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Kapitel 1

Theorie der Entwicklung des
Organismus

1.1 Historische Entwicklungstheorien

1.1.1 Statisches Organismuskonzept

Ausgehend vom Kenntnisstand der frithen Neuzeit mussten einem die Orga-
nismen als statische, unverdnderliche Einheiten vorkommen. Jeder konnte bei
seinen eigenen Nachkommen beobachten, dass sie bis auf einige wenige Ab-
weichungen eine Mischung aus den Merkmalen von einem selbst und seinem
Geschlechtspartners bestanden. Auch konnte man beobachten, dass nur glei-
che Einheiten in der Lage sind, sich fortzupflanzen. Es ist zwar moglich man-
che sich stark dhnelde Organismen zur erfolgreichen Fortpflanzung zu bewe-
gen. Die aus dieser Anstrengung entstandenen Nachkommen tragen aber zu
meist irgendwelche Méngel, die ein Weiterbestehen solcher Linien unméglich
macht. So sind etwa die Nachkommen von Pferd und Esel (Maultiere) steril.
Neben diesen offensichtlichen Einsichten war der Kenntnisstand iiber die An-
zahl, den Aufbau und die Funktion der unterschiedlichen Organismen duflerst
beschriankt. Somit begann die Wissenschaft der Organismen (Biologie) wie
alle Naturwissenschaften mit dem Sammeln und Ordnen von Phénomenen,
sprich Organismen. Ein erstes recht einheitliches Ordnungskonzept wurde von
dem schwedischen Naturforscher Karl von LINNE im 18. JH. vorgelegt. Er
ordnete die groflen Landpflanzen nach ihren unterschiedlichen Geschlechtstei-
len (Bliiten). Die Bliiten der meisten Landpflanzen sind relativ gleichférmig
aufgebaut. Sie bestehen aus sogenannten Kelchbléttern, in deren Schutz sich
die Bliite entwickelt, aus den Bliitenbldttern, den Staublittern (ménnliche

11



Geschlechtsteilen) und dem Fruchtknoten (weibliche Geschlechtsteile). Aus
der Anordnung, der Form und der Anzahl dieser Elemente leitet sich das
Ordnungsschema ab.

Kelchblétlttlar
Fruchtknoten

Abbildung 1.1: Angiospermenbliite

Was fiir die Bliitenpflanzen funktioniert, geht prinzipiell auch fiir alle anderen
Organismen. Die Aufgabe ist nur: finde ein Merkmal, das von moglichst vielen
Organismen besessen wird. Von dort aus gelangt man mit moglichst vielen
dichotomen (sich gabelnde) Alternativen in einer baumartigen Verzweigung
zu den einzelnen Organismen.

Das Modell ist kein Herkunftsmodell. Es ist auch nicht beabsichtigt, da die
Arten als unwandelbar angesehen wurden und somit auch nicht auseinan-
der hervorgehen konnten. LINNEs Auffassung geriet aber schon damals ins
Wanken. Die ihm bekannten Ergebnisse der menschlichen Ziichterpraxsis ver-
anlassten ihn, einen Ubergang von einer Art zur anderen nicht mehr auszu-
schliefen.
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Abbildung 1.2: Ordnungschema mit dichotomen Verzweigungen
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1.1.2 Bereitstellung der Vorraussetzungen fiir ein Ent-
wicklungsmodell

Durch die vergleichenden anatomischen Untersuchungen an Tieren, durch die
immer groBer werdende Anzahl an Funden versteinerter Lebewesen (Fossili-
en) wuchs die Erkenntnis, dass eine sinnvolle Erkldrung dieser Formen nur
durch eine Abstammungstheorie der Organismen moglich wire.

Eines der grofiten Hindernisse fiir eine Abstammungstheorie war der Mangel
an Entwicklungszeit. Noch im 18. Jh. wurde das Alter der Erde aus den der
Menschheit bekannten historischen Zeugnissen bestimmt. Die &ltesten his-
torischen Spuren stammten aus den Uberresten der Hochkulturen im nahen
und mittleren Osten und als iiberliefertes geschichtliches Relikt, die Bibel.
Das aus diesen Kenntnissen gewonnene Alter der Erde betrug zwischen fiinf
und zehntausend Jahren. Erst mit der Etablierung der Geologie im spéten
18. und frithen 19. Jh. wurde die Altersbestimmung der Erde abgekoppelt
von dem Alter der menschlichen Hochkulturen.

Die Geologie entwarf eine Entwicklungstheorie von der Verdnderung der Erd-
oberflache. Sie besagt, dass die Verdnderung der Erdoberfliche auf einen
bestdndigen Auf- und Abbau von Gesteinsschichten beruhe. Der Aufbau
geschehe zum einen durch Ergussgestein vulkanischen Ursprungs und zum
anderen aus Sedimentation von feinen Gesteinspartikeln, wie etwa Sand,
durch Wind und Wasser. Der Abbau geschieht durch Gesteinserrosion mittels
Wind, Wasser und Sonne. Weiterhin wurde angenommen, dass die Ablaufe
von Sedimentation und Errosion, die aktuell geschehen, auch die Abldufe zu
fritheren Zeiten waren. Mittels dieser Hypothese erschien es moglich, aus der
Schichtdicke eines Sediments auf die Zeit zu schlieflen, die fiir sein Entstehen
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bendtigt wurde. So wurden aus einigen tausend Jahren fiir die Erdentwick-
lung einige Millionen Jahre bis zur Mitte des 19. Jh..

Neben der Bereitstellung langer Entwicklungszeitraume begann man auch die
Zuchtpraxis in der Landwirtschaft zu verdndern. War es bis weit ins 18. Jh.
iiblich, die ziichterischen Erkenntnisse miindlich und lokal weiter zu reichen,
so begann man im spéten 18. und frithen 19. Jh. Zuchtbiicher einzufiihren,
die die Zuchtergebnisse festhielten und somit einen dokumentierten Einblick
in die Variabilitdt von Organismen zulief.

1.1.3 Zwei konkurrierende dynamische Modelle

Die Ursache fiir das Dasein der Organismen im statischen Modell wurde all-
gemein einem Schopfungsakt zugeschrieben, der zu meist nicht durch natiirli-
che Phanomene erklarbar war. Der nicht natiirliche Ursprung lief§ sich auch
leicht aufrecht erhalten, da er nur am Anfang der Entwicklung vorhanden
sein muss. Alles Nachfolgende ist unverinderbar festgelegt und braucht da-
her keine aussernatiirliche Ursache fiir sein Weiterbestehen. Anders bei ei-
nem dynamischen Modell: hier muss die Entwicklung besténdig vorangetrie-
ben werden. Somit muss auch eine permanent vorhandene Ursache fiir den
weiteren Werdegang vorhanden sein. Eine solche Ursache kann entweder im
Organismus selbst liegen, von auflen auf ihn einwirken, oder aus einer Kom-
bination aus beidem bestehen. Die beiden Entwicklungsmodelle aus dem 19.
Jh., die die groBite Verbreitung fanden, betonen jeweils nur den einen der
moglichen Aspekte.

LAMARC und die Psychologie der Organismen

LAMARC war ein franzosischer Naturgelehrter und Chef des Pariser Bo-
tanischen Gartens. Er veroffentlichte zu Anfang des 19. Jh. eine Entwick-
lungstheorie, die die Entwicklungsursache fast ausschliefSlich in den Organis-
mus verlegte. Er unterstellte den Organismen einen Willen zur Verdnderung,
der die Daseinsbedingungen verbessern sollte. So wiirden etwa Landpflanzen
einen Sténder entwickeln wollen, um ihre Erndhrungsbedingungen zu ver-
bessern, oder das klassische Beispiel, die kurzhalsigen Vorfahren der Giraffe
wiirden ihre Hélse verldngert haben wollen, um an das bessere Blattwerk
der oberen Baumregionen zu gelangen. Verlegt man aber die Triebfeder der
Entwicklung in das Wollen des einzelnen Organismus, so kann man keine ein-
heitliche Entwicklung der gesamten Gruppe garantieren. Um dieses Manko
aufzuheben, unterstellte LAMARC, dass sich das Leben nach einem einheitli-
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chen Schema entwickeln wiirde. Die {ibergreifende Triebfeder der Entwicklung
wiére eine Erhohung der Komplexitdat der Organismen.

Mensch

Grad der Komplexitéat

Einzeller

Zeit
Zeitschnitt

Abbildung 1.3: Komplexitiatsentwicklung der Lebewesen nach LAMARCK

Nach seiner Vorstellung (siche Abb. 1.3) entsteht stdndig neues Leben aus an-
organischer Materie. Dieses neu entstandene Leben befindet sich am Anfang
auf der niedrigsten Komplexitéitsstufe als Einzeller. Sein weiterer Entwick-
lungsweg fiihrt ihn iiber diverse mehrzellige Daseinsstadien bis zur komple-
xesten Stufe, den Menschen. Diese Entwicklungsdynamik sprengt nun den
alten von LINNE gebrauchten Artbegriff, den der Morphospezies. LAMARC
bedient sich vielmehr des von BOUFFON entwickelten Artbegriffes, der alle
Organismen zu einer Art zusammenfasst, die in der Lage sind miteinan-
der fortpflanzungsfiahige Nachkommen zu erzeugen. LAMARCs Theorie hat
aber zwei gravierende Probleme. Das erste Problem ist, dass die Herkunft des
Drangs der Organismen nach der Erhéhung ihrer Komplexitéit nicht angeb-
bar war. Das andere viel gewichtigere Problem war, dass seine Theorie keine
Abstammungstheorie war. Die strikte Trennung der Entwicklungslinien der
einzelnen Organismen widersprach sowohl der ziichterischen Praxis als auch
der nahe liegenden Interpretation des Zusammenhangs fossiler mit rezenten
Organismen. Mit dem Fehler, keine Abstammungstheorie zu sein, war die
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alternative Entwicklungstheorie, diejenige von DARWIN und WALLACE,
nicht ausgestattet.

DARWIN und WALLACE und die Ziichteranalogie

Die zur LAMARCschen konkurrierende Theorie war die von DARWIN und
WALLACE. Sie wurde etwas spater entwickelt und besagt, dass die Entwick-
lung des Organismus durch die Umwelt getrieben wird. Der Mechanismus soll
analog dem der Ziichtung von Nutzorganismen durch den Menschen funktio-
nieren. Aus der Menge an Nachkommen, die Nutzorganismen aufweisen, wer-
den nur solche zur Fortpflanzung zugelassen, die dem Ziichter genehme Merk-
male aufweisen. Die Rolle des auslesenden Ziichters soll bei dieser Theorie die
Natur iibernehmen. Dieser Ausleseprozess solle dergestalt ablaufen, dass vi-
tale Populationen immer mehr Nachkommen erzeugen, als in einer gegebenen
Umwelt iiberlebensfihig sind. Durch die Knappheit der Ressourcen werden
immer diejenigen den besten Reproduktionserfolg haben, die mit den vor-
handenen Ressourcen am sparsamsten umgehen. Ergebnis dieses Prozesses
soll die Anpassung der Organismen an die Umwelt sein. Durch Mechanismen
wie Isolation und eine damit einhergehende Verdnderung der Umwelt kénnen
sich vormals gemeinschaftlich entwickelte Populationen so weit trennen, dass
sie nicht mehr fahig sind, fortpflanzungsfdhige Nachkommen untereinander
zu erzeugen. Diese Theorie ist somit eine Abstammungstheorie, die durch
auBerhalb des Organismus liegenden Faktoren (Umwelt) die Entwicklung der
Organismen vorantreibt.

1.1.4 Koexistenz der Theorien

DARWINSs Theorie erfuhr eine zwiespéltige Rezeption. Als Abstammungsleh-
re erlebte sie eine breite Anerkennung in den verschiedenen Teildisziplinen der
Biologie. Andererseits wurde aber auch schnell auf die Defizite der Theorie
verwiesen. Neben vielen Detailkritiken schélten sich zwei Hauptkritikpunkte
heraus:

1. Sie erklédrt nicht, wie es zur Aufspaltung in Arten kommt

2. Sie ist nicht in der Lage zu erkldren, wie eine kleine Verbesserung sich
innerhalb einer Population durchsetzen kann.

Punkt zwei konnte im Laufe der letzten 150 Jahre entkréiftet werden, wohin-
gegen Punkt eins nach wie vor als Kritik bestehen bleibt.
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Der Kritikpunkt zwei leitet sich ab aus der Annahme, die iiber die Vererbung
der Merkmale zu DARWINSs Zeiten bestand. Man nahm damals an, dass sich
die Merkmale bei der Vererbung vermischen wiirden. Am Beispiel der Ver-
erbung von Bliitenfarben ldsst sich diese Annahme leicht erkldren. Nehmen
wir an, es entstiinde in einem Heer weissbliitiger Pflanzen durch Zufall eine
schwarzbliitige. Diese Farbe wére selektiv von Vorteil. Wiirde das schwarze
Individuum sich mit den weilen paaren, so wiirden unter der Verschnitthy-
pothese graue Nachkommen entstehen. Auch wenn dieser Nachkomme einen
Selektionsvorteil gegeniiber den Weilen hétte, wiirde dieser bei der néchs-
ten Paarung erneut gemindert werden, da die weit {iberwiegende Anzahl der
potentiellen Partner weif ist. Schlussendlich wére die schwarze Farbe trotz
Selektionsvorteil wegen des Gesetzes der grofien Zahl von Weif§ geschluckt
worden.

Dass sich die Vererbung von Merkmalen nicht geméafl der Verschnitthypothese
verhilt, wurde in mehreren Etappen aufgekldrt. Die erste Hiirde wurde in
etwa zur selben Zeit wie DARWINs Veroffentlichung gelost.
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Abbildung 1.4: MENDELscher Erbgang (intermediér)

Ein bohmischer Benediktiner Pater namens Gregor MENDEL unternahm in
seinem Klostergarten Vererbungsexperimente an der gewohnlichen Erbse. Er
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Tabelle 1.1: Paarungswahrscheinlichkeiten

Merkmalsauspragungen | Wahrscheinlichkeiten
schwarz pp
grau Pq+qp =2pq
weifl qq

konnte zeigen, das Merkmale wie die Bliitenfarbe sich nicht mischen sonder
als Pakete vererbt werden. Abb. 1.4 zeigt eines der Experimente. Obwohl die
Nachkommengeneration F1 die These der Vermischung stiitzen wiirde, zeigt
die Nachkommengeneration F2 das wieder die einzelnen Farben rein erhalten
werden. Auch das Riickkreuzen der F1 Generation mit der Elterngeneration
P1 ergibt erneut die reine Farbe. Dieses Ergebnis lédsst sich nur erkléren,
wenn man annimmt, dass die Farben als Einheiten vererbt werden.

Diese Einsicht in die Vererbung wurde aber erst 30 Jahre nach ihrer Entde-
ckung zum Allgemeingut der Biologie. Mittels dieser Erkenntnis gelangten
unabhéngig von einander zwei Wissenschaftler zur Formulierung, wie sich
Merkmale in einer Population verteilen (HARDY ein englischer Mathema-
tiker und WEINBERG ein deutscher Biologe). Die GesetzméBigkeit, die sie
aufstellten, besagt, dass sich bei Abwesenheit von Selektion und unter der
Voraussetzung zufilliger Paarung die Haufigkeiten von Merkmalen in einer
Population sich nicht verschieben.

Vorausgesetzt ein Merkmal (Bliitenfarbe) hitte zwei Auspragungen (schwarz
und weif}). Die relativen Haufigkeiten dieser Auspriagungen wéren p fiir schwarz
(A) und ¢ fiir weif (a). Die Summe der relativen Haufigkeiten ist dann:

p+qg=1 (1.1)

In jedem Organismus sind die Merkmalsauspragungen eines Merkmals dop-
pelt vorhanden (doppelter Chromosomensatz). Bei der Erzeugung der Ge-
schlechtszellen werden die unterschiedlichen Merkmalsauspriagungen getrennt.
Angenommen beide Auspriagungen wiirden zufillig in die néchste Generation
vererbt, dann sind die Wahrscheinlichkeiten der verschiedenen Kombination
gleich dem Produkt der Einzelwahrscheinlichkeiten. In unserem Fall sind die
Wahrscheinlichkeiten gleich der Haufigkeiten. Die Wahrscheinlichkeit, dass
schwarz auf schwarz trifft ist also p e p. Die weiteren Wahrscheinlichkeiten
sind in Tabelle 3.1 aufgelistet
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Die Summe aller moglichen Kombinationen muss auch wieder gleich eins sein.
Die Haufigkeit der Auspriagung A (schwarz) in der nichsten Generation ist
demnach:

pp ="+ Dpq (1.2)

Setzt man Beziehung (1.1) in (1.2)ein, so erhélt man:

pp=p"+pg=p"+p(l—q)=p (1.3)

Die Merkmalshédufigkeiten (moderner ausgedriickt: Genfrequenzen) werden
somit durch die Paarung nicht verdndert. Tritt eine Verédnderung der Hiufig-
keiten auf, so muss Auslese stattgefunden haben. Mittels des HARDY WEIN-
BERG Gesetzes kann man die Selektion {iber die Dynamik der Genfrequen-
zen modellieren. Das HARDY WEINBERG Gesetz ist der Ausgangspunkt
fiir eine neue Disziplin innerhalb der Biologie, die Populationsgenetik.

1.2 Synthetische Theorie

Die Vereinigung der DARWINschen Evolutionstheorie mit der Populations-
genetik in den 40 ziger und 50 ziger Jahren des vorigen Jh. fithrte zu der noch
heute weit verbreiteten Basistheorie iiber organismischen Wandel in der Bio-
logie, zur Synthetischen Theorie. Durch die MENDELsche Vererbungstheorie
konnte eines der grofiten Probleme der DARWINschen Evolutionstheorie be-
seitigt werden. Diese Vererbungslehre zeigt, wie selektiv positive Merkmale
trotz ihrer verschwindend geringen Frequenz beim zufélligen Neuentstehen
erhalten bleiben. Das aus der MENDELschen Vererbungstheorie abgeleitete
HARDY-WEINBERG Gesetz bietet dariiber hinaus die Moglichkeit, Evolu-
tionsprozesse zu quantifizieren und damit vorhersagbar und empirisch testbar
zu machen.

Merkmale der SYNTHETISCHEN THEORIE sind:

e Die Entwicklungseinheiten sind die Merkmale mit ihrer physischen Ver-
treter in den Genen von untereinander fortpflanzungsfahigen Individu-
en (Population) bezeichnet als Genpool.

e Die Variation der Gene geschieht ungerichtet und zeitlich zuféllig, ent-
weder durch Mutation oder durch Mechanismen der Rekombination
wie Cross Over.
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e Die Selektion greift wie der menschliche Ziichter von auen (Umwelt)
in die Population ein und verdndert Merkmale entweder direktional
(in bestimmte Richtungen), stabilisieren (Entwicklungsstillstand) oder
notwendig fiir die Artbildung disruptiv (siche Abb. 1.5).

e Es gibt einen Unterschied zwischen den vorhandenen Merkmalsauspragun-

gen (Genotyp) und ihrem Erscheinungsbild im Organismus (Phéno-
typ) (z.B. Dominant Rezessiver Erbgang bei dem die Farbe Weif} zwar
im Erbgut vorhanden sein kann, aber durch die Merkmalsauspriagung
Schwarz tiberdeckt wird).

direktional stabilisierend disruptiv

Abbildung 1.5: Mégliche Entwicklungsrichtungen einer Population im Rah-
men der SYNTHETISCHEN THEORIE

1.3 Kritik an der Synthetischen Theorie

Neben der ungeklarten Vererbungsfrage hatte und hat die auf der Ziichter-
analogie beruhende SYNTHETISCHE THEORIE noch weitere Erklarungs-
probleme. Die Begriindung fiir die Artbildung wére hier anzufiihren. Da bei
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der Synthetischen Theorie die Entwicklung immer von auflen angestofien
wird, muss fiir die disruptive Selektion eigentlich immer davon ausgegan-
gen werden, dass sich widersprechende Umwelteinfliisse gleichzeitig herrschen
miissen, wie warm und kalt oder feucht und trocken. Da dies aber meist
sachlogisch nicht moglich ist, wird als Hilfskonstruktion von einer raumli-
che Isolation von Subpopulationen ausgegangen, die nach der Isolation un-
terschiedlichen Umwelten ausgesetzt sind. Diese Hilfskonstruktion mag fiir
Landbedingungen wegen der stark unterschiedlichen Umweltbedingungen,
den Wanderbewegungen tierischer Organismen und den grofien geologischen
Veranderungen wie Vulkanausbriichen, Erdbeben und Kontinentaldrift gel-
ten, fiir Lebewesen, die in den Ozeanen leben, kann dies aber nicht zutreffen.
Andererseits ist es aber nicht anzunehmen, dass in diesen Bereichen keine
Artbildung stattgefunden haben soll.

Abbildung 1.6: Organismuskonzept der SYNTHETISCHEN THEORIE

In der SYNTHETISCHEN THEORIE kommen keine Organismen vor; oder
anders formuliert, der Organismus ist lediglich Hiille oder Tréagermasse fiir
Merkmale, die mehr oder weniger sichtbar fiir die Umwelt sind. Die Umwelt
verdndert durch den Reproduktionserfolg einzelner Merkmale deren Zusam-
mensetzung in der Population.
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Ein solcher Organismus ist ein reines Kunstprodukt. Dies kann alleine schon
aus der Tatsache abgeleitet werden, dass fiir die wenigsten Merkmale eine
physikalische Reprasentanz (Gen) existiert. Da Gene immer nur fiir Eiweifle
kodieren, gibt es auch nur einzelne Gene fiir Merkmale, die aus Eiweiflen,
bestehen wie z.B. Farben oder Strukturproteine. Bei allen anderen Merkma-
len sind viele Gene und verschiedene Teilbereiche des Organismus mit ihrer
Erzeugung beschéftig. D.h. fast alle Merkmale entstehen unter Mitwirkung
der unterschiedlichsten Teile des Organismus.

Auch die Ubertragung des Ziichtermodells durch DARWIN & WALLACE
hat zumindest zwei problematische Aspekte. Ein Ziichter findet immer schon
einen funktionierenden Organismus vor. Oder anders formuliert, er sieht die
nicht funktionierenden Varianten nicht, da die Natur fiir ihre Beseitigung
sorgt, oder er sie nicht in sein Kalkiil miteinbezieht. Diese Betrachtungsweise
hat Auswirkungen auf den Selektionsbegriff. Die Selektion bezieht sich da-
mit defakto nur auf die Auslese funktionierender organismischer Varianten.
D.h. der Selektionsprozess ist gleichzusetzen mit einem Optimierungspro-
zess. Ubersetzt heifit dies, es interessiert immer nur die Fragestellung, wie
verdndert sich ein Merkmal (was dies auch immer sein mag) um seine alte
oder neue Funktion besser als vorher zu erfiillen. Die nachweislich existieren-
de Auslese, die durch die Disfunktionalitéit verursacht wird, wird entweder
nicht thematisiert, wie z.B. die Tatsache, dass die meisten befruchteten Em-
bryos sich nicht zu adulten Organismen entwickeln, oder wieder auf die Ebene
der Merkmale transferiert, indem solche Phinomene wie Krebs oder der Tod
eines Organismus als Ursache von Aktivitdten irgendwelcher Gene aufgefasst
werden.

Neben des Selektionsbegriffs ist auch die Annahme {iber die Art und Weise
wie Selektion stattfindet direkt aus der Ziichteranalogie iibernommen worden.
Der Ziichter greift willkiirlich und von Auflen in das Geschehen ein. Er setzt
die Ziele der Entwicklung. Die Organismen haben diese Entwicklungsziele
sich zu eigen zu machen. D.h., nur der angepasste iiberlebt (survival of the
fittest). Diese Sicht der Dinge fithrt meines Erachtens notwendigerweise zu
der Aussage: ”Und wére das Auge nicht sonnengleich, nimmer koénnt es sie
schauen.”

Was beinhaltet diese Aussage 7 Sicher nicht, dass die Augen kleine Sonnen
wiéren, in denen irgend welche Kernfusionen stattfinden. Dies wére sicher
genau so absurd, wie die Aussage ein Organismus, der sich an das Wasser
anpasst, wiirde zu Wasser. Was besagt diese Aussage sonst? Das Auge und
Sonne wiirden miteinander wechselwirken? Das tun aber andere Koérperteil
auch. Vielleicht, dass es eine spezifische Wechselwirkung gibt? Jeder mit der
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Sonne wechselwirkende Teil des Korpers wechselwirkt spezifisch. Die Haut
wird braun, die Haare bleichen aus, usw. Mit anderen Worten, es ist eigentlich
absolut unklar, was mit der Anpassung an die Umwelt gemeint ist.

1.4 Das Organismuskonzept

Die Maschinenanalogie

Eines der zentralen Probleme bei der Beschreibung der Entwicklung der Or-
ganismen durch die Synthetische Theorie ist das nicht vorhanden sein ei-
nes spezifischen Organismuskonzepts, aufler man wiirde ein Merkmalskon-
klumerat als spezifisches Organismusmodell anerkennen. Es existieren aber
neben dem Merkmalssack noch eine Reihe von abweichenden Organismus-
modellen in der Biologie. Sie reichen von metaphysischen Modellen, wie das
der Lebenskraft (Entelechie von ROUX), bis zur einfachen Gleichsetzungen
zwischen Maschine und Organismus (LAMETRIE). Auffillig ist, dass Ma-
schinen sehr oft als Modelle fiir Organismen herangezogen werden (vgl. v.
BERTALANFFY). Was qualifiziert Maschinen als Modelle fiir Organismen?
Dies sind hauptséchlich zwei Eigenschaften:

Maschinen und Organismen kénnen von vergleichbarer Komplexitét sein.
Maschinen wie Organismen haben einen Zweck, sie verfolgen ein Ziel.

Jedes Zeitalter hat seine komplexen Beispielmaschinen. So sind zu Beginn der
Neuzeit die Uhrwerke die komplexesten Maschinen. Sie dienen somit haufig
als Vergleich. Das hier vorgestellte Organismusmodell wird sich einer An-
triebsmaschine als Paradigma bedienen, da an ihr das Prinzip der Energie-
wandlung innerhalb der Maschine am besten verdeutlicht werden kann.

Abb. 1.7 zeigt die Prinzipskizze einer Dampfmaschine. Der Zweck einer sol-
chen Maschine ist der Antrieb anderer Maschinen. Eine solche Maschine be-
steht aus einer Vielzahl unterschiedlicher Baugruppen. Diese Baugruppen
haben zum groflen Teil eine eigene Vorgeschichte. So kommt die eigentliche
Antriebseinheit, Kolben und Zylinder, aus dem Pumpenbau; Exzenter wur-
den in alten Hammerwerken benutzt etc.. Die Verkopplung solcher disperater
Bauteile zu einem neuen Ganzen erfolgte durchaus in einem trial and error
Prozess. Entscheidend fiir den Aufbau ist das Erreichen des Zweckes.

Die quantitative Beschreibung der Maschine erfolgt durch die Beschreibung
der einzelnen Baugruppen. Innerhalb der Baugruppen erfolgt die Beschrei-
bung mittels der unterschiedlichsten Naturgesetze. So wird die Erzeugung des
Dampfes im Kesselhaus durch physikochemische Gesetze, die Wirkung dieses

23



Dampfes im Zylinder mit Gesetzen der Thermodynamik und schlussendlich
die Bewegung und Kraftiibertragung der Kolbenstange auf das Schwungrad
mittels Gesetzen der klassischen Mechanik beschrieben.

All diese unterschiedlichen Baugruppen werden verkoppelt durch den Material-
und Energietransfer zwischen ihnen. Die Maschine bleibt solange funkti-
onsfihig, solange dieser Transfer nicht unterbrochen wird.

Schwungrad
1 Kuibelwelle
f@: Knlbar'luslaﬁge
Kropfung T \L'J i I-r |
Schubstange - Freuzkopf Eurbelseite Zylinder
[Plewelstange] Damplaustitt
Deckelazis

Abbildung 1.7: Schemaskizze einer Dampfmaschine

Dieses Modell ldsst sich auf Organismen iibertragen. Auch einen Organis-
mus kann man in unterschiedliche Teile zergliedern. Die Existenz dieser Teile
ist ebenfalls historisch zu begriinden. Die quantitative Beschreibung findet
ebenfalls in den einzelnen Ebenen nach disparaten Naturgesetzen statt. Die
Kopplung der Ebenen geschieht gleichfalls iiber den Material- und Energie-
transfer.

Hier endet die Analogie, denn ab hier kommt ein prinzipieller Unterschied
zwischen Maschine und Organismus zum Tragen, dies ist die Autonomie des
Organismus. Die Geschichte der Bauteile, die Ziele, die der Organismus ver-
folgt, sind immer nur aus ihm heraus zu erkldren, wo hingegen dies alles bei
der Maschine extern, durch den Menschen determiniert ist.
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Alle stofflichen Verdnderungen sind gekoppelt mit der Erhohung der Entro-
pie, oder anders ausgedriickt mit der Erhohung der Unordnung. Organismen
sind aber hoch geordnete Strukturen, die nicht nur ihren Ordnungsgrad auf-
recht erhalten sondern sogar noch erhéhen kénnen. Eine Grundvorausset-
zung, die es dem Organismus erlaubt, seinen hohen Ordnungsgrad aufrecht
zuerhalten, ist der Entropieexport. Da alle Prozesse, die innerhalb des Or-
ganismus statt finden, die Entropie erhchen, wiirde diese Entropieerh6hung
zum Zerfall dieser Ordnung fithren, wenn sie nicht nach auflen abgegeben
werden kann. Dieser Entropietransport kann aber nur erfolgen, indem der
Organismus niederentropische Materie und Energie aufnimmt und hochen-
tropische wieder abgibt. Daraus folgt, dass ein grundlegendes Ziel der Or-
ganismen sein muss, um diesen Entropiefluss stéindig durch eigene Aktionen
aufrecht zu erhalten. Wird dieser Fluss prinzipiell unmdoglich, so degradiert
der Organismus und wir sprechen vom Tod des Lebewesens.

Bionomie

Tier Pflanze

ENERGIE- UND MATERIALFLUSS
ENERGIE- UND MATERIALFLUSS

Abbildung 1.8: Ebenenkonzept der BIONOMIETHEORIE

Abb. 1.8 zeigt ein mogliches Ebenenmodell fiir Tiere und Pflanzen. Die ein-
zelnen Ebenen haben sich historisch entwickelt. In welche Ebenen man den
Organismus auch immer unterteilt, zentral ist der Schluss des Material- und
Enegieflusses durch Eigenleistung des Organismus. Es ist dabei gleichgiiltig,
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ob dies durch Lokomotion, wie im Fall tierischer Organismen, oder durch
Wachstum, wie im Fall der Pflanzen, geschieht.

1.4.1 Die Ebenen

Analog zu geschichtlichen Konstituierung der Baugruppen von Maschinen
sind auch die Ebenen des Organismus geschichtlich bedingt. Unterschiedlich
ist aber die Form, in welcher die Geschichte aufgehoben ist. Die Geschich-
te der Maschinen ist hauptséichlich extern in Form von Wissen, das in den
einzelnen Fachdiziplinen wie Maschinenbau, Elektrotechnik oder Informatik
vorhanden ist, aufgehoben. Organismen miissen ihre Geschichte in sich tra-
gen und weitergeben konnen. Dies erzeugt die Ebene der Genetik zwingend
fiir alle Organismen.

Gleiches gilt fiir die Produktionsstétten. In Falle von Maschinen sind sie ex-
tern. Organismen miissen sie ebenfalls inkorporieren. Dies konstituiert die
Ebene des Stoffwechsels fiir alle. Auch die néchste Ebene, die der Konstruk-
tion, ist konstitutiv fiir alle Organismen. Sie umfasst alle mechanischen und
geometrischen Einrichtungen eines Organismus, sprich seine Gestalt (Mor-
phe). Unterebenen wie Muskulatur und Nervensystem als Subebene der Kon-
struktion bei Tieren, stellen lediglich geschichtlich bedingte Unterschiede
dar. Die abschliefende Ebene der Organismus-Umweltbeziehung fasst alle
Einrichtungen der Organismen zusammen, die die direkten Antizipation der
Umwelt durch das Lebewesen verrichten. Eine nicht zwingende Ebene, da
ihre Bestandteile schon in den anderen Ebenen beschrieben sind. Die FEi-
genschaften und Wechselwirkungen der Bauteile werden aber unter einem
neuen Aspekt gesehen. So ist beispielsweise das Bein eines Menschen sicher
Bestandteil der Ebene Konstruktion. Es wird in dieser Ebene von seinen sta-
tischen Aspekten her betrachtet, wie etwa seinem Skelett- Muskelverband.
In der Ebene Organismus-Umwelt werden die dynamischen Eigenschaften
betrachtet, die es ermoglichen, dass wir uns fortbewegen.

1.4.2 Der Existenzraum

Alle Elemente und Ebenen konstituieren sich nur, wenn sie zum kontinu-
ierlichen Material- und Energiefluss beitragen. Die Aufrechterhaltung dieses
Flusses bestimmt auch ihre jeweilige Funktion. Dieses Funktionieren findet
unter bestimmten "natiirlichen” Randbedingungen statt. Diese Randbedin-
gungen konnen unterschiedlicher Natur sein, wie etwa physikalische oder che-
mische. Allen gemein ist aber, dass sie Begrenzungen fiir die Verwirklichung
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von funktionellen Einheiten des Organismus vorgeben. Sie erzeugen also einen
Raum, in dem sich die entsprechende Struktur ausbilden kann.

Ein Beispiel zur Verdeutlichung: Der Material- und Energieinput von griinen
Landpflanzen besteht aus Wasser, Mineralien, CO, und Licht. Sie finden Mi-
neralien und Wasser im wesentlichen nur unterirdisch vor, Licht und COs
aber nur iiberirdisch. Um die beiden Erndhrungsrdume zu vereinen, haben
viele Landpflanzen einen Sténder entwickelt. Die Funktion des Sténders be-
steht nun darin, den Transport von Wasser und Mineralien zur Krone und
den Riicktransport von Zuckern zur Wurzel zu bewerkstelligen und aufrecht
zustehen, um der Krone eine optimale Lichternte zu ermdéglichen.

_— Grenzspannung

/ Knickgrenze

Ahrenmasse

Stammmasse

Abbildung 1.9: Phasenraum von Sténder und Krone einer Landpflanze. Der
grau unterlegte Bereich ist der Existenzraum. Die Trennungslinie ist die
Knickgrenze.

Betrachtet man lediglich letztere Funktion, so wird durch das Schwerefeld
der Erde ein Existenzraum erzeugt, der seine rechte Begrenzung (siehe Abb.
1.9) durch die Knickgrenze des Stdnders unter Kronen- und Eigenlast und
seine obere Grenze durch die maximale Druckspannung, die das Material
ertragt, erhélt. Ein iiberschreiten des Existenzraumes fithrt entweder zum
Ausknicken des Stinders oder zu seinem Bruch, wegen des Uberschreitens
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der Versagensspannung.

Selbst die Existenzraumgrenzen sind in den meisten Féllen abhéngig von
den Eigenleistungen der Organismen. Im obigen Beispiel ist die Knickgrenze
abhéngig von der Geometrie des Stéanders und den Materialeigenschaften der
eingesetzten Stoffe. Beide Groflen sind vom Organismus beeinflussbar. Das
gleiche gilt fiir die Grenzspannung. Sie ist abhédngig vom Zusammenhalt des
Verbundmaterials Zellulose und Lignin.

Die Grenze muss auch nicht statisch sein. So legen Gréser ihre Geometrie
schon friih fest, dadurch, dass sie den Stengelquerschnitt friih festlegen. Die
Festigkeit des Materials wird aber wihrend des gesamten Wachstums im-
mer groBer. Ubertragen auf die Existenzraumgrenze heifit das, die Grenze
verschiebt sich im Laufe der Existenz immer weiter in Richtung Ertragen
hoherer Kronenlasten.

1.5 Optimaler-Punkt oder Optimaler-Pfad im
Existenzraum

1.5.1 Zwang zur Optimierung

Alle Zusténde innerhalb des Existenzraumes sind mogliche Zusténde. Als
solche konnten sie vom Organismus auch eingenommen werden, ohne das der
Organismus disfunktional werden wiirde. Die eingenommenen Zustédnde sind
aber nicht gleich verteilt {iber den gesamten Raum, es findet vielmehr eine
H&ufung der eingenommenen Zustédnde in ganz bestimmten Bereichen des
Existenzraums statt. Es findet demnach neben der Selektion in funktionale
und disfunktionale Zustéinde noch eine weitere Selektion statt. Diese Form
der Selektion ist eine Selektion nach Optimalitétskriterien.

Jegliches Individualleben ist prinzipiell endlich! Wenn Individualleben nicht
durch externe Ursachen, wie Verletzungen oder Beute werden beendet wird,
so wird es sich irgendwann durch interne Ursachen beendet. Ausgefallene
Teilbereiche des Organismus miissen permanent ersetzt werden. Mit zuneh-
mendem Alter geschehen Fehler bei diesem Ersatz, die frither oder spéter
unweigerlich zur Disfunktionalitit des Einzellebewesen fiihren. Leben kann
somit als Form nur weiterbestehen, wenn die Individuen sich reproduzie-
ren. Der Aufwand, der fiir die neuen Organismen betrieben werden muss,
muss immer so grof} sein, das wiederum reproduzierfihige Einheiten entste-
hen konnen, um die Voraussetzungen fiir die erneut notwendige Reproduk-
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tion zu schaffen. Sich Reproduzieren kann ein Organismus aber erst dann,
wenn sein Ertrag an Material und Energie den Aufwand, den er fiir seine
Erhaltung und das Erlangen dieses Materials und Energie betreiben muss,
iibersteigt. Der erwirtschaftete Uberschuss kann jetzt fiir die Nachkommen-
produktion verausgabt werden. Welche Auswirkungen eine Verbesserung der
Reproduktionfihigkeit auf die Zusammensetzung einer Population hat, soll
mittels eines kleinen Modells verdeutlicht werden.

Die Grundannahme des Modells sei, dass keine Resoursenknappheit herrscht.
Unter solch einer Randbedingung kann angenommen werden, dass

e das Wachstum der Organismen unbegrenzt ist.

e die Vermehrung proportional zur ihrer Menge ist.

Fiir das Wachstum der Organismen gilt demnach folgender Ansatz:

d

d—; =rz (1.4)
wobei x die Anzahl der Individuen, ¢ die Zeit und r eine Konstante (Wachs-
tumsrate) ist, die grofer Null sein muss.

Das Modell wird in der Literatur als Fxponentielles Wachstum bezeichnet.
Hierbei ist die Verdnderung der Anzahl der Individuen je Zeit proportional
zur Verdnderung der Individuenanzahl selbst. Die Losung der DGL (1.4) ist:

z(t) = xg €™ (1.5)

Nehmen wir den Fall an, in der Population trite zuféllig eine Variante auf, die
ein hoheres Wachstum als der urspriingliche Typ aufweisen wiirde (r,, > ).
Um die Verdnderung der Anteile der beiden Typen iiber die Zeit betrach-
ten zu konnen, ist der jeweilige relative Anteil des Typs an der Population
von Interesse. Er ist das Verhéltnis der Anzahl des jeweiligen Typs zur Ge-
samtzahl der Population. Der relative Anteil A, des urspriinglichen und des
mutierten Typs A,, an der Population ist:

4 xg, € 1
Y g, emut 4y ermt Lom
(V% Om 1 _I_ 6(7“m—7“u)t
ZL’QU
o ! (1.6)
A . xo'm € .
™ 3, et + @, ermt Lou t
(V% Om 1 _I_ 6(7‘71,_7‘171)
xo,,

29



Da r,, > r, ist folgt aus 1.6:

lim A,,(t)

t—o0 1
und
lim A, (%)
=0
t— o0

D.h. nach ausreichend vielen Generationen hat sich der Typ mit dem schnel-
leren Wachstum (A,,,) durchgesetzt. Oder anders formuliert, der Typ mit der
hochsten Wachstumsrate setzt sich langfristig durch.

Der Modellgraf in Abb. 1.10 zeigt das numerische Resultat des Modells (1.6)
fiir einen 0,1%igen Unterschied in den Wachstumsraten und einem Anfangs-
unterschied der Individuen (zg,,/%o,) von 1/100. Die Rechnung ergibt ein
Verschwinden des urspriinglichen Typs nach 1000 Generationen.

Das Ergebnis des Modells (1.6) kann nur so interpretiert werden, dass sich
immer die Variante durchsetzt, die die hochste Reproduktionsrate aufweist.
Erreichen kann man dies aber nur, wenn die Differenz zwischen Aufwand und
Ertrag einer Konstruktion maximiert wird. Das ”Leben” 16st demnach neben
dem Existenzproblem auch ein Optimierungsproblem.

1.5.2 Arten der Optimierung

Organismen koénnen es sich nicht leisten ihren Betrieb wegen Umbaus zu
schlieBen. D.h., der Verdnderungsprozess muss wéahrend des laufenden Be-
triebs erfolgen. Daraus folgt, dass Zwischenstufen, die disfunktional im Sinne
der Bionomie sind, nicht eingenommen werden kénnen. Auch Zwischenschrit-
te, die zwar funktional sind, aber eine Verschlechterung des Ertrags darstel-
len, fithren nur dann zum Ziel, wenn sie schnell iiberwunden werden kénnen
und das Absenken des Ertrags nicht all zu grof ist.

Zwei Typen der Optimierung sind moglich:

1. Optimierung durch die Steigerung der Effizienz eines Prozesses, d.h. bei
konstantem Ertrag den Aufwand fiir Bau und Unterhalt zu verringern.

2. durch eine Erhohung des Aufwands fiir Bau und Erhalt den Ertrag
iiberproportional zu steigern.
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Abbildung 1.10: Funktionsplot des Wachstumsmodels (1.6)

Abb. 1.11 zeigt ein fiktives Beispiel fiir die beiden Optimierungstypen. Im
Fall A ergibt eine Effizienzsteigerung des Stoffwechsels einer bodenaufliegen-
den Pflanze zwar keine Verbesserung des Ertrags, aber eine Minimierung des
Aufwands, wie die Darstellung der Bilanz in der Abb. 1.11 zeigt. Wohinge-
gen durch die Entwicklung eines Sténders, dargestellt im unteren Teil der
Abb. 1.11, zwar der bauliche Aufwand gesteigert wird, der Ertrag aber iiber-
proportional wichst und somit ebenfalls eine Steigerung des Uberschusses
erfolgt.

Die Optimierung kann sowohl statischer Natur sein, indem sie beispielsweise
die Verdnderung eines bestimmten morphologischen Merkmals betrifft, wie
etwa die Verbesserung eines Pflanzenstédnders, oder sie dynamischer Natur,
wenn z.B. die Steuerung des Wachstums von Pflanzen optimiert wird (vgl.
néchsten Abschnitt).
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Abbildung 1.11: Beispiel fiir die Optimierungstypen A und B

1.6 Zusammenfassung

Die zur Zeit weit verbreitetste Entwicklungstheorie der Organismen ist die
Synthetische Theorie. Sie stellt eine Verkniipfung zwischen der Entwick-
lungstheorie von DARWIN & WALLACE und bestimmter Erkenntnisse aus
der Populationgenetik dar. Die DARWIN & WALLACEsche Theorie ist die
Ubertragung der Handlungsweise von Ziichtern in die Natur. Grundlage der
Theorie ist das Phdnomen, dass die Nachkommen von Organismen in ih-
ren Eigenschaften von denen der Erzeugergeneration abweichen. Menschliche
Ziichter nutzen diese Tatsache dahingehend aus, dass sie unter den Nach-
kommen nur diejenigen zur Fortpflanzung kommen lassen, die ihnen geneh-
me Eigenschaften aufweisen. Den Vorgang der Zielsetzung, die der Ziichter
vornimmt, wird von DARWIN auf die Natur iibertragen. Ganz analog zum
Ziichtermodell sieht die Natur nur Merkmale, die sie nach ihren jeweiligen
Zielen bewertet.

Die vermeindlichen Tréger der Merkmale wurden in den Genen manifestiert.
Ihre Verbreitung in Populationen von Organismen wurde und wird im Rah-
men der Populationsgenetik untersucht. Gene ersetzen die Merkmale. Der
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Organismus ist eine mehr oder minder verbundene Ansammlung von dispa-
raten Merkmalen. Diese Merkmale werden von der Natur ,sprich Umwelt,
nach ihren Zielen verindert. Den konsequenten Kulminationspunkt dieser
Theorie stellt das Buch von RICHARD DAWKINS ”The Selfish Gene” dar.
Hier wird das gesamte Entwicklungsgeschehen der Lebewelt als Konkurrenz-
kampf von Genen innerhalb von Populationen dargestellt.

Die SYNTHETISCHE THEORIFE setzt einen funktionsfihigen Organismus
voraus. In Ermangelung eines Organismusmodells kann sie auch keine Aus-
sagen iiber die Natur der Selektion machen. Sie kann daher nicht begriinden,
ab wann eine Variation von Merkmalen (Genen) zur Destruktion des Orga-
nismus fithrt. Manche Apologeten dieser Theorie gehen sogar soweit, dass sie
Letalitétsgene einfiihren, wie geschehen bei DAWKINS, die nicht nur einzelne
Zellen zu bestimmten Anlédssen umbringen sondern den gesamten Organis-
mus. Selektion im Rahmen dieser Theorie ist vom Wesen her immer nur
ein Anpassungsprozess. Dieser Anpassungsprozess ist ferner ein Prozess, der
von AuBen, von der Umwelt, gesteuert wird. Oder anders gesagt, die Umwelt
setzt die Ziele, an welche die in Populationen organisierten Genkomplexe sich
anzupassen haben.

Alternativ zu diesem Entwicklungsmodell ist ein organismuszentriertes Evo-
lutionsmodell zu sehen. Dieses Modell beschéftigt sich zuerst mit dem Funk-
tionieren eines Organismus. Das hier vorgestellte Modell zergliedert den Or-
ganismus in disparate Ebenen, die durch einen kontinuierlichen Energie- und
Materialfluss verkoppelt sind. Unterbrechungen dieses Flusses fithren zur Dis-
funktionalitdt der Einheit. Mittels eines solchen Modells ldsst sich sowohl
das Funktionieren von Maschinen als auch das von Organismen beschreiben.
Organismen unterscheiden sich aber insofern von Maschinen, da sie durch
eigene Aktivitédten den Energie- und Materialfluss aufrecht erhalten miissen.
Die Umwelt ist in diesem Modell keine vom Organismus unabhéangige Grofe,
sondern die Funktionalitdt des Organismus bestimmt, welche Aspekte der
Umwelt fiir ihn Relevanz haben und welche nicht. So ist das Schwerefeld der
Erde fiir aquatisch lebende Algen keine relevante Grofle, wohingegen es fiir
Landsténderpflanzen duferst wichtig ist. Das Aufrechterhalten der Funktio-
nalitdt bestimmt die Grenzen, in welchen ein Organismus existieren kann.

Durch die organismuszentrierte Sicht wird der Selektionsbegriff ein anderer
als in der Synthetischen Theorie. Die Selektion wird in diesem Modell zwei-
schichtig. Zum einen findet eine Selektion zwischen funktionierenden und
nicht funktionierenden Varianten statt und zum anderen findet unter allen
moglichen Varianten ein Prozess statt, der bevorzugt solche entstehen lésst,
die sich durch bestimmte optimale Eigenschaften auszeichnen. D.h., die Um-
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welt gibt bei dieser Theorie lediglich den Rahmen nicht aber die Ziele der
Entwicklung vor. Das Optimierungsziel der organismischen Entwicklung ist
ein internes. Es werden alle Einrichtungen und Verhaltensweisen bevorzugt,
die die Differenz zwischen Aufwand fiir die Erstellung und den Unterhalt und
dem Ertrag eines Organismus maximieren.

Struktur Stander

l

Funktionsanforderung

l iy

Existenzraum

aufechtstehe

A

assewualyy

Stammmasse

pt. Pfad mmm

optimaler Punkt
optimaler Pfad

assewuaIyY

Stammmasse

Abbildung 1.12: Beispiel fiir das funktionale Vorgehen zur Isolation eines
Optimierungsproblems zur Untersuchung von Organismen

Abb. 1.12 fasst noch einmal die Vorgehensweise an Hand eines Beispiels zu-
sammen. Beispielsorganismen sind Gréser. Die zu betrachtende Struktur ist
der Sténder. Seine Funktionalitdt ist aus dem Aufrechterhalten des Energie-
und Materialflusses zu bestimmen. Zur Erndhrung benétigen autotrophe
Pflanzen Wasser, Mineralien, Licht und Gase. Wasser und Mineralien be-
finden sich hauptséchlich im Sediment, wohingegen Licht und Gase in der
Atmosphére vorhanden sind. Diese Liicke iiberbriickt der Sténder. Seine me-
chanischen Funktionen sind:

1. Die Struktur muss in bestimmterweise pords sein, um einen Materi-
alfluss zu ermoglichen. Weiterhin muss die Struktur aufrecht stehen

bleiben.
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2. Eine addquate pordse Struktur vorausgesetzt, kann man mittels der
beiden letzten Anforderungen einen Existenzraum erzeugen, der alle
moglichen Varianten von den unméglichen scheidet.

e

CO-

Abbildung 1.13: Strukturdiagramm eines Allokationsschemas bei Stdnder-
pflanzen

Der in Abb. 1.9 dargestellte Phasenraum zwischen Sténder- und Kronenmas-
se stellt einen zweidimensionalen Schnitt des Problems dar, da der Sténder-
querschnitt und der Elastizitdtsmodul konstant gehalten wurden. Der Exis-
tenzraum wird begrenzt durch die positiven Achsen der Stdnder- und Kro-
nenmassen. Die rechte Begrenzung entsteht durch die Anforderung, dass der
Stéander nicht knicken darf, die obere Begrenzung folgt aus der Anforderung,
dass der Materialzusammenhalt gewéhrleistet sein muss.

Alle Kombinationen innerhalb der grauen Fléche stellen mechanisch iiber-
lebensfihige Varianten dar. Solche Gréser, die am Ende ihrer Entwicklung
eine Krone (Ahre) besitzen, die eine maximale Masse aufweist, werden sich
bevorzugt entwickeln, da sie auch die meisten Korner tragen konnen,

Zur Bestimmung dieser Variante muss ein ” Optimaler-Pfad-Problem” gelost
werden. Das Beispielsmodell basiert auf einem Modell dargestellt in Abb.
1.13.

Die beiden Massekompartimente aus Abb. 1.13 werden gespeist von einem
Produktionsterm g(...). Dieser wird sowohl durch die Umwelt versorgt (Licht,
Wasser, Gas und Mineralien), als auch durch die Vergroerung des Stammes.
Ziel ist es, dass nach Ablauf der Vegetationsperiode die Masse der Krone
maximiert wird. Um dieses Ziel zu erreichen, muss eine optimale Strategie
fiir die Steuervariable u, die fiir die Aufteilung der Produktion in die ver-
schiedenen Kompartments verantwortlich ist, gefunden werden. Die Losung
dieses ” Optimaler-Pfad-Problem” ist in Abb. 1.14 dargestellt. Strategien, die
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Abbildung 1.14: Optimaler Pfad im Phasenraum fiir das Allokationsproblem
einer Landstédnderpflanze

von der in Abbildung 1.14 dargestellten, abweichen, erzeugen eine geringere
Kronenmasse am Ende der Vegetationsperiode.
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Kapitel 2

Die Zelle

2.1 Physikalische Randbedingungen fiir das
Leben

Der zweite Hauptsatz der Thermodynamik besagt, dass alle Aktivitdten in-
nerhalb eines Systems zur Erhohung der Entropie fithren. Seit BOLZMANN
kann man die Entropie mit dem Grad an Ordnung innerhalb eines Systems
identifizieren. Je grofer die Entropie, um so grofer die Unordnung. Leben ist
aber ein hoch geordneter Zustand. Weiterhin zeigt die Geschichte der Lebe-
wesen, dass sich der Ordnungsgrad im Laufe der Zeit immer mehr erhoht hat.
Dies kann aus physikalischer Sicht nur gelingen, wenn die anfallende Entropie
vernichtet wird. Entropievernichtung kann aber nur durch Entropietransport
geschehen.

In der Physik unterscheidet man entropische Systeme nach ihrem Grad an
Geschlossenheit.

e Systeme, die keinen Austausch mit ihrer Umgebung haben, werden als
abgeschlossene Systeme bezeichnet. Fiir sie gilt, dass die Entropiepro-
duktion dS/dt > 0. In solchen Systemen kann demnach die Ordnung
nur abnehmen.

e Systeme, die einen Austausch von Energie mit ihrer Umgebung zulas-
sen, werden geschlossene Systeme genannt. Die Entropieproduktion in
solchen Systemen muss in zwei Terme aufgespalten werden. Es folgt fiir
die Entropieproduktion:

ds _ dS;  ds,
dt — dt dt
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Fiir den ersten Term in in dieser Beziehung gilt nach wie vor, dass die
Entropieproduktion grofer gleich Null ist (dS;/dt > 0). Fiir den zweiten
Term gilt je nach den Austauschverhéltnissen, dass dieser Term sowohl
grofler als auch kleiner Null sein kann (dS./dt < 0). Ein Beispiel fiir die
Entstehung von Ordnung in einem solchen System ist die Bildung von
Eiskristallen aus fliissigem Wasser durch den Entzug von Warme. Eis-
kristalle weisen einen wesentlich hoheren Ordnungsgrad auf als fliissiges
Wasser. Erreicht wird dieser Grad durch den Abtransport von Wérme.
Mit dem Energietransport ist ein Entropietransport gekoppelten.

e Fiir die letzte Art von Systemen, den offenen Systemen, gilt fiir die
Entropieproduktion das Gleiche wie fiir die geschlossenen Systeme. Der
Unterschied zu den geschlossenen Systemen besteht nur darin, dass ne-
ben dem Austausch von Energie auch der Austausch von Materie mit
der Umgebung zugelassen ist. Prominentestes Beispiel fiir ein solches
System sind Organismen. D.h. notwendige Voraussetzung fiir die Ent-
wicklung der Organismen ist das Vorhandensein einer Begrenzung zur
Umwelt, die einen selektiven Austausch von Materie und Energie mit
ihr zulésst.

2.2 Materiell-Historische Voraussetzungen

Auftillig ist, dass im laufe der Erdgeschichte sich eine immense Vielfalt von
Organismen entwickelt haben, obwohl die Baustoffe fiir diese Entwicklung
sehr einheitlich sind. Diese Stoffe sind Kohlenhydrate, Fette, Eiweifle und
Kernséduren. Alle basieren auf langkettigen Kohlenstoffgeriisten. Eine Er-
klarung fiir diese Einheitlichkeit ist sowohl funktioneller als auch historischer
Natur. Als Grundgeriist fiir alle Stoffklassen dienen die Kohlehydrate. Neben
dieser Funktion als Ausgangsstoff werden sie noch als Betriebsstoff (Verbren-
nung) und als Strukturstoff (Wandmaterial von Pflanzen - Zellulose - und
Tieren - Chitin) verwendet. Fette sind fast ausschlieflich Energiespeicher-
stoffe. Sie eignen sich als Speicher deshalb besonders gut, weil ihre Energie-
dichte (Energiegehalt/Masse) sehr hoch ist. Die Eiweifle sind das Médchen
fiir alles, da sie sich durch eine enorme Vielfalt an rdumlichen und chemi-
schen Eigenschaften auszeichnen. Diese Vielfalt erschwert aber das Speichern
von Information, das besser durch einheitliche Strukturen zu gewahrleisten
ist. Diese Funktion wird von den Kernsduren iibernommen, Ansonsten die-
nen die Eiweifle sowohl fiir die Aufrechterhaltung der Struktur als auch des
Stoffwechsels (ndheres siche Anhang).
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Die historische Komponente wurde durch eine Reihe von Experimenten, be-
ginnend in den 50-ziger Jahren, versucht zu kléren. Eine Voraussetzung fiir
diese Experimente ist, dass die Zusammensetzung der Atmosphére im Ur-
zustand der Erde bekannt ist. Nach Uberlegungen aus der Geologie bestand
die Uratmosphére aus Wasser, Wasserstoff, Kohlendioxid, Stickstoff und ver-
schiedenen Edelgasen. Bringt man diese Gase zusammen mit fliissigem Was-
ser in einen Riicklaufkiihler, erhitzt dieses Gemisch und fiihrt noch elektri-
sche Entladungen, die Blitze simulieren sollen, in die Apparatur ein, so erhélt
man nach geraumer Zeit im Wasser ein Gemisch aus Zuckern, Aminosiuren,
Kernsdurebasen und Fettsduren (Miller-Experiment).

cloud e

formation .
© primitive spark
atmosphere
earth’s condensing
primitive column
oceans

» power
boili ng ' Supp]}r
flask collecting trap

Abbildung 2.1: MILLER’s experiment

D.h. dass alle Grundbausteine des Lebens durch Prozesse, die nicht durch
Lebewesen ausgelost wurden, darstellbar sind. Unter bestimmten Randbe-
dingungen, ist es auch moglich, aus den Einzelbausteinen Polymere zu er-
zeugen. So entstehen aus Kernsdurebasen Kernsduren von bestimmten Ma-
ximalldngen, oder aus Aminoséuren kleine Peptide. Dies ist sicherlich immer
noch kein Leben, aber es ist zumindest der Ausgangspunkt fiir die Entste-
hung von Leben. Es gibt eine Reihe von Modellvorstellungen, wie aus diesen
Bausteinen sich Grundformen des Lebens entwickelt haben kénnten (vgl. EI-
GEN & SCHUSTER).
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2.3 Komponenten der Zelle

Die Grundkonstruktion allen Lebens ist die Zelle. Sie umfasst alle Elemente,
die fiir das Aufrechterhalten des Bionomiekreislaufs notig sind. Orientieren
wir uns an den Komponenten des Bionomiekreislaufs in Abbildung ?? . Hier
sind die Komponenten Genetik, Stoffwechsel und Konstruktion zu sehen. Ge-
netik beinhaltet den Speicher, in dem die geschichtlich erfolgreichen Bauplédne
fiir die Erzeugung von Eiweiflen in Form von langkettigen Kernséuren gespei-
chert sind. Eiweifle und ihre Anordnung in Membranen in der Zelle sind dafiir
verantwortlich, dass ein funktionierender Stoffwechsel vom Organismus be-
trieben werden kann der alle notwendigen Komponenten der Zellen erzeugt.
Schlussendlich benotigt die Zelle eine Hiille, die sowohl die mechanische Ge-
schlossenheit als auch eine gezielte Durchléssigkeit fiir Material und Energie
ermoglichen muss. Die mechanische Geschlossenheit wird gewéhrleistet durch
ein Netzwerk aus langkettigen Eiweiflen. Die Lochgréfe, die durch dieses Ma-
schenwerk entsteht, ist aber so, dass eine gezielte Aufnehme und Abgabe von
Stoffen nicht moglich ist. Ein Dichtmittel wird benétigt. Als Dichtmittel ste-
hen die so genannten Phosphorlipide zur Verfiigung. Sie bestehen aus einem
Phosphat- und einem Fettsdureanteil. Der Phosphatanteil hat eine elektri-
sche polare Ladungsverteilung, wohingegen die Fettsdure elektrisch neutral
ist. Wasser ist ein polares Medium. Es entsteht eine unterschiedliche Ladungs-
verteilung, indem das Sauerstoffatom die Elektronen der Wasserstoffatome
starker an sich bindet als es die Wasserstoffatome konnen. Ein Phosphorli-
pid orientiert sich demnach im Wasser so, dass sich die Phosphatképfe mit
Wasser umgeben und die Fettsduren sich mit anderen Fettsduren umgeben.

In Abbildung 2.2 ist ein Phosphorlipid dargestellt. Die organischen Schwénze
der Fettsauren wenden sich vom Wasser ab und stecken somit in dem Hiillen-

geriist aus Eiweiflen. Die Phosphorkopfe ragen hingegen in die wéssrige Losung
innerhalb und auflerhalb der Zelle.

Die Pforten fiir den Austausch einer derartig abgedichteten Membran bil-
den bestimmte globalere Eiweifle. Sie bilden Tunnel aus, deren Oberflaichen
elektrisch positiv, negativ oder neutral sein kénnen. Dadurch ist ein selekti-
ver Austausch sowohl von geladenen als auch ungeladenen Partikeln moglich.
Partikel, die den Durchmesser der Tunnel iiberschreiten, sind vom Austausch
ausgeschlossen. So konnen keine der wertvollen Eiweifle des Stoffwechsels und
keine der Kernsduren verloren gehen.
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Abbildung 2.2: Anordnung von Phosphorlipiden in wéssriger Losung, wobei
die kleinen Kreise Wassermolekiile, die groflen Kreise Phosphatkopfe und die
gezackten Schwénze Fettsduren des Phosphorlipids darstellen.

2.4 Zwang zur Reproduktion

Diese Protozyten (Vorzellen), deren Aufbau im vorigen Abschnitt skizziert
wurde, unterlagen immer der Gefahr der Deaggregation. Gefahrenquellen la-
gen sowohl im Einwirken &uflerer Faktoren, wie Strahlung oder Warme, als
auch in endogenen Faktoren, wie Fehler beim Ablesen der Bauvorschriften
fiir die Enzyme. Die Existenz einer solchen Protozyte war demnach zeitlich
beschriankt. Wenn das Leben weiterbestehen sollte, musste ein Mechanismus
entwickelt werden, der immer wieder neue Individuen aus alten erzeugte, die
die Fehler des alten Organismus nicht beinhalteten. Dies ist aber nur méglich,
indem sich der gesamte Apparat reproduziert und seine Funktionsfahigkeit
unter Beweis stellt. Solange kein mechanischer Apparat entwickelt war, muss-
te die Verteilung der verdoppelten Bestandteile der Zelle, wie Genom oder
Membranen durch Wachstum geschehen. Dieser Reproduktionsprozess ge-
scha wahrscheinlich dhnlich, wie ihn heutige Bakterien durchfiihren. Kompo-
nenten, die in Losung waren, wurden sicherlich nicht immer zu gleichen Antei-
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len auf die Tochterzellen verteilt. Nur solche Komponenten, die an Membra-
nen befestigt waren, konnten durch Verdoppelung ihrer selbst und der Mem-
bran auf der sie sich befanden, durch Wachstum gleichméfig verteilt werden.
Da die mechanische Integritdat der &ufleren Membran wéhrend des gesamten
Verdopplungsprozesses gewahrt bleiben muss, war fiir die Teilung eine Form,
die die heutigen Bakterien noch durchfiihren, denkbar: Die Teilung durch
Knospung. Durch Umbau bestimmter Stellen der dufleren Membran wird an
diesen Stellen die Steifigkeit herabgesetzt. Die so entstehende Beule kann
durch hinzufiigen von weiterem Membranmaterial vergrofert werden. Durch
Veranderung der Membransteifigkeit kann wiederum eine Einschniirung ge-
bildet werden, die Voraussetzung der Trennung des Gebildes ist.

Abbildung 2.3: Hefeknospung

2.5 Die Prokariontenentwicklung

2.5.1 Ernidhrung durch Diffusion

Um den Bionomiekreislauf zu schlieen, muss ein stédndiger Zustrom von
Nahrungspartikeln gewéhrleistet sein. Im Fall unserer Protozyten ist dieser
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Strom relativ einfach zu zur Verfiigung gestellt. Die bendttigten Néhrstof-
fe sind niedermolekular und werden durch nicht biogene Randbedingungen
erzeugt. Niedermolekulare Stoffe sind durch die BROWNSsche Molekularbe-
wegung gleichformig im Wasser verteilt. Ein Organismus, der sich von solchen
Partikeln erndhrt, kann an sie nur diffusiv gelangen. Das bedeutet, um seine
Versorgungslage zu verbessern, kann er nur den Gradienten der Stoffkonzen-
tration und/oder die Leitfahigkeit der Membran fiir solche Stoffe verbessern.
Die Stoffe aktiv aufzusuchen wiirde sich aber nur auf eine Ortssuche von
starkeren Gradienten als der gegenwirtigen beschréanken. Eine Deformation
des Organismus war dafiir nicht notwendig. Vortriebe, die durch Anhénge,
wie etwa Flagellen oder bewegliche Membranen, entstanden, waren eine aus-
reichende Entwicklung. Zusétzliche mechanische Einrichtungen bieten einem
Organismus mit dieser Erndhrungsweise keine Steigerung seiner Effizienz. Sie
sind, wenn sie entstehen, lediglich Material- und energiezerend und werden
nicht lange Uberleben. Die Entwicklungswege solcher einfacher Organismen
gehen, daher in Richtung der besseren Nutzung der aufgenommenen Nah-
rungspartikel.

Diffusion

Konzentration ci Konzentration c.

4—]7
1
——

Austauschflache A

dm/dt=D A dc/dx

Diffusionsgesetz mit m = Masse, t = Zeit, ¢ = Konzentration, x = Ort, D = Diffusionskoeffizient

Abbildung 2.4: FIGGsches Gesetz
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2.5.2 Entwicklung der Fotosynthese

Neben den durch die physikalischen Bedingungen auf der Erde geschaffenen
Néhrstoffen existiert eine weitere unendlich groflie Energiequelle, die Sonne.
Gelingt es den Organismen sie zu nutzen, so kann das Leben so lange exsis-
tieren, wie die Sonne selbst exsistiert. Alle Zellen aller Organismen treiben
ihren Stoffwechsel mit einer einzigen Reaktion voran. Es ist die Umsetzung
von Adenosintriphosphat (ATP) in Adenosindiphosphat (ADP). Die Riick-
transformation des des ADP Pools in den einen ATP Pool wird durch den
Abbau von Kohlenhydraten, Eiweiflen und Fetten bewerkstelligt. Erfolgt die
Riicktransformation aber durch Sonneneinstrahlung, so wird eine Menge an
Nahrungssubstanz gespart. Diese Ersparnis kann nun fiir die Reproduktion
ausgegeben werden. Die Riicktransformationskapazitit von ADP kann aber
auch weit iiber den aktuellen Bedarf an ATP hinausgehen. Das so erzeugte
iiberschiissige ATP kann nun in irgendeiner Form gespeichert werden. Na-
he liegend ist es hierfiir die Umkehrung des ehemaligen Erzeugungsprozesses
von ATP zu nutzen. So wird das iiberschiissige ATP in Form von Zucker
gespeichert. Zucker ist aber ein osmotisch aktives Molekel, das durch sei-
ne Produktion zur Erh6hung des Zellinnendrucks fithrt. Um ein Platzen der
Zellkonstruktion zu verhindern, ist es notwendig den Zucker osmotisch zu
neutralisieren. Dies kann durch Polymerisation einzelner Zucker zu langket-
tigen Kohlenhydraten geschehen, wie beispielsweise Stéirke. Aber auch osmo-
tisch nicht mehr oder nur noch schwach aktive Polymere benotigen Platz.
Der Transport der nicht wasserloslichen Kohlenhydrate an die &uflere Seite
der Membran schafft diesen.

Licht
COo
- - ..Eﬁ?m
j Lichtreaktion 0§~ ° ~| Dunkelreaktion l
10, P WA
Slucose

Abbildung 2.5: Schemaskizze der Photosynthese
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Mit der Anlagerung von Speichermolekeln an die d&ulere Membran entsteht
aber gleichzeitig eine neue mechanische Situation. Eine mechanisch geschlos-
sene Auflenhaut aus Kohlenhydraten erhéht die mechanische Widerstandsfiahig-
keit der Zelle gegen den osmotischen Druck. Solange eine durchschnittliche
Porengrofie der Auflenhaut nicht unter die der grofiten Molekel, die zum Aus-
tausch mit der Umwelt durch den Stoffwechsel der Zelle bestimmt sind, fillt,
ist ein funktionierender Stoffwechsel gewahrt, und der Organismus hat sich
weiter unabhéngiger von Umwelteinfliissen gemacht.

Ein derart unabhéngiger Organismus muss eigentlich nur noch gewéhrleisten,
dass er sich in den oberflichennahen Wasserschichten befindet. Hier sind die
Versorgungsbedingungen optimal fiir ihn. Seine Nahrung besteht ja nur aus
Licht, Wasser, Salzen und Gasen. All diese Bestandteile sind im Oberfléchen-
wasser von Seen, Fliissen und Ozeanen homogen verteilt. Um den Aufent-
halt solcher Konstruktionen in diesen Wasserschichten zu ermoglichen, sind
relativ einfache konstruktive Einrichtungen noétig. Es reicht vollkommen aus,
die Dichte zu kontrollieren oder sich mit einfachen externen Antriebseinhei-
ten wie Geiseln oder beweglichen Membranen in diesen Schichten zu halten.
Verbesserte Lokomotionseinheiten fithren zu keiner Effizienzsteigerung und
sind somit nur material- und energiezehrend. Sie kénnen zwar immer wie-
der entstanden sein, wenn sie die Anforderung der Bionomie erfiillt hatten.
Thre Uberlebenswahrscheinlichkeiten waren aber cher gering, da sie den ef-
fizienteren, weniger mobilen Konstruktionen in der Nachkommenproduktion
unterlegen waren.

Nicht vorhandene Bewegungseinrichtungen schaffen jedoch ganz spezielle Be-
dingungen bei der Reproduktion. Da alle in der Zelle vorhandenen Einrich-
tungen wie das Genom oder die Fotosyntheseeinheiten verdoppelt und auf
die Tochterzellen gleichméfig verteilt werden miissen, treten ganz bestimmte
Beschréankungen durch das nicht Vorhandensein von Bewegungseinrichtungen
auf. Ohne Bewegungseinrichtungen kann die Verteilung einzelner Elemente
nur durch Wachstum bewerkstelligt werden. Alle zu verteilenden Konstrukti-
onselemente miissen demnach an der Zellmembran befestigt sein, um iiber das
Wachstum dieser Membran in die entstehenden Tochterzellen verteilt werden
zu konnen. So ist zum Beispiel das Genom in einem Ring angeordnet, der an
der Membran befestigt ist. Damit unterliegt das Genom einer mechanischen
Langenbeschrinkung. Es darf nicht linger werden, als der mechanische Zu-
sammenhalt des Ringes es zuldsst. Diese Liangenbeschrankung hat aber auch
zur Folge, das die Speicherkapazitit des Genoms stark beschrankt ist. Ei-
ne Entwicklung zu mehrzelligen Lebewesen ist schon aus diesem Grund fiir
Konstruktionen auf diesem Niveau ausgeschlossen.

45



2.5.3 Entwicklung eines Recyclingverfahrens

Entwicklungswege, die Organismen auf diesem Konstruktionsniveau offen
standen, sind eigentlich nur in der Verbesserung der Ausnutzung des Nah-
rungsangebots moglich.

Um aus ADP ATP herzustellen benttigt man Wasserstoff. Diesen Wasser-
stoff muss die Fotosynthese bereitstellen. Er kann aus einer Reihe von vor-
handenen Verbindungen gewonnen werden (H,O, HsS, ...). Vermutlich we-
gen des unbegrenzten Vorhandenseins von Wasser ist es zur Gewinnung von
Wasserstoff herangezogen worden. So kann aus CO, und Hy Zucker gebaut
werden, der Ausgangsstoff fiir alle organischen Stoffe. Andererseits stellen
Wasser und Kohlendioxid die am stérksten oxidierten und damit mit der
hochst moglichen Entropie versehenen Stoffe dieses Stoffwechselweges dar.
Eine Entwicklung hin zur Aufoxidierung organischer Stoffe zu Wasser und
Kohlendioxid ist demnach der Stoffwechselweg mit dem hochst méglichen
Gewinn an Energie und Entropie. Er stellt das physikalische Ende der Effizi-
enzsteigerung der Stoffwechselwege dar. Mit Erreichen dieser Stufe ist auch
gleichzeitig erreicht worden, dass die Ausgangsstoffe des Fotosyntheseprozes-
ses wieder hergestellt werden konnen. Dass dieser prinzipiell mogliche Re-
cyclingweg aber nur sehr unvollstdndig durchgefiihrt worden ist, zeigt die
Entwicklung der stofflichen Zusammensetzung der Atmosphére. Der Anteil
von knapp 20% Sauerstoff und der geringe Anteil von COy (etwa 0,3%) sind
Ausdruck dieser Unvollstédndigkeit. Die Anteile an organischem Kohlenstoff,
die dem atmosphérischen Sauerstoff entsprechen, sind im Sediment der Erd-
kruste deponiert, zum Teil in konzentrierter Form als Lagerstatten von Kohle,
Erdgas und -Ol, zumeist aber verstreut in den Sedimentgesteinen.

Nur die Archebakterien, die in der Tiefsee vorkommen, besitzen als iiber-
kommener Prokariontentyp lediglich eine Zellmembran. Nach der obigen Ar-
gumentation leiten sich somit all diese Konstruktionen von ehemals foto-
synthetisch aktiven Zellen ab. Organismen, die ihren Stoffwechsel diffusiv
verrichten, erleiden durch eine Zellwand mit ausreichend grofien Poren kaum
Einbulen bei ihrem Stoffwechsel, gewinnen, jedoch entschieden mehr me-
chanische Stabilitdt gegeniiber osmotischen Driicken. Dementsprechend wird
die Zellwand auch bei Verlust der Fotosynthesefihigkeit als Konstruktions-
element beibehalten.
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2.6 Die Eukariontenentwicklung

2.6.1 Leben stellt Nahrung fiir Leben dar

Die sauerstofffreien Bedingungen der Uratmosphére waren die Voraussetzung
dafiir, dass die Umwelt permanent organisches Material produziert hat. Eine
diffusive Versorgung der Urorganismen mit Nahrung war somit automatisch
gewdhrleistet. Neben dieser externen Nahrungsversorgung stellen natiirlich
alle vorhandenen Lebewesen gegenseitig eine natiirliche Nahrungsquelle fiir
sich dar. Im Unterschied zur molekularen Nahrung ist diese Quelle aber we-
sentlich gréfer und nicht mehr homogen verteilt. Will man diese Nahrung
nutzen, sind zwei Eigenschaften zu entwickeln. Einmal das Ansteuern der
Nahrung und ihr Zerkleinern. Wie im vorigen Abschnitt dargestellt schei-
tert schon die Entwicklung von Lokomotionseinrichtungen an den diffusiven
Erndhrungsverhéltnissen.

Mit der Entwicklung der Fotosynthese éndert sich das Bild. Die Zwangslaufig
mit ihr einhergehende Freisetzung von Sauerstoft verdnderte die Lebensbe-
dingungen dramatisch. Sauerstoff ist ein &uflerst aggressives Element, das
sich sehr schnell mit anderen Elementen verbindet. So besteht die Erdkruste
im wesentlichen aus Metalloxiden, eine Folge der biogenen Sauerstoffpro-
duktion. Aber nicht nur mit den Metallen der Erdkruste ging und geht der
Sauerstoff Verbindungen ein, sondern auch mit den allermeisten organischen
Verbindungen. Das Freisetzen von Sauerstoff hatte demnach zwei Folgen fiir
die damalige Lebenswelt. Er griff zum einen die Organismen direkt an und,
was noch viel weitreichender war, er vernichtete die bis dahin vorhandene
Produktion von organischem Material aus den physikalischen Bedingungen
der Erde.

Zu allererst greift der Sauerstoff natiirlich den Produzenten selbst an. Wie
lange es gedauert hat, bis die fotosynthetischen Prokaryonten effektiven Schutz
vor dem selbst produzierten Sauerstoff entwickelt hatten, ist spekulativ. Aber
nachdem dieses Niveau erreicht wurde, war der Weg frei fiir die weltweite
Verbreitung dieser Formen. Fotosynthese erlaubte zum ersten Mal eine dras-
tische Vermehrung von Organismen, da die Produktion nur vom Salzgehalt
des Wassers beschrénkt wird. Fiir die nicht Fotosynthese betreibenden Or-
ganismen hatte dies zwei Konsequenzen. Uberleben konnten nur solche, die
einen effektiven Oxidationsschutz entwickelten und den Erwerb von Nahrung
umstellten. Weg von der diffusiven Versorgung, hin zum aktiven Aufsuchen
und Zerkleinern anderer Lebewesen.

Zum aktiven Aufsuchen der Nahrung benotigt die Zelle eine steuerbare Vor-
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triebseinrichtung. Der Vortrieb kann entweder durch Anhénge wie Geiseln
oder bewegliche Membranen erfolgen oder indem sich der gesamte Zelllaib
verformt. Externe Bewegungseinrichtungen waren aber schon auf dem Niveau
der Prozyte entwickelt worden und standen somit schon zur Verfiigung. Weit
komplizierter gestaltete sich die Losung des Zerkleinerungsproblems. Eine
mechanische Zerkleinerung scheidet aus. Es kommt also eigentlich nur ei-
ne chemische Zerkleinerung in Frage. Angenommen eine Angreiferzelle hétte
ihre Beutezelle erreicht, so miisste sie die Zerkleinerungschemikalien in das
umgebende Wasser abgeben. Nur ein Bruchteil der Agenzien wiirde an den
vorgesehenen Wirkort gelangen und seine Arbeit effektiv verrichten kénnen.
Dieser ganze Vorgang wére zu optimieren, wenn der Verdauungsraum be-
schréankt werden konnte. Diese Beschrinkung konnte sinnvoll geschehen mit
der Inkorporierung der Beute in den rauberischen Organismus. Um dies zu
ermoglichen, wéren zwei Entwicklungen absolut notwendig. Zum einen ei-
ne Vergroflerung des Raubers und zum anderen die Deformationsfahigkeit
von ihm dergestalt, dass die Beute von ihm vollkommen umschlossen werden
konnte.

Die Entwicklung beider Eigenschaften hat zur Folge, dass schwerwiegende
mechanische Probleme gelost werden miissen. Zellen zu vergroflern, ohne die
Membranstabilitdt zu gefdhrden, wird héufig durch den Einsatz von Gal-
lerte erreicht. Der Einsatz von Gallerte verbietet sich aber in diesem Fall,
da sie die Deformation des Zellkorpers vehement erschwert. Die Alternative
zu Gallerte ist die Entwicklung eines Zellskelets (Cytoskelet) aus passiven
und aktiven (kontraktilen) Elementen. Gallerte kommt dort zum Einsatz,
wo Versteifungen beispielsweise in Formen von Lagern fiir Geiseln bendtigt
werden.

2.6.2 Entwicklung der Zellbewegung

Zellbewegung ist nur dann méglich, wenn Energieformen wie chemische oder
Strahlungsenergie, die den Organismen direkt zugénglich sind, in mechani-
sche Energie gewandelt werden. Eine haufige Wandlung von chemischer in
mechanische Energie wird bei der Synthese von Eiweiflen automatisch mitge-
liefert. Eiweifle sind Makromolekiile, die aus langen Ketten von Aminoséuren
bestehen. Dadurch, dass die Aminoséduren unterschiedliche Ladungsverteilun-
gen besitzen, konnen nach der Synthese stark von einer Kette abweichende
rdumliche Konfigurationen eingenommen werden. Je nach ihrer Ladungsver-
teilung und ihrer Anordnung in der Kette stoflen sich einzelne Kettenteile ab
oder ziehen sich an. Eiweifle konnen dadurch sehr vielfdltige rdumliche Konfi-
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gurationen einnehmen und sind deshalb fiir die unterschiedlichsten Funktio-
nen im Organismus einsetzbar. Eine rdumliche Anderung des Molekiiles kann
aber nicht nur zum Zeitpunkt der Synthese auftreten. Sie kann vielmehr auch
durch eine Reaktion des Molekiiles mit einem anderen erzeugt werden. Erfolgt
diese Reaktion geometrisch und zeitlich koordiniert, kann sie zur Verédnde-
rung der Form des Organismus eingesetzt werden. Um diesen Prozesse zur
Zellbewegung einzusetzen, muss er reversibel sein, um immer wieder erneut
einsetzbar zu sein. Die Reversibilitéit wird erreicht, indem der Reaktant durch
eine der Konformationsinderung entgegengesetzte Kraft wieder aus dem Ei-
wei} entfernt wird. Da nun die Bindungsstelle wieder frei geworden ist, kann
eine Konformationséinderung durch die vorherige Reaktion erneut ausgeltst
werden. D.h. Reversibilitdt wird nur durch die passive Dehnung des Mo-
lekiils erreicht. Sédmtliche Bewegungen von Organismen beruhen auf diesem
Konzept. Alle organismischen Bewegungseinrichtungen miissen so konstru-
iert sein, dass eine Kontraktion mechanisch wieder aufgehoben werden kann.
Konstruktionen, die dies nicht gewéhrleisten, sind disfunktional und nicht
iiberlebensfahig. Der Antagonismus im Fall unserer Zelle ist der Zellinnen-
druck. Durch eine Kontraktion verringert sich das Volumen der Zelle. Da die
Zellmembran semipermeabel ist, verliert sie an Wasser. Dies steigert aber
den osmotischen Druck. Ist die Kontraktionsreaktion beendet, so bringt der
erhohte osmotische Druck die Zelle in ihre Ausgangslage zuriick.

@ Nucleotite N\M
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Abbildung 2.6: Die Abbildung rechts zeigt die Eiweilkomponenten (Actin
und Myosin) des Muskels und links den Kontraktionsmechanismus

Diese Form der Kontraktion kann sowohl fiir die Bewegung der Zelle und ihrer

Bestandteile eingesetzt werden, als auch fiir die Lokomotion (Fortbewegung)
verwendet werden.
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2.6.3 Die Endosymbiontentheorie

Pflanzenzelle Tierzelle
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Abbildung 2.7: Entwicklung der Euzyte gemafl der Endosymbiontentheorie

Die Entwicklung der Photosynthese hat also zur gréfiten 6kologischen Krise
auf diesem Planeten gefiihrt. Sie war die Ursache fiir die Vernichtung des
meisten bis dahin entstandenen Lebens, aber auch der Ausloser der Ent-
wicklung einer Formenvielfalt, die bis zu diesem Zeitpunkt {iberhaupt nicht
moglich gewesen war. Von dem Zeitpunkt der vollentwickelten Photosynthese
an gab es nur noch zwei mégliche Erndhrungswege. Entweder die Organis-
men betrieben eben diese Photosynthese, oder sie mussten sich von anderen
Organismen ernéhren.

Wie im Abschnitt 2.6.2 beschrieben, war die optimierte Art Beute zu ma-
chen, das Einschlielen von Beuteorganismen in den eigenen Zelllaib. Beim
Einschluss und bei der Verdauung des Fremdorganismus kénnen natiirlich
die unterschiedlichsten Disfunktionen auftreten. Vom Platzen der rauberi-
schen Zelle iiber die Unfiahigkeit der Verdauung der eingeschlossenen Beu-
te bis zur Unmoglichkeit der Entsorgung der unverdaulichen Beutereste ist
alles moglich. So kann das Auftreten der Disfunktion, eine Zelle nicht ver-
dauen zu koénnen, dazu fithren, dass die eingeschlossene Zelle ihre diffusive
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Erndhrungsweise fortsetzt. Aus diesem Zufall kann sich im Laufe der Zeit
ein Zusammenspiel der beiden Zellen zu gegenseitigem Vorteil entwickelt ha-
ben. Aus dieser Abhéingigkeit kann ein Zustand entstehen, in welchem keiner
der beiden Partner ohne den anderen mehr iiberlebensféhig ist (Symbiose).
Die Abhéngigkeit geht so weit, dass die Organellen Teile ihres (nicht mehr
bendtigten) genetischen MMaterialverloren oder die entsprechenden Gene
teilweise in das Kern-Genom integriert wurden. Einzelne Protein-Komplexe
in den Organellen, wie z.B. die ATP-Synthese, werden so zum Teil aus kernko-
dierten, zum Teil aus invaginiert kodierten Untereinheiten zusammengesetzt.

Den effektivsten Nutzen fiir die Wirtszelle konnen aber nur solche Zellen
liefern, die entweder in der Lage sind das organische Material vollstéindig
zu oxidieren, oder die den Wirt unabhéngig von der Aufnahme organischem
MMaterialmachen, die also Photosynthese betreiben. Dies sind auch genau
die beiden Zelltypen, die am Ende der Entwicklung in den Wirtszellen verblie-
ben sind. Die Organellen, die die vollstdndige Oxidation durchfiithren heiflen
Mitochondrien und die, die die Photosynthese betreiben heiflen Chloroplas-
ten.

Genetische Vergleiche deuten darauf hin, dass Chloroplasten von Cyanobak-
terien und Mitochondrien von aeroben Proteobakterien abstammen. Diese
Form der Endosymbiose zwischen einem Eukaryoten und einem Prokaryoten
wird als primére Endosymbiose bezeichnet. Entstand das Zellorganell durch
die Aufnahme eines Eukaryoten, wird dies als sekundéire Endosymbiose be-
zeichnet.

Abbildung 2.8: Ergebnis der Euzytenentwicklung (links Tier, rechts Pflanze)

Abbildung 2.8 zeigt das Ende dieser Entwicklung. Es bleiben somit zwei
Zelltypen iibrig. Beide Typen zeichnen sich durch volle Zellmobilitdt aus.
Der eine Zelltyp ist auf andere Organismen, deren Leichen oder Leichenteile
als Nahrung angewiesen (Tier), wohingegen der andere Typ Photosynthese
betreibt. Fiir diesen Typ gilt das, was im Abschnitt 2.5.2 fiir die Entwicklung
des photosynthesebetreibenden Prokayonten gilt. Auch hier bildet sich eine
Wand heraus und die Zellmobilitdt beschrinkt sich auf Fortsédtze wie Zilien
oder Geiseln.
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2.7 Zusammenfassung

Um die eigene Ordnung zu erhalten, muss ein gezielter Austausch zwischen
dem Organismus und seiner Umgebung durch den Organismus erfolgen. Durch
die anaeroben Bedingungen der Atmosphére wurden am Anfang der EEvo-
lutiondes Lebens die Néhrstoffe stdndig durch physikochemische Reaktionen
in der wéssrigen Umgebung der Urorganismen erzeugt. Dies ermoglichte eine
diffusive Erndhrung, die auch gleichzeitig die hochste Differenz zwischen Er-
trag und Aufwand aufweifit. Demnach ist eine kleine, immobile, mit keiner
Zellbewegung ausgestattete Lebensform, die sich diffusiv ernédhrt, der domi-
nierende Organismustyp. Dieser Typ hat sich in Richtung auf Verbesserung
der Effizienz des Stoffwechsels entwickeln kénnen.

Hydraulic Systems Procyte

S/
N 3
Mobiloids ¢

Eucyte

Abbildung 2.9: Zellentwicklung

Mit der Entwicklung der Photosynthese und damit einhergehend der massi-
ven Produktion von Sauerstoff verdndert sich die Lage grundlegend. Sauer-
stoff als eines der stidrksten Oxidationsmittel hat zundchst die Organismen
selbst angegriffen. Was aber noch weiterreichender war, ist das Verhindern
der abiotischen Produktion von organischen Verbindungen. Die dadurch ver-
ursachte Katastrophe fiithrte zum einen zur Entwicklung eines kkomplettneu-
en Zelltyps, der Euzyte, die zum einen lokomobil wurde und zum anderen
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die effektivsten Varianten der Prozyten in sich aufnahm (Endosymbionten-
theorie). Dadurch, dass die Erndhrung der verbleibenden Organismen von
nun an entweder durch Photosynthese oder durch die Aufnahme anderer Or-
ganismen, deren Teile oder deren Leichen erfolgen kann, ist dies auch der
AAusgangspunktfiir die Entwicklung mehrzelligen Lebens (There is always
a bigger fish).
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Kapitel 3

Pflanzenkonstruktion

3.1 Entwicklungsbedingungen der ‘Pflanze’ in
offenem Wasser

Die Grundform der Pflanzen diirfte etwa einem Einzeller-Organismus ent-
sprochen haben. Die physikalische Umgebung der ‘Urpflanze’, desjenigen
tierischen Organismus, der sich mit Cyanobakterien ausgestattet und sie
als Chloroplasten domestiziert hat, bestand aus Wasser und darin relativ
gleichméBig verteilten, gelosten Gasen und Salzen, die den einen Teil der
Komponenten der Erndhrung darstellen. Hinzu kommen mufite ein Energie-
zustrom in Form von Licht, der im Wasser nicht in allen Tiefen gleich sein
konnte. Das Sonnenlicht, dringt in das Wasser ein und wird mit zunehmen-
der Eintringtiefe stéirker absorbiert, so dafl in tieferen Bereichen eine Man-
gelsituation entsteht (Abb. 3.1). Im Gegensatz zur exponentiell abfallenden
Strahlungsdichte sind die iibrigen Néhrstoffe homogen verteilt.

Wegen dieser Homogenitéit der ’Nahrung’ waren die Lokomotionsanforde-
rungen an die autotrophe ‘Pflanze’ gering. Eine im offenen Wasser lebende
Pflanze mufite lediglich verhindern, daf} sie aus diesem homogenen Raum
herausfiel, was schon durch Einrichtungen, die dem Absinken entgegenwir-
ken, wie Gas- bzw. Fettblasen, erreicht werden konnte. Natiirlich ist auch
bei Substratbindung die Nutzung der aufgezeigten Gegebenheiten moglich,
so lange die Liegeflichen dem Licht exponiert sind. Propulsion ist aber keine
notwendige Erfordernis fiir Pflanzen an der Oberfliche zu bleiben.

Lokomotion, wie sie fiir Tiere und auch die Vorldufer aller Pflanzenkonstruk-
tionen zu fordern ist, bedeutet dagegen immer Impulsiibertragung auf das
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Abbildung 3.1: Die Anderung des Sonnenlichtspektrum beim Durchgang
durch die Atmosphére und das Wasser. Ausgezogenen Linie entspricht dem
Intensitdtsmaximum der Strahlung. Unterbrochene Linien bezeichnen die
kurz- resp. langwellige Grenze des Sonnenspektrums. Die Bezeichnung Griin-
, Braun- bzw. Rotalge gibt das Verbreitungsmaximum der einzelnen Algen
an.

umgebende Medium. Dies setzt Beweglichkeit des gesamten oder zumindest
eines Teils des Korpers fiir die Impulserzeugung, also die Kraftiibertragung
auf das Medium voraus. Umwandete und damit biegesteife Zellen, wie sie sich
nach der Ausstattung mit Chloroplasten und der Umwandung mit Zellulo-
se ausformen, vermogen keine solchen Deformation propulsorisch wirksam
durchzufiihren. Somit kénnen bei voll entwickelten Pflanzen, die auftreten-
den Lokomotionseinrichtungen nur externe Teileinheiten sein, wie Cilien oder
Flagellen, die als Propulsoreinrichtungen aus dem tierischen Stadium ererbt
waren. Schon die Vorlduferkonstruktionen, die Cyanobakterien aufnahmen,
konnten keine volle Ausstattung mit Cilien besitzen.

Die Stellen, an denen diese Antriebseinheiten der primitiven Pflanzen in der
Zellmembran verankert sind, miissen wandfrei sein, da nur so das oder die
Antriebsaggregate nach auflen gestreckt werden kénnen und ihre Bewegungs-
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freiheit garantiert bleibt. Solche “offenen Stellen” beeintrichtigen natiirlich
die mechanische Funktion der Wand, die nicht mehr vo6llig abschliefit. Auch
konnen durch die Wand gestreckte Fortbewegungseinheiten aus thermodyna-
mischen und konstruktionstechnischen Griinden nur kleine Gesamtsysteme,
also planktische Schweber, effektiv antreiben oder in der Schwebe halten.

Da aber, wie oben beschrieben, aus erndhrungstechnischen Griinden eigent-
lich kein Antrieb erforderlich ist, unterbleibt bei einer Vielzahl von Formen
dieses Konstruktionsniveaus auch die Ausbildug von Propulsionseinrichtun-
gen. Schwebehilfen sind dagegen bei planktischen Kleinpflanzen weit verbrei-
tet. Konkurrenz um die Ressourcen entsteht damit nahezu allein bei Wachs-
tum und Vermehrung. Das bedeutet fiir alle Varianten, die entweder ihr
Oberflachen /Volumenverhiltnis verkleinern oder nicht produktive Korpertei-
le entwickeln, automatisch eine Verschlechterung ihrer Konkurrenzsituation.

Der Typ mit dem schlechten Oberflachen/Volumenverhéltnis erleidet Ein-
buflen in der Gas-, Salz- und Lichtversorgung, weil Teile der Konstruktion
auf andere Leistungen umgewidmet sind. Der Typ mit photosynthetisch in-
aktiven Korperteilen verschlechtert die Produktionsbedingungen fiir organi-
sches Material und damit fiir die eigene Korpersubstanz. Zusétzlich muf fiir
die Synthese und den Unterhalt funktionsloser Teile Energie und Materi-
al aufgebracht werden. Daraus folgt fiir im freien Wasser lebende Pflanzen,
gleichgiiltig ob in den Ozeanen oder in mehr oder minder stehenden Salz-
oder Siifigewéssern, dafl der Zwang besteht, sich auf ein- bis wenige Zellen
umfassende Organisationstypen zu beschranken. Auch jedwede Unterteilung
der Korperkonstruktion in produzierende und unterstiitzende Organe un-
terbleibt. Die ein- und wenigzelligen Organismen wurden permanent in der
Konkurrenz erzwungen, indem die Tendenz zur Zellaggregation auf Grund
dieser wirkenden Tendenzen unterdriickt wird.

Denkbar wére eine vielzellige Pflanze, die in ein produzierendes und in ein
tragendes Organ (z. B. Luftkammern) unterteilt wére. Ein- bis Wenigzeller
konnen sich aber mit den vorher beschriebenen Propulsions- oder Schwe-
beeinrichtungen in der Oberflichenzone des Wassers aufhalten und erleiden
keine Produktionsverluste durch den Aufbau und die Versorgung nicht produ-
zierender Organe und durch Selbstbeschattung durch diese Organe. Ausnah-
men bilden die Uferbereiche stehender Gewiisser, natiirlich auch des Meeres,
wo es zur Ausbildung von Haftorganen pelagisch lebender Formen kommen
kann, und zu benthischen Formen, die wieder pelagisch geworden sind, wie
im falle des Saragossum. Weshalb es in der Uferzone zu einem Wechsel zwi-
schen benthischer und pelagischer Form kommt, wird im néchsten Abschnitt
dargelegt.
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Durch die rdumliche Gleichverteilung der Ressourcen im Wasser kann sich nur
eine geringe Formenvielfalt pflanzlicher Organismen ausbilden. Welche For-
men ausgebildet werden, ob einzellige, eindimensional verzweigt-fidige oder
zweidimensional flachige Formen, ist eine Frage des optimalen, maximales
Wachstum erméglichenden Verhéltnisses zwischen dem diffusiven Einstrom
von fiir die Produktion benotigtem Material und dem ebenfalls diffusiven
Ausstrom von Syntheseprodukten.

Um die Verhéltnisse in relevanter Weise abschétzen zu konnen, soll eine idea-
lisierte Zelle in Gestalt eines Wiirfels betrachtet werden. Der Wiirfel, der hier
aus Giinden der geometrischen Einfachheit an die Stelle abgerundeter oder
ellipsoider Gebilde tritt, besitzt sechs gleichgrofie Oberflachen. Wichst er nun
zu einem Faden heran, der aus mehreren aneinander anschlieBenden Wiirfeln
besteht, so wird die Nahrungsausbeute schlechter. Dies gilt unabhéngig da-
von, ob Verzweigungen auftreten oder nicht; in der fiadigen Organisation
besitzt jeder Wiirfel zwei benachbarte Wiirfel (unter Vernachldssigung der
Randzellen). Damit haben zwei der sechs Oberflichen keinen Kontakt mehr
mit ihrer Umgebung. Es reduziert sich somit die Oberfliche zur Umgebung
fiir jeden Wiirfel um ein Drittel. Bei flichigen Gebilden geht die Reduktion
der freien Fliche weiter und umfafit zwei Drittel der Zelloberflachen. Der Ein-
bzw. Ausstrom von Material durch Diffusion bezogen auf das Volumen wird
bei der Aggregation von Wiirfeln von Konstruktionstyp zu Konstruktionstyp
kleiner (Abb. 3.2).

Fiir die pelagisch lebenden Pflanzen ergeben sich aus konstruktiven (Nah-
rungsaufnahme durch Diffusion) und aus erndhrungstechnischen Griinden
(Nahrungsangebot raumlich homogen verteilt) sowie aus den Bedingungen
der Konkurrenz (keine Ausbildung nicht produktiver Organe) Zwénge, die
dazu fiithren, dafl das GroBlenwachstum der einzelnen Organismen beschréankt
bleibt. Mit der Beschrédnkung auf kleine Organismen sowie die Herausbildung
einzelliger bis einige Zellen umfassender Organismen, deren Zellen alle zur
Photosynthese befidhigt sind, sind die konstruktiven Mo6glichkeiten pelagisch
lebender Pflanzen erschopft. Alle Varianten, die von diesen Konstruktions-
typen abweichen, wachsen langsamer und werden stdndig ausgelesen, d. h.
sie bleiben gegeniiber den anderen Varianten, die nahe am Paradigma liegen,
zuriick.
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Abbildung 3.2: Der Wiirfel représentiert eine Pflanzenzelle. Die Pfeile be-
zeichnen die Fléchen, die sichtbar sind und mit der Umgebung in Verbindung
stehen. Es gibt immer doppelt so viele Fliachen je Wiirfel, die Kontakt zur
Umgebung haben, wie dargestellt. A) Einzeller, B) fidige Konstruktion, C)
flachige Konstruktion

3.2 Entwicklungsbedingungen der Pflanze in
den Gezeitenzonen und Uferbereichen

Andere Bedingungen als im Pelagial herrschen in Kiistennéhe, vor allem in
den Brandungszonen der Ozeane. Frei im Wasser lebende pflanzlichen Kon-
struktionen existieren in diesem Bereich unter zwei Bedingungen, die diese
Formen existenziell bedrohen.

1. Sie unterliegen einer moglichen mechanische Vernichtung durch die
Brandung bei Wirkung der Wasserwellen und der in ihnen aufgewir-
belten Partikel wie Sand oder Steinen.

2. Sie konnen durch das Auflaufen und Ablaufen des Wassers entweder
partiell oder permanent, wenn sie oberhalb der Gezeitenzone angespiilt
wurden, von einem Teil ihrer Néhrstoffbasis abgeschnitten sein.
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Pflanzliche Konstruktionen, die sich dem passiven Verdriftetwerden durch
Verankerung im Untergrund (Haftorgane) entziehen und durch Verfestigung
ihrer Umwandung der mechanischen Bedrohung durch die Brandung trotzen
konnen, erschliefen sich diesen neuen Lebensraum.

Es entwickeln sich in den neu auftretenden Konstruktionen zwei funktionell
unterschiedliche Organe als Differenzierung des vorher einheitlichen Koérpers.
So entsteht ein Bereich oder ein Organ, das weiterhin der Produktion or-
ganischen Materials durch Photosynthese dient und ein Organbereich, der
vom produzierenden versorgt wird und der Verankerung auf dem Untergrund
dient. Aus der iiber vorangegangene Zwischenschritte vollzogenen Veranke-
rung ergeben sich neue Versorgungsbedingungen. Wegen des periodischen
Auf- und Ablaufens der Gezeiten zerfillt die zeitliche Einheitlichkeit des
Erndhrungsraums.

In der Hochwasserzone herrschen die gleichen optimalen Bedingungen was
Intensitdt und spektrale Zusammensetzung der Sonneneinstrahlung anbe-
langt, wie an Land. Die Versorgung mit Wasser und Né&hrsalzen ist jedoch
schlecht wegen der geringen Bedeckungszeit mit Wasser. In der Niedrigwas-
serzone ergibt sich wegen der langen Bedeckungszeit ein hoher Versorgungs-
grad mit Wasser und Salzen, jedoch eine schlechtere Versorgung mit Licht,
wegen des langandauernden grofien Abstands des Grunds von der Wassero-
berfliche und der hohen Absorptionsfihigkeit des Lichts im Wasser. So sind
in 1 m Wassertiefe nur noch 50 % der Strahlungsintensitit der Oberfliche vor-
handen. Zusétzlich zur Absorption wird auch noch das Lichtspektrum beim
Durchdringen des Wassers immer weiter eingeengt, weil die Absorption nicht
iiber alle Wellenldngen gleichméfig erfolgt (Abb. 3.1). Jenseits der Gezeiten-
und Brandungszone in Richtung auf die offene See ergibt sich fiir die sessil
gewordene Pflanzenkonstruktion durch den stdndig grofier werdenden Ab-
stand zwischen Untergrund und Wasseroberfliche eine stetig zunehmende
Verschlechterung der Lichtversorgung bei etwa gleichbleibender Wasser- und
Salzversorgung (Abb. 3.3). Es beginnt hier der Bereich der schon behandelten
pelagischen Formen mit eigensténdigen Selektionszwéngen.

Die Versorgung mit Wasser und Néhrsalzen kénnte in der oberen Gezeiten-
zone und an Land verbessert werden, wenn ein vorhandenes Reservoir im
Meeresboden mit wurzeldhnlichen Organen erschlossen wiirde. Ein solches
Reservoir kann aber nur in einem porésen Untergrund wie Sand entstehen.
Ein derartig gestalteter Boden 148t jedoch eine Pflanzenkonstruktion mit
Bodenverankerung nicht zu, da bei ansteigendem und abfallendem Wasser
standig die obersten Bodenschichten verschoben werden und so keinen festen
Untergrund fiir die Ansiedlung von sehaften Pflanzen bieten. Der im Was-
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Abbildung 3.3: Die Néhrstoffversorgung ist in der Gezeitenzone wie im of-
fenen Wasser rdumlich homogen (siche Tab.3.1 und Abbildung 3.1) zeitlich
aber inhomogen. Wobei der Versorgungsgrad an Salzen und Wasser sich um-
gekehrt zum Grad der Versorgung mit Licht verhéalt.

ser aufgewirbelte und mit der Stromung verdriftete Sand verursacht zusétz-
lich eine grofle mechanische Belastung fiir alle potentiell ansiedlungsfihigen
Pflanzen. Die genannten Mechanismen stellen ein beinahe uniiberwindliches
Hindernis fiir die Besiedlung dieses Lebensraums dar.

Die vorhandene Alternative fiir die Verankerung ist ein felsiger Untergrund,
der aber faktisch keine Speichermoglichkeiten fiir Wasser aufweist und des-
halb keine Entwicklungsméglichkeit fiir wurzeldhnliche Organe bietet. Die
letzte verbleibende Moglichkeit wire die Entwicklung eines Wasser- und Mi-
neralspeichers in der Pflanze selbst. Ein solcher Speicher ist aber nur effizient
zu betreiben, wenn die Pflanze die Abgabe von Wasser wihrend der Trocken-
zeit regeln kann. Dies erfordert zuséatzlich zum Speicher einen Verdunstungs-
schutz entweder aus einer Wachsschicht, die der Pflanze aufliegt und/oder
eine Korperform, die ein kleines Oberflichen/Volumenverhiltnis aufweist.
Dieser Schutz beeintrachtigt aber gleichzeitig den fiir die Versorgung not-
wendigen diffusiven Zustrom von Gasen, Wasser und Salzen im iiberfluteten
Zustand. Das so entstehende Dilemma kann offensichtlich von einer auf fel-
sigem Boden stehenden Pflanzenkonstruktion nicht {iberwunden werden.
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Die Verschlechterung der Lichtversorgung mit zunehmendem Abstand zur
Wasseroberfliche kann durch unterschiedliche Pigmentausstattungen der Chlo-
roplasten (Abb. 3.1) und durch einfache VergroBerung des Organismus kom-
pensiert werden, wobei in allen Raumrichtungen wachselnde fadige bis zwei-
dimensional blattartige Konstruktionen moglich sind. Durch die gleichférmig
sich verdndernden Lichtverhéltnisse ergibt sich eine klare Zonierung der Pflan-
zentypen. Die Griin- und verschiedene Braunalgen leben in der Hochwasser-
zone; die groflen Tange und die wieder kleiner werdenden Rotalgen in der
Niedrigwasserzone und jenseits davon (Abb. 3.4).

Springhochwasser

‘,‘9 \ Niphochwasser

A\

Nipniedrigwasser

Springniedrigwasser

Abbildung 3.4: Vegetationsprofil einer Felsenkiiste im Nordatlantik. Zu er-
kennen ist zum einen die Verteilung der unterschiedlichen Pigmentierung
und zum andren die Verteilung der Wuchsformen, mit einer kontinuierlichen
GroBenzunahme der Pflanzen bis zu den Sténderalgen und anschlieender
Abnahme.

Die mechanische Beanspruchung durch die Brandung bietet schon solchen
kleinen sessilen Pflanzen einen Uberlebensvorteil, die fihig sind Festigungs-
elemente in ihre Zellwénde einzubauen. Diese Beanspruchung nimmt mit der
Vergrélerung der Organismen zu. Thr kann in verschiedener Art begegnet
werden. Zum einen durch zunehmende Verstirkung der Zellwdnde und oder
durch Ausscheidung von Schleim. Beides ist aber nur begrenzt moglich, weil
mit diesen Verdnderungen eine Verschlechterung der Diffusion gekoppelt ist.
Zum anderen ist eine Abwandlung durch spezielle Formgebung wie unre-
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gelméBige Oberfliache, gewellte Rander und gelappte Thalli moglich. Mittels
dieser Ausformungen kann ein Teil der Energie der Wellen, die auf die Pflan-
zen einwirken, iiber Reibung vernichtet werden (STRASSBURGER 1978).
Durch Ausbildung eines Sténders konnen bei robusteren Formen weitere
Hohenunterschiede im Tidenhub iiberwunden werden.

Mit zunehmender Grofle der Organismen entstehen ungleiche Bedingungen
fiir die photosynthesebetriebene Produktion im Pflanzenkorper. Die oberen
Bereiche der Pflanze sind immer bestmdglich mit allem versorgt und haben
optimale Produktionsbedingungen, wohingegen Pflanzenregionen, die ndher
an der Verankerung gelegen sind, durch den zunehmenden Abstand zur Was-
seroberfliche und durch die Abschattung dariiberliegender Pflanzenteile pro-
gressiv schlechter mit Licht versorgt werden. Neben dem Lichtgradienten in
der Wasserséule besitzen die Stédnderalgen ein weiteres Lichtversorgungspro-
blem. Der Stengel mufl aus mechanischen Griinden ein gewisses Verhéltnis
zwischen Durchmesser und Hohe aufweisen (siehe Abschnitt Standerentwick-
lung der Landpflanzen); es werden bei Verdickung des Sténders zwangsliufig
die innen liegenden Zellen durch die dufleren abgeschattet. Dieser Effekt ad-
diert sich zu den vorher genannten. Es mufl somit wegen der unterschiedli-
chen Produktionsbedingungen in den verschiedenen Regionen und Teilen der
Pflanze ein Gradient an verfiigharem produzierten Material von der Spit-
ze zum Boden entstehen. Bei kleinwiichsigen Pflanzen kénnen auftretende
Engpésse in der Versorgung einfach iiber Diffusion von organischem Mate-
rial zwischen den einzelnen Zellen ausgeglichen werden. Mit zunehmender
Grofle wird dieser Prozefl zu langsam, um einen Ausgleich zu schaffen und
eine Versorgung der nicht mehr Licht erntenden Bereiche zu sichern. Durch
das Entstehen spezialisierter Zellstringe mit schriggestellten Querwinden
(Oberflachenvergrofierung) und groferen Durchlédssen wird der Durchfluiwi-
derstand herabgesetzt und damit die gleichméflige Versorgung aller Pflan-
zenteile erleichtert und gewéhrleistet (Saftleitung).

Die Innenzellen der Stander, die aus mechanischen Griinden, analog zur Ent-
wichlung des Landpflanzenstdnders mit primérem Dickenwachstums, nicht
benotig werden und auch keinen Beitrag zur Gesamtproduktion mehr leis-
ten, konnen nun eine andere Funktion iibernehmen. Sie vermogen organi-
sches Material, das nicht fiir Wachstum und Unterhalt gebraucht wird, zu
speichern. Dieser Nahrstoffspeicher ermdoglicht z. B. den Laminarien zu ei-
nem saisonalen Laubabwurf zu gelangen und damit iiber die Lebensspanne
des Phylloids hinaus zu persistieren.

Die Bedingungen in der Gezeitenzone erlauben aber nicht die Herausbildung
von Wasserleitgewebe. Um Wasserleitgewebe produktionssteigernd einsetzen
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zu konnen, miissen zwei Umweltbedingungen gleichzeitig vorhanden sein; ein
Untergrund, der Wasser speichern kann (Sedimentboden) und lange Peri-
oden der Abwesentheit der Uberdeckung mit Wasser und Salzen oberhalb
des Untergrunds. Der Grund, warum Sedimentbdden denkbar ungeeignet fiir
die Besiedlung durch Formen der Gezeitenzone sind, wurde schon eingangs
des Abschnitts ausgefithrt. Als Gegenargument kénnte jedoch eingeworfen
werden, dafl es Kiistenbereiche gibt, die dem direkten Einflu der Brandung
durch vorgelagerte Inseln, Riffe, etc. entzogen sind. Der “beruhigte’ flache
Meeresboden bote nun Besiedlungsmoglichkeiten fiir benthische Algen. Die
Ruhigstellung des Bodens geht aber einher mit der Verminderung des Gezei-
tenhubs (Beispiele solch ruhiggestellter Wasserregionen sind die Binnenmee-
re wie Ostsee und Mittelmeer, wenn man von den eher zufillig auftretenden
Stiirmen absieht). Der speicherfihige Untergrund wére jetzt vorhanden, es
fehlt aber die zweite Determinante, das Trockenfallen, und damit die Not-
wendigkeit, sich bei intensivierter Photosynthese aus dem Untergrund mit
Wasser versorgen zu miissen.

Die Situation stellt sich somit wie folgt dar: Entweder verursacht ein grofler
Gezeitenhub lange Zeiten des Trockenfallens, verunmoglicht aber eine Be-
siedlung eines porosen Untergrunds wegen des Verdriftens der oberen Sedi-
mentschichten, oder ein gebremster Hub 14t die Besiedlung des Sediments
zu, schrinkt aber die Zeiten des Trockenfallens soweit ein, daf§ kein effizientes
Betreiben von Wasserleitgewebe moglich und nétig ist. Das 148t den Schlufl
zu, daf es faktisch unmoglich ist, die beiden fiir die Entstehung von Was-
serleitgewebe in der Gezeitenzone notwendigen physikalischen Bedingungen
gleichzeitig zu realisieren.

Die Randzonen von mehr oder minder stehenden Gewéssern eréffnen dagegen
zwei andere Entwicklungswege.

Pelagische Pflanzen konnen schrittweise sehr wohl zu benthischen werden,
weil im flachen Uferbereich die Homogenitéat des Erndhrungsraums bis zum
Untergrund reicht. Es kénnen somit neue Formen entstehen, die sowohl pela-
gische, im wesentlichen zur Ausbreitung und vegetativen Vermehrung dienen-
de, als auch benthische, im wesentlichen zur sexuellen Vermehrung dienende,
Stadien ausbilden.

Sedimentboden kénnen in wenig bewegten Gewissern als Haftgrund fiir zu-
nehmend stérker zur benthischen Lebensweise befdhigten Algen dienen. Schritt-
weise kommt es iiber Festliegen zu einer zunehmenden Verankerung. Sedi-
mentboden lassen auch ein Eindringen der sich schrittweise bildenden Haft-
organe in den Untergrund zu. Das erméglicht einerseits eine bessere Veran-
kerung und andererseits, wenn diese Haftorgane in der Lage sind, aus ihrer
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Umgebung Mineralien aufzunehmen, eine Verbesserung der Erndhrung. Die-
ser Weg ist der erfolgreiche, der zur ’Eroberung’ des Landes durch pelagische,
dann aber auf dem Substrat sich verankernden Formen fiihren kann.

Benthische Algen im stehenden Gewésser konnen aber primér nur kleine
Organismen mit einer Pigmentzusammensetzung vergleichbar derjenigen der
heutigen Landpflanzen sein, da sie nur in den Flachwasserbereichen der Ufer
einigermaflen frei von der Lichtkonkurrenz pelagischer Formen sind.

3.3 Landpflanzen

Alle bisher betrachteten Pflanzenkonstruktionen waren an die groffie raum-
liche Einheitlichkeit der Versorgungsbedingungen im Wasser gebunden. Im
nun zu besprechenden grofien irdischen Lebensraum der Pflanzen, namlich
dem Land, herrschen dagegen heterogene Bedingungen vor (Tab. 3.1).

3.3.1 Ernidhrungstechnische Voraussetzungen

Betrachtet man konkret im Bereich des Landes das rdumliche Auseinander-
fallen der Versorgungsaspekte, so stellt man fest, da} die Versorgung mit
Sonnenlicht oberhalb des Bodens einheitlich ist, was Intensitdt und spek-
trale Zusammensetzung anbelangt (Abb. 3.1). Das Licht kann aber nicht in
den Boden eindringen. Auch die Versorgung mit Gas ist oberhalb des Bo-
dens homogen und optimal, im Boden, wenn das Gas iiberhaupt eindringen
kann, wird die Zufuhr von Gas mit zunehmender Tiefe schlechter. Anders
der zweite Aspekt. Die Versorgung mit Wasser und damit auch mit Salzen
ist uneinheitlich, je nachdem ob man die Pflanzenbereiche innerhalb oder
oberhalb der Oberfliche betrachtet. Oberhalb des Bodens erfolgt die Versor-
gung bestenfalls {iber Niederschlige. Es ist dies eine rdumlich und zeitlich
inhomogene Versorgung. Falls der Untergrund wasserdurchléssig ist, wie dies
fiir sandige oder lehmige Boden gilt, kann der Niederschlag im Untergrund
gespeichert werden. Es kann somit ein Wasserreservoir fiir die Pflanze ent-
stehen, das eine kontinuierliche Versorgung mit Wasser und den gelosten Mi-
neralien ermdéglicht. Mineralien aus dem Boden kénnen sich im Wasser 16sen
und iiber diesen Weg mit dem aufgenommenen Wasser die Pflanze erreichen.
Mineralien kommen in begrenzter Menge auch in der Atmosphére als Staube
vor, und kénnen beschrankt iiber die Niederschldge die Pflanze erreichen. Auf
diese Weise versorgten sich eine Reihe von epiphytischen Formen (WALTER
1979). Fiir den Ubergang an Land diirfte dieser Zustrom von Mineralien aber
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nur eine untergeordnete Rolle gespielt haben. Dagegen stellen die im Boden
befindlichen Mineralien jedoch ein um ein Vielfaches grofieres Reservoir dar,
das beim Landgang sicher primér genutzt worden ist.

Aus dem konstruktiven Aufbau und den Erndhrungssanforderungen von au-
totrophen Pflanzen folgt, daf eine bestmdgliche Versorgung mit allen beno6tig-
ten Nahrmitteln auf dem Land dann erreicht werden kann, wenn die Pflanzen
mit ihrer Kérperorganisation eine Verbindung zwischen dem mineralreichen
Wasser im Boden den Gasen und dem Licht oberhalb des Bodens herstellen
konnen. Die hierzu iiberleitenden konstruktiven Transformationen, sind im
folgenden als Sequenz von Abwandlungen zu rekonstruieren.

Tabelle 3.1: Erndhrungsbedingungen autotropher Pflanzen

im Wasser
Licht | Gas | Mineralien | Wasser
unterwasser | +/- o + +
iiberwasser + + o/- o/-
am Land

Licht | Gas | Mineralien | Wasser
unterirdisch - o/- + +/-
iiberirdisch + + o/- o/-

mit 4+ optimal, o mittelméfBig und - nicht vorhanden

3.3.2 Ausgangsbedingungen der Landpflanzenkonstruk-
tion

Zieht man Fossilien als Dokumente heran, so ist die Eroberung des Lands
durch Lebewesen und somit auch durch Pflanzen erdgeschichlich spét erfolgt
(vor etwa 400 Mill. Jahren). Ob die Besiedlung tatséchlich erst wegen der
Verminderung lebensfeindlicher Umweltbedingungen wie der UV-Strahlung
so spét begann, oder ob wegen schlechter Versteinerungsmaglichkeiten ledig-
lich keine Belege fiir ein fritheres Leben auf den Lande vorliegen, oder aber ob
die Suche nach fossilen Belegen deshalb scheitert, weil man keine einigerma-
Ben konzisen theoretischen Vorstellungen hat, wonach man als potentiellen
Ausgangsformen suchen soll, sei dahingestellt. Man sollte nicht ausschliefen,
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daB es verschiedene aufeinanderfolgende Versuche zum Ubergang an Land
gegeben hat, wahrschienlich von leicht differenten Ausgangskonstruktionen
aus. Bs ist hier nach den prinzipiellen Bedingungen fiir den Ubergang zu
suchen, die sich unabhéngig von der geologischen Formation formulieren las-
sen miissen. Da es aber als gesichert gelten kann, dafl das Leben sich zuerst
im Wasser entwickelt hat, stand, unabhéngig davon, zu welcher Zeit auch
immer der Landgang vollzogen wurde, eine grofie Palette der in den vo-
rigen Abschnitten entwickelten Pflanzenkonstruktionen als Kandidaten fiir
den Landgang zur Verfiigung. Welcher Typ durch seine Stoffwechselfunktio-
nen die besten Voraussetzungen fiir eine Verbreitung hatte, 148t sich relativ
klar begriinden.

Die Pigmentausstattung der im Wasser nahe der Oberfliche lebenden Algen,
sowohl pelagischer als auch benthischer, war das Ergebnis eines vorange-
gangenen Selektionsprozesses der durch die Lichtausbeute bedingt war. Die
Entwicklung der Vorgédngerorganisation fand in Bereichen des Wassers statt,
die dem Land vergleichbare Lichtverhéltnisse aufwiesen. Eine Pflanze, die
mit der entsprechenden Pigmentausstattung versuchen wiirde, das Land zu
erobern, hétte jedenfalls von ihren physiologischen Vorbedingungen her die
besten Produktionsvoraussetzungen gegeniiber ihren Konkurrenten. Ob nun
irgendwelche Algen aus diesem Bereich die Vorlaufer der rezenten Landpflan-
zen waren, 1a8t sich iiber den einfachen Vergleich und das Herausfinden von
Ahnlichkeiten nicht begriinden, da auch an Land eine Vielzahl von Pflanzen
mit unterschiedlicher Pigmentausstattungen nebeneinander existieren (Bei-
spiel Blutbuche). Es ist die voranstehende Unterstellung lediglich ein Indiz,
das mit einem evolutiondren Ablaufmodell erhéirtet werden mufl.

Wesentlich uneindeutiger ist die Lage bei der Bestimmung der Morphologie
der Vorlauferkonstruktion der Landpflanzen. Alle im Wasser lebenden Pflan-
zen unterliegen der Gefahr, ans Ufer gespiilt zu werden; dies gilt fiir Einzeller
iiber fadige und fliachige Thalli bis zur Stdnderalge. Welche der differenten
Algenkonstruktionen konnte als Ausgang fiir die Landpflanzenentwicklung
und die den Ubergang sichernden Konstruktionen in Frage kommen? Soll ei-
ne der Griinalgenkonstruktionen als Vorldaufer in Betracht gezogen werden, so
scheidet die Stédnderalgenkonstruktion von vornherein aus. Die Stdnderalgen
sitzen auf dem Substrat fest, heben aber die photosynthetisierenden Flichen
nicht gegen die Gravitation vom Substrat ab.; nur im Wasser werden sie
schwebend gehalten. Ein Ubergang zu hoch- und freistehenden Landpflan-
zen ist aus der gegebenen Situation biomechanisch und versorgungstechnisch
nicht moglich; weil keine Wasserleitgewebe und kein Verdungstungsschutz fiir
die abgehobenen Pflanzenteile existierte. Es miifite, wollte man diesen Uber-
gang voraussetzen, eine sprunghafte Entwicklung in Ansatz gebracht werden.

66



Da Griinalgen wegen ihrer Pigmentzusammensetzung nur in den obersten
Wiasserschichten produktiver als andere Algen sind, stellen sie die wirklichen
Kandidaten fiir den Landgang. Damit ist aber ihr Gréflenwachstum begrenzt
und es konnte nicht zur Ausbildung einer Standerkonstruktion kommen (vgl.
Abschnitt 3.2). Das heifit, als Ausgangsorganismen kommen nur einzellige,
fadige und oder flichig thallose Formen mit oder ohne Haftorgane aus dem
Bestand von Griinalgenformen in Frage.

Ein weiteres und gewichtigeres Argument schrinkt die mogliche Anzahl der
Ausgangskonstruktionen weiter ein. Jeder Organismus, der den Ubergang an
Land bewiltigen konnte, mufite von Anfang an bionom sein. Bionom sein
heifit, dafl von Beginn an durch organismische Eigenleistung das Wieder-
erlangen von Material- und Energieinput so gestaltet sein mufite, dal auch
beim Ubergang an Land der Ertrag den Aufwand zumindest ausglich. Sobald
Konkurrenz auftritt, ist derjenige Organismus der am besten iiberlebensfihi-
ge, der eine moglichst grofie positive Differenz zwischen Ertrag und Aufwand
zustande zu bringen vermag und diese Differenz in die Vermehrung zu inves-
tieren vermag (vgl. Abschnitt tiber die Theorie).

Was bedeutet dies fiir unsere an Land gespiilten Ausgangsorganismen? Fiir
alle galt, daf} sie einen Mechanismus entwickelt haben mufiten, der es ihnen
ermoglichte, das Austrocknen zu Uberstehen. Von den im Wasser entwickel-
ten Organen konnten nur die photosynthetisch aktiven Teile und solche Haf-
torgane, die auch zum Mineraltransport befdhigt waren, ihre alte Funktion
behalten. Sowohl die reinen Haftorgane als auch die Sténder verloren an Land
ihre Funktion. Eine einfache Verankerung im Boden bot deshalb keine Vor-
teile, weil wie oben beschrieben, die Versorgungsbedingungen fiir diese Land-
pflanzen iiber grofie Areale sehr einheitlich waren, und ein Verdriftung sogar
vorteilhaft sein konnte, wegen moglicher ergiebigerer Niederschldge an dem
neuen Ort. Der Stédnder ermoglicht zwar die Eroberung des Luftraums und
somit der dritten Dimension, aber nur unter bestimmten Voraussetzungen,
die auf diesem Entwicklungsstand nicht gegeben waren. Bei den Vorlaufern
haben und hatten sich im Wasser keine Wasserleitgewebe entwickeln kénnen
und auch kaum Stiitzgewebe der photosynthetisierenden Organe, da das Me-
dium Wasser durch sein Vorhandensein sowohl fiir den Auftrieb der Phyl-
loide als auch fiir die Wasser- und Néhrstoffzufuhr von aulen sorgte. Der
Stander wie auch das Haftorgane, die vorher die Anheftung allein gesichert
hatten, wurden an Land zu Ballast, da sie der Pflanze fiir die Erstellung und
den Unterhalt Kosten verursachten, aber nichts zur Steigerung der Produk-
tion beitrugen; sie konnten weder Wasseraufnahme aus dem Sediment noch
Sicherung der Mineralzufuhr aus dem gleichen Bereich bewerkstelligen. Or-
ganismen, die diese Organe nicht besessen hatten, oder sie verloren, waren
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im ersten Schritt produktiver und damit konkurrenzfahiger als solche, die sie
beibehielten.

Aus dem Dargelegten 148t sich somit folgern, dafl die ersten Landpflanzen
reine Bodenauflieger gewesen sein miissen, die entweder ausschlieSlich aus
photosynthetisierendem Gewebe bestanden oder zusétzlich mit einem Bo-
denorgan, das gleichzeitig Verankerung und die Aufnahme von Wasser und
Mineralien ermoglichte, ausgestattet waren, wie dies bei vielen Siifiwasseral-
gen der Fall ist.

Ein so gebauter Organismus konnte seine Produktivitét erhchen, wenn er sich
auf der Unterlage flichig vergroBerte und eventuell mehrere Lagen photosyn-
thetisierender Zellen iibereinander legte. Dieses dreidimensionale Wachstum
war unter Schwerkraftbedingungen erst mit oder nach Entstehung eines spe-
zifischen Zellteilungsmodus (Phragmoplastenbildung) moglich. Phragmoplas-
tenbildung sichert durch Einbau von Wénden in die sich vergréfiernde Zelle
die Abtrennung von Kompartimenten in allen Raumrichtungen.

Dieser Entwicklungsweg der Unterteilung eines einheitlichen Bodenaufliegers
in eine Vielzahl von Zellen konnte solange weiter verlaufen, wie entsprechend
den Gesetzen der Statik ein Zusammenhalt der Konstruktion gewahrt wurde.
Weiterhin mufite die Penetration von Gas und Licht in die Pflanze gesichert
sein und eine Steigerung der Produktionsleistung ermoglichen. Wenn auch
schon ein Ansatz von ‘Wurzelorganen’ von der Vorlduferkonstruktion her vor-
handen war oder nun einzelne Zellen der unteren Schicht, die auf dem Boden
auflag, mit Ausbuchtungen in das Kapillarsystem des Bodens vordrangen, so
war bessere Verankerung garantiert, gleichzeitig konnte der Anschlufl dieser
Pflanzen an das Bodenkapillarsystem leicht gelingen, und damit der Grund-
stein zu einer kontinuierlichen Versorgung mit Wasser und Salzen aus dem
Substrat gelegt werden. Es leuchtet ein, dafl diese Entwicklung nur allméhlich
und sicher von einer Vielfalt von éxperimentierendenFFormen durchlaufen
worden ist.

Solche flichenhafte Planzenkonstruktionen lagen einerseits nicht vollig plan
auf dem Boden auf und andererseits wies der Untergrund dieser Pflanzen
moglicherweise auch sehr unterschiedliche Wasserleitfahigkeiten und Spei-
chereienschaften auf. Gehen wir von dem hypothetischen Fall aus, dafl etwa
die Hilfte des Organismus auf einem wasserdurchléssigen Untergrund (Sedi-
ment), die andere Hélfte auf einem wasserundurchlissigen Boden (Fels) lag.
Im Falle des Wasserverlusts durch Verdunstung trockneten die Regionen,
die auf dem Felsenuntergrund auflag oder sich wachsend vom Untergrund
abgehoben hatten, schneller aus, als die Pflanzenteile auf dem Sediment.
Die aufliegenden Teile hatten ja direkten Kontakt zum kapillaren Wasser
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des Substrats. Die auf Felsuntergrund liegenden oder wegen des beschleu-
nigten Wachstums abgehobenen Bereiche der flichenhaften Thalli konnten
sich bei der Austrocknung nicht mit Bodenwasser versorgen. Es baute sich
somit innerhalb des Thallus eine Saugspannung zwischen den unterschiedlich
versorgten Regionen auf. Das Wasser wanderte von den vom Untergrund aus
sich versorgenden Regionen zu den schneller austrocknenden Flachenteilen.
Als Folge flol nun zuerst Wasser diffusiv solange in die schlechter versorgten
Teile bis der Gradient ausgeglichen war. Dieser Quertransport sicherte die
Arbeitsfahigkeit der unterversorgten Teile.

Der Saugspannung ist aber der diffusive Widerstand, den die einzelnen Zellen
des Thallus beim Durchflul des Wassers verursachen, entgegengesetzt. Das
heiBt bei Uberbriickung lingerer Strecken ergibt sich eine Unterversorgung
des saugenden Teils, und somit eine Minderung der Produktion. Es muflten
nun im Ubergang Formen mit unzulinglicher Wasserverschiebbarkeit aus-
trocknen, also eingehen. Nur die besser ausgestatteten Varianten ercffneten
die weitere Transformation. Sie vermochten gréflere Bereiche mit ungleicher
Substratgestaltung zu besiedeln.

Der diffusive Widerstand in den flichigen Thalli konnte wesentlich herabge-
setzt werden, durch VergroBerung der Durchlésse in den das Innere untertei-
lenden Zellwidnden. Dies kann aber bei grofleren Saugspannungen eine fatale
Wirkung auf die so verédnderte Zelle haben. Durch die Herabsetzung des dif-
fusiven Widerstands besteht die Moglichkeit des Kollabierens der Zelle. Dem
kann aber iiber den Einbau von Verstidrkungen in der Zellwand entgegenge-
wirkt werden.

Es ergab sich somit, dal die Entwicklung von Wasserleitgefifien die gleich-
zeitige Entwicklung von Festigungseinrichtungen bedingte. Nur die Kombi-
nation von beidem eréffnete die folgenden Transformationsschritte. Von die-
sem Entwicklungsniveau der Organisation an stand den pflanzlichen Orga-
nismen eine innere Differenzierung und damit eine organische Grundlage zur
Verfiigung, die zwei wesentliche Eigenschaften aufwies, die es ermoglichten,
mit ihren Photosyntheseorganen die dritte Dimension, den Luftraum, zu er-
obern:

1. Es war eine Einrichtung fiir schnellen Wasserferntransport vorhanden,
der vom direkten Wasserbezug jedes Bereichs des Thallus aus dem Bo-
den unabhéngig machte.

2. Die Entwicklung des Wasserleitsystems parallel mit den Verfestigungs-
elementen, eréffnete schrittweise die Moglichkeit, Photosyntheseorgane
gegen die Schwerkraft vom Boden abzuheben. Sowohl fiir Stabilisierung
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der abgehobenen Bereiche, wie fiir Wasserversorgung war Garantie ge-
geben.

Der weitere Entwicklungsweg des beim Wachstum sich randlich wellenden
und immer mehr Bereiche vom Substrat abhebenden flichenhaften Thallus
kann wie folgt ausgesehen haben:

Wasserleitstringe entwickelten sich ausgehend von den im Substratkontakt
gut versorgten Bereichen hin auch zu Regionen der Pflanze, die sich schon
wachsend vom Untergrund entfernt hatten. Diese Wasserleitstringe verliehen
den ‘Wellen’ des Thallus eine erhéhte Festigkeit und damit die Moglichkeit
noch weiter in den Luftraum hinein zu wachsen. Dies zog erneut die Notwen-
digkeit der Verlangerung der Leitgewebe in die weiter abgehobenen Partien
nach sich. Nur Varianten, die dies leisteten, iiberschritten die Begrenzungen
der jeweils voranliegenden Organisation. Selektiv getrieben wurde der ganze
Transformationsprozel von der verbesserten Produktion durch die Vergrofie-
rung der Pflanzenoberfliche im Verhaltnis zur kontaktierten Substratfliche
und die Moglichkeit die photosynthetisierenden Bereich senkrecht zur Son-
neneinstrahlung zu stellen. Mit der Abhebung der photosynthetisierenden
Flachen und ihr durch mechanische Stabilisierung erméglichtes Vordringen
in den Raum, wurde Lichternte in der dritten Dimension besser moglich.
Auch daraus ergaben sich Uberlebens- und Reproduktionsvorteile.

Die auf dem Boden verbleibenden Pflanzenteile verloren im Gefolge der fort-
schreitenden Differenzierung ihre photosynthetisch aktiven Teile, da sie we-
gen zunehmender Beschattung durch hochgereckte Teile und durch stirkeres
Wachsen in den Untergrund ihrer Photosynthese-Funktion verlustig gingen.
Der Ubergang zum Kormus war erreicht.

Mit der Entfernung der photosynthetisierenden Teile vom Boden und der da-
mit einhergehenden Vergroflerung der Oberfléiche stieg auch die Transpirati-
on. Da die Pflanze die Wasser- und Mineralversorgung aus dem Boden durch
verstiarktes Wachstum der basalen Teile nach unten bewerkstelligen konnte,
war sie nicht mehr darauf angewiesen, ihren Wasserbedarf wie anfangs viel-
leicht teilweise direkt aus den Niederschldgen zu decken. So konnte leicht ein
Gewebeabschluf} der oberirdischen Pflanzenorgane gegeniiber der Luft entste-
hen; auf diese Weise entstand ein Transpirationsschutz. Vollstédndige Verhin-
derung des Materialaustauschs mit der Atmosphére war aber wegen des fiir
den Stoffwechsel notigen Gasaustauschs und der Erfordernis, Saugspannung
fiir den Antrieb der Wasserversorgung zu erzeugen, nicht moglich. Deshalb
muBte der Schutz immer begrenzt bleiben. Wurden spezifische Durchlésse so
ausgebildet, dafl der Gasaustausch zudem regulierbar wurde, so hatte dies ei-
ne weitere Effizienzsteigerung der Systemdurchstrémung zur Folge. Spaltoft-
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nungen haben sich vermutlich aus zuerst wenig geordneten Durchliassen in
der Gewebslage gebildet, die von umgebenden Zellen iiber Turgeszenz kon-
trollierbar wurden.

Fast alle rezenten autotrophen Landpflanzen lassen sich in die Organe Blatt,
Stamm und Wurzel zergliedern. Diese im Typus einheitliche Gliederung des
pflanzlichen Organismus ergibt sich als Resultat des evolutiven Differenzie-
rungsprozesses zum einen daraus, dafl alle Ndhrstoffe molekular und weitest-
gehend homogen verteilt sind, wenn auch in verschiedenen Sphéren (Tab.
3.1). Zum anderen ist die gegebene Situation Ausdruck der konstruktiv be-
dingten Immobilitdt von Landpflanzen, die aber mit der Lichternte und dem
Gaszustrom von oben sowie der Materialversorgung von unten in zwingende
Beziehung gebracht ist. Aus der Verkopplung der beiden Bedingungen folgt,
daf} das erweiternde Wachstum des Organismus fast immer mit einer Verbes-
serung der Versorgung gepaart ist. Betrachtet man nun unter der Mafigabe
dieser zwei Punkte die konstruktiven Entwicklungsméglichkeiten der Planze,
so ergibt sich folgendes Bild:

Oberirdisch fiihrt eine Vergroferung der Lichtfangorgane (Blatter) und ihre
variable Stellung zur Sonne, zu einer wenn auch teilweise durch die Eigenbe-
schattung geminderten Steigerung des Ertrags. Das Wachstum der Wasser-
bzw Salzaufnahmeorgane (Wurzeln) fithrt zu einer proportionalen Verbesse-
rung der Versorgung der Pflanze, wobei hier ohne gréflere statische Probleme
ein dreidimensionales Wachstum im Boden moglich ist, da im Boden kleinere
Biegebeanspruchungen als iiberirdisch auftreten.

Fiir die Effizienzsteigerung der Lichtsammelorgane ist die Ausbreitung in die
dritte Dimension des Luft- bzw Lichtraums der verbleibende Weg (Abb. 3.5),
der auch grofie Vorteile in der Konkurrenz eréffnete. Die optimale Konstruk-
tion eines Standersystems neuer Art mit Stabilisierungsstrukturen und Ver-
sorgungsbahnen fithrt nun weiter. Ein mehr oder minder kreisférmiger Quer-
schnitt des sich entwickelnden Stengels ist unter mehreren Gesichtspunkten
die giinstigste Losung. Ein zylindrischer Stédnder bietet dem Wind von allen
Seiten den gleichen Widerstand und die kiirzesten Wege fiir den diffusiven
Transport von den Transportbahnen zu den Verbrauchsorten. Der bauliche
Aufwand fiir den Sténder steigt jedoch iiberproportional zum Hohenzuwachs
und zur Vergroflerung der photosynthetisierenden hochgereckten Fléachen.

Neben diesem physiologischen Problem entsteht nun auch ein neues mecha-
nisches Problem. Ein Stédnder muss schon aus 6konomischen Griinden ei-
ne moglichst schlanke Konstruktion sein (kleiner Querschnitt in Relation
zur Hohe). Solche Konstruktionen unterliegen aber einem Stabilitétsproblem
namlich dem Knicken. Knicken bedeutet aber fiir den Sténder, dass seine
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Funktion, aufrecht stehen bleiben, aufgehoben ist. Damit ist die Knickgrenze
die Wachstumsgrenze fiir jeden Sténder.

SPANNUNGSVERLAUF
ERZEUGT DURCH

e ZuG
-
- WIND + Anhéinge
-
DRUCK
SCHNITT +

*W EIGENGEWICHT

4{% /(ﬁ BELASTUNG IM STAMM

I Festigungsgewebe

Abbildung 3.5: Spannungsverteilung durch Belastungen des Stédnders

Damit sind die konstruktiven Moglichkeiten der photosynthetisierenden Pflan-
ze an Land erschopft: Entweder es entsteht ein mehr oder minder dem Unter-
grund aufliegendes Produktionsorgan mit oder ohne Wasseraufnahmeorgane,
entspechend der Beschaffenheit des Untergrunds, oder es werden zusétzlich
zwischen ‘Wurzel’ und ‘Blatt’ ein oder mehrere Stander zur Eroberung des
Licht- bzw. Luftraums aufgebaut und eingeschaltet. Beide Varianten besitzen
Vertreter unter den rezenten Landpflanzen. Die erste Variante wird von den
Moosen und Flechten verwirklicht. Die zweite vom groflen Rest der Land-
pflanzen.

3.3.3 Die Organe der hoheren Landpflanzen und ihre
Entwicklung.

Die Standerentwicklung

Die neu auftretenden Stdnderpflanzen waren wegen der Vermehrung ihrer

Oberflache relativ zu ihrer Bodenbedeckung produktiver als die Bodenauf-

lieger, wenn die Versorgung mit Wasser und Salzen es zuliefl (Abb. 3.5). Die
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Konkurrenzsituation in den Produktionsbedingungen verschérfte sich fiir die
bodenaufliegenden Pflanzen noch aus einem weiteren Grund.

Da Pflanzenteile, die in den Luftraum ragen, genauso das Licht absorbieren,
wie die am Boden liegenden, verursachten allein die in die Luft gehaltenen
Teile Schatten und damit verschlechterte Photosynthesebedingungen fiir die
Bodenauflieger. Mit zunehmender geografischer Verbreitung der sich entfal-
tenden und schrittweise an Effizienz gewinnenden Sténderpflanzen wurden
aber nicht nur die Bodenpflanzen beschattet, sondern auch die Stéanderpflan-
zen untereinander; es kam also ein sich selbst treibender Konkurrenzprozefl
in Gang. Je hoher und ausladender die Standerpflanzen werden konnten,
um so eher entgingen sie der Beschattung durch andere. Mit dem Grofler-
werden der Sténderkonstruktion trat neben die Druckbelastung durch das
Eigengewicht des Stdnders und dem Knickwn eine neue Belastungsart, die
der Biegung durch den Wind und durch die immer weiter {iberragenden pho-
tosynthetisierenden flichenhaften Anhinge (MATTHECK 1990, 1992). Die-
ser Belastung mit moglichst geringem Aufwand an Material zu begegnen,
hie so peripher wie moglich Festigungselemente in die Stdnder einzubau-
en (NACHTIGALL 1978). Je ndher am Zentrum die Festigungsstrukturen
sich bildeten, umso weniger wirksam waren sie, weil durch die Biegung die
grofiten Spannungen in den Randfasern der Staimme entstehen (Abb. 3.5). So
muflten im Selektionsgeschehen Pflanzen, die mit immer stérker exzentrisch
liegenden Verfestigungen ausgestattet waren, die Oberhand gewinnen. Die
optimale Stidnderkonstruktion mit dem weit auflen liegenden Festigungsge-
webe ist durch zwei unterschiedliche Konstruktionsmodi verwirklicht worden,
die auf verschiedenen Entwicklungsbahnen liegen.

Diese zwei Entwicklungswege leiten sich aber aus einer einheitlichen Bedin-
gung fiir das Wachstum der Sténder ab.

Das Wachstumsende der Stander ist bestimmt von der Knickgrenze der Kon-
struktion. Diese Grenze ist abhéngig von der Belastung, die die Krone auf
den Sténder ausiibt und von der Biegesteifigkeit des Stéanders. Die Biege-
steifigkeit ist ein Produkt aus dem Materialeigenschaften (E-Modul) und der
Geometrie (Querschnitt) der Standers. Das Festigungsmaterial der Stéander
wird aber aus den Wéanden der Zellen des Sténders aufgebaut. Zellwandmate-
rial, das einmal von der Zelle ausgeschieden wird, ist nicht mehr resorbierbar.
Dies ist der Hauptgrund warum Bléatter von saisonalen Baumen abgeworfen
werden miissen. Optimal fiir das Wachstum des Sténders wére, wenn er im-
mer moglichst dicht an der Knickgrenze entlang wachsen wiirde. Dies wiirde
gewahrleisten, dass immer das schlechtest mogliche Material und das geringst
mogliche Volumen zum Erreichen einer bestimmten Hohe gekoppelt mit einer
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bestimmten Kronenlast verwandt wird. Ein solches Wachstum setzt aber vor-
aus, dass sowohl das Material sich verbessern oder verschlechtern als auch die
Geometrie zu und abnehmen kann. Dies ist beim Bau von Knochen moglich
nicht aber bei Pflanzenstéindern. Da bei ihnen immer nur Material zugelegt
werden kann, muss, um der Knickgrenze entgegen zu wachsen zu konnen,
immer ein Merkmal im Uberschuss vorgegeben werden, damit die korrespo-
dierende Eigenschaft nachziehen kann. Entweder der Organismus gibt die
Geometrie zu Beginn des Wachstum im Uberschuss vor; d.h. er legt schon
frith den maximalen Querschnitt des Stédnders fest; und vergréfert die Ma-
terialeigenschaft nach mechanischer Notwendigkeit (Formstrategie), oder er
legt einen maximalen E-Modul zu Beginn fest und variiert die Geometrie
(Materialstrategie).

Als Phéanomen sind diese Wachstumsmodie in der Biologie bekannt. Die
Formstrategie wird als primdres Dickenwachstum, die Materialstrategie wird
als sekunddres Dickenwachstum bezeichnet.

Der erste Modus stellt den entwicklungsgeschichtlich zuerst beschrittene Weg
dar; er dominierte die Stdnderkonstruktion wéihrend des Erdaltertums und
Teilen des Erdmittelalters. Er ist jedoch spéater vom zweiten Sténderbaumo-
dus, der sich vor allem im Mesozoikum ausbreitete, fast vollstéindig verdrangt
worden (Tab. 3.3)

Der erste Wachstumsmodus hat zur Folge, dass durch das friihe festlegen des
Standerquerschnitts auch die Elemente des Stamms zu Beginn eindeutig fest-
gelegt werden konnen. Um Verformungen zu minimieren, muss in den Berei-
chen, wo die gréfite Spannung auftritt auch das widerstandsfihigste Material
angebracht sein. Abbildung 3.6 zeigt, dass die meisten Kontruktionen dieses
Typs dieser Anforderung nachkommen. Thr Festigungsgewebe befindet sich
perifer. Optimiert kann ein solcher Stengel auch dadurch werden, dass die
Funktion Festigung von der Funktion Stofftransport entkoppelt wird. Mate-
rial kann weiterhin gespart werden, indem Bereiche, die spannungsarm sind,
iitberhaupt nicht mit Sténdermaterial verfiillt werden. Diese spannungsarmen
Bereiche sind die Zentren der Stdmme. Sie werden entweder génzlich ohne
Material sein, wie bei den Grésern, oder sie sind der ideale Platz, um Vorrite
fiir die Reproduktion zu lagern, wie bei diversen Palmen.

Das friihe Festlegen der Anzahl der Leitgefafle zog eine weitere Beschrankung
nach sich. Die Leitgefifie miissen wéahrend der gesamten Lebenszeit die Ver-
sorgung der Pflanze aufrecht erhalten. Somit verbieten sich fiir diese Kon-
struktionen Standorte, die durch ldnger anhaltenden Wassermangel (Frost
oder Trockenheit) gekennzeichnet sind. Die in den Trockenperioden auftre-
tenden hohen Saugspannungen konnen zum Abreiflen der Wassersidule in
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A = Baumfarn (rezent)

B = Schachtelhalm (rezent)
C = Psilophyt (fossil)

D = Palme (rezent)

E = Sigilarie (fossil)

= Festigungsgewebe

Abbildung 3.6: Querschnitte verschiedener Stédnderkonstruktionen: A) Ho-
lunder mit Trennung von Leit- und Festigungsgewebe. B) tropischer Baum-
farn mit weit peripher angeordneten Festigungsgewebe und Trennung von
Festigungs- und Leitgewebe. C) Schachtelhalm mit hohlem Stamminneren
und Trennung von Festigungs- und Leitgewebe. D) Mais Ein Gras mit mas-
siven Stengel, peripher und um die Leitbiindel angeordneten Festigungsge-
webe. E) Psilophyt mit zentralgelegenen und verkoppelten Festigungs- und
Leitgewebe. Alle Organismen mit Ausnahme von A bauen ihre Sténder geméaf3
dem Kegelschichtenwachstum auf. Auerdem sind alle Stdmme mit Ausnah-
me von E geméB dem optimalen Design aufgebaut (Festigungsgewebe liegt
peripher).

den Leitgefafien fithren und damit zum Ausfall der Wasserversorgung (LAR-
CHER 1980). Ausgefallene Leitungen kénnten aber nur durch neu gebaute
ersetzt werden. Ein Neuaufbau war aus statischen Griinden nur in den Rand-
bereichen des Stammes méglich. Da aber aus den oben angefiihrten Griinden
eine Verbreiterung des Querschnitts, also regenerierende Neubildung, aus-
geschlossen ist, war auch der Ersatz von Versorgungsleitungen und damit
Reparatur nicht moglich; die Beschriankung war unvermeidlich. Die gleiche
Einschrankung des geografischen Verbreitungsraums (Areale mit kontinuier-
licher Wasserversorgung) ist auch heute noch an der Verbreitung der Palmen
und Baumfarne zu sehen. Neben dem mangelden Ersatz von Leitgefaflen war
natiirlich auch deren Anzahl fixiert. Eine festgelegte Anzahl an Leitgefifien
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kann auch nur ein bestimmtes Areal an Blattern bedienen. D.h. die grofie der
Krone war somit auch festgelegt. Kronen bestehend aus Asten, Zweigen und
Blattern obsolet, da sie auf Zuwachs ausgelegt sind. Eine kompakte Einheit
zur Photosynthese ist notwendig. Der Gebrauch von Wedeln hat sich sowohl
bei den Farnen als auch bei den Palmen durchgesetzt (Abb. 3.7).
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Abbildung 3.7: Eine Sigillarie aus dem Erdaltertum und eine rezente Pal-
me. Sie sind beide Vertreter des Kegelschichtenwachstums. Um eine rasches
Hohenzunahme zu erreichen, besitzen sie einerseits eine nur auf die Stamm-
spitze beschrankte Krone, und haben andererseits Arten entwickelt, die nur
am Ende ihrer Lebensspanne fruktifizieren.

Als Hauptkonkurenznachteil erweist sich aber das Aufwachsverhalten dieser
Stammkonstruktion. Wie aus Abbildung 3.8 ersichtlich, wachsen Stander mit
priméren Dickenwachstum progressiv. D.h. ihre Hohe nimmt immer schnel-
ler zu, je dlter sie sind. Stédnder mit sekundérem Dickenwachstum wachsen
degressiv. D.h. ihr Hohenzuwachs nimmt mit der Zeit ab. Pflanzen mit se-
kundéren Dickenwachstum haben somit in der Jugend einen Selektionsvorteil
gegeniiber solchen, die priméres Dickenwachstum aufweisen, da sie von den
ersteren iiberwipfelt werden und damit beschattet werden.

Bei der zweiten Wachstumsvariante wird die Materialqualitiat vorgegeben und
die Geometrie wichst der Knickgrenze entgegen. Bei der Geometrieverinde-
rung stellt sich die Frage nach welchen Modus dies geschieht? Wird die Kon-
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Abbildung 3.8: Fiktive Aufwachskurven von Stdndern mit priméren und se-
kundéren Dickenwachstum

struktion zu schlank, dann wird die Knickgrenze erreicht, obwohl bei einer
weniger schlanken Konstruktion fiir das vorgegebene Materiel eine groflere
Hohe erreichbar gewesen wére. Es stell sich demnach fiir die Konstruktion
des Sténders die Frage nach der optimalen Gestaltverdnderung. Unter me-
chanischen Gesichtspunkten ist eine optimale Gestalt eine, die das Entstehen
von Spannungspitzen vermeidet. Spannung entstehen, wenn ein Bauteil be-
lastet wird, sei es durch externe Kréfte oder durch sein Eigengewicht. Abb.
3.5 zeigt die Spannungen, die durch die Belastungen an einem kreisrunden
Stander entstehen, wenn er durch Wind, Krone und Eigengewicht belastet
wird.

Man sieht deutlich, dass die Drucklasten homogene Spannungen im Sténder
erzeugen. Die Windlast erzeugt eine Biegespannung, deren Spitze in der
Randfaser des Stammes ist. Bei Stédndern treten demnach die Spannungs-
spitzen in den Randfaser der Konstruktion auf. Ein optimales Wachstum
ware gegeben, wenn die Randspannungen einen homogenen Verlauf aufwei-
sen wiirden. Oder anders gesprochen, die Randspannung in dem Schnitt des
Stéanders unterhalb der Krone miisste der jenigen entsprechen, die in allen
anderen Schnitten herrschen sollte.

Die Spannungen, die in der Fache Ay auftreten, werden verursacht durch die
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Abbildung 3.9: Modell fiir die Belastung, die ein Pflanzensténder erfahrt

Kronenlast und ihre Exzentrizitat (vgl. Abb. B.1). In den weiteren Flachen
A(z) treten noch Spannungen auf, die vom Wind und vom Eigengewicht der
Konstruktion ausgelost werden. Aus der Forderung der konstanten Rand-
spannung (MATTHECK) ergibt sich, dass die Spannungen in Ay und A(z)
gleich sein miissen:

Das Modell verkniipft die Lasten wie Wind, Krone und Eigengewicht mit der
geometrischen Verdnderung des Stammes (siche Annex B). Man erhilt eine
Abhéngigkeit des Stammdurchmessers von der Stammhohe und diesen Las-
ten. Geméf dieser GesetzméBigkeit wichst nun der Stamm der Knickgrenze
entgegen.

Eine solche Stammkonstruktion verkehrt alle Eigenschaften der Alternativ-
konstruktion in ihr Gegenteil. War bei der Alternativkonstruktion die Ver-
teilung und Menge der Leitgefifie und Festigungsgewebe gegeben, so ist jetzt
variabel. Es konnen je nach Bedarf und Vermégen der Pflanze defekte Rohren
ersetzt und zusétzlich gebaut werden. Das heifit fiir die Anlage der Krone
gilt eine Freiheit in weiten Grenzen, die je nach den aktullen Erfordernis-
sen und Moglichkeiten der Pflanze den Zuwachs regelt. Die Kombination aus
variablen Fk und der Stdndergeometrie ldsst aus den selben Baum entwe-
der eine schlanke hohe Konstruktion mit kleiner Krone entstehen, oder eine
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kurze gedrungene Konstruktion mit méchtig ausladender Krone. Diese Varia-
bilitat ermoglicht eine wesentlich effizientere Nutzung der Umweltresoursen
als bei der Alternativkonstruktion. Kein Vorteil, der nicht durch einen Nach-
teil zu erkaufen ist. Die optimale Anordnung des Stéandermaterials, die bei
der Formstrategie erreich bar ist, geht bei der Materialstrategie verloren. Da
alle Bereiche, die im aktuellen Zeitpunkt innen sind, frither einmal aussen
waren und aussen die grofiten Spannungen auftreten, muss dort auf das Fes-
tigungsgewebe sein. Daraus folgt, dass der gesamte Stamm verholzen muss.

Tabelle 3.2: Hohen und Schlankheitsgrade (Hohe / Durchmesser) verschiede-
ner Sténder

Pflanze | Hohe [m] | max. Schlankheitsgrad
Roggen * 1,5 500
Bambus * 25-40 133
Palme * 30-40 60
Tanne 70 42
Eukalyptus 128 28
Sequoie 100 15

* Pflanzen mit primdren Dickenwachstum

Die konstruktive Unfihigkeit die Stédnderbestandteile optimal anzuordnen
hat zwei unmittelbare Konsequenzen: Die Totalverholzung macht die Sténder
schwerer und kostenintensiver in der Herstellung Es werden im Mittel kleine-
re Schlankheitsgrade als bei Konstruktionen mit primérem Dickenwachstum
erreicht (vgl. Tab. 3.2). Das Konstruktionsneveau sekundéres Dickenwachs-
tum hat sich stammesgeschichtlich spéter entwickelt als das des priméren
Dickenwachstums. Durch die stammumfassende Anordnung der Leitgefifle,
sowie die Bauweise der GefiBzellen, mit Offnungen in allen Winden, ent-
steht im Stamm eine Art von gestrecktem ‘Schwamm ‘(Abb. 3.10), durch
den das Wasser von der Wurzel bis zu den Blattern gelangt. Dieser stam-
martige ‘Schwamm’ erhoht zwar den Transportwiderstand fiir das Wasser
im Vergleich zu einer langgestreckten Rohre, es kdnnen aber Regionen, die
eine Embolie durch das Abreiflen des Wasserfadens erlitten haben und in
den unproduktiven, trockenen Zeiten nur schlecht ersetzbar sind, umflossen
werden.

Da die Festigungs- und Wasserleitfunktion nicht getrennt ist, miissen die
Lumen der Leitbahnen klein bleiben. Wegen der konstruktiv bedingten kleine
LeitgeféBe konnen mit der Hilfe von Ventilen (Hoftiipfel) Unterbrechungen

79



Abbildung 3.10: Aufbau von Gymno- und Angiospermenholz

der Wasserfiaden durch Embolien und Vereisungen lokal begrenzt werde. Die
Leitgefafie bleiben dadurch linger funktionsfihig als beim Tracheentyp.

Der Modus ‘sekundéres Dickenwachstum’ des Stamms ermoglichte einer so
ausgestatteten Baumkonstruktion sich auf Kosten der bisherigen baumar-
tigen Konkurrenten in den humiden Siedlungsgebieten auszubreiten, da sie
wegen des effizienteren Hohenwachstums eine besser Lichtausbeute erzielte.
Weiterhin konnten, verursacht durch den konstruktiv bedingten Wandel in
der Wasserversorgung, nun auch Standorte besiedelt werden, die sich durch
Perioden léngeren Wassermangels auszeichnen. Der Verbreitungsraum ver-
groflerte sich.

Zwei Tendenzen in der Landpflanzenentwicklung sind dargestellt. Einmal die
schrittweise Entwicklung der modernen Wurzel als Aufnahme- und Veranke-
rungsorgan, was die Grasentwicklung iiberhaupt erst ermoglichte; und ein-
hergehen mit der Wurzelentwicklung die Eroberung immer gréflerer Hohen
durch die Sténder.

Erreicht wurde dieses Konstruktionsniveau in der Erdgeschichte zuerst von
einigen Farnen und einer Gruppe von Samenpflanzen, die wegen ihrer recht
einheitlichen sexuellen Fortpflanzung unter dem Begriff Nacktsamer oder
Gymnospermen subsumiert wurden.

Eine Gruppe der Gymnospermen, die der Korniferen, hat eine zusétzlichen
Mechanismus entwickelt, der es ihnen erlaubt in extreme kéltetrockene Re-
gionen vorzudringen. Es ist der Einbau von Ventilen in die Durchlésse der
Wasserleitzellen, den sogenannten Hoftiipfeln (vgl. Abb. 3.10). Diese Ven-
tile sind gedffnet, solange der Druck der aneinander grenzenden Zellen in
etwa gleich ist. Friert das Wasser in einer der beiden Zellen zu, dann erhoht
sich schlagartigt die Druckdifferenz und das Ventil schlieffit. Wird das Was-
ser wieder fliissig, so 6ffnet sich das Ventil wieder. Durch den Einsatz dieser
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Ventile wird verhindert, das die Zellen beim festfrieren wegen Embolie voll-
kommen unbrauchbar werden. Die physikalische Fahigkeit von Wasser Gase
in sich aufzunehmen, nimmt mit sinkender Temperatur ab. So kann es ge-
schehen, das beim Auftauen des Wasser der Zelle durch die ausgegaste Luft
die kapilare Wassersdule reisst und die Zelle fiir immer unbrauchbar wird.
Die Hoftiipfel geben die Zelle erst dann wieder frei, wenn die Luft wieder in
das sich erwdrmende Wasser aufgenommen wurde.

Trotz der Moglichkeit einer variablen Stamm- und Kronengestaltung miissen
die Nachteil, wie Totalverholzung und suboptimale Anordnung der Stander-
bauelemente sich die Waage gehalten haben. Aus Tabelle 3.3 kann man ent-
nehmen, dass iiber sehr lange Zeitraume es dieser Konstruktionstyp nicht
geschaft hatte, sich entscheident gegeniiber seiner Alternativkonstruktion
durchzusetzten. Dies sollte erst einer weiteren Gruppe mit sekundéren Di-
ckenwachstum vorbehalten sein, den Angiospermen.

Dieser Gruppe gelang es, durch eine Weiterentwicklung des ‘sekundéaren Di-
ckenwachstums’ iiber das Stadium und die Auspragungsform der Gymnosper-
men hinaus einen Grofiteil der Nacktsamer und der {ibrigen Stdnderpflanzen
wieder zu verdréngen (Tab. 3.3).

Die konstruktive Modifikation der Angiospermen setzte eine ‘Gymnosper-
menlésung’ als Vorlduferkonstruktion voraus und besteht im wesentlichen
in einer erneut auftretenden Trennung von Wasserleit- und Festigungsgewe-
be, jedoch unter Beibehaltung des ‘sekundéren Dickenwachstums’ und einer
Umgestaltung des Leitgefasystems. Das ‘schwammartige Leitgewebe” wurde
durch mehr oder minder durchgehende Réhren mit einem erweiterten Quer-
schnitt ersetzt. Das brachte eine Herabsetzung des Wasserleitwiderstands und
somit eine erhebliche Verbesserung der Versorgung der Produktionsorgane.
Die Trennung von Festigungs- und Leitgewebe geschah entweder raumlich,
indem Bereiche zwischen den neu entstehende Leitgefifien als Festigungs-
trange augebildet wurden, oder zeitlich, indem funktionsuntauglich gewor-
dene Leitstringe selbst verfiillt und damit , einen Funktionswechsel hin zur
Stabilisierung durchlaufend, Standfestigkeit sichernd wurden.

Die Konstruktionen mit dieser Art des Stammaufbaus und einer spezifischen
Effizienzsteigerung der Photosyntheseorgane (wie z.B. die Ausbildung von
Licht- und Schattenblittern) verdréangten in den warmen, humiden Area-
len nach und nach die dort vorkommenden Gymnospermen-Konstruktionen
(Tab. 3.3). In Arealen mit ldngeren Trockenperioden ist ein so gebauter
Stamm jedoch der Vorgéngerkonstruktion unterlegen. Wegen der grofien Quer-
schnitte der Wasserleitrohren besteht die Gefahr eines fritheren Abreiflens
der Wassersdule als bei den kleineren Querschnitten der Gymnospermen-
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Tabelle 3.3: Prozentualer Anteil der verschiedener Kormophytenkonstruktio-
nen in der Erdgeschichte (Daten beruhen auf Schizungen)

Erdzeitalter | Alter[10%a] | Pterido | Gymno | Angio | Anzahl
Gegenwart 0 5% 0,3% | 94,7% | 238800
Ende Kreide 65 8,8% 2,2% 89% | 22500
Beginn Kreide 135 50% 50% 0% 3000
Mitte Jura 170 40% 60% 0% 2500
Spites Carbon 300 60% 40% 0% 500

Der relative Anteil an der Artenanzahl spiegelt nicht die Biomassenverhéltnisse wieder.
Hier dreht sich zu mindest in der Gegenwart das Verhéltnis zwischen Pteriophyten und

Gymniospermen um.

Konstruktionen , zusétzlich erschwert der geringere Grad der Vernetzung
das Umflielen der Regionen, die von einem Abrifl betroffen sind. Erst durch
zwei konstruktive Verdnderungen gelang es den Angiospermenkonstruktion
dann doch in Gebiete vorzudringen, die lingere Trockenperioden aufweisen.
Die Modifikation der Konstruktion bestand zum einen in einem vollstandi-
gen Laubabwurf wihrend der Trockenheit und zum anderen darin, dafy gegen
Ende der Feuchtperiode das Leitgefafisystem wieder nach Art der Vorgénger-
konstruktion, also mit kleinlumigeren Gefiafien ausgebildet wurde (Friithholz
und Spétholz Abb. 3.10). Diese Form der zumindest lokalen Entkopplung von
Fliissigkeitsleit- und Festigungsfunktion fiithrt wieder ein Stiick in Richtung
auf die Eigenschaft, die Pflanzen mit priméiren Dickenwachstum aufweisen,
namlich die optimale Anordnung der Bauelemente innerhalb eines Sténders.
M. E. ist dies die Erklarung fiir den tiberwéltigenden Erfolg, den diese Kon-
struktion binnen so kurzen erdgeschichtlicher Zeitrdume aufzuweisen hatte
(vgl. Tab. 3.3). Ein Erfolg, der bis heute ungebrochen anhilt.

Das erneute Auflésen der Verkopplung von Festigungs- und Leitgewebe bei
den Angiospermen-Konstruktionen erméglichte jetzt auf einem neuen Kon-
struktionsniveau die Entwicklung krautiger Pflanzen mit sekunddrem Dicken-
wachstum. Damit war das Vordringen solcher Konstruktionen in Schwach-
lichtregionen, wie Waldbdden, moglich, die bis dahin nur von den erhal-
ten gebliebenen krautigen Varianten der Schachtelhalme, Bérlappe, Farne
und den Moosen besiedelt waren. Diese Uralttypen erfuhren eine weitere
Einschrénkung ihres Besiedlungsraumes aber keine totale Verdrangung. Mit
neu auftretenden krautigen Konstruktionen, wie Gréasern, Sukkulenten, usw,
konnten aber auch Gebiete erobert werden, die wegen ihrer lang anhaltenden
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Trockenperioden und mineralarmer Boéden fiir Pflanzen bislang iiberhaupt
nicht besiedelbar gewesen waren.

Die neu auftretende Konstruktion Gras ist besonders hervorzuheben, weil
sie sich durch eine vollig neue und ganz spezifische Standerkonstruktion aus-
zeichnet. Die Gréser bilden iiberdauernde grofie Wurzelsysteme unterhalb der
Erdoberfliche aus (BELL 1979). Diese Wurzeln kénnen neben der Versorgung
mit Wasser und Mineralien auch Speicherfunktionen iibernehmen. Es kann
nun eine Entwicklung eintreten, die das Vordringen in Areale ermoglicht,
die sich durch verminderte Qualitdt der Boden und oder durch abnehmen-
de Wasserversorgung auszeichnen. Mit der Ubernahme der Speicherfunktion
vom Sténder in die Wurzel kann den zunehmend schlechteren Produktions-
bedingungen zeitweise durch vollsténdige Reduktion des Sténders begegnet
werden. Der persistierende Teil der Pflanze befindet sich jetzt unterhalb der
Bodenoberfliche, und ist somit auch vor der Vernichtung durch tierischen
Konsumenten besser geschiitzt. Bei ausreichend giinstigen Umweltbedingun-
gen konnen aus der Wurzel erneut einzelne Blatter in den Luftraum wachsen
und die photosynthetische Produktion kann wieder aufgenommen werden.
Treiben nun benachbarte Blattanlagen gleichzeitig aus, so kann es geschehen,
daB die Stiele der einzelnen Blétter {iber langere Strecken vereint bleiben. Der
so entstandene groflere Querschnitt sich umgreifender Blétter bringt hohere
Stabilitéit, ermoglicht mit zunehmender Verstéarkung durch Aneinanderlegen
der Blattbasen ein sich betrachtlich steigerndes Hohenwachstum und somit
bei geeigneten Umweltbedingungen eine verbesserte Position in der Licht-
konkurrenz gegeniiber den stiellosen Varianten.

Der verstreutporige Typ ist auf eine weitestgehende, kontinuierliche Wasser-
versorgung wihrend der gesamten Vegetationsperiode angewiesen, um sei-
ne Leitgefafle funktionsfahig zu erhalten. Der ringporige Typ versucht mit
weitlumigen Geféflen zu Beginn der Vegetationsperiode das gesamt Wasser-
angebot zunutzen. Dies hat aber zur Folge, dal bei steigender Warmezufuhr
im Sommer die weitlumigen Gefdfle unbrauchbar werden und englumigere
ersetzt werden miissen (vgl. Abb. 3.10).

Zwei Standerarchitekturen haben sich im Laufe der Entwicklungsgeschichte
auf dieser neuen Grundlage herausgebildet. Der Hohlzylinder, wie bei vielen
Grésern, oder der massive Zylinder, wie z. B. bei Mais. Alle Stédnder zeich-
nen sich aber dadurch aus, dal die Leitgewebe in Biindel aufgeteilt {iber
den Standerquerschnitt verteilt sind, wobei jedes der einzelnen Biindel ei-
nem spezifischen Blatt angehort. Die Reduktion des urspriinglichen Stéanders
und die Herausbildung des neuen zog auch den Verlust des ‘sekundéaren Di-
ckenwachstums’ nach sich. Somit ergaben sich Stammwachstumsverhéltnisse,
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wie sie schon im Erdaltertum auftraten. Ohne sekunddres Dickenwachstum
muf} der Stdnderquerschnitt schon frith in der in der Individualgeschichte
festgelegt sein. Es entstanden genau dieselben limitierten Bedingungen fiir
das Wachstum, wie sie fiir viele Baume im Erdaltertum auch bestimmend
waren. Durch die Einlagerung von Verfestigungselementen (Silikate oder Li-
gnin) konnten aber auch hier Sténder von beachtlicher Hohe entstehen. Dies
fithren Schilfgrédser, der Bambus und die Palmen vor Augen.

Die Wurzelentwicklung

Mit der Ausbildung kleiner Zellfortsétze, die sich in das Kapillarsystem des
Bodens einsenkten, war bei den ersten thallosen Landpflanzen der Anschlufl
an das Bodenwasserreservoir hergestellt. Diese Verbindung durfte in keiner
Phase der Entwicklung der oberirdischen Teile wieder verloren gehen. Fiir die
Versorgung der Pflanze ist aber nicht nur das unmittelbar an die Fortsétze an-
grenzende Bodenwasser verfiigbar, da das gespeicherte Wasser iiber das Bo-
denkapillarsystem nachgezogen werden kann. Die fiir die Versorgung benotig-
ten Wurzeln der ersten Landpflanzen konnten deshalb sehr klein bleiben.

Mit dem Auftreten und der Vergroferung des Stengels bei den Standerpflan-
zen wanderte nun der Schwerpunkt der Pflanze immer weiter vom Boden in
die Hohe. So entstand ein instabiles Gleichgewicht fiir die aufgerichteten Teile
des Organismus. Jede Kraft, die fahig war, wie z. B. Wind, den Schwerpunkt
auBerhalb der Unterstiitzungsfliche zu bringen, verursachte unweigerlich das
Umfallen des Gebildes. Dieses Phdnomen machte bei den sich aufrichtenden
Varianten eine Verankerung im Untergrund notig. Oder anders gesagt, erst
eine Verldngerung des Sprosses in den Boden erméglichte die Verlangerung
der vertikalen Achse, also die Streckung des Stammes nach oben. Die Wurzel
ist demnach ein Zwitterwesen. Sie mufl zum einen mechanische Anforderun-
gen erfiillen, wie Zug- und Druckspannungen so in den Boden einleiten, dafl
keine ungleichméfligen Oberflichenspannungen entstehen und eine optima-
le Verankerung ermoglicht wird. Zum anderen muf sie auch die Versorgung
mit Bodenwasser und Nahrsalzen bestmoglich garantieren. Unter mechani-
sche Gesichtspunkten wiére die Herausbildung einer herzférmigen Wurzel, wie
etwa bei Buchen und FEichen auftreten, die optimale Losung. Sie erzeugt die
hochst mogliche Stabilitdt der Verankerung im Boden bei geringsméglichen
Einsatz an Material.

Von dieser optimalen Form gibt es aber eine Vielzahl an Abwandlungen.
Sie sind sowohl mechanischen als auch physiologischen Ursprungs. Die me-
chanische Qualitat der Verankerung des Baumes im Sediment mittels einer
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Abbildung 3.11: Wurzeltypen a) Flachwurzel (Fichte) b) Herzwurzel (Buche)
c¢) Pfahlwurzel (Kiefer)

Herzwurzel héngt wesentlich von der Reibung verursacht durch dir Flachen-
pressung des Wurzrlballens in sen Untergrund ab. Diese Reibung nimmt
mit zunehmenden Wassergehalt des Sediments ab. Ein Phénomen, das je-
dem von uns bekannt ist. Das Laufen auf trockenen Sediment ist wesent-
lich einfacher als auch feuchtem. Durch die Herabsetzung der Reibung wird
die Koordinations- und Energieleistung des Léaufer stark erhcht, um ein
Ausgleiten auf dem Untergrund zu vermeiden. Die Antwort des Baumes
auf die Verdnderung der Griindungsbedingungen ist die Herausbildung einer
schwimmenden Griindung in Form von flachen Wurzeln. Dieser Wurzeltyp
kompensiert die verminderte Reibung durch die Erhohung der Wurzelfléche.
Flachwurzler sind z.B. Pappel, Weiden und Birken, die in unseren Breiten
hauptséchlich in der Ndhe von Gewéssern oder in Stimpfen und Mooren vor-
kommen. In weiter nérdlichen Breiten (Skandinavien oder Sibirien) kommen
sie auf Permafrostboden neben Fichten und Lerchen vor. Diese Gymnosper-
men sind ebenfalls flachwurzler. Die absolut grofite Anzahl an Flachwurzler
kommt aber in den tropischen Regenwélder vor. Wobei es hier bei den Ur-
waldriesen zu einer Modifikation der Flachwurzel, der Brettwurzel kommt

(Abb. 3.12).

Die brettformigen Auswiichse im unteren Stammbereich leiten das Biegemo-
ment in den Boden unter der Mafigabe der konstanten Oberflachenspannung
ein. Weitesgehend physiologischer Natur ist die Herausbildung einer Pfahl-
wurzel. Sie wird hauptséchlich von solchen Konstruktionen erstellt, die in
ariden Gebieten wachsen, aber vermeiden miissen, das ihre Leitgefafle durch
die Trockenheit unbrauchbar werden. Viele Palmen, Gréaser und Kiefern be-
sitzen diesen Wurzeltyp. Die Pflanzen versuchen mittele einer Pfahlwurzel
Anschluss an das Grundwasser zu finden.
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Abbildung 3.12: Brettwurzel eines tropischen Urwaldriesens

Die Blattentwicklung

Konstruktionen, die photosynthetisch aktives Gewebe basaflen, das in die
dritte Dimension ragte, waren fihig, ihre Produktion auszuweiten, da das
Verhiltnis von Produktionsoberfliche zu Bodenfliche bei ihnen gréfler ist
als das der reinen Bodenbedecker, weil die dritte Dimension zur Lichternte
genutzt werden kann. Dies ist einer der bedingenden Faktoren fiir die Her-
ausbildung von Sténderkonstruktionen. Die Erweiterung der Produktions-
flachen geschah entweder, indem eine Pflanze mehrere Stengel vom Boden in
die Luft trieb, oder einzelne Triebe sich in der Luft verzweigten. Eine Ver-
groflerung der Oberflache der Triebe trug zur weiteren Produktionssteigerung
bei. Erweiterungen mit einem grofien Oberflachen/Volumenverhéltnis waren
auch hier die effizienteste Losung fiir die photosynthetisch aktiven Gewe-
be. Mit zunehmender Lichtkonkurrenz kam es zur Konzentration auf wenige
bis einen starken Stédnder mit oder ohne Verzweigungen und auf viele kleine
Seitenstédnder mit Gewebeerweiterungen. Die weitere Entwicklung der Gewe-
beerweiterungen, sowohl was ihre Anordnung als auch ihre Ausformung anbe-
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langt, geschah in einer Weise, die jedem Organismustyp eine zunehmend bes-
sere Lichtausbeute ermoglichte. Der Abwurf der ‘Blétter’, die wegen Eigen-
oder Fremdbeschattung oder aus Altersgriinden funktionsuntiichtig gewor-
den sind, geschah durch Herausbilden eines Trenngewebes unter vorheriger
Resorption wichtiger Stoffe. Durch die Auflésung des kompakten Gewebe-
verbands im Inneren und die damit einhergehende Verbesserung des Gasaus-
tausch der photosynthetisch aktiven Zellen der Bléatter entwickelte sich eine
effizientere Art der Photosynthese, wenn ausreichend Wasser am Standort zur
Verfiigung stand und die Versorgung durch das Leitgefafisystem (Tracheen)
gewihrleistet werden konnte (bifartiales Blatt Abb. 3.13,)).

Abbildung 3.13: a) bifartiales Laubblatt b) Kiefernnadel

Die grolen Hohlrdume innerhalb des bifartialen Blattes erleichtern den Gas-
austausch mit der umgebenden Luft. Der Eintrag von dem zur Produktion
von organischem Material benttigten COs ist aber mit einem Verlust an Was-
ser gekoppelt. Dieser Verlust ist proportional zum Eintrag. Der Wasserertrag
der Pflanze bestimmt also die Produktivitdt. Die Blattkonstruktion muss
aber den Wasserverfiigbarkeitsbedingungen einer Pflanze an einem bestimm-
ten Standort Rechnung tragen. Dicke Wachsauflagen und kleinere Hohlrdaume
der bifartialen Blatter mindern zwar die Produktivitit, verhindern aber auch
das funktionslos werden der Leitgefifle durch Embolie durch die Entwicklung
schwécherer Soge als beim originalen bifartialen Blatt.

Wie schon die Hoftiipfel der Leitgefafle der Koniferen eine konstruktive Ant-
wort auf die Uberlebenserfordernisse in frosttrockenen Gebieten darstellen,
zeigt auch das Blattwerk dieser Bdume entsprechende konstruktive Eigen-
schaften. Bifartiale Blétter weisen eine hundertprozentige Feuchteséittigung
der Luft in den Blattkarvernen auf. Fallt die Temperatur unter den Gefrier-
punkt von Wasser, so entstehen innerhalb der Kavernen auf den Zellwander
der Die Kaverne bildenden Zellen Eiskristalle. Diese Kristalle wachsen durch

87



die Zellwand und Membran ins innere der Zellen und zerstoren sie so. Aus
diesem Grund werden die meisten bifartialen Blatter zu Beginn der frosttro-
ckenen Periode in unseren Breiten abgeworfen. Zwei konstruktive Mafinah-
men verhindern eine Schédigung des Blattes durch Frost. Mafinahme eins
ist die Einfiihrung von Frostschutzmittel in die Zellen. Dies geschieht durch
die Erhohung der Zuckerkonzentration im Plasma der Zellen. Die erhohte
Zuckerkonzentration fiithrt zur Absenkung des Gefrierpunkts. Wird aber auch
dieser Punkt unterschritten, so gefriert das Plasma schlagartig (schockgefrie-
ren) und ohne Bildung wachsender Eiskristalle. Dieser Effekt garantiert aber
nur dann das Uberleben der Blattzellen, wenn von auBen keine Wasserkris-
talle einwachsen konnen. Demnach ist die zweite konstruktive Mafinahme
die Verhinderung des Entstehens von Zellzwischenrdumen (Kavernen). Die
Losung ist eine verzahnte Zellwand, die die Zellen untereinander fixiert und
dadurch einen spaltfreien Verband gewehrleistet (Abb. 3.13y)).

Mit den Verschwinden der inneren Hohlrdume, wird aber der Austausch von
Gasen durch Diffusion stark erschwert, was die Produktivitit ebenso stark
senkt. Um den Produktionsabfall zu kompensieren, miissen die Diffusions-
weg minimiert werden. Dies geschieht iiber die Form der Blétter. Es sind
kleine lingliche Gebilde (Nadeln), die zum einen ein groies Oberflichen zu
Volumenverhiltnis aufweisen und zum anderen durch ihre léingliche Form die
absoluten Diffusionswege minimieren.

3.4 Entwicklung der geschlechtlichen Fortpflan-
zung

Im Anschluf} an die Darlegung zur Entstehung der Organisation des Grundkorpers
und der Individualentwicklung der autotrophen Pflanzen soll auf die Entwick-
lung der Fortpflanzung bei Pflanzen eingegangen werden. Betrachtet man die
Fortpflanzung unter dem Blickwinkel der Konkurrenzfahigkeit der einzelnen
Pflanze, so tritt die Vermehrung als eine von vielen Bilanzgréfien im Lebens-
wirtschaftsplan des pflanzlichen Organismus auf. Die Fortpflanzung ist des-
halb eine marginale Gréfle in der Entwicklungsgeschichte der Einzelpflanzen.
Entscheidende Bedeutung erlangt sie in folgenden Punkten:

1. Die sexuelle Fortpflanzung durch Verschmelzung abgegrenzter Subele-
mente stellt {iber die Rekombination des genetischen Materials eine
Quelle fiir neue organismische Varianten dar und liefert damit eine der
Grundlagen der evolutiven Entwicklung der Lebewesen.
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2. Die Produkte der geschlechtlichen Fortpflanzung kénnen den vielzelli-
gen und daher hochgradig immobilen Pflanzen zur grofirdumigen Ver-
breitung dienen.

Wie schon eingangs beschrieben (Kapitel 2), war durch die Entwicklung eines
form- und bewegungskontrollierenden Zytoskeletts die Voraussetzung zur ak-
tiv kontrollierten Zellverschmelzung geschaffen. Sie stellt wiederum die Vor-
aussetzung fiir die geschlechtliche Fortpflanzung dar, weil sich so auch das
genetische Material der einzelnen Zellen vereinigen und rekombinieren konn-
te. Um ein astronomisches Anwachsen des molekularen Materials zu verhin-
dern, mufite sich ein Mechanismus herausbilden, der die Verdoppelung der
Gene wieder riickgéngig machte, die Reduktionsteilung. Es entstanden mit
Einschaltung von Reduktionsstadien notwendigerweise, sicher iiber weniger
geordnete Zwischenstadien, zwei Zellgenerationen, eine mit einfachem Satz
an Genen (haplonte Generation) und eine mit doppeltem Gensatz (diplonte
Generation).

Die allgemeine Tendenz in der Lebewelt geht nun dahin, die haploide Gene-
ration zu reduzieren. Der Grund, warum die diploide Generation iiberwiegt,
ist wohl darin zu suchen, dafl der doppelte Satz an Genen variantenreichere
Organismen zur Folge hat als der einfache. Diese Tendenz wird bei Pflanzen
aber wesentlich haufiger durchbrochen als bei Tieren. Dieses Durchbrechen ist
durch eine besondere Eigenschaft der pflanzlichen Konstruktion verursacht.

Wie eingangs der Abschnitts begriindet, ist die Pflanze aus konstruktiven
Griinden ab einer gewissen Gréfie im Wasser und vor allem an Land vollstéandig
immobil. So dienen vor allem im Wasser die einzelligen beweglichen Stadi-
en bei der Zellteilung auch der Verbreitung der Organismen. Dort hat sich
ein grofles Spektrum von geschlechtlichen Vermehrungsarten herausgebildet.
Es reicht von der eher beildufigen sexuellen Vermehrung, wo die einzelligen
Stadien als grofle, mit allen Organellen ausgestattete, gleichgestaltete Zellen
vorliegen, die sowohl in der haplonten als auch in der diplonten Generation
zur Ausbildung einer mehrzelligen Pflanze befdhigt sind; iiber eine Arbeitstei-
lung in grofle, vegetative (diplonte) und kleine, generative haplonte Pflanzen;
bis hin zur Ausbildung von Geschlechtszellen mit haplontem Chromosomen-
satz auf der diplonten Generation, die synchron von der Elterngeneration ins
Wasser abgegeben werden, um sich dort zu vereinen und die néchste diplonte
Generation zu bilden.

Alle diese Ausbreitungsmoglichkeiten der Pflanzen sind im Wasser moglich,
nicht aber an Land. Hier finden sie als zeitlich und rdumlich kontinuierliches
Medium zum einen den Boden und zum anderen die Atmosphére. Freies
Wasser ist nur gelegentlich nach Regenfillen fiir die Verbreitung nutzbar. Im
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oder am Boden oder in der Luft ist eine aktive Lokomotion der Pflanzen-
konstruktionen unméglich. Beide Medien kénnen fiir die pflanzliche Verbrei-
tung genutzt werden. Der Boden erlaubt Ausbreitung durch 'lokomotorisches’
Wachstum, wie es bei den Pilzen geschieht: Im Boden wachsende haplonte
Mycelien konnen beim Aufeinandertreffen verschmelzen und sich genetisch
rekombinieren. Der Luftraum ist nutzbar durch Stadien, die sich vom Wind
passiv verdriften lassen. Diesen Weg haben viele autotrophe Landpflanzen
beschritten.

Der letztgenannte Weg ist im Laufe der Entwicklungsgeschichte dieser Orga-
nismen von unterschiedlichen Verbreitungsstadien genutzt worden. Den ein-
fachsten Weg bildet die Verbreitung iiber windgetragene vegetative Pflanzen-
teile, Luftsporen, die meist gegen Verdunstung besonders geschiitzt sind. Sie
konnen, von Wind irgendwo angeweht, bei giinstigen Bedingungen in feuch-
tem Milieu auswachsen. Dieser Weg ist wohl auch von den urspriinglichen
Landpflanzen (Moosen, Schachtelhalmen, Béarlappen und Farnen) aber auch
den Pilzen beschritten worden. Anders stellt sich die Situation dar, wenn se-
xuelle Vermehrung vollzogen wird. Hier miissen sich zwei Partner finden, um
verschmelzen zu konnen. Eine zufillige Verdriftung durch den Wind hiefle
zwar einen hohen Aufwand an Material betreiben zu miissen, um zu einem
erfolgreichen Kontakt zu kommen, bietet aber auch die Gewéhr einer op-
timalen Durchmischung des genetischen Materials. Ein anderes Problem in
diesem Zusammenhang hat wahrscheinlich die geschlechtliche Vermehrung
durch die Luft der urspriinglichen Landpflanzen verhindert: die Vereinigung
im Trockenen. erfordert die Entwicklung eines relativ komplizierten Modus
des Zusammenwachsens (Entstehung des Pollenschlauchs). Andererseits war
aber bei den primitiven Landpflanzen sicher noch das Verfahren der sexuellen
Vermehrung der im Wasser lebenden Vorgéngerkonstruktionen vorhanden.
Mit Hilfe eines temporéren Ozeansin Form von stehendem Wasser nach Re-
genfillen konnten zumindest zeitweise aktiv schwimmende Zellen (Gameten)
entlassen werden, die einander im feuchten Milieu aufsuchen konnten, um zu
verschmelzen.

Eine effizientere Form der sexuellen Fortpflanzung stellte auf allen Ebenen
und bei fast allen Organismen (Tiere wie Pflanzen) die Unterteilung der Ge-
schlechtszellen in kleine, lokomobile, den genetischen Apparat tragende und
grofle, eher immobile, auf dem Mutterorganismus verbleibende Zellen, dar.
Die unbeweglichen aber grofleren Geschlechtszellen lieferten als Eizellen den
organisatorischen Apparat fiir die Konstruktion der néchsten Generation, wo-
hingegen die kleinen beweglichen Geschlechtzellen fiir die Instandhaltung der
Konstruktionsunterlagen (Genom) zustdndug sind (vgl. Abschnitt Theorie).
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Hier kam nun ein zumindest zuféllig erscheinendes Moment in der Geschichte
der Pflanzenentwicklung zum Tragen. Wo die Behéaltnisse der Geschlechtszel-
len (Archegonien) auf dem thallosen Gebilde sich ausbildeten und angeordnet
verblieben, ob oben, an der Seite oder auf der Unterseite des Thallus, war
fiir die Befruchtung und die anderen Aspekte der sexuellen Aktion bedeu-
tungslos, solange eine kontinuierliche Wasserverbindung zwischen den verei-
nigungsfahigen Geschlechtszellen vorhanden war.

Fiir die weitere Entwicklung der Pflanzen gewann die Lage der Archegoni-
en eine entscheidende Bedeutung, die die Entstehung verschiedener Orga-
nisationen bedingte. Bei allen Gebilden, bei denen sie vornehmlich auf der
Oberfliche des Thallus lagen, konnte die sich neu entwickelnde Pflanze nicht
leicht oder iiberhaupt keinen Kontakt zum Boden erhalten. Die Verwurze-
lung im Substrat war betrachtlich erschwert. Die Wasser- und Mineralversor-
gung muflte bei den vom Substrat abgeschnitten bleibenden neuen Individuen
iiber die darunter liegende Mutterpflanze gewéhrleistet werden. Durch die-
sen Effekt wird die haplonte Pflanze (Gametophyt) zur Hauptpflanze und
die aufgesattelt bleibende diplonte Pflanze, der Sporophyt, abhéngig von der
Versorgung durch den Gametophyten. Auflerdem ist das Gréfenwachstum ei-
ner solchen Pflanze beschrankt, da sie einen kontinuierlichen Wasserfilm zwi-
schen den Geschlechtsorganen benotigen. Diese Bedingungen, in denen die
Geschlechtszellen den Weg auch noch aktiv von einer Pflanze zur néchsten
zuriicklegen koénnen, sind nicht mehr gewéhrleistet, wenn die Gametophy-
ten eine gewisse Grofle iiberschreiten. Die so charakterisierte Konstruktion
fithrt zu den heutigen Moosen. Bei ihnen bilden die haploiden Gametophyten
die im Boden verwurzelte Grundkonstruktion, der sich die diploide Pflanze
(Sporophyt) aufsattelt.

Bei denjenigen thallosen Pflanzenkonstruktionen, die die Behélter fiir die Ge-
schlechtszellen hauptséchlich am Rande oder unterhalb des Thallus ausform-
ten, konnten die aus der Vereinigung der Geschlechtszellen erwachsenden Or-
ganismen sehr leicht den nahen Boden erreichen und somit zu unabhéngigen
diploiden Pflanzen auswachsen (Abb. 3.14). Diese organisatorische Variante
eroffnete den Weg in Richtung auf Dominanz der diploiden Generation (Spo-
rophyt) und bildet den Ausgangspunkt fiir die Entwicklung aller weiteren
photosynthetisierenden Landpflanzen.

Nur die Sporophyten, die sich aus Archdgonien bildeten, die sich am Rand
oder unterhalb der Gametophyten befanden, konnten sich zu eigensténdigen
Pflanzen entwickeln. So kann die zufillige Lage der Eizellen auf der Pflanze
der Ausgangspunkt sein fiir die Entwicklung zweier unterschiedlicher Pflan-
zengruppen.
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Abbildung 3.14: Der Zufall steuert die Dominanz des Sporo- resp. Gameto-
phyten bei Landgefafipflanzen

Die weitere Entwicklung der geschlechtlichen Fortplanzung der autotrophen
Pflanzen ist in den Entwicklungslinien zu den organisatorisch komplexeren
Kormophyten gekennzeichnet durch die Reduktion des Gametophyten und
seine Verlagerung auf den Sporophyten. Mit dieser Verlagerung einher ging
in vielen evolutiven Schritten die zunehmende Sicherung der Unabhéingig-
keit der Befruchtung vom Wasser (Entwicklung des Pollens und der Pollen-
schlauchbefruchtung) und der Ausbildung eines Samens (embryonale Sporo-
phyten) als Ausbreitungsstadium. Den vorldufigen Endpunkt der Entwick-
lung stellt die Nutzung von Tieren als Triager der méannlichen Gameten (Pol-
len) oder auch der Verbreitung der Pflanzen durch Samen dar. Wobei die
Befruchtung hauptséichlich durch fliegende Insekten erfolgt. Sie erhalten als
Kompensat fiir ihre 'Bemiihungen’ den pflanzlichen Nektar. Die Verbreitung
der Samen geschieht im wesentlichen durch Sduger und Vogel. Thr Kompensat
ist das den Samen umgebende Fruchtgewebe.

92



3.5 Anmerkungen zur Heterotrophie von Pflan-
zen

Mit dem Entstehen der verschiedenen autotrophen Pflanzen ergab sich auch
immer die Moglichkeit, daff auf den verschiedenen Konstruktionsniveaus or-
ganisatorische Varianten zur Heterotrophie iibergingen; dies geschah {iber
vermittelnde Zwischenstadien, so dafl alle Gradierungen auch heute noch
vorliegen. Dieser Ubergang konnte aber nur geschehen nach MafBgabe der
Erndhrungsbeschriankung, die die pflanzliche Konstruktion mit sich bringt,
namlich der Fahigkeit nur Molekeln diffusiv aufnehmen und abgeben zu
konnen. Ein erneuter Ubergang zu freier Lokomotion und phagocytotischer
Aufnahme korpuskulérer Nahrung war nicht mehr moglich, wiewohl aus schon
genannten Griinden der mototrische Apparat der einzelnen Zellen erhalten
geblieben war.

Das wéfirige Milieu mit seiner FEigenschaft, alle kleinen Partikeln schnell
gleichméBig zu verteilen, bietet keine allzu giinstigen Voraussetzungen fiir die
Entstehung heterotropher Pflanzen (sieche Anfang des Abschnitts). Erst mit
der Herausbildung makroskopischer Tiere und makroskopischer autotropher
Pflanzen waren konstruktiv und erndhrungstechnisch die Voraussetzungen
geschaffen, daf sich eine Vielzahl heterotropher Pflanzen entwickeln konnten
(Tab. 3.4). Dies bedarf der Erklarung.

Eine haufig zu beobachtende Erscheinung bei Pflanzen ist das Aufwachsen auf
oder das Uberwachsen von anderen Pflanzen (Epiphyten). Solche auf anderen
autotroph bleibenden Pflanzen reitenden Epiphyten versuchen auch oft, in
die unter ihnen liegenden Pflanzen einzuwachsen, um sich in ihnen zu veran-
kern und so an die Wasser- und Saftversorgung der Tragerpflanze Anschlufl
zu finden. Dieser Weg schrittweiser Verkoppelung mit einer parasitisch ge-
nutzten Unterpflanze ermoglicht es dem vormals autotrophen Organismen bei
Anschlufl an den internen Versorungsapparat der befallenen Pflanzen zuerst
teilweise dann aber voll zur Heterotrophie iiberzugehen. Diejenigen Pflan-
zenformen, die in der Entwicklungsgeschichte am erfolgreichsten diesen Weg
beschritten haben, waren Vertreter der fidig verzweigten thallosen Algen.
Sie bilden heute den Hauptanteil einer stark privalierenden heterotrophen
Pflanzengruppe, namlich der Pilze.

Begriindet ist der uniibersehbare Erfolg der Pilze wesentlich durch ihre kon-
struktive Ausstattung. Fadig verzweigte Organismen weisen ein grofles Ober-
flachen/-Volumenverhéltnis auf; dies stellt eine optimale Voraussetzung fiir
diffusive Aufnahme von Nahrung aus der Umgebung dar. Die auf Diffu-
sion von Molekeln basierende Erndhrungsweise ist aber das Erfolgsrezept
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Tabelle 3.4: Heterotrophe Pflanzen verschiedener Konstruktionsniveau

Konstruktionsniveau Beispiel
Prokaryonten Bakterien
Eukaryonten Flagellaten, Schleimpilze

fadige, flachige Konstruktionen Pilze
Moose Cryptothallus
Farne Ophioglossum simplex
Samenpflanze Mispel

verandert nach ZIMMERMANN:1969

der Pilzkonstruktionen, deren mehrmalige Entstehung wohl anzunehmen ist.
Vergleichbar groBe Oberflichen/Volumenrelationen unter den autotrophen
Pflanzenkonstruktionen weisen nur noch einzellige Formen (Abb. 3.2), wie
Algen und Cyanobakterien auf. So entstanden aus den autotrophen Blaual-
gen die Bakterien, die trotz ihrer heterotrophen Erndhrungsart an die Zell-
konstruktionen gefesselt bleiben, da sie wegen ihrer Herkunft kein Zellskelett
besitzen.

Anders ist die Lage bei den heterotroph gewordenen einzelligen Algen. Da sie
ein Cytoskelett besitzen, kdnnen sie immer aufs neue die Wand auflésen und
zur urspriinglichen Art der eukaryonten Erndhrung und Bewegung iiberge-
hen. Die Landverhéltnisse bieten den fiadig verzweigten heterotrophen pflanz-
lichen Organismen die besten Entwicklungs- bzw. Verbreitungsbedingungen,
nicht allein wegen der Dominanz der makroskopischen autotrophen Pflanzen.
Diese Dominanz bedeutet, dafl die Nahrung fiir die Primérkonsumenten eben-
falls makroskopisch ist und diskontinuieerlich verteilt. Dies hat auch eine Do-
minanz makroskopischer tierischer Primarkonsumenten zur Folge. Hier exis-
tiert ein Gegensatz zum Wasser, wo die homogen verteilte Primérnahrung we-
gen der Kleinheit der Pflanzen erst durch etwas groiere Priméar-Konsumenten
akkumuliert werden muf3. Erst an diese schlielen sich die groflen Organismen
als Filtrierer und Rauber an.

Die makroskopischen Tiere stellen genau wie die autotrophen Pflanzen eine
potentielle Nahrungsquelle fiir heterotrophe Pflanzen, vor allem Pilze, aber
auch Einzeller dar; dabei ist es nicht entscheidend, ob die befallenen Orga-
nismen lebend oder tot sind. Das bedeutet, dass an Land viele grofle und
kompakte Nahrungseinheiten vorliegen, die nach ihrem Ableben fiir mehr
oder minder lange Zeitrdume erhalten bleiben, da Wind und Regen bei wei-
tem nicht so effizient ihr Auflésungswerk verrichten kénnen, wie das im Me-
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dium Wasser geschehen kann. Alle diese Bedingungen ertffnen dem fidig
verzweigten Organismustyp, allen voran den Pilzen, die Moglichkeit, in die
"Nahrungspakete’, also die lange ihre Struktur haltenden Leichen, aber auch
die noch lebenden Systeme, einzuwachsen. Dort kann durch Abgabe von Fer-
menten — wobei die Fermente an ihrer Arbeitsstiatte bleiben, anders als im
Wasser — der Inhalt zerkleinert werden, und die so erhaltenen Nahrungs-
fragmente bis hin zu Makromolekiilen kénnen porengerecht aufgenommen
werden. Um moglichst effizient Nahrung aufzunehmen, betreiben die meis-
ten Pilzarten ein riskantes Spiel, was die mechanische Geschlossenheit ihrer
Zellen anbelangt. Sie vergroflern zum Teil ihre Zellwanddurchlisse so weit,
dal der mechanische Zusammenhalt nur noch marginal gewéhrleistet ist, und
es somit hdufig zum Platzen einzelner Zellen kommt. Es widerstreiten offen-
sichtlich die Stabilisierungsfunktion der Zellwand und die Erfordernis, grofie
Poren zur Aufnahme moglichst grof3 dimensionierter Nahrung zu bilden.

3.6 Resumé

Abschlieflend soll der Versuch unternommen werden, die konstruktiv beding-
ten Entwicklungsdeterminanten in holzschnittartiger Form herauszuarbeiten.

Der Grundbaustein der pflanzlichen Konstruktion ist die durch Zellulose-
Ausscheidung bewandete und stabilisierte Zelle; ihre Organisation steht im
Gegensatz zu tierischen Konstruktionen, bei welchen die Hydrauliken durch
innere Verspannungen geformt und bewegt werden, bei Komplizierung aber
gallertige Strukturen in die inneren Membransysteme einbezogen werden.

Die Pflanzenorganisation muf begriffen werden als eine Transformation der
Tierkonstruktion, bei der mit dem Ubergang zur Photosynthese durch Auf-
nahme von Cyanobakterien und spéter anderen autotrophen Systemen bei
Ausbildung der Zellwand die lokomotorische Aktivitit verlorengegangen ist.
Von dieser Grundlage aus lassen sich nun eine Reihe von Bedingungen fiir
die Entwicklung der Pflanzenorganisation ableiten:

1. Die Pflanze kann im Gefolge der Zellteilungen im Wechselspiel von
einzelnen Zellhydrauliken und bei Nutzung des Widerlagers der ihr be-
nachbarten Zellen aufgebaut werden. Hat sich ndmlich eine biegesteife
Wand um die Zelle gebildet, so stellt sie das mechanische Widerlager
fiir die darauf folgenden durch Teilung entstehenden Zellen dar.

2. Die biegesteife Wand verhindert, dafl Formveréinderungen der Zelle ei-
ne mechanische Wirkung auf die Umgebung haben; damit ist jegliche
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Art der Fortbewegung durch Verformung der Kérpergrundorganisation
und die Bewegung von Anhéngen ausgeschaltet. Die einzige Bewegung
der voll entwickelten Pflanze besteht in der wachsenden Ausformung
und dem wachsenden Vorschub. Daraus folgt, dafl Lokomotion primér
nur im Wasser moglich ist und auch nur von mikroskopisch kleinen
Einheiten vollzogen werden kann (GRAY 1968). Das bedeutet fiir die
Entwicklung makroskopischer Pflanzen, daf} sie konstruktiv bedingt im-
mobil sind, im Gegensatz zu tierischen Konstruktionen, die ihre gesam-
te Korperform zu deformieren und propulsorisch zu nutzen vermogen
(GUTMANN 1972 - 1991). Die pflanzliche Organisation mit ihrer Im-
mobilisierung schliet weiterhin das Entstehen von motorischen Subein-
richtungen und Lokomotionsorganen, von Reizaufnahmeeinrichtungen
und das Herausbilden einer schnellen und weitrdumigen Reizleitung
und Verarbeitung (Nervensystem) aus.

3. Nahrung kann fiir Pflanzen wegen der AbschlieBung durch die Zellwand
und des Wegfalls der deformierenden Aktion durch interne Fibrillensys-
teme ausschliellich aus einzelnen Molekeln bestehen. Soll die Zellwand
den Aufwand fiir die Osmoregulation minimieren, diirfen die Durchlésse
in ihr nicht zu grof} sein; die darunterliegende Membran kann nicht
mehr bei der Phagocytose eingesetzt werden, was die rduberische Akti-
on ausschlieft. Die Aufnahme der Nahrung geschieht bei Pflanzen fast
ausschliefSlich diffusiv. Fiir die autotrophen Formen und somit fiir die
grofle Mehrheit der Pflanzen zergliedert sich die Welt in drei grofle ‘Be-
reiche, das freie Wasser, die Ufer- und Gezeitenzone, der Fliisse, Seen
und Ozeane und das Festland. Diese ‘Groibereiche sind durch die un-
terschiedliche rdumliche und zeitliche Verteilung der Nahrung in ihnen
charakterisiert (Tab. 3.1).

Da die 'Nahrung’, also Licht, Mineralien, Wasser und Gase in den drei ‘Oko-
systemen’ auf die einzelnen Abteilungen sehr homogen verteilt ist, bedeutet
Wachstum der Pflanze fast immer auch eine Steigerung der energetischen
und materiellen Versorgung.

Die Homogenitat der Nahrung, was Qualitdt und Verteilung angeht, erzeugt
auch eine primére Einheitlichkeit der Ausbildung von Organen in den ver-
schiedenen Umwelten.

Wegen der rdumlichen Homogenitét des Nahrungsangebots im offenen Was-
ser bestehen die dort entstandenen autotrophen Pflanzen ausschliefSlich aus
produzierendem Organ, das als flichenhaftes Gebilde die Photonen der Son-
ne einfingt und iiber die Oberfliche Mineralstoffe und Gase aufnimmt. Das
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homogene Nahrungsangebot und die diffusive Erndhrungsweise beschrinken
im freien marinen Bereich die Grofle der pflanzlichen Organismen auf eine
bis wenige Zellen; so werden die Transportwege kurz gehalten.

In der Gezeitenzone bleibt zwar die rdumliche Homogenitiat des Nahrungs-
angebots erhalten, sie ist aber wegen des Auf- und Ablaufens des Wassers
zeitlich begrenzt. Da sich in der Gezeitenzone fiir die dort persistierenden
Pflanzen zusétzlich die Notwendigkeit der Verankerung ergibt, entstehen neue
Organe und neue Entwicklungswege. Je nach der Stelle, an der sich eine Alge
in der Gezeitenzone festheftet, findet sie ganz standortspezifische Wasserbe-
deckungszeiten, Wasserhohen iiber Grund und damit Lichtverhéltnisse vor.
Auf der Grundlage des periodischem Wechsels ergibt sich eine Zonierung der
Algenkonstruktionen: Kleine Wuchsformen, bestehend aus Haft- und Pro-
duktionsorganen dominieren in der Hochwasserzone; zunehmend gréfiere Or-
ganismen dominieren in tieferen Bereichen: sie bestehen aus Haft- und Pro-
duktionsorganen, bis hin zu Pflanzen in der Niedrigwasserzone, die, um die
immer grofler werdende Distanz zwischen Wasseroberfliche und Grund zu
iiberbriicken, zwischen Verankerungen und Lichtorganen einen Stdnder aus-
bilden. Diese Stander erlauben es, die produktiven Organe in der Nahe der
Oberflache zu halten (Abb. 3.4). Alle diese unterschiedlichen Pflanzenkon-
struktionen besitzen eine gemeinsame Eigenschaft. Sie photosynthetisieren
ausschliefllich unter Wasser. Somit ist die Schwerkraft fiir diese Organismen
keine relevante Umweltgroe, die einen Einflufl auf ihre Entwicklung haben
konnte. So bleiben selbst die vielzelligen makroskopischen Algen im wesentli-
chen zweidimensionale Pflanzen mit ziemlich einfachen ‘Bauplanen’. Dement-
sprechend sind z. B. fast alle Gewebe der Algen aus aneinander gehefteten
Zellfaden aufgebaut.

Wesentliche neue Entwicklungsbedingungen treten an Land auf; sie fordern
den das Land erobernden Pflanzen neue konstruktive Losungen ab, bzw. erst
das Auftreten konstruktiver Wandlungen erméglicht den Ubergang auf und
die Eroberung weiter Teile des Lands. An Land zerfallt die rdumliche Homo-
genitét des Nédhrstoffangebots (Tab. 3.1) und auerdem tritt die Schwerkraft
als wesentliche Entwicklungsdeterminate auf. Um die rdumliche Inhomoge-
nitdt, mit Licht und Gas oberirdisch sowie Wasser und Salz unterirdisch, zu
iiberwinden, muf§ die autotrophe Pflanze aus einer einheitlichen Grundkon-
struktion zumindest zwei Organen herausdifferenzieren; letzten Endes ent-
stehen als Vorbedingung der Landeroberung abgegrenzte produzierende Tei-
le, Bléatter’ und Versorgungsorgane Wurzeln. Die Lichtausbeute vermag sich
zu verbessern, wenn sich zusétzlich ein Stéinder zwischen Blatt und Wurzel
entwickelt. Dieser Stdnder kann aber nicht ’direkt’, sondern nur im Zusam-
menspiel mit der Ausbildung von Wasserleitungssystemen entstehen. Mit der
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Vergrolerung der Landpflanze kam zunehmend die Wirkung und der Einfluf3
der Schwerkraft ins Spiel. In der weiteren Entwicklung hatten die Pflanzen
dem Rechnung zu tragen und ihre Organsiation entsprechend auszubilden.

Nur die Fahigkeit jeder einzelnen Zelle, in drei Dimensionen Tochterzellen
abzuscheiden, bot die Gewéhr, dafl Biege-, Drehmomente, etc. durch Wachs-
tum entstanden auch durch Wachstum wieder kompensiert werden konnten.
Die Entwicklung des Phragmoblasten bei flichenhaft aufliegenden primitiven
Konstruktionen auf festem Substrat bot die zelluldre Voraussetzung fiir die
nachfolgende konstruktive Ausgestaltung von raumlichen Gebilden. Erst der
Phragmoblast erméglicht als interne Einziehung von kompartimentierenden
Strukturen in den Zellen neue Wéande in beliebigen Richtungen des Raumes
einzuziehen; nur so konnten sich die Gefiige in alle Raumrichtungen wachsend
vordringen und komplexe Strukturen ausbilden.

Es kam, ausgehend von den flichenhaften Aufliegern, bei Auswachsen von
Féaden in das Sediment zur Verankerung im Boden und im flichenhaften
Thallus zur Ausbildung von Gefiaflen, die den Transprort von Wasser im In-
neren in die photosynthetisierenden Organe bewirkte, wihrend im Gegenzug
Syntheseprodukte auch zu den Wurzeln wandern konnten. Die Phototsyn-
these betreibenden Organe behalten natiirlich in allen Entwicklungsstadien
ihre flichenhafte Ausgestaltung.

Die Einschaltung von Stdndern mit grofler Festigkeit und einbezogenen Gefafien
erlaubt die Erhebung in die dritte Dimension, die Ernte des Lichtes im Raum.
Voraussetzung hierfiir war die sich ergebende groflere Festigkeit der Leitge-
webe, die zuerst gegen Kollabieren gesichert werden mufiten. Der Kollabier-
schutz brachte aber auch die Knicksteifigkeit mit sich, die iiber die Stabilisie-
rung von 'Bahnen’ das Abheben von Teilen des Thallus ermoglichte und das
Hochschieben von Blattgebilden erlaubte; die Versorgung mit Wasser und
Mineralien vom Substrat her war iiber die integrierten Leitgefdafie garantiert.

Die Entwicklung von Wurzeln und Stdndern vermag nur bei gegebenen Um-
weltbedingungen und der Grundausstattung der Pflanzen iiber wenige ge-
ordnete, damit aber rational rekonstruierbare, Bahnen zu verlaufen. So kann
zuverlissig ausgeschlossen werden, daf Stinderalgen den Ubergang an Land
schafften (Abb. 3.15). Nur flichenhafte Vorldufer konnten im Gefolge or-
ganisatorischer Transformationen die Optionen des festen Landes nutzen.
Voraussetzung war, dafl sich flichenhafte Thalli dem Substrat auflegten und
durch Auswachsen von fadigen Gebilden nach unten den Anschlufl an das
Wasser und die Mineralien im Sediment erlangten; zudem muflte es durch
Differenzierung des flichigen Thallus zur Ausbildung sich abhebender photo-
synthetisierender Flachen vom Substrat kommen; Voraussetzung hierfiir war,
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Abbildung 3.15: Landgang

daB sich in den Leit- und Festigungsgeweben neue konstruktive Einrichtun-
gen ausbildeten, die zweierlei sicherten, einerseits die Versorgung entfernterer
Bereiche und die Stabilisierung des thallosen Gefiiges erbrachten: Gefifle und
stabilisierende Einrichtungen, die zuerst fest verkoppelt waren, erlaubten die
Abhebung von flichigen Thallusbereichen und ihr Vorstrecken in die dritte
Dimension. So konnten die Pflanzen auf dem Land das Licht in der dritten
Dimension ernten und zuerst als krautige Systeme primitiven (suboptimalen)
Zuschnittes durch organisatorischen Wandel gestaffelte Stockwerke iiber dem
Substrat erzeugen. Die Ausbildung grofierer oberirdischer Stander fithrte bei
exzessiver Groflenzunahme und wechselseitiger Lichtkonkurrenz zwangslaufig
zu Stabilitdtsproblemen der Stdnderkonstruktion, die nur durch eine Ver-
ankerung im Substrat zu 16sen waren. Verschiedene konstruktive Losungen
miindeten letztlich in der Verlangerung des Sténders ins Substrat und des-
sen unterirdische Verzweigung. Die Wurzel war entstanden. Die Sténderent-
wicklung, die durch die zunehmende Verbesserung des Hohenwachstums und
der Versorgungsleistung mit Wasser und Mineralien fiir die Blatter gekenn-
zeichnet ist, ermoglichte das erneute Entstehen von krautigen Pflanzen, die
sich aber jetzt durch den Besitz von Wurzeln auszeichneten im Gegensatz
zu den iiberkommenen krautigen Organismen wie Moosen, Farnen, Bérlap-
pen und Schachtelhalmen. Diese Wurzelkrauter, vor allem die Gréser, sind
nun Konstruktionen, die nicht wie ihre Vorfahren, die Baume, hauptséchlich
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Lichtakquisiteure blieben. Durch den Besitz der Wurzeln ist bei ihnen die Mi-
neralakquisition entscheidend verbessert worden; sie konnen jetzt Regionen
besiedeln, die sich durch extremen Mangel an Néahrstoffen auszeichnen, also
Schwachlichtbereiche und mineralarme Gebiete. Sie sind durch den Besitz
der Wurzel Wasser- und Mineral-Aquisiteure geworden.

Die verschiedenen organisatorischen Stadien der baumartigen und krautigen
Konstruktionen sind fossil auch in zeitlicher Folge nachweisbar; sie lassen sich
zwingend dem Modell zuordnen und zeigen die Abhéingikeit der erreichten
Organsation von der Regulierung der Festigkeits- und Versorgungsproblema-
tik. Auch die heutigen Pflanzen konnen dem vorgelegten Konstruktionsmo-
dell im Hinblick auf die organisatorisch-konstruktiven Eigenheiten eindeutig
zugeordnet werden.

Von den unterschiedlichen im Wasser entstandenen Pflanzen scheiden die
grofien Tange (mit oder ohne Sténder) als Vorlaufer der Landpflanzen aus.
Aus den verbleibenden Konstruktionen hatten die Organismen eine Entwick-
lungsvorteil, die eine Pigmentausstattung besaflen, die vergleichbar mit der
der rezenten Griinalgen waren. Aus den aus dem Wasser kommenden ver-
schiedenen pflanzlichen Konstruktionen entstandenen Fladen, die ein Wasser-
leitgefaBsystem durch Aufliegen auf verschieden wasserdurchldfligen Unter-
griinden oder durch partielles Abheben der Pflanze vom Boden entwickelten.
Die sich aus diesen Pflanzen entwickelten Geféalpflanzen hatten wahrschein-
lich einen zylindrischen Korper wegen der guten Oberflachen-Volumenrelation.

Selbst im Hinblick auf die Generationen-Differenzierung (haplonte und di-
plonte Organisationsphase) lassen sich die Optionen aus den konstruktiven
Organisationsprinzipien ableiten. Je nach Lage der die Eizellen bildenden Or-
gane baut sich die diplonte Organisation auf dem Gametophyten auf (Moose)
oder aber der Gametophyt trigt die Sporophyten-Konstruktion (Farne und
hohere Gefafipflanzen, auch die sogenannten Kormophyten).
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Kapitel 4

Tierkonstruktion

4.1 Einleitung

Wie im Abschnitt zur Zellentwicklung beschrieben, fithrte der Verlust der
diffusiven Erndhrung durch die Produktion von O, aus der Photosynthese zu
zwei prinzipiell moglichen Erndhrungsformen. Entweder die Organismen be-
trieben eben jene Photosynthese, oder sie mussten anderes Leben vernichten,
um sich selbst ernédhren zu konnen. Dies hatte zum einen die Verstérkung der
Entwicklung von beweglichen Einheiten eingeleitet, da die potentielle Nah-
rung jetzt aufgesucht werden musste, und zum anderen eine VergroBerung der
Individuen zu Folge, da die Beute nur chemisch bearbeitet werden konnte.
Die vorhandenen motorischen Einheiten fiithrten zu eine vollkommenen Neu-
gestaltung der Zellbestandteile und damit schlussendlich zur Euzyte. Durch
Inkorperation von Prozyten entstanden auch auf den Euzytenneveau die bei-
den trophischen Typen Auto- und Heterotrophe.

Fiir die heterotrophen Euzyten standen auf diesem Konstruktionsniveau po-
tentielle alle Prozyten als Nahrung zur Verfiigung. Euzyten sind aber auch
potentielle Nahrung fiir andere heterotrophe Euzyten. Da aber auf diesem
Konstruktionneveau nach wie vor keine mechanischen Zerkleinerungsappa-
rate zur Verfiigung standen, war das Nutzen dieser Nahrungsquelle wieder
an die VergroBerung der potentiellen Réuber gebunden. Im Gegensatz zur
autotrophen Variante der Euzyte, die mit der Entwicklung der Euzyte ihr
konstruktives Ende im offenen Wasser gefunden haben (vgl. Abschnitt Pflan-
zenentwicklung), entwickeln sich im tierischen Bereich durch das Nahrungs-
angebot immer groflere Konstruktionen.

Diese Groflenzunahme ist aber auch beschrénkt. Fiir alle Lebewesen gilt, dass
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der Material und Energieeintrag, den sie erzielen, den Aufwand fiir ihren Auf-
bau, Unterhalt und Reproduktion zu mindest ausgleichen muss. Grundlage
aller Fressbeziehungen sind die autotrophen Pflanzen. Man kann ein Ebenen-
modell der Fressbeziehungen der Organismen untereinander einfiihren, dass
sich aus den Abstand der gefressenen Beute zu den Primérproduzenten defi-
niert (Trophieebenenmodell). Die Basis des Modells bilden die autotrophen
Pflanzen (Produzenten). Organismen, die sich fast ausschliefilich von den
Produzenten ernéhren, sind Primérkonsumenten (2. Ebene). Solche, die sich
auch von Organismen der 2. Ebene ernéhren, sind demnach Sekundérkonsu-
menten (3. Ebene).

Die Produzenten entwickeln je nach ihren Ertragsmdoglichkeiten in bestimm-
ten Umwelten eine Besatzdichte. Diese Besatzdichte ist mafigeblich fiir die
Besatzdichten der nachfolgenden Trophieebenen. Je hoher die Trophieebe-
ne umso niedriger ist die Besatzdichte. Fiir terestrische Okosysteme gilt die
Faustregel, dass die Energiedichte je Ebene um den Faktor 10 abnimmt.
Fiir jedes Okosystem wird die Besatzdichte in einer Trophieebene einmal so
gering, dass es keine organismische Konstruktion mehr gibt, die Aufwand
und Ertrag mehr ausbalanzieren kann. Organismen auf niedrigen Trophie-
ebenen haben somit kaum ein Versorgungsproblem, sind aber einer hohen
Gefahr ausgesetzt, Beute zu werden. Hingegen solche auf hoher Trophieebe-
ne werden seltener ober iiberhaupt nicht gefressen, haben aber zunehmende
Versorgungsprobleme.

Die erste Unterteilung der Okosysteme erfolgt in terrestrische und aquati-
sche. Sie unterscheiden sich hauptséchlich in der Dichte des fiir die Organis-
men durchdringbaren Mediums. Die Dichte des Wasser entspricht in etwa der
Dichte der Organismen selbst, wo hingegen die Dichte der Luft wesentlich ge-
ringer als die der Organismen ist. Aus diesem physikalischen Unterschied sind
aquatische Okosysteme dreidimensional besiedelbare System, terrestrische im
wesentlichen nur zweidimensional besiedelbar. Um die dritte Dimension in
terrestrischen Systemen zu besiedeln, miissen erhebliche Anstrengungen von
Organismen erbracht werden. Fiir autotrophe Pflanzen bedeutet dies, dass
sie neben ihren produktiven Geweben auch noch unterstiitzende Gewebe wie
Stimme, Aste, Zweige und Wurzeln benétigen, um die produktiven Gewebe
versorgen und platzieren zu kénnen. Dieser Zwang entfillt im Wasser. Die
autotrophen Pflanzen im offenen Wasser bestehen somit nur aus produkti-
ven Anteilen und sind mikroskopisch klein. Terrestrische autotrophe Pflan-
zen sind hingegen hauptsédchlich makroskopisch und bestehen nur zu eimen
Bruchteil aus produktiven Geweben. Verwertbar fiir die Konsumenten sind
aber fast ausschliellich die produktiven Gewebe der Primérproduzenten.
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Wegen der Kleinheit der Produzenten sind auch die Primérkonsumenten in
aquatischen Systemen klein. Zusétzlich ist die verwertbare Besatzdichte der
Produzenten in aquatischen Systemen wesentlich hoher als in terrestrischen.
Aus diesen beiden Griinden gibt es in aquatischen Okosystemen mehr trophi-
sche Ebenen als in terrestrischen. Die Vielzahl der tropischen Ebenen und die
Moglichkeit des sich dreidimensional Bewegens fiir fast alle Organismen eroff-
net dem tierischen Leben eine weitere in terrestrischen Okosystemen nicht
vorhandenen Option, die der Sessilitét.

Es gibt zwei Varianten von sessilen Konstruktionen, eine passive und eine
aktive. Die passive Variante versucht durch Oberflichenvergréferung ihres
Korpers sich in der dreidimensionalen Wasserwelt zu platzieren. Dies ge-
schieht zum einen durch aufspalten ihres Korpers in diverse Arme (Tenta-
keln), die sowohl passiv als auch aktiv im Wasserstrom bewegt werden. Mit-
tels Fangeinrichtungen wird potentielle Beute festgehalten und aktiv zum
Mund gefiihrt. Die aktive Variante erndhrt sich hauptsédchlich aus Beute,
die um ein Vielfaches kleiner ist als sie selbst. Wegen der trophischen Zu-
sammenhénge ist die Dichte solch kleiner Organismen vergleichsweise hoch,
so dass eine der diffusiven Erndhrungsweise der Urprozyten vergleichbare
Situation entsteht. Um den Diffusionsprozess zu steigern, erzeugen die meis-
ten aktiven, sessilen Organismen einen gezielten Wasserstrom, der ihnen die
Nahrung vermehrt zu fiihrt.

Tabelle 4.1: Sessilitdt unterschiedlicher Konstruktionsniveaus

Konstruktionsniveau Beispiel

Gallertoide Schwamme und Korallen
Wurmkonstruktion Rohrenwiirmer und Wattwiirmer
Chordaten Tunikaten und Enteropneusten
Stachelhduter Seelilien

Weichtiere Muscheln

Gliederfiissler Seepocken

Wie man aus Tabelle 4.1 entnehmen kann, gibt es auf jedem Konstruktions-
niveau, das sich neu entwickelt hat, sessile Varianten in aquatischen Okosys-
temen.
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4.2 Die Wurmkonstruktion

4.2.1 Die Coelomatengrundkonstruktion

Neben den sessilen Varianten des Gallertoidniveau haben sich auch lokomobi-
le entwickelt. Die Tenoforenkonstruktion ist wegen ihres Antriebs mittels Ci-
lien in ihrer Grofle auf den mikroskopischen Bereich beschriankt. Die Moglich-
keit der Vergroferung eroffnet sich erst durch den Antrieb durch Korperver-
formung. Ein sinnvoller Antriebsmechanismus stellt die Durchbiegung eines
zylindrisch gestreckten Korpers dar. Durch die Beschleunigung von Wasser
in Biegerichtung wird eine Gegenimpuls erzeugt, der neben der Komponente
quer zur Bewegungsrichtung auch eine Komponente in Bewegungsrichtung
aufweist. Um die Querkomponente zu kompensieren mufl mindestens eine
Halbwelle iiber den Korper laufen.

— — Muscle aytf — — — — -

Perloneum — — — —

Coslom — — — — — =
s

MESENtBry - - — —— — — ;

Preudocoelomate.

Metazoan body plans

Abbildung 4.1: Der Acoelomat besitzt keine gestaffeltes Hohlensystem (Bei-
spiel.Plattwurm). Der Pseudocoelomat (Fadenwurm) besitzt zwar ein zweites
Kammersystem. Dies ist aber nicht durch Bindegewebsscheiden unterteilt,
wie beim Coelomaten

Zur effizienten Nutzung des Vortriebs fiir die Nahrungsaufnahme ist ein
durchgéngiger Darm, der seinen Einlafl in Bewegungsrichtung hat und seinen
Auslafl am entgegengesetzten Ende, vorteilhaft. Entstanden aus der Galler-
toidkonstruktion ist diese Variante aufler in den Bereich des Darms voll-
kommen mit Bindegewebe verfiillt. Wie im Abschnitt Bindegewebe beschrie-
ben verhilt es sich viskoelastisch, d.h. die Verformungsenergie wird nicht
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vollstandig in Bewegung zuriickgefiihrt sondern ein Teil wird dissipiert. Wird
in den Zonen der hochsten Deformation den Flanken das Bindegewebe durch
Wasser ersetzt, so findet eine Effizienzsteigerung in mehrelei Hinsicht statt.
Der Biegewiderstand der der Deformation entgegengesetzt wird herabgesetzt.
Die Dissipation bei der Bewegung wird minimiert. Es entsteht ein doppeltes
Hohlensystem, das die Bewegung des Verdauungsapparats entkoppelt von
der lokomotorischen Bewegung der Gesamtkonstruktion.

Abbildung 4.2: Die Entwicklung von kleinen tierischen Vielzeller, angetrie-
ben durch Zilien, zum Coelomaten, der sich durch Schléngelbewegungen des
Korpers im Wasser voranbewegt

In mehr oder minder regelméafligen Abstéinden bleiben Bindegewebsscheiden
(Septen, s. Abb. 4.2) erhalten, die die zylindrische Form der Konstruktion
gewahrleisten. Zusétzlich wird durch sie der Darm an an der Auflenhaut der
Konstruktion aufgehédngt.

Die Nemathodenvariante (Pseudocoelomat)

Alternativ zur Formkontrolle durch Septen, kann diese durch eine durch eine
feste Aussenhaut, die von innen unter Druck steht, erreicht werden (Nema-
todenkonstruktion). Bei den Nematoden (Fadenwiirmern) wird die Aussen-
haut aus Chitinfasern, eine Faser gebildet aus polymerem Zucker, erzeugt.
Die Fasern sind in mehreren Lagen gleichférmiger Orientierung angebracht.
Die einzelnen Lagen stehen senkrecht zu einander, wobei die Faserschichten
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zur Langsachse entweder in einem Winkel von 45° oder 135° orientiert sind.
Diese Anordnung ermdglicht ein leichtes Biegen bei Léngenkonstanz. Da eine
solche Auflenhaut biegeschlaff ist, benotigt sie einen Innendruck als formge-
benden Mechanismus. Die Nemathoden erzeugen einen Ruhedruck von 1-2
bar Uberdruck. Spitzendriicke von bis zu 4 bar bei Bewegung sind auch ge-
messen worden.

Das Bindegewebe innerhalb der Konstruktion wird nicht nur iiberfliissig son-
dern auch hinderlich beim Biegen. Es wird vollstdndig durch Zellgewebe (Pa-
renchym) oder Wasser ersetzt.

Eine solche Konstruktion ist zu keiner anderen Korperdeformation als dem
Biegen befihigt. Konsequenterweise bleiben auch nur die Muskelorientierung
erhalten, die das Schlingeln erméglicht. Der Wurm besitzt ausschliefllich
Langsmuskulatur.

Abbildung 4.3: Fadenwurm

4.2.2 Lokomobile Varianten der Coelomwurmgrund-
konstruktion

Der Schliangelvortrieb

Die urspriinglich aus den Erfordernissen des Schléngels entstandene Coelo-
matenkonstruktion ist aus ihren Baueigentiimlichkeiten heraus zu fast al-
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len im Tierreich bekannten Fortbewegungsarten fahigt. Sie kann schlédngel-
schwimmen mit und ohne Kérperanhdnge. Sie kann kriechen mittels Peris-
taltik oder Anhéngen und sie kann graben durch Peristaltik,durch schléingeln
oder durch Anhénge. Jede dieser verschiedenen Fortbewegungsarten erfordert
ganz spezielle konstruktive Varianten der Coelomgrundkonstruktion. Mit die
geringsten Abweichungen entstehen durch das Schlangelschwimmen mittels
Anhéngen. Ausbuchtungen der Septen fithren zu Anhéngen, die durch zusétz-
liches Schlagen den Vortrieb erhéhen. Effizienzsteigern wirk der Einbau von
Staben in die Anhénge zur Versteifung. Die Septen werden auf das Maf}
reduziert, welches zur Verankerung der Anhénge, des Darms und zur Form-
kontrolle der Gesamtkonstruktion benétigt wird. Eine solche Konstruktion
ist neben den schwimmen durch schlangeln auch in der Lage mittels ihrer
Anhénge schldngeln auf einem Untergrund zu laufen (Abb. Polychaet).

Abbildung 4.4: Polychaet (Seeringelwurm)

Vortrieb mittels Peristaltik

Das Kriechen Alternativ zur schlingelden Bewegung ist die Bewegung
mittels Peristaltik auf oder im Grund. Um auf dem Untergrund voranzu-
kommen haben sich zwei alternative Losungen entwickelt.

e Ganzkorperperistaltik
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Abbildung 4.5: Regenwurm a) Querschnitt b) Langsschnitt. 1 - Haut und
Ringmuskulatur 2 - Borsten 3 - Nephridien (Nieren) 4 - Langsmuskulatur 5
- Darm 6 - Ringblutgeféafl 7 - Dorsalgefiafl 8 - Ventralgefaf§ 9 - Ganglien

o Teilkorperperistaltik

Die Ganzkorperperistaltik kann nur funktionieren, wenn die Coelomrédume
zwischen den den Septen abgeschlossen sind und damit eine Volumenkon-
stanz gwihrleisten, weil ihre wassrige Fiillung inkompressibel ist.

Wie aus der Abbildung 4.5 zu entnehmen ist, existieren zwei senkrecht auf-
einanderstehende Lagen von Muskeln. Die duflere umfafit die Konstruktion
radiér, die innere langs. Wegen der Volumenkonstanz der Coelomsécke fiithrt
der nachfolgend beschriebene Bewegungsablauf zur Lokomotion.

1. Schritt Die zirkuldr umfassenden Muskeln eines Coelomsacks beginnen
zu kontrahieren. Das hat zur Folge, dass sich der Querschnitt in diesem
Abschnitt verkleinert. Wegen der Volumenkonstanz muss sich dieser
Abschnitt dadurch verldngern. Durch diese Verléngerung wird aber der
innenliegende Langsmuskelblock verldangert und dadurch zur erneuten
Kontraktion befdhigt. Weitere Folge der Verjiingung ist das Abheben
der verjiingten Abschnitte vom Boden.

2. Schritt Er ist der Antagonist zum 1. Schritt. Durch die Kontraktion der
Langsmuskulatur wird der urspriingliche Zustand wieder hergestellt.
Wegen der Volumenkonstanz setzt sich eine Verkiirzung des Segments
in eine Vergroflerung seines Radiuses um. Einhergeht die passive Deh-
nung der zirkuldren Muskulatur und damit ihre erneute Befdhigung
zur Kontraktion. Zur Unterstiitzung der Fortbewegung sind seitlich am
Bauch Borsten vorhandende, die sich im Untergrund verankern lassen.
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Werden die Schritte nun noch in einer bestimmten Abfolge ausgefiihrt,
so entsteht die typische Lokomotion eines Regenwurms.

Die Teilkorperperistaltik fithrt die Korperdeformation nur da aus, wo sie
Kontakt mit dem Untergrund hat. Um eine verbesserte Fortbewegung zu
erreichen, mufl der Kérper sich dorso-ventral abflachen, damit die Kontakt-
flache zwischen Korper und Untergrund erhoht wird. Zur Fortbewegung ist es
nun ausreichen eine sinusférmige Deformationswelle iiber den Bauch laufen
zu lassen, die in den Beriithrungsflichen eine gerichtete Kraft auf den Un-
tergrund iibertragt. Diese Art des Kriechens ist wesentlich effizienter als die
der Ganzkorperperistaltik. Durch die Befreiung der dorsalen Seite des Orga-
nismuses von der Lokomotion, geschehen sehr schnell Anderungen im Kon-
struktionsgefiige, die in Richtung der Mollusken fiihren (sieche Abb. 4.6). Es
existieren aufler den Schnecken keine Wurmkonstruktionen mit dieser Fort-
bewegung mehr. Weshalb die Peristeltiken erster Art heute noch existieren,
hat seinen Grund darin, daf} sie sich zu einer anderen Fortbewegungsart als
dem Kriechen wesentlich besser gebrauchen lassen, der Fortbewegung im Se-
diment.

Das Graben Die Form der Regenwurmperistaltik eignet sich hervorra-
gend zum Graben. Die kurzen, dicken Partien des Korpers kénnen mittels
Reibung und/oder durch verkeilen der Borsten im Grabgang als Widerlager
dienen, um den Korper von dort aus durch den ersten Schritt der Bewe-
gung im Sediment voranzuschieben. Der Mund und der Darm kann hierbei
wie der Bohrkopf und das Gesténge einer Bohreinheit funktionieren. Der
Mund lockert das Sediment und der Darm transportiert es ab. Wahrend des
Transports konnen die organischen Bestandteile des Bohrguts verdaut wer-
den. Neben dieser reinen Form der Grabperistiltik hat sich eine Mischform
zwischen Schléngel und Peristaltik zum Graben entwickelt.

Schlingeln und Peristaltik zum Graben Die weitaus héiufigste Grab-
konstruktion der Anneliden (Wiirmer) ist der Mischtyp zwischen Peristaltiker
und Schlingler. Das Schléngeln und die Peristaltik sind zumeist rdumlich ge-
trennt in den einzelnen Konstruktionen. Geschlédngelt wird in den Kopf- und
Schwanzbereichen, wohingegen der dazwischenliegende Teil die Peristaltik
ausfiihrt. Zu erkennen ist dies auch in der Art der Konstruktion. Die Kopf-
und Schwanzbereiche sind weiterhin segmentiert, wohingegen der zentrale Be-
reich unsegmentiert ist. Dieser Bereich ist demnach ein einziger Coelomsack.
Durch die Septen in den segmentierten Bereichen wird die zylindrische Form
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Abbildung 4.6: Ausfithren von bauchseitiger Peristaltik fiithrt zur Mollusken-
konstruktion (Schnecke)
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gehalten und der Schléngelantagonismus kann wirksam werden. Im unseg-
mentierten Bereich kann nun der Ring- und Langsmuskelantagonismus das
Sediment verschieben.

Abbildung 4.7: Ein typisches Beispiel fiir den Mischtyp zwischen Schlangler
und Peristaltiker ist der Wattwurm

4.2.3 Sessile Varianten der Coelomwurmkonstruktion

Auch innerhalb dieses Konstruktionsniveaus haben sich Varianten entwickel,
die sich aus dem relativ homogen verteilten Plankton bedienen. Schon die im
vorigen Abschnitt beschriebenen grabenden Varianten der Anneliden sind
zu einer semi-sessilen Lebensweise iibergegangen. Einige dieser Arten nut-
zen den Atmungsstrom, den sie mit den Cilien ihrer Kiemen in der Rohre
erzeugen, als Nahrungsquelle, indem sie das Sediment, durch welches der At-
mungsstrom gelaufen ist, auffressen. Dieser Teil des Sediments ist eine Art
Filter, indem die meisten Organismen des Plantons des Atmungsstroms sich
frither oder spéter verfangen. Filtrierende Varianten gibt es auch, die mittels
ihrer Anhénge einen kontinuierlich, gerichteten Wasserstrom in ihrer Réhre
erzeugen (Chaetopterus siche Abb. 4.8).

Neben den Filtriervarianten haben sich auch Tentakelvarianten entwickelt.
Ausgehend von einer grabenden Konstruktion ist das Erstellen von Rohren
entweder durch graben im Sediment oder durch Anlagerung von Sediment-
partikel an der Haut unproblematisch. Eine solche Rohre bietet zweiler me-
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chanische Eigenschaften. Zum einen ist sie mechanisches Widerlager bei den
vor und Riickbewegungen des Organismus in ihr, und zum anderen stellt sie
einen Schutz vor Fressfeinden der inlokomobilen Lebewesen dar. Das segmen-
tierte Vorderende dieser Wurmkonstruktion bietet ideale Voraussetzungen
zur Entstehung von Tentakeln, wegen der hydraulischen Abgeschlossenheit
des Coeloms. Anders als bei den Coelenteraten kénnen bei den Anneliden
jetzt die Tentakeln unabhéngig vom Fiillungsstand des Verdauungstrackts
wegen des gestaffelten Hohlensystems bewegt werden.

Water

Water Dorsal View,
flow

flow Anterior End

Tube buried
in sediment

aliform
parapodia

bag
food cup

piston-like
parapodia,

Abbildung 4.8: Neben dem semisessilen Wattwurm ist der Chaetopterus ein
Beispiel fiir einen sessilen Anneliden

4.3 Die Chordaten

Vorlaufer ist eine metamere Schlingelde Wurmkonstruktion. Die Metamerie
ist eine Grundvoraussetzung fiir den Schléangelantrieb, da sie die mechanische
Voraussetzung fiir die gezielte Ansteuerung von Muskelpartien zur wechsel-
seitigen Kontraktion bietet. Bei der Wurmkonstruktion kann die Muskulatur
nur an den Septen und der Auflenwand angreifen. Daraus folgt, je ndher die
Muskeln an der Neutralenfaser des gebogenen Zylinders liegen um so inef-
fektiver konnen sie eingesetzt werden, da der Kontraktionsweg immer kleiner
wird (Abb. 4.9).

Wiirden die Septen an einer zentralen biegesteifen Einheit, die zusétzlich die
Langenkonstanz der Koonstruktion gewéhrleisten wiirde, angreifen, kénnten
auch weiter innen liegende Muskeln iiber die Septen einen Beitrag leisten.
Diese konstruktive Einheit heifit Chorda. Sie ist ein biegsamer Stab beste-
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hend aus einem fasrigen Mantel und einer wassrigen Fiillung. Sie liegt in
der Mittelachse der zylindrigen Konstruktion oberhalb des Darms (Abb.4.9).
Durch diese Anordnung sind sowohl laterale als auch dorso- ventrale Biege-
bewegungen moglich.

Abbildung 4.9: Chordatengrundkonstruktion

Durch die jetzt sinnvoll muskuldare Verfiillung des Zylinders kann die An-
triebsleistung von nur noch einem Teil des Koérpers erbracht werden und nicht
wie bei der Wurmkonstruktion vom gesamten Korper. Der Antrieb wird auf
den Schwanzbereich verlagert. Um diese Effizienzsteigerung iiberhaupt erstel-
len zu kénnen, mufl die eine zentraler Gasaustausch mit geschlossenem Ver-
sorgungssystem entstanden sein. Der Gasaustausch sollte sinnvollerweise im
Kopfbereich angesiedelt sein, um den durch die Bewegung entstandenen Was-
serstrom fiir die Atmung nutzen zu kénnen. Fiir einen effektiven Austausch
ist ein moglich grofles Oberflachen zu Volumen Verhéltnis wichtig. Dies ware
sowohl mit einem Tentakelkranz nach auflen als mit Oberflichenaufweitung
im vorderen Darmbereich méglich. Die Aufweitungen im Mundbereich besit-
zen den Vorteil neben der relativen Geschiitztheit die Gasversorgung auch
ohne Lokomotion sicherzustellen, da durch den abgeschlossenen Mundraum
und den Epithelcilien ein Wasserstrom erzeugt werden kann auch bei loko-
motorischer Inaktivitét. Durch Ausbuchtungen der Mundriander (Abb. 4.9)
konnten Kiemenbogen entstehen und so eine Moglichkeit den Atemwasser-
strom am Darm vorbei nach auflen zu leiten. In den Kiemenbtgen wird das
Blut im Gegenstromprinzip geleitet, um einen optimalen Gasautausch und
eine Minimierung des Wéarmeverlustes zu gewéhrleisten.
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4.3.1 Sessilitdt der Chordatenkonstruktion
aktive Filtrierer

Es verwundert sicherlich keinen mehr, dafl auch dieses Konstruktionsniveau
erneut Varianten hervorgebracht hat, die das im Wasser mehr oder min-
der homogen verteilte Angebot an Kleinstlebewesen (Planton) nutzen. Gute
konstruktive Voraussetzungen bietet der Gasaustauschapparat der lokomobi-
len Vorlduferkonstruktion. Um mittels Cilien einen Wasserstrom erzeugen zu
kénnen, miissen die Kaniéle eng sein. Durch diese Kanéle kann ein effektives
filtern von Plankton erreicht werden. Die geschieht bei den Tunikaten (vgl.
Abb. 4.10).
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Abbildung 4.10: Bauplan eines Tunikaten (Manteltier)

Im Gegensatz zur Schwammkonstruktion kénnen jetzt Konstruktionselemen-
te schon differenzierter Vorlauferkonstruktionen genutzt werden. Im Fall der
Tunikaten bleit der Darm erhalten. Er dient als Sammelauslafl des Filterwas-
sers der Filtrierreule. Damit wird &hnlich wie bei den Schwémmen ein zusétz-
licher Sogeffekt erreicht. Eine weitere schwammartige Entwicklung stellt das
Verlegen des Afters in die Nihe des Reufeneinlasses dar. Die damit erreich-
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te Zirkulation erhoht wiederum den den Durchsatz an Filtrat. Die Sessilitét
erzwingt auch hier keine Bilateralsymetrie sondern eine Radifrsymetrie. Da
eine Korperdeformation nicht mehr notig ist und sogar hinderlich bei der
Nahrungsaufnahme, wird die periphere Muskulatur durch Bindegewebe er-
setzt. Ahnlich wie beim Schwamm muf eine Restbiegbarkeit erhalten blei-
ben, deshalb wird das Matrixmaterial weiterhin Gallerte. Der Faseranteil,
der gewohnlich aus Eiweifiderivaten wie Kollagen besteht, wird aus Chitin
gebildet. Chitin ist ein Kohlenhydratderivat und damit kostengiinstiger zu
erstelle als Eiweiflderivate bei einem Nahrungsangebot, das im wesentlichem
aus einzelligen Algen besteht. Chitin hat vergleichbaren mechanischen Ei-
genschaften wie Kollagen (vgl. ). Die Larve der Tunikaten nutzen aber die
Lokomotionsmoglichkeiten des Chordatenniveau, indem ein Larvenschwanz
existiert, der geméafl der Chordatenbauvorschrift mit Chorda und Léngsmus-
kulatuer erstellt wird.

Neben der Option im freien Wasser zu filtieren gibt es die Moglichkeit dies
im Sediment zu tun wie etwa bei einige Polychaetenarten (Wattwurm). Im
Gegensatz zur Wurmkonstruktion, die neben dem Coelom auch iiber Langs-
und Ringmuskulatur verfiigt, existieren die Ringmuskeln beim Chordat nicht
mehr. Der Weg das Sediment mittels Hydraulik zu verdrangen ist somit aus-
geschlossen. Als Alternative steht nur die Moglichkeit zur Verfliigung mit
schléngelden Bewegungen das Sediment zu verdréngen. Die konstruktive Losung
sieht demnach wie folgt aus: Das vordere Ende der zylindrischen Wurmkon-
struktion bleibt unverdndert also mit Léngsmuskeln und einer Chorda. Es
ist als schléingelndes Graborgan einsetzbar. Das hintere Ende wird zu einem
Filtrierorgan umgebaut, indem der Kiemenapparat erweitert wird und aus-
schlieBlich zum filtrieren genutzt wird. Die Chorda wird entfernt, da dieser
Abschnitt fiir die Lokomotion nicht mehr benétigt wird. Der verbliebene Rest
der Langsmuskulatur wird zur Kontraktion des Filtrierapparats genutzt und
dient wahrscheinlich als Fresschutz. Zwischen Grab- und Filtrierorgan wird
ein kragen ausgebildet zur mechanischenTrennung der unterschiedlichen Ab-
schnitte und als Widerlager des Grababschnittes.

Um grofere aber noch relativ homogen verteilte Organismen als Nahrung
nutzen zu konnen, ist als konstruktive Losung die Ausbildung eines Ten-
takelkranzes effektiv (vgl. Coelenteraten). Aus Ausbuchtungen des Kragens
der Pteriograncherkonstruktion kann ein solches Organ entstanden sein. Ein
Grabriissel wird dadurch funktionslos und aus der Konstruktion entfernt.

Der mit der Kragenmuskulatur ausgestattete Tentakelkranz bildet wiederum
den Ausgangspunkt fiir eine erneut zur Lokomobilitdt befahigte Gruppe von
Organismen den Echinodermeten (Stachelhdutern siche Abb. 4.12).
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Abbildung 4.11: a) Enteropneusten b) Pterobranchier

4.3.2 Die Fischkonstruktion

Durch das Konzentrieren des Antriebs auf die Schwanzseite des Organismus
wird die Frontpartie ruhig gestellt. Diese Regionen verknochern. Auch die
Antriebsregion wird versteift mittels Hornplatten dergestalt, dafl nur noch
ein Biegen in lateraler Richtung moglich ist und jegliche Form der Torsion
ohne Aufwand an Muskulaturkontraktion zu unterbinden. Durch die Verla-
gerung des Antriebs auf eine Korperregion entsteht die Notwendigkeit die
Raumrichtungen zu kontrollieren, die bei der Wurmkonstruktion automa-
tisch durch die Gesamtkorperbewegung gegeben war. Um Kontrolle fiir die
Bewegung im dreidimensionalen Raum zu erlangen, miissen die Rotationen
um die Raumachsen kontrolliert werden. Die Rotation um die x-Achse wird
entweden durch das Herausbilden eines Flossensaums am Bauch und am
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Echinodermata (siachelhauter - Seasteme und iire Verwandien

Abbildung 4.12: Stammbau der Stachelhduterentwicklung

Riichen oder durch die Entwicklung einer Finne (Schwert) zu meist auf der
Riickenseite kontrolliert (s. Abb 4.13). Die Kontrolle der z-Achse ist durch
die Schwanzflosse moglich. Die Kontrolle der y-Achse erfordert eine paarige
Bauchflosse bei hochgebauten wendigen Konstruktionen oder zwei paarige
Bauchflossen bei Hochleistungsformen.

Je nach Priferenz der Bewegungsart entstehen Konstruktionen, die trop-
fenformig ausgebildet sind bei den Langstreckenschwimmern, wie dem Tun-
fisch, oder hohe, platte Konstruktionen zur verbesserten Kontrolle der x-
Achse, wie bei den wendigen Korralenfischen. Letztere Konstruktionen kénne
auf der Seite liegend ins Sediment vordringen, wie bei den Schollen und See-
zungen. Durch das Abplatten in lateraler Richtung entstehen ebenfalls Kon-
struktionen, die in Sediment eindringen konnen (Seeteufel). Selbst Konstruk-
tionen, die auf einem etwas effizienteren Wurmantriebsniveau verbleiben, wie
der Aal oder das Neunauge, sind moglich.
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Abbildung 4.13: Bauplan eines Fisches

4.3.3 Der Landgang (Lurchenkonstruktion)

Die Anforderungen an die Steifigkeit des Skeletts sind im Wasser auf die ef-
fektive Kraftiibertragung der Muskelkontraktion zur Vortriebserzeugung be-
schriankt. Das hat zur Folge, dafl das Matrixmaterial der Skelettteile immer
noch aus Gallerte besteht (Knorpelfische) oder nur zum Teil durch Kalk er-
setzt wird (Knochenfische). An Land mu8 eine weitere Kraft durch das Ske-
lett aufgenommen werden, die im Wasser durch den Auftrieb den die fischar-
tigen Konstruktionen erfahren haben, kompensiert wurde, die Schwerkraft.
Dies fiithrte zum fast vollstandigen Ersatz der Gallerte in den tragenden Bin-
degewebsanteilen und damit zur Entstehung eines neuen Bauelements, des
Knochens. Als weitere Voraussetzung erhebt sich die Frage, welche der eben
beschriebenen
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Extremititenentstehung

Fischkonstruktionen den Landgang erfolgreich meistern konnte ? Prinzipiell
sind alle oben beschriebenen Varianten in der Lage sich an Land fortzube-
wegen. Die Variante, die mit den geringsten Aufwand dies bewiltigen kann,
ist Langstreckenschwimmervariante. Sie verfiigt iiber zwei paarig angelegte
Steuerflossen, die bauchseitig angeortnet sind. Diese Steuerorgane sind zwar
an Land funktionslos, da keine Erfordernis einer dreidimensionalen Steue-
rung mehr besteht. Mittels der vorhandenen Steuerflossen kann der Kérper
vom Untergrund abgehoben werden und damit die Reibung beim Fortbewe-
gen minimiert werden. Als Fortbewegungsmodus kann das Korperschléngeln
sinnvoll eingesetzt werden, wenn ein bestimmter Umbau der Stiitzelemente
(Knochen) und ihrer Lager in den Flossen erfolgte.

Abbildung 4.14: Entwicklung der Landwirbeltierextremitét

Am distalen Ende mufite eine Stiitzfliche (Fu}) entstehen zur Lagerung des
Korpers. Am proximalen Ende mufite eine Strebe entstehen, die mittels eines
Kugellagers im Korperstamm befestigt werden mufite, da eine Beweglichkeit
in allen Raumrichtungen noétig ist. Zwischen distalem und proximalem Ende
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mufte eine zusitzliche Strebe entstehen zur Umlenkunkung des seitlichen
Ansatzes der Bauchflossen senkrecht auf den Fuf. Die Gelenklagerung zwi-
schen der proximalen Strebe und der mittleren konnte in Form eines Scha-
niergelenkes erfolgen, da lediglich eine Umlenkung in einer Ebene erfolgen
brauchte (siehe Abb. 4.14). Die einzig problematische Lagerung ist die zwi-
schen der mittleren Strebe und dem distalen Ende (Fuf}). Aus geometrischen
Griinden wiére ein Schaniergelenk ausreichend, da lediglich eine Umlenkung
des senkrecht zum Boden stehenden intermedidren Teils auf den tangenti-
al stehenden Fuf} erfolgen mufl. Durch die schlingelde Fortbewegung (Bei-
spiel Krokodil) wiirde aber unweigerlich eine Drehung des Fusses auf dem
Untergrund entstehen, wenn diese Gelenkverbindung als Schanier ausgelegt
wire. Die Alternative wire ein Kugelgelenk, das die Aufgabe erfiillen kénn-
te. Es erfordert aber einen hohen muskuldren Kontrollaufwand im Vergleich
zum Schaniergelenk. Da lediglich ein bestimmter Drehwinkel notwendig ist,
hat sich folgende Losung entwickelt. Der intermediére Teil besteht aus zwei
Knochen, die im Ubergang zum Fuf kugelig gelagert sind. Wegen der Schar-
nierlagerung am proximalen Ende verdrehen sich die beiden Knochen der
intermedidren Strebe gegeneinander, wenn der Fufl gedreht wird. Der Fufl
kann also solange gedreht werden, bis die beiden Knochen iibereinander lie-
gen. Die dergestalt erzeugte mechanische Sperre reduziert den muskuldren
Kontrollaufwand erheblich.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dafl die vier Extremitéiten der Land-
wirbeltiere aus dem Umbau der Steuerorgane von schnellschwimmenden Fi-
schen stammen und demnach historisch bedingt sind. Eine mechanisch opti-
male Losung stellen die sechs Extremitdten der Insekten dar (vgl. ). Das Er-
reichen dieses Konstruktionsniveau ist den Landwirbeltieren aber verschlos-
sen, weil es eine Erweiterung eine funktionierenden Konstruktion darstellt,
fiir den kein Selektionszwang geméfl der Mafigabe aus Kap. angebbar ist.
Ausschlielilich die Reduktions ist realisierbar, wie das Beispiel mancher Sau-
rier und Vogel dokumentiert. Die Untergliederung in drei Teile ist funktionell
bedingt und findet sich bei allen an Land mit Anhéngen sich fortbewegenden
Tieren wieder, wie die Insekten und die Spinnen zeigen. Lediglich die Art
der Lagerung ist historisch bedingt und kann durch Reduktions der Verbin-
dungselemente modifiziert werden.

Gasversorgung
Die Gasversorgung iiber Kiemen ist in der Atmosspére nicht mehr moglich,

da die feinen Veréstelungen dieses tentakuldren Gebildes nur durch den Auf-
trieb, den sie im Wasser erfahren, so voneinander getrennt sind, dafl eine
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geniigend grofle Oberflache fiir den Gasaustausch entsteht. In der Atmo-
sphéire mufl demnach eine konstruktive Losung gefunden werden, die eine
moglichst groflie Oberflache fiir den Gasaustausch aktiv aufspannen kann.
Zur Herstellung eines solchen Organs stehen prinzipiell die Haut und der
Darm zur Verfiigung, da beide Organe direkt mit der Luft in Beriithrung
stehen. Eine VergroBerung der Oberfliche der Haut durch Ausbuchtungen
steht prinzipiell keine Funktionsbeeintrachtigung entgegen, wie das Beispiel
der Kroten zeigt. Lediglich die Physik des Gasaustausch erschwert die Nut-
zung der Haut als solches Organ. Ein Austausch kann nur {iber eine fliissige
Phase erfolgen. Dies hat zur Folge, dal die Haut permanent feucht gehalten
werden muf. Wegen der Verdunstung besteht die Gefahr des Austrocknens
dieser Organismen. Solche Konstruktionen sich deshalb auf feuchte Habitate
beschréankt.

Abbildung 4.15: Die Entwicklung der terrestrischen Gasversorgung der Land-
wirbeltiere

Einer Erweiterung des Darms stehen prinzipiell auch keine konstruktiven
Beschréankungen entgegen. Diese Erweiterung ist aber konstruktiv aufwen-
diger als eine Erweiterung der Haut, da eine Aussackung des Darms intern
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aufgespannt werden muf}, um funktionsfihig zu sein. Entscheidender Vorteil
gegniiber der Alternativlosung ist wesentlich bessere Kontrolle des Wasser-
verlustes, da wegen der sehr niedrigen Viskositét der Luft eine kleine Offnung
zur Atmosphére zur Ventilation ausreicht. Der Nachteil der aktiven Venti-
lation einer Darmaussackung zur Atmung wird durch weitestgehende von
auBleren Ventilationsbedingungen kompensiert. Die Verbesserung der Lun-
genatmung und die Abschaffung der Hautatmung stellt den weiteren kon-
struktiven Weg der Landwirbeltiere dar.

4.3.4 Das Reptilienniveau

Konstruktive Voraussetzung fiir die Eroberung aller Landhabitate war die
Verlegung der Atmung ins Innere der Organismen (Lungenatmung) und eine
effektive Verdunstungskontrolle. Diese Kontrolle wurde durch die Versiege-
lung der Haut durch die Herausbildung einer Hornschicht erreicht. Diese
Schicht wird durch das Verfiillen der obersten Epithelschichten mit Keratin
bei allen echten Landwirbeltieren (Reptilien, Végel und Sdugern) hergestellt.

Die Entwicklung des Eies

Neben der Kontrolle der Evaporation stellen die mechanischen Bedingungen
auf der Erdoberfliche bei der Reproduktion eine entscheidende Hiirde bei der
Eroberung aller Landhabitate dar. Im Gegensatz zur Pflanzenkonstruktion,
die wegen ihrer Zellwand mehrzellige Konstruktionen additiv aus Einzelzellen
herstellen kann, mufl die tierische Konstruktion eine Vergroflerung extrazel-
luléres Bindegewebe und ein gestaffeltes Hohlensystem realisieren (siehe Abb.
4.1). Da die Reproduktion von lokomotorisch aktiven Tieren immer vom Ei
aus erfolgen muss, besitzen die embrionalen Anfangsstadien der Chordaten
keine bindegewebigen Komponenten. Solange die Reproduktion im Wasser
stattfand, waren diese Stadien konstruktiv iiberlebensfihig, da die Schwer-
kraft durch den Auftrieb im Wasser kompensiert wurde. An Land gibt es
diese Kompensation nicht. Dies ist der wesentliche Grund, weshalb die Re-
produktion der Amphibien im Wasser stattfinden muf}. Erst die Entwicklung
des Reptilieneies 1é8t eine Reproduktion an Land zu. Durch die Einbettung
der Zygote (befruczelle) in ein Bassin kénnen die bindegewebslosen Stadien
der embrionalen Entwicklung mechanisch iiberleben. Die Konstruktion der
Eischale fafit dieses Bassin, ermoglicht den Gasautausch und reduziert die
Evaporation.
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Verdnderung der Extremititenstellung

Wie im Kap. 3 beschrieben, strukturieren die pflanzlichen Entwicklungsbe-
dingungen die 6kologischen Bedingungen fiir alle tierischen Konstruktionen.
Durch die ausschlieSlich mikroskopischen Pflanzenkonstruktionen im offenem
Wasser entsteht ein in viele trophische Ebenen gegliedertes 6kologisches Sys-
tem. An Land entwickeln sich priméir makroskopische Pflanzen, so dass fiir
mikroskopische, heterotrophe Organismen nur eine Erndhrung iiber den Ab-
fall (Detritus) moglich ist. Eine tierische Konstruktion, die sich von Pflan-
zen erndhren will, mufl selbst mkroskopisch sein. Ein Landwirbeltier mit sei-
nem knochernem Endoskelett hat prinzipiell die Voraussetzungen, zur Erzeu-
gung makroskopischer Konstruktionen. Eingeschrankt wird die Vergroflerung
der Konstruktion jedoch durch die Art der Extremitdtenkonstruktion. Die
iiberkommene Anordnung der Stellung der Extremitdtenelemente ldsst das
proximale Element mehr oder minder rechtwinklig von der Langsachse des
Korpers abstehen (Abb. 4.14). Dies hat zur Folge, dass nicht nur beim Erhe-
ben der Konstruktion vom Boden Muskelkraft benttigt wird, sondern auch
zum Halten der Konstruktion in einer abgehobenen Stellung ist eine standi-
ge Kontraktion der Muskeln notig. Diese Art der Konstruktion schrinkt das
GroBenwachstum erheblich ein, da eine Vergroflerung des Organismus auch
vergroferte Muskelleistung zum Halten der Position einschliefft. Werden al-
le Elemente der Extremititen senkrecht unter den Korper gestellt, kann die
vom Boden abgehobene Stellung weitestgehend durch die Tragkraft der Kno-
chen gehalten werden. Die Muskulatur muf} lediglich die Stellung der Gelenke
kontrollieren.

Eine solche Beinstellung bedingt eine vollkommene Verdnderung der Korper-
biegung beim Laufen. War die seitliche Stellung der Extremititen auf das
laterale Biegen abgestimmt, so ist mit einer sdulenartigen Anordnung nur
noch ein dorso- ventrales Biegen sinnvoll.

Diese Anordnung der Beine eroffnete den Reptilien in Form der Saurier
Landkonstruktionen hervorzubringen von einem Lebendgewicht von 50 t und
mehr. Ubertroffen werden sie nur von den Walen mit Vertretern bis zu 100 t.
Die Beinstellung ertffnet noch einen weiteren Entwicklungsweg, ndmlich den
der Bipedie. Mittels eines stark ausgepriagten Schwanzes konnte das Moment
des Oberkorpers beim Drehen um das Becken ausgeglichen werden. Die Be-
freiung der Vorderextremitédten von Lokomotionsaufgaben eroffnete erneut
vielfaltige Entwicklungswege, wie etwa den zur Reduktion beim Tyranasau-
rus oder die Auspriagung von Fliigel bei den Vogeln.
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Homeothermie

Zur weiteren Steigerung der Effizienz der Konstruktion gehort sicherlich das
weitestgehende Entkoppel der Korperbetriebstemperatur von der Umgebung-
stemperatur. Der Fischkonstrution kann dies aus physikalischen Griinden
nicht gelingen. Die fiir den Gasaustausch im Wasser benotigten Kiemen be-
sitzen eine so grofle Oberfliche und werden permanent vom gesamten Blut
durchstromt, so dass bei der hohen Warmeleitfahigkeit des Wassers der Stoff-
wechsel zusammenbrechen miifite, wenn der Organismus versuchen wiirde die
Korpertemperatur wesentlich oberhalb der Umgebungstemperatur zu halten.
Erst durch den Landgang und dem Ubergang zur Lungenatmung waren die
physikalischen Voraussetzungen fiir eine Homeothermie gegeben, da Luft ei-
ne sehr geringe Warmeleitfihigkeit besitzt. Konstruktionen, wie die grofien
Saurier, konnten der Homeothermie schon aus physikalischen Griinden nicht
entflichen. Die Warmeproduktion durch Stoffwechselaktivititen ist in etwa
proportional zum Volumen, der Austausch der Wéarme zwischen Organismus
und Umwelt ist aber proportional zur Oberfliache. Zur groben Orientierung
kann man sagen, dass das Volumen ungefihr mit der dritten Potenz der li-
nearen Ausdehnung wichst, die Oberfliche hingegen nur zur zweiten. D.h.,
dass es den grofien Reptilien eher schwergefallen sein wird ihre iiberschiiffige
Wirme los zuwerden, als das ihr Stoffwechsel wegen Uberforderung zusam-
mengebrochen wére.

Kleinen Konstruktionen bereiten die eben geschilderten physikalischen Be-
dingungen jedoch sehr groie Probleme. Diese Probleme waren erst durch die
Entwicklung von Isolatoreinrichtungen bewéltigbar.

4.3.5 Die Vogel- und Sidugerkonstruktion

Gute Isolationseigenschaften besitzt die Luft, wenn Konvektion unterbunden
wird. Um Konvektion zu verhindern mufl ein Luftpolster an der Koérpero-
berfliche festgehalten werden. Mittels Ausscheidung von Horn in Form von
Haaren resp. Federn war ein solches Polster zu halten. Neben der Regulation
der Korpertemperatur spielte die Stellung der Extremitéten eine entschei-
dende Voraussetzung fiir die weitere Entwicklung.

Die Entstehung der Bipedie schuf den Ausgang fiir die Entwicklung einer
Tragflache. Die sdulenartige Anordnung der Extremitédten war Voraussetzung
fiir die Entwicklung der Huftiere. Als Optimierung in Richtung Langstre-
ckenléufer wurde als erstes der Ful umkonstruiert, weg von der breiten Aufla-
gefliche hin zur Verkleinerung und besseren Impulsiibertragung auf den Un-
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tergrund durch Zehenlaufen. Eine Entwicklung, die schon bei den Reptilien
einsetzte, vorallem bei den Sauriern und damit auch bei den Vogelvorlaufern.
Durch das ausschlieSliche vor- und zuriickpendeln der Beine entfiel die Not-
wendigkeit der Drehbarkeit des mittleren Abschnitts der Extremititen. Es
konnten somit beide Ubergangsgelenke als Scharniere ausgelegt werden und
der zweite Knochen im mittleren Stiick gespart werden. Der Endpunkt dieser
Reduktion zeigt die Pferdeextremitét. Hier bleibt lediglich eine Zehe in Form
eines Hufes iibrig und Speiche und Elle sind zu einem Knochen verschmolzen.

Die Reproduktion

Die Entstehung des Reptilieneies machte die Reproduktion erneut ein Stiick
unabhéngiger von Umweltbedingungen. Mit der Verlagerung des Reproduk-
tionsprozesses in den weiblichen Organismus sind die biologischen Moglich-
keiten der Unabhéngigkeit von der Umwelt erschopft. Diese Form der Repro-
duktion war mit Sicherheit schon auf dem Nieveau der Saurier verwirklicht
worden, ob in der Sdugerform mit dotteramen Eiern und einer Versorgung
iiber den miitterlichen Organismus (Plazenta), oder in der Form mancher
heute noch lebenden Reptilien, indem die dotterreichen Eier im Eileiter aus-
gebriitet werden, ist schlecht bestimmbar. Einige Indizien lassen vermuten,
dafl es zumindest bei den Fischsauriern eine plazentale Versorgung gege-
ben haben muf}. Den Vi6gel bleibt diese Art der Reproduktion verschlossen,
vorallem wegen ihrer speziellen Lungenkonstruktion, die ein freipumpen der
Lungenkanile mit Luft wéhrend der Embriogenese erforderlich macht.

Die Eroberung des Luftraums

Wegen der geringen Dichte ist bis auf die Ausnahme von sehr kleinen Insek-
ten und einigen Pflanzensamen kein Organismus fahige den Auftrieb der Luft
direkt zu nutzen. Um sich in diesem Raum fortbewegen zu kénnen, muss ein
anderer physikalischer Effekt genutzt werden. Es wird der Saugdruck genutzt,
der beim Umstromen von Korpern entstehen kann. Dieser Effekt ermoglicht
es Korpern mit hoherer Dichte als Luft sich in ihr zu bewegen. Die fiir diese
Art von Fortbewegung benétigte Stromung kann entweder in der Atmoshére
schon vorhanden sein in Form von Wind, oder muf} aktiv erzeugt werden.
Biologische Motoren, die fiir die Erzeugung verwendet werden koénnen, sind
Muskeln. Dies begrenzt die Massen, die sich durch die Luft bewegen 1af3t.
Heute aktiv flugfahige Wirbeltierkonstruktionen haben eine Masse von ma-
ximal 15 kg (Albatros, Kondor).
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Da die Masse ein kritischer Faktor ist, wird jegliche Art der Gewichtserspar-
nis genutzt. Die Knochen mit den grofiten Hohlrdumen sind bei den Flug-
sauriern zu finden, Rohren mit Wanddicken zu Durmesser-Verhéltnissen von
1:100. Zur Bereistellung der Energie fiir den Flug ist Homeothermie eine un-
verzichtbare Voraussetzung. Weiterhin wird die Standartbetriebstemperatur
an der Grenze des Machbaren angesiedelt. So weisen viele Vogel Betriebstem-
peraturen von 40°C und mehr auf im Gegensatz zu den 36,5°C der meisten
Sauger.

Auch die Tragflichen werden in leichtest moglichen Art gebaut. Entweden sie
bestehen aus zwischen den Fingern gespannten Hauten, wie bei den Sauriern
und Saugern, oder sie sind aus den hornigen Isoliermaterial, den Feder, der
Vogel gefertigt.

Riickeroberung des Wassers

Alle echten Landwirbeltiergruppen haben Varianten hervorgebracht, die die
Riickkehr in ihr urspriingliche Habitat dem Wasser wieder vollzogen haben.
Die unterschiedlichen Konstruktionsniveau, die die einzelnen Varianten an
Land erreicht hatten, brachten Konstruktionen hervor, die teilweise sehr stark
von der Fischkonstruktion abweichem. Konvergente Entwicklungen sind aus-
schlieBlich in der dufleren Gestalt zu beobachten. Hier wird wenn immer
moglich die hydrodynamisch giinstige Tropfenform erstellt.

Die Reptilienvariante als der Fischvariante am néchsten, zeigt relativ wenig
Veranderungen gegeniiber der Fischkonstruktion. Sie schlangeln seitlich und
bauen ihre vier Extremitéten zu den urspriinglichen Steuerorganen zuriick.
Erhalten bleibt die Lungenatmung und die mit einhergehende Homeother-
mie. Die vollkommene duflere Gleichheit zwischen Fisch und Fischsaurier legt
nahe, dass letzterer zu einem Landgang nicht mehr fihig war. Dies wirft je-
doch ein Problem mit der Reproduktion auf. Reptilien, die ihre Reproduktion
mittels dotterreicher beschalter Eier vollbringen, kénnen dies nur unter at-
mosphérischen Bedingungen tun, weil die Gasaustauschkapazitit im Wasser
iiber eine Eierschale zu gering ist. Aus diesem Grund nehmen die Krokodile
auch keine Tropfenform an. Fiir die Reproduktion der Ichtiosaurier folgt da-
her, dass sie der der Sduger sehr dhnlich gewesen sein muf (lebend gebdrend
und plazentale Versorgung des Embryos).

Vortriebe, die nicht durch schlagen des Schwanzes erzeugt werden, sondern
durch Anhénge, zeigen eine andere Entwicklungstendenz. Eine Mafinahme
die Effizienz des Antriebs zu steigern, ist das Verwinden des Korperstamms
zu unterbinden, insbesonders in den Lagern der Ruder also dem Schulter-
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und Beckenbereich. Eine 6konomische Art der Ruhigstellung bei Wirbeltie-
ren ist die Verknocherung dieser Partien. Diese konstruktiven Veridnderun-
gen sind bei einer Reihe von Sauriern, wie den Plesiosauriern, zu beobach-
ten. Konstruktiver Endpunkt dieser Entwicklung sind die Schildkréten, deren
Korperstamm total verknochert resp. verhornt ist. Die Effizienzsteigerung des
Anhangsantriebs durch Versteifen des Korpers ist auch das Bauprinzip der
grofften Konstruktionsgruppe im Tierreich, der Arthropoden.

Der Vogelkonstruktion ist der Vortrieb durch schlangeln konstruktiv ver-
wehrt. Der Antrieb beim Fliegen wird ausschlieflich durch die Anhénge
(Fliigel) erzeugt. Als Widerlager wird ein steifer nicht verwindbarer Korper-
stamm bendétigt. Mechanisch gewéhrleistet wird dies dadurch, dafl die Wirbel
der Wirbelsdule durch gegenseitige Verstiftung fixiert sind. Ein solche Kon-
struktion wird zur Fortbewegung im Wasser ihre Anhénge benutzen, indem
sie entweder die Fliigel zu einer Art Unterwasserflug nutzt, wie der Pinguin,
oder mit den Hinterextremitdaten rudert unter Riickbildung der Fliigel, wie
der Gallapagos Kormoran. Die Féhigkeit des Landgangs mufl aber weiter-
hin erhalten bleiben, da die Reproduktion nur durch ein Reptilienei erfolgen
kann.

Sauger haben durch die Entwicklung der Sdulenbeine eine gedrehte Schlénge-
lebene, nicht mehr lateral sonder dorso- ventral. Da als Bewegungsmuster
schon vorhanden, wird diese Schldngelebene auch im Wasser beihalten. Bei
einem vorhandenen Schwanz kann sich eine Schwanzflosse ausbilden. Sie liegt
aber nicht mehr in der Symmetrieebene wie bei der Fischkonstruktion son-
dern senkrecht dazu. Die funktionslos gewordenen Beine kénnen wieder als
Steuereinheiten genutzt werden. Durch die Querstehende Schwanzflosse wer-
den die hinteren Extremitéten iiberfliifig und kénnen mit samt dem Becken
entfernt werden. Das ist das Konstruktionsniveau der Wale und Seekiihe.
Fehlt der Schwanz wie bei den Seehunden und Robben, so miissen die Ex-
tremitédten zur Schwanzflosse umgestaltet werden. Hier ist jegliche Form des
Schwimmens moglich, vom lateralen Schlangelschwimmen bis zum Anhang-
schwimmen.

4.4 Die Mollusken

Neben des Vortriebs durch schlingeln, was die konstruktive Grundlage fiir
die Entwicklung der Chordaten war, ist auch die zweite Form der Lokomo-
tion, die Peristaltik, der Ausgangspunkt fiir die Entwicklung einer weiteren
Tiergruppe, die der Mollusken. Die Form des peristaltischen Antriebs bei
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Abbildung 4.16: Chordatenstammbaum

den Anneliden ist die der Ganzkorperperistaltik. Sie wird hauptséchlich zum
Vortrieb beim Graben eingesetzt (vgl. Abb. 4.5). Wird die Peristaltik ledig-
lich zur Lokomotion auf dem Untergrund verwendet, so ist es ausreichend,
wenn sie auf die Korperregionen beschrankt bleibt, die in Kontakt mit dem
Substrat stehen. Konstruktiv bedeutet dies, dass nur die Verformung der
Bauchseite fiir den Vortrieb eingesetzt wird. Die Flanken und der Riicken
werden von Lokomotionsaufgaben befreit. Dariiber hinaus ist eine Verfor-
mung dieser Korperpartien bei der Lokomotion nicht erforderlich. Auch bei
dieser Art der Fortbewegung fiihrt die Umgestaltung der Konstruktion von
der Hydraulik hin zu einer Hebelmechanik analog zu den Chordaten zu ei-
ner Effizienzsteigerung der Antriebsleistung. Im Gegensatz zu den Chordaten
steht der Molluskengrundkonstruktion keine im Korper gelegene Struktur zur
Verfiigung, an welcher die Muskulatur angreifen konnte. Die Muskulatur ist
wie bei den Anneliden an der Haut befestigt. Daraus folgt, dafl eine Verstei-
fung auch nur aussen entstehen kann. Sie kann die lateralen und den dorsalen
Teil des Korpers umfassen. Da der gesamte ventrale Bereich fiir die Lokomo-
tion benotigt wird, ist ein Vergroflern der Schale im Zuge des Wachstums des
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Organismus moglich, im Gegensatz zur Arthropodenkonstruktion.

Abbildung 4.17: Die Entwicklung der Molluskenkonstruktion

4.4.1 Die Schneckenkonstruktion (Gastroponden)

Die konsequente Fortentwicklung der obengeschilderten Molluskengrundkon-
struktion (Abb. 4.17) stellt die Entstehen der Schnecken (Gastropoden) dar.
Bei dieser Konstruktion ist der Vortrieb direkt mit der Nahrungsaufnahme
verkoppelt, indem im auf die ventrale Seite verlagerten Mundbereich sich eine
Raspel (Radula) bildet, die beim Kriechen iiber das Substrat den pflanzlichen
Bewuchs ablost und fiir den Mund aufnahmefihig macht. Zur verbesserten
Versogung mit Sauerstoff entsteht ein Kiemensystem aus tentakulosen Aus-
stiilpungen der Haut im Randbereich der Schale. Die so entstehede Hohle ist
durch Cilienbesatz der dufleren Zellen der Tentakeln leicht ventilierbar. Die
Verteilung des Sauerstoffs geschieht mittels eines Kreislaufsystems getrieben
von einer Pumpe (Herz). Das von der Annelidenkonstruktion iibernommene
Coelom wird wegen seiner Funktionslosigkeit aufgeldst. Es bleibt jedoch im
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Herzbereich, bei den Geschlechtsorganen (Gonaden) und den Ausscheidungs-
organen (Nephron) erhalten, um eine Bewegung dieser Organe unabhéngig
von der Lokomotion zu erméglichen. Die Ausformung der Schale ist nicht
nur durch die Lokomotionserfordernisse bestimmt sonder auch durch Wachs-
tumsmodi, den Platzbedarf der inneren Organe und Umwelteinfliissen. Sie
umfassen einfache Népfe bis zu spiralisch gedrehten Schalen (vgl. Abb. 4.18).
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O Exkretionsorgans B Schale

Abbildung 4.18: Klassische Landlungenschnecke, wie die Weinbergschnecke

Die Antriebsspezialisierung stellt aber auch hier keine Sackgasse der Ent-
wicklung dar. So kénnen die lateralen Teile des Kriechfufles zum Schwim-
men genutzt werden, indem sinusférmige Wellen iiber sie ablaufen. Wegen
der erneuten Verlagerung des Antriebs auf die Seiten des Organismuses muf3
die Schale aufgelost werden. Die kriechende Antriebsart der Gastropoden-
konstruktion ist natiirlich nicht nur in einer aquatischen Umgebung nutzbar
sondern auch terestrisch. Problematisch ist hier lediglich die Versorgung mit
Sauerstoff an Land. Kiemenatmung ist ausgeschlossen. Es stehen prinzipiell
zwei Wege offen, entweder die Atmung durch Lungen oder iiber die Haut. Bei-
de Varianten existieren. Die Lunge entsteht durch den Umbau der Kiemen.
Die Hautatmung hat zur Folge, dafl die Schale aufgelost werden mufl, um
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geniigend Oberfliche zur Verfiigung zustellen. Da jeglicher Gasaustausch bei
Organismen iiber eine fliilige Phase stattfinden muf}; mufl die Haut dhnlich
wie bei den Lurchen sténdig feucht gehalten werden. Diese Tatsache schrankt
die terrestrischen Besiedlungsareale dieser Konstruktion erheblich ein.

4.4.2 Die Muschelkonstruktion (Lamellibranchiata)

Auch das Konstruktionsniveau der Mollusken hat Varianten hervorgebracht,

die sich aus dem kontinuierlich verteilten Nahrungsangebot des Wasser (Plank-
ton) erndhren. Dies setzt die Sessilitdt der Konstruktion voraus. Als Nah-

rungsaufnahmemechanismus stehen wieder die etwas passivere Variante mit-

tels Tentakel oder die aktivere mittels Wasserstrom erzeugt durch Cilien zur

Verfiigung. Historisch gesehen bieten sich die Cilien, der fiir die Ventilation

des Kiemenapparats der Gastropoden benotigt wird, fiir diese Aufgabe an.

Durch die Vergrofierung dieses Apparats kann sowohl die Atmung als auch

die Erndhrung sicher gestellt werden.

Um die Versorgung mittels Cilienschlag einsetzen zu kénnen, miissen die glei-
chen hydrodynamische Bedingungen wie bei den Schwdmmen oder Tunikaten
erfiillt sein. Da sich der Kiemenapparat im Randbereich der Molluskenschale
befindet, bietet eine Schale, die bis auf einen kleinen Spalt den ganzen Orga-
nismus umfaflt, ideale hydrodynamische Voraussetzungen fiir das Erzeugen
eines kontinuierlichen Wasserstroms. Der Molluskenfufl bleibt weiterhin er-
halten, wird aber zu einem Graborgan umgestaltet, was den Muscheln auch
das Sediment als Siedlungsraum sichert.

Zur Bildung eines Spalts und zum Schutz vor Freflfeinden ist das Entwickeln
einer zweigeteilten, verschlieBbaren Schale von Vorteil (siche Abb. 4.19).

Im Sediment vergrabene Muscheln entwickelten aus dem Mantel ein Schlauch-
system, das aus dem Sediment hervorragt und dadurch den Wasserstrom vom
Sedimentpartikeln freihalt.

Das Vorhandensein des VerschluBmechanismus der Schalen ertffnet diesen
Konstruktionen eine neue Moglichkeit der Lokomotion. Durch schnellen Ver-
schlul der Klappen wird Wasser beschleunigt. Dies fiihrt zu einem Impuls in
entgegengesetzter Richtung, der fiir die Fortbewegung genutzt werden kann.
Da die Bewegung nicht sonderlich zielgerichtet ist, wird diese Art der Fort-
bewegung hauptséichlich als Fluchtbewegung genutzt.
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Abbildung 4.19: Die Muschelkonstruktion

4.4.3 Die Tintenfische (Cephalopoden)

Tintenfische entstehen aus der Umwandlung des muskuldren Fufl einer Mo-
luskenkonstruktion. Moglich ist sowohl der Umbau der Schnecken- als auch
der Muschelkonstruktion. Zentral ist das Aufspalten des Fufles in mehrere
sich langs verlingernde Bereiche, die sich in Greifarme mit Hafteinrichtun-
gen (Saugniipfe) umgestalten. Diese Arme dienen sowohl zum Greifen von
Beute als auch zur Fortbewegung.

Erhalten bleibt bei solch einer Konstruktion die duflere Schale (siche Abb.
4.20). Wegen der Grofle der Organismen ist eine zentrale Versorgung mit
Nahrstoffen notig. Es existiert ein Blutkreislaufsystem und zentrale Exkreti-
onsysteme fiir Eiweiflstoffwechselprodukte und den Gasaustausch.

Neben der Ventilation des Kiemenapparats durch Cilien ist eine Ventilation
durch pumpen moglich. Die hydraulische Pumpe mufl aber vom Herzen un-
terscheiden. Man kann von einer Volumenkonstanz innerhalb eines Korpers
ausgehen. Wenn ein Pumpvorgang vom Herzen gestartet wird, miissen sich
Teile des Korpers wie Gefédfle dehnen. Diese gedehnten Teile kontrahieren
sich, wenn das Herz erschlafft. Dadurch wird die Pumpe wieder passiv ge-
dehnt. Beim Ventilieren des Kiemenapparats ist diese Volumenkonstanz der
Fiillung nicht gegeben, da fiir den Gasaustausch ein kontinuierlicher Strom
erforderlich ist. Ein Dehnmechanismus ist aber wieder nur durch Volumen-
konstanz erreichbar. Sie ist in die Pumpe selbst verlagert.

Der Pumpmantel (Abb. 4.21) ist folgendermafien aufgebaut. Er wird um-
schlossen von einer wasserdichten Membran, wodurch die Volumenkonstanz
gewdhrleistet ist. Die dazwischen liegenden Muskelschichten bestehen ab-
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Abbildung 4.20: Die Nautiluskonstruktion stellt eine sehr urtiimliche Cepha-
lopodenkonstruktion dar.

wechselnd aus zirkuldren und tangential angeordneten Muskelblocken. Kon-
trahieren die zirkuldren Muskeln, so fiihrt dies zu einer Volumenverringerung
der Mantelhchle. Gleichzeitig wird aber der Mantel wegen der Volumenkon-
stanz dicker. Dadurch werden die tangentialen Muskeln passiv gedehnt und
erlangen dadurch die Fahigkeit sich erneut zu kontrahieren. Die Kontraktion
der tangentialen Muskeln fiihrt aber wegen der Volumenkonstanz des Man-
tels zur Verkiirzung und Aufweitung des Mantels und damit automatisch zur
Vergrosserung des inneren Lumens. Die Vergroflerung des Lumens fithrt zur
passiven Dehnung der zirkuldren Muskulatur, womit der Ausgangszustand
wieder erreicht wire.

Fiir die Fortbewegung ist es naheliegend die Arme einzusetzen. Dies kann ab-
geleitet von der urspriinglichen Peristaltik als Kriechen ausgebildet werden.
Aber auch schwimmende Fortbewegung ist moglich. Hier kénnen die Kam-
mern in den Schalen als Hohenjustiersystem eingesetzt werden (siehe Abb.
4.20). Durch gezieltes Verdndern der Dichte durch Luft in den Kammer ist
die Schwimmhohe passiv verdnderbar. Fiir die Lokomotion kann neben den
Armen auch noch das Ventilationssystem eingesetzt werden. Durch schnelles
Ausstolen des Atemwassers und langsames Einsaugen kann gezielter Vortrieb
erzeugt werden.

Wesentlich bessere Schwimmvortriebsysteme kénnen aber durch Kérperde-
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Abbildung 4.21: Die Krakenvariante der Cephalopoden verliert die Schale

formation erzeugt werden. Dieser Weg ist auch von den Cephalopoden be-
schritten worden. Vertreten wie Sepia oder Loligo erzeugen ihren Vortrieb
durch einen Flossensaum, der auf der Manteloberfliche angebracht ist. Um
einen solchen Flossensaum effektiv nutzen zu kénnen, benttigt man ein moglichst
starres Widerlager. Dies bildet sich bei diesen Formen in Gestalt eines inter-
nen Bindegewebsbereich aus. Um die Funktion des Lagers zu erfiillen, ist das
Matrixmaterial des Bindegewebes aus Kalziumkarbonat. Die Cephalopoden
haben demnach neben den Wirbeltieren ein internes Hartteilskelet entwi-
ckelt. Neben den Lokomotionswiderlagen existiert ein weiterer Bereich im
Korper der Cephaloden, der mit einen internen Hartteilskelet ausgestattet
ist. Es ist der Mundbereich. Da diese Gruppe sich durch exzelentes Schwim-
men auszeichtet, ist ihre Ernahrungsweise eine rauberische. Zur mechanischen
Zerkleinerung der Beute hat sich eine Art Schnabel entwickelt. Dieser Schna-
bel dhnelt einem Papageienschnabel. Die Mundregion ist somit der zweite
Bereich mit einem internen Skelet.

Fiir solche Konstruktionen, die sich vornehmlich mittels ihrer Arme kriechend
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Anterior vena cava

Stellate ganglion

Abbildung 4.22: Schwimmende Cephalopoden a) Kalamar b) Loligo

am Meeresgrund fortbewegen, wie etwa Kraken (siehe Abb. 4.21), sind Hart-
teilskeletelement {iberfliissig. Konsequent besitzen solche Organismen auch
keine.
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Anhang B

Optimales Wachstum

Das Modell zur Bestimmung des Aufwachsverhaltens von Pflanzenstandern
unter gegebenen Belastungen setzt sich zusammen aus Belastungen in Nor-
malrichtung:

1. Kronenlast: F},

2. Eigengewicht: ~ fom A(E) d¢
und Belastungen durch Momente:

1. Windlast an der Krone: F,,
2. Windlast am Stamm: [;" ¢(§)(z — €) d€

3. Exzentrizitiat der Krone: Fj e

Das Modell ergibt sich aus:

A0 T z(x) (B.1)

o(x,z) =

mit N(z) Normalkrifte, A(x) Querschnittfliche, der Hohe x, den Momen-
ten M(z), den Fachentriagheitsmoment I(x) und der Querschnittskoordinate

z(x).
Fiir einen kreisformigen Kreisquerschnitt ergibt sich fiir die Flache A(z) =

% D(z)? und das Flichentriigheitsmoment I(z) = 614 D(z)*. Fiir die Quer-

D
schnittskoordinate z(x) gilt: z(z) = ($), da die Hypothese der konstanten
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Randspannung (o(x,z) = 0g) nur fiir die Randfaser gilt. Unter der Annah-
me, dass q(x) = qo = const. ist, und fiir die Druckseite erhdlt man fiir die
folgende Differentialgleichung durch Differentiation von (B.1) nach z:

0= D@P+S+Kz+L§-DhJX@[BDuf+K+Lﬂ (B.2)

unter Verwendung der nachfolgenden Definitionen:

16 F, 1 16 F;
B:= K = Gw, L:= 6 o S = 0 £y e

20, T 00  omwoy ler

Gleichung (B.2) ist eine nicht lineare DGL 1. Ordnung. Sie ist lediglich fiir
einige spezielle Félle exakt 16sbar. Unter Vernachlassigung von L kann sie
mittels eines integrierenden Faktors in eine exakte DGL iiberfithrt werden.
Der integrierende Faktor ist:

mit der Losung

C_Swm+Kﬁ S[B D(z)? + K]3
B K D, a K D(x)
_IBD@P+m%+/Mﬂ 3

=~ d
D(x) py (BE+K)3

(B.3)

wobei C' eine Integrationskonstante ist.

Unter Verwendung der Anfangsbedingung D(z = 0) = D, folgt fiir (B.3):

S[BD}+ K5 S[BD(x)+K]s
K Dy a K D(x)
_z[BD@p+ K]z [P 3
D(z) +LO(B§+Kﬁ

0=

(B.4)

dg

Man kann zeigen, dass sich die Streckenwindlast und die punktférmige Wind-
last an der Krone additiv iiberlagern. Demnach besitzt das Modell (B.3)
Allgemeingiiltigkeit.
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Abbildung B.1: Normplot des Modells (B.3) unter Vernachlissigung der Kro-
nenexzentrizitat

Der Normplot (Abbildung B.1) zeigt den reinen Funktionsverlauf des Mo-
dells. Die Vernachléssigung der Kronenexzentrizitéit schrankt nicht die All-
gemeingiiltigkeit ein, da die Exzentrizitdt den selben qualitativen Kurven-
verlauf wie die Windlast erzeugt (Wurzelfunktion). Vernachlissigt man auch
noch die Windlast, so kann man das Modell (B.3) explizit l6sen. Die Losung
lautet:

D(z) = DyeP*” (B.5)

Die Funktion (B.5) ist eine stetig wachsende, strikt progressive Funktion.
D.h., im Normplot (Abbildung B.1) wird eine solche Funktion niemals die
Winkelhalbierende schneiden. Es ldsst sich somit sagen, dass ein Stamm, der
nur von Normalkriften belastet wird, eine Kontur hat, die einer Exponen-
tialfunktion entspricht. Je grofler die Einwirkung von Querkréften ist, umso
mehr nédhert sich die Stammkontur einer rein stetig, degressiv wachsenden
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Funktion an.
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Anhang C

Knickrohr

C.1 Khnicken eines Stabes mit konstanten Quer-

schnitt
Transformiert man die Gleichung () mit w'(z) = y(x) und z = (I — z) — A
~

so erhélt man:

" vAz

= .1
() + L2y(z) =0 (1)
. . . 21 s v A . .
Mit der Variablentransformation & = 55 2 z2 und 0 = o sowie der Ablei-
2 1d d?

tung der abhéngigen Variablen % = 5—?25 7277 + d—;; 0z erhélt man aus
(C.1):

dz_y + i@ +y=0

dz? " 3ede VT

Die erneute Transformation y(&) = u(&) ¢ 3 fithrt zu der nachfolgenden BES-
SELschen DGL:

u(e)' + ule) + (1 - —) u(€) = 0

mit der Losung:
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u(§) = a1 J%(f) + ¢z J_%(f)

wobei J,,(§) BESSELfunktionen erster Art sind. Fiithrt man sémtliche Riick-
transformationen aus, so erhilt man die endgiiltige Losung von(C.1):

w'(x) = ¢ J1 (% é—?l [(l )+7F—Z] )
(C.2)

Die Integrationskonstanten konnen mittels der Randwerte w(0) = w'(0) =
w”(l) = 0 ermittelt werden. Um ¢; und ¢y bestimmen zu konnen, benotigt
man noch w”:

[SMIN]

Wl

w'(©)= 10 - n©]+ 25 [0 -ne0]  ©3)

Zur Bestimmung von ¢; und ¢ erhélt man aus (C.2) und (C.3) das nachfol-
gende lineare Gleichungssystem:

mit

und

2= (‘\/T? [v A} )

Das lineare Gleichungssystem (C.4) hat entweder eine triviale Losung (¢; =
co = 0 oder eine Eigenwertlosung. Die triviale Losung bedeutet, dass der
unverformte Zustand ein stabiler ist. Fiir die Eigenwertlosung muss gelten,
dass die Koeffizientenmatrix von (C.4) singuldr werden muss. D.h., die De-
terminante der Koeffizientenmatrix muss verschwinden. Daraus folgt:

0=J3(&) [/ 3(&) - Js(&)] = 46 [T 5(&) - a2  (C)

143



C.2 Optimale GGeometrie eines Knickrohres

Die Losung der Knickgleichung (C.1) fithrt auf das Eigenwertproblem (C.4).
Fiir den Knickfall ist der erste Eigenwert relevant. D.h., das Argument der
BESSELfunktion in (C.5) ist eine Konstante. Daraus ergibt sich die nachfol-
gende Bestimmungsgleichung:

2 [YA[, FR.?

Ein Rohr stellt eine gute Approximation eines Pflanzenstanders mit primdren
Dickenwachstum dar. Als Optimalitétskriterium ist ein minimaler E-Modul
anzunehmen, da dieser den Stdnder représentiert, der das preiswerteste Mate-
rial aufweist. Geht man zusétzlich davon aus, das der duflere Ring die gesamte
Konstruktion tragt und das die Wichten dieses Ringes (v; und des inneren
Zylinders (72) unterschiedlich sind. Weiterhin soll gelten, dass v; > 75 ist.
Aus diesen Annahmen folgt:

71— 72
g
. . . . YT 2 2
fiir die gewichtete Flache v A = T(d“ —Ad7);

Fir das Verhaltnis der Wichten \ =

Y

und fiir das Flichentriigheitsmoment [ = 6_721(di — df).
Diese Beziehungen eingesetzt in die Gleichung (C.6) ergibt:

C 6dy (2 - d?) 4 F, °

E= .
seEd—d | @D (1)

Zur Bestimmung der optimalen Rohrform muss Gleichung (C.7) nach d; ab-
geleitet werden. Daraus folgt:

E, _ 2 C1 dz [l (dz + )\ d%) + 02]2
(di — di)? (df + A d7)? (C.8)
[l (> + XNd2)? + ey d? (A2 + N d?) —2 )\ (d} — df)}

64”)/1 _4Fk
und ¢p = ——

9C? Y1 T
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Notwendige Bedingung fiir ein Extremum ist das Verschwinden von E'. £’ =
0 ist dann erfiillt, wenn einer der beiden Faktoren in (C.8) verschwindet. Der
erste Faktor verschwindet fiir:

2
4 =0 d =07t L
Ay ml

Die erste Losung gilt nur im Fall, dass 7y; = 75 ist. Die zweite Losung ist
keine, da immer gilt, dass d; > d, ist.

Der zweite Faktor wird null, wenn gilt:

Sep4+4ld: 4 2d2(c;+1dY)
o At

Gleichung (C.9) ist ein Polynom 6. Ordnung. Mit der Substitution y = d?
kann die Ordnung auf 3 reduziert werden. Aber lediglich fiir den Spezielfall
A = 1 (Hohlzylinder) l&sst sich ein interpréitierbares Ergebnis erzeugen. Fiir
diesen Fall ist die Losung von(C.9):

302 di

_ 6
0=d,; N

d? —

(C.9)

8F, + /8 Fi(8 F, + 3 [ d?
di::t\/ngr S kiwlﬁ v ld) (C.10)

Nur eine Losung von (C.10) gilt, dass 0 < d; < d,, ist. Sie lautet:

8F, — /8 FL(8 F), +3 [ d?
di:\/d% Skl kémﬁ ymld) (C.11)

Fiir den Fall, dass d; = 0 ist, folgt, dass der Vollzylinder die optimale Losung
ist. Dies ist dann der Fall, wenn ~ 7 dgl <8 Fj oder v V,,; <2 Fj, ist.
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Anhang D

Allokation

D.1 Randbedingungen

Als gute Approximation eines Grasstengels kann ein Zylinder mit konstantem
Querschnitt angenommen werden. Die mechanischen Grenzbegingungen sind
zum einem die Knickgrenze und zum anderen die Grenzspannung des Zylin-
ders. TIMOCHENKO gibt folgende Néhrungslosung fiir die Knickbedingung
eines Zylinders unter Zentrallast Fj an:

™ EI w2 —4
42 — Al 2 72

mit Fj, Kronenlast, F Elastizitdtsmodul, I Flachentrédgheitsmoment, [ kriti-
schen Lange, v Wichte und A Querschnittsfliche

F = (D.1)

Fiir einen Kreisquerschnitt ergibt sich fiir die Fliche A = % d?* und das

Fliachentrigheitsmoment I = 6_721 d*. Mit diesen Beziehungen in (D.1) einge-

setzt erhalt man:

m EdY yd*l(r? —4)
256 12 8 m?

Transformiert man das Volumen des Zylinders in seine Masse, so erhélt man:

F, = (D.2)

T x
=22l
o 4

mit 7" der Stammmasse und o der Dichte
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Auch die Kronenkraft Fj, lasst sich in die Kronenmasse S umwandeln:

Fk:gS

mit g der Erdbeschleunigung

Durch einsetzen dieser Beziehungen in die Gleichung (D.2) erhélt man:

™ Egd® T (r*—4)

T 409672 g 2 72
5 2 8 w24
ersetzt man W durch k; und 5 2 durch k9, so erhalt man abschlie-
Bend:
k1
S(T) = Tz~ ko T (D.3)

Fiir die Grenzspannung ergibt sich:

F; k Y V
AT a
Transformiert man auch hier die Kronenkraft und das Volumen in die jewei-
ligen Mass, so erhélt man:

2
ogmd

S(T) =47

—T=ky—T (D.A4)

D.2 Einfaches Modell

D.2.1 Der Produktionsterm

Geméf der einfachen Annahme, ist der Produktionsterm abhéngig von der
Masse des Stéanders. Diese Abhéngigkeit ist sicherlich nur bei kleinen Stander-
massen proportional zu seiner Masse. Bei steigender Masse geht die Produk-
tion in eine Sattigung iiber. Ein weitverbreiteter Ansatz ist die Nutzung einer
MICHAELIS-MENTEN Kinetik. Fiir die Produktion gilt:

9(T) = (D.5)



mit a,b eR

D.2.2 das Modell

Fiir das Modell geht man von der Annahme aus, dass die Pflanze die Kronen-
resp. Ahrenmasse maximiert. Thre Aufgabe besteht nun darin, dass durch
den Sténder produzierte organische Material so zu verteilen, dass zum Ende
der Vegetationsperiode die Ahrenmasse maximal wird. Zur Erfiillung dieser
Aufgabe definiert man einen Verteilparameter u(t), fir den filt: 0 < wu(t) < 1.
Das Modell sieht hernach so aus:

S(t) = / (1 u(t)) ¢(T)
T = u(t) o(T)

(D.6)

Das Maximum von S(t¢;,) kann mittels des PRONTRYAGINschen Maxi-
mumprizip gelost werden. Hierfiir wird die sogenannte HAMILTONfunktion
bendtigt. Sie lautet wie folgt:

H = (1 —u(t)) g(T) +p(t) u(t) g(T') = g(T) + (p(t) — 1) u(t) g(T) = max
wobei p(t) die sogenannte Kovariable ist. Fiir sie gilt:

dH

b= =0 = =L+ () — ) ult)] ¢(T)

Das vollstandige DGL-System lautet demnach:

S(t) = / (1 u(t) g(T)

T = u(t) g(T) (D.7)
p= =8 = 14 (plt) — 1) ult)] ¢/(T)

Fiir die Randbedingungen des Systems (D.7) benétigt man noch die soge-
nannten Transversalbedingungen. Sie leiten sich aus den Randbedingungen
ab. Es gilt:
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ﬂ&ﬂ@z%—bﬂ—&

e

Die Ableitung der Transversalbedingung ist der Endwert der Kovariablen
p(t):

COFST) | (2k
p(te) = 7 —A < T3 +7€2)

Die Randbedingungen fiir das System (D.7) lauten somit:

(D.8)

Um am Ende der Systemzeit t. eine maximale Ahrenmasse S (te zu erhal-
ten,muss die HAMILTONfunktion wihrend des gesamten Zeitraums maxi-
mal sein. Da lediglich die Verteilfunktion u(t) frei wéhlbar ist, entscheidet
sie iiber das Maximum dieser Funktion. Wegen der Linearitét von u(t) liegen
ihre Extreme in den Grenzen 0 und 1. Ist nun der Term p(¢) — 1 grofler null,
so nimmt die Verteilfunktion u(¢) ihr Maximum an. Ist der Term kleiner null,
so wird die Verteilfunktion ihr Minimum annehmen miissen. Angenommen
p(te) — 1 < 0, so wire u(t,) = 0. Fiir das System (D.7) folgt daraus:

Die Losung von (D.9) ist:

1 (D.10)



Die Integrationskonstante ¢y lisst sich aus den Randbedingungen (D.8) be-
stimmen. Sie wird aber fiir die weitere Berechnung des Systems nicht benétigt.
Ihre Bestimmung wird dem interessierten Leser iiberlassen.

Dreht sich das Vorzeichen des Terms p(t) — 1, so nimmt die Verteilfunktion
u(t) den Wert 1 an. Fiir diesen Fall ist das System (D.7):

S(t):/OtOdt

T = o(T) (D.11)
p=—p(t) g'(T)
Die Losung von (D.11) ist:
S(t)=0
/ 4T =t+c3 (D.12)
9(T) '

Die Integrationkonstanten ¢z und ¢4 konnen aus der Bedingung p(t; = 1 und
der Randbedingung 7'(0) = T berechnet werden. Wobei t, der Umschalt-
zeitpunkt des Systems ist. Verwendet man fiir den Produktionsterm g(7°) die
Funktion (D.6), so ist die Losung der zweiten Gleichung in (D.12):

2 In (%) + g (T —Tp) =t (D.13)

Zu klédren bleibt, ob es mehrere oder nur einen Schaltzeitpunkt ¢, gibt. Das
Schalten ist abhéngig vom Vorzeichenwechsel des Terms p(t)—1. D.h., fir das
Schalten ist die Kovariable p(t) verantwortlich. Die Funktion fiir die weitere

Entwicklung von ¢, ist die dritte Gleichung in (D.12). Um diese Entwicklung
bestimmen zu kénnen, benotigt man ¢'(7'):

1

QI(T) = m

Die Entwicklungsfunktion des Stammes ist eine monoton steigende geméfl
(D.13).. Daraus folgt, dass ¢'(T") eine monoton fallende Funktion sein muss.
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Daraus folgt, dass p(t) ebenfalss eine monotone Funktion sein muss. Mit
einer monotonen Funktion p(¢) kann es aber nur einen Vorzeichenwechsel im
Term p(t) — 1 geben. Somit gibt es auch nur einen Schaltzeitpunkt ¢ fiir das
gesamte System-

Aus der Funktion (D.13) und der zweiten Gleichung des System (D.10) kann
der Schaltzeitpunkt ¢, bestimmt werden. Da die Funktion der Stammmasse
T'(t) in der zweiten Phase konstant ist, muss T'(ts) = ¢; sein. Daraus folgt:

1 c b
. In (T;) + o (c1 —Tp) =t (D.14)

Durch einsetzen der Gleichung (D.14) in die erste Gleichung des Systems
(D.10), erhélt man eine Gleichung fiir S(t.). Da wegen der Transversalitdts-
bedingung das System zum Endzeitpunkt ¢, auf der Knickfunktion (D.3)
liegen muss, kann man aus (D.3) und (D.14) die Konstante ¢; errechnen. Die
restlichen Groflen lassen sich durch einsetzen von ¢; in die Systeme (D.10)
und (D.12) bestimmen.

D.2.3 Einfaches Modell mit Ungleichungsrandbedin-
gungen

Fiir die Transversalitdtsbedingungen gilt jetzt:

F(S(t),T(t)) = h = % K, T—S(t) <0

Die Ableitung dieser Ungleichung nach der Zeit ist:

dh 2k .

Fiir S und T werden die Gleichungen aus (D.6) eingesetzt:

dh .
E:h:—g(T) {

2R T (k= 1)

= + 1] (D.15)

Die HAMILTONfunktion muss jetzt um einen Term erweitert werden, der
das Verhalten des System beschreibt, wenn die Bahnkurve die Knickkurve
trifft:
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H=(1—u)g(T)+pug(T)+ puh oder

H = g(T) {1—0—(p—1)u—,u u2k‘1+T;3(k2—1) +1]} (D.16)

Solange die Ungleichung (D.15) erfiillt ist, ist 4 = 0. StoBt die Bahnkurve
auf die Randbedingung wird p # 0 dafiir muss aber A = 0 werden. Hieraus
erhilt man eine Bestimmungsgleichung fiir die Steuervariable u(t). Es gilt:

T3
W) = T (e = 1)

(D.17)

Die Grenzen von u(t) gelten aber nsch wie vor. Es stellt sich also die Frage,
ob in giiltigen Bereichen von T'(t) eine Steuerung auf der Knickkurve moglich

k
ist. Der Mogliche Bereich von ist 0 < T'(t) < <k_l) Die Steuerung fiir u(t)
2
in (D.17) muss in diesem Intervall untersucht werden.

Die Gleichung (D.17) hat einen Pol an der Stelle:

2k \?
T —
= (12)

Diese Pol liegt innerhalb des moglichen Bereichs von T'(¢). Es gilt:

1 1
T 1—Fky\3 m+4 \?
= =|l—F7—=] =111>1
r- () - (s=g) =t
Die Funktion (D.17) hat auflerdem eine Asympthode. Durch umformen von
(D.17) erhélt man den nachfolgenden Ausdruck:

1 2k

= ) T (= 1)+ 2]

(D.18)
Die Asympthode erhélt man, fiir den Grenzwert T' — oo von (D.18):

lim ) 1 2 2
u g o
T — o0 1—ky w244

=1,4>1

Der mégliche Bereich von T'(t) kann somit unterteilt werden. In eine Bereich
zwischen null und 7, und einen zwischen Polstelle und der Schnittstelle der
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Knickkurve (D.2) mit der T-Achse. Fiir u(t) gilt im ersten Bereich 0 > u(t) >
< 1 _ 2 2 ‘

T 1—-3k 12—-7m22=93>1

Aufler fir T'(t) = 0 liegt u(t) im moglichen Bereich von T'(¢) auflerhalb des
erlaubten Bereichs von w(t). D.h., falls die Bahnkurve auf die Knickberan-
dung (D.2) trifft, kann sie nicht so gesteuert werden, dass sie der Knickkurve
folgt. Das hat zur Folge, dass das Optimum entweder im zuléssigen Bereich
oder auf der Knickkurve liegt. Somit gilt fiir alle ¢, dass p = 0 ist. Es gilt
auch alles, was fiir das einfache Modell berechnet wurde, jedoch mit der Er-
weiterung, dass das Optimum nun auch innerhalb des erlaubten Bereichs
liegen kann und nicht mehr nur noch auf der Knickkurve. Aus Gleichung
(D.14) lisst sich durch einsetzen in die Bestimmungsgleichung der Ahre aus
(D.10) nachfolgende Gleichung zur Bestimmung der Optimalen Ahren masse
bestimmen:

—oo und im zweiten oo < u(t)

S(z) = —%7 [te L (Tﬁo) Ly TO)} (D.19)

Hier stell x den Wert T'(t5) dar. Notwendige Bedingung fiir ein Extremum
von S aus Gleichung (D.19) ist, dass die Ableitung nach x verschwindet.
D.h.:

x
ﬁ_O_ate—ln(ﬁ) —b(x—Tp)
de (1+bx)?

—1 (D.20)

Liegt = innerhalb des erlaubten Bereich von Ty, < x < T, oder auf der
Knickkurve (D.2), dann ist x = ¢;. Liegt x aulerhalb dieses Bereichs, so ist
T'(ts) der Schnittpunkt der Bahnkurve mit Gleichung (D.2). Die restlichenm
GroBen lassen sich wie im vorherigen Modell bestimmen.

D.3 Erweitertes Modell

Die beiden bisher behandelten Teilmodelle gingen davon aus, dass der Pro-
duktionsterm (g(7')) eine BilanzgroBe darstellt. D.h., dass neben der brutto-
produktion auch schon der Verlust in ihr enthalten ist (Nettoprimérproduk-
tion). Realistischer ist es, wenn die Produktion und der Verlust entkoppelt
werden. In diesem Fall muss die Sténdergleichung im System (D.6) um einen
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Abfallterm erweitert werden. Der einfachste Ansatz ist, den Abfall propor-
tional zur Stédndermasse zu modellieren. Das modifizierte Gleichungssystem
lautet dann:

S(t) z/te(l—U(t))g(T) (D.21)
T = u(t) g(

T)—§T

Auch die HAMILTONfunktion muss erweitert werden. Es gilt:

H=g9gT)[1+(p-—1Nu]—0pT+

" {_g(T) lu(t)2k1+TT3(k2_1)+1 L0k TTB+21<:1} (D.22)

Fiir die Steuerung u(t) auf (D.2) erhdlt man aus (D.22):

" _(5(2]€1—|—]€2T3)T—Q(T)T3
u(t) = g(T) 2 k1 + (kg — 1) T3]

(D.23)

Hier muss ebenfalls die Gleichung (D.23) im Bereich 0 < T'(t) < T, unter-
sucht werden. Die Gleichung hat den gleichen Pol wie (D.17). Erliegt somit
ebenfalls im zuléssigen Bereich von T'(t). Fiir die Bestimmung der Asym-
ptode bendtigt man einen expliziten Produktionsterm (g(7")). Es wird auch
hier Gleichung (D.5) verwandt. Gleichung (D.23) kann durch Partialbruch-
division in nachfolgende Gleichung umgewandelt werden:

5bks Sks—a 2 ki[(a—0) —6bT]

w(T'(t) = a(ky—1) I a(ky—1 a(ky—1)[(ka—1) T3+ 2k

Daraus folgt fiir die Asymptode:

limu(T(t)) 0k (bT+1)—a 2am®*—=6(m*—4)(bT+1)
T(t)—o00 a(ky—1) a(m?+4)

Fiir 6 = 0 geht die Asympthode in diejenige des einfachen Modells iiber.
Fiir u an der Stelle T'(t) = 0 folgt:



Da aus sachlogischen Griinden der Zuwachs (a) grofier als der Abfall (J) sein
muss, gilt 0 < u(0) < 1. Ferner gilt, dass sich die Funktion (D.23) im Bereich
0 < T < T, im Negativen an den Pol anndhert. Da die Funktion monoton
in diesem Bereich ist, hat sie eine dort eine Nullstelle. Fiir die Nullstelle gilt
das nachfolgende Polynom:

Oks — g 2k, 2k

0="T"+
0bksy ko b ko

Gemaf der veranderten HAMILTONfunktion verandert sich auch die Funk-
tion der Kovariablen p.:

p=—[1+@-1Du®)]g(T)+dip

Das neue Gesamtsystem hat demnach das folgende Aussehen:

S(t) = / "1~ u(t)) o(T) dt

t

T=ut)g(T)—06T
p=—[1+({-Du®)]g(T)+dp

(D.24)

und fiir den Fall, dass die Trajektorie auf die Berandung trifft und 0 < wu(t) <
1 gilt, ergibt sich fiir das System:

o te 5T(2]€1+l{32T3)
S(t)_/t (Q(T)_2k1+<k2—1>T3) “
T[6(2 ks + ko T3) — g(T) T
B 2k + (kg — 1) T3
. 62k + ko T3t —g(T) T3
p=- {1+ 00 =} D o

(D.25)

Analog zum Vorgehen beim einfachen Modell gehen wir davon aus, dass zum
Zeitpunkt ¢, die Verteilfunktion u(¢) ihr Minimum annimmt. D.h., u(¢) = 0.
Damit hat das System (D.24) nachfolgendes Aussehen:
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S(t) = /t (Tt

i (D.26)
p=g(T)+dp
Die Losung von (D.26):
_a 14+beedt
Site) = bo i (1 +bcyeOte
T=c et (D.27)
.5t a
b= (5601 (1+bcedt) +C2)
Im fall, dass u(t) = 1, ergibt sich folgendes System:
S(t)=0
T[a—5(1+bT0)]‘3}
—0)t=1 z D.28
(@=9) H{To[a—5(1+bT)]6 (D-28)

p(t) = ¢3 e&t—fg’(T) dt

Da [¢'(T) dt in der dritten Gleichung des System (D.28) eine monotone
Funktion ist, wird p(¢) nur einmal den Funktionswert 1 annehmen. Daraus
folgt, dass es nur einen Schaltzeitpunkt ¢, geben kann. Somit gilt das Glei-
chungssystem (D.28) von 0 < ¢t < t,. Ab dem Zeitpunkt ¢, gilt das System
(D.25). T'(ts) = ¢1. Unter Benutzung der ersten Gleichung im System (D.27)
und der zweiten Gleichung im System (D.28 und der Definition x := ¢; erhélt
man eine Bestimmungsgleichung fiir die Ahrenmasse:

1 —0 te
S(t.) = -~ In rhre : (D.29)

b6 2N =35
rla—0(1+0b0Tp)]s\*?°
b (To[a—6<1+bx>]%)

Um den optimalen Wert von x zu bestimmen, muss (D.29) nach z abgeleitet
werden:
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AP S P Ul Gl 1)

T oA e +la-@-D+baye]

S,(te) =

>

(bx+ete)(d—a+bdx)

Tyla—0(1+bax)s
(D.30)

1+bz (x[“—5(1+bT0)]%)ﬁ]

Setzt man (D.30) gleich null, so erhilt man das optimale x. Die daraus re-
sultierende Gleichung ldsst sich nur noch numerisch 16sen. Es gilt aber auch
wie beim einfachen Modell, liegt z,,,; innerhalb des berandeten Bereichs oder
auf dem Rand, so ist der Schnittpunkt der Trajektorie mit der Randkurve
zu untersuchen. Fiir diesen Punkt gilt:

gibt es eine Steuerung, die die Bahnkurve auf der Randkurve hilt, dann
ist das System (D.25) fiir den restlichen Bahnkurvenverlauf zusténdig. Falls
nicht, dann ist der Schnittpunkt der optimale Wert fiir 7.. Kennt man 7, so
lassen sich auch die iibrigen Parameter bestimmen.

D.4 Modell mit offenem Ende

Ist das Ende des Prozesses nicht bekannt, dann lasst sich die optimale Zeit
t. dadurch bestimmen, dass die HAMILTONfunktion zu diesem Zeitpunkt
gleich null sein muss. Unter Verwendung von (D.22) erhélt man:

H = g(T.) [L+ (p(t.) — 1) u(t)] + ph— 6 plt.) T. = 0 (D.31)

Aus der Transversalbedingung (D.8) erhdlt man den Endwert der Kovaria-
blen p(t.):

Unter Verwendung von (D.8) erhélt man aus (D.31) eine zusétzliche Bestim-
mungsgleichung, um die neu entstandene Grofle ¢, zu ermitteln. Fiir den Fall,
dass die Trajektorie am Ende nicht auf der Berandungskurve entlang lauft,
gilt, dass u(t.) = 0 und g = 0 sind. Diese Bedingungen und p(t.) in (D.31)
eingesetzt, ergibt:
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2k
e

0ot~ 67 (T4 )T,

Unter Verwendung von (D.6) erhdlt man die endgiiltige Beziehung:

dAko—a 5 2k 2 ky
T D.32
et bk e R T ok (D-32)

Alle weiteren Berechnungen lassen sich nur noch numerisch durchfiihren.
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