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Die Erde ist ungefihr 4,6 Mrd. Jahre alt und hat seitdem dauernd Veranderungen durchgemacht.
Schon in den ersten 500 Mio. Jahren entstanden eine feste duflere Schale, die Lithosphire, und eine
Gashiille, die Atmosphire, welche vor etwa 4 Mrd. Jahren die 100°C-Grenze unterschritt. Mit der
Abkiihlung der zunéchst heiflen Erde wurden grofle Mengen Wasser bei magmatischen Prozessen in
Form von Wasserdampf freigesetzt, der dann kondensierte, und es bildeten sich Urmeere. Heute geht
man davon aus, dass ein Teil des Wassers zudem aus dem Weltraum stammt und mit dem anfing-
lich intensiven Meteoritenhagel auf die Erde gelangt ist. Vor etwa 2,3 Mrd. Jahren bildete sich auf
der Erde zum ersten Mal Eis: Die Kryosphére war entstanden.

Die Erde ist konzentrisch-schalenférmig aufgebaut. Auf den Kern mit einem Radius von etwa
3470 km folgt der 2850 km méchtige Mantel, dariiber die Kruste. Diese misst im kontinentalen Be-
reich 30-40 km (selten bis 80 km), im ozeanischen Bereich knapp 10 km. Die Kruste bildet mit den
obersten 70 km des Mantels die Lithosphére. Diese ist fest und starr.

Die heutige Lithosphdre besteht aus acht grofleren und einer Vielzahl kleinerer, gegeneinander
verschiebbarer Platten, die auf der zéhfliissigen, darunter liegenden Asthenosphire (einer Kompo-
nente des Mantels) schwimmen. Aufsteigende Strome (Konvektionsstrome) im magmatischen Unter-
grund werden als Motoren der Platten- bzw. Kontinentverschiebung angesehen. Die Geschwindigkeit
der Plattenbewegungen reicht von wenigen Millimetern bis iiber 10 cm pro Jahr.

In den Meeren, so die heute vorherrschende Meinung, entstand das Leben vor knapp 4 Mrd. Jah-
ren. Archaea (Archaebakterien) und Eubakterien sind zwei besonders urspriingliche Gruppen (Kap.
4.2). Sie betrieben schon frith Photosynthese, produzierten Sauerstoff und verédnderten die Atmo-
sphire kontinuierlich, bis der atmosphirische Sauerstoff vor etwa 350 Mio. Jahren den heutigen Wert
erreichte.

Zu den éltesten Lebensspuren auf der Erde zdhlen die Stromatolithen oder ,Teppichsteine® Sie
sind Lebensgemeinschaften von Prokaryoten (blaugriinen Algen oder Cyanobakterien), die im fla-
chen Wasser am Meeresboden Matten bildeten, Schwebstoffe einfingen und Gesteinskorper aufbau-
ten. Ubereinander entstanden im Laufe der Zeit viele Matten (oder ,,Teppiche®), die sich schlielich
kuppel- oder tafelartig vom Meeresboden abhoben. Stromatolithen wurden in 3,5 Mrd. Jahre alten
Gesteinen des Prékambriums konserviert und konnen auch heute noch in manchen flachen Meeres-
gebieten gefunden werden, z.B. in Westaustralien (Shark Bay).

Vergleicht man die 4,6 Mrd. Jahre lange Geschichte der Erde, also den gesamten geologischen
Zeitablauf, mit einem Kalenderjahr, dann war es Mitte November, als das Phanerozoikum begann, je-
ne Zeit, in der sich die vielzelligen Organismen auf der Erde entfaltet haben. Das Phanerozoikum
begann vor 542 Mio. Jahren mit der ersten Periode des Paldozoikums, dem Kambrium, in dem zum
ersten Mal in der Erdgeschichte uns vertraute Tierstimme in groflerer Zahl auftraten. Die Zeit vor
dem Kambrium wird Prikambrium genannt und war etwa siebenmal so lang wie das Phanerozoi-
kum. Sie wird gegliedert in Archaikum und Proterozoikum.

Die genannten Zahlen demonstrieren, welchen Schwierigkeiten Paldontologen beziiglich des Zeit-
ablaufes gegeniiberstehen, wenn sie die Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte darstellen
wollen. Dazu kommen noch die riesigen, geradezu unvorstellbaren Artenzahlen: Nach verbreiteter
Ansicht sind derzeit etwa 1,5 Mio. rezente Tier- und 500000 Pflanzenarten beschrieben worden, und
sie stellen weniger als 10%, vielleicht sogar weniger als 1% der Arten dar, die bis heute insgesamt
auf der Erde gelebt haben. Es hat also bis zur Gegenwart vielleicht Hunderte Millionen von Tier-
und Pflanzenarten gegeben (zuziiglich einer unbekannten Zahl von Prokaryoten). Wenn man dann
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bedenkt, dass bisher ,,nur® einige hunderttausend fossile Arten beschrieben wurden, wird deutlich,
wie schwierig die Beurteilung der Entfaltung der Organismen ist. Zudem hat es in der Erdgeschichte
viele Organismengruppen gegeben, die heute nicht mehr existieren und die zum Teil ohne bekannte
Nachkommen ausgestorben sind. Abb. 2-1 zeigt davon eine kleine Auswahl, die in Mitteleuropa ge-
funden werden kann. Abb. 2-2 stellt die wichtigsten Schliisselereignisse in der Evolution der Orga-
nismen dar.

Das Phanerozoikum ist in drei Erdzeitalter sehr verschiedener Linge gegliedert. Diese Untertei-
lung basiert im Wesentlichen auf der Existenz bestimmter Organismen und wurde in einer relativ
kurzen Zeitspanne im 19. Jahrhundert erstmals definiert.

Das Paldozoikum (Erdaltertum) gliedert sich in die sechs Perioden Kambrium, Ordovizium, Silur,
Devon, Karbon und Perm, enthilt damit unter den Erdzeitaltern die meisten Perioden und ist mit
fast 300 Mio. Jahren mit Abstand am langsten. Drei Massenaussterben fallen in diese Zeit. Im frithen
Paldozoikum gab es nur im Wasser lebende Organismen, dann eroberten Pflanzen und Tiere das
Land, und spéter entstanden riesige Wélder mit einer komplexen Fauna, so dass in den nicht mari-
nen Schichten des Karbon eine Gliederung nach Pflanzenfossilien méglich ist. Die marinen Abfolgen
werden mittels Ammonoiden, Conodonten, Trilobiten, Brachiopoden und Foraminiferen unterglie-
dert.

Das Mesozoikum (Erdmittelalter) wird in die Perioden Trias, Jura und Kreide aufgeteilt. Mit 186
Mio. Jahren ist es deutlich kiirzer als das Paldozoikum. Es wird als Zeitalter der Saurier angesehen.
Zwei Massenaussterben fallen in diese Zeit.

Das Kédno- oder Neozoikum (Erdneuzeit) umfasst die letzten 65 Mio. Jahre und gliedert sich in
Tertidar und Quartér. In diesem Zeitabschnitt erfolgt die Entfaltung von Sdugetieren, Vogeln, Teleos-
teern und vielen Bliitenpflanzen; die Anfinge dieser Gruppen reichen allerdings ins Mesozoikum
zuriick.
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2.1 mit ihnen wird ein weiterer Anstieg der Sauer-
Prikambrium stoffkonzentration in der Atmosphére in Zusam-
menhang gebracht.

Noch im obersten, d.h. jiingsten, Prakambrium,
in einer Zeit vor 900-542 Mio. Jahren, als grofle
Teile der Erdoberfliche von Eismassen bedeckt
waren (,snowball earth®), machten einzellige,

2.1.1
Ediacara-Fauna: prakambrische Vielzeller

planktische Algen, die Acritarchen, eine adap-
tive Radiation im Ozean durch. Es handelt sich
um kugelige Formen mit glatter oder skulptu-
rierter Oberfliche sowie komplizierten Zellwédn-
den, die allem Anschein nach schon zu den Eu-
karyota zu rechnen sind. Auch im Paldozoikum
waren sie die dominierende Gruppe planktischer
Algen. Ob sie enger mit Dinoflagellaten oder
Griinalgen verwandt sind, wird noch diskutiert.
Sie waren photosynthetisierende Organismen,

Als die globale Vereisung zuriickgegangen war,
entwickelte sich das Leben in bis dahin nicht ge-
kannter Weise: Schon vor 580 Mio. Jahren gab es
eine offenbar weit verbreitete, spatprikambri-
sche, marine, vorwiegend bodenbewohnende
vielzellige Fauna, die nach den Ediacara Hills in
Stidaustralien heute allgemein Ediacara-Fauna
genannt wird und mittlerweile von allen Kon-
tinenten aufler der Antarktis bekannt ist. Das
waren die ersten Grof3fossilien.
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Abb. 2-1. Geologische Karte Deutschlands mit verschiedenen Leitfossilien unter Angabe der Perioden, aus denen man sie kennt
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Abb. 2-2a, b. Entfaltung des Lebens mit
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Abb. 2-3 vermittelt einen Eindruck der Edia-
cara-Fauna. Allem Anschein nach sind mit ih-
rem Entstehen die Stromatolithen stark zurtick-
gegangen.

Die zum Teil vorziiglich erhaltenen Fossilien
von vielzelligen Tieren (Metazoa) dieser Fauna
gliedert man in etwa 30 (nach manchen Autoren
100) Gattungen, deren systematische Einordnung
im Einzelfall jedoch nicht gesichert ist. Uber die

Hilfte der Fossilien #hneln Cnidariern, meist
Medusen oder Seefedern; ein Viertel erinnert in
starkem Mafle an Anneliden, eine kleine Min-
derheit wird zu den Arthropoden gestellt. Diese
Sichtweise wird auf Abb. 2-3 a wiedergegeben;
ihr wird jedoch auch widersprochen. Es wird ar-
gumentiert, dass die Elemente der Ediacara-Fau-
na mit dem Ende des Prikambriums (im Edia-
carium) zum groflen Teil ausgestorben sind, und
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Abb. 2-3a-e. Ediacara-Fauna. a Rekonstruktion einer Le-
bensgemeinschaft im Ediacarium nach konventioneller Sicht:
als eine von Cnidariern dominierte Fauna. Nach Stanley
(1998). b-d Formen der Ediacara-Fauna Siidaustraliens.

dass sie einen Seitenzweig der Evolution darstel-
len (Vendobionten; Abb. 2-3f). Ediacara-Orga-
nismen finden sich in sandigen Ablagerungen
bewegter Flachmeerbereiche und lebten am oder
im Meeresboden.

In dieser frithen Phase der Entfaltung der Or-
ganismen gibt es in der Tat erhebliche Interpre-
tationsschwierigkeiten. Das abgeflachte Tribra-
chidium (Abb. 2-3e) mit seiner Dreiersymmetrie
dhnelt keinem rezenten Organismus, bei der
ebenfalls abgeflachten Parvancorina (Abb. 2-3d)
handelt es sich eventuell um eine frithe Trilobi-
tenlarve. Leichter ist die Einordnung der ,medu-

b Spriggina, ¢ Rangea, d Parvancorina, e Tribrachidium.
Nach Cloud (1989). f Vendobionten als Seitenzweig der Evo-
lution: auf und im oberflichlichen Sediment liegend. Nach
Seilacher (1995)

soiden Formen“ wie Ediacaria, Cyclomedusa,
Medusinites und Beltanella, die in der Tat heute
lebenden Medusen #hnlich sind; auch ist die Zu-
ordnung der ,,pteridinoiden Formen® (z.B. Pteri-
dinium, Glaessnerina, Rangea (Abb. 2-3¢) und
Charnia) in das Umfeld der Seefedern nachvoll-
ziehbar. Bei den ,sprigginoiden Formen®, z.B.
Spriggina (Abb. 2-3b), gibt es jedoch schon wie-
der erheblichen Interpretationsspielraum: Sind
es wirklich Anneliden, die keine Borsten hatten
(Abb. 2-3b) oder lagen sie dem Substrat auf (In-
terpretation auf Abb. 2-3f)?
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Auffillig ist, dass alle Ediacara-Formen eine
im Verhidltnis zum Korpervolumen sehr grofle
Oberfldche besaflen und manche abgeplattet wa-
ren und wohl dem Substrat auflagen, z.B. die bis
1 m lange, aber nur 3 mm dicke Dickinsonia
(Abb. 2-3f). Dieser Lebensformtyp ldsst an eine
Erndhrung tiber die Korperoberfliche oder iiber
Symbionten denken, die vielleicht photosynthe-
tisch tdtig waren. In der Tat war das flache,
lichtdurchflutete Wasser der Hauptlebensraum
der Ediacara-Fauna. Bemerkenswert ist weiter-
hin, dass Skelettteile selten sind und dass die
Weichteilerhaltung vorziiglich ist.

Die Ediacara-Fauna verschwand weitgehend
vor etwa 540 Mio. Jahren, also mit Beginn des
Kambriums. Insgesamt hatte sie tiber 100 Mio.
Jahre am Boden der Meere vorgeherrscht.

2.2
Paldaozoikum (Erdaltertum)

Im Paldozoikum, das vor 542 Mio. Jahren be-
gann und vor 251 Mio. Jahren endete, waren
bald die meisten der auch heute noch existieren-

2.2.1
Kambrium

Reiches Leben im Meer. Fossilien sind vorwiegend tierischen Ursprungs. Verschiedene Tiergruppen
bilden Skelette aus, vielleicht als Reaktion auf rduberische Organismen. Produktion biogener Carbo-
nate in groferem Mafistab. In der fossilen Uberlieferung dominieren Trilobiten, Brachiopoden und

Archaeocyathen (Archaeocyathen-Kalke), aber es gibt z.B. auch schon Mollusken, Echinodermen
und sogar Chordaten. Weit verbreitet: Burgess-Shale-Fauna mit besonders groflem Anteil von Kon-
struktionsformen, die noch im Kambrium wieder aussterben.

Die erste Periode des Paldozoikums, das Kamb-
rium (542-488 Mio. Jahre vor heute), wurde
nach der romischen Bezeichnung Cambria fiir
Nordwales benannt, weil dort Schichten aus die-
ser Zeit besonders reichhaltig vertreten sind. Sie
erreichen hier eine Méchtigkeit von 400 m. Das
Kambrium markiert den Beginn der Uberliefe-
rung von Fossilien in grofler Zahl und an vielen
Fundorten auf der Erde. In dieser Zeit kam es
allem Anschein nach zu einer so raschen Entste-

den Tierstimme vorhanden. Im Kambrium und
Ordovizium existierten Tiere nur im Meer,
Pflanzen waren fast nur durch Algen vertreten,
im Ordovizium wuchsen am Rande der Meere
die ersten Gefdflpflanzen. Im Silur breiteten sie
sich auf dem Festland aus, und Arthropoden wie
Skorpione und Tausendfiifler folgten. Ende Silur
kam die fiir Europa und Nordamerika wichtige
kaledonische Gebirgsbildung zum Abschluss.
Der im Devon bei der Kollision von Laurentia
und Baltica entstandene Old-Red-Kontinent war
durch Pflanzen schon relativ dicht besiedelt; hier
gingen die Wirbeltiere an Land. Im Karbon er-
reichte die variscische Gebirgsbildung ihren
Hohepunkt. Im Vorland des dabei entstandenen
Gebirges und auf dessen Rumpf entwickelten
sich Stimpfe mit baumhohen Barlappgewéchsen
(Siegel- und Schuppenbiumen), Schachtelhal-
men und Farnen; es entstand die Grundlage vie-
ler Steinkohlevorkommen. Auf dem Stidkonti-
nent herrschte iiber Teile von Karbon und Perm
eine intensive Eiszeit, in Mitteleuropa wurden
im oberen Perm unter aridem Klima riesige
Salzlagerstétten gebildet.

UBERSICHT

hung verschiedener Konstruktionstypen von Tie-
ren, dass man auch von der ,kambrischen Ex-
plosion spricht. Jedoch ist auch diese Entwick-
lung in geologischen Zeitmafistdben zu sehen;
sie ist in Millionen von Jahren erfolgt. Noch
kann man diese rasche Entwicklung nicht mit
Sicherheit erkldren. Lag es an der vermehrten
Verfiigbarkeit von molekularem Sauerstoff?
Machte die Entstehung eines Ozongiirtels eine
Kontinuitit der DNA in einer Generationenfolge
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moglich, die jetzt weniger mutagener Strahlung
ausgesetzt war? Waren auf DNA-Ebene so viele
Funktionsmodule (z.B. Bauplan-Gene) entwi-
ckelt, dass durch deren verschiedene Kombina-
tionen viele neue Formen entstehen konnten?
Sind Transgressionen (also das Vorriicken der
Ozeane in kiistennahe Ebenen) zu Beginn des
Kambriums wesentlich an der Diversifizierung
beteiligt, da durch sie grofle Flachmeerbereiche
mit photosynthetisierenden Organismen entstan-
den? Anderte sich die Geochemie der Ozeane
tiefgreifend? Festzuhalten bleibt, dass alle oder
fast alle damals existierenden Organismen auf
das Meer beschrdnkt waren. Abb. 2-4 vermittelt
eine Vorstellung von der damaligen paldogeogra-
phischen Situation. Der Meeresspiegel war im
Kambrium sehr hoch und blieb es auch tiber
den groflten Teil des Ordoviziums. Fiir tierisches
Leben im Siiflwasser gibt es keine unumstritte-
nen fossilen Belege, der terrestrische Bereich
war noch kaum besiedelt. Wenn bisher fast nur
von Tieren die Rede war, bedeutet das lediglich,
dass sie als Fossilbelege vorliegen. Der freie Sau-
erstoff, den sie fiir die Atmung brauchten,
stammt zu {iber 99% aus der Photosynthese.
Eine Besonderheit der Organismen, die sich
im frithen Kambrium (in den ersten 20 Mio.

Kambrium

510 Mio. Jahre
vor heute

Abb. 2-4. Die paldogeographische Situation im Kambrium,
basierend auf paldomagnetischen Untersuchungen. Orange:
die aus dem Meer ragenden Teile der Kontinente, tiirkis:
Schelfgebiete. Laurentia (Ur-Nordamerika und Gronland)
und Baltica (Ur-Europa) sind durch den Iapetus-Ozean ge-
trennte Kontinente. Ebenfalls isoliert liegen die Kontinente

Jahren) in verschiedenartiger Weise entfalteten,
sind deren Hartteile (,,small shelly fossils®, ssf).
Zum grofiten Teil konnen wir diese keiner be-
stimmten Tiergruppe zuordnen, einige sind uns
jedoch durchaus vertraut, da wir sie in dhnlicher
Form von heute lebenden Schwdmmen und
Weichtieren kennen. Die ssf-Elemente sind im
Unterkambrium Sibiriens (sog. Tommotium-
Fauna) besonders intensiv untersucht worden,
aber auch z.B. aus China und Gronland bekannt.
Ihr Name geht auf die Stadt Tommot (siidlich Ja-
kutsk) zuriick. Die Hartteile bestehen aus Car-
bonat, Phosphat oder konnen auch organisch
sein. Da sie etwa 10 Mio. Jahre vor den Trilobi-
ten auftraten und es kaum Vergleichbares in der
spéteren Fauna gibt, divergieren die Interpreta-
tionen verschiedener Paldontologen erheblich.

Auf die vergleichsweise kurze Zeitspanne des
Tommotiums folgte ein Zeitraum, in dem eine
grofle Zahl mariner Organismen entstand, die
ebenfalls Hartteile ausbildeten. Dies wird als we-
sentlicher Fortschritt in der Evolution angesehen
und als Wehrhaftigkeit gegeniiber Fressfeinden
interpretiert. Solche Hartteile diirften vielfach
auch eine Stiitz- bzw. Skelettfunktion besessen
haben.

Sibirien, Kasachstan, Siid- und Nordchina. Der Grof3kon-
tinent Gondwana erstreckt sich auf der Stidhemisphire von
polaren bis in dquatoriale Breiten. Die geologische Entwick-
lung des Kambriums verlief relativ ruhig ohne stirkere tek-
tonische oder vulkanische Aktivititen. Nach Scotese, Wertel
(2006)
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Sehr oft bestehen Hartteile im Tierreich aus Car-
bonatmineralien (z.B. Calciumcarbonat), und pa-
rallel zu den Skelettstrukturen in Organismen ent-
stehen in der Erdgeschichte auch Kalksteinschich-
ten. Deren Genese begann in groRerem Umfang
vor etwa 1 Mrd. Jahren; zunéchst dominierte Cal-
cium-Magnesium-Carbonat (Dolomit). Reine Kalk-
steine traten in nennenswertem Umfang erst mit
dem Kambrium auf. Beispiele sind der Marmor
vom Siidrand des Fichtelgebirges, Karntens und
der Steiermark. Diese Kalke, wie auch praktisch
alle spater entstandenen, sind organismischer
Herkunft, also biogen. Das hat schon Linné im
18. Jahrhundert pragnant formuliert: ,Aller Kalk
kommt vom Lebendigen”. Wichtigster Ort der
Carbonatbildung sind die Meere. Die Verhéltnisse
liegen dhnlich wie beim schon erwdhnten freien
Sauerstoff: Die Organismen haben einen wesent-
lichen Teil der Welt, in der sie leben, selbst her-
vorgebracht.

Bezlglich der Kalksteinfolgen beginnt es in Eu-
ropa mit machtigen schneeweiflen Riffen im Un-
terkambrium Spaniens. Daran sind Schwamme
und Archaeocyathen wesentlich beteiligt. Im Silur
Englands und der Ostseeinsel Gotland folgen
Stromatoporen-Korallen-Riffe. In Deutschland ent-
stehen im Devon die Stromatoporen-Korallen-Rif-

Carbonatmineralien: von Organismen hervorgebracht und landschaftsgestaltend

Triassische Kalklager sind in Deutschland von
besonderer Bedeutung, weil sie als Zementroh-
stoff abgebaut werden. Da ist zundchst der von
Sud- bis Norddeutschland verbreitete Muschel-
kalk zu nennen, der Unmengen von Mollusken-
und Brachiopodenschalen sowie Seelilien enthalt
(s. Kap. 2.3.1). In den nordlichen Kalkalpen do-
minieren Korallen und Kalkalgen sowie Kalk-
schlamm, der wohl von Mikroorganismen pro-
duziert wurde. Die Kalke der alpinen Trias sind
zehnmal so machtig wie die des mitteleuropadi-
schen Muschelkalkes. Weitere Hohepunkte der
Kalkbildung gab es im Jura (Malm, s. Kap. 2.3.2.1),
in der Kreide (Planerkalke, Schreibkreide, s. Kap.
2.3.4.1) und in manchen Gebieten im Tertidr.

Im Tertidar wurden die Mittelgebirge von Nor-
den nach Suden zerspalten; der Oberrheingraben
brach ein und war zeitweise Teil eines Verbin-
dungskanals von Nordsee und Mittelmeer. In die-
ser sehr bewegten Zeit entwickelten wenige Mu-
schel- und Schneckenarten zahllose Individuen,
welche die Kalksedimente des Mainzer Beckens
hinterlieBen (z.B. Hydrobienkalk, Abb. 2-74b).

Calciumcarbonat ist also ein Zeugnis der Ge-
schichte der Organismen und der Besonderheiten
der Lebensraume. Heute nehmen biogene Karbo-
natschlamme etwa 40% der marinen Sedimente

fe des Rheinischen Schiefergebirges (s. Kap. ein, und Riff-Carbonate enthalten 40% der Welt-
2.2.4.2). erdolvorrate.
2.2.1.1 der berithmtesten Fundstitten der Erde. Die hier

Burgess Shale, Chengjiang, Orsten-Fossilien,
Kambrische Explosion

Einen besonders guten Einblick in eine spezielle
kambrische Tierwelt (Abb. 2-5) liefern die Fossi-
lien des Burgess Shale (Rocky Mountains, Kana-
da). Diese marine Fossillagerstdtte liegt heute
am Burgess-Pass in fast 3000 m Hohe und ist eine

1909 von dem amerikanischen Paldontologen
Charles D. Walcott entdeckten mittelkambrischen
Formen, etwa 505 Mio. Jahre alt, waren weit ver-
breitet und enthalten eine Fiille von Arthropoden,
aber auch weichhdutige Tiere, wahrscheinlich bis
hin zu den ersten bekannten Chordaten. Zu ihrer
Fossilisation kam es unter sehr giinstigen Um-
stinden: Das Milieu im bodennahen Wasser muss
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Abb. 2-5a-s. Fauna des Burgess Shale. Rekonstruktion des
Lebensraumes mit einer Fiille von Tieren. Im freien, boden-
nahen Wasser: a Eldonia (Meduse), b Pikaia (vermutlich
ein Chordat). Auf dem Meeresboden leben Schwimme
(c Pirania, mit Brachiopoden besetzt, d Vauxia, e Eiffelia,
f Chancelloria), g Wiwaxia, h Hyolithes, Arthropoda

praktisch sauerstofffrei gewesen sein, Aasfresser
und auch zersetzende Bakterien gab es nicht oder
kaum, weiche Tierkorper zeichnen sich als Ab-
driicke oft bis in Einzelheiten ab. Walcott barg
bis 1917 iiber 60000 Fundstiicke und unterschied
im Burgess-Schiefer 70 Gattungen und 130 Arten,
die er rezenten Taxa zuordnete. Heute ist man der
Ansicht, dass die Fossilien des Burgess Shale aus
einer gigantischen Radiation, insbesondere der
Arthropoden, stammen. Die meisten sind noch
im Kambrium wieder ausgestorben.

(i Naroia, j Hallucigenia, k Canadaspis, | Aysheaia) und
Echinodermen (Echmatocrinus, m) sowie Formen unbe-
kannter Zuordnung (n Opabinia, o Dinomischus). Im Sub-
strat dominieren Priapuliden: p Ancalagon, q Ottoia, r Loui-
sella) und Anneliden (s Burgessochaeta). Nach Conway Mor-
ris, Whittington (1989)

So stellte Walcott Opabinia (Abb. 2-5n), eine
segmentierte Form mit fiinf groflen Komplex-
augen und einem langen Riissel, zu den Krebsen.
Heute steht diese Gattung fiir einen der vielen
wVersuche“ in der Evolution, der wieder ,auf-
gegeben“ wurde. Diese neue Sichtweise geht ins-
besondere auf Harry B. Whittington zuriick, der
seit den 1970er Jahren aufgrund vieler neuer
Fundstiicke zu der Annahme kam, dass die Fos-
silien des Burgess Shale ein ,Experimentierfeld*
der Evolution widerspiegeln.
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Unter den weichhdutigen Tieren dominieren
die Priapuliden, eine heute nur noch mit etwa
20 Arten existierende Reliktgruppe des marinen
Benthos. Die fossile Gattung Ottoia (Abb. 2-6a)
weist eine grofle Ahnlichkeit mit der noch ,ein
wenig“ (17 Mio. Jahre) é&lteren Maotianshania
aus der Chengjiang-Formation im Siiden Chinas
(s. unten) und dem rezenten Halicryptus auf
(Abb. 2-6b). Eine solche Konstanz der dufleren
Gestalt - iiber eine halbe Milliarde Jahre konser-
viert - ist ein Extrem im Tierreich.

Andere Gruppen weisen dagegen kaum Ahn-
lichkeiten mit heutigen Organismen auf, z.B.
Wiwaxia (Abb. 2-5g), die in die Verwandtschaft
der Mollusken oder Anneliden gestellt wird.

Insbesondere die Fiille der Arthropoden der
Burgess-Fauna zeigt, dass hier in der Evolution
»experimentiert wurde: Zahlreiche Konstrukti-
onstypen entstanden, die meisten verschwanden
wieder. Anomalocaris (Abb. 2-7a) war mit iiber
60 cm Linge der grofite Arthropode des Burgess
Shale, allein seine vorderen Extremitdten er-
reichten 18 cm Linge; sein Mund war von har-
ten Zghnen gesdumt. Allem Anschein nach han-

Abb. 2-6 a-c. Priapulida. a Ottoia
prolifica; diese hdufige Art aus dem
Burgess Shale erreichte 20 cm Linge.
Die Pfeile zeigen auf das ausgestiilpte
Introvert, mit dem sich die Tiere im
Substrat verankerten. b Introvert der
verwandten rezenten Gattung Hali-
cryptus. ¢ Introvert einer rezenten
Priapulidenlarve

delte es sich um einen Rduber. Sanctacaris (Abb.
2-7b) wird in die Reihe der Chelicerata einge-
ordnet, Kottixerxes (Abb. 2-7c) war durch Dop-
pelsegmente gekennzeichnet. Der hdufigste Arth-
ropode war Marrella (Abb. 2-7d), von dem viele
tausend Exemplare gefunden wurden; er ldsst
sich nicht mit Sicherheit in das System einord-
nen. All diese Formen lebten in sonnendurchflu-
tetem, flachem Wasser auf Schlamm- oder Sand-
banken. Durch Schlammlawinen oder auch vul-
kanische Ereignisse wurden sie gettet und in
tiefere Wasserlagen transportiert, wo sie unter
Sauerstoffabschluss fossilisieren konnten, bevor
sie mit der Auffaltung der Rocky Mountains im
Tertidr in luftige Hohen aufstiegen.

Die auf Schwidmmen gefundene Aysheaia
(Abb. 2-51) stellen die meisten Autoren zu den
Onychophoren. Auch Polychaeta sind aus dem
Burgess Shale bekannt, z.B. Canadia und Bur-
gessochaeta. Hallucigenia (Abb. 2-5j) weist eben-
falls metamere Strukturen auf. Thre besonders
langen Fortsdtze wurden erst als Laufbeine, jetzt
als Riickenanhiénge interpretiert.
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Im Jahre 1984 entdeckte man die Chengjiang-
Fauna in Yunnan (China), die etwa 17 Mio. Jah-
re ilter ist als die vom Burgess-Pass. Sie steht
dem Beginn des Kambriums ndher, und ihre
Weichteilerhaltung ist vorziiglich. Bisher kennt
man iiber 300 Arten, die zum Teil eine grofle
Ahnlichkeit mit der Burgess-Fauna haben. Wei-
tere Entdeckungen, z.B. in Gronland, fithrten zu
der Ansicht, dass die Burgess-Fauna globale Ver-
breitung hatte, wenn auch ,,nur“ im Kambrium.

Einen speziellen Einblick in die kambrische
Entwicklung der Arthropoden liefern auch die
von dem Bonner Paldontologen Klaus J. Miiller
in Schweden entdeckten Orsten-Fossilien. Es
handelt sich um winzige, meist 100 pm - 2 mm
lange Formen (Meiofauna), die mittlerweile in
verschiedenen Gebieten Europas, Nordamerikas,
Ostasiens und Australiens nachgewiesen wurden.
Sie sind bis in feinste Details dreidimensional
erhalten und durch eine Impréignierung mit
Phosphat gekennzeichnet. Thr Lebensraum war
der Weichboden von Flachmeeren. Am haufigsten
findet man Phosphatocopina, eine Gruppe kleiner
Krebse, die ihre Bliitezeit vor etwa 500 Millionen
Jahren hatte. Sie dhneln den Muschelkrebsen. Au-
Berdem wurden weitere Krebse nachgewiesen so-
wie Formen, die heutigen Tardigraden, Pantopo-

Abb. 2-7 a-d. Arthropoden des Bur-
gess Shale: a Anomalocaris, b Sanc-
tacaris, ¢ Kottixerxes, d Marrella

den und sogar den parasitischen Pentastomiden
dhneln. Neben der ausgezeichneten Erhaltung
von kleinsten Strukturen (Grannen von weniger
als 1 um Durchmesser kénnen im Rastermikro-
skop dargestellt werden) ist der Nachweis mehre-
rer aufeinander folgender Larvenstadien eine Be-
sonderheit der Orsten-Fossilien.

Die ,kambrische Explosion® auch ,,Big Bang*“
in der Evolution der Tiere genannt, wird als die
rascheste und am stidrksten differenzierende Ra-
diation in der gesamten Geschichte der Tiere an-
gesehen. Diese hohe Geschwindigkeit erkldrt
man teilweise mit der Entwicklung von Réubern,
die allem Anschein nach in der Ediacara-Fauna
noch fehlten. Durch sie ist offenbar ein starker
Selektionsdruck auf andere Organismen entstan-
den. Auflerdem waren die Meere noch ,leer® Fast
alles, so sieht man es heute, konnte sich ent-
wickeln, denn die Konkurrenz war gering. Spiter,
in einer dichter besetzten Welt - im Wasser wie
am Land - war dieses ,,Experiment® nicht wieder-
holbar. Es hat wohl nur etwa 10 Mio. Jahre gedau-
ert, bis praktisch alle Tierstimme, die auch heute
noch existieren, entstanden waren, bis hin zu den
Chordaten mit Pikaia (Abb. 2-5b), die vielleicht
mit Branchiostoma verwandt ist.
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2.2.1.2
Trilobita: dominierende Fossilien
im Kambrium

Unter den Fossilien des Kambrium stehen die zu
den Arthropoden gehérenden Trilobiten auf-
grund ihrer Arten- und Individuenzahl weit an
der Spitze. Sie hatten in dieser Periode der Erd-
geschichte ihre Bliitezeit. Uber die Hilfte der
kambrischen Fossilien entfallen auf diese Tier-
gruppe, die eine ganz oberfldchliche Ahnlichkeit
mit Asseln hat (Abb. 2-8). Sie gehéren zu den
urspriinglichsten bekannten Arthropoden, sind
jedoch bereits der Entwicklungslinie zuzuord-
nen, zu der auch die Spinnentiere gehoren. Die
meisten waren 3-10 cm lang, die Extrema liegen
bei 1 mm (Acanthopleurella) und 75 cm (Urali-
chas). Manche waren weichhéutig, die meisten
hatten jedoch ein hartes, mineralisiertes Exoske-
lett mit Calciumcarbonat- und Calciumphos-
phatanteilen. An den Kopf schlieflen sich ein
Rumpf mit bis zu 40 beintragenden Segmenten
und ein Schwanzbereich an. Trilobita bedeutet
Dreilapper und bezieht sich auf die Gliederung
in groflen Kopfschild, vielgliedrigen Rumpf und
Schwanzschild. Auflerdem wird der Korper
durch Lingsfurchen dreigeteilt: in einen Mittel-
teil (die Spindel oder Rhachis) und die beiden

Abb. 2-8 a-d. Trilobiten. a-c Kambri-
sche Formen in Dorsalansicht.

a Agnostus (Kambrium), b Holmia,

¢ Ellipsocephalus, d Calymene

(Silur), der héufigste Trilobit der
schwedischen Insel Gotland, den man
oft eingerollt findet

Seitenteile (Pleurae). Mittlerweile kennt man
auch Details ihrer inneren Anatomie. Wichtig ist
die Existenz von Mitteldarmdriisen, wie sie auch
bei Spinnentieren vorkommen.

Thre kennzeichnende Verbreitung fithrte zu ei-
ner detaillierten stratigraphischen Zonenglie-
derung im Kambrium und zur Erstellung von bio-
geographischen Trilobitenprovinzen. Da viele Ar-
ten nur in einer - geologisch gesehen - kurzen
Zeitspanne von 1 Mio. Jahre oder weniger lebten,
eignen sie sich vorziiglich als Leitfossilien. Trilo-
biten wurden durch wiederholte Aussterbeereig-
nisse reduziert und machten anschliefend neue
adaptive Radiationen durch. Fiir Nordamerika
ist erwiesen, dass die Radiationen jeweils einige
Millionen Jahre dauerten, dass die Aussterbeer-
eignisse jedoch relativ plétzlich eintraten und sich
nur iiber ein paar tausend Jahre erstreckten. Tri-
lobiten waren im Wesentlichen bodenlebende For-
men, die wohl von Kleinstorganismen lebten bzw.
Sedimentfresser waren. Nur wenige Gattungen
werden als Rduber angesehen. Die mit langen Sta-
cheln versehene Gattung Deiphon lebte wohl im
Oberflichenwasser und nahm Plankton auf. Viele
Trilobiten hinterlieen Spuren auf dem Boden,
aber auch im Substrat. Die Trilobiten hatten
zum Teil gut entwickelte Komplexaugen, die aus
vielen Ommatidien zusammengesetzt waren. Thre
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Position am Kopf variiert: sie liegen zum Teil seit-
lich, zum Teil auf Hockern der Oberseite oder an
der Vorderseite des Kopfes. Manche Tiefseefor-
men waren blind. All das ldsst auf eine sehr unter-
schiedliche Lebensweise der Trilobiten schlieflen,
von denen mittlerweile 15000 Arten beschrieben
wurden. Am Ende des Perm starben sie aus.

In Deutschland findet man Trilobiten in
kambrischen Ablagerungen vor allem in Sachsen
und Bayern. Bekannte Fundorte liegen bei

Gorlitz (Unterkambrium: u.a. Serrodiscus, Lusa-
tiops), bei Leipzig (Unter- und Mittelkambrium:
u.a. Paradoxides, Ellipsocephalus) und im Fran-
kenwald (Mittelkambrium: u.a. Paradoxides, Jin-
cella). Einen besonderen Hohepunkt stellt das
Mittelkambrium Béhmens dar. In der Mulde von
Prag erreichen Schiefer aus dieser Zeit eine

Méchtigkeit von 400 m und enthalten wunderbar
erhaltene Trilobiten. Nach ihrem Bearbeiter Joa-
chim Barrande (1799-1883) wird die gesamte
paldozoische Schichtenfolge dieser Gegend als
Barrandium bezeichnet.

2.2.1.3
Brachiopoda: Nr. 2 der kambrischen Fossilien

Die Brachiopoden sind eine weitere dominierende
Gruppe kambrischer Meere. Beziiglich ihrer Ar-
tenzahl stehen sie nach den Trilobiten in dieser
Zeit an zweiter Stelle. Auf sie entfallen ungefdhr
30% der bekannten Arten des Kambriums. Bra-
chiopoden sind zweiklappige Suspensionsfresser
(Abb. 2-9), die spiter wohl zum groflen Teil durch
die ihnen duflerlich dhnlichen Muscheln (Bival-

Abb. 2-9 a-c. Brachiopoden. a Lingula
im Substrat, links in Dorsal-, rechts in
Lateralansicht; b Acrospirifer (Devon,
China); ¢ Magellania (Terebratulida),
oben Innenansicht der Dorsalschale mit
Armskelett, unten Vorderansicht mit
gedffneten Schalen
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via), welche zu dieser Zeit schon existierten, er-
setzt wurden. Die Nahrungsaufnahme der Bra-
chiopoden erfolgt tiber paarige Arme (Lophopho-
re), die Tentakel tragen. Auf den Tentakeln finden
sich Wimperstralen, mit deren Hilfe Nahrung
herbeigestrudelt wird. Die Lophophore kénnen
zwei Drittel des Schaleninnenraumes einnehmen.
Thre Grofle ldsst sich mit der Wassertiefe ihres Le-
bensraumes korrelieren: Im tieferen (nahrungs-
armen) Wasser sind die Lophophore im Allgemei-
nen grofler als im flachen (nahrungsreichen)
Wasser. Zu den Brachiopoden gehort Lingula, de-
ren Schalenmorphologie sich ohne wesentliche
Verdnderungen bis heute erhalten hat (Abb. 2-9a)
und die damit eines der iltesten ,,lebenden Fossi-
lien“ darstellt (Kap. 2.4.2.1).

Alle Brachiopoden sind marin. Die meisten
sind mit einem Stiel am harten Substrat befes-
tigt, die Schalen der Mehrzahl der Arten enthal-
ten Calciumcarbonat. Die Schalengrofie reicht
bis 35 cm (Gigantoproductus).

Die Klassifizierung der Brachiopoden ist um-
stritten; verbreitet ist die Gliederung nach dem
Fehlen oder Vorhandensein eines Schalenschlos-
ses in die Taxa Ecardines (Inarticulata) und Tes-
ticardines (,Articulata®). Zu ersteren gehoren
die Lingulida (Abb. 2-9a), die heute als lang-
stielige Formen in kiistennahen Bdden leben.
Zu den Testicardines (Abb. 2-9b,c) gehort die
Mehrzahl der rezenten Gattungen.

Die Brachiopoden hatten ihre maximale Ent-
faltung im Paldozoikum; mit dessen Ende nahm
ihre Vielfalt ab. 30000 fossile Arten stehen 330
rezenten gegeniiber.

2214
Archaeocyatha: Nr. 3 der kambrischen
Fossilien - Riffbildner

Die Archaeocyatha (Abb. 2-10), die dritthdufigs-
te Tiergruppe kambrischer Meere, waren im Un-
terkambrium tiber grofle Teile der Erde verbrei-
tet und dienen als wichtige Leitfossilien. Auf sie
entfallen etwa 5% der bekannten Arten des
Kambriums. Sie waren festsitzende, kegelformige
Organismen - zwei ineinander stehenden,
durchlécherten Bechern dhnelnd (Abb. 2-10a).
Einige haben im Kambrium zeitweise die 6kolo-
gische Nische eingenommen, welche spéter von

Schwdmmen und Korallen besetzt wurde. Als
Riffbildner (oft gemeinsam mit Algen) und Zeu-
gen eines milden Klimas lebten sie in flachen
und warmen Meeresgebieten, meist in einer
Wassertiefe von 10-50 m und auf Karbonatbo-
den. Sie erndhrten sich vermutlich mikrophag,
pumpten Wasser durch ihre porosen Winde -
der Zwischenraum zwischen den beiden ,Be-
chern“ (=Intervallum) wurde von einem Kalk-
geriist durchzogen - und entlieflen es durch eine
grofle Ausstromoffnung nach oben. Ein anderer
Gedankenansatz geht davon aus, dass der Was-
serdurchstrom rein physikalisch (d.h. ohne Cili-
en) erfolgte: durch die kleinen Poren der dufe-
ren Becherwandung, das Intervallum, die grofle-
ren Poren der inneren Becherwandung, den In-
nenraum und die grofle zentrale Ausstromoft-
nung.

Archaeocyathen lebten meist solitdr, einige
auch kolonial (Abb. 2-10d). Die meisten waren
relativ klein und hatten einen oberen Durchmes-
ser von 1-2 cm sowie eine H6he von 8-15 cm.
Jedoch existierten auch groflere Formen: 60 cm
Durchmesser erreichte die flache Gattung Okulit-
chicyathus (Abb. 2-10b), und 30 cm wird als
maximale Hohe angegeben. Vielleicht gehorten
sie in die ndhere Verwandtschaft der Schwidmme,
die zur Zeit der Archaeocyathen schon existier-
ten. Thre weite geographische Verbreitung macht
sie besonders wichtig fiir eine interkontinentale
Parallelisierung von Gesteinsschichten. Sie um-
gaben die Erde mit einem breiten Giirtel. Im
Raum des heutigen Europa - damals ein Flach-
meer — waren die Archaeocyathen im Siidwesten
(Spanien bis Marokko, Sardinien, Siidfrankreich)
recht hédufig. Auch im damals tropischen Sibi-
rien sowie in Australien besiedelten sie den
Meeresboden in grofler Fiille. In Deutschland
findet man sie im Gebiet von Leipzig und Do-
berlug. Von Sardinien kennt man so schéne Ar-
chaeocyathen, dass man die fossilfilhrenden Ge-
steine zur Herstellung von Kacheln abbaut.

Die Riffe, die von Archaeocyathen aufgebaut
wurden, hatten im Vergleich zu heutigen Riffen
bescheidene Ausmafle. Sie waren bis 3 m dick
und maflen zwischen 10 und 30 m im Durch-
messer.

Da Archaeocyathen bisher unterhalb von 100 m
Wassertiefe nicht gefunden wurden, schliefit man
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Abb. 2-10a-d. Archaeocyatha. An der Kante des Substrates
Wachstumsformen in Beziehung zur Meerestiefe. a Auflen-
wand von Ajacicyathus, b Okulitchicyathus, gewellt-schei-

auf eine Symbiose mit photosynthetisierenden
Organismen. Aufgrund der weiten Verbreitung
einzelner Archaeocyathen nimmt man ein
planktisches Larvenstadium an. Nach der Bliite-
zeit im é&lteren Kambrium wurden sie immer
sparlicher und starben Ende des Kambriums
aus. Uber die Ursachen wissen wir nichts, aber
ihre Nische wurde bald von Schwiammen und
Korallen eingenommen.

benférmige Gestalt, ¢ Paranacyathus, konisch-terminal ab-
geflachte Form, d Archaeolynthus, verzweigte Form. Nach
Hill (1972), Vologdin (1962), Zhuravleva (1960)

2.2.1.5
Weitere Wirbellose der kambrischen Meere

Auch Mollusca lebten in kambrischen Meeren,
jedoch waren sie noch verhdltnismdflig klein.
Polyplacophoren sind bekannt, Monoplacopho-
ren und Gastropoden sogar schon reich differen-
ziert, Bivalvia noch selten, die &ltesten Cephalo-
poden gruppieren sich um die oberkambrische
Gattung Plectronoceras (Abb. 2-11a). Spdt im
Kambrium entstanden die Nautiloideen; sie wa-
ren zunichst noch sehr klein; die meisten ma-
Ben 2-6 cm.
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Abb. 2-11a-c. a Plectronoceras, b Hyolith,
¢ Conocardium (Rostroconchia). Nach Am-
ler (1986), Clarkson (1998).

Umstritten ist die Zugehorigkeit der Hyolitha
(Abb. 2-11b) zu den Mollusken. Sie entfalteten
sich im Kambrium, gingen danach stetig zurtick
und starben im Perm aus. Die Hyolithen trugen
ein kegelférmiges, diinnes Kalkgehduse, dessen
spitzer Anfangsteil oft durch Querwinde gekam-
mert ist. Die Miindung konnte durch eine Klap-
pe verschlossen werden; manchmal waren am
Vorderende seitliche Fortsdtze ausgebildet. Hyo-
lithen lebten benthisch und waren mehrheitlich
Suspensionsfresser.

Eine weitere ausgestorbene Tiergruppe sind
die Rostroconchia (Abb. 2-11¢). Sie hatten eine
zweiklappige Schale - jedoch ohne Schloss und
Ligament — und lebten von Kambrium bis Perm,
mit einem Maximum im Ordovizium.

Unter den Crustacea waren die Ostracoden
nicht selten, die bis heute als eine sehr artenrei-
che Gruppe iiberlebt haben. Zahlreiche andere
Krebsgruppen erfuhren eine starke Entfaltung.

Die Echinodermata sind eine sehr alte marine
Tiergruppe mit zahlreichen urspriinglichen
Merkmalen. Aufgrund ihres Hautpanzers liegen
seit dem Kambrium zahlreiche Fossilfunde vor,
die erlauben, ihre wechselvolle Geschichte zu re-
konstruieren. Entwicklungsgeschichte, verglei-
chende Anatomie und auch Paldontologie haben
die verwandtschaftlichen Beziehungen zu den
Hemichordaten und Chordaten aufgedeckt. Ob
drei- bzw. fiinfstrahlige prakambrische Elemente
aus der Ediacara-Fauna Australiens (Tribrachidi-
um, Arkarua) den Echinodermen angehoren, ist

Septum

Schale

umstritten, das kennzeichnende Hautskelett fehlt
diesen Formen.

Die Fossilgeschichte der Echinodermen ist
sehr wechselvoll mit Perioden der Entfaltung
und des Niederganges. Der erste Nachweis fallt
in das Kambrium, am Ende des Ordovizium gab
es schon 19 Echinodermenklassen. Diese hohe
Zahl reduziert sich dann bis zum Karbon stetig
auf 5 bis 6, eine Zahl, die auch heute noch giiltig
ist. Die Zahl der Gattungen nimmt einen ande-
ren Verlauf, am Ende des Karbon sind ca. 400
Gattungen nachgewiesen, am Ende der Trias
sind es nur noch 40; seither steigt die Zahl wie-
der stetig an, heute liegt sie bei mehr als 400.

Die frithen paldozoischen Echinodermen wa-
ren oft asymmetrisch (Abb. 2-12); sie lagen zum
Teil flach auf dem Boden und konnten sich mit
Hilfe eines schwanzdhnlichen Fortsatzes langsam
bewegen. Viele hatten ganz offensichtlich Kie-
menspalten und auch Ambulakralrinnen. Sehr
alte (Kambrium bis Devon) und in ihrer Bedeu-
tung umstrittene Formen sind die Homalozoa
(Carpoidea; Abb. 2-12a-d), die weder Anzei-
chen einer Radidr- noch einer Bilateralsym-
metrie erkennen lassen, sondern asymmetrisch
waren. Vermutlich handelt es sich um eine Sam-
melgruppe urspriinglicher Taxa. Die birnen- oder
spindelférmigen Helicoplacoidea (Abb. 2-12¢)
aus dem Unterkambrium waren wohl Echinoder-
men mit einer dreistrahligen Radidrsymmetrie,
die moglicherweise der fiinfstrahligen voraus-
ging. Altestes fiinfstrahliges Echinoderm ist die
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Abb. 2-12a-h. Paldozoische Echinodermata. a-d Carpoi- f Cryptocrinites (Cystoidea, Eocrinoidea; Ordovizium), g Co-
dea. a Heckericystis (Ordovizium), b Mitrocystella (Ordovi- operidiscus (Edrioasteroidea; Devon), h Cheirocrinus (Cys-
zium), ¢ Cothurnocystis (Ordovizium), d Trochocystites  toidea; Silur)

(Kambrium), e Helicoplacus (Helicoplacoidea; Kambrium),
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kambrische Camptostroma. Vom Kambrium bis
zum Perm lebten die kleinen, kissen- oder
pilzformigen Edrioasteroidea (Abb. 2-12g). Noch
im Kambrium bildeten sich zwei grofle Echino-
dermengruppen heraus, die gestielten, sessilen
Pelmatozoa und die ungestielten, frei bewegli-
chen Eleutherozoa.

Die Pelmatozoa (Blastozoa und Crinoidea) er-
fuhren im Laufe der Erdgeschichte wechselvolle
Phasen der Entfaltung und des Niedergangs.
Heute existieren nur noch relativ wenige For-
men, Seelilien — meist in der konkurrenzarmen
Tiefsee — und Haarsterne, die nach einem festsit-
zenden Jugendstadium frei beweglich am Boden
oder in Korallenriffen leben und sogar schwim-
men konnen.

Die rein fossilen Blastozoa (Abb. 2-12f,h)
werfen noch viele offene Fragen auf. Thnen ge-
horen u.a. Blastoidea, Paracrinoidea, Rhombife-
ra und Eocrinoidea an. Zu den Blastoidea zdhlt
die bekannte und vor allem in Nordamerika und
Timor (Indonesien) relativ hdufige Gattung Pen-
tremites aus dem Karbon. Die Crinoidea (Seelili-
en) waren zeitweilig so hdufig, dass die Glieder
ihrer zerfallenen Stiele (Trochiten), Kelche und
Arme grofle Kalkbianke (Crinoidenkalke) aufbau-
en konnten. Ganz iiberwiegend waren diese viel-
gestaltigen Tiere festsitzend und bildeten z.T.
dichte Rasen. Die silurisch-devonische Gattung
Scyphocrinites, die aus Europa, Afrika, Asien
und Nordamerika bekannt ist, besal am Ende
ihres Stieles eine kugelige Auftreibung, die als
Schwebeorgan interpretiert wird. Seirocrinus, ei-
ne jurassische Seelilie aus der Gruppe, der auch
die rezenten Seelilien angehdren, ist besonders
schén in den Posidonienschiefern Holzmadens
erhalten (Abb. 2-62a). Die Krone mit den langen
Armen war ca. 80 cm hoch, die Stiele erreichten
eine Linge von bis zu 18 m. Sie waren wahr-
scheinlich an im Meer treibenden Baumstim-
men angeheftet. Die Haarsterne (Comatuliden)
existieren erst seit dem Mesozoikum. Die hiufi-
ge jurassische Gattung Saccocoma (Abb. 2-63a)
aus den Plattenkalken Solnhofens lebte vermut-
lich pelagisch.

Zu den Eleutherozoa gehoren Asterozoa (See-
und Schlangensterne) sowie Echinozoa (Seeigel
und Seegurken). Die seit dem Ordovizium iiber-
lieferten Seesterne bewahren viele urspriingliche

Merkmale, wie z.B. die offene Ambulakralrinne,
und haben sich im Laufe ihrer Evolution wenig
verdndert. Gut erhaltene Fundstiicke stammen
aus dem Devon der Hunsriickschiefer (Urasterel-
la), in dem auch schon vielarmige Formen (Heli-
anthaster, Abb. 2-29d) gefunden wurden. Auch
die Schlangensterne sind seit dem Ordovizium
bekannt, von ihnen liegen gut erhaltene Fund-
stiicke (Furcaster, Abb. 2-1) aus dem devoni-
schen Hunsriickschiefer vor. Die Schlangenster-
ne sind die beweglichsten unter den heutigen
Echinodermen. Auch die Seeigel und Seegurken
sind seit dem Ordovizium bekannt. Aulechinus
aus dem Ordovizium ist der é&lteste bekannte
Seeigel, dessen interradidre Plattenreihen noch
recht unregelmiflig verlaufen. Die Lanzenseeigel
(Cidaroidea) erscheinen im Devon und sind die
Grundgruppe aller modernen Seeigel; einige
Formen, z.B. Cidaris, haben bis heute iiberlebt.
Die typischen modernen Seeigel sind seit der
Trias bekannt. Die &ltesten Seegurken besaflen
noch einen Hautpanzer (z.B. Procrustia und Pa-
laeocucumaria).

2.2.1.6
Conodonta

Die Conodonta oder Conodonten-Tiere (Cono-
dontophorida) sind frithe marine Wirbeltiere,
die vom Kambrium bis zur Trias weit verbreitet
vorkamen und der Wissenschaft in Form von
kleinen, spitzen, meist 0,2-2 mm langen Hart-
gebilden aus Calciumphosphat (Conodonten)
schon seit Mitte des 19. Jh. bekannt sind, ohne
dass man sie irgendwo sicher einordnen konnte.
Der Begriff ,,Conodonta“ ist doppeldeutig: Er
wird gleichermaflen fiir die Hartgebilde wie fiir
die ganzen Tiere benutzt. Die Formenvielfalt der
Hartgebilde ist auffallend (Abb. 2-13a), und fiir
erdgeschichtliche Forschungen haben Conodon-
ten eine erhebliche Bedeutung als Leitfossilien.
Die feinstratigraphische Gliederung des Paldo-
zoikums basiert heute weitgehend auf dem Auf-
treten verschiedener Conodonten.

Conodonten gehéren zu den hiufigsten Fos-
silien: Man kann davon ausgehen, dass ein vor
520-205 Mio. Jahren entstandener Kalkstein
Conodonten freigibt, wenn man nur ein faust-
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Chorda dorsalis

Kiemenspalten

d

Dorsalflosse

Ventralflosse

Abb. 2-13a-d. Conodonta und Haikouella. a Conodonta
sind fast nur durch winzige, vielgestaltige Hartgebilde be-
kannt, die hier im rasterelektronenmikroskopischen Bild
dargestellt sind. Die Linge der abgebildeten Teile liegt im

grofles Stiick sorgfiltig analysiert. Paldontologen
unterscheiden bis tiber 3000 Formen.

Erst nach 1980 wurden vollstindige Tiere in
Siidafrika (Ordovizium), in Wisconsin (Silur)
und in Schottland (Karbon) entdeckt, die uns ei-
ne recht gute Vorstellung ihrer Anatomie vermit-
teln, so dass auch Riickschliisse auf ihre Lebens-
weise moglich sind. Es waren bis 40 cm lange,
schlanke, seitlich zusammengedriickte, fischdhn-
liche Meerestiere, deren Kopf grofle Augen und
einen komplizierten Zahnapparat zur Nahrungs-
aufnahme besaf$ (Abb. 2-13b,¢). Ein Schidel mit
typischen Kiefern und ein Hautskelett waren je-
doch noch nicht ausgebildet. Die Zdhne waren
mit einzigartigen Stiitzstrukturen aus Hartgewe-
be verbunden. Es wurden im Bereich dieses Ge-
bissapparates insgesamt vier verschiedene Hart-
gewebe beschrieben: Knochen, verkalkter Knor-
pel, Dentin und Schmelz. Die Rumpfmuskulatur

Bereich eines Millimeters, b ganzes Conodonten-Tier, ¢ Re-
konstruktion des Vorderendes, d Haikouella. Nach Aldridge,
Purnell (1996), Davis, Fuger (1998)

war wie bei Fischen und Branchiostoma segmen-
tiert. Offensichtlich fithrten sie ein rduberisches,
pelagisches Leben.

Die phylogenetische Stellung der Conodonten
ist noch schwer zu beurteilen; vermutlich geho-
ren sie innerhalb der Wirbeltiere zur Stamm-
gruppe der Gnathostomata, bevor diese ihre ty-
pischen Kiefer erworben hatten.

2.2.1.7
Ursprung der Wirbeltiere

Das Bild vom Ursprung der Wirbeltiere hat sich
in den letzten Jahren stark gewandelt. Hierzu
haben u.a. die oben erwidhnten Fossilfunde der
Conodonta und Funde aus dem Kambrium
Stidchinas Ende der 1990er Jahre beigetragen.
Letztere reprisentieren aller Wahrscheinlichkeit
nach frithe Wirbeltiere. Sie stammen aus mari-
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nen Ablagerungen, waren weichhédutig, besaflen
eine Chorda dorsalis und einen in Myomere ge-
gliederten Korper. Die bisherigen Funde lassen
sich zwei Gruppen zuordnen:

e Haikouichthys und Myllokunmingia, die
moglicherweise einzelne anatomische Ankldn-
ge an Neunaugen zeigen. Sie besaflen Kie-
menbdgen und wohl auch eine Schéddelkapsel.
Vielleicht hatten sie neben einer dorsalen
Flosse auch schon ein Paar ventrolateraler
Flossen. Da das Vorderende dieser Formen
bisher nur unvollkommen bekannt ist, konnen
noch keine sicheren Aussagen iiber Gehirn
und Augen gemacht werden. Haikouichthys
gilt derzeit als &ltestes bekanntes Wirbeltier.

2.2.2
Ordovizium

Die Fossilien sind vorwiegend marinen Ursprungs. Es dominieren die freischwebenden Graptolithen
und die groflen Orthoceren. Trilobiten sind verbreitet, Conodonten sind wichtige Leitfossilien. An-
thozoen (Rugosa und Tabulata) sowie Stromatoporen ersetzen die kambrischen Archaeocyathen als

Riffbildner. Das pflanzliche Plankton entfaltet sich (Acritarchen). Massenaussterben gegen Ende des

Ordoviziums.

Das Ordovizium (488-444 Mio. Jahre vor heute)
ist ein etwa 44 Mio. Jahre wihrender Zeitab-
schnitt und wurde nach dem walisischen Kelten-
stamm der Ordovizier benannt. An der walisi-
schen Kiiste sind ordovizische neben kambri-
schen und silurischen Sedimenten zu finden. Al-
le drei Systeme lieferten Baumaterial fiir das Ka-
ledonische Gebirge. Das Ordovizium ist vor al-
lem durch das Vorkommen von Graptolithen
(Abb. 2-144a, 2-20), aber auch durch die adaptive
Radiation anderer Tiergruppen, insbesondere
der Weichtiere, gekennzeichnet. Abb.2-14 ver-
mittelt einen Eindruck von der Organismenwelt
ordovizischer Meere. Die paldogeographischen
Verhiltnisse sind dhnlich wie im Kambrium,
und die Verteilung von Land und Meer ist &hn-

e Yunnanozoon und Haikouella (Abb. 2-13d)
sind vermutlich urspriingliche Wirbeltiere. In
einiger Hinsicht &hneln sie auch Branchiosto-
ma. Wie bei den Larven von Branchiostoma
verlaufen die Myosepten relativ gerade. Dies
erlaubt undulierende Schwimmbewegungen.
Die Chorda dorsalis erreicht, wie bei Wirbel-
tieren, das Vorderende des Koérpers nicht. Der
gerdumige Pharynx ist von Kiemenbdgen be-
grenzt. Vermutlich nahmen die Tiere Nah-
rungspartikel mittels Saugbewegungen des
Mundes und des Pharynx auf.

UBERSICHT

lich wie dort beschrieben (Abb. 2-4). Gondwana
lag auf der Stidhalbkugel; Baltica, Laurentia und
Sibiria bewegten sich aufeinander zu.

Im Ordovizium sind alle Tierstimme der
nachfolgenden geologischen Zeitabschnitte in
den Meeren vorhanden. Trilobiten, Brachiopo-
den, Graptolithen und Conodonten sind verbrei-
tete Gruppen. Die Trilobiten sind oft grofler als
frither, weisen gegeniiber denen des Kambriums
eine verstirkte Bestachelung auf, und viele
kénnen sich einrollen. Neben Bryozoen- und
Stromatoporen-Riffen kommen Korallenriffe vor,
die von Rugosa und Tabulata aufgebaut werden.
Diese Riffe markieren eine weitere Epoche der
Riffbildung: Archaeocyathen als Riffbildner wa-
ren im Kambrium ausgestorben.
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Abb. 2-14a-h. Das Meer im Ordovizium. Im freien Wasser
trieben a Graptolithenkolonien (z.B. Dictyonema) und b
grofle Cephalopoden (Orthoceras). Am Meeresboden lebten
¢ Brachiopoden, d Crinoiden (Caleidocrinus), e Trilobiten
(Cryptolithus), f Cystoidea (Aristocystites) und diverse Ko-

2.2.2.1
Riffbildner im Paldozoikum

Rugosa sind auf das Paldozoikum beschrinkte,
in der Mehrzahl solitire Anthozoa, die an der
Riffbildung von Ordovizium bis Perm beteiligt
waren. Thr Kalkskelett ist zundchst durch sechs
so genannte Protosepten gekennzeichnet, weitere
Septen werden dann nur in vier Fichern gebil-
det, weswegen die Gruppe auch Tetracorallia ge-
nannt wird. Der Name Rugosa geht darauf
zuriick, dass die Auflenwand des Korallenskeletts
Runzeln (=Rugae) aufweist. Rugosa und Tabulata
sind die ersten nennenswerten Riffbildner unter
den Anthozoa. Infolge kurzfristiger, aber starker
Meeresspiegelanstiege im Oberdevon kommt es
zum Massenabsterben von Riffen; Rugosa und
Tabulata waren dem Aussterben nahe: {iber 90%
der im Flachwasser lebenden Rugosa verschwan-

rallen, z.B. g Halysites (Tabulata). Unbekannt ist die syste-
matische Stellung der h Hyolithen (Elegantulites). Berithmte
Fundstitte: Oland, Schweden. Nach Schifer, Senckenberg-
Museum (2000)

den, Tiefwasserformen wurden etwa zur Hilfte
ausgeloscht. Von dieser Katastrophe erholten sie
sich nicht wieder; an der Wende zum Mesozoi-
kum verschwanden sie endgiiltig. Zaphrentis war
im Flachmeer des Rheinlandes verbreitet; Cal-
ceola (Abb. 2-16 a-c; die Pantoffelkoralle) ist eine
mitteldevonische Leitform und z.B. in Eifel und
Hunsriick zu finden. Mit dreieckiger Grundfli-
che lag sie auf dem Substrat und konnte sich
mit einem halbkreisférmigen Deckel schlielen.
Tabulata sind auf das Paldozoikum be-
schrinkte, stets koloniebildende Anthozoa. Die
ersten Tabulata kennt man aus dem Ordovizium;
spiter, insbesondere in Silur und Devon, waren
sie an der Riftbildung beteiligt. Im Karbon wa-
ren sie stark riickldufig, im Perm starben sie
aus. Die Kalkskelette der einzelnen Polypen
(=Corallite) sind durch Querboden (=Tabulae)
gekennzeichnet (Abb. 1-25d); Sklerosepten, die
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Plattentektonik — Gebirgsbildung (Orogenese)

Nach der Theorie der Plattentektonik entstehen
Gebirge im Sinne langgestreckter tektonisch de-
formierter Krustenbereiche durch konvergente
Plattenbewegungen. Die Konvergenz von ozea-
nischer und kontinentaler Lithosphare und auch
die Konvergenz zweier kontinentaler Lithospha-
renplatten fuhrt zur Ausbildung aktiver Kontinen-
talrdnder. Treffen eine ozeanische und eine kon-
tinentale Platte aufeinander, so taucht die erstere
wegen ihrer hoheren Dichte unter der letzteren
in die Asthenosphére ab (Subduktion). Als Folge
dieser Plattenkonvergenz kénnen mit der abtau-
chenden subduzierten Platte kleinere Krustensti-
cke (Mikrokontinente, Terrane) im Kollisionsbe-
reich an die kontinentale Kruste angegliedert
werden.

Ahnlich wie im Falle der Mikrokontinente
kommt es bei einer Kontinent-Kontinent-Kollision
wegen der geringen Dichte der kontinentalen Li-
thosphére nicht zur Subduktion. Die Kruste dieser
Platten schiebt sich zu einem Gebirge in- und
Ubereinander. Die Alpen (Abb. 2-15) und der Hi-
malaya entstanden auf diese Weise.

Im Verlauf der phanerozoischen Erdgeschichte
kam es naturgemafl mehrfach zu solchen Kollisio-
nen, die fir die Evolution und Verteilung der Or-
ganismen von Bedeutung waren.

Die kaledonische Gebirgsbildung erreichte ih-
ren Hohepunkt gegen Ende des Silur vor mehr als
410 Mio. Jahren. Durch den Zusammensto3 der
nordamerikanischen (Laurentia) mit der nordost-
europdischen Platte (Baltica) wurden Ablagerun-
gen des lapetus-Ozeans (Abb. 2-22) zum Kaledo-
nischen Gebirge (den Kaledoniden) aufgefaltet. Ca-
ledonia ist der keltisch-romische Name fiir Schott-
land, und Teile dieses Gebirges sind von Schott-
land, Wales, Irland, der Bretagne, Ostgrénland, Nor-
wegen, Spitzbergen sowie Neufundland und den
nordlichen Appalachen in den USA bekannt.

Die variscische Gebirgsbildung hat praktisch
die gesamte Erde umspannt und eine groBe zu-
sammenhdngende Landmasse, Pangaea, aus vie-
len Einzelteilen zusammengefiigt. Sie erreichte ih-
ren Hohepunkt im Karbon, endete im Perm und
verdrangte das Meer aus Mitteleuropa. Der Be-
griff ,variscisch” erinnert an den rémischen Na-
men Curia Variscorum fir die bayerische Stadt
Hof und an das Vogtland (im anschlieenden
Bundesland Sachsen), das ehemalige Gebiet der
germanischen Varisker. Dort waren zum ersten
Mal Belege fur diese Gebirgsbildung gefunden
worden. In Europa erstrecken sich die Varisciden
von Spanien Uber das franzosische Zentralmassiv
bis in die Sudeten und zum polnischen Mittel-
gebirge. In Deutschland gehdren beispielsweise
Rheinisches Schiefergebirge, Spessart, Bayerischer
Wald, Schwarzwald, Harz und Erzgebirge dazu.
Am Ostrand von Baltica entstand durch die Kolli-
sion mit mehreren Festlandmassen der Ural.

Die bedeutendste Gebirgsbildung des Kéno-
zoikums war die im ausgehenden Mesozoikum
(Oberkreide) einsetzende und bis in das Kdanozoi-
kum hinein fortdauernde alpidische Gebirgsbil-
dung. Der entstandene Gebirgsgurtel erstreckt
sich von den Pyrenden Uber die Alpen, die Kar-
paten und die Turkei hinweg bis zum Himalaya.
Diese Vorgdnge waren die Folge einer Kollision
von Nord- und Sudkontinent. Dabei schob sich
im Falle der Alpen die afrikanische Platte unter
die eurasische. Das dazwischen liegende Meer,
die Tethys, wurde geschlossen. Wé&hrend der
Schub der Alpen anhielt, begannen sich weiter
nordlich die Vogesen und der Schwarzwald anzu-
heben. In einer der jingeren Phasen der Alpen-
bildung (im Miozédn) wurden schlieBlich die Ju-
rah6hen aufgeworfen. Damit war in Sidwest-
deutschland intensiver Vulkanismus verbunden,
z.B. im Bereich der Schwabischen Alb (Kirchheim-
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EXKURS (Fortsetzung)

Uracher Vulkangebiet mit Gber 350 Schloten) und  (Abb. 2-15). Wer halt sich schon vor Augen, dass
im Oberrheingraben. im Karwendel- und im Wettersteingebirge, in den

Ein erheblicher Teil der in den Kalkalpen (und  Salzburger Alpen, in den Dolomiten und anders-
in anderen Gebirgen) zu Tage tretenden Gesteine  wo wesentliche Teile durch Algen (Dasycladales,
geht auf die Aktivitdten von Organismen zurlick  Wirtelalgen) aufgebaut wurden? Ihre heute noch

Abb. 2-15a-d. Erhebliche Teile der Alpen sind ehema-  on findet man z.B. fossile Meeresschnecken. Insets: Arie-
liger Meeresgrund. a Oberstdorf (im Allgdu): wenige Ki- tites (Ammonit) und Thecosmilia (Koralle), ¢, d Faltung
lometer noérdlich des Ortes findet man z.B. Nummuli-  von Sedimenten (Deckeniiberschiebung) (c) und Profil
ten; b Zugspitze: in unmittelbarer Ndhe der Gipfelstati-  nach anschlieSender Erosion (d)
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EXKURS (Fortsetzung)

lebenden nahen Verwandten kommen vor allem
in den lichtdurchfluteten Kistengewdssern der
Meere der Tropen und Subtropen vor. Man unter-
scheidet etwa 40 rezente Arten und 170 fossile.
Unter den rezenten Formen ist wohl die Schirmal-
ge Acetabularia die bekannteste. Eine Besonder-
heit der Dasycladales sind ihre Kalkausscheidun-
gen, die einen massiven Panzer aufbauen kon-
nen. Sie erlebten ihre erste Bliitezeit im spaten

Paldozoikum, nur etwa die Halfte der Gattungen
Uberlebte die Perm-Trias-Grenze. Eine zweite und
dritte Entfaltung erfolgte in der Trias (an deren
Ende wiederum viele ausstarben) und in der Krei-
de. Die Kreide-Tertidr-Grenze Uberstanden sie
weitgehend unbeschadet; im frihen Alttertiar
kam es sogar zu einer besonderen Entfaltung, im
Oligozdn folgte dann ein Niedergang, von dem
sie sich bis heute nicht erholt haben.

fiir heutige Korallen so typisch sind, hatten sie
praktisch nicht. Stattdessen ragten Dornen in
den Hohlraum der 0,5-5 mm breiten Coralliten
(Abb. 1-25¢). Querbdoden wurden immer dann
eingezogen, wenn der Polyp ein wenig héher ge-
wachsen war und sich dann aus dem unteren, il-
teren Stockwerk in das obere, neue begab. Der
Formenreichtum der Tabulata war grofl; man
unterscheidet iiber 300 Gattungen, wobei nicht
ganz sicher ist, in welchem Umfang einige dia-
gnostisch verwendete Merkmale erst nach dem
Tod (=diagenetisch) eintraten. Tabulata besiedel-
ten ausschliellich Schelfbereiche und Kontinen-
talabhidnge; z.B. gab es rheinisch-ardennische
Riffe (Abb. 2-30). Wie heutige Riffkorallen lebten
sie bevorzugt in Aquatornihe. Sie sind zweifellos
eine der erfolgreichsten Tiergruppen des dlteren
Paldozoikums. Eine verbreitete und dominieren-
de Gattung war Favosites. Bekannt ist auch die
»Kettenkoralle“ Halysites (Abb. 2-16d) mit ihren
zylindrischen bis ovalen Coralliten. Im Ordovizi-
um und Silur war sie sehr weit verbreitet.
Stromatopora (Stromatoporoidea) sind mari-
ne, sessile und koloniale Organismen, die seit
dem Kambrium bekannt sind. Bis zum mittleren
Devon - als sie ihren Hohepunkt erreichten -
waren sie in flachen, stréomungsreichen Meeres-
gebieten verbreitet und eng mit Algen und Ko-
rallen assoziiert. Oberfldchlich &hnelten sie Ta-
bulaten. Thre systematische Zuordnung ist unsi-
cher: Sie werden heute von vielen Autoren zu
den Porifera, von anderen zu den Cnidaria ge-
stellt. Typischerweise haben die Stromatoporoi-

dea ein Kalkskelett mit vertikalen und horizon-
talen Strukturelementen (Abb. 2-17a) und bilden
unregelmiflig geformte, im Prinzip halbkugelige
Blécke, die 2 m Durchmesser und 1 m Héhe
erreichen konnten. Manche Strukturelemente
(Latilaminae, Laminae) werden als Hinweise auf
Wachstumsperioden gewertet. Bei einigen For-
men finden sich an der Oberfliche sternformig
verzweigte Kanile (Astrorhizae), die als Ausfuhr-
ginge interpretiert werden. Die schwedische
Ostsee-Insel Gotland ist durch eine besondere
Fille von silurischen Stromatoporen gekenn-
zeichnet, und in den devonischen Riffen des
Rheinlandes (Kap. 2.2.4.2) spielten sie ebenfalls
eine wichtige Rolle. Eine bekannte und gleich-
zeitig besonders alte Gattung ist Pseudostylo-
dictyon (aus den Staaten New York und Vermont
in Nordamerika). Stromatoporen geben uns
noch manches Ritsel auf. Nach verbreiteter An-
sicht starben sie im Devon fast aus, erlebten je-
doch im Jura eine weitere Entfaltung und ver-
schwanden Ende des Paldogens. Einige Autoren
halten sie fiir noch existent und verweisen auf
die Ahnlichkeit mancher rezenter Schwimme
(Astrosclera, Calcifimbrospongia) mit Stromato-
poren.

2.2.2.2
Weitere Meeresorganismen im Ordovizium

Schnecken, Muscheln und Cephalopoden sind
weitere wichtige Gruppen, die im Ordovizium
arten- und individuenreicher wurden.
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Astrorhiza-
Kanal

Lamina

} Latilamina

Pila

Unter den Cephalopoda sind die z.T. meter-
langen Vertreter der Gattungen Orthoceras, Acti-
noceras und Endoceras zu nennen. In bis zu 9 m
langen Kalkréhren lebten die Tiere in deren vor-
derem Bereich, wihrend der hintere in gasgefiill-
te Kammern unterteilt war. Ob sich diese Rie-
senformen im freien Wasser schwimmend be-
wegten oder am Meeresboden krochen, wissen

Abb. 2-16 a-d. Paldozoische Koral-
len. a-c Calceola (Rugosa), a Ansicht
von der Unterseite, b Ansicht des
Deckels, ¢ Ansicht von der Oberseite.
Die Linge des Fossils betrdgt 3 cm.
d Halysites (Tabulata)

Abb. 2-17 a, b. Stromatoporen.

a Schematische Darstellung eines
Ausschnittes. Mehrere horizontale
Schichten (Laminae) bilden eine
Latilamina. Senkrecht dazu verlaufen
diinne Pilae und dickere Astrorhiza-
Kanile. b Angeschliffener Stromato-
pore aus dem Silur der schwedischen
Insel Gotland, auf einer tabulaten
Koralle festgewachsen

wir nicht mit Sicherheit. Alle erwdhnten Gattun-
gen gehoren zu den Palcephalopoda.
Palcephalopoda (= Tetrabranchiata) umfassen
die Nautiloida im weiteren Sinne, von denen
sich bis heute noch eine Gattung als ,lebendes
Fossil“ gehalten hat (Abb. 2-77f). Palcephalopoda
besitzen gekammerte Gehduse (Abb. 2-18a-c).
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Abb. 2-18a-c. Palcephalopoda.
a Michelinoceras vom Orthoceras-Typ
mit Siphunkel, b Lituites, ¢ Nautilus

Die zuletzt gebaute, nach auflen offene Kam-
mer ist die Wohnkammer, alle davor entstande-
nen Kammern (Phragmokon) sind zwar durch
einfach gebaute, leicht gewdlbte Scheidewinde
getrennt, stehen jedoch iiber einen Gewebe-
strang (Siphunkel) miteinander in Verbindung,
der bis in die zuerst gebildete Kammer (den
Protoconch) zieht. Bei Orthoceras liegt er zen-
tral, bei Endoceras in randlicher (ventraler) Po-
sition. Uber den Siphunkel kommt es zum Stoff-
austausch: Die jeweils neueste Kammer wird zu-

ndchst mit Fliissigkeit gefiillt, dann mit Gas. Die
hintereinander liegenden Gaskammern dienen
dem Tier dann als hydrostatisches Organ. In der
Paldontologie wird der Siphunkel ,Sipho*“ ge-
nannt.

Palcephalopoden besitzen ein relativ grofles
Embryonalgehduse (meist iiber 1 cm Durchmes-
ser), was mit der Produktion von wenigen dot-
terreichen Eiern in Zusammenhang gebracht
wird. Palcephalopoda gibt es seit dem Kambri-
um, im Ordovizium fand jedoch eine starke Ent-

103



104

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

faltung statt. Anfangs waren ihre Gehduse gerade
(z.B. Orthoceras, Michelinoceras, Abb. 2-18a);
geologisch jiingere Formen sind in wechselndem
Maf3e (z.B. Lituites, Abb. 2-18b) oder vollig ein-
gerollt (z.B. Germanonautilus, Abb. 2-49; Nauti-
lus, Abb. 2-18¢). Von manchen Formen kennt
man Massenvorkommen (Orthoceren-Schlacht-
felder; Michelinoceras in Marokko, Lituites-Kalk
auf der schwedischen Ostsee-Insel Oland).

Unsicher ist die Zuordnung der Tentaculita
(Abb. 2-19) zu den Mollusken. Sie lebten vom
Ordovizium bis zum Devon. Thre kleinen, spitz-
kegelformigen Gehduse bestehen aus Kalk; ihr
Anfangsteil ist meist durch Querwidnde gekam-
mert, ihre Oberfliche skulpturiert. Uber die Le-
bensweise der Tentaculita wissen wir wenig; ihre
Gehiuse sind bisweilen in grofler Dichte zu fin-
den (Tentaculiten-Schiefer).

Auch Echinodermata waren nicht selten (Abb.
2-14). Den Seeigeln fehlte noch der typische
starre Panzer. Auch See- und Schlangensterne
sind erstmalig im Ordovizium zu finden. Auffdl-
lig ist, dass die meisten Tiergruppen des Ordovi-
ziums noch auf dem Boden (epibenthisch) oder
im freien Wasser (pelagisch) lebten, jedoch
kaum im Boden (endobenthisch). Man nimmt
an, dass die Sedimente sauerstoffarm waren und
nur wenige Tiere anoxybiotisch leben konnten.

Eine Ausnahme stellen die sich im Ordovizi-
um stark entwickelnden Muscheln dar, die aller-
dings iiber Siphonen mit der Oberfldche in Ver-
bindung standen. Sie traten nun in grofler For-
menfiille auf und waren grofirdumig im Meer
verbreitet. lhre Stellung im Okosystem war
durchaus schon der heutigen vergleichbar. Be-
sonders wichtige Leitfossilien des Ordoviziums
sind die articulaten Brachiopoden, die Graptoli-
then und die Conodonten.

Wihrend sich im é&lteren Ordovizium noch
hiufig schlosslose Brachiopoda finden (z.B.
Acrothele und Lingulella), werden spéter die ar-
ticulaten, kalkschaligen, schlosstragenden Bra-
chiopoden dominierend (Orthis, Dalmanella,
Strophomena). Diese mit einer dorsalen (= Arm-
klappe) und einer ventralen Schale (=Stielklap-
pe) versehenen Suspensionsfresser existieren
noch heute.

Die Graptolitha (Abb. 2-20) sind seit dem Or-
dovizium bekannt, fiir das sie - wie auch fiir
das Silur - wichtige Leitfossilien darstellen; sie
waren allem Anschein nach den Pterobranchiern
nahestehende koloniale Strudler. Man nennt sie
in ihrer fossilisierten Form auch Schriftsteine,
weil sie auf Schiefergestein wie Schriftzeichen
aussehen (Abb. 1-26f). Sie gehoren zu den hdu-
figsten Fossilien des Ordoviziums. Thr Aussehen

Abb. 2-19. Tentaculiten und Brachio-
poden (Spiriferiden) aus dem Devon
der Ukraine
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Abb. 2-20 a-e. Graptolithen.

a-c Ausschnitte einer Kolonie, von
verschiedenen Seiten betrachtet.
Jede Kolonie wurde von einem Tier
in einer Anfangskammer (Sicula) be-
griindet. Durch asexuelle Fortpflan-
zung kamen weitere Tiere hinzu, die
in je einer Theca lebten. d Rekon-
struktion einer sessilen Kolonie, die
mit einer Basalscheibe am Substrat
festgeheftet war; e Rekonstruktion
einer schwimmenden Kolonie
(Glossograptus) mit ,Schwimmblase®

(Pneumatophor) und Gonangien-
Ring

erinnert auch ein wenig an Laubségeblitter. In
jedem ,,Zahn“ (=Theca) lebte ein Einzeltier mit
einem Tentakelkranz. In Deutschland findet man
sie vor allem in Sachsen, Thiiringen, im nordli-
chen Bayern, im Harz sowie im Rheinischen
Schiefergebirge. Graptolithen-Kolonien konnten
stabformig, spiralig oder verzweigt sein und
iber 1 m Linge erreichen. Von einigen kennt
man - dhnlich wie von Staatsquallen - zu Gas-
blasen (Pneumatophoren) und zu Geschlechtstie-
ren (Gonangien) umgewandelte Individuen
(Abb. 2-20e). Die Entwicklung der Graptolithen
begann mit festsitzenden Formen (Abb. 2-20d),
spater erfolgte eine Radiation der schwebenden
Kolonien (Abb. 2-20¢). Da sie sich relativ rasch
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in gut unterscheidbare Formen differenzierten,
kann man mit ihrer Hilfe eine vergleichsweise
feine Unterteilung von Sedimentlagen vorneh-
men. Schon Altersunterschiede von einigen hun-
derttausend Jahren werden erkennbar, was fiir

geologische Zeitrdume im Paldozoikum etwas
Besonderes ist.

Die schwimmenden Kolonien
trieben anscheinend oberflichennah durch die
Meere und wurden so weit verbreitet. Nach ih-
rem Tod sanken sie ab und wurden stellenweise
in groflen Mengen fossilisiert. Graptolithen sind
meist ,kohlig“ erhalten, und ihre Abdriicke
glinzen auf der Oberfliche dunkler, toniger Ge-

steine. Im Devon starben die pelagischen Grap-
tolithen aus, im Karbon die sessilen.
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Das Klima entlang einem &quatorialen Giirtel
fithrte zur Entfaltung zahlreicher neuer Wirbel-
losen-Gruppen, v.a. unter den Kalkschalern. Ins-
gesamt ist die Fauna des Ordoviziums reicher
als die des Kambriums. Paldontologen unter-
scheiden tiber 400 verschiedene Taxa von Fami-
lienrang, gegeniiber etwa 150 im Kambrium.

Die Entwicklung der Pflanzen ist durch die
Entfaltung der Kalkalgen gekennzeichnet; das
Festland war noch weitgehend unbesiedelt. Kalk-
bildende Griinalgen drangen bis ins Brackwasser
ein, im Plankton dominierten noch die Acritar-
chen. Ordovizische Sedimentgesteine sind in
Mitteleuropa in groflerem Umfang anzutreffen
als kambrische und kommen von Nordriigen bis
zum Erzgebirge vor.

Das Ordovizium ging mit einem der grofiten
Massenaussterben der Tiere des gesamten Pha-
nerozoikums zu Ende. Es war der erste von min-
destens fiinf dramatischen Einbriichen im Pha-
nerozoikum. In manchen Regionen starb {iber
die Hilfte der Brachiopoden- und Bryozoen-Gat-
tungen aus, etwa 100 Familien mariner Organis-
men iberlebten die Ordovizium-Silur-Grenze
nicht. Besonders betroffen waren die tropischen
Riffgemeinschaften mit Stromatoporen, Tabula-
ten und Bryozoen. Auch Trilobiten, Nautiloiden,
Brachiopoden, Graptolithen, Crinoiden und Co-
nodonten wurden stark dezimiert. Als wesentli-
che Ursachen werden eine Abkiihlung der Meere
(spdt-ordovizische Eiszeit; s. den folgenden EX-
KURS) und eine spétere Erwdrmung angesehen.

Massenaussterben

Man schatzt, dass im Laufe der Evolution Uber
90% - vielleicht Gber 99% - aller einmal entstan-
denen Arten wieder verschwunden sind. Ob es
sich bei diesem Aussterben um einen mehr oder
weniger kontinuierlichen Prozess handelt oder ob
Zeiten gleichmadBigen, langsamen Aussterbens
von Katastrophen abgel6st wurden, ist nicht in
allen Fallen klar erwiesen. Die Existenz einiger
Episoden extremen Massenaussterbens gilt je-
doch aufgrund geologischer, paldontologischer
und biologischer Befunde als gesichert.

Abgesehen von der heutigen, in groBem Maf3-
stab erfolgenden Ausrottung von Tier- und Pflan-
zenarten durch den modernen Menschen (S. 497)
haben im Phanerozoikum mindestens funf Mas-
senaussterben von globalem Umfang stattge-
funden (Abb. 2-21): im spaten Ordovizium (vor
440 Mio. Jahren), im Oberdevon (vor 360-370 Mio.
Jahren), am Ende des Perm (vor gut 250 Mio. Jah-
ren), am Ende der Trias (vor etwa 200 Mio. Jahren)
und an der Kreide-Tertidr-Grenze (vor 65 Mio. Jah-
ren).

Massenaussterben erfolgten im Allgemeinen
nicht ,auf einen Schlag”, sondern haben sich
Uber eine gewisse Zeit erstreckt. Sie haben ge-
meinsam, dass nach diesen Ereignissen freier Le-
bensraum entstanden war, der von anderen Or-
ganismen genutzt werden konnte. Besonders
deutlich tritt uns das nach der Katastrophe an
der Kreide-Tertiar-Grenze vor Augen: die Sauger
Ubernahmen die Rolle der grof3en Reptilien. Die
funf Massenaussterben bedeuteten also nur Ein-
schnitte im Lebensstrom; auf die Dezimierung er-
folgte jeweils eine starke Diversifizierung.

Alle finf Massenaussterben sind durch grofe
Verluste der im freien Wasser und am Boden leben-
den Meerestiere gekennzeichnet. Der grote Ein-
schnitt erfolgte Ende des Perm, als etwa 50% der
marinen Wirbellosen-Familien verschwanden und
wohl tiber 80% (nach manchen Autoren lGber 90%)
aller Arten. Neuere Untersuchungen zeigten, dass
es im Paldozoikum und im Mesozoikum aufler
den funf Massenaussterben weitere Phasen des
Aussterbens in groBem Ausmale gegeben hat.
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EXKURS (Fortsetzung)

Uber die vermuteten Ursachen wurde viel
nachgedacht und geschrieben; die Beweislage ist
allerdings keineswegs eindeutig, und allem An-
schein nach gibt es nicht eine Ursache fur alle
Massenaussterben. Grundsdtzlich kommen viele
verschiedene Faktoren in Frage, in erster Linie
wohl Vulkanismus und Meteoriteneinschlage.
GroRe Bedeutung konnen auch Klimaschwankun-
gen haben. Vergletscherung und Bildung von In-
landeis in den Polarregionen haben zur Folge,
dass der Meeresspiegel sinkt und dass Schelf-
gebiete trockenfallen (Regression des Meeres).
Das bedeutet Zuriickziehen oder Aussterben von
marinen Flachwasserorganismen und Vorriicken
von Landflora und -fauna. Auf dem Hoéhepunkt
der letzten Eiszeit, vor ca. 20000 Jahren, lag der
Meeresspiegel Gber 100 m unter dem heutigen.
Wo heute vor Nordost-Australien das Grof3e Bar-
riereriff mit seiner reichen Organismenwelt als
das groflte Bauwerk des Kanozoikums steht,
konnten sich damals australische Ureinwohner
trockenen FuBBes fortbewegen und Beuteltiere ja-
gen. Auch in der Mitte des Oligozan (vor etwa 30
Mio. Jahren) hat es einen Meeresspiegel-Tiefstand

Abb. 2-21. Aussterberaten mariner Or-
ganismen, die aufgrund ihres Skeletts 2500 @
leicht fossilisieren. Die Pfeile 1-5 zeigen
die Massenaussterben im Phanerozoi- 1
kum. Die Buchstaben bezeichnen Peri- 2000 @
oden in der Erdgeschichte. Nach 5
Sepkoski (2002) o i © ®®
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Phanerozoikum (in Mio. Jahren)

gegeben, jedoch kein Massenaussterben. Glei-
ches gilt im Prinzip fir die ldangste und vermut-
lich auch kélteste Eiszeit, die Gondwana-Verglet-
scherung (Karbon-Perm), die kaum von Ausster-
be-Ereignissen begleitet war.

Kommt es zum Abschmelzen des Eises, steigt
der Meeresspiegel und weite Landgebiete wer-
den Uberflutet (Transgression des Meeres). Das
war im extremen MaBe der Fall Ende des Erdal-
tertums und Ende des Erdmittelalters. Beide Aren
schlossen mit Massenaussterben ab.

Das Massenaussterben Ende Ordovizium, wel-
ches bis zu drei Viertel aller Meeresorganismen
erfasste, wird mit einer dramatischen Abkiihlung
in Verbindung gebracht, die sehr rasch eingesetzt
hatte. Die grofle Landmasse Gondwana, zu der
auch Afrika gehorte, lag zu dieser Zeit auf der
Stdhemisphdre, weswegen dieses Eiszeitalter
auch Sahara-Vereisung genannt wird. Umfangrei-
che kontinentale Vereisung sorgte fiir weiteren
Temperaturriickgang. Im Zuge der Vereisung kam
es aquatorwadrts zu einer Konzentration vieler Or-
ganismen und schlieBlich zum umfangreichen
Aussterben. Einige Jahrhunderttausende spater

107



108

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

EXKURS (Fortsetzung)

folgte eine rasche Erwdrmumg, die eine zweite
Episode des Aussterbens bedingte.

Zum spaten Devon gab es mehrphasige Klima-
schwankungen, verbunden mit eustatischen
Schwankungen des Meeresspiegels und auch Me-
teoriteneinschldgen. Dann erfolgte eine weitere
Vereisung in Gondwana, dieses Mal mit dem
Schwerpunkt im heutigen Studamerika, welches
nahe dem Sidpol lag. Wiederum waren es die
Meeresorganismen, vor allem die tropischen, die
beeintrachtigt wurden. 70% wurden vernichtet.
Riffgemeinschaften wurden dezimiert, und bis En-
de des Paldozoikum erreichten sie nicht wieder
die Bedeutung, die sie im Devon gehabt hatten.
Besonders eindrucksvolle Riffe aus dem Devon
finden wir im Nordwesten von Westaustralien, wo
sich ein Barriereriff entlang dem Canning Basin
Uber eine Ldnge von mehr als 300 km erstreckt.
Aber auch das Rheinisch-Ardennische Gebiet be-
herbergt Reste devonischer Riffe und demon-
striert den Umfang der Korallen-Stromatoporen-
Riffe dieser Zeit sowie den Umfang des Massen-
aussterbens (Abb. 2-30).

Ende des Perm folgte das verheerendste Mas-
senaussterben im gesamten Phanerozoikum.
80-90% aller marinen Tierarten starben im Laufe
von etwa 1 Mio. Jahren aus. Tropische Formen
waren besonders betroffen. Fusulinen und Trilobi-
ten verschwanden vollstdndig, Crinoiden und Ko-
rallen entgingen dem Aussterben nur ganz
knapp, am Land verschwanden etwa zwei Drittel
der Amphibien und Reptilien. Auch diese Kata-
strophe wird mit einer Abklhlung in Verbindung
gebracht. Im Oberperm war fast die gesamte
kontinentale Erdkruste zu einem Kontinent ver-
einigt, der sich von Pol zu Pol erstreckte (Abb.
2-47). Beide Polarregionen waren vereist. Der
Meeresspiegel war besonders niedrig, Flachmeer-
gebiete wenig umfangreich. Ein erheblicher Teil
der Kontinentalschelfe war trockengefallen, und
moglicherweise ist es durch umfangreiche Oxida-

tionen in diesen Gebieten zum Abfall der Sauer-
stoff-Konzentration in der Atmosphdre gekom-
men. Als weitere wesentliche Ereignisse werden
Vulkanismus sowie umfangreiche Oxidation von
Methanhydrat in den Meeren diskutiert. Seit dem
Jahre 2004 wird zudem ein Meteoriten-Einschlag
vor der Nordwestkiiste Australiens als Grund fir
dieses Massenaussterben in Erwdgung gezogen.

Die Ursachen fir das Aussterben Ende der Tri-
as sind unklar. Erst wurde das Festland, dann das
Meer heimgesucht. Die Labyrinthodontia ver-
schwanden, die Therapsiden wurden abermals re-
duziert, im Meer verschwanden Conodonten und
mehrere Gruppen von Meeresreptilien (z.B. Placo-
dontia und Nothosauria).

Besonderes Aufsehen haben Veréffentlichun-
gen erregt, die fir die hohe Aussterberate an der
Kreide-Tertidr-Grenze einen Meteoriten-Einschlag
(oder mehrere) verantwortlich machen (Impakt-
Hypothese nach ,impact”=Aufprall). Als Beleg
werden hohe Iridiumwerte in einem begrenzten
Sedimentabschnitt dieser Zeit angegeben (Iridi-
um-Anomalie; Iridium ist in gewisser auferirdi-
scher Materie in hdherer Konzentration vorhan-
den als in irdischen Gesteinen) und Verdnderun-
gen von Quarzen an verschiedenen Orten der
Erdoberfliche, die auf hohe Drucke zuriick-
gefthrt werden. Diese Vorstellung wurde zum
ersten Mal 1980 von Walter Alvarez publiziert
und in der Folgezeit in vielen Veroffentlichungen
diskutiert. Ein Jahrzehnt spdter entdeckte man
nahe der Nordwestspitze der Halbinsel Yucatan
(Mexiko) den Riesenkrater Chicxulub (Durchmes-
ser 180 km) unter einer 400 m dicken Kalk-
schicht. Er wurde auf ein Alter von 65 Mio. Jah-
ren datiert. Uber einen lingeren Zeitraum spielte
auch Vulkanismus eine wichtige Rolle, z.B. in In-
dien, welches Asien noch nicht erreicht hatte (s.
paldographische Karte im hinteren Umschlag).
Man geht derzeit davon aus, dass Impakt(e) und
Vulkanismus zu einer Verdunkelung und einer
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EXKURS (Fortsetzung)

Abkihlung fihrten. Einschrankend muss aller-
dings gesagt werden, dass an der Kreide-Tertidr-
Grenze nach heutigen Kenntnissen nicht alle Or-
ganismengruppen ,auf einen Schlag” ausgestor-
ben sind. In der Tat hatte ein umfangreicher Aus-

sterbeprozess der Dinosaurier bereits mehrere
Mio. Jahre vor Ende der Kreidezeit eingesetzt. Er
beschleunigte sich in Nordamerika, als sich Sau-
getiere rasch entwickelten und von Asien nach
Nordamerika einwanderten.

2.2.3
Silur

Die Mannigfaltigkeit der Organismen erreicht wieder das Niveau vor dem Aussterbe-Ereignis Ende
Ordovizium. Korallen (Tabulata, Rugosa) und Stromatoporen bilden umfangreiche Riffe. Graptolithen
nehmen in ihrer Bedeutung ab. Wirbeltiere entfalten sich; es gibt viele Agnatha und auch mit Kie-

fern versehene Fischgruppen (Gnathostomata), z. B. Acanthodii, die das Erdaltertum nicht iiberleben.
In Brackwasserzonen leben besonders grofle Arthropoden, die bis 2 m langen Eurypterida. Die ers-
ten Pflanzen besiedeln das Land. Kaledonische Gebirgsbildung.

Das Silur, welches nach dem keltischen Volks-
stamm der Silurer benannt wurde und einen
Zeitraum von 28 Mio. Jahren umfasste, ist die
kiirzeste Periode des Paldozoikums. Es wihrte
von 444 bis 416 Mio. Jahre vor heute. Aus dieser
Zeit kennen wir besonders viele Organismen aus
Gesteinen im siidlichen Schweden. Von hier wur-
den wihrend der letzten Eiszeit Geschiebe in
den norddeutschen Raum transportiert, wo sie
heute, z.B. in Kiesgruben, zu finden sind, ein-
schliefllich der in ihnen erhaltenen Fossilien (S.
114). Siidskandinavien, aber auch Siidgronland
und das Gebiet der Hudson Bay waren damals
besonders warme Gebiete (zur paldogeographi-
schen Situation s. Abb. 2-22). Zu jener Zeit ent-
standen in Nordamerika und Sibirien durch Ver-
dunstung von Meerwasser umfangreiche Salz-
lager. Die hdufigsten Gesteine sind Graptolithen-
Schiefer, Brachiopoden-Mergel und Korallen-
sowie Stromatoporen-Kalke. Mehrere marine
Gruppen, die sich im Ordovizium entfaltet hat-
ten und an dessen Ende fast ausstarben, entfalte-
ten sich im Silur abermals. Auffallend waren
Riffkomplexe mit einem reichen tierischen Le-

UBERSICHT

ben: sie waren reicher entwickelt und grofler als
im Ordovizium (Abb. 2-23). Hauptriffbildner
waren Anthozoa, insbesondere Rugosa und Ta-
bulata, sowie Stromatoporen. Stromatoporen-Ta-
bulaten-Riffe erhoben sich stellenweise etwa 10 m
iiber den umgebenden Meeresgrund und konn-
ten mehrere Kilometer Linge erreichen. Brachio-
poden hatten Ende Silur/Anfang Devon ihre
Bliitezeit, z. B. mit Strophomenida, Rhynchonelli-
da und Spiriferida. Dazu kamen auch Muscheln
(die Brachiopoden zum Teil ersetzten) und Schne-
cken sowie Moostierchen und Seelilien. Das
nordliche Europa lag im Bereich des Aquators;
daran erinnert zum Beispiel die Insel Gotland,
die aus Riffkomplexen besteht. Die auffilligste Ra-
diation betrifft die Graptolithen. Da die einzelnen
Arten meist nur eine kurze Lebensdauer besafien
und weit verbreitet waren, eignen sie sich, wie
schon im Ordovizium, sehr gut als Leitfossilien.
Die Trilobiten jedoch gehen weiter zurtick.

Nach der ordovizischen Eiszeit, die eine globale
Regression der Meere bewirkt hatte, war der Be-
ginn des Silur durch eine Transgression markiert.
In Silur und Devon war der Meeresspiegel welt-
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Silur

425 Mio. Jahre
vor heute

Abb. 2-22. Die paldogeographische Situation im Silur: Bal-
tica ist weiter nach Norden gedriftet und liegt jetzt in dqua-
torialen Breiten. Im heutigen Skandinavien wachsen tropi-
sche Riffe. Es kommt zu einer Kollision von Laurentia und
Baltica. Dabei entsteht das kaledonische Gebirge (die Kale-
doniden), dessen Deckenbau in Skandinavien und den Ap-

palachen erhalten geblieben ist. Der Mikrokontinent Avalo-
nia, von Gondwana abgetrennt, liegt siidlich von Laurentia.
Der Rheische Ozean trennt Gondwana, Laurentia-Baltica,
Sibirien und Kasachstan voneinander. Nach Scotese, Wertel
(2006)

Abb. 2-23a-d. Das Meer im Silur. Im freien Wasser lebten
a Graptolithen (z.B. Monograptus und Linograptus), b di-
verse Panzerfische und ¢ Cephalopoden. Am Boden wuch-
sen Seelilien (z.B. d Laubeocrinus), verschiedene koloniale

Korallen (z.B. Halysites und Favosites) und Einzelkorallen
(z.B. Entelophyllum). Beriithmte Fundstelle: Gotland, Schwe-
den. Nach Schifer, Senckenberg-Museum (2000)



2.2 Paldozoikum (Erdaltertum)

weit ziemlich hoch. Es kam zu grofirdumiger Se-
dimentation unter hiufig sehr geringer Wasser-
bedeckung, doch finden sich beispielsweise im
Devon des Rheinischen Schiefergebirges auch
ausgesprochene Tiefwassersedimente. Eine ein-
schneidende Neuerung im Silur sowie im an-
schlielenden Devon war die Eroberung des freien
Wasserkorpers, des Pelagials, durch mehrere Tier-
gruppen. Bisher war im Wesentlichen die Boden-
zone, das Benthal, besiedelt worden.

Die gegen Ende des Silur erfolgende Hauptfal-
tung der kaledonischen Gebirgsbildung fiihrte
zum Entstehen ausgedehnter Festlandbereiche,
die zum Siedlungsraum fiir Skorpione, Spinnen,
Tausendfiifler und vor allem fiir Gefiflpflanzen
wurden. Zu den ersten Tieren, die im Silur das
Land eroberten, gehéren die Euthycarcinoidea.
Sie haben eine gewisse oberflichliche Ahnlich-
keit mit Schaben, liefen jedoch auf 11 Beinpaa-
ren. Sie sind beispielsweise aus Australien be-
kannt, jiingere Formen auch aus Frankreich, und
gelten als Vorldufer von Insekten. Unter den
Arthropoden spielen nach wie vor Trilobiten ei-
ne wichtige Rolle, auflerdem Ostracoda. Letztere
bildeten lokal in Flachmeeren Steinkomplexe,
z.B. Leperditien- und Beyrichien-Kalk von Got-
land. Die glattschalige Leperditia und die skulp-
turierte Beyrichia umfassen mehrere Zentimeter
lange Formen. Sie sind Leitfossilien fiir die Zo-
nierung der Schichten und fiir deren interkonti-
nentale Parallelisierung.

Wichtige Faunenelemente sind auflerdem die
bis etwa 2 m langen Eurypterida (Abb. 2-24);
viele besaflen grofle Scheren, mit denen sie ihre
Beute greifen konnten. Sie erschienen im Ordo-
vizium, existierten bis ins Devon und trugen
vermutlich zur Ausrottung nicht gepanzerter Le-
bewesen bei. In Silur und Devon erreichten sie
ihre grofite 6kologische Bedeutung. Aus ihrer
weiteren Verwandtschaft haben sich bis heute
die Xiphosura erhalten (S. 206, Abb. 2-77e). Die
Eurypterida waren urspriinglich marine Orga-
nismen; gegen Ende des Silur lebten sie jedoch
bevorzugt im Siifwasser.

Nautiloida differenzierten sich und umfassten
aufler mehrere Meter langen gestreckten Formen
(»Orthoceren®) Gattungen mit gekriimmter
Schale (Cyrtoceras) und vollig eingerollte wie
den rezenten Nautilus.

Abb. 2-24. Eurypterida (,,Seeskorpione“): Dorsal- (links)
und Ventralansicht (rechts) von Moselopterus (Devon, bei
Alken an der Mosel gefunden). Nach Stérmer (1974)

Die rein fossile Echinodermengruppe der Cys-
toidea ging zuriick und wurde z.T. von den Cri-
noidea abgel6st. Diese erreichten eine bis ins
Perm andauernde Artenmannigfaltigkeit. Thre
Stielglieder waren regionenweise gesteinsbil-
dend. An der Wende von Silur zu Perm lebten
in einer geologisch kurzen Zeitspanne die Scy-
phocrinoidea. Diese langstieligen Seelilien hatten
ihr Wurzelverankerungssystem zur Wurzelkugel
umgestaltet, die als Schwimmboje diente. Damit
hingt wohl ihre weite Verbreitung zusammen.

Neben Agnatha traten die ersten Gnathosto-
mata auf, die 10-20 cm langen Acanthodii, aber
auch viel groflere Formen. Die Acanthodii tru-
gen zahlreiche paarige Flossen mit spitzen Dor-
nen. Kiefer, paarige Flossen und Schuppen erin-
nern schon an moderne Fische. Am Ende des
Silur tauchten auch erste Placodermen (Panzer-
fische) auf. Sie sind ebenso wie die Acanthodier
gnathostome Wirbeltiere.
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2.2.3.1
Agnatha

Die Agnatha (Abb. 2-25) waren im Allgemeinen
kleine Tiere. Aufler den Kiefern fehlte ihnen
wohl auch Knochengewebe im Innenskelett weit-
gehend. Sie trugen einen Knochenpanzer (wo-
rauf der alte Begriff Ostracodermi = Ostracoder-
mata hinweist). Viele Agnatha lebten am Meeres-
boden oder gruben sich in das Substrat ein, z.B.
die Gattungen Hemicyclaspis, Thestes und Didy-
maspis. Andere lebten freischwimmend, z. B. Pte-
raspis und Rhyncholepis. Die Agnathen des Silur
sind zum Teil vorziiglich erhalten, so dass wir
anhand von Serienschliffen sehr detaillierte

Kenntnisse iiber ihren inneren Bau einschlief3-
lich Gehirn und Gleichgewichtsorgan haben. Die
frithen Agnatha waren vorwiegend im Vorderteil
gepanzert. Thre Augen waren z.T. nach dorsal
geriickt. Wie die Eurypteriden waren sie zu-
ndchst marin, dann limnisch. Die Agnatha sind

anscheinend eine Basisgruppe nicht ndher mit-
einander verwandter Formen.

Zu den fossilen Agnathen zihlen:

e Heterostraci: In die Ndhe der Schleimaale ge-
stellt, weil sie, wie die moderne Myxine, nur
eine Kiemenéffnung haben. Da aber moderne
Schleimaale der Gattung Eptatretus viele Kie-
menéffnungen besitzen, ist die Situation von
Myxine abgeleitet und kann nicht als Argument
fiir die Verwandtschaft zwischen Schleimaalen
und Heterostraci herangezogen werden, zumal
sich jetzt gezeigt hat, dass die mit den Hetero-
straci verwandten Arandaspida mehrere Kie-
menoffnungen besaflen. Heterostraci besaflen
feste knocherne Kopfschilde (makromeres
Hautskelett) und Einzelschuppen am Korper
(mikromeres Hautskelett) sowie i. A. eine sym-
metrische Schwanzflosse. Sie lebten vom un-
teren Silur bis zum oberen Devon Nord-
amerikas, Europas und Nordasiens. Errivaspis
(Abb. 2-25a), Torpedaspis (Abb. 2-25b). Im

Abb. 2-25a-g. Fossile Agnatha.

a Errivaspis (Heterostraci), Devon,
Europa; b Torpedaspis (Heterostraci),
Devon, Kanada; ¢ Drepanaspis ge-
muendensis (Heterostraci), Devon,
Hunsriick; d Sacabambaspis (Aran-
daspida), Ordovizium, Bolivien;

e Ateleaspis (Cephalaspida=Osteo-
straci), Silur, Schottland; f Loganellia
(Thelodonti), Silur, Schottland;

g Rhyncholepis (Anaspida), Silur,
Norwegen
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Hunsriickschiefer kommt Drepanaspis gemuen-
densis vor (vgl. S. 119, Abb. 2-25c¢).
Arandaspida: Hierher gehoren Arandaspis aus
dem unteren Ordovizium Australiens und die
sehr dhnliche Sacabambaspis (Abb. 2-25d)
aus dem oberen Ordovizium Boliviens. Auch
sie besitzen einen festen kndchernen Kopf-
schild und einen von ldnglichen Einzelplatten
bedeckten Korper. Schwanzflosse symme-
trisch. Das gut erhaltene Material von Saca-
bambaspis zeigt, dass dieses Tier als einziges
Wirbeltier paarige Pineal- und Parapineal-
organe besaf}, die vermutlich Lichtsinnesorga-
ne darstellten.

Astraspida: Kleine, den Heterostraci dhnliche
Formen aus dem Ordovizium. Heterostraci,
Arandaspida und Astraspida bilden eine Ver-
wandtschaftsgruppe, die Heterostraci im wei-
teren Sinne.

Cephalaspida (=Osteostraci): Diese Formen
weisen einige Ubereinstimmungen mit Neun-
augen, aber auch mit Placodermen auf. Der
Schwanz war heterozerk, eine Besonderheit
sind zwei Brustflossen. In den grofien Kopf-
schild waren Felder mit sensorischen Struktu-
ren eingebaut, die mit dem Innenohr in Ver-
bindung standen. Ateleaspis (Abb. 2-25e).
Galeaspida: Ahneln den Cephalaspida, besa-
Ben aber keine Brustflossen. Z.T. bizarre Ge-
stalt der Kopfschilde (Sanchaspis), viele De-
tails der Nasenanatomie &hneln denen der
Schleimaale. Unteres Silur bis oberes Devon,
Funde aus China und Vietnam.

Thelodonti: Meist flache, mit kleinen Schup-
pen bedeckte Formen, oder auch seitlich
komprimierte Arten mit z.T. symmetrischen
Schwanzflossen wie die frithen Heterostraci.
Z.T. schridg aufsteigende Reihe von Kiemen-
6ffnungen, wie bei Neunaugen und Anaspida.
Bei den Funden aus dem Silur Kanadas war
offensichtlich ein Magen vorhanden, der den
rezenten Agnathen fehlt. Loganellia (Abb.
2-25f). Silur, Devon.

Pituriaspida: Mit Kopfschild, dhneln duflerlich
den Galeaspida und Cephalaspida, mittleres
Devon Australiens.

Anaspida: Kleine, noch wenig bekannte, spin-
delformige Fische. Unteres Silur bis oberes
Devon Nordamerikas, Europas und Chinas.

Kein Kopfschild, einige anatomische Ahnlich-
keiten mit Neunaugen und Cephalaspida. Ei-
nige Formen (Pharyngolepis) mit langer paa-
riger Bauchflosse. Rhyncholepis (Abb. 2-25g).

2232
Pflanzen ragen in die Luft

Das Leben auflerhalb des Wassers war im Silur
noch spirlich entwickelt. Es erschienen die ers-
ten Gefdflpflanzen auf dem Land, die Psilophyta-
les mit den Rhyniales. Sie waren zunichst auf
Sumpfgebiete beschrinkt und iiberzogen das
Festland mit einer immer gréfler werdenden
Vielfalt. Psilophytales bedeutet ,Nacktpflanzen:
Thre Sprosse besaflen noch keine Blitter, echte
Wurzeln fehlten ihnen auch noch. Ihre Sporan-
gien befanden sich in endstdndiger Position. Die
dltesten Sporen von Landpflanzen fand man bei
Olbohrungen in Libyen (Ambitisporites). Sie
werden den Psilophyten zugeordnet.

Die erste mit Leitbiindeln und Spaltéffnungen
ausgestattete Landpflanze war Cooksonia (Abb.
2-26), die zu den Psilophytales gestellt wird; sie

| B l“k :t-'-.vf‘-:'. b s ¥
Abb. 2-26. Cooksonia bohemica (Silur, B6hmen) mit Grap-
tolithen (Pfeile). Das abgebildete Stiick ist der bisher voll-

standigste Fund dieser Gattung friithester Gefafipflanzen.
Nach Schweitzer (1990)
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ist aus dem Silur der Britischen Inseln und
Bohmens bekannt und hat ein Alter von etwa
420 Mio. Jahren. Das Landleben der Pflanzen
brachte erhebliche evolutiondre Neuerungen mit
sich: Epidermis mit Spaltoffnungen (Stomata)
zum Gasaustausch und mit Cuticula (als Ver-
dunstungsschutz), Wurzeln zur Verankerung,
Stoffaufnahme und zum Transport, Leitgewebe
mit Xylem aus Tracheiden zum Wasser- und Io-
nentransport sowie Phloem zum Transport orga-
nischer Stoffe, verschiedene Mechanismen, um
die Biegungsstabilitit des Pflanzenkdrpers zu
erh6hen (Lignin, Sklerenchym), Umbhiillung der
Gametangien (Archegonien und Antheridien)

und der Meiosporangien mit einem Mantel steri-
ler Zellen. Entwicklung der Zygote zu einem
Embryo im Schutze der Mutterpflanze, Meiospo-
ren mit Sporopollenin-Innenwand, Reduktion
der haploiden Gametophyten, heteromorpher
Generationswechsel, diploide Sporophytengene-
ration mit Kormusbauplan (Achse, Wurzel,
Blatt).

Am Ende des Silur erschienen bérlappéhnli-
che Gefifisporenpflanzen, und mit der terrestri-
schen Vegetation entstanden Lebensraum und
Nahrungsquelle fiir viele Tiere, z.B. Skorpione,
Spinnen und Tausendfiifer, alles Formen mit
Chitincuticula.

Pleistozane Eismassen haben im Verlauf von meh-
reren VorstoBen bis vor etwa 10000 Jahren riesi-
ge Mengen von Gesteinen von ihrer urspringli-
chen Lagerstiatte im Norden, zum Beispiel in
Skandinavien, dem Baltikum oder dem Ostsee-
grund, nach Suden transportiert und hier nach
dem Abschmelzen wieder abgelagert. Solche Ge-
schiebe bieten auf kleinstem Raum Gesteine (und
Fossilien) unterschiedlichen Alters. Die Oberflache
Norddeutschlands und der Nachbarstaaten Nie-
derlande, Danemark und Polen wird zu grof3en
Teilen von quartdren Ablagerungen gebildet.
Zwar hat das pleistozdne Eis mit seiner Schutt-
decke den vorquartdaren Untergrund der genann-
ten Gebiete unserem unmittelbaren Zugriff ent-
zogen, aber andererseits Fossilien aus verschiede-
nen Erdzeitaltern herantransportiert. Man findet
sie an oder vor Steilufern der Ostsee, in Kiesgru-
ben, an Baustellen, auf Ackern und bei der Gar-
tenarbeit. Wenn das Herkunftsgebiet der in Mit-
teleuropa gefundenen Geschiebe nérdlich der
Ostsee liegt, spricht man von Ferngeschieben; bei
weniger weit im Norden gelegener Herkunft von

Eiszeitliche Geschiebe - Fenster in die Vergangenheit der nordischen Lander

Nahgeschieben. Lokalgeschiebe stammen von
eng begrenzten Aufragungen des Untergrundes
in unmittelbarer Umgebung des Fundortes.
Geschiebe fanden schon in prahistorischer Zeit
Verwendung, zum Beispiel beim Bau von Hiinen-
grabern, die aus Findlingen (GroBgeschieben) er-
richtet wurden. Im Mittelalter schrieb man Ge-
schieben vielerorts magische Krafte zu. Feuersteine
mit einem Loch wurden als ,Huhnergétter” be-
nutzt, um die Legeleistung von Hennen zu férdern.
Die wissenschaftliche Periode der Geschiebe-
forschung begann im 17. Jahrhundert mit der
Frage nach Herkunft und Transport des Ortho-
cerenkalkes (s.u.), der haufig an der Ostseekuste
zu finden ist. Seine Nutzung als Baumaterial mit-
tels schwedischer Importe fiihrte tber die Theo-
rie der Rollsteinflut (Uberflutungen sollten nordi-
sches Gestein nach Norddeutschland transpor-
tiert haben) und die Drifttheorie (Eisberge sollten
nordisches Gestein nach Norddeutschland trans-
portiert haben) letztlich zur Glazialtheorie, wel-
cher der schwedische Geowissenschaftler Otto
Torell 1875 zum endgultigen Durchbruch verhalf.
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EXKURS (Fortsetzung)

Torell hatte in Rudersdorf bei Berlin Gletscher-
schrammen im anstehenden Muschelkalk gefun-
den, die auf harte Findlinge zurlickgingen.
Mittlerweile ist die Geschiebeforschung Be-
standteil vieler geowissenschaftlicher Disziplinen.
GroBte Bedeutung hat sie fiur die nordische Geo-
logie. Durch die starke Erosionskraft des Eises
kdonnen wesentliche Teile der Erdgeschichte des
Ostseeraumes nur noch aus Geschieben ermittelt
werden. Zeugnisse der ehemaligen Bedeckung
blieben lediglich dort erhalten, wo sie geschitzt
waren, entweder durch vulkanische Decken (z.B.
Kinnekulle), durch Einsenkung infolge eines Me-
teoriteneinschlags (z.B. Siljan-Ring) oder durch
tektonische Einsenkung (Oslograben). Das im Os-
lograben anstehende, jedoch geringmachtige
Karbon wurde z.B. erst nach entsprechenden fos-
silfihrenden Geschiebefunden entdeckt.

Abb. 2-27 a-d. Norddeut-
sche Geschiebe. a Sternber-
ger Gestein, als ,,Mecklen-
burger” angeordnet; b Xe-
nusion auerswaldae, Dorsal-
und Lateralansicht; ¢ Lias-
kugel mit Ammoniten (Ele-
ganticeras); d Holsteiner
Gestein. Photos; a-c:

1. Hinz-Schallreuter

Zur Bestimmung von Alter und Herkunft sedi-
mentdrer Geschiebe werden haufig Mikrofossilien
herangezogen. Dadurch kdnnen auch kleine Ge-
schiebemengen genau datiert werden.

Fir die Flachlandsgeologie spielen Lokalge-
schiebe eine bedeutende Rolle, da der Unter-
grund von pleistozdnen Ablagerungen voéllig be-
deckt ist. Ein bekanntes Lokalgeschiebe ist der
Sternberger Kuchen (Abb. 2-27 a) aus dem Oligo-
zéan Mecklenburgs, aus dem mehr als 500 ver-
schiedene Arten beschrieben wurden. Das Hol-
steiner Gestein (Abb. 2-27d) enthdlt Uber 200
Mollusken-Arten und wurde frilher im Raum um
Plon als Grabschmuck verwandt.

Aus dem Paldozoikum finden sich insbesonde-
re kambrische, ordovizische und silurische Fossi-
lien. Die Kalkgeschiebe aus Ordovizium und Silur
sind im Allgemeinen fossilreich. Zu den &ltesten
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EXKURS (Fortsetzung)

Vertretern gehoéren die unterkambrischen Wohn-
bauten sedentérer Polychaeten (Monocraterion).
Am spektakuldrsten ist das kambrische Fossil
Xenusion auerswaldae, beim Umgraben eines Gar-
tens in der Prignitz (zwischen Schwerin und Ber-
lin) gefunden und von einigen Autoren als friihes
Onychophor interpretiert (Abb. 2-27b). Am hdu-
figsten findet man Trilobiten (z.B. Paradoxides)
und auch die meistens zu ihnen gestellten
Agnostida (Abb. 2-8a). Seltener ist der Volbor-
thellen-Sandstein mit den gekammerten Gehau-
sen von Volborthella, einem frithen Cephalopo-
den. In grauen Sandsteinen findet man bisweilen
Hyolithen (Abb. 2-11b), deren systematische Ein-
ordnung nicht sicher ist. Die hdufigen Chitinozoa
kann man bisher gar nicht einordnen. Es handelt
sich um merkmalsarme, radidrsymmetrische Mi-
krofossilien (bis 1,5 mm) von flaschen- oder keu-
lenférmiger Gestalt, die in Ordovizium und Silur
des Ostseegebietes entdeckt wurden und in die-
ser Zeit in Europa besonders haufig waren.
Wegen ihres Umfanges hat man Kalkgeschiebe
mancherorts (z.B. in Lausitz und Uckermark) zur
Gewinnung von Mortelkalk gebrannt, und Fossi-
liensammler haben sich nahe den Brennoéfen auf
die Suche nach friihen Lebensspuren gemacht.
Hauptvertreter der ordovizischen Geschiebe ist
der Orthocerenkalk, der vielerorts zu Grabsteinen
und FuBBbodenbeldgen verarbeitet wurde. Man
findet ihn in dieser verbreiteten Form in Hafen-
stadten der Ostsee, aber auch in den Niederlan-
den als roten Gehwegbelag. Ceratopyge-Kalk ent-
halt die auch im Ordovizium haufigen Trilobiten
Ceratopyge und Pliomera; er ist oft besonders

bunt gefarbt. Verbreitet sind in Geschieben aus
dem Ordovizium auch Graptolithen und Cono-
donten.

Silurische  Gesteine erreichen in Schonen
(Sudschweden) 1000 m Machtigkeit und auf Got-
land Uber 600 m. Verbunden mit der auBer-
ordentlichen Zunahme der riffbildenden Rugosa
und Tabulata findet man diese Korallen in Ge-
schieben, dazu auch Graptolithengestein und Fi-
sche (Agnatha und Acanthodii). Ein besonders
haufiges Silurgeschiebe ist der Beyrichienkalk
(Beyrichia: 2-3 mm langer Ostracode) mit Trilobi-
ten, Brachiopoden, Tentaculiten und vielen ande-
ren, wobei die Beyrichien auch gesteinsbildend
auftreten konnen. Leperditiengesteine enthalten
bis bohnengroRe Ostracoden (Leperditia).

Aus dem Zeitraum Devon bis Trias sind ver-
gleichsweise wenig Geschiebe bekannt. Ein
Grund liegt in der Fossilarmut der betreffenden
Gesteine, die daher vielfach zeitlich nicht einge-
ordnet werden kénnen. Aus dem unteren Jura
sind die so genannten Liaskugeln mit dem in ara-
gonitischer Perlmuttschicht erhaltenen Ammoni-
ten (Eleganticeras elegantulum, Abb. 2-27c) be-
rihmt. Aus Liaskugeln stammen auch zahlreiche
Insektenfunde sowie Saurierknochen (z.B. des Or-
nithischiers Emausaurus, benannt nach der Ernst-
Moritz-Arndt-Universitat (EMAU) in Greifswald).
Hervorzuheben sind auch die fossilreichen Mittel-
jura- oder Doggergeschiebe (Kellowaygeschiebe),
die zahlreiche Mollusken, z.T. mit Schalenerhal-
tung und originaler Farbstreifung, enthalten.
Auch in Kreidegeschieben findet man zahlreiche
Fossilien (vgl. Rigen, Kap. 2.3.4.1).
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2.2.4
Devon

Reich in Mitteleuropa reprisentiert: Dachschiefer im Hunsriick, Riffe im Rheinland. Rasche Entfal-

tung der Gnathostomata. Fische dominieren in Meer und Siifwasser und bringen Riesenformen her-
vor. Neben den meist langgestreckten Cephalopoden (Nautiloida) gibt es jetzt auch zunehmend For-
men mit aufgerolltem Gehduse (Nautiloida und Ammonoida). Der Meeresboden wird weiterhin von
Rugosa und Tabulata besiedelt. Auf dem Land entstehen komplexe Lebensgemeinschaften aus Pflan-
zen und Tieren. Insekten treten in Erscheinung. Die ersten Wirbeltiere besiedeln das Land: es entste-

hen die Tetrapoden. Ende Devon: Faunenschnitt.

Das Devon (416-359 Mio. Jahre vor heute) er-
hielt seinen Namen nach der siidenglischen
Grafschaft Devonshire, wo Gesteinsserien aus
dieser Zeit ausgebildet sind. Allerdings gibt es
andernorts devonische Gesteine mit sehr viel
besser erhaltenen Fossilien, z.B. auch in den
deutschen Mittelgebirgen. Sie wurden abgelagert,
bevor hier im Karbon das variscische Gebirge
(s. Exkurs, S. 99) entstand.

Devon

390 Mio. Jahre
vor heute

Abb. 2-28. Die paldogeographische
Situation im Devon: Avalonia - von
Gondwana stammend - hat sich an
Laurentia-Baltica angeschlossen
(Akkretion). Es ist der Old-Red-Kon-
tinent entstanden. Aufler ihm liegen
Sibirien, Kasachstan und Nordchina
auf der Nordhalbkugel. Der Rheische
Ozean trennt die Nordkontinente von
Gondwana. Nach Scotese, Wertel
(2006)
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Das Devon war das Zeitalter des groflen
Nordkontinentes  (Old-Red-Kontinent,  Abb.
2-28), an dessen Siidrand bis 5000 m méchtige
Sedimentschichten entstanden. Aus dieser Zeit
stammt der Hunsriickschiefer, der in einer Mee-
resbucht mit sauerstoffarmem Tiefenwasser ent-
stand. Umfangreiche Riffe, z.B. im Rheinischen
Schiefergebirge (Exkurs, S.120), sind ein Hin-
weis auf relativ hohe Temperaturen. Viele For-
men wirmeliebender mariner Flachwasserorga-
nismen hatten eine besonders weite Verbreitung.
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Hunsriickschiefermeer: Einblicke in die marine Lebenswelt vor fast 400 Mio. Jahren

Im Devon war die Erde in der Verteilung der Kon-
tinente und Ozeane vollig verschieden von dem
uns vertrauten Bild des heutigen Globus (Abb.
2-28). Da eine zusammenhdngende Pflanzen-
decke auf den Kontinenten bis ins spate Devon
noch nicht existierte, bewirkten Wind und Nieder-
schlag eine intensive Abtragung, so auch von
dem im Norden des heutigen Rheinischen Schie-
fergebirges liegenden Old-Red-Kontinent. Vorge-
lagert war ein Schelfmeer, das nach Siden in ei-
nen tieferen Meeresraum Uberging und in das
Flisse im Verlauf von 25 Mio. Jahren Abtragungs-
schutt, Sand und Schlick transportierten.

Daraus wurde unter anderem der Hunsruick-
schiefer, der schon zur Rémerzeit abgebaut wur-

® Gemiinden

Bundenbach

de und der heute aus dem Hunsriick und seiner
Umgebung als Dachschiefer und Fassadenverklei-
dung nicht wegzudenken ist. Auch zur Herstel-
lung von Schiefertafeln fand das Material Verwen-
dung. In besonders typischer Ausbildung und mit
vielen Fossilien findet man den Hunsrickschiefer
in einem Gebiet um die Orte Gemunden und
Bundenbach (Abb. 2-29), nach denen zahlreiche
Formen benannt wurden (z.B. Gemuendina und
Bundenbachia).

Im Rahmen der Gewinnung und Verarbeitung
dieses Schiefers wurden schon im 19. Jh. Fossilien
gefunden. Inzwischen hat sich das Gebiet als eine
erdgeschichtliche Schatzkammer erwiesen, aus der
man etwa 400 fossile Organismenarten kennt.

® Weisel

Abb. 2-29a-c. Die Karte zeigt die heutige Verbreitung des Dachschiefers im Rheinischen Schiefergebirge. a Mime-

taster, b Palaeoisopus, ¢ Weinbergina, d Helianthaster
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Der Schlissel zu dieser Schatzkammer liegt im
Pyrit (FeS,;) und im Roéntgengerdt. Der Pyrit ver-
dankt seine Bildung dem Schwefel in tierischen
Geweben und Eisenionen aus dem anoxischen
Sediment, das von anaeroben Bakterien besiedelt
wurde, und da der Pyrit ein hohes Absorptions-
vermogen flir Rontgenstrahlen hat, lassen sich
die Fossilien im Rontgengerét oft bis in feine De-
tails darstellen. In Parapodien von Polychaeten
sieht man Muskelzlige, an Seesternen erkennt
man AmbulakralfiiBchen, Trilobiten zeigen Mittel-
darmdrisen und den Verlauf der Nervenbahnen,
die Komplexaugen und Gehirn verbinden.

Zu den Trilobiten gehort auch das haufigste
Fossil des Hunsrickschiefers, Phacops (=Chote-
cops) ferdinandi. Als besonders auffallige Vertreter
der Arthropoden sind auBerdem der bizarre
,Scheinstern” Mimetaster (Abb. 2-29a) und der
Krebs Nahecaris zu nennen. Aus dem Bereich der
frihen Chelicerata lebte im Hunsriickschiefermeer
der Pfeilschwanz Weinbergina (Abb. 2-29c). Als
friiher Pantopode wird Palaeoisopus (Abb. 2-29 b)
angesehen. Besonders bemerkenswert sind die
vielen Echinodermen, z.B. die ausgezeichnet er-
haltenen verschiedenartigen Seelilien (Hapalocri-
nus, Taxocrinus), See- und Schlangensterne (Heli-
anthaster (Abb. 2-29d), Furcaster (Abb. 2-1) so-

wie Holothurien (Palaeocucumaria). Verbreitet wa-
ren Brachiopoden und Muscheln, aber auch Co-
nularien, Goniatiten und Tentaculiten. Zwei Koral-
len-Gattungen, die solitdre Zaphrentis (Rugosa)
und das koloniale Pleurodictyum (Tabulata) waren
haufige Bewohner des devonischen Flachmeeres
im Rheinland. Letztere bildeten polsterformige
Kolonien, die hdaufig einen S-férmigen ,Wurm”
(Hicetes) umschlossen, der vielleicht ein Parasit
war. Die Fischfauna umfasste Agnatha (kieferlose
Wirbeltiere, s. S. 112), zum Beispiel Drepanaspis
gemuendensis (Abb. 2-25c¢), der zu den Hetero-
straci zdhlt. Die Art wurde nach der Ortschaft
Geminden genannt, ebenso wie die Gattung Ge-
muendina (Abb. 2-34g), ein rochenartig abge-
flachter Placoderme, also ein Fisch, der zu den
Gnathostomata (s. S. 124) zdhlt. Auch Lungen-
fische (Dipnorhynchus) hat man gefunden. Sie
sind urspriinglich Bewohner des Siiwassers —
wo sie auch heute noch vorkommen -, aber im
Devon drangen sie auch in Meere ein.

Die Zeugnisse der Pflanzenwelt sind dagegen
bescheiden. Aus dem Meer kennt man Griinalgen
(Receptaculites) und Rotalgen (Prototaxites). Dazu
kommen eingespllte Teile von Psilophyten (Psilo-
phyton, Taeniocrada) und Bérlappgewaéchsen.

Die Wirbellosenfauna des Devon &hnelt der
im Silur. Die groflen Nautiloida aus Ordovizium
und Silur waren zwar ausgestorben; dafiir gab es
jetzt kleinere Formen, deren Schale meist zu ei-
ner Spirale aufgerollt war, der rezenten Gattung
Nautilus (Abb. 2-77f) vergleichbar. Aus den klei-
nen Bactriten entstanden im Devon die spiteren
Belemniten und Ammoniten, die die Flachmeere
bis zum Ende des Mesozoikums mit einer un-
glaublichen Formenfiille besiedelten. In diesem
langen Zeitraum von 300 Mio. Jahren liefern sie
der Wissenschaft besonders wichtige Leitfossi-

lien. Viele sind zudem d#sthetisch so anspre-
chend, dass man sie als Ausstellungsstiicke
schitzt und vielfach zu Schmuck verarbeitet hat.
Unter den Nautiloideen {iberwogen teilweise
oder vollig eingerollte Arten. Die Trilobiten
kamen in vielen Arten vor und waren oftmals
bestachelt und mit Skleroproteinwiilsten ver-
sehen, manche konnten sich einrollen. Ostraco-
den waren verbreitet und werden als Leitfossilien
im Oberdevon verwendet. An Land erschienen
apterygote Insekten (Collembola).
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Devonische Riffe in der Eifel

Riffe sind im Devon des Rheinischen Schiefer-
gebirges verbreitet (Abb. 2-30). lhre maximale
Entwicklung hatten sie im Mitteldevon, und sie
reichten bis ins Oberdevon. Besonders gut be-
kannte und sehr umfangreiche Riffkomplexe ken-
nen wir linksrheinisch aus der Eifel (bei Prim, Ge-
rolstein, Hillesheim, Dollendorf, Blankenheim und
Sotenich). Rechtsrheinisch verlduft ein Riffgurtel
entlang der Ruhr (Wiilfrath, Dornap, Hagen, War-
stein, Brilon). Riffe findet man auch etwas weiter
sudlich von Bergisch-Gladbach sowie von Atten-
dorn und schlieBlich im Lahngebiet. Die Riffe
entlang der Lahn sind auf erloschenen Vulkanen
herangewachsen. Den Dom der Stadt Limburg an
der Lahn hat man auf einem devonischen Riffkalk
errichtet. Aus diesem Gestein, dem ansprechen-
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den Lahnmarmor, ist auch der Briickenheilige auf
der alten Briicke geschlagen.

Unter den Riffbauern der Eifel, die besonders
schon im Naturkunde-Museum, 54568 Gerol-
stein, Eifel dargestellt sind, spielten die Stromato-
poren eine besondere Rolle. Die Dolomitfelsen
von Gerolstein sind Reste eines groen Stromato-
porenriffs aus dem Mitteldevon. Stromatoporen
erlebten ihren Hohepunkt im Devon. Sie konnten
im Riffkern groBe Blocke bilden, existierten je-
doch auch als inkrustierende Kolonien, die als Se-
dimentfestiger dienten. Bekannte Gattungen wa-
ren Stromatopora und Actinostroma.

Die Korallengruppen der Rugosa und Tabulata
waren weitere Bestandteile der mitteldevonischen
Riffe der Eifel. Die Rugosa haben grof3e Einzel-
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2.2 Paldozoikum (Erdaltertum)

EXKURS (Fortsetzung)

korallen hervorgebracht, z.B. Dohmophyllum mit
einem Durchmesser um 10 cm, aber auch kolo-
niale Formen, z.B. Disphyllum (Abb. 2-1). Auch
die Pantoffelkoralle (Calceola sandalina, Abb.
2-16a-c) ist von Gerolstein bekannt und wurde
sogar auf Ackern gesammelt. Die Tabulata sind
am Riffaufbau mit einer Reihe kolonialer Formen
verbreitet, z.B. Favosites, Heliolites und Pleurodic-
tyum.

Weitere dominierende Gruppen auf dem Riff
oder in dessen unmittelbarer Umgebung sind
Mollusken mit Schnecken (unter anderem den
auch heute noch existierenden Gattungen Turbo
und Pleurotomaria sowie Bellerophon), Muscheln

und KopffuBBern. Unter den letzteren sind die gro-
3en Exemplare von Cyrtoceras hervorzuheben.

Trilobiten waren verbreitete vagile Tiere, u.a.
Harpes (Abb. 2-1) und Otarion. Unter den sessilen
Formen sind die reichen Brachiopoden- und Cri-
noiden-Bestande zu nennen.

Auch Fische sind aus devonischen Riffen tber-
liefert. Eine besonders reiche marine Wirbeltier-
fauna ist aus dem Gebiet bei Bergisch-Gladbach
(nahe Koln) bekannt. Sie enthdlt z.B. Acanthodii
(Protogonacanthus), Crossopterygii (Ctenurella, Ne-
sides) und Actinopterygii. Nesides steht der rezen-
ten Gattung Latimeria recht nahe.

2.2.4.1
Ammonoida

Die Ammonoida sind eine etwa 11000 Arten
umfassende Gruppe fossiler Cephalopoden,
meist mit einer spiraligen Schale (oft Gehduse
genannt; Abb. 2-31). Uber 350 Mio. Jahre waren
sie dominierende Formen der Meere. Sie sind
seit dem frithen Devon iiberliefert und starben
Ende der Kreide aus. In dieser langen Zeit haben
sie eine sehr wechselhafte Geschichte durch-
gemacht (Abb. 2-32). Nicht immer sind sie ganz
leicht gegen die Nautiloida abzugrenzen. Abge-
sehen von der dufleren Form (die meisten Am-
monoida haben spiralige Schalen, nur wenige
unregelmaflige oder nicht eingerollte; viele Nau-
tiloida haben gestreckte Schalen) sind folgende
Unterschiede wichtig:

e Der Siphunkel (Sipho) ist bei den Ammonoi-
da meist diinn und liegt, aufler bei Clyme-
nien, immer am Rande der Schale (Abb.
2-31a); bei den Nautiloida ist er umfangreich,
oft mit Kalkeinlagerungen versehen, seine
Lage in der Schale variiert, ist jedoch meist
zentrisch.

e Die Kammerscheidewdnde (Septen) der Am-
monoida (Abb. 2-31b) sind, abgesehen von

den iltesten, zur Wohnkammer hin gewdlbt
(opisthocol), bei den Nautiloida sind sie dage-
gen zur Anfangskammer gewolbt (procél).

e Die Lobenlinien, das sind die Verwachsungs-
linien der Kammerscheidewdnde mit der In-
nenseite der Schalenwand, sind bei den Am-
monoida, vor allem in ihrer spiten Entwick-
lungsphase, kompliziert (Abb. 2-31), bei den
Nautiloida im Allgemeinen geschwungen oder
gerade (Abb. 2-18). Die Lobenlinien sind nur
dann sichtbar, wenn die Gehidusewand (Scha-
le) fehlt und nur noch der Steinkern des Am-
moniten erhalten ist. Tatsdchlich ist das hdu-
fig der Fall (Abb. 2-31c¢).

e Die Wohnkammer ist bei den Ammonoida
meist relativ eng und von unterschiedlicher
Linge, bei Nautiloida breit und kurz.

Unter den Ammonoida sind die Ammoniten aus
Jura- und Kreidezeit die bekanntesten Formen
und haben Menschen schon sehr frith beein-
druckt. Sie gehoren zweifellos zu den auffillig-
sten und schonsten Fossilien und fanden schon
frith Eingang in die Sagenwelt. Benannt wurden
sie nach dem altdgyptischen Gott Ammon
(Amun), dem der Widder heilig war, an dessen
Horner die Ammoniten (,Ammonshorner®) er-
innern.
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Zatoce Ammonoida
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Abb. 2-31a-c. Ammonoida. a Median
aufgeschnittener Ammonit. b Kam-
merscheidewand (Septum), ¢ Stein-
kern: solche Kammerausfiillungen
sind z.B. von Helgoland als ,,Katzen-
pfotchen® bekannt. Sie stammen von
dem Kreide-Ammoniten Ancyloceras.
Nach Ward (1989)

Abb. 2-32. Verteilung der Ammonoi-
da in der Zeit. Die Anzahl der Gattun-
gen ist mit dem Meereswasserspiegel
korrelierbar: War dieser hoch, gab es
auch viele Gattungen. In Zeiten extre-
mer Transgression gab es Heteromor-
phe. Beachte die groflen Aussterbeer-
eignisse Ende des Devon, Ende des
Karbon, im Perm, Ende der Trias und
Ende des Jura, die jeweils mit sinken-
dem Meereswasserspiegel zusammen-
fallen. Nach Wiedmann und Kullmann
(1996)
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Im Vordergrund des wissenschaftlichen Inte-
resses stehen sie wegen ihres hohen Wertes als
Leitfossilien. Sie liefern das Grundgeriist fiir die
zeitliche Untergliederung von Jura und Kreide
und sind die ,Ziffern auf der Uhr* dieses Zeit-
abschnittes der Erdgeschichte. In der Kreide, al-
so kurz vor ihrem Aussterben, brachten sie Rie-
senformen, z.B. Parapuzosia (Durchmesser des
grofiten Fundstiickes 1,8 m; urspriinglicher
Durchmesser 2,5 m) und so genannte heteromor-
phe Formen (Abb. 2-32, 2-33) hervor, deren Win-
dungen nicht mehr planspiralig angelegt sind.

Die Ausgangsgruppe der Ammonoida sind
wohl die kleinen, paldozoischen Bactritida (Abb.
2-32), die &duflerlich den Orthoceraten (Abb.
2-18a) #hneln, aber einen diinnen, marginalen
Siphunkel besaflen. Ihre Schale war gerade
(Bactrites) oder schwach gebogen (Cyrtobactri-
tes). Von ihnen sind wohl auch die Coleoida ab-
zuleiten. Bactritida existierten von Devon bis
Perm.

Die Systematik der Ammonoida ist kompli-
ziert, auch noch nicht generell akzeptiert, lasst
sich aber folgendermafien vereinfachen:

e Die Palaeco-Ammonoida (=,Goniatiten“ im
weiteren Sinne) sind auf das Paldozoikum
(Devon-Perm) beschrinkt. Im Perm folgte ein
sehr starker Riickgang, in dessen Verlauf diese
Gruppe ausstarb. Palaeco-Ammonoida werden
in drei Ordnungen gegliedert: Die devoni-

Abb. 2-33 a-c. Heteromorphe Am-
moniten. a Nipponites, b Nostoceras,
¢ Didymoceras. Nach Ward (1989)

schen Anarcestida (Abb. 2-32) gelten als Aus-
gangsformen aller spiteren Ammonoida. Sie
haben nur eine geringe Anzahl von Loben;
die Lobenlinien sind einfach. Die Clymenida
hatten ihre Bliitezeit im oberen Devon. Sie
nehmen eine Sonderstellung ein, weil ihr Si-
phunkel dorsal positioniert ist. Von ihnen gibt
es in Europa und Nordafrika besonders viele
Arten. Die Goniatitida (Abb. 2-32) sind vor-
wiegend jungpaldozoisch verbreitet. Thre Lo-
benlinien sind einfach und gewinkelt (gonion
= Winkel).

Die Meso-Ammonoida (=, Ceratiten“) sind
seit dem spdten Perm bekannt und existieren
zum Teil bis zum Ende der Trias. Sie erlebten
in der Trias eine starke Entfaltung, nachdem
das Uberleben der Ammonoida Ende Perm
am seidenen Faden gehangen hatte (Abb.
2-32). Zu den Meso-Ammonoida zdhlt man
zwei Ordnungen: Prolecanitida und Ceratitida.
Zu letzteren zdhlen die meisten Trias-Ammo-
noiden (Abb. 2-49).

Die Neo-Ammonoida (=,Ammoniten®)
schliefflich sind auf das Mesozoikum be-
schrankt. Auf sie entfallen vier Ordnungen:
Lytoceratida, Ammonitida, Ancyloceratida
und Phylloceratida, Abb. 2-32). Zu den Ancy-
loceratida gehoren die ,Kreide-Heteromor-
phen“ mit ihren stark abgewandelten Schalen
(Abb. 2-32, 33). Baculites ist stabférmig, Tur-
rilites (Abb. 2-32) ist wie eine Schnecke (z.B.
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Turritella) schraubig gewunden, Crioceratites
stellt eine lose Spirale dar (&hnlich sieht die
jurassische Gattung Spiroceras (Abb. 2-32)
aus).

Ammonoida sind die mit am intensivsten unter-
suchten Fossilien, und an ihnen lidsst sich die
Schwierigkeit paldontologischer Forschung ein-
schlieSlich der Irrwege aufzeigen.

Erst spédt erkannte man ihren Geschlechts-
dimorphismus (Weibchen sind oft viel grofler
als Minnchen), ebenfalls sehr spit wurde die
erste Radula entdeckt (mit 7 Zdhnen pro Reihe),
die belegt, dass Ammonoida und Coleoida rela-
tiv eng miteinander verwandt sind. Lange wéhr-
te der Streit um Aptychen und Anaptychen.
Erstere sind zweiklappige Calcit-Strukturen, die
eine gewisse Ahnlichkeit mit Muscheln haben,
letztere waren urspriinglich wohl chitinig und
sehen aus wie auseinander geklappte Muscheln.
Heute ist man der Ansicht, dass es sich um Kie-
ferteile von Ammonoida handelt.

Die meisten Ammonoida lebten in Boden-
néhe, bevorzugt im Schelfbereich. Die Fortbewe-
gung erfolgte wohl langsam, manche kdénnen
kriechende Bodenbewohner gewesen sein. Ihre
wenig scharfen Kieferapparate lassen vermuten,
dass sie ihre Nahrung eher einsammelten als er-
jagten. Ammonoida wurden wohl mehrere Jahre
alt (wie auch Nautilus, aber im Gegensatz zu
den rezenten Coleoida, die oft in einem Jahr
heranreifen).

Sie selbst wurden Opfer von Mosasauriern,
Plesio- und Ichthyosauriern, von Schildkréten,
Fischen und von grofleren Individuen ihresglei-
chen.

2242
Gnathostomata und Landgang der Wirbeltiere

Im Devon entfalteten sich die kiefertragenden
Wirbeltiere, die Gnathostomata, geradezu explo-
siv. Sie besitzen einen Kieferapparat, der sich
aus dem vorderen Kiemenbogensystem der Kie-
ferlosen, der Agnatha, entwickelt hat. Dieser
Neuerwerb erwies sich rasch als erfolgsbringen-
des Instrumentarium, das den Gnathostomen ei-
ne dominierende Stellung in den devonischen
Meeren verlieh und das ein bemerkenswertes

evolutives Potential zur Weiter- und Hoherent-
wicklung in sich barg. Die Agnathen verschwan-
den weitgehend und sind heute nur noch mit
wenigen Formen, den Myxinoidea (Schleimaa-
len) und Petromyzonta (Neunaugen) vertreten.

Zu den devonischen Gnathostomata gehoren
die Placodermi (Panzerfische; Abb. 2-34b), zu
denen die bis zu 10 m lange Riesenform Dunkle-
osteus (= Dinichthys) zdhlt. Die Placodermi sind
die klassischen Leitfossilien fiir den Old-Red-
Kontinent. Sie standen am Gipfel der marinen
Nahrungspyramide. Diese gepanzerten, kiefer-
tragenden Fische waren lange die vorherrschen-
den Wirbeltiere und erlebten im Devon ihre
Bliitezeit. Sie lebten zunichst im Siiflwasser, spa-
ter drangen sie auch in die Meere ein, so die
schon erwidhnte Gattung Dunkleosteus. Thre vor-
dere Korperhilfte wurde von einem Knochen-
panzer geschiitzt. Den Placodermen fehlten echte
Zdhne, stattdessen waren an den Kieferrandern
Knochenzacken ausgebildet. Generell waren zwei
Paar Extremitédten ausgebildet, das vordere wur-
de bei einigen von Hautknochen umbhiillt (Anti-
archi), das hintere war bisweilen reduziert. Zu
den Placodermi zdhlt auch die rochenartig abge-
plattete Gattung Gemuendina (Abb. 2-34g), nach
der Ortschaft Gemiinden im Hunsriick genannt.
Die Placodermen starben noch im Devon aus.

Auch die Acanthodii (Abb. 2-34c), die schon
im Silur erschienen, waren freischwimmende
gnathostome Fische. Sie waren im Devon ver-
breitet und starben im Perm aus. Kopf und
Korper dieser meist kleinen Fische waren oft
mit Knochenplatten und Schuppen bedeckt, bis-
weilen war das Hautskelett stark riickgebildet.
Zdhne sind vorhanden. Die Flossen werden von
starken Stacheln an ihrem Vorderrand gestiitzt.
Neben den paarigen Flossen kommen seitlich
am Korper bis zu sechs Paar Dornen (oder Flos-
sen?) vor, daher auch der deutsche Name ,Sta-
chelhaie® Eine verbreitete Gattung war Acantho-
des, z.B. mit A. bronni in der Pfalz und im Saar-
gebiet. Eine nur 8 cm lange Kleinform war Cli-
matius.

Haie (Chondrichthyes) gehorten ebenfalls zu
den verbreiteten Fischen der devonischen Meere,
z.B. Cladoselache und Ctenacanthus (Abb.
2-344d).
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Abb. 2-34a-h. Gnathostome Fische aus dem Devon. a Os-
teolepis (Crossopterygii), b Coccosteus (Placodermi), ¢ Dip-
lacanthus (Acanthodii), d Ctenacanthus (Chondrichthyes),

Im Devon traten die ersten Knochenfische
(Osteichthyes) auf, denen die Actinopterygii
(Strahlenflosser, Abb. 2-34e), die Crossopterygii
(Quastenflosser, Abb. 2-34a) und die Dipnoi
(Lungenfische, Abb.2-34f) angehdren. Das De-
von war die Zeit der grofiten Verbreitung der
Lungenfische, von denen heute nur noch drei
Gattungen leben (Neoceratodus (Abb. 2-78a), Le-

e Cheirolepis (Actinopterygii), f Dipterus (Dipnoi), g Ge-
muendina (Placodermi), h Pteroichthyodes (Placodermi)

pidosiren, Protopterus), und der Quastenflosser,
von denen nur noch eine Gattung (Latimeria;
Abb. 2-78b) existiert. Die Strahlenflosser waren
noch relativ spirlich vertreten; sie entfalteten
sich erst im Meso- und im Kénozoikum zur do-
minierenden Fischgruppe. Zu ihnen gehoren
heute iiber 90% der Fische, die alle Weltmeere
und Siifigewisser besiedeln.
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Die Crossopterygii waren Doppelatmer: Kie-
men und Lungen-Schwimmblasen-Organ dienten
dem Gasaustausch. Letzteres entstand vielleicht
schon am Beginn der Gnathostomata und wird
bei den Tetrapoden das zentrale Atmungsorgan.
Innerhalb der Crossopterygii unterscheidet man
zwei Gruppen: Rhipidistia und Actinistia (Coela-
canthini).

Die Rhipidistia waren vom Devon bis zum
Perm im Siiflwasser verbreitet. Sie werden im
Allgemeinen als Ahnen der Tetrapoden angese-
hen. In ihren Vorderflossen lassen sich, wie
oben erwidhnt, schon die typischen Knochen der
Tetrapoden-Extremitdt identifizieren, und ihre
Zdhne sind so aufgebaut wie die der iltesten
Amphibien. Auflerdem sind jederseits drei Na-
senéffnungen ausgebildet: der vordere Eingang
in die Nasenhohle, der Tridnennasengang und
die Choanen, also die Verbindung von Nasen-
zur Mundhohle. Eusthenopteron ist eine beson-
ders bekannte Form der Rhipidistia. Im Jahre
2006 erregte die Entdeckung eines weiteren Fos-
sils Aufsehen. Von der kanadischen Ellesmere-
Insel beschrieb man eine Form, die zeitlich und
morphologisch zwischen Eusthenopteron, Ich-
thyostega und Acanthostega (s.u.) vermittelt:
Tiktaalik. Ellesmere Island lag im Devon dqua-
tornah und war ein Teil von Laurentia (Abb.
2-28), und Tiktaalik gehorte zu den ersten Wir-
beltieren, die - vom Stiflwasser ausgehend - ei-
nen Fufl auf das Land setzten. Schuppen, Kie-
men und Flossen erinnern an Fische, Vorder-
extremititen (mit Ober- und Unterarm sowie
Handgelenk). Lungen, einige Schddelmerkmale
und ein Hals weisen auf Amphibien hin.

Die Actinistia erschienen im Devon und exis-
tieren bis heute in zwei Arten: Latimeria cha-
lumnae (Abb. 2-78b) wurde 1938 vor der siid-
afrikanischen Ostkiiste entdeckt und L. menado-
ensis 1997 vor der Nordkiiste von Sulawesi (Ce-
lebes).

Die Actinistia waren im Devon zunichst
Stilwasserbewohner und wanderten dann ins
Meer ein. Thre Lunge wurde zur Schwimmblase,
die bei Latimeria eine grofle Fettmasse darstellt.
Das Gehirn wurde sehr klein und nimmt bei La-
timeria nur 1/100 des Volumens der Schadel-
hohle ein, die ansonsten von einem lockeren
Fettgewebe ausgefiillt wird.

Im Devon wird der Landgang der Wirbeltiere
vollzogen. Im Oberdevon entstanden die labyrin-
thodonten Amphibien: die Ichthyostegida (Dach-
schidler, Abb. 1-29b), die 1931 in Lagerstdtten
Gronlands entdeckt wurden. Grénland lag da-
mals dquatornah, und Ichthyostega ist aus heuti-
ger Sicht ein Organismus, der wasserlebende Fi-
sche und landlebende Tetrapoden verbindet, also
ein ,connecting link“: mit Fischschwanz und
Laufextremitidten, deren Skelett im Wesentlichen
dem ,standardisierten System entspricht, wel-
ches selbst unsere Arme und Hédnde sowie Beine
und Fiifle noch heute kennzeichnet. Allerdings
waren die Extremitdten noch nicht pentadactyl.
Acanthostega (Abb. 1-29b) hatte z.B. 8 Finger
an jeder Hand.

2243
Pflanzen erobern das Land

Auch die grofiflichige Eroberung des Landes
durch Pflanzen mit Stiitzgewebe, Wurzeln, Lei-
tungssystemen, Verdunstungsschutz sowie Spalt-
offnungen (Kap. 4.2) fillt in das Devon (Abb.
2-35). Zwar gab es schon im Silur primitive
Landpflanzen, aber erst jetzt breiteten diese sich
richtig aus. Urspriingliche Landpflanzen sind die
Psilophytatae, Nacktpflanzen, Nackt- oder Urfar-
ne genannt, da sie in ihrer primitivsten Form
noch keine Blitter hatten. Sie besiedelten feuchte
Standorte. Die bekannteste Form war Rhynia
(Abb. 2-36a). Man benannte sie nach dem Ort
Rhynie bei Aberdeen in Schottland. Es handelt
sich um eine bis 30 cm hohe, blattlose Pflanze,
deren gegabelte aufrechte Stingel aus einem
kriechenden Spross entspringen und am Ende
Sporangien tragen. Verkieselte Pflanzen blieben
so gut erhalten, dass wir aufler ihrer Gestalt
auch den Aufbau ihrer Gewebe kennen.

Die Psilophytatae waren im Unterdevon teil-
weise noch submers (lebten also im Wasser);
nur ihre Sporangien ragten iiber die Wasserober-
fliche hinaus. Spaltéffnungen und Cuticula wa-
ren nur im oberen Bereich der Pflanzen entwi-
ckelt.

Bekannte Gattungen dieser urspriinglichen
Gruppe waren Stockmansella (Taeniocrada, Abb.
2-35d) und Zosterophyllum (Abb. 2-35a). Erstere
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Abb. 2-35a-d. Lebensbild der
Wahnbachflora im Unterdevon;
Kiistenzone an der Siidkiiste des
Old-Red-Kontinents. a Zosterophyl-
lum, b Drepanophycus (Charakter-
pflanze des Rheinischen Unterde-
vons), ¢ Sawdonia (Psilophyton),

d Stockmansella (Taeniocrada): diese
Form bildete im Gegensatz zu ande-
ren Taeniocrada-Arten schilfartige
Bestinde. Nach Schweitzer (1994)

Abb. 2-36 a-c. Devonische Pflanzen:
a Rhynia minor aus verkieseltem Torf
(Schottland), b Sawdonia spinosissima
aus der Eifel, ¢ Duisbergia mirabilis,
bis 3 m hoher Baum aus dem Rhein-
land. Nach Schweitzer (1990)
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umfasste Wasser- und Landpflanzen, letztere bil-
dete in Verlandungszonen ausgedehnte Bestdnde.
Taeniocrada ist eine der haufigsten Pflanzen im
Unterdevon des Rheinlandes und kann hier ver-
hiltnismégig leicht als Fossil gefunden werden.
Sie bildete sogar kleine Kohlefloze. Die Gattung
Sawdonia (Abb. 2-36b) spielt eine besondere
Rolle fiir die Ableitung der Béarlappe; sie ist aus
der Eifel bekannt. Schon im Oberdevon starben
die Psilophytatae aus. Ihnen folgten Lycopodia-
tae, Filicatae, Equisetatae und den Nacktsamern
nahestehende Formen (,,Progymnospermae“).

Eine etwas jiingere Flora als die von Rhynie
ist vom Kirberg bei Wuppertal bekannt. Hier
fand man neben Psilophyten auch Farne, z.B.
Aneurophyton, einen mehrere Meter hohen
Baum mit fein gegliederten Seitensprossen, die
Farnwedeln &hneln, jedoch in alle Richtungen
verzweigt sind (,,Raumblitter) und Asteroxylon,
eine Ubergangsform von Psilophytatae und Ly-
copodiatae (Béarlappgewdchsen). Asteroxylon war
die hédufigste Pflanze dieser Gemeinschaft und
ist eine der dltesten Landpflanzen Deutschlands.
Sie wurzelte im flachen Wasser, z. B. bei Wupper-
tal-Elberfeld (A. elberfeldense). Thre Sprosse
wurden bis 1 m hoch. Sie tragen in den boden-
nahen Abschnitten kleine schuppenformige
Auswiichse (Blattschuppen) ohne Blattadern; an
den kahlen Enden befanden sich die Sporangien.
Der Name Asteroxylon (=Sternholz) weist auf
die im Querschnitt sternférmige Anordnung der
Leitbiindel hin. Fiir Asteroxylon wurde eine Pilz-
Symbiose nachgewiesen: In der Rindenschicht
des Rhizoms lebte Palaeomyces asteroxyli.

Weitere Lycopodiatae waren Drepanophycus
(bisweilen als Mitteleuropas dlteste echte Land-
pflanze angesehen), Protolepidodendron (beide
z.B. aus dem Wahnbachtal bei Bonn bekannt),
und Duisbergia (Abb. 2-36c¢). Letztere ist in ih-
rer Stellung umstritten.

Ausgangsformen der Equisetatae (Schachtel-
halme) sind Protohyenia und Hyenia. Sie besa-
3en lange Rhizome, ihre Bebldtterung war stock-
werkartig in Quirlen, und sie wurden mehrere
Dezimeter hoch.

Wihrend die bisher erwidhnten ,Landpflan-
zen® sich zwar in die Luft erhoben, aber noch
im Grund des flachen Wassers wurzelten, besie-
delten andere schon das trockene Land, so die

bis 20 m hohe Progymnosperme Archaeopteris
mit dem wohl ersten Holzstamm in der Evoluti-
on und mehrere Meter langen, farnartigen We-
deln (Megaphyllen). Die Holzanatomie weist
schon auf Nacktsamer hin. Der Stammdurch-
messer erreichte 1,5 m. Man kennt die Gattung
seit dem Oberdevon und sieht in ihr ein ,,miss-
ing link“. Die bedeutendsten Funde stammen aus
Marokko.

Heute ausgestorbene, baumformige Schachtel-
halme, Bidrlappe, Farne, sowie frithe Nacktsamer
(Progymnospermae und Pteridospermae) haben
im Devon schon michtige Wilder gebildet, so
z.B. auf der Béreninsel (nordlich von Norwegen,
zwischen Nordkap und Spitzbergen). Aus diesen
ersten Wildern in der Erdgeschichte entstand
sogar Kohle. In weniger als 100 Mio. Jahren seit
der Erstbesiedlung der Kontinente durch Pflan-
zen waren ausgedehnte Wilder mit allen Anpas-
sungen der Landpflanzen entstanden - aufler
den Bliiten.

Im Oberdevon gab es dann schon verschiede-
ne Bdume, auch in Mitteleuropa, z.B. das bis
8 m hohe Birlappgewidchs Cylostigma im Harz.
Das bis dahin karge Land wurde griin. Farne,
Schachtelhalme und Birlappgewdchse machten
einen wesentlichen Teil der Vegetation aus. Aus
dem Oberdevon kennt man auch die erste Pflan-
ze mit Samen (Moresnetia). Die Pflanzen waren
auch Wegbereiter fiir andere Organismen, die
jetzt — aus dem Wasser kommend - einen neuen
Lebensraum samt Nahrungsgrundlage vorfan-
den. Das gilt insbesondere fiir die Arthropoden,
heute mit iiber 1 Mio. beschriebener Arten die
artenreichste Tiergruppe. Wir miissen anneh-
men, dass diese ersten terrestrischen Arthropo-
den auch von pflanzlicher Biomasse lebten, aber
wir wissen dariiber nur wenig (Kap. 4.3). Die
bisher bekannten Fossilien sind Riuber, leben
also von anderen Tieren, z.B. Skorpione, Spin-
nen, Milben, Collembolen und manche Tausend-
fifler. Hier klaffen noch erhebliche Wissens-
liicken.

Kurz vor Ende des Devon raffte ein Massen-
aussterben viele der aquatischen Organismen-
gruppen hinweg. Es war eines der verheerend-
sten Ereignisse des Phanerozoikums. Im mari-
nen Bereich wurden vor allem die Brachiopoden
getroffen: Uber 80% aller Gattungen verschwan-
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den. Fast ebenso hart traf es die Ammonoiden.
Die im Wesentlichen aus Tabulata und Stromato-
poren aufgebauten Riffgemeinschaften scheinen
in dieser Zeit fast vollig ausgeléscht worden zu
sein, etwa 100 Mio. Jahre nach ihrer Entstehung.
Im Pelagial wurden die Acritarchen, die einzige
Gruppe des Phytoplanktons, die noch tiber weite
Strecken des Devon umfangreich fossil erhalten

2.2.5
Karbon

blieb, und die Placodermen, die dominierenden
Riuber devonischer Meere, dezimiert. Die fisch-
artigen Tiere traf es besonders: Unter den Agna-
then starben Anaspida, Heterostraci sowie The-
lodonti aus. Generell waren tropische Formen
stiarker betroffen als polare, weswegen man eine
Abkiihlung als Ursache des Massenaussterbens
annimmt.

Wilder nehmen grofle Gebiete des Festlandes der Nordhemisphiére ein und beeinflussen das Klima
erheblich. Sie werden spater zu umfangreichen Steinkohlelagern, z.B. in Ruhr- und Saargebiet. In ih-

nen dominieren Riesenformen von Bérlappgewdchsen, Farnen und Schachtelhalmen. Die Sumpfwil-
der enthalten eine Vielzahl neu entstandener Tiergruppen, zum Beispiel gefliigelte Insekten, Lungen-
schnecken und Amphibien. Im Meeresplankton verschwinden die Acritarchen, die vom Kambrium
bis zum Devon so umfangreich vertreten waren; Trilobiten und Graptolithen gehen zuriick; Ammo-
noida, speziell Goniatiten, breiten sich aus; unter den Cephalopoden kommen die Belemniten hinzu.
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Foraminiferen sind Leitfossilien; sie bringen sehr grofle Formen hervor. Variscische Gebirgsbildung;

Vereisung auf dem Siidkontinent.

Das Karbon, welches etwa 60 Mio. Jahre dauerte
(359-299 Mio. Jahre vor heute), erhielt seinen
Namen nach dem lateinischen Wort carbo fiir
Kohle, die im Oberkarbon (international Penn-
sylvanian genannt) in groflen Mengen entstand;
das Unterkarbon (international: Mississippian)
besteht dagegen in manchen Gebieten vorwie-
gend aus Kalksteinen, die in flachen Meerestei-
len gebildet wurden. Irland sei als Beispiel ge-
nannt; ein GrofSteil seiner Oberfliche besteht aus
Kohlenkalk. Das Karbon ist die Zeit der tropi-
schen Steinkohlenwilder (Abb. 2-37, 2-38). Seine
untere Grenze ist durch eine rasche Verdnderung
der Pflanzenwelt gekennzeichnet. Das Klima war
auf der Nordhemisphire tropisch-feucht, und
Mitteleuropa und Nordamerika lagen in der Ni-
he des Aquators. Zur paldogeographischen Situ-
ation siehe Abb. 2-37a. Das Pflanzenwachstum
erreichte besondere Ausmafle, und anschliefend
kam es zu riesigen Ablagerungen von organi-
schem Material, aus dem die méchtigsten Stein-
kohlelager der Erde entstanden. Auf der Siid-

halbkugel war es dagegen iiberwiegend kiihl-ge-
mafligt. Antarktis, Australien, Afrika, Arabien,
Stidamerika und Indien bildeten den groflen
Stidkontinent Gondwana, auf dem auch der von
einem dicken Eispanzer bedeckte Siidpol lag. In
der Tat fillt in das Karbon die ldngste und wohl
auch Kkilteste Eiszeit im Phanerozoikum. Die
Flora Gondwanas wird zu dieser Zeit nach einer
haufigen Pflanze Glossopteris-Flora genannt.
Glossopteris war ein Farnsamer (Pteridosper-
mae). Er hatte einfache, zungenformige Blitter,
deren Mittelrippe an der Basis in einen kurzen
Stiel iibergeht (Abb. 2-39). Die Blitter von Glos-
sopteris-Arten sahen durchweg sehr dhnlich aus.
Die grofle Diversitit der Gruppe offenbart sich
insbesondere in ihren vielgestaltigen Fruktifika-
tionen. Sie dominiert im Perm und existiert
noch in der Trias.

Tektonogenetisch ist das Karbon durch die in
mehreren Impulsmaxima verlaufende Variscische
Gebirgsbildung gekennzeichnet (s. Exkurs, S.
99). Das variscische Gebirge (die Varisciden,

129



130

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

Oberkarbon

300 Mio. Jahre
vor heute

a

Devon Karbon 1 Perm  Trias Jura

Kreide

Abb. 2-37 a, b. a Die paldogeogra-
phische Situation im Karbon: Bei der
Kollision des Old-Red-Kontinents
mit Gondwana entsteht das varisci-
sche Gebirge (Varisciden). Sibirien
und Kasachstan bilden einen Kon-
tinent. Gegen Ende des Karbon
kommt es zur Abkiihlung und zu
Vereisungen. b Entfaltung von Pteri-
dophyten und Angiospermen. Nach
Scotese, Wertel (2006), Kenvick,
Davis (2005)
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Abb. 2-37a) erstreckte sich von Amerika iiber
Nordafrika, Spanien und das franzosische Zen-
tralmassiv bis zu den Sudeten und dem pol-
nischen Mittelgebirge. Zu ihm gehoren unter an-
derem das Rheinische Schiefergebirge, Harz,
Spessart, Schwarzwald sowie Erzgebirge. Die va-
riscische Gebirgsbildung endete im Perm und
war in der Schlussphase von starkem Vulkanis-
mus begleitet. Einhergehend mit der Orogenese
entstanden vor und auf dem Gebirge Senkungs-
rdume mit riesigen sumpfigen Kiistenebenen,
den grofiten, die es im Erdaltertum in Europa
gab. Insgesamt waren die Verdnderungen, die
sich auf dem Festland ereigneten, weitaus tief-
greifender als im Meer. Weite Gebiete lagen etwa
in der Hohe des Meeresspiegels, der jedoch
schwankte, so dass riesige Waldgebiete wieder-

holt tiberschwemmt wurden und abstarben, aber
spéter wieder ersetzt wurden. Die Meeresspiegel-
schwankungen gehen auf Vereisungsphasen auf
der Stidhemisphidre zuriick, méglicherweise zum
Teil auch auf tektonische Vorgange. Auf diese
Weise entstanden letztlich die zahlreichen Stein-
kohlefloze.

2.2.5.1
Die Tierwelt im Karbon

Die karbonische Meeresfauna entsprach einer
verarmten devonischen. Die Korallen (Tabulata
und Rugosa) zeigten einen deutlichen Riickgang,
seit dem Niedergang der Tabulaten-Stromatopo-
ren-Riffe im Devon blieben Riffe im jiingeren
Paldozoikum von untergeordneter Bedeutung
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Abb. 2-38a, b. a Karbonwald mit Baumfarnen, Schuppen-
bidumen, Siegelbdumen und Schachtelhalmen in den Augen
eines Kiinstlers (Werner Weissbrodt). Auf dem Stamm eines
Schuppenbaumes die Libelle Meganeura, direkt dahinter der

und spielten keine groflere okologische Rolle
mehr. Die Trilobiten waren dem Aussterben na-
he, Graptolithen und Placodermen verschwan-
den vollstindig. Foraminiferen und Ammonoi-
den (Goniatiten!) dagegen zeigten eine deutliche
Entfaltung. Innerhalb der Cephalopoden ent-
stand eine neue und erfolgreiche Gruppe: die
Belemnoida. Thre nach innen verlagerte Schale
war relativ grofl. An das dorsale Proostracum
schloss sich ein Teil mit Gaskammern und Sep-
ten an (Phragmoconus); die Spitze war durch
ein massiges Rostrum (,,Donnerkeil®) beschwert
(Abb. 2-40a). Nach Einzelfunden zu urteilen,
waren seitliche Flossen und 10 Arme mit Haken
(Abb. 2-40b) ausgebildet.

Donnerkeile, die Rostren der Belemnida, ha-
ben eine gewisse Ahnlichkeit mit Geschossen,
und in fritheren Jahrhunderten hat man Massen-
vorkommen von Belemniten vor allem im Jura

Tausendfifler Arthropleura, am und im Wasser der Lurch
Sclerocephalus. b Fordergeriist im Steinkohleabbau (Bo-
chum)

als Uberreste fritherer Schlachtfelder interpre-
tiert (belemnon=Wurfspeer). Dieser Begriff ist
bis heute im Gebrauch; Abb. 2-40c¢ zeigt einen
Ausschnitt aus einem Belemniten-Schlachtfeld.
Die stark gepanzerten gnathostomen Fische
wurden durch beweglichere Formen ersetzt. Im
Benthos entwickelten sich die Crinoiden zu gro-
Ber Mannigfaltigkeit. In vielen Meeren bildeten
sie geradezu Rasen. Auf sie, Foraminiferen und
Bryozoen gehen viele unterkarbonische Kalk-
steine (Kohlenkalk) zuriick. Fusulinen, bis 10 cm
lange, spindelférmige Foraminiferen, machten
in Ober-Karbon und Perm eine adaptive Radia-
tion durch: Aus permischen Gesteinen wurden
etwa 5000 Arten beschrieben. Fiir Ober-Karbon
und Perm stellen sie wichtige Leitfossilien dar.
Bryozoen bildeten Riffe, so die netzférmige
Fenestella und die schraubige Gattung Archime-
des. Brachiopoden stellten einige Leitfossilien
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Abb. 2-39 a-d. Glossopteris. a 4 m hoher Baum aus dem
Perm Australiens, b—d verschiedene Fruktifikationen. Die
Fortpflanzungsorgane stehen auf modifizierten Blittern:
b aus Australien, ¢ aus Indien, d aus Afrika. Nach White
(1998)
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Abb. 2-40 a-c. Belemnoida. a Lage
des Innenskeletts im Tier, dessen Ge-
stalt und Armzahl nicht mit Sicher-
heit angegeben werden koénnen.

b Haken der Arme von Acanthoteu-
this (Jura, Solnhofen). ¢ Ausschnitt
aus einem jurassischen Belemniten-
Schlachtfeld. Nach Miiller (1994)

Siphunke|

und gelegentlich Riesenformen (Gigantopro-
ductus). Unter den Muscheln ist Posidonia beche-
ri eine bekannte Leitform, die man im Rhei-
nischen Schiefergebirge finden kann.

Auf dem Festland entwickelten sich zahlreiche
Insekten und Spinnentiere in einer reichhaltigen
Vegetation. Damit verbunden entstanden die ers-
ten Landschnecken, die von Pflanzensubstanz le-
ben. Die Insekten, die seit dem Devon bekannt
sind, nahmen wichtige 6kologische Rollen ein
und eroberten den Luftraum, zum Beispiel die
Urfliigler (Palaeodictyoptera) mit ihren seitlich
abstehenden, starren Fliigeln. Im Karbon lebten
die vermutlich grofiten Insekten aller Zeiten, Li-
bellen der Gattung Meganeura aus Frankreich
mit einer Fliigelspannweite von 75 cm. Auch
Ephemeroptera, Orthoptera und Blattodea sind
im Karbon nachgewiesen, so dass man von einer
reichen Insektenfauna ausgehen darf, allerdings
war die Puppe noch nicht ,erfunden®, holometa-
bole Insekten fehlten noch. Unter den Hun-
dertfiiflern erreichte Arthopleura (Abb. 2-41b)
eine Linge von iiber 2 m. Vermutlich lebte diese
Form von abgestorbener Pflanzensubstanz; sie
ist z.B. aus dem Saarland, aus Nordrhein-West-
falen und Thiiringen bekannt. Auch Spinnentiere
entwickelten im Karbon eine erhebliche Vielfalt
und ungewohnliche Ausmafle. Beispiele sind
die Arachniden-Ordnungen Trigonotarbida und
Phalangiotarbida mit zahlreichen, weit verbrei-

b

Abb. 2-41a, b. Karbonische Arthropoden. a Namurotypus
(urspriingliche Libelle, Fliigelspannweite 32 cm), b Arthro-
pleura. Nach Brauckmann und Zessin (1989), Hiinicken
(1980)

teten Arten. Megarachne aus Argentinien maf3
34 cm Korperldnge, die Spannweite ihrer Lauf-
beine lag bei 50 cm.

Unter den Wirbeltieren dominierten in terre-
strischen Habitaten zunichst die Amphibien,
spéter die Reptilien. Die starke Entwicklung der
Amphibien diirfte eng mit der reichen Vegetati-
on zusammenhingen, die in ausgedehnten Sen-
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ken und um Seen umfangreiche Wilder bildete.
Karbon, Perm und Trias markieren die Bliitezeit
der Amphibien. In Steinkohlensiimpfen lebten
u.a. die Ichthyostegalia (Stegocephalia, Panzer-
lurche), die ihre wissenschaftlichen Namen nach
ihrer Verwandtschaft mit Fischen bzw. dem ge-
schlossenen Schddeldach erhielten. Sie wurden
bis 5 m lang.

Die iltesten Reptilien kennen wir aus dem
Karbon. Thre Unterschiede zu den Amphibien
sind noch gering und betreffen z.B. verschiede-
ne Schidelmerkmale wie Gaumendach und In-
nenohr.

In dieser Zeit muss auch die besondere Em-
bryonalentwicklung der Amnioten entstanden
sein, also die Entwicklung des Embryos in der
fliissigkeitsgefiillten Amnionhohle (,,ancestraler
Teich®), die wiederum in einer wenig durchldssi-
gen Eischale entsteht. Zu den Amnioten zdhlen
alle Wirbeltiere oberhalb der Amphibien, also
Reptilien, Vogel und Sdugetiere, in deren ontoge-
netischer Entwicklung ein wasserlebendes Lar-
venstadium, das ja fiir die Amphibien typisch
ist, fehlt. Hinsichtlich ihrer Lebensweise werden
sie vom Wasser relativ unabhingig, was ihnen
neue terrestrische Entfaltungsrdume erschliefit.

2.25.2
Der Steinkohlenwald

Die so auffillige und iippige karbonische Land-
flora der Nordhemisphire fiihrte zu zwei Kate-
gorien von Kohlevorkommen: den paralischen
(an den fritheren Kiisten entstanden, z.B. Schle-
sien, Ruhrgebiet, Nordfrankreich, Belgien, Eng-
land, Wales und Schottland) und den limnischen
in Gebirgsbecken (z.B. Saarland). Steinkohle
entsteht, wenn umfangreiche Pflanzensubstanz
luftdicht durch Schlamm oder Wasser bedeckt
wird, so dass sie sich nicht zersetzt. Des Wei-
teren sind hoher Druck und hohe Temperaturen
notig, um Wasser, Kohlendioxid und Methan aus
den Holz- und Blattresten zu entfernen (In-
kohlung). Uber Torf und Braunkohle entsteht
schliefflich Steinkohle in etliche Meter dicken
Kohlefl6zen. Diese konnen in eine bis iiber 5000
m maéchtige, sandige, tonige oder konglomerati-
sche Sedimentabfolge eingeschaltet sein. Im

ukrainischen Donez-Becken erreicht die Karbon-
folge 10000 m Michtigkeit; darin liegen bis zu
300 Floze. Die Sumpfwilder und Moore, auf die
die karbonzeitliche Steinkohle zuriickgeht, ver-
schwanden in Europa im folgenden Perm, als
das Klima trockener wurde.

Seit der industriellen Revolution wird Kohle
in grofflem Umfang abgebaut. Um 2000 lag die
Weltjahresproduktion bei 3,7 Milliarden Tonnen;
sie deckte tiber ein Viertel der von der Mensch-
heit genutzten Primérenergie. Kohle ist zudem
Grundlage fiir etwa ein Drittel der Elektrizitats-
erzeugung weltweit und wichtig fiir Eisen- und
Stahlindustrie.

Wenn der Steinkohlenwald auch ein Tropen-
wald war, so darf er doch nicht mit heutigen
Tropenwildern verglichen werden: Bliiten und
bliitenbesuchende Insekten fehlten noch, ebenso
wie Friichte und friichtefressende Vogel. Es domi-
nierten vielmehr Gefdflsporenpflanzen wie Rie-
senbirlappe, Riesenschachtelhalme und Baumfar-
ne. Diese Gruppen erreichten im Karbon und dem
folgenden Unterperm ihre grofite Entfaltung. Die
Vegetation bestand in den Kohlebildungsrdumen
aus einer verhiltnisméflig kleinen Zahl von
Gattungen, z.B. Lepidodendron (Schuppenbaum,
Abb. 2-42a) und Sigillaria (Siegelbaum, Abb.
2-42b,¢), beides Birlappgewichse. Einige Lepido-
dendron-Arten erreichten eine Hohe von ca. 40 m
bei einem Stammdurchmesser bis zu 5 m an der
Basis und sind damit neben Sigillarien, die bis
20 m hoch wurden, die hchsten Birlappgewichse
aller Zeiten.

Lepidodendron erhielt seinen Namen wegen
der schuppenartigen Muster der rhombischen
bis anndhernd quadratischen Blattpolster (Abb.
2-42a). Die Blattpolster lagen in Schrauben von
der Stammbasis bis zur weit ausladenden Baum-
krone, die durch zahlreiche Gabelteilungen ihrer
Aste gekennzeichnet war (dichotome Verzwei-
gung). Die immergriinen Bldtter waren lanzett-
férmig. Sie waren 1-50 cm lang; die Spaltéffnun-
gen waren in zwei Langsrillen an der Blattunter-
seite angeordnet (xeromorphes Merkmal). Die
Zapfen erreichten 75 cm Lédnge. Eine weitere Be-
sonderheit war die umfangreiche Rinde, die ei-
nen relativ dilnnen und weichen Holzkern um-
fasste. Lepidodendren stiirzten anscheinend
leicht ein. Sie nahmen wohl einen Teil ihres
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Abb. 2-42a-c Birlappgewichse des
Steinkohlenwaldes. a Lepidodendron
(Schuppenbaum) mit Blattpolster
(links) und Stammausschnitt (rechts),
b, c Sigillaria (Siegelbaum), ¢ Exem-
plar mit Sporophyllzapfen. Nach
Christner und Kiihner (1989)

Wassers iiber die Blattpolster auf. Diese bildeten
ein Rinnensystem, das herablaufendes Wasser
der Ligula zufiihrte, von der ein Leitbiindel ins
Stamminnere zieht.

Sigillaria besafl eine ein- bis zweifach dicho-
tom verzweigte Krone. Thre siegelférmigen Blatt-
narben standen in Lingszeilen. Die Blitter wa-
ren lang und bildeten am Stammgipfel bzw. am
Ende der dichotomen Verzweigungen einen
Schopf. Unter den Blittern hingen Sporenzapfen.
Wie Lepidodendron hatte Sigillaria weit ausla-
dende, flach ausstreichende Rhizome. Sigillarien
traten im Oberkarbon auf und starben im Perm
aus.

Weitere Formen waren die baumfSrmigen
Schachtelhalme mit massiven Rhizomen, die Ca-
lamitales (Abb. 2-43). Besonders im Unterperm
haben sie als Kohlebildner grofle Bedeutung. Im
Gegensatz zu den heutigen Schachtelhalmen be-
saflen sie einen méchtigen, holzigen Stamm, der
anfangs mit Mark gefiillt war. Die bis zu 10 cm
langen, in Quirlen angeordneten Blitter sind
auch unter dem Namen Annularia bekannt. Zwi-
schen den Blattquirlen standen die sporenerzeu-
genden Zapfen. Die Calamiten bildeten im Stein-

kohlenwald auf sumpfigem Untergrund die
mittlere Baumschicht. Manche erreichten jedoch
30 m Hohe. Calamiten heiflen auch Rohrenbdu-
me, weil ihr in Knoten (Nodien) und Interno-
dien gegliederter Stamm im Alter einen groflen
Markhohlraum aufwies.

Sphenophyllum  (Keilblatt), ein krautiges
Schachtelhalmgewichs, bildete teilweise dichte,
niedrige, oft monotypische Bestinde im Ufer-
bereich. Manche Formen waren auch Spreizklim-
mer oder Lianen.

Neben den genannten Gefif3sporenpflanzen
(Pteridophyta), die einen wesentlichen Teil der
Steinkohle ausmachen, gab es im Karbon Sa-
menpflanzen. Die Cordaiten (Abb. 2-44b) (nach
dem Prager Botaniker August Joseph Corda
(1809 bis 1847) genannt) erreichten bis zu 30 m
Hohe, trugen bis 1 m lange Blitter und werden
daher auch als Bandblattbiume bezeichnet. In
Waldmooren kamen sie als kleine Stelzwurzel-
bdaume oder kriechendes Buschwerk vor. Die
Farnsamer (Pteridospermae) erreichten nicht die
Ho6he der grofiten Cordaiten. Zu ihnen gehoren
beispielsweise Medullosa (Abb. 2-44a) und Glos-
sopteris (Abb. 2-39). Beide Gruppen erreichten

135



136

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

Abb. 2-43a-c. Schachtelhalme des Steinkohlenwaldes.
a Stylocalamites, b Calamitina, ¢ Teil des Stammes. Nach
Christner und Kiihner (1989)

das Erdmittelalter, meisterten also die einschnei-
dende Perm-Trias-Grenze.

Die riesigen Steinkohlenwilder haben einer-
seits grofle Mengen von Kohlenstoff festgelegt
(und damit die CO,-Konzentration der Atmo-
sphére herabgesetzt), andererseits zur Bodenbil-
dung beigetragen. Sie haben die Atmosphére da-
mit ganz wesentlich beeinflusst; das obersilu-
risch-devonische Treibhausklima wandelte sich
im Laufe des Karbon in ein Eishausklima um.

In den Wildern gab es eine reiche Fauna mit
Tausendfiiflern, Insekten, Spinnentieren, Stego-
cephalen und Reptilien, die noch an Panzerlur-
che erinnern (Cotylosaurier).

Abb. 2-44a, b. a Farnsamer (Pteri-
dospermae; Medullosa), b Cordaiten
(Cordaixolon). Nach Christner und
Kiihner (1989), Rothwell und Warner
(1984)
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2.2.6
Perm

Die holometabolen Insekten-Gruppen der Kifer, Hautfliigler und Schmetterlinge sowie die Sauropsi-

den entfalten sich. Sie legen ihre dotterreichen Eier am Land ab und erreichen eine von Gewissern
weitgehend unabhingige Lebensweise. Nadelholzer werden hiufiger; Samenpflanzen setzen sich ge-

geniiber den Sporenpflanzen durch. In Rheinland-Pfalz und Sachsen wird uns heute ein Einblick in
SiiBgewédsser und Wilder des Perm ermdglicht. Entstehen umfangreicher Salzlager. Das Perm endet
mit dem gewaltigsten Massenaussterben der Erdgeschichte; zu den Opfern zdhlen Goniatiten, Trilo-
biten, Eurypteriden, Rugosa und Tabulata.

Das Perm (299-251 Mio. Jahre vor heute) erhielt
seinen Namen nach dem russischen Gouverne-
ment Perm. Schon im 17. Jh. war in Deutschland
fiir altersgleiche Schichten der Begriff Dyas
(Zweiheit) eingefiihrt worden, weil die Gesteins-
beschaffenheit in zwei Kategorien zerfillt: die
fast ausnahmslos festldndischen Ablagerungen
des Rotliegend (Unterperm) und die iiberwie-
gend marinen des Zechstein (Oberperm).

Das Rotliegend besteht vor allem aus roten
Sand- und Schluffsteinen sowie Konglomeraten,
den Abtragungsprodukten des im Karbon ent-
standenen variscischen Gebirges. Einen breiten
Anteil nehmen vulkanische Ablagerungen (Laven,
Tuffe) ein. Die dariiber folgenden Sedimente des
Zechsteins entstanden im Meer, welches iiber die
eingeebneten Gebirge hin weite Teile im Norden
und Nordosten Mitteleuropas {iberschwemmte.
Im damals vorherrschenden Wiistenklima kam
es im Nordeuropidischen Becken zur wiederholten
Eindampfung in gréfitem Ausmaf}, und es ent-
standen michtige Gips-, Stein- und Kalisalzlager.
Das Nordeuropidische Becken reichte im Westen
bis England, im Osten bis Weifirussland, im
Stiden bis Heidelberg und im Norden bis weit in
die Nordsee hinein. In seinem Inneren (Nieder-
sachsen, Mecklenburg) sind die zyklisch entstan-

UBERSICHT

denen Salzlager bis 7000 m michtig. Man schitzt,
dass sie im Verlauf von etwa 20000 Jahren ent-
standen sind, also 1 m Salz in 20 Jahren hin-
zukam. Diesen Ereignissen ist zu verdanken, dass
Deutschland heute eines der Linder mit den
grofiten Salzvorkommen ist. Die Abraumhalden
der Salzgewinnung tiirmen sich z. B. nahe Hanno-
ver iiber 150 m hoch auf (,,Mt. Kalimandscharo®)
und sind auf einer Bergtour bei Heringen zu ,,be-
steigen® (,,Monte Kali, 220 m). In abgeschniirten
Meeresbecken ohne grofien Wasseraustausch
bildeten sich Faulschlammsedimente, die spiter
zu dem wirtschaftlich genutzten Kupferschiefer
wurden. Gegen Ende des Perm zog sich das
Meer zuriick, die Festlinder wurden ausgedehn-
ter denn je. Zum einzigen Mal in der Erdge-
schichte formierten sich die Kontinente zu ei-
nem zusammenhdngenden Superkontinent (Pan-
gaea), der von einem Meer umgeben war, wel-
ches Panthalassa genannt wird (Abb. 2-47). Pan-
gaea war durch das Zusammendriften von Lau-
rasia (Nordamerika, Europa, Sibiria) und Gond-
wana (Siidamerika, Afrika, Indien, Australien so-
wie Antarktika) entstanden und teilte sich in der
Trias wieder. Zwischen Laurasia und Gondwana
entstand zundchst die Palaeo-Tethys, dann das
Tethys-Meer.
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Vor 290 Mio. Jahren: Haie und Lungenfische in der Pfalz

Teile des heutigen Pfdlzer Berglandes, am
Sudrand des Rheinischen Schiefergebirges gele-
gen, waren vor 290 Mio. Jahren, im Rotliegend,
Teil einer groflraumigen, flachen Senkungszone,
die in den folgenden 30 Mio. Jahren Verwitte-
rungsschutt in einer Machtigkeit von tGber 3000 m
aufnahm: Im Norden liegt die Grenze ungefdhr
an der Nahe, im Siden im Bereich der Autobahn
Mannheim-Saarbricken. Das Klima war in dieser
Zeit tropisch-subtropisch (Mitteleuropa lag auf
10°-20° ndrdlicher Breite), und an einer tiefen
Stelle der genannten Senkungszone, der Saar-Na-
he-Senke, lag damals der gréf3te See Mitteleuro-
pas, der Rimmelbach-Humberg-See. West- bzw.
Ostufer lagen nahe dem heutigen Lebach (Saar-
land) und Bad Kreuznach (Rheinland-Pfalz). Mit
wenigstens 3500 km? Gesamtausdehnung war
dieser SuBwassersee etwa viermal so groB8 wie
der Bodensee mit seinen 900 km?. Seine Umge-
bung wurde von Flussen durchzogen und beher-
bergte kleinere stehende Gewasser.

Arbeiten der letzten Jahrzehnte, im Wesentli-
chen durchgefiihrt vom Pfalzmuseum fiir Natur-
kunde in Bad Dirkheim und heute z.B. zu besich-
tigen im GEOSKOP (Urweltmuseum Burg Lich-
tenberg, 66871 Thallichtenberg) nordwestlich
von Kaiserslautern, haben eine Fulle von Fossilien
aus den Ablagerungen dieses permischen Sees zu-
tage gefordert. In ihm lebten viele Fische, darunter
Acanthodii, Haie (Abb. 2-45) und Lungenfische.

Unter den Acanthodii war Acanthodes bronni
besonders haufig. Diese Art wurde dem Heidel-
berger Zoologen und Paldontologen H.G. Bronn
(1800-1862), gewidmet, der 1860 Darwins Haupt-
werk ins Deutsche Ubersetzt hatte. Die Acantho-
dii sind seit dem Silur bekannt, lebten zuerst im
Meer, drangen im Karbon ins StBwasser ein und
starben weltweit im Unterperm (dem Rotliegend)
aus.

Die Lungenfische - heute auf relativ kleine
Areale in Australien, Afrika und Stdamerika be-
schrankt — werden durch die seltene Art Concho-
poma gadiforme reprasentiert. Sie waren Uber-
wiegend SuBwasserformen.

Haie, deren Zdhne in Karbon und Perm bio-
stratigraphisch wichtig sind, sind in vorziiglicher
Erhaltung mit vollstandigem Skelett, Abbildung
von Weichteilen und z.T. mit Mageninhalt mit
mehreren Gattungen aus dem Rimmelbach-
Humberg-See bekannt: Orthacanthus wurde bis
Uber 3 m lang. Xenacanthus erreichte 1,5 m, Trio-
dus 70 cm. Alle gehodren zu der Ordnung Xena-
canthodi, die durch einen auffélligen Nackensta-
chel gekennzeichnet ist, der vom Hinterhaupt
entspringt (Abb. 2-45a). Diese altertiimliche
Gruppe lebte vom Devon bis zur Trias; in Karbon
und Unterem Perm wurde der Hohepunkt der
Entwicklung erreicht. Die é&lteste Form ist aus
dem Devon Antarktikas bekannt. Von den Haien
der Pfalz kennt man auch Koprolithen, an denen
sich sogar die Spiralfalte des Darmes abzeichnet.

Aus der Gruppe der Knochenfische wurden Pa-
laeoniscida gefunden, darunter Paramblypterus.
lhre Schwanzflosse war heterozerk, ihre rhombi-
schen Schuppen trugen einen dicken Ganoinbe-
lag (,Schmelzschupper”). Sie sind mit den Stéren
verwandt.

Auch Amphibien waren in dem grof3ten per-
mischen See des heutigen Mitteleuropas nicht
selten: Im Raum um Kaiserslautern fand man ver-
schiedene Stegocephalia, z.B. den bis zu 1,5 m
langen, besonders weit verbreiteten Dachschadel-
lurch Sclerocephalus sowie Archegosaurus, der we-
gen seines breiten Schwanzes als ein guter
Schwimmer interpretiert wird. Er erndhrte sich
vorwiegend von Fischen. Von Sclerocephalus
kennt man sogar Larven- und Jugendstadien.
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EXKURS (Fortsetzung)

Abb. 2-45a, b. Haie aus
dem Perm (Rotliegend) der
Pfalz. a Xenacanthus: Re-
konstruktion, b Skelett von
Orthacanthus  (Lebachacan-
thus) senckenbergianus. Foto
Herr-Heidtke (1993)

An Wirbellosen hat man Malacostraca (Uro-
nectes), Ostracoda (Carbonita) und sogar Medu-
sen (Medusina) gefunden. Vom Land wurden z.B.
Schaben (Blattinopsis, Phylloblatta) eingetragen.
Das interessanteste Insekt ist Eugereon boeckingi
aus der ausgestorbenen Ordnung der Palaeo-
dictyoptera. Es hatte eine Fligelspannweite von
20 cm bei einer Korperldnge von 7-8 cm.

Die Vegetation der unmittelbaren Umgebung
des Rimmelbach-Humberg-Sees unterlag im Un-
terperm vor 275-270 Mio. Jahren einer tiefgrei-
fenden Verdnderung. Auch in der Saar-Nahe-Sen-
ke starben damals die Siegelbdume (Sigillaria),
Riesen-Schachtelhalme (Calamites) sowie die
meisten Baumfarne (Psaroniales) und Cordaiten
aus. Viele Stlcke wurden als Fossilien aus dem
Seegebiet geborgen und legen heute Zeugnis ab
aus der subtropisch-tropischen Zeit im ausgehen-
den Paldozoikum.

Am Ende des Unterrotliegend war die Saar-Na-
he-Senke fast vollstaindig mit Sedimenten auf-
gefillt. Erdbeben und Vulkanismus bewirkten das
Aufsteigen von Magma. Damit wird in Verbin-
dung gebracht, dass die Fossilien eine weiRe Far-
be erhielten (,der weie Hai der Pfalz").

Interessante Einblicke in das Rotliegend ver-
mitteln das Paldontologische Museum, Markt-
platz 1, 55283 Nierstein und das Naturhistori-
sche Museum Schloss Bertholdsburg, Burgstra-
Be 6, 98553 Schleusingen in Thiringen. Das
Rotliegend ist besonders kennzeichnend fiir den
Thuringer Wald, dessen Oberfliche zu etwa 80%
aus Rotliegend-Steinen besteht. Zwar waren die
Rotliegend-Seen in Thiringen vergleichsweise
klein, aber der Nachweis eines kleinen Haies (Bo-
hemiacanthus) gelang auch hier.
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2.2.6.1
Die Tierwelt im Perm

Im Tethys-Meer lebten unter anderem die schon
aus dem Karbon bekannten groflwiichsigen Fu-
sulinen (Foraminifera), die einen raschen Form-
wandel durchmachten.

Tiefgreifende Verdnderungen sind bei den Ko-
rallen zu beobachten: Die Tabulata sind weiter
riickldufig und sterben Ende des Perm aus. Die
Rugosa verschwinden ebenfalls und werden
durch Scleractinia ersetzt.

Die Bryozoa erlangten im Perm als Bewohner
von Riffen und mancherorts auch als Riffbildner
eine besondere Bedeutung (englische Nord-
seekiiste und bei Pofineck und Saalfeld in
Thiiringen). Bekannte Formen sind Fenestella,
Acanthocladia und Thamniscus.

Letztmalig erlebten die Brachiopoden eine
reiche Entfaltung mit manchen Spezialisierun-
gen, ehe sie im Mesozoikum zunehmend von
Muscheln ersetzt wurden. Sie brachten unter vie-
len anderen Formen die korallenartigen Richt-
hofenien und Arten mit langen Stacheln hervor
(Productiden).

Unter den Mollusca ist Bellerophon eine do-
minierende Gattung; in den oberpermischen Bel-
lerophon-Kalken der Karnischen Alpen wurden
sie gesteinsbildend, aulerdem in der Kasan-Stu-
fe Russlands und in Indien.

Aufler den Ammonoiden erlebten auch die
Echinodermen noch einmal eine Bliite.

In den Tropen entfalten sich die erfolgreichs-
ten Insekten in der Geschichte der Organismen:
Kifer (Coleoptera), Hautfliigler (Hymenoptera)
und Schmetterlinge (Lepidoptera), alles Formen
mit einer Puppenruhe (Holometabola).

Die Fischfauna des Perm ist von der des
Karbons deutlich verschieden. Jetzt dominieren
die Actinopterygii, insbesondere die Chondro-
stei mit den Palaeoniscoidea. Thre rhombischen
Schuppen tragen einen dicken Ganoinbelag. Aus
dieser Gruppe haben sich bis heute die Flossel-
hechte (Polypterini, Afrika) sowie die Stére und
Loffelstore (Acipenserini, Europa, Asien, Nord-
amerika) erhalten. Zu den permischen Chondro-
steern zghlt z.B. der bis zu 40 cm lange ,,Kupfer-
schieferhering® Palaeoniscum, der wohl weltweit
in Brackwassergebieten vorkam. Auch Haie, z.B.

die rochenihnliche Janassa bituminosa, und die
Xenacanthi, Acanthodii und Dipnoi waren ver-
breitet. Die Entwicklung der Amphibien war
riickldufig. Archegosaurus und Branchiosaurus
sind verbreitete Gattungen.

Im Perm ist eine erste Entfaltung der Repti-
lien zu beobachten. An ihrer Basis stehen die
Cotylosauria (Stammreptilien) mit einem ge-
schlossenen Schiddeldach. Sie sind seit dem Kar-
bon bekannt und starben Ende der Trias aus. Zu
ihnen gehoren die Captorhinomorpha, aus de-
nen vermutlich alle hoheren Reptilien hervorgin-
gen. Captorhinus und Limnoscelis sind bekannte
Gattungen. Generell verdridngten die Reptilien
die Amphibien. Sie erwiesen sich als besser an-
gepasst an trockene Lebensrdume. Die Embryo-
nalentwicklung in Ei-Hiillen (mit Amnion, Sero-
sa und Allantois) sowie die Epidermis mit Stra-
tum corneum sind zwei Merkmale, die ihnen
das Uberleben in Nadelwdldern und sogar in
Wiisten ermoglichten. Der Siiden der USA (Te-
xas, Neu-Mexiko), Siidafrika und Russland west-
lich vom Ural haben besonders reiche Funde
frither Reptilien hervorgebracht. Der carnivore
Pelycosaurier Dimetrodon (,Texasdrache), mitt-
lerweile auch in Thiiringen (nahe Gotha) gefun-
den, gehort zu den grofiten Formen dieser Zeit.
Er besafl einen hohen Riickenkamm, der mit
Thermoregulation in Verbindung gebracht wird.
Ahnlich sah der pflanzenfressende Edaphosaurus
aus, der in Nordamerika und Europa nachgewie-
sen wurde. Eine mitteleuropdische Besonderheit
unter den Reptilien ist Coelurosauravus aus dem
oberen Perm Thiiringens. Das 15 cm lange, ei-
dechsenartige Tier gilt als das erste Reptil mit
Flugverméogen (Gleitflug).

2.2.6.2
Die Pflanzenwelt im Perm

Im Perm ldsst sich wegen ausgeprigter Klima-
gradienten eine deutliche Differenzierung der
Vegetation in Florenprovinzen vornehmen. Die
Klimagradienten hingen mit mehreren Gebirgs-
ketten zusammen, die z.B. mit dem Zusammen-
treffen von Gondwana und dem Old-Red-Kon-
tinent entstanden waren. Unter den Florenpro-
vinzen unterscheidet man im oberen Perm eine
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stidliche Glossopteris-Flora, eine Sibirische Anga-
ra-Flora und eine Cathaysia-Flora in den Tropen
Siidostasiens. Auf der Siidhemisphire wurden
grofiblittrige Formen wie Glossopteris und Gan-
gamopteris zu Kohle (Permkohle Australiens und
Antarktikas, wo die groéfiten Kohlevorkommen
der Erde vermutet werden). Im Laufe des Perm
wurde das Klima generell trockener und es er-
folgten dann deutliche Verdnderungen: Im Nor-
den wurde der mittelgrofie Nadelbaum Walchia
zu einer dominierenden Form, im Siiden ent-
wickelte sich Dicroidium, eine Gymnosperme
mit Gabelwedeln. Das Aussterben von Organis-
men war geologisch gesehen kein plotzliches Er-
eignis, sondern erfolgte in Etappen. Die Wilder
waren artendrmer als die des Karbons; in grofle-
rer Entfernung vom Wasser war die Vegetation
relativ spdrlich. Farne und Farnsamer waren auf
die unmittelbare Ndhe von stehenden oder flie-
flenden Gewissern beschrinkt, z.B. der Baum-
farn Psaronius (Abb. 2-46), der Farnsamer Me-
dullosa (Abb. 2-44a), und Autunia, eine auch
aus Rheinland-Pfalz (Trier, Sobernheim) be-
kannte Form. Autunia conferta gilt als Leitform
fiir das Rotliegend Europas. Baumfarne (Marat-
tiales) wurden bis 15 m hoch; ihre Wedel konn-
ten 3 m Linge erreichen. Die Grenze zwischen
Rotliegend und Zechstein markiert das Ende der
Vorherrschaft der Geféflsporenpflanzen und den
Beginn der Dominanz der Nacktsamer. Der
Riickgang der Gefidflsporenpflanzen wird nicht

nur mit dem zunehmend trockenen kontinenta-
len Klima, sondern auch mit Abkiihlung der Er-
de in Verbindung gebracht. Die Barlappgewdchse
starben Ende des Rotliegend fast vollig aus, auch
die Cordaiten, die zeitweise im Rotliegend noch
Waldbestdnde gebildet hatten (sowie letztlich
Kohle), verschwanden. Schachtelhalme waren
mit bis 15 m hohen Formen vertreten; Calamiti-
na, Stylocalamites, Eucalamites und Sphenophyl-
lales waren hdufig.

In der sehr trockenen und warmen Zechstein-
zeit dominierten die verhdltnismiflig gut an Tro-
ckenheit angepassten Coniferen, z.B. Walchia
(Lebachia) und Ernestiodendron. Walchia war
ein mittelgrofler Nadelbaum mit waagerechten,
fiederartig verzweigten Asten in mehreren
Stockwerken. Mit seinen kurzen, dichtstehenden
Nadeln dhnelte Walchia der bekannten Zimmer-
tanne. Ein besonders hiufiger Nadelbaum war
Ullmannia. Seine tief eingesenkten Spaltdffnun-
gen sind ein Hinweis auf Anpassung an Trocken-
heit. Erstmals erschienen Ginkgo-Gewéchse.

Der vielleicht beriihmteste mitteleuropéische
permische Wald ist als ,Versteinerter Wald“ vor
dem Naturkundemuseum von Chemnitz zu be-
sichtigen (Abb. 2-46). Dabei handelt es sich um
Reste von Cordaiten und Coniferen, die im
frithen Perm in Waldmooren vorkamen. Cordai-
ten hatten im frithen Perm einen grofien Anteil
an der Vegetation.

Der Versteinerte Wald von Chemnitz

Einen der besten Einblicke in den Wald des Rot-
liegend vermitteln uns die Funde im Raum
Chemnitz in Sachsen, die im Museum fiir Natur-
kunde, MoritzstraBe 20, 09111 Chemnitz aus-
gestellt sind. Mit dem Rotliegend ging die Zeit
der groBen Schachtelhalme, Barlappe und Farne,
die im Karbon ihren Hohepunkt erreicht hatten,
in Europa zu Ende. Jetzt traten Samenpflanzen
auf, zundchst die zu den Nacktsamern gehéren-

den Pteridospermae (Farnsamer), Cordaitinae und
Coniferae. Letztere entwickelten sich im Perm zu
wichtigen Florenelementen. Der Versteinerte
Wald von Chemnitz spiegelt diese Umbruchphase
in der Florenentwicklung wider, in der die alte,
feuchtigkeitsliebende Vegetation verschwindet
und die neue, an zunehmende Trockenheit ange-
passte Flora zunimmt, die zum Teil Sukkulenz
aufweist (z.B. der Riesenschachtelhalm Calamites
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EXKURS (Fortsetzung)

gigas und der Farn Psaronius), Uber ein tiefrei- Chemnitz liegt in einem Becken, das in Karbon
chendes Wurzelsystem verfligt und resistente Sa-  und Rotliegend allméahlich einsank und mit Abtra-
men entwickelt (Cordaiten, Coniferen). gungsschutt und Resten der Vegetation der um-

Abb. 2-46. Der Versteinerte
Wald von Chemnitz. Verkie-
selte Stimme vor dem ehe-
maligen Museum fiir Natur-
kunde, das sich heute im
groflen Kultur- und Bil-
dungszentrum der Stadt be-
findet. Insets: Rekonstrukti-
on von Psaronius und Aus-
schnitt aus dem Luftwurzel-
mantel des verkieselten
Baumfarnes. Jede Luftwurzel
stellt einen kleinen Achat
dar. Fotos Roéfller (2000)
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EXKURS (Fortsetzung)

liegenden Gebirge aufgefiillt wurde. Seit Uber
250 Jahren findet man hier versteinertes Holz.
Seine organische Substanz wurde zu Uber 99%
durch Kieselsaure bzw. Fluorit ersetzt. Die meis-
ten Kieselholz-Vorkommen stehen in Zusammen-
hang mit gewaltigen Vulkaneruptionen. Die vul-
kanischen Auswurfmassen (Aschen, Tuffe) haben
die Kieselsdure zur Versteinerung der Holzer ge-
liefert.

Wegen seiner prachtigen Farben (im Falle von
Rottonen durch Eisenoxid bedingt) und seiner
guten Polierbarkeit wurde das versteinerte Holz
von Chemnitz schon im 18. Jh. zu Schmuckstei-
nen verarbeitet. In Wagenladungen ging es an
Mineralienkabinette und Schleifereien in Dresden.
Am bekanntesten wurden die Stamme des Baum-
farnes Psaronius (auch als Starstein bekannt, Abb.
2-46).

Heute unterscheidet man Uber 80 fossile Pflan-
zenarten aus dieser Region aus einer Zeit von
Uber 250 Mio. Jahren. Sie gehdren Uberwiegend
zu Schachtelhalmen, Farnen, Farnsamern, Cordai-
ten und Coniferen.

Die Mehrzahl der Kieselholzer wird zu der
Sammelgattung Dadoxylon gezéhlt. Ihr Holz &h-
nelt dem heutiger Araucarien. Der langste Stamm
war Uber 26 m lang, als maximaler Durchmesser
werden 3 m angegeben.

Der Baumfarn Psaronius besal3 einen nach un-
ten schlanker werdenden Stamm, der von einem
Wurzelmantel umhiillt wurde, welcher nach un-
ten an Breite zunahm und so zur Festigkeit bei-
trug. Auf Querschnitten sieht man aufler dem
Wurzelmantel bandférmige Leitbindel. Psaronien
wurden bis zu 15 m hoch.

Baumformige Schachtelhalme (Arthropitys, Ca-
lamodendron) erreichten tGber 10 m Hohe. Sie
lebten vorwiegend in feuchten Regionen. Ver-
mutlich noch ein wenig kleiner blieb Medullosa
(Abb. 2-442a), wegen ihrer Wuchsform und Be-
blatterung zunéchst als Farn angesehen, spater
aber als Samenpflanze erkannt.

AuBBerdem gab es in Karbon und Perm eine
Vielfalt weiterer Lebensformen unter Farnen und
Farnsamern, z.B. Lianen und Epiphyten (z.B. An-
kyropteris, Tubicaulis).

2.2.6.3
Massenaussterben im Perm

Am Ende des Perm kam es zu der dramatisch-
sten Katastrophe in der Geschichte der Organis-
men. Innerhalb von weniger als 1 Mio. Jahre
sank der Meeresspiegel stark ab, und umfangrei-
che Flachmeer-Lebensrdume fielen trocken. Ex-
treme Klimaschwankungen, durch Vulkanaus-
briiche bewirkt, und Anstieg von Kohlendioxid
und moglicherweise auch Methan férderten den
Treibhauseffekt. Wenig spéter stieg der Meeres-
spiegel wieder an, und umfangreiche, gerade
neu entstandene Lebensrdume wurden tiberflu-
tet. Uber 90% aller Meerestiere fielen diesen Er-
eignissen zum Opfer. Es war die erste grofle Ka-
tastrophe nach der Eroberung des Landes durch
Wirbeltiere, und auch diese sowie andere terrest-

rische Formen waren stark betroffen. Die Zeit
der Calamiten und baumformigen Bérlappge-
wichse war zu Ende gegangen.

Viele Charakterformen des Paldozoikums, z.B.
Trilobiten, Graptolithen und Goniatiten starben
aus. In der marinen Fauna verschwanden des
Weiteren die spindelférmigen Fusulinen (Fora-
minifera), aulerdem die Alt-Korallen (Rugosa)
und wohl die Stromatoporiden. Stark reduziert
wurden die Bryozoen, die sich jedoch spiter,
insbesondere in der Kreide, zu einer riesigen
Formenfiille entwickelten.

Unter den Brachiopoden verschwanden die
korallenartig wachsenden, sehr dickschaligen
Richthofenien und die mit langen Stacheln ver-
sehenen Productiden. Von den Ammonoiden
iiberlebten nur wenige. Gigantostracen ver-
schwanden, Crinoiden erlitten starke Verluste,
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weniger dagegen Muscheln und Schnecken (un-
ter denen jedoch die Bellerophontaea ausstar-
ben).

In terrestrischen Lebensrdumen erloschen die
Palaeodictyoptera und urspriingliche Orthoptera,
Blattodea und Odonata.

Entgegen fritheren Ansichten war das Ausster-
be-Ereignis am Ende des Perm ,relativ plotz-
lich“ (weniger als 1 Mio. Jahre); es betraf Pflan-
zen und Tiere aller Gruppen und aller Regionen.

2.3
Mesozoikum (Erdmittelalter)

Auf das Perm, die letzte Periode des Paliozoi-
kums, folgte ein neuer Abschnitt der Erdge-
schichte, das Mesozoikum, das von 220 bis 65
Mio. Jahren vor heute dauerte. Es gliedert sich
in Trias, Jura und Kreide. Die Bezeichnung Trias
geht auf eine urspriingliche Dreiteilung dieser
Periode in Mitteleuropa in die Epochen Bunt-
sandstein, Muschelkalk und Keuper zuriick. Fiir
die zweite Periode waren die Juragebirge in der
Schweiz und in Stiddeutschland namengebend
(Jura bedeutet in keltischer Sprache das Wald-
gebirge), und nach der Schreibkreide, wie sie
z.B. auf der Ostseeinsel Riigen zu Tage tritt,
wurde die dritte Periode benannt.

Zu Beginn des Mesozoikums waren alle
grofleren Landmassen noch in dem Superkon-
tinent Pangaea vereint, der das warme Klima
dieser Zeit prigte. Man ist der Ansicht, dass glo-
bal ein ausgeprigtes Monsunklima herrschte, et-
wa wie heute in Siidasien. Es war durch den
starken Gegensatz zwischen extrem trockener

Trias

237 Mio. Jahre
vor heute

und extrem niederschlagsreicher Jahreszeit ge-
kennzeichnet (,Megamonsun®), was auch durch
Sedimente und Fossilien belegt wird. Pangaea
grenzte an den Grof-Ozean Panthalassa (Abb.
2-47) und hatte eine solche Ausdehnung, dass
sein Grof3teil weit entfernt vom Meer lag und
niederschlagsarm (arid) war. Als riesiger, schit-
zungsweise 14000 km langer Fluss erstreckte
sich der Ur-Amazonas vom Ennedigebirge bis
zur Panthalassa (Abb. 1-23); er floss also von
Afrika nach Siidamerika und miindete in den
heutigen Pazifik. Im Laufe der Zeit wurde dieser
Superkontinent durch eine eindringende ,,Mee-
resbucht®, das Tethys-Meer bzw. die Palaeo-Te-
thys, in einen Nord- und einen Siidkontinent ge-
teilt. Im Jura war dieser Vorgang abgeschlossen,
und aus Pangaea waren Laurasia und Gondwana
geworden. Im weiteren Verlauf des Mesozoikums
kam es zum Zerfall in mehrere Teile, und durch
tektonische Vorgédnge entstanden seit der Kreide
grofle Gebirgsketten, z.B. am Westrand Nord-
und Siidamerikas.

Nach dem letzten Massenaussterben im Perm
waren marine und terrestrische Lebensrdume er-
heblich verarmt. Viele Tiergruppen erholten sich
von dieser Katastrophe nur langsam, und die
Vielfalt des spiten Perm wurde erst in der mitt-
leren Trias wieder erreicht. Komplexe Riffe bil-
deten sich ca. 10 Mio. Jahre nach dem permi-
schen Massenaussterben. Auch die Mollusken
breiteten sich erneut aus (insbesondere die Am-
moniten erlebten eine Bliite) und entwickelten
eine viel groflere Vielfalt als im Paldozoikum.
Der Erfolg der Mollusken dauert bis heute an,
und nach den Arthropoden sind die Weichtiere

Abb. 2-47. Die paldogeographische
Situation an der Perm-Trias-Grenze:
Durch die Akkretion von Sibirien, Ka-
sachstan (Entstehung des Ural) und
Nordchina entsteht der Superkon-
tinent Pangaea. Am Nordostrand von
Gondwana l6sen sich Mikrokontinen-
te (Tiirkei-Iran, Tibet=Kimmerische
Terranes) und wandern iiber die Te-
thys nach Norden. Nach Scotese, Wer-
tel (2006)
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mit {iber 100000 Arten die zweitgrofite Gruppe
der rezenten Fauna. Der Schwerpunkt ihrer Ent-
faltung liegt nach wie vor im Meer, am arten-
reichsten sind die Schnecken.

Im terrestrischen Bereich machten die Repti-
lien eine einzigartige Entwicklung durch. Ins-
besondere die Formenvielfalt der Dinosaurier

2.3.1
Trias

und mariner Reptiliengruppen sowie die Grofle
vieler Formen fasziniert heute viele Menschen.
Im Gegensatz zu den Reptilien blieben die Sdu-
getiere des Mesozoikums unauffillig. In das Erd-
mittelalter fillt auch die Entstehung der Angio-
spermen, die Gymnospermen dominierten aller-
dings noch.

Nach dem groflen Aussterben am Ende des Paldozoikums insbesondere Entwicklungsschiibe bei Ko-

rallen und Landwirbeltieren. Riffbildung wird von Scleractinia iibernommen, die bis heute wesent-
lich am Aufbau von Korallenriffen beteiligt sind. Es erscheinen die Sduger. Reptilien entwickeln sich
zu beherrschenden Formen im Meer, auf dem Land und in den Liiften. Im Meer spielen Crinoidea,
Brachiopoden, Gastropoden und vor allem Bivalvia eine bedeutende Rolle. Unter den Ammonoida
sind die Ceratiten wichtige Leitfossilien. Fossilien im siidwestdeutschen Raum vermitteln uns einen
Einblick in die marine Organismenwelt dieser Zeit. Die Pflanzenwelt wird von Nadelbdumen, Gink-
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gogewdchsen und Farnen dominiert. Es entsteht die erste Zwitterbliite (bei Bennettitales). Die Trias

endet mit einem Massenaussterben.

In der Trias (251-200 Mio. Jahre vor heute) teil-
te das Tethys-Meer - zundchst nur ein Golf und
benannt nach der Schwester und Gattin des
griechischen Meeresgottes Okeanos - langsam
den nach Norden driftenden Riesenkontinent
Pangaea in den spiteren Nordkontinent Laurasia
und den Stidkontinent Gondwana. Ein Teil der
Tethys-Sedimente wurde spdter als riesige Ge-
birgskette von den Pyrenden iiber die Alpen, die
Karpaten, den Kaukasus bis zum Himalaja auf-
gefaltet; deshalb sind diese Hochgebirge so fossi-
lienreich. In der Trias herrschte ein warmes Kli-
ma.

In Mitteleuropa begann dieser Zeitabschnitt
mit der Ablagerung des vor allem aus rétlichen
Sandsteinen (Abb. 2-48) und Tonen bestehenden
Buntsandsteins (251-240); ihm folgte der mari-
ne Muschelkalk (240-232) mit grauen Kalken
und Tonen, dann der Keuper (232-200), dessen
Gesteine meist tonig, aber auch sandig sind
(Keuper von frénkisch ,Kipper, Keiper® fiir zer-
fallendes Gestein). Buntsandstein und Keuper

sind meist arm an Fossilien, sie sind iiberwie-
gend festlindische Bildungen. Beim Muschelkalk
handelt es sich um Meeresablagerungen. Grof3e
Entwicklungsschritte erfolgten bei verschiedenen
Reptilien, z.B. Krokodilen, Dinosauriern und
Flugsauriern. Die Dinosaurier waren so auffil-
lige Tiere, dass das Mesozoikum auch als ,,ihr*
Zeitalter angesehen wird, zumindest aber als das
der Reptilien. Einen guten Einblick in die
mesozoische Organismenwelt, speziell die des
Muschelkalks, kann man sich an verschiedenen
Stellen in Mitteleuropa verschaffen. Der Mu-
schelkalk findet schon lange als Werkstein Ver-
wendung und prigt Kulturlandschaften und be-
kannte Gebiude, z.B. Orte in Franken, Staufer-
burgen an Neckar, Jagst und Kocher, den Dom
zu Naumburg (Abb.2-49), den Stuttgarter
Hauptbahnhof und das Berliner Olympiastadion.
25000 km® werden in Deutschland von den
grauen Kalksteinen des Muschelkalkes geprigt,
d.h. hier tritt er unmittelbar zutage.
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Das heutige Mitteleuropa wurde in der Trias von
einem groBBen Senkungsgebiet eingenommen,
dem Germanischen Becken. Die Sedimente, die
dieses Becken auffillten, lassen eine deutliche
Dreigliederung erkennen, die den Bergwerks-
direktor von Friedrichshall, Friedrich August von
Alberti 1834 veranlasste, die Schichtenfolge aus
Buntsandstein, Muschelkalk und Keuper als Trias
zu bezeichnen. Heute findet dieser Begriff all-
gemein Verwendung, wenn auch die Gliederung
anderenorts nicht in der Weise hervortritt wie im
stddeutschen Raum.

Eine besonders reichhaltige Fossilfauna ist aus
dem subtropischen Muschelkalkmeer erhalten,

Mitteleuropa zu Beginn des Mesozoikums: Meerestiere im Germanischen Becken

Abb. 2-48. Landschaft der Buntsandstein-
zeit mit Pleuromeia im Vordergrund und
Voltzia (weiter hinten) in den Augen eines
Kiinstlers (Werner Weissbrodt). In der Sen-
ke liegen mehrere grofle Lurche (Masto-
donsaurus). Roter Buntsandstein prégt heute
z.B. Heidelberg (Inset: Heidelberger
Schloss) und baut wesentliche Teile der
Nordseeinsel Helgoland auf (Foto: K. Anger)

das als Randmeer der Tethys das Germanische
Becken ausfullte. Das Muschelkalkmuseum Hag-
dorn, SchlossstraBle 11, 74653 Ingelfingen (na-
he Heilbronn) vermittelt einen hervorragenden
Einblick in die Organismenwelt Mitteleuropas vor
235 Mio. Jahren.

Die wohl auffdlligsten Muschelkalkfossilien
sind die Ceratiten (Abb. 2-49). Sie bewohnten
mit vielen Gattungen die Meere der Trias, von
denen allerdings im Muschelkalkmeer nur wenige
heimisch wurden. Muscheln gehérten nach der
starken Dezimierung der Brachiopoden Ende
Perm zu den ,groBen Gewinnern”, besetzten viele
Lebensrdaume, drangen in Meeresbdden ein oder
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EXKURS (Fortsetzung)

Abb. 2-49. Ansicht des Muschelkalkmeeres in den Au-
gen eines Kiinstlers (Werner Weissbrodt). Direkt iiber
den von Muschelbinken und Seelilien dominierten Mee-
resboden Pflasterzahnechsen (Placodontia), weiter oben

bauten bisweilen mit Seelilien Riffe. Wesentlich
beteiligt war die etwa eurogrofle Placunopsis
ostracina (Abb. 2-50), die mit ihrer rechten Klap-
pe an der Unterlage festwuchs und meterhohe
Riffe bildete. Die groBwiichsige Schnecke Undula-
ria gehort zu den haufigsten Bestandteilen der
»Muschelkalkpflaster”, die im Muschelkalkmeer
nach Stirmen abgelagert wurden (Sturmablage-
rungen = Tempestite). Die Stielglieder der Seelili-
en waren schon lange als Trochiten bekannt (Bo-
nifatiuspfennige, Sonnenradchen, Hexengeld,
Abb. 1-24a). Der zehnarmige Encrinus liliiformis
(Abb. 2-51) ist eine besonders bekannte Form;
man findet ihn unter anderem im Jagsttal bei

Cephalopoden (Germanonautilus), dazwischen Ganoid-
fische und Haie. Insets: Naumburger Dom und Stein-
kern von Ceratites, einem im Muschelkalkmeer hiufigen
Ammoniten

Crailsheim und auf dem Hohenzug des EIm bei
Braunschweig. Dort bilden Trochitenkalke meter-
dicke Lagen, die auch als Baustein Verwendung
fanden. Freyburg an der Unstrut ist klassischer
Fundort der zwanzigarmigen Art Chelocrinus car-
nalli (Abb. 2-51).

Auch Fische lebten im Muschelkalkmeer in
groBer Vielfalt. Es dominierten die Actinopterygii.
Die meisten muss man allerdings aus Einzel-
knochen, Zahnen und Schuppen rekonstruieren,
die oft in groBen Mengen angereichert wur
den (,bonebeds”). Uber groBe Flichen erstreckt
sich das Muschelkalk-Keuper-Grenz-Bonebed vom
Hochrhein bis ins Thuringer Becken. Bei Crails-
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Abb. 2-50a-f. Benthos-Lebensgemeinschaft des Mu-
schelkalkmeeres. Besonders auffallende Formen sind
verschiedene Muscheln, z.B. a die austernartige Gat-
tung Enantiostreon und Miesmuscheln (b Mytilus,

heim (Baden-Wurttemberg) und Rothenburg ob
der Tauber (Bayern) ist es besonders fossilreich.

Die 6kologischen Nischen der heutigen Rob-
ben und Wale wurden im Muschelkalkmeer von
Reptilien eingenommen. Die rduberischen Notho-
saurier (Abb. 2-52a) und die schalenknackenden
Placodontier (Abb. 2-52b) konnten sich noch am
Land bewegen und legten hier auch ihre Eier ab,
die viviparen Ichthyosaurier (S. 164) waren dage-
gen reine Wassertiere.

EXKURS (Fortsetzung)

¢ Myalina) und Seelilien (d Encrinus liliiformis). Wich-
tige Faunenelemente sind auch Brachiopoden (e Coeno-
thyris) und die bisweilen riffbildende Muschel Placu-
nopsis (f). Nach Hagdorn und Simon (1988)

Nothosauria erndhrten sich von Cephalopoden
und Fischen. Nothosaurus giganteus war die
groBte Art, sie erreichte 5 m Lange.

Die etwa 1,5 m langen Placodontia (Pflaster-
zahnechsen) sind vorwiegend aus Mitteleuropa
bekannte Formen mit meiBelférmigen Greifzéh-
nen und flachen, schwarzen oder dunkelbraunen
Quetschzdhnen zum Zerdricken der Nahrung
(z.B. Mollusken). Sie sind eine nur aus der Trias
bekannte Gruppe; alle Funde stammen aus den
Randgebieten des Tethys-Meeres. Placodus gigas
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EXKURS (Fortsetzung)

Abb. 2-51. Crinoidea (Seelilien). Encrinus liliiformis,
Stiel und Krone in Seitenansicht. Chelocrinus carnalli,
Krone mit ausgebreiteten Armen, ohne Stiel. Diese Sta-

ist in Mitteleuropa die haufigste Art. Zur Nah-
rungssuche suchte Placodus wohl die kusten-
nahen Muschelbanke auf, wo er Muscheln und
andere Tiere mit Hartteilen (z.B. Krebse und Sta-
chelhduter) erbeutete. Eine andere Gattung (He-
nodus) wurde im Keuper von Tubingen gefun-
den. Sie erinnert durch ihren breiten Ricken-
schild (und einen entsprechenden Bauchschild)

chelhduter wurden als ,,Blumen aus dem Steinbruch“
schon frith geschitzt und gehandelt

auf den ersten Blick an Schildkroten. Henodus
lebte wohl in Tumpeln oder FlieBgewassern.

Ein besonders merkwirdiges Reptil ist der Gi-
raffenhalssaurier (Tanystropheus, Abb. 2-52c), der
6 m Lange erreichte, wovon Uber die Halfte auf
den Hals entfiel. Er wurde z.B. bei Berlin (Riders-
dorf), Bayreuth, Jena und in den Tessiner Kalk-
alpen gefunden.
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EXKURS (Fortsetzung)

Abb. 2-52a-c. a Nothosaurier (Nothosaurus), b Placodontier (Cyamodus), ¢ Tanystropheus. Nach Scheffold in Brink-
mann (1994)

Die modernen riffbildenden Korallen, die Scle-
ractinia (Madreporaria), entwickelten sich in
vielfiltiger Weise. Diese Gruppe umfasst einige
solitire und viele koloniebildende Gattungen.
Heute bauen sie eines der reichsten Okosysteme
unserer Erde auf. Die frithen Scleractinia lebten
in vergleichsweise tiefem Wasser. Im Gegensatz
zur Mehrzahl der rezenten, vorwiegend im
Flachwasser vorkommenden, riffbildenden (=
hermatypen) Korallen haben sie also wohl nicht
mit photosynthetisierenden Einzellern in Sym-
biose gelebt. Diese extrem wichtige symbiotische
Beziehung ist erst spédter in der Trias oder im

Jura entstanden, als die Scleractinia grofle Riffe
aufzubauen begannen. Das grofite rezente Riff
ist das Grofle Barriereriff vor der Nordostkiiste
Australiens. Es erstreckt sich iiber eine Linge
von etwa 2300 km bei einer maximalen Breite
von 300 km. Ein weiteres Merkmal mesozoischer
und moderner Riffe ist ihre enge Assoziation
mit Kalkalgen. Diese versehen die abgestorbenen
Riffteile mit einer festen Kruste und schiitzen sie
vor Zerstdrung.

Schnecken und Muscheln, die vom permi-
schen Massenaussterben weniger stark betroffen
waren als viele andere Gruppen, wurden schon
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in der unteren Trias und besonders in der fol-
genden Zeit zu dominierenden marinen Orga-
nismen. Muscheln machten eine geradezu explo-
sive Entfaltung durch. Sie tbertrafen jetzt die
Brachiopoden an Formenfiille. Eine wichtige Fa-
milie sind die Trigoniidae, von denen einzelne
Formen noch heute leben. In der alpinen Trias
und im germanischen Muschelkalk waren sie
verbreitet und formenreich. Stratigraphisch
wichtig sind die Myophorien. Gesteinsbildend in
der alpinen Trias wurden die dickschaligen, bis
zu 20 cm langen Megalodontidae, die im Tethys-
Meer verbreitet waren.

Die Ammonoida erholten sich nicht nur be-
sonders rasch vom starken Riickgang am Ende
des Perm, sondern erlebten jetzt sogar ihre
grofite Bliitezeit. Man nimmt an, dass nur zwei
Gattungen die permische Katastrophe iiberlebt
hatten, und in der unteren Trias gab es bald
mehr als 100 Gattungen. Einige lebten nur ver-
gleichsweise kurz, manchmal weniger als 1 Mio.
Jahre. Das machte sie zu wertvollen Leitfossilien.
Die adaptive Radiation der Ammonoida ging
wohl von Ophiceras, einem Nachfahren von
Xenodiscus, aus. In unglaublicher Formenfiille
bevolkerten diese ,,Ceratiten die Meere. Im ger-
manischen Muschelkalkmeer war die Gattung
Ceratites (Abb. 2-49) so hiufig, dass man sie
heute in vielen Steinbriichen und auf Ackern,
z.B. bei Braunschweig und im Thiiringer Be-
cken, findet.

Auch Seeigel entfalteten sich in starkem Mafle
in benthischen Lebensrdumen des Muschelkalk-
meeres. Generell war die Stachelhduterfauna je-
doch verarmt. Eine verbreitete Gruppe von See-
lilien sind die Encrinidae (Abb. 2-51).

Wegen des groflen Erfolges der Scleractinia,
der Muscheln, Schnecken und Seeigel glich das
benthische Leben des frithen Mesozoikums den
heutigen Verhiltnissen mehr als den paldozoi-
schen. Noch fehlten allerdings die vielen moder-
nen Arthropoden. In der Mitteltrias sind jedoch
bereits einige Decapoda-Gruppen belegt, z.B. die
»Ur-Languste“ Pemphix.

Im Pelagial entfalteten sich die Dinoflagella-
ten, die bis heute wichtige Bestandteile mariner
Nahrungsnetze darstellen.

Ahnlich wichtig fiir die Stratigraphie und Pa-
rallelisierung triassischer Gesteine wie die Am-
moniten sind die Conodonten.

Unter den Fischen dominierten die Actinop-
terygii, z.B. die Chondrostei mit Gyrolepis im
Muschelkalk. Auch die Haie traten deutlicher
hervor (Acrodus, Hybodus), einige waren Mollus-
ken-Fresser. Die am besten erhaltene und indivi-
duenreichste Fischfauna des mitteleuropdischen
Buntsandsteins ist von Durlach bei Karlsruhe
und gleichaltrigen Schichten in den Vogesen be-
kannt.

Unter den Amphibien gab es sehr grofle For-
men, z.B. den bis 4 m langen Labyrinthodontier
Mastodonsaurus (,Zitzenzahnsaurier, so ge-
nannt wegen seiner eigenartig geformten Zih-
ne), dessen Kopf {iber 1 m Linge erreichte. Der
bislang ldngste Unterkiefer (1,4 m) wurde bei
Kupferzell im Hohenloher Land (Baden-Wiirt-
temberg) in einem ,Saurier-Massengrab®“ gefun-
den. Weitere Exemplare kennt man beispiels-
weise aus Thiiringen (Bedheim, Hildburghau-
sen). Mastodonsaurus war vermutlich ein triger
Wasserbewohner, der nur gelegentlich an Land
ging. Reste dhnlicher Labyrinthodontier wurden
auch im Buntsandstein nachgewiesen. Aus dem
Buntsandstein sind weiterhin Capitosaurus und
Trematosaurus zu nennen. Einen Panzerlurch-
schddel kennen wir sogar aus dem Buntsand-
stein der Nordseeinsel Helgoland. Bis 5 m lang
wurde Koolasuchus, den man in der Unterkreide
Stidaustraliens gefunden hat. Zu Beginn der Tri-
as traten die ersten Froschlurche auf. Triadoba-
trachus aus triassischen Ablagerungen Madagas-
kars wird als besonders urspriingliche Form aus
der Fossilgeschichte der Anuren angesehen.

Auf die auflerordentliche Entwicklung der
Reptilien war schon oben hingewiesen worden.
Zu Beginn der Trias erschienen die Thecodontia,
i.A. kleine Formen mit grubenformigen Vertie-
fungen (Alveolen) in den Kiefern, in denen die
Zahnwurzeln steckten. Diese Tiere waren bald
weltweit verbreitet. Sie sind die Grundgruppe
der Archosauria, der beherrschenden Reptilien
des Mesozoikums; hierher gehoren u.a. auch die
Dinosaurier (S. 154).

In der Trias gab es zahlreiche Meeresreptilien,
z.B. die schon erwdhnten Placodontia und Notho-
sauria. Beide Gruppen iiberlebten die Trias nicht.
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Aus den Nothosauriern jedoch gingen die Ple-
siosaurier (Abb. 1-26b) hervor, die in meso-
zoischen Meeren spiter eine bedeutende Rolle
einnahmen. Thre frithesten Vertreter sind die in
der Mitteltrias Europas und Amerikas belegten
Pistosaurier. Plesiosaurier waren Fischfresser
und erreichten in der Kreide eine Lidnge von
12 m. Thre Extremitdten waren Paddel.

AuBlerlich fisch- oder delphinartig waren die
Ichthyosaurier (Abb. 2-61) oder Fischechsen, die
ebenfalls zuerst in der Trias erschienen. Ichthyo-
saurier lebten im offenen Ozean, waren schnelle,
rduberische Schwimmer mit groflen Augen und
brachten lebende Junge zur Welt. Ihre Schwanz-
flosse erfuhr auffallende Umformungen (Abb.
2-61).

Die letzte wichtige marine Reptilien-Gruppe
der Trias - und des spdteren Mesozoikums -
waren die Krokodile. Noch in der Trias entwi-
ckelten sie sich zu Landtieren.

2.3.1.1
Theropsida (Saugetierdhnliche Reptilien),
Mammalia (Sdugetiere)

Die Theropsida (=Theromorpha=Synapsida)
sind eine alte Reptiliengruppe, die seit dem Kar-
bon zu verfolgen ist und aus der Basisgruppe
der Reptilien hervorgeht. Aus ihnen sind am En-
de der Trias die Sdugetiere entstanden. Alte, z.T.
recht grofle Formen in Karbon und Perm waren
die Pelycosauria, unter denen es Fleisch- und
Pflanzenfresser gab. Jiingere Formen des spiten
Perm und der Trias waren die Therapsida, deren
eine Untergruppe, die carnivoren Theriodontia,
sich insgesamt zunehmend dem Sdugetierniveau
anndherte.

Sduger sind morphologisch-paldontologisch
durch die Entstehung folgender Merkmale ge-
kennzeichnet: sekunddres Kiefergelenk (zwi-
schen Dentale und Squamosum), drei Gehor-
knoéchelchen, einheitlicher Unterkiefer, hetero-
dontes Gebiss, differenzierte Wirbelsdule, zwei
Hinterhauptskondylen.

Die Extremititen werden dem Korper seitlich
angelegt und stehen nicht wie bei Reptilien seit-
lich von ihm ab. Paldontologisch nicht oder nur
selten nachweisbar sind Sdugetiermerkmale wie

Homoiothermie, Haarkleid, Viviparie und
Milchdriisen. Urspriingliche Sduger legen noch
Eier (Monotremen).

Innerhalb der Theriodontia sind vermutlich
die triassischen Cynodontia die Ursprungsgrup-
pe der Sdugetiere. Aus der Trias sind echte Zwi-
schenformen zwischen Reptilien und Sdugern
gefunden worden, z.B. in Siidafrika Diarthro-
gnathus.

Die ersten Sduger stammen aus der oberen
Trias und sind somit &lter als Vogel und Teleos-
teer. Wihrend des ganzen Mesozoikums bleiben
sie eine Gruppe kleiner Tiere, die im Schatten
der groflen mesozoischen Saurier stehen. Ihre
Vielfalt war im Mesozoikum jedoch wesentlich
grofler als noch vor kurzer Zeit angenommen.
Sie umfasste ganz unterschiedliche Gruppen wie
z.B. die nagerdhnliche Multituberculata und an
eine subterrane Lebensweise angepasste Grup-
pen. Die Stammlinie der modernen Siugetiere
(Trechnotheria) ist ab dem Oberen Jura zu ver-
folgen. Thre Vertreter entsprechen am ehesten
dem Typus des generalisierten Insektenfressers.
Aus ihnen gehen in der basalen Kreide Metathe-
ria und Eutheria hervor. Ganz neuartige Einbli-
cke in die Sdugerevolution erdffnen die spekta-
kuldren Skelettfunde aus der Unterkreide der
Provinz Liaoning in Nordost-China.

Ab dem oberen Jura sind zwei grofle Gruppen
der Sédugetiere zu verfolgen, die Prototheria und
die Theria. Von den Prototheria iiberlebten bis
heute die Schnabeltiere und die Ameisenigel in
Australien und Neuguinea. Beide legen noch Ei-
er, die Schnabeltiere betreiben Brutpflege in ei-
nem Nest, die Ameisenigel in einem Brutbeutel.
Beide besitzen Milchdriisen.

Den Theria gehoren die Beuteltiere (Metathe-
ria = Marsupialia) und die Placentalia (Eutheria)
an. Sie sind weit in die Kreide zuriickzuverfol-
gen und gehen aus den Pantotheria der Uber-
gangszeit Jura-Kreide hervor.

Die Beuteltiere sind heute auf Amerika (pri-
mar Siidamerika), die ostliche indonesische In-
selwelt und Australien beschréinkt. In der Kreide
waren sie in Nord- und Siidamerika, Asien und
Europa verbreitet. Sie besiedelten Australien
iiber eine Landbriicke von Siidamerika, ihrem
vermutlichen Ursprung, was durch Fossilfunde
in der Antarktis bekraftigt wird.



2.3 Mesozoikum (Erdmittelalter)

23.1.2
Pterosauria (Flugsaurier)

Die Flugsaurier (Abb.2-53) beherrschten den
Luftraum von der spéten Trias (Eudimorphodon)
bis zur Kreide-Tertidr-Grenze, also iiber eine
Zeitspanne von iiber 150 Mio. Jahren. Die Funde
stammen fast alle aus marinen Ablagerungen, so
dass gefolgert werden kann, dass sie wohl vor
allem fliegende Bewohner der Kiisten und des
offenen Meeres waren. Die Pterosauria hatten
ein leicht gebautes Skelett und einen typischen
Archosaurierschiddel, der die Tendenz zum Ver-
schmelzen der Knochennihte zeigte. Die Ver-
schiedenheit ihrer Gebisse spricht fiir unter-
schiedliche Nahrung und Erndhrungsweisen. Die
frithesten Formen wie Eudimorphodon (Abb.
2-53a) hatten vielspitzige Zdhne. Daraus ent-
wickelten sich einheitlich gestaltete, einspitzige
Zdhne, die bisweilen nach vorne gerichtet waren
(Dorygnathus, Abb. 2-54b). Bei zahlreichen Flug-
sauriern sind die Zihne auf den vorderen
Schnabelbereich konzentriert (Gallodactylus, An-
hanguera, Tropeognathus; Abb. 2-53¢c). Pterano-
don, Tapejara und Quetzalcoatlus sind zahnlos.
Bei Pterodaustro und Ctenochasma bilden da-
gegen mehrere hundert diinne, dicht stehende
Zdahne ein Reusengebiss, das an die Barten von
Walen erinnert. Die meisten Flugsaurier ernéhr-
ten sich wahrscheinlich von Meerestieren. Im
Fossil tiberlieferte Fischreste wurden bei Eudi-
morphodon und Pterodactylus nachgewiesen.
Der Rumpf der Flugsaurier war im Verhiltnis
zu den Fliigeln klein und kompakt. Das breite
Sternum, das an seinem Vorderende einen Fort-
satz (Cristospina) aufwies, bot eine grofle An-
satzfliche fiir die Flugmuskulatur. Der Schulter-
giirtel bestand aus Scapula und Coracoid. Diese
waren nahtlos miteinander verwachsen. Bei spé-
ten Formen wie Pteranodon bilden die beiden
Schultergiirtelhdlften einen geschlossenen Ring,
der mit den Dornfortsitzen der Rumpfwirbel-
sdule in fester Verbindung steht. Dies ist von
keiner anderen Wirbeltiergruppe bekannt. Die
Hilfte bis etwa zwei Drittel der Lange des luft-
gefiillten Armskeletts macht der extrem verldn-
gerte vierte Finger (Flugfinger) aus. An ihm ist
die Flughaut aufgespannt, die sich entlang der
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Abb. 2-53 a-g. Flugsaurier. a-c Rekonstruktion von Kopfen.

a Eudimorphodon, b Dorygnathus, c Tropeognathus,
d-g Flugbilder im Vergleich zur Grofle eines Menschen,
d Eudimorphodon, e Rhamphorhynchus, f Quetzalcoatlus,
g Pterodactylus. Nach Wellnhofer (1991)
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Korperflanken bis zum Knie erstreckt. Die ande-
ren drei Finger sind klein und weisen Krallen
auf. Der fiinfte Finger fehlt. Zwischen den relativ
schwachen Beinen spannt sich ebenfalls eine
Flughaut (Uropatagium), die zur Steuerung ge-
nutzt wurde. Bei den kurzschwidnzigen Formen
ist der Schwanz vollig in die Flughaut integriert,
bei den langschwinzigen ragt er weit iiber sie
hinaus und trdgt an seinem Ende ein vertikal
stehendes Hautsegel. Die riesigen Flugsaurier
der Oberkreide waren vermutlich Segelflieger. Es
ist anzunehmen, dass die kleinen Arten aktiv
fliegen konnten (Ruderflug) und entsprechend
wendig waren. Am Boden bewegten sich die
Flugsaurier auf allen Vieren (quadruped) fort,
wobei der Flugfinger zum Korper hin einge-
klappt wurde (Abb. 1-32b). Fossilisierte Flugsau-
rierfdhrten belegen diese Fortbewegungsweise.
Die groflen Flugsaurier landeten wie heutige Al-
batrosse wahrscheinlich nur selten, etwa zum
Briiten.

Das Gehirn der Flugsaurier war relativ grofi.
Die Riechanteile sind klein, wihrend die opti-
schen und bewegungskoordinatorischen Anteile
grof3 sind.

Wahrscheinlich waren die Flugsaurier hoch
aktive und warmbliitige Lebewesen, die vollstdn-
dig getrennte Herzhilften und ein effizientes At-
mungssystem besaflen. Dafiir spricht auch der
Nachweis von 2-3 mm langen, haardhnlichen
Strukturen, die bei einigen Flugsaurierfossilien
tiberliefert sind.

In systematischer Hinsicht werden zwei Haupt-
gruppen unterschieden:

¢ Rhamphorhynchoidea (Langschwanzflugsauri-
er, Abb. 2-53d,e):
Spidte Trias, Jura; Fliigelspannweite 0,3-1,75
m, langer Schwanz, meist zahlreiche Zihne,
Hinterhauptsloch weist nach caudal, Flugfin-
ger macht etwa zwei Drittel der Fliigellinge
aus. Eudimorphodontidae, Campylognathoidi-
dae, Dimorphodontidae, Rhamphorhynchidae,
Anurognathidae.

¢ Pterodactyloidea (Kurzschwanzflugsaurier, Abb.
2-53f,g):
Oberer Jura, Kreide; Fliigelspannweite 0,3-12 m,
kurzer Schwanz, unterschiedliche Gebisstypen,
auch zahnlose Formen, Hinterhauptsloch weist

nach caudoventral, Flugfinger macht etwa die
Hilfte der Fliigellinge aus. Pterodactylidae,
Germanodactylidae, Gallodactylidae, Cteno-
chasmatidae, Pterodaustridae, Dsungaripteri-
dae, Ornithocheiridae, Criorhynchidae, Or-
nithodesmidae, Anhangueridae, Tapejaridae,
Azhdarchidae, Nyctosauridae, Pteranodonti-
dae.

23.1.3
Dinosauria

Keine andere Gruppe ausgestorbener Tiere hat
so viel Interesse in weiten Kreisen der Bevolke-
rung hervorgerufen wie die Dinosaurier. Heute
gibt es eine Reihe von Museen mit sehr guten
Ausstellungen (Abb. 2-54a, Senckenberg-Museum
in Frankfurt/Main) und Sauriertrittfihrten, Aus-
grabungsstitten (Abb. 2-54b), die fiir die Offent-
lichkeit zugdnglich sind, und auch Freilicht-
museen, in denen Modelle von Dinosauriern zu
bewundern sind, z.B. in Miinchehagen (bei Han-
nover) und in Kleinwelka (Bautzen, Abb. 2-54c¢).

Die Dinosaurier umfassen eine Fiille land-
lebender mesozoischer Reptilien (Abb. 2-55,
2-56), die z.T. sehr grofl wurden und das domi-
nierende Element der damaligen terrestrischen
Fauna waren. Diese vielseitigen und anpassungs-
fahigen Reptilien entstanden vor ca. 230 Mio.
Jahren und starben vor ca. 65 Mio. Jahren aus.
Sie existierten also ungefihr 165 Mio. Jahre.
Uber 500 Arten sind bisher bekannt geworden.
Sie entwickelten sich nach ihrem ersten Auftre-
ten - die dltesten Funde stammen aus NW-Ar-
gentinien — auflerordentlich schnell in verschie-
denen Richtungen. Dinosaurier unterscheiden
sich von anderen Reptilien u.a. durch ihre Bein-
stellung. Wihrend Echsen mit seitlich abge-
spreizten Extremititen laufen, werden die Beine
der Dinosaurier wie bei Vogeln und Sdugetieren
unter dem Korper in einer senkrechten Ebene
vor und zuriick bewegt (parasagittale Beinstel-
lung). Dies wird als wichtige Voraussetzung fiir
schnelles und vor allem ausdauerndes Laufen
iiber grofle Distanzen betrachtet. Es gilt inzwi-
schen als sicher, dass zumindest bestimmte Ver-
treter aus der Gruppe der Theropoden, die evo-
lutiondr zu den Vogeln {iiberleiten, warmbliitig
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Abb. 2-54a-c. Dinosaurier im Museum, am Fundort, auf Briefmarken und im Freiluftpark. a Senckenberg Museum (Frank-
furt/Main), b Fundstitte im Dinosaurier-Nationalmonument (USA), ¢ Saurierpark Kleinwelka. Foto a Herkner
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(endotherm) waren. Fossilfunde von Federn bzw.
federdhnlichen Strukturen bei Sinosauropteryx,
Caudipteryx, Beipiaosaurus, Sinornithosaurus,
Cryptovolans, Microraptor und anderen deuten
in die selbe Richtung. Einige Merkmale am Ske-
lett weisen darauf hin, dass zumindest die Ver-
treter aus dieser Gruppe iiber ein Lungen-Luft-
sack-System wie heutige Vogel verfiigten, mit
dem eine entsprechend hohe Respirations- und
Ventilationsleistung verbunden war.

Nach der Form ihres Beckens werden die Di-
nosaurier in zwei Hauptgruppen unterteilt, die
Saurischia (Echsenbecken-Dinosaurier) und die
Ornithischia (Vogelbecken-Dinosaurier) (Abb.
2-55a). Diese Bezeichnungen sorgen hiufig fiir
Verwirrung, da das Vogelbecken, anders als der
Name vermuten lisst, tatsichlich mehr Ahnlich-
keit mit dem der Saurischia zeigt als mit dem

der Vogelbecken-Dinosaurier. Jede Beckenhilfte
besteht aus drei Elementen, Ilium, Ischium und
Pubis (Abb. 2-55b,¢). Alle drei Knochen haben
Anteil an der Hiiftgelenkpfanne (Acetabulum).
Von dort aus weisen sie in drei Richtungen. Das
Ilium, das die Verbindung zur Wirbelsdule her-
stellt, weist nach oben, das Ischium schrdg nach
hinten und das Pubis schridg nach vorn. Dies ist
auch bei der Mehrzahl der Saurischia der Fall.
Bei Vogeln weist das Pubis dagegen nicht schrig
nach vorn, sondern wie das Ischium schridg nach
hinten und liegt diesem unmittelbar an. Bei den-
jenigen Vertretern der Saurischia, die in enger
verwandtschaftlicher Beziehung zu den Vogeln
stehen, ist dies in gleicher Weise der Fall. So-
wohl bei Vogeln als auch bei den Saurischia ste-
hen die Ilia senkrecht und die Muskelansatzfla-
chen der Extremititen weisen nach auflen. Bei
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Abb. 2-55a-c. a Phylogenetische
Beziehungen der Dinosaurier,

b Saurischia-Becken, ¢ Ornithischia-
Becken. Der Aufbau der Gelenkgrube
fiir den Oberschenkelknochen ist
noch unbekannt
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den Ornithischia stehen die Ilia dagegen eher
waagerecht und die Muskelansatzflichen weisen
nach unten. In dieser biomechanisch bedeuten-
den Hinsicht ist das Becken der Ornithischia,
der so genannten Vogelbecken-Dinosaurier, v6l-
lig anders konstruiert als das der Vogel. Die ein-
zige Gemeinsamkeit des Beckens der Ornithi-
schia mit dem der Vigel besteht in dem bei die-
sen ausnahmslos schrdg nach hinten weisenden
Pubis.

Manche Dinosaurier besaflen offensichtlich
ein hochentwickeltes Sozialleben. Dies wird vor
allem fiir Dinosaurier der Kreidezeit vermutet.
Dazu gehort auch z.B. koloniales Brutverhalten
und Betreuung der aus den Eiern geschliipften
Jungtiere (Maiasaura). Bei anderen Formen (z.B.
Troodon) verlieffen die Jungen vermutlich sofort
nach dem Schliipfen das Nest und wurden nicht
betreut. Man geht heute davon aus, dass alle Di-
nosaurier eierlegend waren (Abb. 2-56).

Insbesondere aus der Mongolei und aus
Stidfrankreich kennt man fossile Dinosaurier-
Gelege. In manchen Fillen steht die Artzugehé-
rigkeit der Eier fest. So hatte der Theropode
Oviraptor aus der Mongolei bis 20 cm lange Eier,
die zu 30-35 Stiick in Nester abgelegt wurden.
Man fand zudem Skelette von Embryonen in
den Eiern. Die Sauriereier der Provence (Aix-en-
Provence, Montpellier) sind nicht mit Sicherheit
zuzuordnen; vermutlich gehoéren sie zu Hypselo-
Saurus.

Abb. 2-56. Tyrannosaurus schliipft aus der Eischale

Saurischia: Der Bau des Beckens begiinstigte die
Entwicklung grofler Muskeln fiir die Bewegung
der Beine, die meist viel grofler waren als die
Arme. Die dltesten bekannten Formen waren bi-
ped und carnivor, jedoch entstanden spéiter ne-
ben groflen bipeden Formen auch grofle quad-
rupede. Die Saurischia lassen sich in die iiberwie-
gend quadrupeden Sauropodomorpha und die bi-
peden Theropoda gliedern. Zu den urspriinglichs-
ten Theropoden zdhlen Eoraptor (Obertrias, Ar-
gentinien, 1 m) und die Herrerasauria, die ur-
spriingliche und abgeleitete Merkmale aufweisen
(Herrerasaurus, Obertrias, Siidamerika, 3-4 m).

a. Theropoda: Generell biped, nahezu aus-
schliefllich carnivor, Obertrias bis Oberkrei-
de. Eoraptor + Herrerasauria + Ceratosauria
+ Tetanurae

1. Ceratosauria: Nicht unumstrittene Einheit.
Obertrias bis Oberkreide. Frithe Formen
(Coelophysoidea, Obertrias bis Unterjura)
relativ klein, 90 cm (z.B. Podokesaurus) bis
maximal 6 m (Dilophosaurus). Spite Formen
(Abelisauridae) bis 9 m (z.B. Carnosaurus).
Vier Finger. Alteste Vertreter Coelophysis
(Obertrias, Nordamerika) und Liliensternus
(Obertrias, Europa). Coelophysis ist durch
mehr als 100 zum Teil vollstindige Skelette
dokumentiert. Ansonsten vergleichsweise
schlecht tiberlieferte Gruppe.

2. Tetanurae: Systematische Einheit, die sowohl
die Vogel als auch all die Theropoden um-
fasst, die ndher mit den Vogeln als mit den
Ceratosauriern verwandt sind. Tendenz zur
Pneumatisierung des Schédels, hochstens
drei Finger, reduzierte Fibula, Schwanz
durch verknécherte Sehnen versteift, Unter-
jura bis Oberkreide (ohne Vogel). Carnosau-
ria + Coelurosauria (Ornithomimosauria +
Maniraptora).

2.1 Carnosauria: Selten kleine, bis 1,5 m (Itemi-
rus) messende, meist grofe, bis 14 m (Gi-
gantosaurus) lange Fleischfresser mit méch-
tigem Gebiss. Jura und Kreide. Allosauridae,
Sinraptoridae, Carcharodontosauridae, Itemi-
ridae, Dryoptosauridae.

2.2 Coelurosauria: Gruppe, die urspriinglich nur
kleine, leicht gebaute Theropoden mit hoh-
len Knochen umfasste, inzwischen aber auch
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die riesigen Tyrannosauriden enthdlt. Zu-
sammengefasst werden hier alle Tetanurae,
die ndher mit den Vogeln als mit den Carno-
sauriern verwandt sind. Jura und Kreide. Or-
nithomimosauria + Maniraptora.
Ornithomimosauria: Strauflendhnlich wir-
kend, bis zu 6 m lang (Gallimimus). Kiefer
zahnlos. Leicht gebaute Tiere mit langen Hél-
sen. Das Schambein (Os pubis) weist schrig
nach vorne. Vermutlich omnivor. Ornithomi-
midae, Garundimimidae, Harpymimidae.
Maniraptora: Kleine, nur 70 cm lange (Micro-
raptor, China) bis mittelgrofle, seltener grofie
bis 12m messende (Tyrannosaurus (Abb.
2-57a), Therizinosaurus) Dinosaurier. Kenn-
zeichnend sind der halbmondférmige Hand-
wurzelknochen und die meist verlingerten
Finger. Therizinosaurus war wahrscheinlich
ein Pflanzenfresser. Mit seinen sichelformi-
gen, 60 cm langen Krallen zog er vermutlich
Aste nach unten, um an die Blitter zu gelan-
gen. Zahlreiche Funde von Fossilien mit fe-
derdhnlichen Strukturen weisen darauf hin,
dass die Mitglieder der gesamten Gruppe zu-
mindest teilweise oder wenigstens im juveni-
len Stadium befiedert waren. Bei Dilong,
dem etwa 1,6 m groflen, &ltesten Tyranno-
sauriden aus der Unterkreide, sind schon
federdhnliche Strukturen nachgewiesen. Bei
den zu den Vogeln iiberleitenden Formen
wie den Dromaeosauriden (Velociraptor,
Deinonychus; Abb. 2-57b) sind die Femora
kurz und das Os pubis steht schridg nach
hinten. Die Dromaeosauriden besaflen an
der 1. Zehe eine sichelartige Kralle, die ex-
trem nach hinten geklappt werden konnte.
Mitteljura bis Oberkreide. Tyrannosauridae,
Dromaeosauridae, Troodontidae, Caenogna-
thidae, Oviraptoridae, Ingeniidae, Compso-
gnathidae, Therizinosauridae, Scansoriop-
terygidae, Avialae (Archaeopterygidae, Aves).
Tyrannosaurus rex (Abb.2-57a) aus der
Kreide von Montana (USA) hat als 6 m ho-
her und bis 15 m langer Raubsaurier beson-
dere Beriihmtheit erlangt. Seine bis 18 cm
langen (bananengroflen) Zihne hat er wohl
in seine Saurier-Opfer geschlagen, die er mit
den Hinterextremitdten gepackt hatte. Die
Vorderextremititen sind sehr klein und tra-

gen nur zwei Finger. Mit ihnen konnten die
Tiere wohl nicht den Mund erreichen. Mitt-
lerweile kennt man die Bissspuren von Ty-
rannosaurus in fossilen Knochen und wohl
auch seine Faeces. Ein 44 cm langer Kopro-
lith aus der Kreide des kanadischen Saskat-
chewan, welches an Montana grenzt, der
zum erheblichen Teil Knochenfragmente ent-
hielt, wird diesem Raubsaurier zugeordnet.
Noch ist die Diskussion nicht abgeschlossen,
ob Tyrannosaurus rex wirklich ein Jager
oder ob er ein Aasfresser war, ob er sich
eher rasch oder langsam bewegt hat.
Sauropodomorpha: Im Gegensatz zu den
Theropoden waren die Vertreter der Sauro-
podomorpha (Trias bis Kreide) quadruped
und generell Pflanzenfresser. Kennzeichnend
fiir diese Gruppe sind der lange Hals und
der lange Schwanz, der im Vergleich zum
tonnenformigen Korper kleine Schidel sowie
die bei den spidten Formen hdufig enorme
Korpergrofle (bis 40 m).

Prosauropoda: Die dltesten Vertreter der
Sauropodomorpha werden als Prosauropoda
(Obertrias bis Unterjura) zusammengefasst.
Es waren die ersten pflanzenfressenden Di-
nosaurier. Zu dieser Gruppe gehéren Formen
unterschiedlicher Grofle wie Thecodontosau-
rus (2,6 m, England) und Plateosaurus (10
m, Europa). Bei den nur 20 cm groflen Indi-
viduen von Mussaurus (Patagonien) handelt
es sich um Funde von frischgeschliipften
Jungtieren. Kennzeichnend fiir die Prosauro-
poden ist eine grofle, gekriimmte Daumen-
kralle. Hals- und Schwanz sind im Verhéltnis
zum Korper nicht so lang wie bei den Sau-
ropoden. Die Vorderbeine sind deutlich
kiirzer als die Hinterbeine, so dass bei den
kleineren Formen von einer Neigung zur Bi-
pedie ausgegangen wird.

Plateosaurus (Abb. 2-58) war in der oberen
Trias (Keuper) Europas verbreitet. Der erste
Fund stammt von Heroldsberg bei Niirnberg;
heute sind Trossingen (im siidlichen Baden-
Wiirttemberg) und Halberstadt (norddstlich
vom Harz) und Frick (Schweiz) mit Skelett-
resten von {iber 120 Tieren die ergiebigsten
Fundstellen. Plateosaurus war im Keuper wohl
eines der hiufigsten groflen Landtiere und



2.3 Mesozoikum (Erdmittelalter)

der dominierende Pflanzenfresser; allein aus
Deutschland kennt man seine Reste von etwa
30 Fundstellen, dazu kommen weitere, z.B.
in der Schweiz und in Frankreich.
Plateosaurus hatte kriftige Hinter- und schwia-
chere Vorderextremititen und konnte sich
vermutlich auf allen Vieren sowie biped fort-
bewegen. Der grofite Teil seiner Linge von

Abb. 2-57 a-c. a Tyrannosaurus: neben einer neueren Rekonstruktion eine dltere (eingekreist), b Deinonychus,
¢ Camarasaurus

maximal 10 m entfiel auf Hals und Schwanz,
der Kopf war relativ klein. Wegen der Héufig-
keit der Fossilfunde an manchen Orten glaubt
man, dass sich Plateosaurus-Herden dhnlich
verhalten haben wie Grofisduger-Herden in
der heutigen Savanne Afrikas. Thr michtiges
Rumpfvolumen deutet zudem auf grofle Ver-
dauungsorgane und Pflanzennahrung hin.
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Plateosaurus-Skelette sind in mehreren Mu-
seen Deutschlands zu besichtigen, z.B. in Hal-
berstadt und Trossingen, Gottingen, Stuttgart,
Frankfurt und Berlin und werden bisweilen
mit Lokalnamen belegt (Halberstiddter Saurier,
Schwibischer und Friankischer Lindwurm).

2. Sauropoda: weltweit, Trias und Kreide. Quad-

rupede, z.T. riesige Pflanzenfresser von bis zu
40 m Linge und 80 t Gewicht (Seismosaurus,
Argentinosaurus). Zu ihnen zédhlen die grofiten
landlebenden Tiere, die je auf der Erde gelebt
haben. Die dltesten Vertreter wie Antetonitrus
(Obertrias) und die Vulcanodontidae (Unter-
bis Mitteljura) unterscheiden sich in ihrer
Grofle und ihren Proportionen nicht wesentlich
von den Prosauropoden. Die Vorderextremit-
dten sind jedoch bereits deutlich linger, so dass
das Liangenverhiltnis zwischen Vorder- und
Hinterbeinen ausgewogener erscheint. Bei den
spiateren Formen konnen die Hilse und
Schwiénze enorme Lingen erreichen. Bei Seis-
mosaurus misst allein der Schwanz 26 m. Die
Wirbelkorper waren insbesondere bei den Di-
plodociden mit Hohlrdumen versehen, die

Abb. 2-58. Plateosaurus-Skelett in Fundlage und Rekonstruktion. Nach v. Huene (1928), Scheffeld (2001)

Zudem besaflen sie Halsrippen, die als diinne
Stdbe in Langsrichtung an der Unterseite des
Halses zur Stabilisierung beitrugen. Mit den
langen Hilsen konnten die Sauropoden die
Bldtter bzw. Nadeln an hohen Zweigen der da-
mals verbreiteten Coniferen, Farnen, Cyca-
deen und Ginkgobdumen erreichen. Diese
wurden mit den Frontzdhnen abgerupft und
unzerkaut verschlungen. Die Art der Bezah-
nung erlaubte kein Zerkleinern der Pflanzen-
teile. Selbst die grofiten Sauropoden mussten
einst aus einem Ei schliipfen, das wohl nicht
wesentlich grofer als 30 cm lang war. Unum-
stritten ist, dass es sich bei den Sauropoden
um Herdentiere handelte. Dies ist durch sehr
viele iiberlieferte Fahrten von Tieren unter-
schiedlicher Altersstadien nachgewiesen. Zur
Zeit werden 10 Familien unterschieden.

Im Jahre 2006 wurde der bisher kleinste Sau-
ropode aus der Nidhe von Goslar (Harz) be-
schrieben: der bis 6 cm lange Europasaurus.
Er lebte im spédten Jura in einer Region mit
vielen Inseln.

beim lebenden Tier vermutlich mit Luft ge-
fillt waren. Diese Leichtbauweise ermoglichte
wohl erst die enorme Verldngerung der Hilse.

Die édltesten, vergleichsweise kleinen und relativ
kurzhalsigen Vertreter der Sauropoden zdhlen zu
den Vulcanodonsauridae (Unter- bis Mitteljura)
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und Cetiosauridae (Unterjura bis Unterkreide).
Brachiosauridae (Mitteljura bis Oberkreide):
senkrecht aufgerichteter Hals, verlingerte Vor-
derbeine und schrdg nach hinten abfallender
Riicken. Brachiosaurus (Oberjura, 12 m hoch,
22,5 m lang, Gewicht ca. 50 Tonnen; ein mon-
tiertes Skelett befindet sich im Naturkundemus-
seum in Berlin, als Modell auf Abb. 2-54c links
zu sehen). Diplodocidae (Mitteljura bis Ober-
kreide): Gruppe leicht gebauter Tiere mit im
Vergleich zum Rumpf extrem langen Hélsen und
Schwinzen. Waagrechte Halshaltung. Koérperldn-
gen von 30 bis 40 m Linge sind keine Seltenheit
(Seismosaurus, Supersaurus, Amphicoelias). Nach
hinten verlagerte Nasenoffnungen, die friiher als
Beleg fiir eine aquatische Lebensweise galten.
Riickenlinie mit Hornstacheln. Diplodocus (Ober-
jura, Nordamerika, 27 m, 12 Tonnen, ein Origi-
nalskelett steht im Senckenberg-Museum in
Frankfurt (Abb. 2-54a), ein Modell ist auf Abb.
2-54 ¢ rechts abgebildet). Apatosaurus (Oberjura,
Nordamerika, 21 m, gedrungener als Diplodocus).
Camarasauridae (Oberjura bis Unterkreide): rela-
tiv kurzhalsige, gedrungene Formen mit kurzem,
hohem Schddel und spatelfsrmigen Zihnen.
Camarasaurus (Oberjura, Nordamerika, Europa,
18 m, Abb. 2-57¢). Titanosauridae (Oberjura bis
Oberkreide): formenreiche Gruppe mit Verbrei-
tungsschwerpunkt in der Oberkreide. Charak-
teristische Hautverkndcherungen (Osteoderme)
und Schwanzwirbel. Uberwiegend auf den da-
maligen Siidkontinenten verbreitet. Saltasaurus
(Oberkreide, Siidamerika, 12 m). Paralititan
(Oberkreide, Afrika, 30 m, grof3ter Titanosaurier).
Euhelopodidae (Oberjura bis Unterkreide): chine-
sische Sauropodenfamilie mit sehr langen Hélsen.
Mamenchisaurus (Oberjura, Asien, 25 m). An-
desauridae (Unter- bis Oberkreide): Schlecht
dokumentierte, artenarme siidamerikanische
Gruppe, zu denen einer der grofiten Dinosaurier,
Argentinosaurus, zahlt. Argentinosaurus (Unter-
bis Oberkreide, Siidamerika, 40 m, Rumpfwirbel
1,35m breit und 1,65 m hoch, Femurldnge
2,5 m).

Ornithischia: Die Ornithischia (Trias bis Krei-
de) sind bi- und quadrupede, ausschlieSlich her-
bivore Dinosaurier. Beim Becken weist das Pubis
schrdg nach hinten und liegt dem Ischium an.

Die Vorderbeine sind immer deutlich kiirzer als
die Hinterbeine. Abgesehen von zahlreichen Ver-
tretern der Ceratopsia (Triceratops, Styracosau-
rus) liegt der Korperschwerpunkt nahe am Be-
cken. Hierdurch besteht generell eine Neigung
zur Bipedie. Beiderseits der Wirbelsdule verlau-
fen verknocherte Sehnen, die an den Fossilien
oft gut erkennbar sind. Die fiir Archosaurier ty-
pische Schddeloffnung vor dem Auge (Préiorbi-
talfenster) ist meist reduziert oder geschlossen.
Die Bezahnung besteht aus speerblattférmigen
Zdhnen. In einigen Gruppen der Ornithischia
haben sich komplexe Gebisse mit z.T. selbst-
schirfenden Zihnen entwickelt, die sich hervor-
ragend zum Zerschneiden oder Zerraspeln von
harter Pflanzennahrung eignen. Meist sind keine
oder nur wenige Frontzihne vorhanden. Statt-
dessen sind die Kieferenden mit einem Horn-
schnabel versehen. Die dltesten Ornithischia
wurden in Argentinien (Pisanosaurus) und in
den USA (Technosaurus) gefunden. Diese wer-
den systematisch zusammen mit der sehr ur-
spriinglichen Gruppe der Lesothosauria (Ober-
trias bis Unterjura) dem Rest der Ornithischia,
den Genasauria, gegeniibergestellt. Lesothosau-
rus (Unterjura, Lesotho, 1 m, leicht gebautes Tier
mit kurzen Armen und langen Hinterbeinen, bi-
ped; Abb. 2-54). Ornithischia = Pisanosaurus +
Technosaurus + Lesothosauria + Genasauria.

Genasauria: Unterjura bis Oberkreide. In der
Gruppe der Genasauria werden die Thyreophora
(Scelidosauridae + Stegosauria + Ankylosauria)
und die Cerapoda (Ornithopoda + Marginoce-
phalia) zusammengefasst.

a. Thyreophora: Unterjura bis Oberkreide. Viel-
faltige Gruppe quadrupeder Pflanzenfresser
mit charakteristischen Hautverkndcherungen
in Form von Héckern, Platten oder Stacheln.
Unspezialisiertes Gebiss aus kleinen Backen-
zéhnen. Kein Antorbitalfenster. Die Formen
des Unterjura sind noch relativ klein: 1-4 m
(Scelidosauridae) und weisen vergleichsweise
lange Vorderbeine auf. Scelidosaurus (Unterju-
ra, England, USA, Tibet). Darauf folgen die
Stegosaurier und Ankylosaurier mit bis zu
10 m groflen Formen. Die Ankylosaurier ver-
dringen die Stegosaurier in der Kreidezeit.
Stegosauria + Ankylosauria.
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1.

N

Stegosauria: Mitteljura bis Unterkreide. Zwei
Reihen Riickenplatten bzw. Stacheln und min-
destens zwei paar Schwanzstacheln. Kleiner
Schéddel, schmal und langgestreckt. Horn-
schnabel und kleine Backenzihne. Alteste
Form Hyangasaurus (Mitteljura, China,
4,5 m), dann Ausbreitung nach Europa, Nord-
amerika, Indien und Afrika, grofite Verbrei-
tung im Oberjura. Tuojiangosaurus (Oberjura,
China, 7 m; Abb. 2-59a), Stegosaurus (Oberju-
ra, USA, 9 m; Abb. 2-54).

Ankylosauria: Mitteljura bis Oberkreide.

Hauptverbreitung in der Kreide. Dies steht im
Zusammenhang mit dem Niedergang der Ste-
gosaurier. Kleine Schldfenfenster, kein Antor-
bitalfenster, einfach gebaute Zihne mit langen
Wurzeln. Stiarker gepanzert als Stegosaurier,
zahlreiche in Reihen angeordnete Hautver-

kndcherungen (Osteoderme), einige auch mit
Bauchpanzer, sogar gepanzerte Augenlider,
extrem grofle und breite Riimpfe. Nodosauri-
dae: schmaler Schiddel, Zihne etwas grofler
als bei Ankylosauriden, abgesehen von Sauro-
pelta immer mit sekunddrem Gaumen, keine
Schwanzkeule, Stacheln an den Korperseiten.
Nodosaurus (Kreide, USA, 4 bis 6 m). Pola-
canthidae: #hnlich Nodosauridae, aber mit
charakteristischer Panzerplatte iiber dem Be-
cken. Polacanthus (Unterkreide, England, 4 m;
Abb. 2-59b). Ankylosauridae: kurzer breiter
Schédel etwa so lang wie breit, am Hinter-
haupt kleine Horner, Antorbital- und Supra-
temporalfenster geschlossen, Schwanzkeule.
Pinacosaurus (Oberkreide, China, Mongolei,
5 bis 5,5 m).

Abb. 2-59a, b. a Tuojiangosaurus, b Polacanthus
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b. Cerapoda: Obertrias bis Oberkreide. Systema-
tische Einheit, in der die Ornithopoda und
die Marginocephalia (Pachycephalosauria +
Ceratopsia) zusammengefasst werden. In die-
ser Gruppe haben sich spezialisierte Gebisse
und differenzierte Verhaltensweisen wie Brut-
pflege entwickelt.

1. Ornithopoda: Obertrias bis Oberkreide. Arten-
reichste und vielfiltigste Gruppe der Ornith-
ischia, die in der Kreide, insbesondere in der
Oberkreide ihr Maximum erreicht. Kleine, um
1 m lange (Heterodontosaurus), bis grofle, an
die 15 m (Lambeosaurus) messende Formen.
Kennzeichnend ist ein ausgepriagter Horn-
schnabel. Die Mehrzahl der Ornithopoden
kann sich quadruped und biped fortbewegen.
Einige Gruppen wie die Heterodontosauridae,
die Hypsilophodontidae und die Dryosauridae
waren wahrscheinlich rein biped. Heterodonto-
saurus (Unterjura, Stidafrika, 1 m, eckzahnihn-
liche Zihne in Ober- und Unterkiefer). Camto-
sauridae (Oberjura bis Unterkreide): Langer,
flacher Schidel, dicht stehende Zihne, vierze-
hige Fiile mit hufihnlichen Krallen. Campto-
saurus (Oberjura bis Unterkreide, England,
Portugal, USA, 3,5 bis 7 m). Iguanodontidae
(Kreide): Weit verbreitete, artenreiche Gruppe
mit Maximum in der Unterkreide. Langer
Schiédel, zahnloser Schnabel, dreizehige Fiifie
mit hufdhnlichen Krallen, fiinffingrige Hand,
vermutlich Herdentiere. Iguanodon (Kreide,
Europa/Nordamerika, 6 bis 10 m; Abb. 2-60a).
Hadrosauridae (Kreide): Vielfdltigste und ar-
tenreichste Gruppe der Ornithischia mit Maxi-
mum in der Oberkreide. Sehr variable Kopf-
form, Scheitelleisten, Hornbildungen u. 4. Diese
enthielten Nasennebenhohlen und dienten
moglicherweise als Resonanzkdrper bei der
Lauterzeugung. Breiter zahnloser Schnabel,
dicht stehende selbstschirfende Backenzéhne
in Zahnbatterien angeordnet. Der Unterkiefer
bewegt sich beim Kieferschluss leicht nach in-
nen, der Oberkiefer nach auflen, wodurch die
Nahrung zermahlen wird. Lambeosaurus
(Oberkreide, USA, bis 15 m). Parasaurolophus
(Oberkreide, USA, 10 m; Abb. 2-60b). Maia-
saura (Oberkreide, USA, 9 m, iiber 200 Skelette
vom Embryo bis zum Adulttier, Eier und Nes-
ter, Nachweis von Brutpflege).

2. Marginocephalia (Kreide): Systematische Ein-
heit, in der Pachycephalosauria und Ceratop-
sia zusammengefasst werden. Kopf mit Kno-
chenkamm oder Nackenschild am Hinter-
haupt. Hornschnabel. Backenzdhne bilden ei-
ne Schneidekante. Pachycephalosauria (Ober-
kreide): Kleine bis mittelgrofSe Tiere (60 cm
bis 5 m). Auflerordentlich dicke domartig
gewolbte Schideldecke (bis 25 cm dick), Scha-
deldach stark vaskularisiert, kleine blattfor-
mige Zdhne, viele verknocherte Sehnen im
Schwanzbereich. Kurze Arme, lange Beine,
biped. Stegoceras (Oberkreide, Kanada, USA,
2,4m). Pachycephalosaurus:  (Oberkreide,
USA, 5m). Ceratopsia (Kreide): artenreiche,
iiberwiegend quadrupede Gruppe, mit Maxi-
mum in Oberkreide, die sich durch einen
Knochenkamm am Hinterhaupt, der meist als
Nackenschild ausgebildet ist, auszeichnet.
Schidel mit spitzen Wangenknochen und
hiufig mit charakteristischen Hornern. Aus-
gepriagter Schnabel. Die Kkleinen, nacken-
schildlosen Formen, wie Psittacosaurus (Un-
terkreide, China, Mongolei, 2 m), neigen zur
Bipedie. Die mit einem Nackenschild aus-
gestatteten Neoceratopsia sind generell qua-
druped. Protoceratops (Oberkreide, China,
Mongolei, bis 1,80 m, hornlos). Triceratops
(Oberkreide, Kanada, USA, 9 m, drei bis zu
1 m lange Horner; Abb. 2-60c).

Das recht plétzliche Aussterben der Dinosaurier
war und ist Anlass zu vielfdltigen Spekulationen
und 1df3t noch viele Fragen offen. Nach verbrei-
teter Ansicht hidngt das Aussterben mit dem
Aufschlag eines gewaltigen Meteoriten zusam-
men, der vor 65 Mio. Jahren im Gebiet der
Halbinsel Yukatan niederging (S. 108). Der Ein-
schlag fithrte zur Verdunklung durch Staub in
der Atmosphédre und damit zur Abkiihlung der
Erdoberfliche, was die Lebensbedingungen der
Dinosaurier entscheidend verschlechterte. Nach
anderer Auffassung war es jedoch eher ein lang-
sames Aussterben, das mit einer ganzen Serie
von Asteroideneinschldgen, die sich u.U. iber
1-2 Mio. Jahre hinzog, in Beziehung stand. Viel-
leicht hingt das Aussterben auch mit starkem
Vulkanismus am Ende der Kreide zusammen.
Lava vernichtete weite Lebensrdaume, CO, rei-
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Abb. 2-60a-c. a Iguanodon,
b Parasaurolophus, ¢ Triceratops

cherte sich an, saurer Regen trat auf und die
Ozonschicht wurde zerstort.

23.14
Ichthyosauria (Fischsaurier)

Die Ichthyosaurier waren grofle, mesozoische
Reptilien mit vielen Anpassungen an das Was-
serleben (Abb. 2-61), stromlinienférmiger Ge-
stalt, Umwandlung der Extremititen zu Flossen,

hiutiger Riickenflosse und hypozerker Schwanz-
flosse. Ihre Augen waren ungewohnlich grof3
und mit einem Skleralring versehen. Man kennt
Ichthyosaurier seit der Trias, ausgestorben sind
sie in der Kreide, lange vor der Kreide-Tertidr-
Grenze. Die weltweit beste Fundstelle von her-
vorragend erhaltenen jurassischen Ichthyosau-
riern ist der Posidonienschiefer Holzmadens
(Unterjura, 180 Mio. Jahre alt; S. 168). Ichthyo-
saurier waren Rduber. Thr Gebiss enthielt viele
Zahne vom labyrinthodonten Typ. Ihre Extre-
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Abb. 2-61a-c. Ichthyosaurier. a Mixo-
saurus, b Stenopterygius, ¢ Skelett der
Vorderextremitét von Stenopterygius

mitdten waren hochgradig abgewandelt: Thre
Knochenelemente waren plattenférmig und die
Anzahl der Fingerknochen stark vermehrt. Eine
Verbreiterung der Flossen wurde durch Aufspal-
tung und Neubildung von Fingern erreicht (Hy-
perdactylie). Der kreidezeitliche Platypterygius
hatte bis zu 11 Finger. Das Becken der Ichthyo-
saurier war zu stabférmigen Knochen reduziert,
und die Hinterextremitidten waren bei den For-
men, die nach der Trias lebten, relativ klein.

Ichthyosaurier lebten anscheinend dhnlich wie
Delphine. Sie ernédhrten sich insbesondere von
Fischen oder Tintenfischen (Stenopterygius (Abb.
2-61b, 2-62¢)).

Ichthyosaurier waren vivipar, und wiederum
zeigen die Fossilien von Holzmaden besonders
eindrucksvolle Beispiele (Abb. 2-62¢): Man fand
triachtige Weibchen mit bis zu 11 Feten.

Der Riese unter den Ichthyosauriern war der
jurassische Leptopterygius. Er erreichte 10 m,
vielleicht sogar, wenn man von einzelnen Wir-

s
e o

beln extrapoliert, 15 m Linge. Der grofite Schi-
del von Leptopterygius, der je in Europa gefun-
den wurde, hat eine Linge von iiber 2 m und ist
im Kloster Banz (nahe Erlangen) ausgestellt.
Wéhrend jurassische und kreidezeitliche Ich-
thyosaurier relativ einheitlich gebaut waren, gab
es in der Trias ganz verschiedene und recht ur-
spriingliche Formen. Grippia (von Spitzbergen)
hatte noch eine kurze Schnauze, Mixosaurus
(aus dem Tessin) fiinffingrige Vorderflossen und
verldngerte Unterarmknochen; der Beckengiirtel
bestand noch aus sechs Knochen; eine vertikale
Schwanzflosse war noch nicht ausgebildet.

2.3.15
Die Pflanzenwelt der Trias

Am Land scheint das Massenaussterben Ende
Perm die Pflanzen wesentlich weniger in Mitlei-
denschaft gezogen zu haben als die Tiere. Die
spatpaldozoischen Floren hatten schon lange vor
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Ende des Perm Verdnderungen durchgemacht.
Im Perm hatten sich die Gymnospermen durch-
gesetzt; ihre mannigfaltigsten Gruppen waren
die Cycadophytina (Palmfarne), Coniferen und
Ginkgogewidchse. Sie dominierten auch in den
Wildern des Mesozoikums.

Die Landflora des Buntsandsteins war an das
damals vorherrschende Wiistenklima mit kurz-
zeitigen Niederschlagsperioden angepasst. Die
Vegetation war arm, der Bewuchs locker. In den
trockenen, bodensatzreichen Ablagerungsgebie-
ten herrschten Coniferen vor.

Auffilligste Buntsandsteinpflanze war die suk-
kulentenartige, bis 2 m hohe Pleuromeia (Abb.
2-48), die zu den Isoetales gehort. Ihr verdickter
Stamm diente als Wasserspeicher, die Achse en-
dete mit einem groflen Zapfen an der Stamm-
spitze. Wie bei dem verwandten Siegelbaum war
der Stamm dicht mit Narben abgefallener Blitter
besetzt; Blitter standen nur im oberen Bereich.
Schachtelhalme (Equisetites, Schizoneura) er-
reichten in der Trias 6 m Hohe. Farne existier-
ten als {iberwiegend an Trockenheit angepasste
kleine Formen mit kurzem Stamm. Als Verduns-
tungsschutz trugen sie Haare, dhnlich wie rezen-
te Trockenfarne. Anomopteris mit etwa 1 m lan-
gen Wedeln ist ein Leitfossil des Buntsandsteins.
Die hidufigsten und artenreichsten Fossilien des
Buntsandsteins sind die Coniferen. Leitfossil ist
Voltzia, die der Fichte ahnlich war. In der Pfalz
und in den Vogesen erinnert der Voltziensand-
stein an diesen Nadelbaum. Seine Kurztriebe wa-
ren zweiseitig benadelt; allerdings gab es zwei
Nadeltypen (Heterophyllie): 2-6 cm lange und
unter 0,5-1 cm lange. Méannliche und weibliche
Bliiten standen in getrennten Zapfen.

Die Keuperflora war tippiger und abwechs-
lungsreicher als die Flora des Buntsandsteins.
Das Klima war insgesamt humider. Wie auch
das marine Benthos zeigten die terrestrischen
Landschaften mehr Ahnlichkeit mit heutigen als
mit paldozoischen Verhiltnissen. Das liegt im

Wesentlichen an den Nadelhélzern, die den Ge-
samtcharakter der Flora prigten. In der Ober-
trias (Keuper) kiindigt sich die bis zur Unter-
kreide dauernde Bliitezeit der Cycadeen an. Die
Fossilfunde entsprechen im vegetativen Bau oft
schon rezenten Cycadeen-Gattungen. Auch die
Ginkgo-Gewichse, deren Bldtter schon aus dem
Rotliegend bekannt sind, spielten in der Trias ei-
ne wichtige Rolle.

Weitere wichtige Pflanzen dieser Zeit sind die
Bennettitales. Sie existierten von der Obertrias
bis zur Unterkreide. Durch ihre Blattwedel dhnel-
ten sie duflerlich den Cycadeen. Ihr Bliitenbau
wich jedoch grundlegend ab: Sie besaflen als erste
Pflanzen der Erdgeschichte Zwitterbliiten mit
Perianth und wurden vermutlich von Kifern
(Riisslern) bestdubt. Bennettitales waren aufer-
ordentlich vielgestaltig. Cycadeoidea (Abb. 2-68a)
hatte einen knolligen, niedrigen Stamm, William-
sonia (Abb. 2-68b) war palmenartig und erreichte
mehrere Meter Héhe, Wielandiella und William-
soniella waren kleine, dichotom verzweigte Strau-
cher.

2.3.1.6
Massenaussterben Ende der Trias

Am Ende der Trias, vor etwa 200 Mio. Jahren,
fand das vierte Massenaussterben des Phanero-
zoikums statt. Es handelte sich um einen der
grofiten Einbriiche aller Zeiten; Meer und Fest-
land waren gleichermaflen betroffen, allerdings
wohl nicht genau zur selben Zeit. Im Meer wur-
den etwa 20% aller Tierfamilien ausgeloscht. Die
groflen Gruppen der Conodonta, Placodontia,
Nothosauria und Ichthyosauria sowie viele Am-
monoida starben aus. Im terrestrischen Bereich
verschwanden die meisten sdugetierdhnlichen
Reptilien und die groflen Amphibien (Labyrin-
thodontia). Uber die Ursachen dieses Massen-
aussterbens wissen wir wenig.



2.3 Mesozoikum (Erdmittelalter)

2.3.2
Jura

Im Meer entfalten sich Ammoniten und Belemniten, Fische (Teleostei) und Meeresreptilien, auf dem
Land die Dinosaurier, der Luftraum wird von Pterosauriern dominiert. Die ersten Vogel erscheinen.
In der Pflanzenwelt sind Cycadales verbreitet, auflerdem Filicales und Ginkgo-Gewichse sowie Ben-

nettitales. Die ersten Angiospermen treten auf. In Mitteleuropa bieten Frinkische und Schwibische
Alb sowie das Jura-Gebirge in Frankreich und in der Schweiz Einblick in die marine Organismenwelt
dieser Zeit.

Im Jura (205-135 Mio. Jahre vor heute) riickte
das Meer weltweit vor: Grof3e Teile des Festlan-
des wurden iiberflutet, darunter auch weite Teile
Mitteleuropas, und die Flachwasserablagerungen
aus dieser Zeit sind umfangreich. In Europa
herrschten relativ hohe Temperaturen; der Tem-
peraturgradient vom Aquator zu den Polen war
relativ gering, das Klima also recht ausgeglichen.
Eine wirmeliebende Vegetation erstreckte sich
bis ungefdhr 60 Grad nérdlicher und siidlicher
Breite. Sie enthielt nach neueren Funden aus
China sogar schon Angiospermen (Archaeo-
fructus); es dominierten allerdings die Gymno-
spermen. In den Meeren erreichten die Ammo-
niten den Hohepunkt ihrer Entwicklung. Im Te-
thys-Meer, welches groflenteils in den Tropen
lag, nahmen Korallenriffe grofle Flichen ein. Ju-
razeitliche Meeresboden sind die #ltesten, die
man in heutigen Meeren erbohrt hat. Auf dem
Festland wurden die Dinosaurier die bestimmen-
den Formen. Die ersten Vogel entstanden.

Die Schichtenfolge des Jura wird in Siid-
deutschland in drei Abteilungen untergliedert:
Schwarzen, Braunen und Weilen Jura. Der
Schwarze Jura (unterer Jura oder Lias) Siid-
deutschlands ist wegen seiner hervorragend er-
haltenen Wirbeltierfossilien in dunklen Tonstei-
nen berithmt geworden (Abb. 2-62). Der Braune

UBERSICHT

Jura (mittlerer Jura oder Dogger) bildet in der
Nordsee braune, sandige Speichergesteine fiir Ol
und Gas. Der Weifle Jura (oberer Jura oder
Malm) ist besonders bekannt geworden durch
die hellgefirbten Plattenkalke im siiddeutschen
Raum, z.B. die Solnhofener Plattenkalke (S.
170). Es handelt sich um sehr feinkdrnigen
Kalkstein, der zum Teil aus Hartteilen von Nan-
noplanktern entstanden ist. Besonders bekannt
sind in diesen Kalksteinen der ,,Urvogel“ Archae-
opteryx (Abb. 1-29a) und der Pfeilschwanz Me-
solimulus (Abb. 2-1), zu den hiufigsten Fossilien
gehéren Ammoniten und Belemniten. Jura-Ge-
steine sind an vielen Stellen Mittel- und West-
europas reich an Fossilien. In Deutschland sind
Schwibische und Frinkische Alb grofienteils aus
Jura-Gesteinen aufgebaut und Gebiet der Jura-
Forschung. Der durch iiberwiegend helle Kalke
charakterisierte Gebirgszug zieht in weitem Bo-
gen bis in die Schweiz und nach Frankreich. In
Norddeutschland werden Hohenziige des Weser-
und Leineberglandes aus marinen Sedimenten
des Jura gebildet.

In Deutschland gibt es zwei weltberithmte
Fossilfundstitten aus dem Jura: Holzmaden
(Oberer Lias, Schwibische Alb) und Solnhofen
(Oberster Malm, Frinkische Alb).
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Die Schwabische Alb: vor 150 Mio. Jahren der Boden des Jurameeres

Ein Vorsto3 des Meeres von England bis Nordita-
lien Uber das absinkende Laurasia fuhrte zu einer
Verbindung von Nord- und Tethys-Meer, die sich
zum Jurameer ausweitete. GroBe Gebiete Europas
wurden fir tUber 50 Mio. Jahre Uberflutet, und
man unterscheidet heute drei groBe Meeres-
becken: das Pariser, das Norddeutsche und das
Suddeutsche Becken. In diesen entstanden vor
180-130 Mio. Jahren machtige Ablagerungen, die
uns einen Einblick in eine marine Tropenfauna
geben.

In der anschlieBenden Kreidezeit und im Terti-
ar wurde der Meeresboden bis zu etwa 1000 m
Uber den Meeresspiegel emporgehoben und bil-
det heute in Suddeutschland insbesondere die
Frankische und Schwabische Alb und deren weite
Vorebene.

Der Weil3e Jura, der auf der Schwéabischen Alb
eine Machtigkeit von 450 m erreicht, ist durch
Schwammiriffe charakterisiert. Der Braune Jura er-
reicht 240 m Dicke, er ist heute der Untergrund
der Obstbaumwiesen und Hugel am Ful3 der Alb.
Im Albvorland steht der 110 m dicke Schwarze
Jura an. In ihm fand man im Bereich des Posido-
nienschiefers (Posidonia (Abb. 2-1) = Bezeichnung
fur die zwei heute meist getrennten Muschelgat-
tungen Bositra und Steinmannia) besonders gut
erhaltene Wirbeltier-Fossilien.

Wahrend die Albhochflache zunachst bis zum
Odenwald reichte, wurde sie durch Erosion seit
dem Trockenfallen Ende des Jura bis stidlich von
Stuttgart ruckverlegt.

Als haufigste Meeressaurier lebten im Jura-
meer die Fischechsen oder Fischsaurier (Ichthyo-
sauria), die in die drei Gattungen Stenopterygius
(Abb. 2-62c), Leptopterygius und Eurhinosaurus
eingeordnet wurden. Sie brachten vollentwickelte
Junge im Wasser zur Welt. Verschiedene Museen,
z.B. das Urwelt-Museum Hauff, 73271 Holz-

maden und das Fossilienmuseum im Werk-
forum, 72359 Dotternhausen (nahe Tiibingen)
zeigen wunderbare Stlcke aus dem Jurameer
(v.a. Schwarzer Jura), u.a. auch Skelette von
trachtigen Ichthyosauriern. Die Erhaltung ist so
vorziliglich, dass man bisweilen sogar Haut und
Muskulatur erkennen kann. Die ungewdhnliche
Haufigkeit von trachtigen Stenopterygius-Weib-
chen im Raum Holzmaden hat die Vermutung
aufkommen lassen, dass diese Fischsaurier Wan-
derungen durchfiihrten, dhnlich wie es von mo-
dernen Walen bekannt ist, um ihre Jungen hier
zu gebdren. Man hat Muttertiere mit maximal 11
Feten gefunden.

Viel seltener fand man Leptopterygius und Eu-
rhinosaurus. Leptopterygius lebte wohl vorwie-
gend von Cephalopoden. Er erreichte Gber 10 m
Lange. Eurhinosaurus mall 7 m, seine schmalen
Flossen erreichten 1 m Ladnge. Sein Oberkiefer
war doppelt so lang wie der Unterkiefer, aber
vollstdndig bezahnt.

Des Weiteren lebten im Jurameer Plesiosaurier,
deren Lebensweise der von Meeresschildkroten
dhnelte. Mit ihren paddelférmigen Extremitdten
bewegten sich diese langhalsigen Tiere langsam
fort. lhre Eier legten sie an Land ab.

Die Steneosaurier sind Meereskrokodile. Sie er-
reichten 7 m Korperldange und lebten rauberisch.
Aus dem Bereich der Schwébischen Alb kennt
man die drei Gattungen Steneosaurus (Abb.
2-62b), Pelagosaurus und Platysuchus. Wie rezen-
te Krokodile besaflen sie Magensteine, die wohl
der Zerkleinerung von Nahrung dienten.

Die fossilen Fische dieser Zeit zeigen eine Mo-
mentaufnahme des Wandels von eher tragen
Schmelzschuppenfischen wie Lepidotus oder Pty-
cholepis mit ihrem kndchernen Panzer zu ge-
wandten Raubfischen. Der etwa 9 cm lange Lep-
tolepis (Anaethalion) sprattiformis (Abb. 2-63 c)
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Abb. 2-62 a-d. Schwarzer Jura: Fossilien aus der Schwi-
bischen Alb (Holzmaden). a Seirocrinus, b Steneosaurus

(Krokodil), ¢ Stenopterygius (Ichthyosaurier), d Dacty-
lioceras (Ammonit). Nach Hauff (1998)
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wirkt sprottendhnlich und hat bereits eine ver-
kndcherte Wirbelsdule. Store waren mit ca. 3 m
die gréB3ten Fische des Meeres; als echte Knorpel-
fische mit bis zu 2,60 m Ldnge sind Haie (Hybo-
dus) erwdahnenswert. Auch Quastenflosser (Holo-
phagus, syn. Trachymetopon) gab es im Jurameer.

Unter den Wirbellosen sind die riesigen Seelili-
enkolonien auf Treibholzern hervorzuheben, die
wohl die eindrucksvollsten und umfangreichsten
der Erde sind. Die grofte in Holzmaden aus-
gestellte Ansammlung der Seeliliengattung Seiro-

EXKURS (Fortsetzung)

crinus (Abb. 2-62a) ist 18 m lang und 6 m hoch,
wobei die Lange der Einzeltiere etwa 2 m betrug.
Holzmaden ist auch beriihmt wegen der hdufig
hier zu findenden Ammoniten und Belemniten.
Die Ammoniten erreichten einen Durchmesser
von 150 cm (Phylloceras) und traten auch mit
den kleineren Gattungen Dactylioceras (Abb.
2-62d) und Hildoceras auf. Die Belemniten dhnel-
ten in Korperbau und Lebensweise den Kalma-
ren.

Solnhofen (Frankische Alb): Archaeopteryx und andere weltberiihmte Fossilien

Neben Holzmaden, wo die Fundschichten
schwarze Tonsteine sind, ist Solnhofen im
Altmuhltal und seine weitere Umgebung mit
dem Weil3en Jura eine Fundstelle von besonderer
Bedeutung. Die Steinbriiche der Frankischen Alb
dienen in erster Linie wirtschaftlichen Zwecken,
denn die hellen Kalksteine eignen sich hervor-
ragend zur Herstellung von Platten fir FuBboden
und Wandverkleidungen. Die hdufigen Anschnitte
der zigarrenférmigen, braun-schwarzen Belemni-
ten und die gekammerten Ammoniten-Gehduse
kann man landauf, landab in 6ffentlichen Gebd&u-
den und Privathdusern sehen. Schon in der
Romerzeit hat man die Jura-Kalksteine genutzt.
Unter den berihmten Gebauden, fir deren Bau
man sie verwendete, ist die Hagia Sophia in Is-
tanbul zu nennen. Spater setzte man die Solnho-
fener Plattenkalke auch zur Lithographie (Stein-
druck) ein. Solnhofen wurde zu einer weltbe-
rihmten Fossilienfundstatte, wobei der ,Urvogel”
Archaeopteryx (Abb. 1-29a) wohl der bekanntes-

te Fund ist, aber dazu kommen viele weitere fos-
sile Arten, die zum Teil wunderbar erhalten sind.
Schon 1860 hatte man in einem Solnhofener
Steinbruch den Abdruck einer Feder gefunden.
Der Frankfurter Paldontologe Hermann von
Meyer gab dem Tier, von dem sie stammte, den
noch heute giltigen Namen Archaeopteryx litho-
graphica. Bereits 1861 entdeckte man ein fast
vollstandiges Skelett, welches Reptilien- und Vo-
gelmerkmale aufwies und kurz nach dem Erschei-
nen von Darwins Hauptwerk fiir Diskussionen
sorgte. Es wurde 1862 fiir 700 Pfund Sterling an
das Britische Museum in London verkauft (,Lon-
doner Exemplar”). Ein weiterer und der bisher
schonste Archaeopteryx-Fund erfolgte 1876. Mit
Hilfe des Industriellen Werner von Siemens ging
es an PreuBen (,Berliner Exemplar”). 1956 fand
man das spater ,Maxberg-Exemplar” genannte,
teilweise zerfallene Exemplar. Es war zundchst im
Museum auf dem Maxberg auf der Jurahthe
Uber dem Altmuhltal bei Solnhofen ausgestellt,
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ging aber an seinen Finder zuriick und gilt seit
dessen Tod 1991 als verschollen. 1970 entdeckte
der amerikanische Paldontologe John H. Ostrom
ein weiteres Archaeopteryx-Exemplar in einer al-
ten Sammlung in Haarlem (Niederlande; ,Haarle-
mer Exemplar”), das schon 1855 im Altmihltal
geborgen worden war. 1973 wurde das fiinfte
Exemplar beschrieben, welches im Jura-Museum,
Willibaldsburg, BurgstraBle 19, 85072 Eichstatt
ausgestellt ist. 1987 fand sich in der Fossilien-
sammlung des Altblrgermeisters Friedrich Muller
von Solnhofen Archaeopteryx Nr. 6, heute im
Biirgermeister-Miiller-Museum, Bahnhofstrafle
8, 91807 Solnhofen zu besichtigen (,Solnhofener
Exemplar”). 1992 erfolgte ein weiterer Fund, der
in Minchen liegt und als eigene Art (A. bavarica)
gilt. Mittlerweile sind drei weitere Fundstiicke be-
kannt geworden. Nr. 10 ist besonders gut erhal-
ten; anatomische Merkmale an Schédel und Fuf3
weisen auf enge Beziehungen zu Dromaeosau-
riern hin.

Wer die Museen in Eichstatt, Solnhofen und
weiteren Orten in der Umgebung betritt, ist Gber-
waltigt von der Fille der Fossilien und der Quali-
tat ihres Erhaltungszustandes: selbst gallertige
Medusen, Holothurien, Muskelstrénge von Fi-
schen oder die Flughaut von Pterosauriern sind
noch zu identifizieren. Insgesamt kennt man tber
700 Organismenarten aus den Solnhofener Plat-
tenkalken. Zur Zeit ihrer Entstehung lag im Be-
reich der Frankischen Alb ein Lagunengebiet,
welches zum Tethys-Meer gehérte. Den Lagunen-
grund bildeten Schwammriffe, zwischen denen
sich Sediment absetzte, und zwar lagenweise aus
Kalk und aus Ton oder Mischungen aus beiden.

Der Solnhofener Plattenkalk enthélt neben vie-
len Meeresorganismen terrestrische Formen, z.B.
Insekten. Unter den fast 200 beschriebenen Arten
sei nur die Florfliege Kalligramma mit einer
Flugelspannweite von 25 cm erwdhnt. Mit der re-
zenten Briickenechse ist Homoeosaurus beson-

ders nahe verwandt. Im Jahre 2006 wurde zudem
aus den Plattenkalken von Schamhaupten der
besterhaltene Raubdinosaurier Europas beschrie-
ben: Juravenator.

Unter den marinen Organismen seien aufler
Belemniten und Ammoniten der besonders haufi-
ge Haarstern Saccocoma (Abb. 2-63a), der ver-
breitete Fisch Leptolepis (Abb. 2-63¢c) und die bis
in Einzelheiten erhaltene Meduse Rhizostomites
genannt. Speziell Saccocoma bedeckt oft in riesi-
ger Zahl Schichtflachen. Man kann sie regelmaBig
in Treppenhdusern und Wohnungen sehen, die
mit Solnhofener Platten ausgekleidet wurden.
Haufig sind auch Krebse, z.B. Aeger, Eryon und
Mecochirus (Abb. 2-63d).

Sehr oft findet man Dendriten, die zur opti-
schen Attraktivitat der Solnhofener Platten beitra-
gen (Abb. 2-63b). Aufgrund ihrer filigranen Ver-
astelungen werden sie oft als Algen interpretiert,
es handelt sich aber um mineralische Gebilde,
die aus schwarzen Mangan- und braunen Eisen-
verbindungen bestehen, die erst in der Kreide
oder im Tertidr entstanden.

Dem Besucher fdllt in den zahlreichen Stein-
briichen mit ihren ausgedehnten Halden die plat-
tige Ausbildung der Schichten auf. Ihnen verdan-
ken sie den Namen Solnhofener Plattenkalke
statt der &lteren Bezeichnung ,Schiefer”, da es
hier keine eigentliche Schieferung durch Meta-
morphose gibt. Sie bestehen bis zu 95% aus
Kalklagen und zudem aus weichen, dinnen (,fau-
len”) Zwischenlagen aus tonigem Material. Man
unterscheidet dementsprechend Flinz und Faule,
die regelméaBig miteinander abwechseln. Die
rund 40 m maéchtigen Schichten enthalten etwa
250 Flinz-Lagen.

An den steilen Hangen des Altmduhltals fallen
immer wieder weil3e Kalkfelsen mit massigen Ge-
steinen auf, z.B. die ,Zwolf Apostel” bei Solnho-
fen: Sie stammen teilweise von Schwamm-Riffen.
Zwischen den Riffen lagerte sich der feine Kalk-
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N. Becker)

schlamm der Flinze mit den zwischengeschalte-
ten tonigen Faulen in vielfachem Wechsel ab.

Die riffbildenden Korallen weisen auf tropi-
sches Klima im stddeutschen Jurameer hin. Kurz

Abb. 2-63a-d. Fundstiicke aus dem Weifjura. a Saccocoma, b Dendriten, c¢ Leptolepis, d Mecochirus (c, d: Fotos

vor dem Ende des Jura zog sich das Meer aus
dem Bereich der Frankenalb zuriick.

2.3.2.1
Die Fauna des Jura

Im Jurameer machten die Schwimme eine ra-
sche Entfaltung durch, deren Hohepunkt in der
Kreide erreicht wurde. Kieselschwimme, v.a. Li-

thistiden, bauten im Malm Siiddeutschlands um-
fangreiche Riffe auf (Schwammstotzen, Altmiihl-
tal), und ein wesentlicher Teil der Weif3jura-Kal-
ke besteht aus Schwamm-Riffen.

Korallenriffe, vorwiegend von Scleractiniern
hervorgebracht, waren dominierend am Aufbau
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von Lebensgemeinschaften im kiistennahen Be-
reich des Tethys-Meeres beteiligt. Auf der Schwi-
bischen Alb hat man diverse Riffe gefunden, z.B.
bei Gerstetten und Nattheim.

An der Wende von Trias und Jura gab es bei
Mollusken starke Verdnderungen. Pleurotomaria,
noch heute als lebendes Fossil erhalten (S. 204),
brachte eine grofle Artenfiille hervor. Leitformen
waren die dickschaligen Nerineacea. In Nord-
westdeutschland entstanden die Nerineen- und
Natica-Kalke, auf der Frinkischen Alb Nerineen-
und Diceras-Kalke.

Unter den Muscheln sind die Pterioida beson-
ders weit verbreitet. Pteria und Posidonia (Abb.
2-1) waren gesteinsbildend (Posidonien-Kalke
der Schwibischen Alb). Steinmannia (Posidonia)
bronni war namengebend fiir den Schwarzen Ju-
ra epsilon in Holzmaden (Posidonienschiefer).

In den Siidalpen ist Bositra buchi (Posidonia
alpina) Leitform des oberen Dogger. Mit den
heutigen Austern sind Gryphaea (Abb. 2-1) und
Exogyra verwandt, die im Lias Muschelbdnke
bildeten.

Die ausgeprigtesten Verdnderungen betreffen
die Cephalopoden, insbesondere die Ammoni-
ten, die im Jura ihre Bliitezeit fortsetzten. Sie
sind die wichtigsten Leitfossilien und Grundlage
fir die biostratigraphische Gliederung des Jura.
In manchen Gebieten ist es zu massenhafter An-
reicherung von Ammoniten in marinen Kalkstei-
nen gekommen. Solche Steine wurden zu hoch-
geschitzten Dekorationsstiicken in der Bau-
industrie, z.B. Altdorfer Marmor (Altdorf, Fran-
ken) und Ammonitenkalk (Schwibisch-franki-
scher Jura). Ammoniten lebten vorwiegend in
Bodennihe; sie waren wohl langsame Schwim-
mer, die sich von Kleinorganismen erndhrten.

Auch die Belemnoidea entwickelten sich zu
einer vielfiltigen Gruppe. Die Doggerbelemniten
waren besonders grofle Formen; ihre Rostren er-
reichten 1,5 m Linge (Megateuthis giganteus);
die Tiere wurden insgesamt bis 3 m lang. Belem-
noidea gehéren innerhalb der Cephalopoden zu
den fossil ansonsten kaum belegten Coloida (Di-
branchiata), wohin auch Kalmare und Kraken
gehoren. Wie bei diesen fehlt die duflere Schale;
es ist ein Innenskelett ausgebildet, das aus drei
Teilen besteht (Abb. 2-40a).

Man kennt weit iiber 1000 Arten dieser in Ju-
ra und Kreide so weit verbreiteten Belemnoiden.
Sie waren rasche Schwimmer der offenen Meere,
hatten wohl 10 Arme, die mit Haken (Onychi-
ten) bewaffnet waren, und besaflen Tintenbeutel.

Die Rostren der Belemnoidea haben sich als
ideal fiir die Analyse von Paldotemperaturen er-
wiesen, da sie das urspriingliche Verhiltnis ver-
schiedener Sauerstoff-Isotope beibehielten. Mit
dem Ende der Kreide verschwand die Gruppe.

Rostren kann man heute als Einzelstiicke fin-
den oder in grofleren Ansammlungen (Belem-
niten-Schlachtfelder, Abb. 2-40c¢), in denen die
Einzelstiicke oft ,eingeregelt* liegen, was sich
mit Wasserstromungen erkldren lidsst. Anschliffe
von Belemniten sind vielfach an Fensterbanken
oder Fuflbodenplatten zu beobachten, die aus
Weif$jurakalken bestehen.

Innerhalb der Echinodermen erfolgten eben-
falls markante Veridnderungen. Die Crinoidea
bringen Riesenformen hervor, ihre Arme sind
oft stark verzweigt. Seirocrinus subangularis
(Abb. 2-62a) erreicht einen Kronendurchmesser
von 1 m und eine Stiellinge von iiber 20 m.
Manche siedeln auf Treibholzstéimmen und sind
mit diesen als Fossilien erhalten. Besonders héu-
fig ist im Malm der Solnhofener Plattenkalke
der Haarstern Saccocoma (Abb. 2-63a). Die See-
igel vollfiihren den Ubergang von den radiér-
pentameren Regularia zu den bilateral-pentame-
ren Irregularia; als neuer Lebensraum werden
von den Seeigeln Weichboden und Sandgriinde
erschlossen. Auch die sonstige marine Wirbello-
sen-Fauna war im Jura-Meer reich entwickelt.

Im Jura treten erstmals Teleostei auf (Leptole-
pidae, Pholidophoridae; Abb.2-63c¢). Die Sela-
chier dhneln noch denen der Trias; Hybodus
hauffianus wurde fast 2 m lang. Im Magen eines
Haies dieser Art fand man Rostren von etwa 250
Belemniten, was zwei Schliisse nahe legt: Hybo-
dus jagte pelagische Tiere, und dieses Exemplar
ist wohl an der Menge der spitzen Rostren zu-
grunde gegangen. Mit Latimeria nahe verwandt
ist Trachymetopon, ein bis 1,7 m langer Crossop-
terygier. Auch Storartige brachten besonders
grofle Formen hervor, z.B. den bis 3 m langen
Chondrosteus hindenburgi.

Unter den Reptilien waren die Ichthyosaurier
im Jurameer verbreitet. Sie stellen ein klassi-
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sches Beispiel fiir Konvergenz mit den spiter
entstandenen Thunfischen (Teleostei) und Del-
phinen (Mammalia) dar.

Gegeniiber den Ichthyosauriern wirkten die
bis 12 m langen Plesiosaurier plump. Schlangen-
artiger Hals, kurzer Rumpf und Schwanz kenn-
zeichnen ihren Korper (Abb. 1-27b). Der An-
trieb erfolgte durch die zu Paddeln umgeform-
ten Extremitdten. Da ihre Unterseite von kréfti-
gen Bauchrippen gestiitzt wurde, nimmt man
an, dass sie sich auch ans Land begeben konn-
ten. Vielleicht haben sie dort, wie es heute Mee-
resschildkroten tun, ihre Eier abgelegt.

Nicht selten waren im Jurameer auch Kroko-
dile, die sich Hunderte von Kilometern in den
Ozean begaben. Uber die Linge ihrer Wande-
rungen geben ihre Magensteine Auskuntft.

Auch auf dem festen Land entwickelten sich
die Reptilien weiterhin in grofler Fiille. Die Sau-
romorpha umfassen Dinosaurier, Flugsaurier,

Krokodile, Eidechsen, Schlangen sowie Vogel.
Die Theromorpha (sdugetierdhnliche Reptilien)
hatten ihre Bliitezeit schon hinter sich, im Jura
lebten nur noch ihre Nachkommen, die Sduge-
tiere.

Zu den Dinosauriern gehoren die grofiten
Landwirbeltiere, die es jemals auf der Erde gege-
ben hat. Ihre Entwicklung hatte in der Trias be-
gonnen (S. 154).

Schliellich sind unter den Reptilien des Jura
die Briickenechsen zu nennen: Allein im Gebiet
von Solnhofen hat man sechs Gattungen nach-
gewiesen, u.a. Homoeosaurus und Pleurosaurus.
Wéhrend erstere insbesondere kleine Formen
umfassten (unter 10 cm), erreichten letztere
1,5 m Gesamtlinge. Heute sind diese lebenden
Fossilien auf kleine Areale in Neuseeland be-
schriankt (S. 208).

Im ausgehenden Jura finden sich die ersten
Vogel.

Evolution der Vogel
Gerald Mayr, Frankfurt/Main

Nach heute allgemein vertretener Auffassung
stammen Vogel von Dinosauriern aus der Gruppe
der Theropoden ab. Der élteste Vogel ist der gut
elsterngroBe Archaeopteryx, dessen fossile Reste
in den Plattenkalken des oberen Jura (vor etwa
150 Millionen Jahre) der sudlichen Frankenalb
um Solnhofen gefunden wurden. Das zuerst
(1860) beschriebene Fundstiick ist eine isolierte
Feder, deren Struktur der eines modernen Vogels
gleicht; inzwischen sind zehn Skelettfunde be-
kannt (zur Fundgeschichte s. S. 170).
Archaeopteryx ist ein besonders gutes Beispiel
fir eine Ubergangsform zwischen zwei héheren
Tiergruppen und spielte daher von Anfang an ei-
ne wichtige Rolle in der Evolutionstheorie. Lange
Zeit galt der ,Urvogel” als ein Taxon, welches ein
Mosaik von Reptilien- und Vogelmerkmalen auf-

weist. Inzwischen ist allerdings jedes der ,Vogel-
merkmale” von anderen theropoden Dinosauriern
bekannt. So wurden etwa Federn bei einigen
Theropoden aus der Unterkreide Chinas nach-
gewiesen, und auch zum Gabelbein (Furcula) ver-
wachsene Schlisselbeine kennt man von zahlrei-
chen theropoden Dinosauriern, einschlieBlich Dei-
nonychus (Abb. 2-57b) und Allosaurus. Wie am
kirzlich beschriebenen zehnten Exemplar zu er-
kennen ist, war die Hinterzehe von Archaeopteryx
auch nicht wie bei heutigen Végeln nach hinten
gerichtet, sondern seitlich abgespreizt.

Im Unterschied zu heutigen Vogeln hatte Ar-
chaeopteryx kein verknoéchertes Brustbein. Andere
Primitivmerkmale von Archaeopteryx sind unter
anderem das Vorhandensein von Zahnen im
Ober- und Unterkiefer, amphicoele Wirbelkérper,
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nur finf bis sechs Sakralwirbel, ein langer
Schwanz, Gastralia (,Bauchrippen”), eine Symphy-
se im Beckengurtel und drei frei bewegliche Fin-
ger mit Krallen.

In den letzten Jahren wurden aus kreidezeitli-
chen Ablagerungen vor allem Chinas, Spaniens,
Argentiniens und der USA zahlreiche weitere me-
sozoische Vogel gefunden. Confuciusornis sanctus
aus der Unterkreide Chinas ist inzwischen sogar
einer der haufigsten fossilen Vogel Uberhaupt.
Diese Art besal3 im Unterschied zu Archaeopteryx
zwar schon zu einem Pygostyl verwachsene
Schwanzwirbel und einen zahnlosen Schnabel,
wies dagegen allerdings noch einen primitiven,
diapsiden Schlafenbau auf.

Die meisten Ubrigen Funde aus der Unterkrei-
de zdhlen zu den durch einen besonderen Bau
von Coracoid und Scapula gekennzeichneten En-
antiornithes (,Gegenvégel”; z.B. Sinornis, Iberome-
sornis). Innerhalb der Enantiornithes fand unab-
hangig zu den heutigen Vogeln ebenfalls eine
Reduktion der Zdhne statt. Zdhne finden sich da-
gegen noch in ndher mit modernen Végeln ver-
wandten Formen aus der Oberkreide, wie Ich-
thyornis und Hesperornis. Letzterer, ein tauchen-
der Meeresvogel, hatte das Flugvermdgen wieder
verloren (sekundére Flugunfahigkeit kennt man
auch von anderen mesozoischen Vogeln, wie et-
wa Patagopteryx).

Wahrend nur wenige Fossilien moderner Végel
(Neornithes) in kreidezeitlichen Ablagerungen ge-
funden wurden, sind Vertreter der meisten rezen-
ten Ordnungen aus dem unteren Eozan (vor etwa
50 Millionen Jahren) bekannt. Entgegen allge-
mein verbreiteter Ansicht sind Fossilfunde von
Vogeln keineswegs selten und kénnen entschei-
dend zu einem Verstandnis der Evolution dieser
Tiergruppe beitragen.

Dennoch sind die Verwandtschaftsbeziehun-
gen innerhalb der modernen Voégel bislang nur
in ihren Grundzigen gekldart und Gegenstand

vieler aktueller Forschungsprojekte. Moderne
phylogenetische Analysen stitzen die schon seit
langem angenommene Unterteilung der Neorni-
thes in Palaeognathae (SteiBhiihner, Kiwis, Nan-
dus, Emu, Kasuare und Strau8) und Neognathae.
Konsens besteht auch darin, dass die Galloanse-
res (Hihner- und Entenvdgel) die Schwestergrup-
pe aller Ubrigen neognathen Arten (Neoaves)
sind. Die Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb
der Neoaves werden dagegen noch kontrovers
diskutiert, und viele der traditionellen, auf Orni-
thologen des neunzehnten Jahrhunderts zuriick-
gehenden Vogelgruppen sind nicht monophyle-
tisch. So wird inzwischen angenommen, dass der
meist zu den Storchenvogeln (,Ciconiiformes”)
gestellte Schuhschnabel (Balaeniceps rex) naher
mit den Pelikanen (Pelecanidae) verwandt ist, mit
denen er unter anderem eine abgeleitete Eischa-
len-Struktur teilt. Gut begrindet ist dartber hi-
naus eine Schwestergruppenbeziehung zwischen
den friher ebenfalls zu den Storchenvogeln ge-
stellten Flamingos (Phoenicopteridae) und den
morphologisch stark abweichenden Lappentau-
chern (Podicipedidae). Neben anderen abgeleite-
ten Merkmalen besitzen beide Gruppen elf Hand-
schwingen und werden von einem nur ihnen ei-
genen Cestoden-Taxon (Amabiliidae) parasitiert.
Die in den 1980er Jahren fiir Aufsehen sorgende
Hypothese, dass Neuweltgeier (zu denen zum
Beispiel der Kondor zdhlt) das Schwestertaxon
der Storche sind, konnte durch Analyse von Gen-
sequenzen dagegen nicht bestatigt werden. Letz-
tere stltzen eine Schwestergruppenbeziehung
zwischen Neuweltgeiern und einem Taxon, das
aus dem Sekretar (Sagittarius serpentarius) und
habichtartigen Taggreifvdgeln (Accipitridae) be-
steht; die Stellung der Falken (Falconidae) sowie
der Eulen (Strigiformes) ist noch unsicher. Nicht
monophyletisch sind auch die Schwalmvégel
(,Caprimulgiformes”), da die in Australien und
Neuguinea heimischen Hohlenschwalme (Aego-
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thelidae) das Schwestertaxon von Kolibris (Trochi-
lidae) und Seglern (Apodidae) sind. Sowohl die
Verwandtschaftsbeziehungen als auch der Fossil-
nachweis legen nahe, dass Kolibris von einem
Vorfahren abstammen, der Insekten in der Luft
fing. Fossilfunde zeigen zudem, dass ein Teil der
Kolibri-Evolution in der Alten Welt stattfand, wo
diese Vogel heute nicht mehr vorkommen. Vor
allem molekulargenetische Untersuchungen ha-
ben schlielllich wesentliche neue Erkenntnisse zu
den Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der

Sperlingsvogel geliefert, zu denen mehr als die
Halfte aller rezenten Vogelarten gehdren. So wur-
de etwa nachgewiesen, dass die nahezu flugunfa-
higen neuseelandischen Maorischlipfer (Acanthi-
sittidae) das Schwestertaxon aller tbrigen Sper-
lingsvogel sind, welche in Schreivogel (Subosci-
nes) und Singvogel (Oscines) unterteilt werden.
Die basalen Verzweigungen der letzteren finden
sich in Australien und man nimmt deshalb an,
dass Singvogel ihren Ursprung auf der australi-
schen Kontinentalplatte hatten.

2.3.3
Kreide

Rudisten (Muscheln) sind wichtige Riffbildner; kalkhaltige Einzeller (Coccolithophoriden) besiedeln

in groflen Mengen die Meere; ihre Schalen sind als umfangreiche Sedimente (Schreibkreide) erhal-
ten. Teleostei sind die dominierenden Fische. Mehrere Tiergruppen, z.B. Ammoniten, Pterosaurier
und Raubdinosaurier, bringen Riesenformen hervor. Wendepunkt in der Florengeschichte: Angio-

spermen dominieren. Die Kreide endet mit einer der gr6fiten Katastrophen in der Geschichte der
Organismen. Rudisten, Ammoniten, Belemniten, Dinosaurier und zahlreiche andere Reptiliengrup-
pen sterben aus. Schreibkreidekliffs in Deutschland und Déanemark, Frankreich und England sind
Zeugen aus der Zeit des Kreidemeeres.

Die 80 Mio. Jahre wihrende Kreide (146-65 Mio.
Jahre vor heute) ist durch umwilzende Verin-
derungen gekennzeichnet. Der Siidkontinent
Gondwana zerfillt in Antarktis, Siidamerika,
Afrika und Indien; die Kontinente bewegen sich
in Richtung auf ihre heutige Position (Abb.
2-64). Im Nordkontinent Laurasia liegen Nord-
amerika und Eurasien zunichst noch nahe zu-
sammen. Das Meer {iberschwemmt bei den aus-
gedehntesten Uberflutungen der jiingeren Erd-
geschichte selbst alte Hochfldchen, u.a. auch den
nordwesteuropdischen Raum und lagert zu-
ndchst tonige, dann stdrker kalkige Schichten
ab, auf die in der Oberkreide die weifle Schreib-

UBERSICHT

kreide folgt. Auf den Kontinenten treten die Be-
decktsamer (Angiospermen) an die Seite der
Nacktsamer (Gymnospermen). Viele heute noch
vorhandene Wirbeltiergruppen entfalteten sich
in dieser Zeit, z.B. Schlangen, Schildkréten, Ei-
dechsen und Krokodile. Nach wie vor dominier-
ten jedoch die Dinosaurier. Gegen Ende der
Kreide starben Inoceramen, Rudisten, Ammoni-
ten, Dinosaurier, Flugsaurier sowie diverse Mee-
resreptilien (z.B. Ichthyosaurier, Plesiosaurier
und Mosasaurier) und bezahnte Vogel aus. Die
Kreide-Tertidr-Grenze vor 65 Mio. Jahren mar-
kiert das fiinfte und letzte Massenaussterben vor
dem Entstehen des Menschen.
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Abb. 2.64. Die paldogeographische Si- Jural/Kreide

tuation an der Jura-Kreide-Grenze. Der 150 Mio. Jahre
vor heute

Nordatlantik ist entstanden und verbin-
det Panthalassa und Tethys. Nach Scote-
se, Wertel (2006)

Die bis 120 m aus der Ostsee ragenden weilen
Steilufer der Insel Riigen gehen auf marine Sedi-
mente der Oberkreide zuriick und sind etwa
68-70 Mio. Jahre alt. Die Schreibkreide hat sich
am Grund eines Schelfmeeres gebildet, dessen
Nordkiste in Stidschweden und dessen Stidkiste
im Bereich des Harzes lag. Im Westen stand die-
ser umfangreiche Sedimentationsraum mit dem
Kreidemeer Englands und Frankreichs, im Osten
mit dem Kreidemeer Russlands in Verbindung.
Man schéatzt, dass in einem Jahrtausend einige
cm Sediment entstanden.

Eine besondere Bedeutung besallen im Kreide-
meer die planktischen Coccolithophorida (Abb.
2-65). Etwa drei Viertel der Riigener Schreibkrei-
de bestehen aus ihren winzigen, nur wenige Mi-
krometer messenden Schalenschuppen, den Coc-
colithen. Coccolithophoriden sind bis 25 um klei-
ne, einzellige, photosynthetisierende Organismen,
die sich vom Perm bis zur Oberkreide unter kon-
tinuierlicher Zunahme ihrer Formenmannigfaltig-
keit entwickelt haben. Einen weiteren wichtigen
Anteil der Schreibkreide stellen Bryozoen-Bruch-
stlicke; allerdings liegt ihr Anteil deutlich unter
10%. Die drittwichtigste Komponente sind Fora-
miniferen-Schalen, die zwar nur etwa 1% aus-

MONGOLO-OCHOTSK OZEAN

Die Schreibkreide von Riigen: Reste spatmesozoischen Lebens

machen, aber auf lber 250 Arten zurlickgehen.
Auch Ostracoden (Muschelkrebse) kommen vor
und dienen als Leitfossilien. Gemeinsam ist den
erwahnten Kreide-Bestandteilen, dass sie aus Cal-
ciumcarbonat bestehen, welches insgesamt etwa
98% der Schreibkreide ausmacht.

Oft findet man in der Schreibkreide Rugens
auch Feuersteine. Sie bestehen vorwiegend aus
Siliciumdioxid und verdanken ihre Existenz einer
aus dem Sediment aufsteigenden Porenwasser-
stromung; der Hauptteil des SiO, dirfte wohl
von Diatomeen und Radiolarien stammen, auch
Schwamme waren beteiligt. Der leicht zu identifi-
zierende Feuerstein wurde mit den Eismassen der
letzten Eiszeiten weit nach Suden verfrachtet und
diente Homo sapiens bis ins Neolithikum als Aus-
gangsmaterial fir Werkzeuge und Waffen. Die
Verbindungslinie der stdlichsten Fundpunkte (die
Feuersteinlinie) verlduft am FuBBe der Mittelgebir-
ge und gilt als Kriterium der maximalen Ausdeh-
nung der pleistozdnen Vergletscherung.

Damit offenbaren sich die Steilkiisten Rlgens,
naher danischer Inseln (Mén), von Dover (in
Sudengland) und der gegeniiberliegenden Nor-
mandie (Frankreich) als organismischen Ur-
sprungs. Bis heute enthalten sie dartber hinaus
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weitere Fossilien und haben schon viele in das
umliegende Meer und an dessen Kiisten entlas-
sen, weswegen ein aufmerksamer Gang entlang
Ostsee- oder Nordseekiiste eine Fiille von Fossi-
lien zutage fordern kann. Folgend seien einige
besonders auffdllige genannt:

Nicht selten kann man Schwamme finden. Alle
heutigen Gruppen (Calcarea, Hexactinellida und
Demospongiae) sind vertreten. Besonders auffal-
lig ist der kugelférmige Kalkschwamm Porosphae-
ra globularis. Oft findet man die weilen Kugeln
mit ihrer porésen Oberfliche am Ostseestrand,
vielfach von Fremdorganismen angebohrt oder
durchlochert (Abb. 2-66a). Schon im Paldolithi-
kum hat man sie fir die Herstellung von ,Perlen-
ketten” verwendet.

Bryozoen sind in der Schreibkreide Rlgens
sehr hdufig; bis heute wurden lber 270 Arten be-
schrieben. Die mit ihnen verwandten Brachiopo-
den sind ebenfalls auf Rigen und anderswo am
Strand der sidlichen Ostsee zu finden (z.B. Creti-
rhynchia, Abb. 2-66b). Allein von Rugen kennt
man Uber 30 Arten, darunter Lingula cretacea.

Abb. 2-65. Kreidekiiste
Riigens, zu einem erhebli-
chen Teil aus den Schalen-
platten (Coccolithen) einzel-
liger Algen (Coccolithophori-
da, Inset) aufgebaut. Foto
Reinicke

Kalkschalige Brachiopoden findet man fast immer
doppelklappig.

Unter den Mollusken sind die Belemnitidae be-
sonders leicht zu finden. Belemniten-Rostren sind
allbekannte Fossilien, die interessanterweise auf
Rugen alle nur einer Gattung angehéren: Belem-
nella (Abb. 2-66c). Die bekannteste Muschel ist
die Auster Pycnodonte (Abb. 2-66 e).

Ebenfalls auffdllige und schoéne Fossilien
Rigens sind Seelilien und Seeigel. Von ersteren
werden fast nur die scheibenférmigen, funfstrah-
ligen Stielglieder oder Stielbruchstiicke, z.B. von
Isselicrinus und Nielssenicrinus, gefunden (Abb.
2-66d). Der Durchmesser der Stielglieder betragt
einige Millimeter; die Elemente sind also gut mit
bloBem Auge zu finden. Kreide-Seeigel findet
man in unterschiedlicher Erhaltung, oft die kom-
pletten Coronen, besonders hdufig die Irregularia
Galerites vulgaris und Echinocorys ovata.

Eine Vorstellung vom Reichtum der Kreide-Fos-
silien kann man im Deutschen Meeresmuseum
in der historischen Altstadt von Stralsund ge-
winnen.
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Abb. 2-66 a-e. Kreide-Fossi-
lien, die man am Ostsee-
strand finden kann: a Po-
rosphaera, b Cretirhynchia, c
Belemnella, d Isselicrinus, e
Pycnodonte. Nach Nestler
(1995)

Um Missverstédndnisse zu vermeiden:

e Heute stellt man Schultafelkreide aus gemah-
lenem Gips her; dieser ist weicher und schont
die Tafeln.

e Ebenfalls in der Kreide entstanden auch ande-
re Sedimente, insbesondere entlang dem

Nordrand der Mittelgebirge und in Std- und
Stdostdeutschland (Abb. 2-1), z.B. die Sand-
steinfelsen der Sachsischen Schweiz. Im Elb-
sandsteingebirge gab es zeitweise bis zu 600
Steinbrliche, aus denen viele Bauten der Dres-
dener Barockzeit entstanden.

2.3.3.1
Organismenwelt der Kreide

Im Plankton der Ozeane machten die Kiesel-
algen (Diatomeen) eine Radiation durch. Sie ha-
ben wohl mit den Dinoflagellaten einen wesentli-
chen Teil zur Primérproduktion und zur Bildung
von Tiefseesedimenten der Ozeane beigetragen.
Auch die planktischen Foraminiferen - Globige-
rinen - entwickelten sich stark; ihre aus Calci-
umcarbonat bestehenden Gehduse haben auch
heute noch wesentlichen Anteil an der Sediment-
bildung warmer Meere.

Speziell wihrend der Oberkreide spielte auch
das kalkige Nannoplankton eine wichtige Rolle.
Die Platten, mit denen die Zellen der nanno-
planktischen Coccolithophorida gepanzert wa-
ren, sammelten sich zu méchtigen Sedimenten
(Schreibkreide, Abb. 2-65). Solche Ablagerungen
kennen wir beispielsweise von der Siidostkiiste
Englands bei Dover und den Ostseeinseln Riigen
und Mon. In grofler Gleichférmigkeit erstreckt
sich die Schreibkreide von Siidengland bis zur
Krim. In manchen Gebieten sind auch Schwim-
me und Bryozoen an ihrem Aufbau beteiligt
(Maastrichter Kreide). Unter den Lithistida sind
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die propellerformige Verruculina, die birnen-
férmige Siphonia und unter den Hexactinelliden
die trichterformige Gattung Ventriculites sowie
das schirmformige Coeloptychium (Abb. 2-1) er-
wihnenswert.

Korallen sind als Riftbildner in der Kreide
nur von untergeordneter Bedeutung; Korallen-
kalke aus dieser Zeit gibt es z.B. in den siidfran-
zosischen Alpen (Urgon-Facies). Aufler Korallen
waren hier auch Bryozoen und vor allem Rudis-
ten an der Riffbildung beteiligt.

Im Benthos der Meere gehen die Brachiopo-
den weiter zuriick (heute existieren von ihnen
nur noch etwa 330 Arten - gegeniiber 30000,
die fossil bekannt wurden); dhnliches gilt fiir die
gestielten Crinoidea. Brachiopoden lebten aller-
dings in manchen kiistennahen Gebieten in gro-
Ber Dichte, so die Inarticulaten mit der kalk-
schaligen, festgewachsenen Gattung Isocrania,
im Volksmund als ,,Totenkopfmuschel oder ,,To-
tenkopfchen“ bezeichnet, weil die Muskelinser-
tionsstellen und das Armgeriist eine Ahnlichkeit
mit einem Schiddel suggerieren. Unter den Ga-
stropoden, speziell den Neogastropoden, ent-
standen viele moderne Familien mit carnivoren
Formen.

Die Bivalvia erreichen in Form der verbreite-
ten Inoceramen eine besondere Mannigfaltigkeit.
Die Inoceramen sind hdufige Muscheln, die bis
zu 1 m lang wurden. Sie stellen wichtige Leitfos-
silien dar (Abb. 2-1).

In flachen, warmen Meeresgebieten dominier-
ten die bis zu 1 m hohen Rudisten, die zum Teil
umfangreiche Riffe bildeten. Sie entstanden im
Jura und besiedelten die tropischen und subtro-
pischen Flachmeere etwa 70 Mio. Jahre, bevor
sie etwa 100000 Jahre vor der Kreide-Tertidr-
Grenze ausstarben. Rudisten bevorzugten jene
Schelfbereiche, in denen starke Wasserbewegung
vorherrschte. Trotz ihrer robusten Schalen
wurden sie oft zerstort, weswegen man heute
vorwiegend Triimmerkalke findet (lat. rudus=
Schutt). An manchen Stellen entstanden bis iiber
1000 m dicke Schichten! Fiir die Ausbreitung der
Rudisten wirkte sicher die Uberflutung grofer
Bereiche der Kontinente begiinstigend. Rudisten
hatten hdufig zwei sehr unterschiedliche Scha-
len. Die eine war kegel-, die andere deckelformig
(Abb. 2-67a). Flachwasserriffe der Oberkreide

wurden im Wesentlichen von ihnen aufgebaut.
Heute findet man fossile Rudisten-Riffe in
Stideuropa, Nordafrika, Arabien, Iran, Indone-
sien, Philippinen, China und in der Karibik, also
entlang der alten Tethys-Kiiste. Auf der ara-
bischen Halbinsel sind Rudistenkalke wichtige
Speichergesteine fiir Erdol. Abb. 2-67 zeigt die
Umgestaltung der bilateralsymmetrischen For-
men (Diceras) in die merkwiirdigen Gattungen
Titanosarcolites und Vaccinites. Unglaublich war
die Kalkproduktion: Ein Weichkorper von
5-10 cm’® (entspricht einer heutigen Auster)
konnte in einem Jahrzehnt mehrere Kilogramm
Kalk produzieren. Der relativ kleine Weichkor-
per bewohnte in den hohen, kegelférmigen Ge-
hidusen nur die oberste Etage; alle darunter lie-
genden ehemaligen Wohnbereiche wurden durch
Kalkbéden verschlossen.

Unter den Cephalopoden brachten die Am-
moniten Riesenformen hervor. Die grofite je ge-
fundene Form stammt aus einem Steinbruch bei
Seppenrade (Miinsterland, Nordrhein-Westfalen):
sie erreicht einen Durchmesser von iiber 2m
und eine Dicke von 40 cm. Gegen Ende der
Kreide erlebten die Ammoniten ihren stammes-
geschichtlichen Niedergang, die Belemniten da-
gegen erlangten in der Kreide eine groflere Be-
deutung als sie im Jura hatten. Zum Teil sind sie
in riesigen Mengen fossiliert.

Unter den Decapoda entfalteten sich die Bra-
chyura.

Auch Echinodermen sind aus der Kreide
reichlich iiberliefert. Reguldre Seeigel wie Stereo-
cidaris, Salenia und Phymosoma sind als schéne,
aber seltene Formen im norddeutschen Tiefland
zu finden.

In der Fischfauna der Kreide werden die Tele-
osteer mit ihren dachziegelartig angeordneten,
diinnen und elastischen Schuppen die artenmi-
Big absolut vorherrschende Gruppe.

Insgesamt zeigt die Tierwelt der Meere der
Kreidezeit gegeniiber der des Jura keine grund-
sdtzlichen Unterschiede. Auch die marinen Rep-
tilien bleiben &hnlich. Die Schildkréten ent-
wickeln bis 2 m lange Formen, deren Panzer zu
einem Rahmenwerk zuriickgebildet wurde.

Gegen Ende der Kreidezeit drangen die rein
kretazischen Mosasaurier (Maas-Saurier; nach
dem Fluss Maas benannt) in die Meere ein. Der
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B ™

Abb. 2-67 a-e. Rudista. a Aufbau eines Rudisten. Die Mu-
schel ist mit der rechten, kegelférmigen Schale am Substrat
festgewachsen; die linke Schale ist als Deckel entwickelt.
Der relativ kleine Weichkdrper lebte im jeweils oberen Ge-
hiusebereich. Hohe bis 1,5 m. b Diceras: beide Schalen sind

erste Schidel eines Mosasauriers wurde Ende
des 18. Jh. bei Maastricht (Niederlande) gefun-
den. Als franzosische Truppen 1795 Maastricht
belagerten, gab Napoleon den Befehl, diesen
Schidel zu erbeuten. 600 Flaschen Wein waren
als Prédmie ausgesetzt! Der Schéddel wurde gefun-
den, geraubt und zu Cuvier nach Paris gebracht.

noch relativ dhnlich; urspriinglicher Rudist. ¢ Titanosarcoli-
tes: jede Schale dieser liegenden Form bis 1 m lang. d Vacci-
nites: diese Gattung hat Riffkérper bis 1,8 m Hohe auf-
gebaut. e Vaccinites vesiculosus am Fundort (Kreide, Oman).
Nach Schumann, Steuber (1997)

Mosasaurier waren langgestreckte, carnivore
Reptilien. Thre Linge reichte von 2 m (Clidastes)
bis 17 m (Mosasaurus). Mosasaurier haben sich
vergleichsweise schnell in den Weltmeeren aus-
gebreitet. In ihrer relativ kurzen Geschichte von
25 Mio. Jahren brachten sie ganz verschiedene
Lebensformen hervor, u.a. Muschelknacker (Glo-

181



182

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

bidens) und Riduber, die von ihresgleichen, Fi-
schen und Vogeln (Hesperornis) lebten (Tylosau-
rus u.a.).

Auf dem Festland entwickelten die Saurischia
mit den groflen Raubdinosauriern und den rie-
sigen Pflanzenfressern neue Gattungen (S. 157).
Die Ornithischia brachten eine Reihe neuer For-
men hervor, z.B. die bekannte Gattung Iguano-
don. Diese bis 7 m groflen Pflanzenfresser lebten
auch in Europa. Bei Bernissart in Belgien stiirzte
eine ganze Herde in eine Felsspalte und wurde
fossil erhalten. Im Naturkundemuseum in Briis-
sel hat man ihre Skelette aufgestellt und so ein
Bild der Kreidezeit in Europa entworfen. Beson-
ders bekannte Formen sind auch Triceratops
(Abb. 2-60c) mit langen Nasenaufsitzen und An-
kylosaurus mit seiner starken Panzerung.

Die Flugsaurier brachten in der Oberkreide
die grofiten Formen ihrer Geschichte hervor:
Quetzalcoatlus (Abb. 2-53f) erreichte 15 m
Spannweite und war das grofite fliegende Tier,
welches uns bekannt ist. Pteranodon (Abb.

1-26a) wies eine Spannweite von 9 m auf. Dane-
ben gab es eine Fiille kleinerer Formen. Die Pte-
rosaurier besaflen eine feste Verbindung des
Schultergiirtels mit der Brustwirbelsdule und
waren wahrscheinlich wie die Sdugetiere und

Vogel homoiotherm. In der Kreide entwickelten
sich schliefllich Schlangen und Eidechsen.

In der Kreide liegt ein entscheidender Wende-
punkt in der Florengeschichte: Mit der rapiden
Ausbreitung der Angiospermen innerhalb von
etwa 10 Mio. Jahren ab der Grenze Unterkreide-
Oberkreide beginnt vor etwa 120 Mio. Jahren
das von diesen dominierte Neo- oder Kaenophy-
tikum. Von der mittleren Kreidezeit an {iber-
fligeln die Angiospermen die viel &lteren Gym-
nospermen. Die Bennettitales (Abb. 2-68), die
mit den Angiospermen in Verbindung gebracht
werden, sterben aus. Angiospermen sind ,Be-
decktsamer, d.h. ihre Samenanlagen werden
von einem Fruchtknoten umbhiillt und liegen
nicht mehr frei wie bei den Gymnospermen
(,Nacktsamern). Ihre Bliiten sind bunt und lo-
cken Bestduber an, die an ihrem Vermehrungs-
prozess beteiligt sind. Es beginnt eine enge Ko-
evolution mit Insekten, insbesondere Schmetter-
lingen und Hautfliglern (vgl. Kap. 4.3.3.4).
Ginkgogewdchse sterben in der Kreide bis auf
geringe Reste aus; auch die in der Unterkreide
noch stark vertretenen Voltziales gehen zuriick.
Die Pinales machen etwa parallel zu den Angio-
spermen eine rasche Evolution durch, werden
aber dann im Tertidr endgiiltig von den Angio-
spermen in Randsituationen gedringt.

Abb. 2-68a, b. Kreidezeitliche
Bennettitales. a Cycadeoidea,
b Williamsonia
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Mit dem Ende der Kreidezeit setzte ein welt-
weiter Riickzug der Meere aus den vorher iiber-
fluteten Flachmeergebieten ein, der dem am En-
de des Perm vergleichbar ist und vom Ausster-
ben vieler Organismengruppen begleitet ist. In
der Tat war dieser Riickzug des Meeres stirker
denn je, und im Groflen und Ganzen waren in
dieser Zeit die jetzigen Umrisslinien der Kon-
tinente erreicht. Mit dem Ende der Kreide ver-
schwinden mehrere Organismengruppen oder
werden doch drastisch reduziert.

Unter den Schwdmmen hatten in der Kreide
die massiven, zum Teil gesteinsbildenden Lithis-
tida (Demospongiae) und die Hexactinellida ei-
ne besondere Bliite erlebt; jetzt ging ihre Zahl
stark zuriick, heute leben diese Schwimme be-
vorzugt in groflen Meerestiefen. Auch die Kalk-
schwidmme (Calcarea) verloren Ende der Kreide
den Grofiteil ihrer Formen.

Die Bryozoen, die in der Kreide ihre grofite
Formenfiille erreicht hatten, verloren etwa die
Hilfte ihrer Gattungen.

2.3.3.2
Massenaussterben an der Kreide-Tertiar-Grenze

Wie schon im Exkurs auf S. 106 dargestellt, hatte
nach verbreiteter Ansicht der Einschlag eines
Asteroiden (oder mehrerer Asteroidentriimmer)
vor etwa 65 Mio. Jahren Konsequenzen fiir die
Organismen. Die Atmosphdre wurde vermutlich
schockartig aufgeheizt, Seebeben zerstorten kiis-
tennahe Lebensrdume, gewaltige Staubmengen
wurden in die Atmosphire geschleudert. Es kam
zu mehrjahriger Verdunkelung und zur Abkiih-
lung. Das Aussterben hatte aber vermutlich
mehrere Griinde (S. 108).
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Das Kidnozoikum ist mit 65 Mio. Jahren das
kiirzeste Erdzeitalter. An seinem Beginn steht
das Aufblithen zahlreicher Organismengruppen,
welche die Lebensriume einnahmen, die nach
dem groflen Einschnitt an der Kreide-Tertidr-
Grenze (K-T-Grenze) ausgestorben waren. Das
Kdnozoikum wird in Tertidr und Quartir geglie-
dert. Diese Bezeichnungen gehen auf eine heute
nicht mehr iibliche Einteilung der Erdgeschichte
zuriick, in der das Tertidr die dritte (lat. tertius)
und das Quartdr (lat. quartus) die vierte Abtei-
lung darstellten. Das Kdnozoikum ist durch be-
deutende geologische Ereignisse gekennzeichnet,
die letztlich die heutigen Bedingungen geschaf-
fen haben. Das Offnen der Drake-Passage zwi-
schen Siidamerika und der Antarktis fithrte En-
de des Eozdn zur Bildung der zirkumantarkti-
schen Strémung. Damit erfolgte eine thermische
Isolation der siidpolaren Region. Die alpidische
Gebirgsbildung (Exkurs, S.99) ist ein weiteres
wichtiges Ereignis der Erdneuzeit, und die Aus-
bildung der mittelamerikanischen Briicke verdn-
derte das ozeanische Stromungsmuster. Der
Golfstrom entstand.

Europa war relativ lange (bis zum Eozdn)
tiber Spitzbergen und Gronland mit Nordame-
rika durch eine Landbriicke verbunden, und
durch den Anschluss Europas an Asien und
Afrika erfolgte ein weiterer Austausch von Orga-
nismen.
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2.4.1
Tertiar

Sdugetiere und Bliitenpflanzen entfalten sich und kennzeichnen das Bild der modernen Erde. Die
Kontinente nehmen die heutige Position ein, wodurch sich die Meeresstromungen erheblich d@ndern.
Es kommt zu erheblichen Meeresspiegelschwankungen. Knochenfische, speziell Teleosteer, dominie-

ren in marinen und limnischen Lebensrdumen. Insekten entfalten sich weiter.

Das Tertiar (65-1,8 Mio. Jahre vor heute) ist
tiber lange Phasen durch Artenvielfalt in tropi-
schem oder doch warm-gemifligtem Klima ge-
kennzeichnet. Im marinen Benthos entwickelten
Foraminiferen Riesenformen (Nummuliten, Abb.
2-69).

Das Tertidr wird weitgehend nach dem pro-
zentualen Anteil der heute noch lebenden Mol-
lusken-Gattungen differenziert. Man unterschei-
det Alttertiar oder Paldogen (Paleozidn, Eozén
und Oligozdn) sowie Jungtertiir oder Neogen
(Miozian und Pliozin).

Das Paleozidn ist die erste Epoche der Erdneu-
zeit, sie erstreckte sich iiber fast 10 Mio. Jahre
(65-56 Mio. Jahre vor heute). Das folgende Eo-
zdn (griechisch eos = Morgenréte) wéhrte {ber

UBERSICHT

20 Mio. Jahre (56-34 Mio. Jahre vor heute) und
erlebte den Beginn der modernen Weichtiere.
Im Oligozdn (oligos = wenig; 34-25 Mio. Jahre
vor heute) entsprachen nur wenige Weichtiere
den heutigen Formen. Ahnliches soll mit dem
Begriff Miozdn (25-5 Mio. Jahre vor heute) aus-
gedriickt werden (griechisch meion = weniger),
im abschliefenden Pliozén (griechisch pleion =
mehr) gab es dann schon viele Weichtiere der
Gegenwart.

Man schitzt heute, dass es im Eozdn weniger
als 5% der heute existierenden Mollusken-Gat-
tungen gab, im Miozdn waren es 20%, im Plio-
zdn iiber 50%.

Im Tertidr erfolgten immer wieder Meeresein-
briiche, die auch in Europa zu fossilreichen Ab-

Abb. 2-69. Der Sphinx bei Gisa (nahe
Kairo) - Léwenkorper mit Antlitz des
Konigs Chefren - und die groflen
Pyramiden (im Hintergrund die Che-
fren-Pyramide) bestehen aus eozinem
Nummuliten-Kalk (Inset)
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lagerungen in ,Tertidr-Becken“ fiihrten, dem Pa-
riser, Londoner, Nordwestdeutschen und Wiener
Becken, sowie dem Oberrheingraben mit dem
Mainzer Becken. Die tiefgreifendsten Verdnde-
rungen erfolgten jedoch im Raum der Pyrenden,
Alpen und Karpaten, wo hoch aufragende Gebir-
ge und die heutigen Flusssysteme entstanden
(alpidische Gebirgsbildung, S. 99).

In weiten, absinkenden Gebieten Europas
dagegen entstanden im Tertidr umfangreiche
Braunkohlenlager (vgl. auch Exkurs, S.190 und
Abb. 2-37). Die klimatische Situation war #hn-
lich wie im Karbon: die Temperaturen waren re-
lativ hoch, die Vegetation reich entwickelt, das
Land sank langsam ab. Grofle Mengen abster-
bender Pflanzensubstanz sammelten sich, ver-
torften und wurden schliefflich zu Braunkohle.
Etwa 20% der wirtschaftlich nutzbaren Welt-
braunkohlevorrite lagern in Europa, davon etwa
die Hilfte in Deutschland. Im Wesentlichen gibt
es hier drei Reviere: Rheinland (Niederrhein)
mit 35 Mrd. Tonnen, Mitteldeutschland mit 8
Mrd. Tonnen und Lausitz mit 13 Mrd. Tonnen.
Beziiglich ihres Heizwertes ist die Braunkohle
der Steinkohle unterlegen. Sie liefert 11-26 000 kJ/
kg, die Steinkohle 25-35000 kJ/kg. In ihrer Gene-
se war die Braunkohle nicht so hohen Drucken
und Temperaturen ausgesetzt wie die Steinkohle.
In manchen Gebieten ist sie eine wesentliche
Grundlage unserer modernen Welt (Abb. 2-70a).

Finen weiteren Einblick in die Braunkohlezeit,
wie das Tertidr auch genannt wird, vermittelt
uns der Bernstein (Abb. 2-72b-d). Bernstein
entstammt einer lange vergangenen Baumvegeta-
tion und geht auf Baumharze zuriick, insbeson-
dere aus der Kreide und dem Tertidr. Wesentlich
jlingere, subfossile Harze der letzten 5 Mio. Jah-
re nennt man Kopale.

Am bekanntesten ist in Europa der ,Baltische
Bernstein® Sein Alter betrdgt 40-50 Mio. Jahre,
und wegen seiner Einschliisse (Inklusen) von
Tieren und auch Pflanzenteilen gibt er Auskunft
iiber Fauna und Flora dieser Zeit. Baumharze
wurden damals aus Totholz ausgespiilt, von
Fliissen verfrachtet, ins Meer transportiert und
zu Bernstein. Ohne Wasser wire dessen Genese
nicht denkbar. 99% aller im Bernstein einge-
schlossenen Tiere sind Arthropoden, meist In-
sekten, oft amphibische. Man geht also davon

aus, dass die Entstehung von groflen Bernstein-
mengen in riesigen alttertidren Bergwildern er-
folgte, die von Fliefigewdsser durchzogen wurden
und dass Entstehungsort des Harzes und Entste-
hungsort des Bernsteins nicht iibereinstimmen.
Im Zuge der Eiszeiten kam es dann zu weiteren
Verfrachtungen.

Der baltische Bernstein wird z.B. mit Kiefern
(Pinus succinifera) in Zusammenhang gebracht,
in anderen Fillen (Mexikanischer und Domini-
kanischer Bernstein) spielte offenbar die Legu-
minose Hymenaea eine wichtige Rolle.

Auch in Braunkohlelagerstitten Mitteldeutsch-
lands, z.B. bei Bitterfeld und Hoyerswerda, ist
Bernstein keine Seltenheit. Dieser ,,Sdchsische
Bernstein“ ist wesentlich jiinger als der oben er-
wihnte ,,Baltische Bernstein®

Die Insekten-Fauna, soweit sie iiber Bern-
steininklusen erfasst wurde, besteht zum kleine-
ren Teil aus auch heute noch in Europa vorkom-
menden Taxa (Abb. 2-70b), zum grofleren Teil je-
doch aus Formen, die sich in wiarmere Gebiete zu-
riickgezogen haben (z.B. Termiten, Abb. 2-70d).
Besonders bekannt wurden die kiirzlich entdeck-
ten Mantophasmatodea (Abb. 2-70c).

In der Braunkohlenzeit dominierten die Be-
decktsamer (Angiospermen). Auflerdem gab es
Nadelholzer in grofler Artenfiille. Im Paldogen
standen, entsprechend dem warm-feuchten Kli-
ma wirme- und feuchtigkeitsliebende Geholze
mit immergriinen Blittern (Lorbeer-Mischwald-
Gesellschaften) im Vordergrund. Im Zuge der
Abkiihlung im Neogen wurde diese Vegetation
von einer aus dem Osten einwandernden Flora
verdrangt, die im Herbst ihre Bldtter abwirft.
Damit entstanden in Mitteleuropa zum ersten
Mal Wilder, wie wir sie heute kennen.

Die Fauna der Meere im Tertidr dhnelte der
heutigen Meeresfauna schon sehr. Die frither so
hervortretenden Brachiopoden waren stark zu-
riickgegangen, Muscheln dagegen verbreitet. In
Rheinhessen gab es zeitweise umfangreiche Aus-
ternriffe (Pycnodonte callifera ist in der Gegend
von Bad Kreuznach keine Seltenheit). Der Ober-
rheingraben war ein Flachmeer, in dem Haie
lebten, deren Zihne man heute z.B. bei Alzey
finden kann. Schnecken entfalteten sich zu gro-
Rer Artenfiille, im Pariser Becken findet man
z.B. hervorragend erhaltene Schalen. Unter den
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Abb. 2-70a-d. a Braunkohlekraftwerk am Lausitzer Find-
lingspark Nochten (Sachsen). Bevor man an die Braunkohle
gelangte, mussten bis 100 m Sediment entfernt werden, das
im Laufe der pleistozdnen Vergletscherungen hierher ge-

Foraminiferen erschienen abermals Riesenfor-
men: die scheibenférmigen Nummuliten (nach
dem lateinischen Wort fiir kleines Geldstiick =
nummulus genannt) erreichten Durchmesser von
mehr als 10 cm. Stellenweise sind sie gesteinsbil-
dend. Am bekanntesten sind wohl die groflen
Pyramiden von Gisa in der Nahe von Kairo, die
aus Nummulitengestein aus nahegelegenen Stein-
briichen im Alten Reich aufgebaut wurden. An
ihnen kann man die Nummuliten-Schalen sehr
schoén sehen (Abb. 2-69); und schon in der Anti-
ke waren sie aufgefallen, jedoch als Linsen inter-
pretiert worden. Man meinte, die Bauarbeiter
hitten ihr Linsengericht verschiittet.

langte. b-d Bernstein. b Ansammlung verschiedener Insek-
ten, ¢ Raptophasma (Mantophasmatodea), d Termiten. Fotos
b-d aus Wichard, Weitschat

Nachdem im Mesozoikum die Reptilien als
Raubtiere in den Meeren eine bedeutende Rolle
gespielt hatten, folgten jetzt Fische, insbesondere
Teleosteer, und Sauger.

Die Teleosteer entwickelten sich zur arten-
reichsten Wirbeltiergruppe. Mit etwa 25000 Ar-
ten stellen sie iiber die Hilfte der rezenten Ver-
tebraten-Species. 60% von ihnen leben im Meer,
40% im Siiflwasser, obwohl dieses nur 1% des
Oberflichenwassers einnimmt. Die rasche Art-
bildung von Siiflwasser-Teleosteern ist ein inten-
siv bearbeitetes Thema. Besonders gut sind in
dieser Hinsicht die Seen Ostafrikas untersucht,
in denen sich Cichliden in Hunderte von Arten
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differenziert haben. Man geht derzeit von einer
Artbildung in weniger als 100 Jahren aus. Cichli-
den sollen 5% der rezenten Wirbeltierarten stel-
len.

Schon im Paldogen eroberten die Wale das
Meer, sie stammen von den Paarhufern naheste-
henden Huftieren ab. Aus Pakistan kennt man
Schidel- und Skelettreste, die Ubergangsformen
angehoren, die wohl eine amphibische Lebens-
weise hatte (Kapitel 1; Abb. 1-30). In Mitteleuro-
pa hat man eozdne Walreste bei Helmstedt (Nie-
dersachsen) gefunden. Im frithen Neogen folgten
die Robben, die sich von bidrenartigen Raubtie-
ren ableiten lassen.

Auch auf dem Festland machten die Sdugetie-
re eine rasche Entfaltung durch. Raubtiere, Na-

getiere und Insektenfresser waren schon im Pa-
leozén vorhanden, Paar- und Unpaarhufer sowie
Flederméduse sind seit dem Eozdn bekannt. Es
gab im Tertidr nicht nur das rasche Entstehen
neuer Sdugerordnungen, manche starben auch
bald wieder aus (Abb. 2-72).

Die Entfaltung der Bliitenpflanzen, die vor et-
wa 120 Mio. Jahre vor heute begann, setzte sich
im Tertidr fort. Mit ihr entstand vermutlich in
einer engen Coevolution die grofle Vielfalt der
Insekten mit tiber 1 Mio. Arten.

Einen ganz besonders detaillierten Eindruck
von der alttertidren Organismenwelt vermittelt
uns die Grube Messel, die wegen ihrer kontro-
versen Einschitzung durch Wissenschaft und
Politik in die Schlagzeilen kam.

Die Grube Messel liegt etwa 8 km norddstlich
von Darmstadt auf einem Ausldufer des noérdli-
chen Odenwaldes und erlangte in breiten Kreisen
der Bevolkerung erst ,Beriihmtheit”, als man das
bis zu 70 m tiefe ,Loch”, das durch den Abbau
von Olschiefer zustande gekommen war und aus
dem man schon viele Fossilien geborgen hatte,
als Mulldeponie verwenden wollte. Ein fast 20
Jahre wahrender Kampf engagierter Personen
fuhrte jedoch dazu, dass dieser unverantwortliche
Missbrauch nicht eintrat, sondern dass die Grube
Messel 1995 durch die UNESCO, die Organisation
der Vereinten Nationen fur Bildung, Wissenschaft
und Kultur, zum Weltnaturerbe der Menschheit
ernannt wurde. Diese Fundstatte enthalt einen
einzigartigen Reichtum fossilisierter Pflanzen und
Tiere aus dem Eozdn, als Europa noch eine Insel-
welt war, zu der auch Gronland mit Krokodilen
und Palmen zéhlte und in der die grof3en Falten-
gebirge der Alpen, Pyrenden und Karpaten noch
nicht existierten.

Messel: Von der geplanten Miilldeponie zum UNESCO-Weltnaturerbe -
ein Blick in die Welt vor nahezu 50 Mio. Jahren

Die Fundstelle Messel liegt heute bei 50°
nordlicher Breite, nach paldomagnetischen Mes-
sungen im frihen Tertidar dagegen bei 38°. Dies
entspricht der geographischen Breite des heuti-
gen Neapel. Seitdem ist Mitteleuropa etwa 1300
km nach Norden verschoben worden.

Die Fossilien eroffnen uns einen differenzierten
Einblick in eine eozdne Organismenwelt (Abb.
2-71). In der Zeit vor knapp 50 Mio. Jahren reich-
te die Urnordsee bis etwa an die heutigen Mittel-
gebirge und der Alpenraum war vom Meer be-
deckt. Das Klima war tropisch-subtropisch, mit
Jahresmitteltemperaturen von etwas Uber 20°C.
In dem Maarsee nahe dem heutigen Messel la-
gerten sich Uber einen Zeitraum von 1-1,5 Mio.
Jahre Faulschlammlagen ab, die spater zu einer
bis zu 200 m dicken Olschieferschicht wurden,
d.h. es sind nicht nur Skelettelemente und Zdhne
erhalten, sondern auch Bakterienrasen, die den
Korperumriss mit Haarkleid abbilden. Fossil tGber-
lieferter Magen-Darm-Inhalt Ildsst Ruckschlisse
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Abb. 2-71a-e. Fossilien von Messel. a Diplocynodon
(das haufigste Krokodil in Messel), b Eurotamandua
(Ameisenbir), ¢ Eomanis (Schuppentier), d Hyrachyus

auf die Ernahrung zu. Der Messeler See, stagnie-
rend und weniger als 200 m tief, wurde zu einem
fossilen Sammelbecken, einer so genannten
Grabgemeinschaft (Thanatocoenose) flir Bewoh-
ner limnischer und terrestrischer Habitate sowie
des Luftraumes. Weltruhm erlangte Messel als
Fundstéatte fossiler Sdugetiere, die so gut erhalten
sind wie nirgendwo sonst; in sehr vielen Fallen
lassen sich sogar Magen- und Darminhalte identi-
fizieren. In der ufernahen Vegetation spielten Pal-
men, Theaceae, Juglandaceae, Araceae, Magno-

EXKURS (Fortsetzung)

(Tapir), e Formicium (Ameise). Nach von Koenigswald,
G. Storch (1998)

lien u.a. eine wichtige Rolle. Insgesamt fand man
Vertreter von 60 Blutenpflanzen-Familien; dazu
Formen aus sieben Farn-Familien. Der artenreiche,
immergriine  subtropisch-tropische Regenwald
hatte eine gewisse Ahnlichkeit mit den heutigen
Waldern Sudostasiens; die Fauna des Sees zeigt
Ankldnge an die der ,Everglades” im Stiden Flori-
das, wo auch heute noch — wie damals in Messel
- Knochenhechte, Schlammfische und Alligatoren
zusammen vorkommen.
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EXKURS (Fortsetzung)

Grof3 ist die Zahl der gefundenen Insekten, al-
lerdings handelt es sich bis auf wenige Wasser-
kafer (Hydrophilidae) um terrestrische Formen,
u.a. Riesenameisen (Formicium, Spannweite bis
16 cm; Abb. 2-71e).

An Fischen sind der Schlammfisch Cyclurus
und der Knochenhecht Atractosteus zu erwdhnen,
die zu den Holosteern zdhlen. Holosteer leben
heute nur noch in Mittel- und Nordamerika
(Amia, Lepisosteus), von wo sie nach Europa ein-
gewandert sind (Abb. 2-71a). Unter den Teleos-
tei sind Barschartige (Amphiperca) und der Aal
(Anguilla) zu nennen, eine Gattung, die noch
heute verbreitet existiert.

Eine weitere wichtige Faunenkomponente wa-
ren Krokodile: 7 Arten wurden bisher auf relativ
engem Raum nachgewiesen; so etwas gibt es
heute nirgendwo auf der Erde. Mit 5 m Lange ist
Asiatosuchus germanicus die langste Art.

Auch Vbégel sind mit einer groflen Anzahl
(Uber 50 Arten aus 36 Ordnungen) vertreten. Re-
lativ hdufig findet man Wiedehopfartige, Mausvo-
gel und Racken. Neben vielen fliegenden Formen
gab es den 2 m hohen Riesenlaufvogel Gastornis
(Diatryma), der auch aus Nordamerika bekannt
ist.

Das ,Urpferdchen” Propalaeotherium parvulum
(Eurohippus parvulus) dagegen hatte nur die
GroBe eines Foxterriers, das verwandte P. hassia-
cum war schaferhundgroB. Propalaeotherium be-
safl vorn drei, hinten vier Zehen und lebte von
Blattern und Friichten (einschlief3lich Weintrau-
ben). Es gehodrte zu einer phylogenetischen Sei-
tenlinie und starb im Eozén aus.

Auch einen Ameisenbéren (Eurotamandua jore-
si, Abb. 2-70b) kennt man aus Messel. Es handelt
sich um den einzigen Fund auBlerhalb von Sid-
und Mittelamerika, wo die Gruppe heute noch
mit vier Arten vorkommt.

Dazu kommen Schuppentiere (Eomanis, Abb.
2-71¢), die heute auf Afrika und Teile Asiens be-
schrankt sind, und Tapire (Hyrachyus, Abb.
2-71d), welche rezent in Slidostasien und Latein-
amerika leben.

Grol3 ist die Zahl der gefundenen Fledermdu-
se. lhre Erhaltung ist so gut, dass man anhand
von Mageninhaltsanalysen noch feststellen konn-
te, dass sie Nachtfalter gefressen hatten. Warum
ihre Erhaltung, wie auch die vieler anderer Tiere,
so unglaublich gut ist, weif man nicht sicher.
Vielleicht waren Gasausbriiche oder auch toxi-
sche Blaualgen die Ursache fiir ein besonders ra-
sches Sterben. Die nachfolgende Einbettung
muss in einem absolut lebensfeindlichen Milieu
am Seeboden erfolgt sein.

Etwa 60% der Sdugetiergattungen der Messe-
ler Formen sind Ubrigens auch aus dem Eozdn
Nordamerikas bekannt, was nicht Uberraschend
ist, weil sich der nérdliche Nordatlantik erst im
Alttertidr 6ffnete. An der Grenze zwischen Paleo-
zén und Eozédn gab es Uber transatlantische Land-
briicken noch einen umfangreichen Austausch
zwischen Nordamerika und Europa. Unerwartet
waren dagegen die paldogeographischen Bezie-
hungen zu Stdamerika. Man vermutet, dass die
Ameisenbdren aus Afrika, wo sie jedoch bisher
noch nicht nachgewiesen werden konnten, nach
Europa gelangten.
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Das etwa 20 km sudwestlich von Halle (Sachsen-
Anhalt) gelegene Geiseltal birgt ein tertidres
Braunkohlevorkommen von etwa 60 km? Ausdeh-
nung und mit teilweise Uber 100 m machtiger
Kohle. Von der éltesten bis zur jungsten Kohlebil-
dung vergingen etwa 6 Mio. Jahre. Die ,Unter-
kohle” entspricht in ihrem Alter den Messel-Fossi-
lien, ,Mittel-“ und ,Oberkohle” sind entsprechend
junger. Die Kohlegewinnung in diesem Gebiet
hat zwar eine fast 300 Jahre wahrende Tradition,
aber erst mit dem Tagebau zu Beginn des 20. Jh.
stieR man auf die ersten Wirbeltierreste. Gezielte
Fossilgrabungen begannen 1925, und speziell fir
diese Funde, insbesondere die Wirbeltiere, wurde
1934 in Halle das Geiseltalmuseum eingerichtet.
1993 stellte man die Braunkohlegewinnung ein.
Das Geiseltal ist die einzige Braunkohlenlager-
statte Mitteleuropas mit einem derartigen Fossil-
reichtum. Eine besondere Bedeutung kommt der
Wirbeltierfauna zu: Bis heute kennt man mehr als
120 Arten aus Uber 85 Gattungen. Die Mehrzahl
gehdrt zu den Sdugetieren (lber 70 Arten aus 14
Ordnungen), von denen im Eozdn ein standiges

Das Geiseltal bei Halle: Braunkohleabbau erméglicht einen Blick ins Eozédn

Anwachsen von Arten, Gattungen und Familien
bekannt ist. Unter den Sdugern wiederum domi-
nieren die Huftierordnungen Perissodactyla und
Artiodactyla. Besonders bekannt wurde das ,Ur-
pferdchen” Propalaeotherium hassiacum. AuBer-
dem fand man z.B. Halbaffen, Fledermause, Vertre-
ter der Creodonta, die wie die Raubtiere Fleisch-
fresser waren, Nagetiere und Condylarthra (urtim-
liche, pflanzenfressende Huftiere) sowie Beuteltie-
re. Unter den Fischen sind der Schlammfisch Cyclu-
rus und der Knochenhecht Atractosteus hervor-
zuheben, beides Holostei, die heute in leicht abge-
wandelter Form aus Nordamerika bekannt sind.
Der haufigste Teleosteer ist Thaumaturus. Wie in
Messel waren im Geiseltal Krokodile im Eozén hau-
fig. Auch der bis 2 m groBe Riesenlaufvogel Gast-
ornis ist aus dem Geiseltal bekannt. Wie in Messel
ist auch im Geiseltal bei pflanzlichen Resten Chlo-
rophyll nachzuweisen.

Viele Fossilien aus dem Geiseltal sind im Gei-
seltalmuseum der Martin-Luther-Universitat,
Domstraf8e 3, 06108 Halle, zu besichtigen.

2411
Die Saugetiere entfalten sich

Dem Verlust an Biodiversitdt an der Kreide-Ter-
tidr-Grenze folgte eine rasche Evolution und Di-
versifikation der Sdugetiere, weswegen das Ka-
nozoikum auch als das Zeitalter der Sdugetiere
bezeichnet wird.

Heute sind iiber 4600 rezente Arten bekannt,
90% davon sind Eutheria. Von diesen stellen
wiederum die Nagetiere mit 46% die arten-
reichste Gruppe, es folgen die Fledermduse mit
21%. Die artenreichste Familie sind die Muridae,
die tiber 10% aller rezenten Sdugerarten stellen.

In den Meeren entwickelten sich Wale (Abb.
1-30), Robben und Seekiihe. Die Wale erlebten
im Eozidn eine intensive Entwicklungsphase. Ur-
spriingliche Formen weisen im Skelett Uberein-
stimmungen mit den Paarhufern auf, so dass an
der Verwandtschaft dieser beiden Gruppen nicht
gezweifelt wird. Die Robben sind seit dem Oli-
gozdn nachgewiesen und gehen wohl auf eine
Form zuriick, aus der sich auch Biren entwickelt
haben. Seekiithe waren auch im heutigen Mittel-
europa verbreitet. Im Paldogen gab es noch eine
Verbindung von Nordsee und Tethys, in der
Seekiihe eine bedeutende Rolle spielten. Im Nor-
den (im heutigen Westfalen) lebte im Oligozén
die Biindener Seekuh (Anomotherium langewie-
schei). Aus dem Siiden beschrieb man die Main-
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zer Seekuh (Halitherium schinzei), die recht
hiufig in Rheinhessen gefunden wird. Seekiihe
lassen sich derzeit fossil bis ins Eozdn zuriick
verfolgen. Thre nichsten Verwandten sind die
Riisseltiere (Proboscidea), mit denen sie auch
als Tethytheria zusammengefasst werden, weil
sie wohl in Kiistenzonen der Tethys ihren Ur-
sprung hatten. Von den Riisseltieren existieren
heute nur noch zwei Gattungen (Loxodonta in
Afrika, Elephas in Stidasien). Die idltesten Fossi-
lien kennt man aus dem Paleozin; ihre frithen
Vertreter hatten die Grofle von Schweinen (z.B.
Moeritherium in Afrika). Spiter entstanden viele
Riesen-, aber auch sekunddr Zwergformen (1 m
hoch, auf Mittelmeerinseln). Die Riisseltiere
machten drei Radiationen durch, im Eozin, im
Miozén und am Ubergang Miozin/Pliozén. Thren
Ausgangspunkt hatten sie in Afrika, von dort
besiedelten sie Europa, Asien und Amerika. In
Mitteleuropa waren z.B. Deinotheriidae (mit
nach unten gebogenen Stof3zdhnen im Unterkie-
fer (Abb. 2-72¢), Gomphotheriidae (mit vier
Stof3zahnen) und diverse Elephantidae verbrei-
tet. Zu letzteren gehort das Mammut, welches in
einer kleinen Form bis vor 4000 Jahren auf der
Wrangel-Insel nordlich von Sibirien gelebt hat.

Im Paldogen waren bis nashorngrofie Pflan-
zenfresser wie Brontotherium, Brontops und Uin-
tatherium verbreitet. In dieser Zeit sahen sich
die Ausgangsformen von Huf- und Raubtieren
noch so &hnlich, dass es bisweilen sogar zu
Schwierigkeiten bei der Einordnung kommt. So
hat man Mesonyx lange Zeit zu den Urraubtie-
ren (Creodonta) gestellt, ordnet sie jetzt aber
den Urhuftieren (Condylarthra) zu.

Die Vorfahren der heutigen Unpaarhufer und
Paarhufer waren im Paldogen noch kleine, etwa
fuchsgrofle Tiere. Manche Huftiere wichen stark
von heutigen Formen ab (Abb. 2-72d).

Die Unpaarhufer entwickelten dann viele For-
men, z.B. diverse Nashorner und das mit diesen
verwandte grofite Landsdugetier aller Zeiten, das
iiber 6 m Schulterh6he messende und iiber 7 m
lange Indricotherium (Baluchitherium) (Abb.
2-72a), das vom Oligozédn bis zum Miozdn be-
kannt ist. Es wurde urspriinglich nach Baluchis-
tan (Pakistan) benannt. Diese gigantische Form
hatte einen 1,5 m langen Schidel, welcher an ei-
nem 2,5 m langen Hals safl. Die Korpermasse

schitzt man auf 30 Tonnen. Indicotherium war
Pflanzenfresser.

Sehr genau ist die Geschichte der Pferde be-
kannt, und in der Tat ist der Pferdestammbaum
»das Paradepferd der Evolutionsbiologie. Aus-
gangspunkt sind kleine, etwa hasengrofle For-
men wie Hyracotherium. Abb. 2-73 stellt die Evo-
lution der Pferde so dar, wie sie heute gesehen
wird: sehr viel komplizierter als noch vor eini-
gen Jahren. In etwa 50 Mio. Jahren sind die heu-
tigen Pferde, hoch spezialisierte Lauftiere, aus
kleinen Buschschliipfern hervorgegangen. Der
Beginn ihrer Evolution ist am reichhaltigsten in
Europa dokumentiert, wo es allerdings im Oligo-
zin (34-24 Mio. Jahre vor heute) keine Pferde
gab. In jlingerer Zeit ist die Evolution der Pferde
dagegen in Nordamerika besonders gut zu ver-
folgen. Hier gab es sie vom Eozdn bis kurz nach
dem Pleistozén. Erst die europdischen Eroberer
haben das altweltliche Pferd spéter nach Nord-
amerika gebracht.

Mehrfach ist Europa durch Einwanderungs-
wellen von Pferden nach dem Oligozdn neu be-
siedelt worden, zu Beginn des Miozén durch An-
chitherium, dann durch Hippotherium und Hip-
parion, alles dreizehige Formen. Auch Asien und
Stidamerika wurden von Nordamerika aus besie-
delt. Equus und Hippidion iberlebten in Sid-
amerika (Patagonien) bis in die Nacheiszeit. Die
jingsten Funde sind 4000 Jahre alt.

Der Pferdestamm,baum® prisentiert sich also
heute eher als ein Busch mit mehreren Radiatio-
nen, einer im Eozdn der Alten Welt und wei-
teren im Miozdn in Nordamerika (Abb. 2-73).
Jens Lorenz Franzen (2006) stellt speziell die
Pferde der Morgenréte (eozéne Radiation) in ei-
nem grofleren Zusammenhang dar.

Unter den Paarhufern existierten die Kamele
schon im Alttertidir mit vielen Formen, insbe-
sondere in Nordamerika. Die iibrigen Paarhufer
erreichten den Hohepunkt ihrer Entwicklung
erst im Jungtertidr, die Rinderartigen sogar erst
im Pleistozén.

Auch Raubtiere haben im Tertidr viele unge-
wohnliche Formen hervorgebracht, z.B. die Si-
belzahnkatzen mit ihren extrem langen oberen
Eckzdhnen. Thre ersten Vertreter kennt man aus
dem Paleozin; gleiches gilt fiir Nagetiere und
Hasenartige.
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Abb. 2-72a-d. Ausgestorbene Siugetiere: a Indricotherium
(Oligozdn bis Miozdn, China und Pakistan, Kopfhohe
6-7 m; Linge etwa 7 m), b Thylacosmilus (Beuteltier, Mio-
z4n bis Pliozén, Argentinien; Linge gut 1 m), ¢ Deinotheri-

um (Miozén bis Pliozdn, Afrika und Europa, Schulterhohe
etwa 4 m), d Macrauchenia (Pleistozdn, Argentinien; etwa
3 m lang). Nach Palmer (1988)

»

Abb. 2-73. Die Stammesgeschichte der Pferde présentiert
sich uns heute als ein sehr komplexes Geschehen mit einer
Radiation im Eozdn Europas und weiteren im Miozén. Be-

>
achte die Liicke im Oligozdn Europas und das Aussterben

der Pferde im nacheiszeitlichen Nordamerika. Nach Franzen
(2006), Mac Fadden (2006)
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Die jungtertidre Tier- und Pflanzenwelt zur Zeit der Auffaltung der Alpen:

Ohningen, Howenegg, Eppelsheim

Als die Alpen zu einem Gebirge aufstiegen, ent-
stand vor der Gebirgsfront ein Vorlandbecken,
das unmittelbar am Gebirgsrand am tiefsten war,
und in dem die Schichtenfolge der Molasse zur
Ablagerung kam (Molasse: aus dem Franzosi-
schen; Abtragungsschutt). Starke Schittungen
von Gesteinsbruchstiicken (klastischem Material)
von den aufsteigenden Alpen her drangten das
Meer wiederholt aus dem Vorlandbecken hinaus.
Daher lassen sich innerhalb der Molasseabfolge
marine Serien (untere und obere Meeresmolasse)
von den unter festlandischen Bedingungen abge-
lagerten Stiwassermolassen unterscheiden.

Neben der Alpenfaltung war Vulkanismus ein
weiteres wichtiges landschaftsgestaltendes Ereig-
nis am Rande des Molassebeckens. Vulkanische
Explosionstrichter lieBen Seen entstehen, die spa-
ter verlandeten. Zwei wurden zu besonders be-
kannten Fossilfundstitten: Ohningen und Hoéwe-
negg.

Ohningen (im Hegau nordwestlich des Boden-
sees) wurde schon im 18. Jh. bekannt, nachdem
der Zuricher Stadtarzt Johann Jakob Scheuchzer
1726 ein Fossil aus den dortigen Steinbriichen
beschrieben hatte. Scheuchzer war von der Exis-
tenz der Sintflut Uberzeugt und interpretierte das
,menschenahnliche” Fossil als Uberrest eines Sint-
flutopfers: Homo diluvii testis. Spater wurde dieses
Fossil noch detaillierter im Sinne des Sintflutglau-
bens als alter Stinder interpretiert. Heute tragt es
den Namen Andrias scheuchzeri (Abb. 1-24d):
Der ,alte Stinder” wurde als Riesensalamander er-
kannt, dessen nachster Verwandter heute nur
noch in eng umschriebenen Gebieten Ostasiens
vorkommt.

Man hat aus den Ohninger Steinbriichen etwa
500 Pflanzen- und fast 900 Tierarten beschrieben.
Bei letzteren Gberwiegen Insekten. Das Klima war

dort vor 13 Mio. Jahren ausgeglichen und relativ
warm; die mittlere Jahrestemperatur lag etwa
7°C Uber der heutigen, die Niederschlage von
1300-1500 mm waren recht gleichméfBig Utber
das Jahr verteilt.

Im See von Ohningen lebten zahlreiche Fisch-
arten, insbesondere Weil3fische (Leuciscus), aber
auch Schleie (Tinca) und Hechte (Esox). Die Oh-
ninger Zahnkarpfen (Prolebias) gehérten wohl zu
den eierlegenden Zahnkarpfen, die heute in
Sudeuropa, Asien und Mittelamerika verbreitet
sind. An Grundfischen kamen SteinbeiBer (Cobi-
tis), Grindlinge (Gobius) und Groppen (Cottus)
vor. Am Seeboden lebten Malermuscheln (Unio)
und StBwasserkrabben (Telephusa); an Pflanzen
wuchsen dort Laichkrduter (Potamogeton) und
Brachsenkrduter (/soetes). Die Uferzone wurde
von einem Schilf-Rohrkolben-Glrtel eingenom-
men (Phragmites, Arundo und Typha). Hier lebten
auch Wasserschildkroten (Chelydropsis) und Kro-
ten (Bufo), Unken (Bombinator) sowie der Riesen-
frosch (Latonia). Auch Andrias dirfte hier gelebt
haben. In der Uferzone existierte eine reiche In-
sektenfauna. Auch Uber Lebensgemeinschaften
aus der Umgebung des Sees haben wir Kennt-
nisse, da viel Material eingeweht oder einge-
schwemmt wurde. Weide (Salix) und Erle (Alnus)
standen dort, Pappel (Populus) und Ulme (Ulmus),
aber auch Zimt- oder Kampferbaume (Cinnamo-
mum) und Seifenbdume (Sapindus) sowie Palmen.

Das Howenegg ist der nordlichste der Hegau-
Vulkane am Sudrand der Schwébischen Alb. Vor
etwa 11 Mio. Jahren entstand dort ein vulkani-
scher Sprengtrichter von 1 km Durchmesser, der
sich mit Wasser auffiillte. In seiner Umgebung
entstand eine Vegetation mit Ahorn, Pappel, Ul-
me, Kastanie, Weide und Kiefer. Wahrend den
Mitteleuropdern dieses botanische Szenario aus
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EXKURS (Fortsetzung)

der Jetztzeit geldufig ist, gilt das nicht in Bezug
auf die hier gefundenen grof3en Sduger: Sie erin-
nern eher an die Saugerfauna im heutigen Ost-
afrika. Waldantilopen (Miotragocerus), Nashorner
(das hornlose Aceratherium), Pferde (die dreizehi-
ge Gattung Hippotherium) sowie Elefanten (Dei-
notherium, Mastodon) und Sabelzahnkatzen (San-
sanosmilus) kamen damals im Schwaébischen vor.
In der Umgebung des Howenegg missen grof3e
Huftierherden geweidet haben.

Abb. 2-74a-d. Eppelsheim (Rheinhessen) und Miozén.
a Luftbild der Ortschaft, b Hydrobienkalk, ¢ Wildtranke
in den Augen eines Kiinstlers (Pavel Major). Im Vorder-
grund Pferde (Hippotherium) und Hirsche (Euprox), im

Mit Abkuhlen des Klimas zogen sich die Howe-
negg-Sauger in warmere Gefilde zurtick und star-
ben spatestens im Verlauf der Vereisungen vor et-
wa 1 Mio. Jahren aus.

Eine umfassende Prdsentation der genannten
Fossilien findet sich im Naturkundemuseum am
Friedrichsplatz 7, 76133 Karlsruhe.

Einen weiteren Einblick in die Welt des Miozén
offenbart uns Eppelsheim (nahe Mainz, Abb.
2-74a). Hier fand man 1835 den ersten Schéadel

Wasser ein Nashorn (Aceratherium); im Hintergrund
das ,Krallentier Chalicotherium und Rheinelefanten
(Deinotherium). d Moropus (Chalicotheriidae)
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von Deinotherium (Abb. 2-72¢c). Mittlerweile
kennt man von dieser Fundstelle Gber 20 Sduge-
tiere (Abb. 2-74¢,d), z.B. Aceratherium und Chali-
cotherium. Eppelsheim selbst féllt durch einen
hier oft verwendeten Baustein auf, den Hydro-

EXKURS (Fortsetzung)

bienkalk (Abb. 2-74b), der ganz vorwiegend aus
den Gehdusen dieser kleinen Schnecken besteht
und der vor 16-21 Mio. Jahren entstand. Einige
Funde sind im Dinotherium-Museum, Rathaus,
5523 Eppelsheim, ausgestellt.

Zeuge einer der groBten Katastrophen unseres Planeten:
das Steinheimer Becken, in dem man die Evolution ,beobachten” kann

Vor 15 Mio. Jahren schlugen zwei Meteoriten mit
einer Geschwindigkeit von 20-50 km/s im Gebiet
der Schwabischen Alb ein, ein gréferer mit ei-
nem Durchmesser von vielleicht 1000 m und ein
kleinerer mit einem Durchmesser von 100 m. Es
entstanden Krater von 25 km bzw. 3,5 km Durch-
messer, noch heute als Nordlinger Ries und Stein-
heimer Becken erkennbar. Von den Meteoriten
selbst blieb nichts Nachweisbares tbrig, aber sie
hinterlieBen zwei Hochdruckmodifikationen des
Quarzes, Coesit und Stishovit, die als Beweise fir
die meteoritische Herkunft von Kratern gelten.

In beiden Kratern entstanden abflusslose Seen,
und der See im Steinheimer Becken hinterlie3 ei-
ne artenreiche Lebensgemeinschaft in fossilisier-
ter Form, die uns einen detaillierten Einblick in
die Organismenwelt des Miozdns erlaubt. Stein-
heim am Albuch (nicht mit Steinheim bei Lud-
wigsburg zu verwechseln, wo der ,Steinheimer
Mensch” gefunden wurde, S. 472), ist ein kleiner
Ort im Landkreis Heidenheim und beherbergt ein
Meteorkrater-Museum, wo die wichtigsten Funde
aus den 30-40 m dicken Seesedimenten darge-
stellt werden.

Die hohe Artenzahl der Fossilien des Steinhei-
mer Beckens hangt damit zusammen, dass hier
Organismen ganz unterschiedlicher Lebensrdaume

zusammenkamen: aus dem See, seiner bewalde-
ten Uferzone und von der Hochflache der Alb,
die von einem lockeren Wald bestanden wurde.
In der Uferzone gab es z.B. Erle (Alnus), Gledit-
schie (Gleditsia) und Seifenbaum (Sapindus), auf
der Hochflache Eiche (Quercus), Scheinakazie (Ro-
binia), Zurgelbaum (Celtis) und Walnuss (Juglans).
Das Klima war offenbar durch groere jahreszeit-
liche Schwankungen gekennzeichnet. Die Durch-
schnittstemperatur lag Giber der heutigen.

Eine der paldontologischen Besonderheiten
des Steinheimer Beckens ist die sich langsam ver-
andernde Schneckenfauna. Unter den fast 100
beschriebenen Arten von Land- und SifBwasser-
schnecken dominiert die Tellerschnecke Gyraulus.
In den etwa 40 m machtigen Seeablagerungen
zeigt sie ganz bestimmte Verdnderungen ihres
Gehauses, die schon 1866 - 7 Jahre nach dem Er-
scheinen von Darwins epochalem Werk - von
dem Tubinger Franz Hilgendorf (1839-1904) be-
schrieben wurden. Das war der erste konkrete
Nachweis einer Entwicklungsreihe fossiler Lebe-
wesen! Auch bei Muschelkrebsen (Ostracoda)
wurden solche Veranderungen gefunden.

Die Fischfauna des Sees vom Steinheimer Be-
cken dhnelte schon der heutigen mitteleuropai-
schen: man fand z.B. Barbe (Barbus) und Schleie
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(Tinca). Besonders grof3 ist die Zahl der Vogel:
Uber 50 Arten wurden bisher identifiziert. Neben
vielen, die noch heute hier vorkommen, gab es
in dieser Zeit auch Papageien.

Ahnlich artenreich sind die Siuger. Weit ver-
breitet waren Pfeifhasen, die heute v.a. in Step-
pen Zentralasiens leben. Unter den Paarhufern
dominieren die Hirschverwandten, z.B. der fast

elchgroBe Palaecomeryx. Unter den Unpaarhufern
sind verschiedene Nashdrner zu nennen. Raubtie-
re waren durch 15 Arten vertreten, wobei das
marderartige Rochotherium besonders haufig war.
GroBter Carnivore war der etwa léwengrof3e Ba-
renhund Amphicyon. Aus der Gruppe der Rissel-
tiere gab es die Gattung Gomphotherium.

Mit zunehmender Kenntnis der Plattentektonik
und des Genoms entstehen interessante neue
Vorstellungen {iber die Verwandtschaftsbezie-
hungen zwischen den einzelnen Sdugetierord-
nungen (Kap. 4.2.2.5). So wurde z.B. die Ein-
richtung einer Uberordnung Afrotheria vorge-
schlagen, der die Ordnungen Proboscidea (Ele-
fanten), Sirenia (Seekiihe), Hyracoidea (Klipp-
schliefer), Tubulidentata (Erdferkel), Macro-
scelidea (Elefantenspitzméuse) und Afrosoricida
(Goldmulle und Tenrecs) angehdren. Alle diese
Tiergruppen wiren demnach in Afrika entstan-

2.4.2
Quartar

Das Quartdr umfasst die letzten 2,6 (1,8) Mio. Jahre der Erdgeschichte und wird in Pleistozin und
Holozdn unterteilt. Auf das Pleistozdn fdllt der bei weitem groflere Anteil des Quartérs. Es ist durch
mehrere Eiszeiten gekennzeichnet, deren Auswirkungen vor allem die nordlichen Bereiche Nordame-

rikas, Europas und Asiens betrafen. Das Holozdn umfasst nur den ca. 11500 Jahre langen Zeitraum
nach dem Ende der letzten Eiszeit und ist durch das zunehmende Eingreifen des modernen Men-
schen in die Biosphire gekennzeichnet. Das ,,Anthropozdn“ hat begonnen.

Die Erdperiode, die dem Pliozdn folgte und in
der wir heute leben, ist das Quartar. Dieses wird
unterteilt in das Pleistozdn (das eigentliche Eis-
zeitalter, frither Diluvium (Sintflut) genannt)
und das Holozidn, die Zeit nach der letzten Ver-
eisung, die Jetztzeit. Die Abtrennung des Holo-

den und zwar zu einer Zeit, als Afrika noch von
den anderen Kontinenten isoliert war (Ende der
Kreide, Beginn des Tertidr). DNA- und Protein-
sequenzdaten stimmen bei diesen Sdugetiergrup-
pen in einem Ausmaf} iiberein, welches eine ni-
here Verwandtschaft mdoglich erscheinen ldsst
(Abb. 4-33).

Die Vogel brachten nahe der Kreide-Tertidr-
Grenze zahlreiche sehr grofle, flugunfihige For-
men hervor, z.B. den schon erwihnten Riesen-
vogel Gastornis (Abb. 4-34b).

UBERSICHT

zdns vom Pleistozdn ist ganz willkiirlich und
historisch bedingt. Es handelt sich um die
Warmzeit nach der Wiirm- (Alpenvorland) bzw.
Weichseleiszeit (Norddeutschland). Das Holozdn
begann vor ca. 11500 Jahren und dauert bis heu-
te an. Auch im Holozidn gab es durchaus Tem-
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peraturoszillationen; bemerkenswert sind die
Gletschervorst6fle vom 16. bis 19. Jh. n. Chr.
(,,Kleine Eiszeit“).

Die Grenze Tertidr-Quartir wird unterschied-
lich angesetzt. Da bereits vor ca. 2,6 Mio. Jahren
eine lang dauernde Kiltephase einsetzte, welche
die bis dahin vorherrschende warmzeitliche Fau-
na und Flora aus Europa vertrieb, setzen man-
che Forscher die Grenze Tertidr-Quartir an die-
sen Zeitpunkt und lassen das Quartdr vor 2,6
Mio. Jahren beginnen, und zwar mit einer ca.
800000 Jahre langen Periode, die v.a. im russi-
schen Sprachraum Eo(Altest)pleistozdn genannt
wird. Dieser Gliederung folgen wir auch auf den
nédchsten Seiten. Die Internationale Stratigraphi-
sche Kommission jedoch rechnet die 800000
Jahre noch zum Pliozdn und ldsst das Quartir
vor 1,8 Mio. Jahren beginnen, als kaltzeitliche
Foraminiferen das Mittelmeer besiedelten.

Die Gliederung des Quartdrs erfolgt in Eo-,
Alt-, Mittel- und Jungpleistozidn sowie Holozén.
Die Grenze zwischen Eo- und Altpleistozédn liegt
nach erstgenannter Ansicht bei ca. 1,8 Mio. Jah-
ren vor heute, die zwischen Alt- und Mittelpleis-
tozdn bei ca. 780000 und die zwischen Mittel-
und Jungpleistozdn bei ca. 130000 Jahren vor
heute. Das Holozdn, die Nacheiszeit, begann, wie
erwihnt, vor ca. 11500 Jahren (Abb. 2-75, 2-76).

Die Datierung quartdrer kontinentaler Ablage-
rungen ist mit vielen Problemen behaftet, weil
diese Ablagerungen grofle zeitliche und raumli-
che Liicken aufweisen. Tiefseesedimente, die
langsam und kontinuierlich abgelagert werden,
sind im Allgemeinen weniger problematisch. In
diesen Meeresablagerungen sind es insbesondere
die Sauerstoffisotopen-Signatur und die paléo-
magnetische Polaritdt, die in stratigraphischer
Hinsicht gut verwertbar sind (Sauerstoffisoto-
pen-Stratigraphie und Magneto-Stratigraphie).
Diese stratigraphischen Methoden liefern jedoch
noch keine zahlenméfligen Altersangaben in Jah-
ren. Hierfiir lassen sich physikalische Methoden
einsetzen, die vor allem auf der Bestimmung der
natiirlichen Radioaktivitdt beruhen. Die Klima-
verdnderungen spiegeln sich deutlich in Ande-
rungen des Pollenspektrums sowie der Fauna
wider.

Die kalten Klimaabschnitte des Eo- und Alt-
pleistozéns werden zumeist Kaltzeiten genannt,

wiahrend die Kaltzeiten von Mittel- und Jung-
pleistozédn Eiszeiten (Glaziale) heifien, da sie mit
umfangreichen Gletscherbildungen und Ver-
schiebungen von Steingerdll (Erratica) und lo-
ckeren Sedimente verbunden waren. Zwischen
den Kilteperioden lagen Warmzeiten, die auch
als Interstadiale und Interglaziale bezeichnet
werden.

Noch im Pliozédn breiteten auffallende Tier-
gruppen wie die echten Pferde (Equus), Elefan-
ten (Mammuthus meridionalis) und grofle Rin-
der (Leptobos) ihr Areal nach Europa aus. Im
spiten Jungtertidr kam es dann zu ersten klima-
tischen Schwankungen, die zunehmend deutli-
cher wurden, aber im Allgemeinen noch nicht
die Intensitdt der mittel- und jungpleistozinen
Kalt- und Warmzeiten erreichten. Die zwei gro-
Ben Hauptabschnitte des Eopleistozidns sind Préa-
tegelen und Tegelen (Abb. 2-75), Bezeichnungen,
die sich auf Tonablagerungen bei dem Ort Te-
gelen in den siidlichen Niederlanden beziehen.
Der Ubergang vom Eo- zum Altpleistozin wird
auf das Ende der paldomagnetischen Olduvai-
Subchrone vor etwa 1,8 Mio. Jahren gelegt. Bio-
stratigraphisch trat an dieser Grenze erstmals
die Withlmausgattung Microtus auf, die durch
wurzellose Molaren gekennzeichnet ist. Es han-
delt sich offensichtlich um einen Einwanderer.
In der Florenentwicklung, die durch kombinierte
Pollenprofile erschlossen ist, zeichnen sich meh-
rere kiihlere und wirmere Phasen ab, die als
Eburon (iiberwiegend kalt), Waal (zwei Warm-
zeiten und ein dazwischenliegender kalter Ab-
schnitt), Menap (iiberwiegend kalt) und Bavel
(eher warm) beschrieben wurden (Abb. 2-76). In
der Fauna lassen sich diese klimatischen Oszilla-
tionen nicht nachzeichnen, da noch die klima-
tisch an kilteres Klima angepassten Arten feh-
len. In der Fauna des Altpleistozins sind der
Siidelefant (Mammuthus meridionalis) und das
Etruskische Nashorn (Stephanorhinus etruscus)
kennzeichnend. Unter den Hirschen féllt Eucla-
docerus wegen seines groflen, kammartigen Ge-
weihs auf. Daneben lésst sich aber auch der viel
kleinere Dambhirsch (Dama rhenena) nachwei-
sen. Die aus Werra-Sanden bei Untermafifeld in
Stidthiiringen geborgene Warmzeitfauna des Ba-
veliums (Altpleistozdn, Abb. 2-76) zeigt den ei-
genstdndigen Charakter der Tierwelt vor 1,2 bis
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Abb. 2-75. Schematische Darstellung des Ablaufs von Al-
test-(Eopleistozidn) und unterem Altpleistozdn in Europa. Im
Pritegelen herrschte ein eher warmes, im Tegelen ein eher
kithles Klima vor. Die mittlere Julitemperaturkurve zeigt
aber, dass auch in den gréfleren Zeitabschnitten deutliche
Klimaschwankungen vorkamen. Folgende Tiere sind dar-
gestellt: Prategelen: Capreolus sp. (Reh), Equus stenonis
(Pferd), Alces gallicus (Elch), Cervus philisi (Hirsch) und
Praedama sp. (Damhirsch). Tegelen: Anancus arvernensis

(Mastodon), Tapirus arvernensis (Tapir) und Trogontherium
cuvieri (Biber). Eburon: Allophaiomys sp. (Wiithlmaus), Cer-
vus philisi, Mammuthus (Archidiskodon) meridionalis (Stid-
elefant), Hypolagus brachygnathus (Hase), Equus stenonis,
Dicrostonyx sp. (Lemming), Ursus sp. (Bér), Lynx issiodoren-
sis (Luchs). Waal: Mammuthus meridionalis, Equus stenonis,
Stephanorhinus etruscus (Nashorn), Ursus sp., Anancus ar-
vernensis
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2.4 Kanozoikum (Erdneuzeit)

0,9 Mio. Jahren sehr deutlich an. Neben Maka-
ken (Macaca sylvanus), Wolfen (Canis mosba-
chensis) und Wildhunden (Xenocyon lycaonoi-
des) gab es die frithesten Vertreter der Hohlen-
baren-Linie (Ursus dolinensis), Hydnen (Pa-
chycrocuta brevirostris), Sabelzahnkatzen (Homo-
therium crenatidens, Megantereon cultridens)
und den hier erstmals auflerhalb Amerikas
nachgewiesenen Eurasischen Puma (Puma par-
doides). Er wurde in der Alten Welt spdter durch
den Leoparden ersetzt. Auch grofle Geparde
(Acinonyx pardinensis) und Eurasische Jaguare
(Panthera onca) wurden nachgewiesen. Neben
verschiedenen Pferden und dem Etruskischen
Nashorn (Stephanorhinus etruscus) traten Cervi-
den unterschiedlicher Korpermafle auf. Neben
der Grof3form Eucladoceros giulii und dem dam-
hirschgroflen Cervus nestii gab es Elche (Alces
carnutorum) sowie eine frithe Rehform mit ab-
geplatteten Geweihstangen (Capreolus cusanoi-
des). Typisch ist auflerdem der hochbeinige
Waldbison (Bison menneri). Riesige Flusspferde
(Hippopotamus amphibus) deuten milde Winter
und ganzjihrig offene Wasserflichen an.

Das Mittelpleistozin beginnt vor ca. 780000
Jahren und endet mit dem Saale-Komplex (Abb.
2-76). Im Laufe des Mittelpleistozins beginnt
der klassische Zyklus von Glazialen und Inter-
glazialen, der in der Groflenordnung von jeweils
etwa 100000 Jahren gelegen haben diirfte. Die
Interglaziale waren vergleichsweise kurz. Durch
Tiefseebohrungen konnte ein sehr genaues Bild
dieser Zyklen aus dem Verhiltnis der Sauerstoff-

d

isotope gewonnen werden. Danach kamen in
den letzten 780000 Jahren wahrscheinlich 10
Zyklen mit Warm- und Kaltzeiten vor. Diese
Zahl besagt, dass die klassische Gliederung mit
den drei nordischen Vereisungen (Elster-Saale-
Weichsel) und den vier alpinen Vereisungen
(Giinz-Mindel-Rif3-Wiirm) auf jeden Fall unvoll-
standig ist. Hinzu kommt, dass die drei nordi-
schen Vereisungen in Mittel- und Jungpleistozidn
liegen. Die Giinz- und Mindel-Ablagerungen,
wenn sie iiberhaupt Gletschervorstofle belegen,
gehoren dagegen noch in das Altpleistozdn. Da-
mit ist auch die weitverbreitete Korrelation der
alpinen und nordischen Vereisungsperioden un-
haltbar geworden.

Im frithen Mittelpleistozdn treten in Mittel-
europa die ersten Tiere auf, die heute auf den
nordischen Lebensraum beschrinkt sind, wie
Rentier (Rangifer tarandus) und der Mo-
schusochse (Ovibos moschatus). Sie werden als
jahreszeitliche Zuwanderer wihrend zunehmend
kontinentaler Perioden angesehen. Bei den Ele-
fanten 16st der Steppenelefant (Mammuthus tro-
gontherii) in den kiihleren Phasen den Siidele-
fanten (Mammuthus meridionalis) ab. Stammes-
geschichtlich hat sich der Steppenelefant zwar si-
cher aus frithen Formen des Siidelefanten ent-
wickelt, aber da beide Arten in Mitteleuropa im
Wechsel vorkommen, muss diese Entwicklung in
Asien erfolgt sein. Die gesamte Verdnderung der
Sdugetierfauna des Pleistozédns ist in Mitteleuro-
pa in erster Linie durch klimatisch bedingte
Arealverschiebungen bestimmt. Wihrend kon-

-

Abb. 2-76. Schematische Darstellung des Ablaufs von obe-
rem Altpleistozdn, Mittelpleistozén, Jungpleistozan und Ho-
lozdn. Folgende Tiere sind dargestellt: Menap: Mammuthus
meridionalis, Ursus sp., Stephanorhinus etruscus, Cervus phi-
lisi, Equus stenonis, Alces sp., Hypolagus brachygnathus. Ba-
vel: Acinonyx pardinensis, Cervus nestii, Eucladoceros giulii,
Homotherium crenatidens, Pachycrocuta brevirostris, Megan-
tereon cultridens, Hippopotamus amphibius. Cromer: Prae-
dama sp., Capreolus suessenbornensis (Reh), Homotherium
crenatidens (Sdbelzahnkatze), Elephas antiquus (Elefant),
Panthera leo (Lowe), Cervus reichenaui (Hirsch), Crocuta
praespelaea (Hyéne). Elster: Ovibos moschata (Moschusoch-
se), Praeovibos priscus, Rangifer tarandus (Rentier), Mam-
muthus trogontherii, Coelodonta antiquitatis (Fellnashorn).
Holstein: Bubalus murrensis (Wasserbiiffel), Bison schoeten-

sacki (Wisent), Sus scrofa (Wildschwein), Equus steinhei-
mensis (Pferd), Macaca sylvanus (Makak), Homotherium
crenatidens, Stephanorhinus kirchbergensis (Waldnashorn).
Saale: Mammuthus trogontherii, Cervus elaphus, Ursus spe-
laeus (Hohlenbér), Mammuthus primigenius, Equus stein-
heimensis, Panthera leo (Lowe), Coelodonta antiquitatis.
Eem: Elephas antiquus, Hippopotamus amphibius (Nilpferd),
Panthera pardus (Leopard), Crocidura (Wimpernspitzmaus),
Megaloceros giganteus (Riesenhirsch). Weichsel: Mammu-
thus primigenius, Coelodonta antiquitatis (Fellnashorn), Ur-
sus spelaeus, Rangifer tarandus, Canis lupus (Wolf). Holo-
zan: Bison bonasus (Wisent), Alces alces, Ursus arctos
(Braunbir), Canis lupus, Capreolus capreolus (Reh), Bos pri-
migenius (Auerochse)
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tinental gepragter bzw. kaltklimatischer Zeitspan-
nen zogen sich die Warmformen in unterschied-
liche Refugialrdume z.T. auflerhalb Europas zu-
riick. Asiatische Kontinentalregionen wurden zu
Entwicklungs- und Ausbreitungszentren fiir Ar-
ten, die an Trockenheit und niedrige Jahresdurch-
schnittstemperaturen angepasst waren. Mit den
Klimadepressionen des Mittelpleistozins (Elster,
Abb. 2-76) entstanden eurasische Mammutfaunen
(Mammuthus-Coelodonta-Faunenkomplex).  Sie
rekrutierten sich vor allem aus zentralasiati-
schen Steppenelementen (z.B. Coelodonta) sowie
aus Bewohnern arktischer Tundren (z.B. Ovibos
und Rangifer). Die Ausformung der so genann-
ten Mammutsteppe ermoglichte es Arten aus
beiden Biomen, betrdchtliche Arealgewinne zu
erzielen, die sich widhrend der Glaziale bis an
die Pyrenden und sogar auf die Iberische Halb-
insel erstreckten. Im Zuge der Wiederbewaldun-
gen wihrend der Interglaziale des spdten Mittel-
und Jungpleistozdns zogen sich die Offenland-
arten der Mammutfaunen wieder in ihre jewei-
ligen Herkunftsrdaume zuriick und iiberlebten
dort.

Eine besonders wichtige warmzeitliche Ein-
wanderungsphase, die im Bereich der Intergla-
ziale II und III der Cromer-Zeit lag, ist durch
das Auftreten des Waldelefanten (Elephas anti-
quus) gekennzeichnet. Er hat den Siidelefanten
ersetzt und wird in allen kommenden Warmzei-
ten mit Ausnahme des Holozéns in Mitteleuropa
erscheinen. Der Waldelefant mag im Mittelmeer-
gebiet bereits frither vorgekommen sein, aber
sein erstes Auftreten nordlich der Alpen ist in
Mauer bei Heidelberg belegt. Diese Warmzeit
(wahrscheinlich Interglazial III des Cromer) hat-
te ein so mildes Klima, dass auch das Flusspferd
seinen Lebensraum wieder nach Mitteleuropa
ausdehnen konnte. Fiir die Biostratigraphie ist
zwar das Erscheinen der Schermaus (Arvicola)
von grofler Bedeutung, aber fiir das Verstdndnis
der Geschichte ist weit bedeutender, dass in die-
ser Warmzeit der Mensch das erste Mal in Mit-
teleuropa als Sammler und Jédger vorgekommen
ist. Er ist durch den beriihmten Unterkiefer von
Mauer (Homo heidelbergensis) belegt. Jagdstatio-
nen dieses Menschen sind aus dem Rheingebiet
von Miesenheim und Kirlich zusammen mit
Steinwerkzeugen bekannt geworden. Die in Mau-

er belegte Warmzeit gehort in eine der jiingeren
warmen Phasen (vermutlich Interglazial III) des
Cromer-Komplexes.

Nach der Warmzeit von Mauer beginnt der
Zyklus der groflen Vereisungen. Wihrend des
Hochstandes der ersten nordischen Inland-Ver-
eisung, dem Elster-Glazial (Abb. 2-76), drangen
die Gletscher bis nach Leipzig vor und erreich-
ten den Nordrand des Harzes. Zu Beginn des
Glazials ist das Wollnashorn (Coelodonta anti-
quitatis) als typisch kaltzeitliches Faunenelement
nachzuweisen, aber iiber die Zeit des Hochst-
standes der Gletscher gibt es keine Informatio-
nen zur Vegetation oder Fauna. Es ist allerdings
anzunehmen, dass in dieser Zeit wie auch wih-
rend der Maxima spiterer Glaziale die Charak-
tertiere der Mammutfaunen vorkamen. Der
Mensch diirfte in den kéltesten Phasen aus Mit-
teleuropa verschwunden sein, so dass sein Vor-
kommen in der nichsten Warmzeit (Holstein),
etwa in Bilzingsleben, ebenso wie das der warm-
zeitlichen Fauna und Flora als Neueinwanderung
verstanden werden muss.

Die Sdugetierfauna der Holstein-Warmzeit,
die insgesamt ca. 16000 bis 17000 Jahre dauerte,
ist gegeniiber der des frithen Mittelpleistozédns
deutlich verdndert. Der grof3wiichsige Hirsch
Praemegaceros verticornis fehlt; das Etruskische
Nashorn ist durch Waldformen (Stephanorhinus
kirchbergensis) ersetzt. In der Kleinsdugerfauna
sind auch einige Insektenfresser (Talpa minor
und Drepanosorex savini) ausgeblieben. Das Els-
ter-Glazial mit seiner starken Gletscherausbrei-
tung hat offensichtlich die Biodiversitdt erheb-
lich eingeschrdnkt. In das Holstein-Interglazial
gehéren auch die Funde von Bilzingsleben
(Thiiringen). An grofleren Sdugern kamen u.a.
Wasserbiiffel, Wisent, Wildschwein, Reh und Ma-
kak vor.

Aus der Holstein-Zeit ist die Abfolge der Ve-
getation aus Pollenanalysen gut bekannt. Es las-
sen sich ca. 15 Vegetationsphasen unterscheiden,
die belegen, dass auch in einer Warmzeit deutli-
che Klimaschwankungen vorkamen. Zu Beginn
kamen z.B. Zwergbirken und Wacholder vor, es
folgten Birken, dann traten Kiefern auf, denen
sich nach ca. 1000 Jahren Ulmen anschlossen; in
spateren Phasen herrschten fiir iiber 2000 Jahre
Eiben, Hasel und Fichten vor, in weiteren Phasen
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kamen neben Kiefern und Erlen Eichen und
Tannen vor.

Die folgende Eiszeit wird als Saale-Eiszeit (im
Alpenraum auch als Rif3-Eiszeit) bezeichnet und
ist ein iiber mehrere 100000 Jahre andauernder
Komplex mehrerer Kalt- und Warmphasen. Das
skandinavische Gletschereis erreichte die Regio-
nen Sachsen, Ostthiiringen sowie Dortmund,
Diisseldorf, Kleve und die Niederlande. Das Rote
KIiff auf Sylt entspricht einer saalezeitlichen Mo-
rdne. Die Alpengletscher erreichten den heutigen
Stadtrand von Miinchen. Zwischen den Eisrdn-
dern breitete sich weitgehend baumlose Tundra
aus mit dem Mammut (Mammuthus primigeni-
us), Steppenelefanten, Fellnashérnern, Léwen,
Riesenhirschen, Rothirschen, Steppenbisons und
den so genannten Steinheimpferden.

Das Jungpleistozdn beginnt mit der Eem-
Warmzeit, die wohl nur gut 10000 Jahre dauerte
und im Alpenraum auch Rif3-Wiirm-Warmzeit
heiflt. Nordsee- und Ostseebecken waren mit
Meerwasser gefiillt, so dass Skandinavien und
Mitteleuropa getrennt waren. Wirmeliebende
Meeresmollusken dringten iiber den Armelkanal
nach Norden. Typisch ist die Abfolge a) Birken
und Kiefern (frithe Eem-Zeit), b) Eichenmisch-
wilder mit Ulmen, Haselnuss, Linden, Eiben
und Hainbuchen und schliefllich ¢) Fichten und
Kiefern am Ende der Eem-Zeit. Es wanderten
wieder wirmeliebende Tiere ein, darunter Fluss-
pferde, Waldelefanten, Waldnashorner, Riesen-
hirsche, Dambhirsche und die Wimpernspitz-
maus.

Die bisher letzte Eiszeit war die Weichsel-Eis-
zeit (im Alpenraum Wiirm-Eiszeit genannt), die
vor ca. 115000 Jahren begann und vor ca. 11500
Jahren aufhorte. Auch diese Eiszeit ist durch un-
terschiedliche Klimaphasen gekennzeichnet. Im-
mer wieder kam es zu gemifligten Klimaperi-
oden mit Waldbildungen. Hocheiszeitliche, tro-
ckene Kaltzustinde traten vor etwa 22000 bis
18000 Jahren auf. Zu dieser Zeit der maximalen
Gletscherstdnde fehlen Faunenbelege weitgehend.
Mitteleuropa war wahrscheinlich eine Kailte-
wiiste. Schon wenige tausend Jahre danach kam
es wieder zur Erwdrmung. Die skandinavischen
Gletscher drangen nur noch bis Schleswig-Hol-
stein, Mecklenburg, Brandenburg, Westpreuflen
und das siidliche Ostpreuflen vor. Durch die Ab-

senkung des Meeresspiegels um bis zu 130 m
waren die Flichen der heutigen Nordsee und
des Armelkanals sowie der Britischen Inseln Be-
standteil des europdischen Festlandes. Rhein,
Themse und Seine flossen zusammen und
miindeten als michtiger Fluss nordlich der heu-
tigen Bretagne in den Atlantischen Ozean. Die
Alpengletscher erreichten eine Linie Bodensee-
Salzburg. In den Alpentilern waren die Glet-
scher bis zu 1500 m Dicke. Wie in friiheren Eis-
zeiten waren auch Schwarzwald und Vogesen
vereist. Diese Eiszeit wird oft in drei Perioden
gegliedert: Frith-, Hoch- und Spitglazial mit un-
terschiedlicher Auspragung der Kilte. In der ers-
ten Phase waren Wélfe, Biber, Braun- und H6h-
lenbdren, Mammuts, Hohlenhy4nen, Hohlen-
l6wen, Elche, Riesenhirsche, Vielfraf3 und andere
Sduger verbreitet vorhanden. Gemsen kamen bis
in den Harz und das Wiehengebirge vor. In die-
ser Periode lebte auch der Neandertaler, von
dem in Deutschland 1856 im Neandertal (Kap.
5) erste Funde gemacht wurden. Typische Pflan-
zen des Hochglazials waren Silberwurz (Dryas
octopetala), Zwergbirken, Zwergweiden und Hei-
dekréuter. In dieser Zeit traten u.a. Saiga-Antilo-
pen und Rentiere auf, letztere waren auch fiir das
Spétglazial typisch, ebenso wie Wildpferde. An
zahlreichen Stellen Deutschlands sind noch heute
Pflanzen aus der ausgehenden letzten Eiszeit zu
finden. Typische Spétglazialarten sind Betula
nana, Dryas octopetala und Hippophae rhamnoi-
des.

Holozdn. Das Holozén, die Jetztzeit, begann
vor ca. 11500 Jahren und ist in Deutschland
durch gemifligtes und relativ trockenes Klima
gekennzeichnet. In den deutschen Alpen gibt es
heute nur noch einige Gletscherreste, so im
Watzmanngebiet und im Zugspitzmassiv.

Die urspriinglich tberall verbreiteten Walder
sind erst seit ca. 1000 Jahren durch den moder-
nen Menschen zunehmend gerodet und durch
Kulturland ersetzt worden. Kilteliebende Tiere
wurden von gemifligt wiarmeliebenden abgeldst.
Kennzeichnend sind z.B. Braunbir, Luchs, Wild-
schwein, Elch, Reh, Rothirsch und Auerochs.
Viele dieser Tiere verschwanden in Deutschland.
Der Auerochs wurde sogar vollig ausgerottet,
das letzte Exemplar wurde 1627 siidlich von
Warschau getdtet. Der Steppenwisent starb aus,
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der kleinere Waldwisent iiberlebt bis heute in
geschiitzten Reliktarealen Osteuropas und des
Kaukasus. Im Gebiet der Ostsee entstand zu-
nichst ein Eisstausee, der sich dann eine Verbin-
dung zur Nordsee schuf. Vor knapp 10000 Jah-
ren enthielt die Ostsee schon eine marine Fauna
(Yoldia-Meer, nach der verbreitet vorkommen-
den Muschel Yoldia [Portlandia]). Vor 8000 Jah-
ren war sie infolge Hebung des Meeresbodens
ein Binnensee (Ancylus-See). Vor 7000 Jahren er-
hielt sie wieder Anschluss ans Meer (Littorina-
Meer). Seither verengten sich die Verbindungen
zum Kattegat und Skagerrak und der Salzgehalt
nahm stetig ab. Die Phase des Littorina-Meeres,
die bis heute andauert, wird weiter untergliedert
in eine Reihe von Unterstadien: Mastogloia-Meer
(niedriger Salzgehalt), Littorina-Meer im enge-
ren Sinne (hoher Salzgehalt), Lymmnaea-Meer
(zunehmend brackwasserhaltig) und Mpya-Meer
(nach der erst im 16. Jh. eingewanderten Mya
arenaria).

Wihrend der Eiszeiten war die Nordsee zum
grofiten Teil trocken gefallen. Mit dem nacheis-
zeitlichen Meeresspiegelanstieg stromte sie wie-
der in ihr altes Bett. Vor 10000 Jahren wurde
die Doggerbank als grofle Insel abgetrennt, und
vor 9000 Jahren wurde auch die Festlandsverbin-
dung nach England unterbrochen. Der heutige
Nordseeboden war in dieser Zeit von Wald be-
deckt. Spiter verringerte sich die Anstiegsge-
schwindigkeit der Nordsee, und ab 5000 vor
heute kam es zu mehrfachen Schwankungen, so
dass die Kiistenlinie hin und her pendelte. Die-
sen Bewegungen der Uferlinie passte sich die
menschliche Besiedlung an.

Das Schicksal der Erde wird in den letzten
Jahrhunderten im globalen Maf3stab zunehmend
vom Menschen beeinflusst. Es wurde daher fiir
diesen Zeitabschnitt der Begriff ,,Anthropozan“
geschaffen, das mit dem Beginn der Industriali-
sierung einsetzte. Treibhausgase, Zerstérung rie-
siger okologischer Systeme und Gefiahrdung der
Grundlagen allen hoheren Lebens auf der Erde
kennzeichnen dieses neue Zeitalter.

24.2.1
Lebende Fossilien

Als lebende Fossilien bezeichnet man Taxa, die
in fast identischer Form schon in weit zuriicklie-
genden Erdzeitaltern existierten. Man kennt sie
unter Pflanzen (Kap. 3.5) und Tieren, und die
dltesten von ihnen haben ihre duflere Gestalt seit
iiber 500 Mio. Jahren kaum veridndert.

Unter den Tieren stellen die Priapuliden die
dltesten lebenden Fossilien. Ottoia aus dem Bur-
gess Shale (Mittel-Kambrium) stimmt bis in Ein-
zelheiten der inneren Anatomie mit der rezenten
Gattung Halicryptus iiberein (Abb. 2-6). Ottoia
prolifica weist sogar eine besondere Ahnlichkeit
mit der an der Kiiste Alaskas entdeckten Art Ha-
licryptus higginsi auf. Etwas jiingeren Datums ist
die Gattung Priapulites aus der karbonischen
Mazon-Creek-Formation in den USA, die den re-
zenten Gattungen Priapulus (Abb. 2-77a,b) und
Priapulopsis dhnelt.

Ebenfalls seit dem Paldozoikum (Silur) hat die
Brachiopoden-Gattung Lingula ihre duflere Ge-
stalt bewahrt. Lingula (Abb. 2-9a) ist heute in
der Gezeitenzone des Indopazifik weit verbreitet
und kommt in manchen Gebieten, z.B. in
Siidostasien, in so hohen Populationsdichten vor,
dass sie kommerziell genutzt wird.

Neopilina, zur Mollusken-Gruppe der Mono-
placophora gehoérend, wurde als rezente Form
erst 1952 im Peru-Chile-Graben entdeckt, wo sie
bis in 6000 m Tiefe vorkommt. Bis dahin kannte
man sie nur fossil. Neopilina und die nahe ver-
wandte Vema gehen auf eine kambrische Radia-
tion zuriick. Damals lebten die Formen auf Fels-
substrat im Flachwasser und hatten dickere
Schalen als die rezenten Tiefseeformen. Ein wei-
teres Mollusk mit einer besonders langen Ge-
schichte ist die Schnecke Pleurotomaria (Abb.
2-77c¢). Wir kennen sie seit dem Devon, und
auch in ihrem Fall blieb die Gestalt weitgehend
konstant.

Seit dem Karbon, also seit mehr als 300 Mio.
Jahren, sind die Notostraca bekannt, von denen
es heute die beiden Gattungen Lepidurus und
Triops (Abb. 2-77d) gibt. Es handelt sich um bo-
denlebende, filtrierende und rduberische Krebse,
deren vordere Rumpfextremititen als Fangbeine
entwickelt sind. Die Zahl von Segmenten und
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Abb. 2-77 a—-f. Lebende Fossilien
(Wirbellose): a Priapulus, vollstindi-
ges Tier mit eingezogenem Introvert,
b Priapulus, Vorderende mit aus-
gestiilptem Introvert, ¢ Pleurotoma-
ria, d Triops, e Limulus, f Nautilus

205



206

Kapitel 2 Entfaltung der Organismen in der Erdgeschichte

Rumpfextremitéten ist sehr hoch; es kénnen bis
etwa 70 Beinpaare ausgebildet sein, bis sechs
Paare stehen auf einem Segment. Notostraca le-
ben in Timpeln, die nur kurzfristig existieren
(ephemere, astatische Gewisser). Lange Trocken-
perioden {iiberstehen sie in Form von Dauer-
eiern, die Jahrzehnte trocken liegen konnen. Ra-
sches Schliipfen, tdgliche Hiutungen iiber etwa
einen Monat und Parthenogenese ermoglichen
die Existenz selbst in Regionen, wo nur kurzfris-
tig Pfiitzen entstehen, so auf dem Ayers Rock im
Zentrum Australiens (Triops australiensis).

Zur Verwandtschaft der Phyllopoda (wozu die
Notostraca gehoren) zdhlen auch die Anostraca.
Sie sind seit dem Jura bekannt. Gemeinsame
Vorfahren beider Gruppen (auch als Branchiopo-
da zusammengefasst) kennt man in vorziiglicher
Erhaltung aus dem Oberkambrium Schwedens.
Von der Gattung Rehbachiella ist die Entwick-
lung, die mit einem Nauplius beginnt, bis in
Einzelheiten bekannt. Diese etwa 500 Mio. Jahre
alten Fossilien werden als die é&ltesten fossil
nachgewiesenen Krebse angesehen.

Seit dem spédten Paldozoikum sind die Xipho-
suren aus marinen Lebensrdumen bekannt. Pa-
laeolimulus aus dem Perm hatte schon grofle
Ahnlichkeit mit heutigen Formen. Mesolimulus
kennen wir mit wunderbar erhaltenen Exempla-
ren zum Beispiel aus dem Jura der Frankischen
Alb. Noch délter ist der Pfeilschwanz Weinbergi-
na, der vor 400 Mio. Jahren lebte und heute im
Hunsriickschiefer (Abb. 2-29¢) zu finden ist.
Heute sind Xiphosuren noch entlang der nord-
amerikanischen Atlantikkiiste verbreitet (Limu-
lus; Abb. 2-77 €), und kommen mit zwei Gattun-
gen (Carcinoscorpius, Tachypleus) in Siidostasien
vor, wo sie auch ins Brackwasser eindringen. Es
handelt sich also um eine disjunkte Verbreitung
und relativ kleine Reliktvorkommen. Limulus
wurde zeitweise in Wagenladungen zum Diingen
von Feldern in Nordamerika eingesetzt, und die
anderen genannten Gattungen werden in Sitidost-
asien zum Essen auf Mirkten angeboten. Heute
sind die Bestdnde riickldufig. Die heutigen Xi-
phosuren sind Bewohner von Flachmeeren. Die
Weibchen legen ihre Eier in Sandgruben, die auf
ihnen reitenden Minnchen geben das Sperma
ins freie Wasser ab. Die Entwicklung erfolgt di-
rekt.

Nautilus (Abb. 2-77f) schliefilich ist seit dem
Jura bekannt und gehért zu einer ehemals
blithenden Tiergruppe, den Nautiloida, innerhalb
der Cephalopoden. Die Nautiloida erlebten ihre
Hauptbliitezeit im &lteren Paldozoikum. Mit
Hunderten von Gattungen waren sie in den
Weltmeeren vertreten (Kap. 2.2.2.3). Wahrend
die &ltesten Formen vorwiegend langgestreckte
Gehiuse besaflen, gibt es seit der Trias nur noch
spiralig eingerollte Formen mit einfachem Si-
phunkel, dhnlich dem rezenten Nautilus. Derarti-
ge Fossilien dieser Art sind in Siidschweden
(Schonen), auf den Inseln Oland und Gotland,
aber auch in Kiesgruben Norddeutschlands zu
finden. Die rezente Gattung Nautilus ist auf Teile
des Indo-Westpazifik beschrinkt, wo sie in Tie-
fen von 60-500 m lebt.

Das Wachstum dieser Formen erfolgt im Ge-
gensatz zu dem der modernen Kalmare, die im
Laufe eines Jahres geschlechtsreif werden kon-
nen, auflerordentlich langsam. Es dauert 20 Jah-
re, bis eine Schale, die aus 30-35 Kammern be-
steht, ausgebildet ist. In 300 m Tiefe dauert al-
lein das Absaugen der Fliissigkeit aus einer neu-
gebildeten Kammer wenigstens ein halbes Jahr.
Die Kopulation ist mit einer stundenlangen Um-
armung verbunden, und ein Weibchen legt nur
etwa zwei Dutzend Eier pro Jahr.

Unter den lebenden Fossilien wird vielfach
auch die mittelkambrische Gattung Aysheaia
(Abb. 2-51) abgehandelt und mit den rezenten
Onychophoren in Zusammenhang gebracht.
Auch Xenusion (Abb. 2-27) nennen viele Autoren
in diesem Zusammenhang. Dieser Interpretation
schlieffen wir uns nicht an. Aysheaia war ein
mariner Organismus, der wohl auf Schwimmen
lebte, die rezenten Onychophoren sind strikt ter-
restrische Formen, die gegen Meerwasser sehr
empfindlich sind. Morphologisch sind beide im
Kopfbereich grundsitzlich verschieden: Aysheaia
hat eine terminale Mundoffnung, die Onycho-
phoren besitzen einen subterminalen, ventral ge-
legenen Mund, der mit speziellen Extremitéten
assoziiert ist (Mundhaken und Oralpapillen), so
dass von einer morphologischen Gleichheit kei-
neswegs ausgegangen werden kann. Fossile Ony-
chophoren als terrestrische Formen sind nicht
bekannt.
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Vielfach ist die Frage gestellt worden, warum
es liberhaupt Formen gibt, die ihre Gestalt tiber
so lange Zeiten bewahrt haben. Eine Antwort
bemiiht den konkurrenzarmen Lebensraum als
Erklirung. Das mag fiir die Tiefsee gelten (und
damit z.B. fiir Neopilina), aber auf keinen Fall
fiir andere Formen wie Lingula und Limulus, die
in der turbulenten und wechselhaften Gezeiten-
zone leben. Eine weitere Antwort beriicksichtigt
Extrembedingungen (z.B. eine hohe Konzentra-
tion von Schwefelwasserstoff), unter denen nur
wenige Organismen zu existieren vermodgen. Das
gilt fiir einige Priapuliden, jedoch nicht fiir die
anderen genannten Formen.

Die richtige Antwort liegt vermutlich im ge-
netischen Polymorphismus. Untersuchungen von
Priapuliden haben gezeigt, dass homologe Blut-
proteine bei Formen, die sich strukturell kaum
unterscheiden, bei Arten einer Gattung stdrker
unterschieden sind als vergleichbare Blutproteine
verschiedener Sdugetierordnungen. Hinter iden-
tischen oder sehr dhnlichen Strukturen muss
sich also nicht ein entsprechender identischer
oder sehr #dhnlicher ,,Chemotyp“ oder Genotyp
(Kap. 3) verbergen.

Seit dem frithen Mesozoikum sind Lungen-
fische (Dipnoi) bekannt. Man kennt sie bei-
spielsweise aus triassischen Sedimenten Helgo-
lands. Die Gattung Ceratodus hat sich in leicht
abgewandelter Form bis heute in Australien ge-
halten (Neoceratodus, Abb. 2-78a). Ahnliche For-
men, allerdings in eine andere Gattung (Concho-
poma) gestellt, lebten z.B. im permischen Rim-
melbach-Humberg-See, der vor 290 Mio. Jahren
weite Gebiete der heutigen Pfalz einnahm (Kap.
2.2.6.1).

Quastenflosser (Crossopterygii), wie die Lun-
genfische zu den Choanichthyes (=Sarcoptery-
gii) innerhalb der Knochenfische gehorend, wa-
ren schon seit langem fossil bekannt (vom De-
von bis zur Kreide mit einer Bliitezeit in der Tri-
as), als 1938 vollig iiberraschend die kaum abge-
wandelte, bis 2 m lange Latimeria chalumnae
(Abb. 2-78b) vor der siidafrikanischen Kiiste fiir
die Wissenschaft entdeckt wurde. Latimeria
gehort innerhalb der Crossopterygii zu den Acti-
nistia, deren Existenz schon seit dem Devon be-
legt ist. Ihre Lunge wurde im Laufe der Evolu-
tion zu einer Schwimmblase. Wie sich spiter

Abb. 2-78a-e. Lebende Fossilien (Wirbeltiere): a Neocera-
todus, b Latimeria, ¢ Lepisosteus, d Leiopelma, e Sphenodon
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herausstellte, war Latimeria der Bevolkerung der
Komoren schon lange bekannt. Mit dem freien
Teil der bestachelten Cosmoidschuppen rauhten
sie die zu beklebenden Flichen von defekten
Fahrradschlduchen auf. Seit Ende der 80er Jahre
wissen wir, wie sich Latimeria in einer Tiefe von
150-300 m auf Felsbéden vor der siidafrikani-
schen Kiiste fortbewegt: langsam schwimmend,
Brust- und Bauchflossen im Kreuzgang bewe-
gend. Seit Ende der 90er Jahre kennen Wissen-
schaftler Latimeria auch aus Meeresgebieten
nordlich von Sulawesi (Celebes). Auch dort war
die Art den Einheimischen seit langem bekannt;
in der Wissenschaft wird sie jetzt als L. menado-
ensis gefithrt. In ihrer inneren Anatomie weist
Latimeria einige Besonderheiten auf: Das Gehirn
nimmt nur ein Hundertstel des Volumens der
Schidelhohle ein, der iibrige Raum wird von ei-
ner fettreichen Substanz ausgefiillt. Auch das
Schwimmblasenorgan stellt eine Fettmasse dar.
Die Eier sind mit 300 g die grofiten aller Kno-
chenfische. Die Jungtiere sind bei der Geburt
bereits 30 cm lang.

Auch die Actinopterygii unter den Knochen-
fischen enthalten lebende Fossilien. Lepisosteus
(Abb. 2-78¢) ist seit der Kreide bekannt und lebt
heute noch in Siiligewédssern Nord- und Mittel-
amerikas, kann aber auch ins Salzwasser vor-
dringen. In Mitteleuropa sind aus seiner nich-
sten Verwandtschaft Formen aus der Grube Mes-
sel (Kap. 2.4.1.1) nachgewiesen. Vor 50 Mio. Jah-
ren lebten diese Stofirduber mit ihrem Panzer
aus rhombischen, aneinandergrenzenden Schup-
pen in dem dortigen Seengebiet.

Unter den Amphibien verdient wohl am ehes-
ten der Frosch Leiopelma (Abb. 2-78d) das Pri-
dikat ,lebendes Fossil. Die Gattung ist aus Neu-
seeland bekannt und weist erhebliche Uberein-
stimmungen mit den jurassischen Montsechoba-
trachus auf.

Unter den Reptilien bietet die Briickenechse
(Sphenodon, Abb. 2-78e) ein Beispiel fiir lebende
Fossilien. Die beiden rezenten Briickenechsen-
arten leben tagsiiber in selbstgegrabenen Erdls-
chern oder in Hohlen von Sturmvégeln; nachts
gehen sie auf Nahrungssuche (Insekten, Vogelei-
er und Kiiken). Sie kommen auf einigen kleinen
Inseln vor der Nordinsel Neuseelands vor. Im
Mesozoikum war die Gruppe der Rhynchocepha-

lia dagegen weit verbreitet. Man kennt sie u.a.
aus dem Jura Solnhofens (Homoeosaurus, Kap.
2.3.2.1).

Unter den Sdugern hat sich offenbar Didel-
phis, das Opossum, besonders lange gehalten.
Schédelteile sind aus der Kreide bekannt.
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