinente waren weitgehend dquatorial grup-
piert, wie aus der paliomagnetischen Analyse von Gesteinen hervor-
ging (Abb. 6). Die Position an den Breitengraden lasst sich einiger-
maflen rekonstruieren, die der Lingengrade nicht. Die Pole waren
ohne Landmassen.

— Die wichtigsten direkten Beweise fiir eine Vereisung sind besondere
Sedimente, die nur bei Gletschern und in sehr kaltem Wasser entste-
hen. Gletscher erzeugen besondere Sedimente die als Morinen be-
zeichnet werden. Im fossilen Bericht werden diese als Tillite bezeich-
net. Charakteristisch sind ein hoher Grad an Unsortiertheit der
Komponenten und Kratz- sowie Hobelspuren an Gesteinen und
Komponenten. Im marinen Bereich werden diese Sedimente als Di-
amiktite bezeichnet (Abb. 7). Viele Gletscher kalben ins Meer und
transportieren damit auch Sediment. Besonders interessant sind so-
genannten Dropstones, die von tauenden Eisbergen in tiefe Meeres-
bereiche herabfallen und als erratische Blocke in den Sedimenten zu
finden sind. In kaltem Wasser kann auch ein hydratisierter Kalzit ge-
bildet werden, sogenannte Ikait, der ein Markermineral fiir kaltes
phosphatreiches Wasser darstellt. Ikait wird durch Wasserverlust in
sogenannte Glendonite umgewandelt, die mineralogisch stabil sind.
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Abb. 7: Beispiel fur ein »Klima-Paradox< am Ende der letzten globalen Vereisung
(Marinoan) in Namibia (Fransfontain). Dem glazialen Sediment (Diamiktit) liegt
unmittelbar das sogenannte Cap-Karbonat auf. Cap-Karbonate sind sehr schnell,
in wenigen 100 Jahren gebildete Kalke, die in der Regel den Diamiktiten auflie-
gen. Bei ihrer Bildung spielen Methan-Ausgasungen durch sich zersetzende Me-
thanhydrate in den Dauerfrostbéden vermutlich eine steuernde Rolle; die 8'3C-
Werte sprechen dafir. Die Temperaturwechsel waren gravierend und konnten in
der Summe bis zu 100° C betragen.

Diese sedimentologischen Phinomene finden sich weltweit und be-
griinden die Schneeball-Erde-Hypothese. Weiterhin von Bedeutung
sind die submarine Bildung von >Banded Iron Stone Formations«
(BIF). Sie treten marin bevorzugt in Milieus mit wechselnden REDOX
Verhiltnissen auf. Das hydrothermale Fe** wird zu Fe3* oxidiert durch
periodischen Eintrag von O,-reichem Oberflichenwasser, das durch
Schmelzwasser eingetragen wurde.

— Charakeeristisch sind massive Karbonatlagen am Top von terminalen
Diamiktiten. Diese werden als Cap-Carbonate (Abb. 7) bezeichnet
und diirften eigentlich nicht in enger Beziehung zu den eiszeitlichen
Sedimenten stehen. Kalke entstehen nur in warmen Gewissern und
sind ein sedimentologisches Problem und werden deshalb auch als
Klimaparadoxon bezeichnet. Sie haben eine Schliisselfunktion im
Verstindnis der Vereisungsereignisse.
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Szenarien der Vereisungsgeschichre

Bedingt durch die Position der Kontinente im dquatorialen-tropischen
Bereich muss mit kriftigen monsunartigen Niederschligen gerechnet
werden. Der CO,-Gehalt der Atmosphire sinkt durch die Regen-Aus-
waschung. Die Folge davon ist eine verstirkte Silikatverwitterung im
kontinentalen Hinterland und eine signifikante Abkiithlung durch den
atmosphirischen CO,-Verlust. Die vulkanischen CO,-Ausgasungen und
metabolisches CO, kénnen den Verlust nicht komplett ausgleichen, so
dass es zu einem gravierenden CO,-Defizit kam. In der weiteren Folge
kam es zu Eisbildungen in den Hochgebirgen, wie heute im Himalaya,
und an den Polen. Der einhergehende Albedo-Effekt, der durch die
wachsenden Schnee- und Eisflichen entsteht, verstirkte noch den Ab-
kithlungseffekt. Der Albedo-Effekt ist die Riickstrahlung von Licht- und
Wirmeenergie in den Weltraum bedingt durch die weiflen Flichen. Man
geht davon aus, dass innerhalb von ca. 1000 Jahren der Planet weitgehend
zugefroren ist (Abb. 6).

In der Hochzeit der Vereisung bedeckte Eis die Ozeane und einen
groflen Teil der Kontinente. Kalkuliert wird eine globale Jahresdurch-
schnittstemperatur (JDT) von ca. -50°C. Die heutige globale JDT be-
trigt ca. 0°C. Auf Grund der Kilte war die Atmosphire extrem trocken,
dhnlich wie man dies heute von Teilen der Antarktis kennt. Es kam zu
einem Stillstand im Anwachsen der kontinentalen Gletscher. Kleine Be-
reiche der Kontinente waren eisfrei und es bildeten sich glaziale Sand-
wiisten mit Diinen und allen anderen Wiisten-Charakteristika. Dieser
klimatische Zustand ist auch zugleich der Scheitelpunke in der Entwick-
lung der Schneeball-Erde. Der endogene Vulkanismus produzierte na-
tiirlich weiterhin CO,, welches nicht durch phototrophe Organismen
(aktive Biomasse) metabolisiert wurde. Ebenso fehlten die Niederschlige,
die das CO, wieder aus der Atmosphire ausgewaschen hitten. Die Ent-
wicklung dieses Zustandes dauerte ca. 10 Millionen Jahre. Die Folge war
ein dramatischer Anstieg des CO, und somit ein beginnender Treibhaus-
effeke. Der Meeresspiegel war erheblich abgesenkt, vermutlich um einige
100 Meter, bedingt durch die massive Eisbildung.

Der Treibhauseffeke fiihrte zu einem partiellen Abschmelzen der Eis-
decke und zur Bildung von Niederschligen, die erst einmal die Aktivitit
der Gletscher wieder mobilisierte. Ein Teil der Ozeanfliche war wieder
eisfrei und verringerte auch den Albedo-Effekt. Die Temperatur stieg
vermutlich innerhalb von wenigen 1000 Jahren rapide an. Dieser Zeit-
raum ist im geologischen Bericht am besten dokumentiert, da die Flief3-
aktivitdt der Gletscher sich in den Sedimenten nachweisen lasst. Drop-
stones und Diamiktite reprisentieren diesen Zustand. Auch die Bildung
der Ikaite/Glendonite fille vermutlich in diesen Zeitraum. Der gra-
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vierende Temperaturanstieg von rund 100° C fiihrte zu einem Klima-
Paradox. Vermutlich war die globale JDT am Ende der Abschmelz-
vorginge +50°C. In diese Phase fillt auch die Bildung von Banded Iron
Formations (BIF).

Dieser schnelle und enorme Temperaturanstieg fithrte zu einer raschen
Kalksteinbildung im flachen Wasser unmittelbar auf den eiszeitlichen
Tilliten und Diamiktiten. Die Kalksteinbildungen werden als »Cap-Kar-
bonate« bezeichnet und stellen ein erhebliches Problem dar (Abb. 7). Sie
finden sich auf allen Kontinenten und markieren das Ende des globalen
Vereisungszyklus. Mittlerweile wissen wir durch eigene Forschungen,
dass die Cap-Karbonate sich in hoch-alkalischen Milieus gebildet haben.
Bedingt durch die massive Silikatverwitterung in der Folge der Ab-
schmelzvorginge und Niederschlige wurden im erheblichen Mafle Kar-
bonat-Tonen und auch divalente (zweiwertige) Kationen in das kiisten-
nahe Meerwasser gespiilt. Ein Teil der Karbonat-lonen wurde auch durch
anaerobe Oxidation von Methan erzeugt. Durch die Auftauprozesse kam
es zu einer Destabilisierung von Methanclathraten in den ehemaligen
Dauerfrostboden. Clathrate sind »Eiskifige« in denen zum Beispiel ein-
zelne Molekiile von Methan gefangen sind. Ein Teil des Methans ent-
wich, ohne zu zerfallen in die Atmosphire und steigerte den Treibhaus-
effekt, der restliche Teil wurde von methanotrophen mikrobiellen
Konsortien metabolisiert. Das dabei freigesetzte leichte >C zeigt sich als
typische Methan-Biosignatur in den Cap-Carbonaten. Ausgasungsphino-
mene sind in den Karbonatkomplexen auch physikalisch als Entgasungs-
rohren sichtbar. Die Cap-Karbonate stellen oft auch den Beginn einer
erneuten Vereisungsphase dar. Mit den Cap-Karbonaten der Marinoan/
Varanger Vereisung vor rund 630 Millonen Jahren wurde allerdings der
Schneeball Erde-Vereisungszyklus beendet.

Wo war das Leben wihrend der Vereisungsphasen?

Eine kritische Frage war und ist, ob es Oasen des Lebens wihrend der
Schneeball- Erde-Situationen gegeben hat. Es lassen sich vermutlich drei
Oasen benennen, an denen das proterozoische Leben tberlebt hat.
Grundsitzlich muss man davon ausgehen, dass die Ozeanflichen nicht
komplett vereist waren und es keinen Kontakt mit der Atmosphire ge-
geben hat. Es gibt neben der klassischen Schneeball Erde-Hypothese
auch die der »Schneematsch-Erde«-Hypothese (:Slush-Ball-Earth()', die

12 A. Micheels and M. Montenari: A snowball Earth versus a shushball Earth: Results
from Neoproterozoic climate modelling sensitivity experiments. Geosphere 4, 401-
410 (2008).
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mehr von offenen Ozeanen ausgeht. Groflere Locher im Eis hat es sicher-
lich gegeben, verursacht durch Gezeitenkrifte. Vergleichbar mit Hohlen-
systemen, die in den durch Licht beeinflussten Eingangsbereichen Oasen
fiir phototrophe Organismen darstellen, gab es Spalten im Ozean-Eis,
durch die Licht eingedrungen ist und wo lokale Inseln mit pflanzlichem
und bakteriellem Leben entstanden sind und kleine Nahrungsketten auf-
gebaut wurden. Diese sehr variablen Oasen hatten vermudlich auch ein
hohes Evolutionspotential bedingt durch allopatrische Isolation. Weitere
Oasen von Biodiversitit stellten Cold Seeps (kalte Fluidaustritte, z. B.
von Methan) und heiffe Hydrothermal-Quellen aus H,S-Fluiden (Black
Smoker, Hot Seeps) dar. Vermutlich werden auch in den tiefen Meeres-
bereichen nicht-phototrophe Mikroorganismen existiert haben, die aller-
dings nicht als Oasen bezeichnet werden kénnen. Die kontinentalen
Bereiche waren sicherlich oberflichlich frei von organischem Leben. Dies
gilt allerdings niche fiir die Tiefe Kontinentale Biosphire, die seit dem
Anbeginn des Lebens in Fluid-fithrenden Gesteinskliiften bis heute exis-
tert.

Der Beginn des »Komplexen Lebens«

Nichts war mehr wie vor den Schneeball-Erde-Situationen. Durch das
Abschmelzen der Gletscher und generell des Meer-Eises wurden grofle
sterile Flichen freigesetzt. Mikrobielles Leben muss sich sehr schnell auf
diesen freien Flichen ausgebreitet haben. Ein Teil hat sicherlich bei der
Bildung der Cap-Karbonate mitgewirke. Allerdings waren die mikrobi-
ellen Konsortien vollkommen andere als vor dem Cryogenium (Abb. 8).
Die Stromartolithe vor der Schneeball Erde Zeit waren komplett anders
aufgebaut als die Mikrobialithe danach (Abb. 8A). Die klassischen prote-
rozoischen Stromartolithe wie Conophyton zeigten eine sehr klare regel-
miflige Schichtung, die auf diinne Biofilme zuriickzufiihren sind. Dieser
Typus bildete vermutlich polysaccharidreiche exopolymere Schleim-
substanzen, die sehr rasch verkalkten, wie wir es heute von wenigen stro-
matolithischen Strukturen aus Sodaseen kennen. Die neoproterzoischen
Post-Schneeball-Erde-Mikrobialithe zeigen eine grobere und dickere
Schichtung. Die stromatolithischen Lagen sind oft thrombolithisch auf-
gebaut (Abb. 8B) im Gegensatz zu den mittelproterozischen Stromato-
lithen. Hier wird vermutet, dass die exopolymeren Substanzen wesentlich
proteinreicher gewesen sind. Die thrombolithische Struktur wird oft
durch Peloide erzeugt, die durch die Verkalkung degradierter protein-
reicher Schleime entstehen. Dieser Wechsel in den Mikrostrukturen der
Stromartolithe ist fundamental und fiir die weitere Entwicklung des kom-
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Abb. 8: Beispiele fur verkalkte mikrobielle Strukturen (Mikrobialithe). Die mikro-
biellen Systeme haben sich in der Folge der globalen Vereisungen fundamental
verandert. (A) Conophyton-Stromatolithe aus dem spéten Proterozoikum (ca.
1 Milliarde Jahre) vor dem Cyrogenium. Es handelt sich um typische fein lami-
nierte, komplexe Stromatolithe, die vermutlich durch die metabolische Tatigkeit
von Cyanobakterien gebildet wurden. In den nacheiszeitlichen Milieus treten
diese Typen nicht wieder auf. (B) Charakteristisches thrombolithisches Geflige aus
Peloiden, wie sie haufig in den Mikrobialithen nach der letzten groBen globalen
Vereisung auftreten. Diese Strukturen entstehen vorwiegend in Protein-reichen
Exopolymeren Substanzen, die von Mikroben gebildet werden. Noonday-Dolomit
(Death Valley, Kalifornien).
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Abb. 9: Kleine Dikinsonia (Vendiobionta) eingebettet in eine sogenannte
sElephant-Skin«-Struktur. Dabei handelt es sich um einen mineralisierten (pyriti-
sierten) Biofilm. Ediacaran, Pangea-Formation, Weiles Meer.

plexen Lebens von grundlegender Bedeutung. Die Biofilme des Neopro-
terozoikums waren vermutlich komplexe Gebilde aus prokaryoten Orga-
nismen und einzelligen tierischen oder pflanzlichen Eukaryoten.

Das Experiment »Vendobionta«

Die Zeit nach dem Cryogenium wird Ediacarium genannt, welches nach
einer ilteren Zeitskala zum sogenannten Vendium gehért. Es umfasst
den Zeitraum von 630-543 Millionen Jahren und reprisentiert das termi-
nale Prikambrium. In dieser Zeit entwickelten sich unter anderem die
modernen Tierstimme. Es war aber auch eine Zeit, in der verschiedene
Organismen-Baupline entwickelt wurden, die allerdings nur kurzfristig
existiert haben und ab dem Einsetzen des Phanerozoikums vor 543 Mil-
lionen Jahren wieder verschwunden sind. Das wichtigste Experiment war
die Entwicklung der >Vendobionta«- oder Ediacara Organismen (Abb. 9),
benannt nach den Ediacara-Hiigeln in Stidaustralien, dem ersten Fund-
ort dieser Organismen. Es handelt sich um fremdartige Organismen, die
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Abb. 10: Pyritisierte groBe, fadenférmige, Sulfid oxidierende Bakteriengemein-
schaften (Beggiatoa-Typ), die sich auf den Sulfat reduzierenden Bakteriengemein-
schaften der >Elephant-Skin¢«Struktur gebildet haben; Ediacaran, Pangea-Forma-
tion, WeiBes Meer. — M. Steiner and J. Reitner: Evidence of organic structures in
Ediacara-type fossils and associated microbial mats. Geology 29, 1119-1122
(2001).

keinen unmittelbaren Bezug zu modernen Bauplinen aufweisen. Aller-
dings haben die Entdecker und urspriinglichen Bearbeiter” geglaubt, es
handele sich um die Stammgruppen der modernen Tiere. Davon ist man
heute vollkommen abgekommen, allerdings mit Ausnahmen, die spiter
etklirt werden. Der Tibinger Paliontologe Seilacher hat 1989 und
1992'4,5 ein alternatives phylogenetisches Modell dazu entwickelt. Nach
sorgfiltiger Analyse des Bauplans der Ediacara Organismen wurde von
ihm das Bauplan-Prinzip des »Pneus< dafiir entwickelt. Die Organismen

13 M. F. Glaessner: The oldest fossil faunas of South Australia. Int. J. Earth Sci. 47,
522-531 (1959).

14 A. Seilacher: Vendozoa — Organismic construction in the Proterozoic biosphere.
Lethaia 17: 229-239 (1989).

15 A. Seilacher: Vendobionta and Psammocorallia: lost constructions of Precambrian
evolution. J. Geol. Soc., London 149, 607-613 (1992).
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Okologie der Vendobionta

Sulfid-oxidierende Bakterien

| sulphat-reduzierende Bakterien

Abb. 11: Okologisches Modell der Vendobionta.

haben in der Tat Ahnlichkeit mit >Luftmatratzen« oder »Steppdecken:
(>quilt). Das Quilt-Prinzip ist eine Apomorphie (kennzeichnendes Merk-
mal) dieser Organismengruppe.

Die phylogenetische Position der Vendobionta ist unbekannt. Der Pa-
laontologe Seilacher sieht Beziehungen zu grofien einzelligen Organismen
(Grofforaminiferen). Allerdings sind die Bauplaniibereinstimmungen
nicht iiberzeugend. Interessant ist die Beobachtung, dass diese Organis-
men offensichtlich einen Teil von mikrobiellen Matten oder Biofilmen
darstellen (Abb. 10, 11). In allen bekannten Fundpunkeen lisst sich eine
enge Bezichung zu Sediment stabilisierenden, flichigen mikrobiellen
Systemen erkennen. Weiter von Bedeutung ist, dass die Vendobionta be-
vorzugt in siliziklastischen Sedimenten auftreten und nicht in karbona-
tischen Systemen — mit einer Ausnahme aus Plattenkalken in Sibirien.®
Die meisten der bekannten Vendobionta-Gemeinschaften sind an flach
subtidale Environments gekoppelt, oft in gut durchliiftetem, bewegtem
Wasser. Die meisten Vendobionta, beispielsweise das Taxon Dikinsonia
(Abb. 9), sind flach und in die mikrobiellen Matten integriert. Diese
Gemeinschaften werden im Ediacara-Typus zusammengefasst. Einige
der Taxa, so etwa Rangea, stehen aufrecht und haben eine Form wie sie

16 D. Grazhdankin: Patterns of distribution in the Ediacaran biotas: facies versus bio-
geography and evolution. Paleobiology 30, 203-221 (2004).
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von Seefedern (Pennatulacea, Octocorallia, Cnidaria) bekannt ist. Sie be-
sitzen eine Art Haftscheibe, mit der sie in den mikrobiellen Matten ver-
ankert sind. Diese Gruppe wurde unter dem Begriff Avalon-Typ zusam-
mengefasst und ist beschrinke auf niederenergetische Fazies des tieferen
Wassers. Es gibt noch eine dritte 6kologische Gruppe, die unter dem
Begriff Nama Biota zusammengefasst wird. Ein wichtiger Vertreter dieser
Gruppe ist Ernietta. Diese findet sich vor allem in Namibia und ist auch
danach benannt. Diese Formen sind konzentriert auf kiistennahe Be-
reiche in kleinen Rinnen und zeigen oft eine dreidimensionale Erhaltung.
Es handelte sich sicherlich um Filterorganismen. Die scheibenférmigen
und auch die 3D-Typen haben vermutlich vom Metabolismus der Mikro-
organismen profitiert.

Die Vendobionta treten das erste Mal vor rund 580 Millionen Jahren
auf, reprisentiert durch die Avalon-Biota vom Mistaken Point in Neu-
fundland. Die jiingsten Funde kennt man aus dem Siiden von Namibia
mit einem Alter von ca. 545 Millionen Jahren. Einige Nachliufer gibt es
noch im unteren Kambrium; ob sie allerdings zu den Vendobionta seznsu
strictu gehdren, ist unklar.

Festzuhalten ist, dass die Vendobionta eventuell eine Schwestergruppe
der Metazoa darstellen. Sicher ist, dass sie keine Stammgruppenvertreter
der modernen Metazoa sind. Das >Experiment« ist an ausgedehnte, gut
entwickelte mikrobielle Mattensysteme gekoppelt, die es in dieser Form
ab dem Kambrium nicht mehr gegeben hat. Immerhin ist es 40 Millio-
nen Jahre lang gelaufen. Es gibt einige wenige den Vendobionta zugeord-
nete Taxa, die moglicherweise doch Stammgruppenvertreter von einigen
Taxa der modernen Metazoa darstellen. Es handelt sich um Kimberella,
die vermutlich den Urmollusken reprisentiert'” und eventuell das Taxon
Ovatoscutum, welches morphologische Ahnlichkeiten mit der Segel-
Qualle Velella aufweist, die zu den Hydrozoa gestellt wird.

Wengan » Embryos«

Ein weiteres interessantes stammesgeschichtliches Experiment sind die
phosphatisierten »Embryos< der Phosphatlagerstitte von Weng'an in
China (Provinz Guizhou)™® (Abb. 12). In dieser Lagerstitte finden sich
unglaubliche Mengen an kleinen Kugeln mit einem Durchmesser von

17 N.]. Butterfield: Hooking some stem-group sworms<”: fossil lophotrochozoans in the
Burgess Shale. Bioessays 28 (12), 1161-1166 (2006).

18 S. Xiao, X. Yuan and A. H. Knoll: Eumetazoan fossils in terminal Proterozoic phos-
phorites? Proc. Natl. Acad. Sci. USA 97, 13684-13689 (2000).
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Abb. 12: Weng'an-Phosphorite (Zentral China). (A) Dicht gepackte >Embryos,
phosphatischer Grainstone. Vermutlich handelt es sich um phosphatisierte groBe
Schwefelbakterien. (B) Typisches multizellulares sEmbryo«-Stadium (rasterelektro-
nenmikroskopisches Bild). (C) und (D) Vermutlich Larvenstadien von frihen
Schwamm-Larven.

0,5 bis 1 mm, die Strukturen unterschiedlicher Zellteilungsstadien auf-
weisen. Die Erhaltung ist teilweise sehr gut und zeigt auch zellulire Reste.
Einige der kleinen Strukturen zeigen charakteristische Spuren von kom-
plexen Schwammlarven und méglicherweise Larven mit einem bilatera-
len Bauplan (Abb. 13). Allerdings sind die bis dato erfolgten Interpreta-
tionen sehr mutig und vernachlissigen vollkommen die taphonomischen
und diagenetischen Prozesse, die zur Erhaltung dieser Organismen ge-
fithrt haben. Auffillig ist das Massenvorkommen dieser rembryonalenc
Stadien, ohne dass adulte (ausgewachsene) Organismen bekannt sind.
Dies kann ebenfalls diagenetische Ursachen haben und mit der Phospha-
tisierung zusammenhingen. Es gibt aber auch eine alternative Moglich-
keit, solche Strukturen zu erkliren. Basierend auf den Arbeiten von
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Abb. 13: A. Parenchymella-Schwamme-Larve mit larvalen kleinen Skleren aus dem
Weng'an Phosphorit. B. Als Vergleich eine Parenchymella-Schwamm-Larve von
Cladorhiza, einem demospongiden Tiefsee-Schwamm. Die Larve besitzt ein hoch
entwickeltes spikuldres Skelett. Es handelt sich hier um die altesten Nachweise
von Schwammfossilien und einer silikatischen Biomineralisation!

Schulz und Schulz aus dem Jahre 2005™ haben Bailey et al. 2007*° eine
alternative Erklirung dieses Massenvorkommens an phosphatisierten
Zellaggregaten geliefert. Sie fithren diese Strukturen auf sehr grof3e, Sul-
fid oxidierende Bakterien der Thiomargarita-Gruppe zuriick. Das char-
mante an dieser Interpretation ist auch, dass diese Bakterien in der Lage
sind, grofle Mengen an Phosphorit zu bilden und in Form, Grofle und
Funktion mit den fossilen Strukturen aus dem Doushantuo (Ediacarium,
580 Millionen Jahre) tibereinstimmen. Man kennt diese Giganten unter
den Bakterien aus sogenannten Upwelling-Zonen der heutigen Ozeane,
die bevorzugt an den Westkiisten durch Auftrieb nihrstoffreicher Tiefen-
wisser auftreten. Eine vergleichbare Situation muss auch fiir die Verhalt-
nisse wihrend des Doushantuo in Zentralchina angenommen werden.

19 H.N. Schulz and H. D Schulz: Large Sulfur Bacteria and the Formation of Phos-
phorite. Science 307, 416-418 (2005).

20 J. K. Bailey et al.: Evidence of gigant sulfur bacteria in Neoproterozoic phosphorites.
Nature 445, 198-201 (2007).
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Folgt man dieser sehr schliissigen Interpretation, so miissen viele der erst
kiirzlich vorgenommenen phylogenetischen Uberlegungen zur frithen
Entwicklung der Metazoa tiberdacht werden. Als gut begriindet bleiben
nur die kleinen Parenchymella-Schwammlarven mit kleinen Skleren als
Spuren frither Metazoa iibrig.

Schwéiimme als basale Tiere

Generell gibt es einen Konsens, dass die Schwimme oder Porifera an der
Wurzel der Metazoa stehen.” Bei den Schwimmen handelt es sich um
aktive Filterorganismen, die durch die Bewegung der Choanocyten-Gei-
seln einen Wasserstrom erzeugen, der durch die Einstrémporen (Ostien)
Nihrstoffe in geloster und partikularer Form ansaugt. Metabolische
Endprodukte werden entweder in Biomineralen recycelt und/oder iiber
das Osculum wieder an die Wassersdule abgegeben (Bernoulli-Kamin Prin-
zip). Schwimme sind histologisch gesehen komplexe Biofilme. Ihre Bio-
masse kann bis zu 60% aus Mikroben bestehen (Abb. 14). Die Mikroben-
Gemeinschaften haben unterschiedliche Funktionen und sind essentiell
fir den Organismus. Vermutlich bestand der Urschwamm aus einem
komplexen Biofilm mit assoziierten Choanoflagellaten. Die mutualis-
tische Gemeinschaft aus Pro- und Eukaryoten war sicherlich der Beginn
eines kontrollierten multizellularen Systems. Dieses System produziert
eine Vielzahl von Biomarkern, deren erste Spuren schon aus dem Altpro-
terozoikum bekannt sind (24-Isopropylcholestan).

Man unterscheidet heute drei groflere Porifera-Typen: Kiesel-
schwimme, Schwimme ohne mineralische Skleren-Dictyoceratida und
Kalkschwimme. Die phylogenetische Position der Kalkschwimme (Cal-
carea) ist unklar, und es gibt Hinweise, dass sie eine Schwestergruppe der
Cnidaria darstellen. Die sklerenlosen Dictyoceratida gehoren in die enge
Verwandtschaft der Demospongiae (Kieselschwimme), die die Mehrheit
der Schwammarten ausmacht. Vermutlich sind die sklerenlosen Dictyo-
certida die basalen Schwimme. Neben diesen beiden Gruppen gibt es die
sogenannten Hexactinellida (Kieselschwimme mit dreiachsigen Skleren),
die sich in der Biologie und Morphologie deutlich von den Demospongiae
unterscheiden. Gemeinsam ist ihnen allerdings eine Reihe von Lipid-
Biomarkern, beispielsweise den >demospongic acids, die eine Apomor-
phie der Kieselschwimme inklusive der Dictyoceratida darstellen. Bei den
Calcarea wird dieser Biomarker nicht beobachtet.

21 J. Reitner and D. Mehl: Monophyly of the Porifera. Verh. naturwiss. Verein Ham-
burg (N.F.) 36, 5-32 (1996).
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Abb. 14: (A) Thalamider coralliner Schwamm Vaceletia (Osprey Reef, Australien).
Es handelt sich um einen der urspriinglichsten Schwamme ohne kieselige Skleren.
Friheste fossile Vertreter dieses Taxons treten erstmals im unteren Kambrium auf
(Archaeocyatha). (B) Es handelt sich um einen bakterienreichen Schwamm mit
einer mikrobiellen Biomasse von ca. 60 %. Im Mesohyl des Schwammes finden
sich komplexe biofilmartige Gemeinschaften von Mikroorganismen. Das Choano-
som wird von Choanocyten gebildet, die enge morphologische Ubereinstimmun-
gen mit den Choanoflagellaten aufweisen. Vaceletia stellt vermutlich einen der
basalsten Metazoa dar. — J. Reitner: Coralline Spongien. Der Versuch einer phylo-
genetisch-taxonomischen Analyse. Berliner geowiss. Abh., Reihe E, 1, 352 p., (1992).
G. Worheide: A hypercalcified sponge with soft relatives: Vaceletia is a keratose
demosponge. — Molecular Phylogenetics and Evolution 47, 433-438 (2008).
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Interessant sind die unterschiedlichen Biominerale, die von den
Schwimmen gebildet werden. Alle Kieselschwimme haben intrazellulir
gebildete Skleren aus amorphen SiO,, allerdings in unterschiedlicher
Symmetrie. Das verantwortliche Matrizenprotein gehort zu proteoly-
tischen (eiweiffabbauenden) Enzymen der Cathepsine. Eine modifizierte
Form davon wird als Silicathein bezeichnet und spielt bei der Skleren-
bildung bei den Demospongiae cine zentrale Rolle.** Bei den Hexactinel-
lida spielen verwandte, allerdings noch nicht bekannte Proteine eine
steuernde Rolle. Neben den Kieselskleren kénnen von den Demospongiae
auch kalkige Basalskelette ausgeschieden werden. Eine wesentliche Rolle
dabei spielt das Enzym Carboanhydrase, welches die intrazellulire Alka-
linitdt steuert. Die dabei entstehenden Karbonationen reagieren mit
Ca**-Ionen zu Kalziumkarbonat.”

Schwimme sind vermutlich die ersten Metazoa mit einer enzymatisch
gesteuerten Biomineralisation, einer der wichtigsten genetischen Neu-
erwerbungen des spiten Prikambriums und unerlisslich fir die Ent-
wicklung der modernen Metazoa-Gruppen. Die ersten morphologisch
erkennbaren Schwimme sind als sog. Parenchymella-Larven aus den
Weng an-Phosphoriten bekannt (Abb. 13)**. Vermutlich handelte es sich
um freischwimmende kleine demospongide Schwimme. Erste fossile
Schwammbkrusten sind von den Cloudina-Mounds in Namibia bekannt.”
Die ersten hexactinelliden Schwimme kennt man aus dem spiten Pri-
kambrium. Dictyoceratide Schwimme haben nur ein diirftiges Erhal-
tungspotential, und vermutlich sind die frithkambrischen Archacocyatha
verkalkte Dictyoceratida. Kalkschwimme treten das erste Mal im unte-
ren Kambrium auf.

Cloudina-Rohren, der Beginn der kalkigen Biomineralisation

Der prikambrische Fossilbericht tiber Porifera ist auflerordentlich schlecht
und beschrinke sich auf sehr wenige Funde. Am deutlichsten sichtbar

22 K. Shimizu, J. Cha, G. D. Stucky and D. E. Morse: Silicatein o.: Cathepsin L-like
protein in sponge biosilica. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 95, 6234-6238 (1998).

23 Chia-Wei Li, Jun-Yuan Chen, and Tzu-En Hua: Precambrian Sponges with Cel-
lular Structures. Science 279, 879-882 (1998).

24 J. Reitner and G. Worheide: Non-Lithistid fossil Demospongiae — Origins of their
Palacobiodiversity and Highlights in History of Preservation. In: J. N. A. Hooper
and R. Van Soest (Eds.): Systema Porifera: A Guide to the Classification of Sponges.
New York: Kluwer 2002, S. 52-68.

25 S. W Grant: Shell structure and distribution of Cloudina, a potential index fossil for
the terminal Proterozoic. Amer. J. Science 290-A, 261-294 (1990).
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Abb. 15: Cloudina, der erste verkalkte, wurmartiger Organismus der Erdgeschichte,
Ediacaran ca. 550 Millionen Jahre, stdliches Namibia. (A), (B). Langsschnitte durch
die verkalkte Rohre. (C) Rohrenquerschnitt.

wird jedoch das neoproterozoische Biomineralisationsereignis am Roh-
renorganismus Cloudina (Abb. 15).>° Die Cloudina-Rohre hat eine spezi-
fische Form, die sehr an die Rohren moderner Pogonophoren (Vestimen-
tifera) erinnert, die man von Cold Seeps und hydrothermalen Quellen
kennt. Es handelt sich dabei um Organismen, die in Symbiose mit che-
mosynthetischen Bakterien leben, die entweder H,S oder Methan konsu-
mieren. Cloudina ist ein diverses Taxon, und mehrere Arten sind bekannt.
Es gibt an Weich- und Hartb6den angepasste Formen, wobei die Hart-
boden-Bewohner die urspriinglichsten sind. Am besten bekannt sind
diese Organismen aus Cold Seep-Karbonaten in Namibia. Es handelt
sich hier nicht um Methan-Seeps, sondern um vermutich Ca**-reiche
Grundwisser, die in das damals herrschende, hoch-alkalische, marine
Milieu ausgetreten sind, wie man dies in vergleichbarer Weise vom Mono

26 J. P. Grotzinger, W. A. Watters and A. H. Knoll: Calcified metazoans in thrombo-
lite-stromatolite reefs of the terminal Proterozoic Nama Group, Namibia. Paleobio-
logy 26, 334-359 (2000).
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Lake in Kalifornien und vom Van See im 6stlichen Anatolien kennt. Ver-
mutlich sind die chemischen Ungleichgewichte an den untermeerischen
Quellen verantwortlich fiir die Entwicklung der enzymatisch gesteuerten
Biomineralisation. Es muss hier zhnlich wie bei der Schwamm-Biominera-
lisation grundsitzlich von einer Kationen-Detoxifikation (Entgiftung)
ausgegangen werden. Hohe Gehalte an intrazellurirem Kalzium (mehr
als 10 mol/l) sind problematisch, so dass die Kalziumionen in unlés-
lichen Salzen wie CaCOj neutralisiert werden mussten oder tiber einen
anderen Weg, etwa iiber Proteine der Calmodulin-Gruppe, abgefiihrt
wurden. Grundsitzlich ist davon auszugehen, dass der globale Kalzium-
Gehalt in den Ozeanen nach dem Cryogenium erheblich angestiegen ist
auf Grund der intensiven Verwitterung von Ca-Silikaten auf dem konti-
nentalen Hinterland. Die Organismengruppe um Cloudina stellt zusam-
men mit den Schwimmen den Beginn der genetisch gesteuerten Bio-
mineralisation dar. Neben dem Urmollusken Kimberella stellt Cloudina
den einzigen sicheren fossilen Nachweis triploblastischer Organismen im
spaten Prikambrium dar. Cloudina ist auf karbonatische Fazies be-
schrinkt und kommt parallel mit den Vendobionta vor. Neben den Clou-
dina-Réhren gibt es im gleichen Biotop noch andere verkalkte Organis-
men, unter dem Begrift Namacalathus und Namapoikia, die vermutlich

Basalskelette von Demospongien darstellen.>¢27

»Agronomische Revolution« und der Beginn des Phanerozoikums

Das Ediacarium war noch eine Zeit, die von komplexen flichigen mikro-
biellen Mattensystemen dominiert war, und zwar in fast allen flach-
marinen Biotopen. Dies gilt sowohl fiir die siliziklastischen als auch fiir
die karbonatischen Ablagerungsmilieus. Am deutlichsten ist die Wechsel-
wirkung zwischen basalen multizellularen Organismen und Biofilmen in
den Vendobionta-Gemeinschaften zu sehen. Die Porifera stellen eben-
falls ein urspriinglich komplexes Biofilmsystem dar, das sich aus ben-
thischen Mattensystemen heraus entwickelt hat.

Am Ende des Neoproterozoikums kommt es zu einer weiteren und
folgenreichen Innovation. Wurmihnliche Metazoa entdecken als Nah-
rungsquelle das Innere von Sedimenten, die oft reich an organischen
Stoffen sind und Partikel oft von Biofilmen tiberzogen sind. Es kommt
zu einer vertikalen Bioturbation und somit zur ErschliefSung einer neuen

27 R.A. Wood, J. P. Grotzinger and J. A. D. Dickson: Proterozoic Modular Biomine-
ralized Metazoan from the Nama Group, Namibia. Science 296, 2383-2386
(2002).
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AGRONOMISCHE REVOLUTION
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Abb. 16: Okologiewechsel am Ende des Ediacaran. Metazoa erschlieBen sich eine
neue Nahrungsnische, das Sediment. Seilacher und Pfliger (1994) bezeichneten
diesen Okologiewechsel als >Agronomische Revolution«. Mit diesem Prozess wird
die moderne 6kologische Welt des Phanerozoikums eingeleitet. — Siehe FuBnote 28

Nahrungsnische (Abb. 16). Seilacher und Pfliiger haben 1994?* den Be-
griff der »agronomic revolution« fiir diesen Prozess eingefiihrt, der in ex-
zellenter Weise den Wechsel von den prikambrischen Lebenswelten zur
phanerozoischen Welt dokumentiert. Durch die intensive Bioturbation
wurde das Okosystem der Vendobionta zerstort und die Darm tragenden
Organismen mit Mund und After konnten neue Nahrungsnischen nut-
zen. Dies ist vermutlich der eigentliche Grund fiir die folgende sogenannte
»Kambrische Explosions, dem rapiden Anstieg der Diversitit der Meta-
zoen auf Kosten mikrobiell gestiitzter Systeme.

28 A. Seilacher and F. Pfluger: From biomats to bentic agriculture: a biobistoric revolu-
tion. In: W. E. Krumbein, D. M Paterson and L. J. Stal (Eds.): Biostabilisation of
Sediments. Oldenburg: Bibliotheks- und Informationssystem der Carl von Os-
sietzky Universitit Oldenburg 1994, S. 97-105.
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Resiimee

Die globalen Vereisungsphasen — Schneeball-Erde-Situationen — haben
im Prikambrium fundamentale Verinderungen der Okosysteme zur
Folge gehabt. Dies gilt sowohl fiir die Huron-Vereisung vor rund 2,5
Milliarden Jahren, mit der die Sauerstoff-Atmosphire eingeleitet wurde,
als auch fiir die neoproterozoischen Vereisungen (Kaigas, Sturtian, Mari-
noan), in deren Folge sich die Vendobionta und die modernen Metazoen
Baupline entwickelten. In beiden Fillen kommt es auch zu einer gravie-
renden Umgestaltung in der Dominanz der mikrobiellen Systeme. Nach
der Huron-Vereisung kommt es zu einer enormen Entwicklung von cya-
nobakteriell-dominierten Biofilmen, die oft rasch verkalkten (Stromato-
lithe).

Nach den Vereisungen des Cryogeniums entwickelten sich hochkom-
plexe Biofilme, die oft eukaryotische Zellen als symbiontische Partner
hatten. Der Porifera-Bauplan hat sich vermutlich aus solchen Gemein-
schaften entwickelt. Aufferdem kommt es zu einer Modifizierung in der
Zusammensetzung der exopolymeren Schleimsubstanzen und somit zur
Bildung thrombolithitischer Mikrobialithe, und eine weitere wichtige
okologische Innovation ist die Entwicklung von Vendobionta-Gemein-
schaften in und auf mikrobiellen Matten.

In der Zeit nach der letzten globalen Vereisung kam es auch zu einer
fundamentalen Umgestaltung der Ozeanwasser-Chemie. Der Kalzium-
Gehalt im Ozeanwasser stieg erheblich auf die heute bekannten Werte an
und erzeugte vermutlich einen physiologischen Stress, der zu gesteuerter
Biomineralisation fiihrte. Der R6hrenorganismus Cloudina ist der erste
Eumetazoa mit einem Kalkskelett. Die Haufigkeit dieser Organismen an
untermeerischen, kalziumreichen Grundwasseraustritten bestitigt die
Vermutung, dass die Entwicklung der Biomineralisation an biogeo-
chemische Ungleichgewichte gekoppelt war.

Der Ursprung der modernen Tierstimme liegt nach heutiger Sicht-
weise in der Epoche des Ediacariums. Méglicherweise ist der Porifera-
Bauplan schon im Proterozoikum entwickelt worden. Es gibt allerdings
eine Diskrepanz zwischen den modernen molekularen Uhren und dem
Auftreten von Fossilien moderner Tierstimme. Mit Sicherheit lassen sich
im Ediacarium frithe Mollusken (Kimberella), Ringelwiirmer (Cloudina),
Hydrozoa (Ovatoscutum) und Schwimme nachweisen. Inwieweit die
phosphatisierten »Embryos< des Doushantuo Metazoa sind, ist unklar. Es
spricht viel dafiir, dass es sich dabei um phosphatisierte grofSe Schwefel-
bakterien handelt.

Die moderne Welt des Phanerozoikums wird durch die »Agrono-
mische Revolution« eingeleitet. Das Sediment wird von vielen Eumetazoa
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als Nahrungsquelle entdeckt. Es kommt zur vertikalen Bioturbation und
damit zur kompletten Umgestaltung der sedimentiren Milieus.

Im Phanerozoikum beschleunigt sich die Entwicklung der Arten ra-
sant, aber unterbrochen von fiinf grofleren Aussterbe Ereignissen. Diese
haben aber keine gravierenden Folgen gehabrt fiir die Vitalitdt des gesam-
ten Planeten — auch wenn Viele einwerfen werden »Aber die Saurier sind
doch ausgestorben...«. Die Vogel sind die Nachfahren der Dinosaurier
und erinnern an diese viele Millionen Jahre herrschende Gruppe von
Echsen. Am nachhaltigsten ist allerdings die Entwicklung und Evolution
der Pflanzen im Phanerozoikum ohne die moderne Welt ein anderes Ge-
sicht hiitte — aber das ist anderes nicht minder faszinierendes Thema. —
Eine »Schneeball Erde« hat es im Phanerozoikum zum Gliick nicht wie-
der gegeben.
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