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. RAHMEN DER ARBEIT

Einleitung

Diese Arbeit behandelt die Erd- und Lebensgeschichte im Querschnitt, wobei an
Beispielen offene Fragen und strittige Probleme diskutiert werden. Hieraus ergeben
sich fur die fachdidaktische und auch allgemeine Wissensvermittiung neue Aussa-
gen, die fur die Umweltbildung von hoher Relevanz sind.

Kaum eine Wissenschaftsdisziplin der letzten Jahrzehnte hat eine so grolie Bedeu-
tung fiir das praktische Geschehen erlangt, wie die Umweltforschung. Okonomische
Zwange (Naturpotential - Rohstoffressourcen), Uberbevélkerung (Nahrungsmangel -
steigendes Aggressionspotential) und die daraus resultierende Umweltbelastung
(Schadstoffemission in Luft, Wasser und Boden - Einfluf® auf globalen Energiehaus-
halt) verlangen den unmittelbaren, systemubergreifenden naturwissenschaftlichen
Ansatz fir die Findung eines optimalen und balancierten Verhaltnisses von Natur
und Mensch (MEADOWS u.a., 1992).

Man kann behaupten, dal} die Naturwissenschaften in diesem Prozel} eine hdhere
Qualitat erreicht haben. Ganzheitliche Systembetrachtungen, die an die Traditionen
von LEONARDO DA VINCI, A.v. HUMBOLDT und W. J. VERNADSKI anschlief3en,
treten dabei gegenuber den sich in den letzten 50 bis 100 Jahren relativ stark von-
einander abgrenzenden Spezialdisziplinen in den Vordergrund.

Den Systemzusammenhang von Erscheinungen in einer Zeitebene definiert bereits
KANT im Jahre 1781 (1930, S. 179): ,Alle Substanzen, so fern sie im Raum als
zugleich wahrgenommen werden konnen, sind in durchgangiger Wechselwirkung.*
Wir haben es somit mit Systemen zu tun, konkret mit vernetzten Systemen, die mehr
als die Summe ihrer Teile sind, wobei in diesem mehr die Struktur und in der Organi-
sation das Netz der Wechselwirkung zu sehen ist (VESTER, 1993).

Aufgabe der Naturwissenschaften ist es, naturliche Systeme zu analysieren. Sie
schaffen somit wesentliche Voraussetzungen fur die Umweltbildung. Die naturwis-
senschaftliche Erkenntnis unterliegt einem standigen Wandel und verlangt eine per-
manente Aktualisierung der Wissensvermittlung. Daraus ergibt sich eine besondere
Verantwortung fur Bildung und Erziehung. So sollte die Aufforderung WILHELM v.
HUMBOLDTs an der Wende vom 18. zum 19. Jahrhundert: ,Soviel Welt als moglich



zu ergreifen mehr denn je in der individuellen und gesamtgesellschaftlichen Ein-
stellung zur naturwissenschaftlichen Bildung an Bedeutung gewinnen.

Die Fachwissenschaft Geographie bzw. das didaktische Fach Erdkunde nimmt in der
Vermittlung naturwissenschaftlich umweltrelevanter Themen eine Schlisselpositon
ein. HAGGETT (1991) stellt den engen Zusammenhang von Geographie und 6kolo-
gischer Betrachtung Uber den klassischen Rahmen der Geographie hinausgehend
deutlich dar. Zur Problematik der geographischen Raumgliederung bemerkt z.B.
HASSENPFLUG (in DAHNCKE u. HATLAPA, 1991, S. 154): ,Unter Einbeziehung
der Zeitdimension ergibt sich die Dynamik der Veranderung - sei es die der geologi-
schen Vergangenheit oder die der prognostizierten Zukunft.“ Und weiter unten (S.
174): ,Angesichts der gegenwartig immer starker in den Blick rickenden Umwelt-
probleme ist ... eine Rluckbesinnung auf ganzheitliche Betrachtung unverkennbar.
Bezogen auf diese Welt ist diese Betrachtungsweise eine zutiefst geographische.”
Von zentraler Bedeutung fur die Umweltproblematik ist die evolutionare Sichtweise.
ERVIN LASZLO (1992, S. 144), einer der renomiertesten Mitglieder des Club of Ro-
me, hat dies wie folgt formuliert: ,Wissen Uber die Evolution dient als praktischer
Ratgeber fur das Leben in der heutigen Welt. Nur aufgrund dieses Wissens kann es
uns gelingen, globale Unternehmen zu verwalten, moderne Gesellschaften zu regie-
ren und unseren individuellen Lebensstil in Zukunft besser zu bestimmen.® Auch
TEILHARD DE CHARDIN (1960) schreibt, in der neothomistischen Tradition seiner
konsequent teleologischen Sicht der Evolution stehend: ,... nichts ist begreifbar au-
Rer durch seine Geschichte” und sieht in einem imaginaren Punkt Omega den logi-
schen Endpunkt aller Entwicklung.

Ein Gesichtspunkt bei der Erkenntnisgewinnung, den CHARLES LYELL bereits 1834
vertritt, ist folgender: ,The present is the key to the past.“ Aus dieser grundsatzlichen
Aussage zum Aktualitatsprinzip in den Geowissenschaften kann die logische Konse-
quenz abgeleitet werden, dal} in der Analyse der Vergangenheit auch der Schlussel
fur die Zukunft zu suchen ist - ,the past is the key to the future.“ Wie weit diese Ext-
rapolation Einschrankungen unterliegt, ist eine offene Frage.

Naturliche Systeme erscheinen in ihrer raumlichen und zeitlichen Dimension haufig
als probabilistische Systeme, die nur annaherungsweise erfallbar sind. Erst eine
Differenzierung in einen deterministischen Anteil, der vorherbestimmbar ist und ei-
nen indeterministischen Anteil — mit diskreter (unsteter) Losungsmenge — ermaoglicht
Prognosen in Teilaspekten. Eine generelle Prospektion von Verlaufen in probabilisti-
schen Systemen ist jedoch unmoglich. In diesem Zusammenhang stehen Interpreta-
tionen, die sich aus der Chaostheorie — auf Basis der Thermodynamik offener Sys-
teme — herleiten. Zentrales Phanomen sind die sogenannten seltsamen Attraktoren,
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die sich durch chaotisches Verhalten unter gleichzeitiger Ausbildung differenzierter
und geordneter Muster auszeichnen.
Streng genommen existiert im Naturgeschehen nur das Vergangene, denn auch die

Gegenwart ist - infinitesimal betrachtet - nur die durch unsere Sinne summierte Viel-
falt differenzierter Vergangenheitsablaufe. Jeder Moment ist in seiner Wahrnehmung
bereits Vergangenheit. Ebenso wie die individuelle Vergangenheit nur bruchstick-
weise rekapitulierbar ist, ist die Rekonstruktion jedes Vergangenheitsablaufs licken-
behaftet. Diese Feststellung ist besonders bei der Interpretation des erdgeschichtli-
chen Werdens zu berucksichtigen. Fossilien sind haufig nicht mehr als ,Wort- oder
Satzfetzen im Buch der Erdgeschichte®. Sie sind aber die einzigen unmittelbaren
Zeugen der Lebensentwicklung und deshalb von besonderer erkenntnistheoretischer
Bedeutung. Die Luckenhaftigkeit der Fossiluberlieferung findet in der allgemeinen
Wissensvermittlung zu wenig Berucksichtigung. Sie wird vermerkt, aber kaum reflek-
tiert. Durch eine nahere Betrachtung dieses Phanomens lassen sich die Grenzen
von Aussagemoglichkeiten aufzeigen. Erst auf dieser Basis kann ein tieferes Ver-
standnis fur erdgeschichtliche Prozesse gewonnen werden.

Als ein Ausdruck der globalen Umweltprobleme erscheint das aktuelle Artensterben.
Dieser offensichtlich vom Menschen beschleunigte oder sogar induzierte Prozel war
u.a. Gegenstand der 1992 in Rio stattgefundenen Konferenz fir Umwelt und Ent-
wicklung der Vereinten Nationen. In diesem Zusammenhang warnt O.W. WILSON
(1995) vor einem zukunftigen Zeitalter der Einsamkeit - dem Eremozoikum - das den
vorausgehenden grofRen erdgeschichtlichen Aussterbewellen am Ende des Palao-
zoikums, des Mesozoikums und des Pleistozans nicht nachstehen konnte.

Eine vertiefte Kenntnis Uber das fossile Leben und die damit verbundene Darlegung
von Problemen und offenen Fragen kdnnen dazu beitragen, unsere Rolle im gegen-
wartigen Naturgeschehen besser zu bestimmen. So wird hier das Ziel angestrebt, ei-
ne logische Brucke vom gegenwartigen zum vergangenen Naturgeschehen zu
schlagen, um ein tieferes Verstandnis eventuell auch flr das zukinftige Naturge-
schehen zu erlangen.

Das Hauptanliegen dieser Dissertation besteht darin, die Wechselwirkungen in der
belebten Natur aus der geohistorischen Bedingtheit heraus in Teilaspekten zu er-
lautern, kritische Wertungen von Fakten, Theorie und Hypothesen vorzunehmen, um
daraus neuartige methodisch-hypothetische Ansatze und Darstellungsweisen abzu-
leiten. Dazu werden Aussagen aus speziellen, exemplarischen Analysen herausge-

arbeitet und ihre Relevanz fur die Umweltbildung dargelegt.
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Bei der Wissensvermittlung von naturwissenschaftlichen Sachverhalten besteht ein
fachdidaktisches Grundproblem. Dieses besteht in der Verhaltnismaligkeit der Ver-
wendung eines ,noch zulassigen“ Reduktionismus bzw. eines ,schon moglichen® Ho-
lismus. Eine Ausgewogenheit zwischen Vereinfachung und Gesamtdarstellung von
Fakten, Theorien und Hypothesen zu erzielen, ist ein Schwerpunkt der didaktischen
Analytik. COMENIUS faldte in seiner 1627-32 erschienenen Didactica magna, Didak-
tik als die Kunst der abkurzenden Schnelligkeit beim Lernen auf. Nach TROMMER
(in FRANZLE u.a., 1997) ist heute folgender wesentlich erweiterter Sinninhalt gege-
ben (S. 3): ,Als padagogisch wirksame Theorie geht Didaktik Uber den technischen
Kunstgriff wirksamer Vermittlungsmethodik jedoch weit hinaus, ist zur Bewul3tseins-
bildung und zur verantwortungsvollen Anleitung, zum Handeln verpflichtet, soll der
Weltaneignung z.B. Heranwachsender dienen und dem verantwortlichen Umgang
mit der Welt.”

Der entscheidende didaktische Anspruch in dieser Arbeit besteht darin, naturwissen-
schaftliche Inhalte so verstandlich darzustellen, dal® eine optimale Wissensvermitt-
lung erreicht wird. Dazu war es notwendig, von einer bisher Ublicherweise mehr er-
gebnisorientierten (Fakten-) Darstellung zu einer mehr prozefRorientierten (dynami-
schen) Darstellung zu gelangen.

Von hohem didaktischem Wert ist die bildliche Darstellung, wie bereits aus PESTA-
LOZZIs bekanntem Ausspruch deutlich wird: ,Anschauung ist das Fundament aller
Erkenntnis®. Eine Steigerung der Visualisierung ist jedoch die originale Begegnung
(Exkursionen, Museen, u.a.), die eine vertiefende Basis flr theoretische und abs-
trakte Durchdringung bietet.

Hintergrund dieser Arbeit Uber erdgeschichtliche Zusammenhange sind die in Jahr-
zehnten erworbenen Kenntnisse in der musealen Arbeit, in der angewandten geolo-
gischen und palédontologischen Forschung und die in den letzten Jahren gewonne-
nen Erfahrungen in der Hochschullehrtatigkeit. Fur diese didaktische Analyse erd-
und lebensgeschichtlicher Prozesse standen neben umfangreichen Quellen auch ei-

gene fachwissenschaftliche Untersuchungen zur Verfugung.

Besondere, ihr nur eigene Kraft hat jede substantielle Form an sich gebunden,
Die frei vom Stoff und doch mit ihr vereint ist.

Man nimmt sie wahr, erst wenn sie sich betétigt;

Ihr Dasein zeigt sich nur in ihrer Wirkung,

Wie griines Laub des Baumes Leben zeigt.

DANTE (Fegefeuer, Achtzehnter Gesang)
9



Problemstellung

Die Bewaltigung der heute deutlicher als fruher auftretenden Umweltprobleme erfor-
dert eine tiefere und komplexere Kenntnis Uber die Natur. Die Verantwortung des
schulischen Bildungswesens ist in diesem Bereich hoch und liegt darin, Fehlein-
schatzungen und falschen ,Weichenstellungen® im Begreifen von Umweltzusam-
menhangen vorzubeugen. Dies bedeutet nicht, dald bisherige Lehrinhalte diesen
Forderungen nicht gerecht werden, aber der Umfang sowie die Art und Weise des
Weges erscheinen noch unzureichend. Mit dieser Arbeit soll ein Beitrag zum geo-
wissenschaftlichen und auch biowissenschaftlichen Verstandnis von umweltrelevan-
ten Themen geleistet werden und sowohl der Fachdidaktik in der Schulausbildung
(Sekundarstufe I/ll und Gymnasialstufe) als auch der Hochschulausbildung (vor-
nehmlich Lehrerausbildung) dienlich sein.

Das offensichtliche Defizit geowissenschaftlicher Schulbildung vor dem Hintergrund
wachsender okologischer Krisen wird u.a. in einem Positionspapier des Verbandes
Deutscher Schulgeographen e.V. 1994 dahingehend ausdrtcklich kritisiert, daly nur
begrenzte Fahigkeiten zum Denken in globalen Zusammenhangen und in erd-
raumlichen Systemen und Prozessen zu konstatieren sind. Vertiefende Analysen
sind in der Leipziger Erklarung der Alfred-Wegener-Konferenz zur Bedeutung der
Geowissenschaften in Lehrerbildung und Schule enthalten (HAUBRICH u.a., 1996).
Diesen Bildungslucken will die vorliegende Arbeit entgegenwirken, um insbesondere
fur den Geographieunterricht eine sachmethodisch erschlossene und vor allen Din-
gen didaktisch strukturierte Auswahl geologisch-palaontologischer Beispiele zu tref-
fen, denen moderne Forschungsergebnisse zugrunde liegen. Die damit verbundene
aktuelle geowissenschaftliche Information verleiht dieser Arbeit zum Teil lehrbuchar-
tigen Charakter.

FUr die Erforschung naturlicher Umweltphanomene und ihre Problematik nehmen,
neben den naturwissenschaftlichen Basisdisziplinen die Geo- und Biowissenschaften
eine zentrale Position ein.

Die in Abbildung 1 gegebene Darstellung setzt die Umweltbildung, bestehend aus
der Trias Umwelterfahrung-Umweltbildung-Umwelterziehung, in Beziehung zu den
Natur- und Geisteswissenschaften. Dabei liegen die Geo- und Biowissenschaften im
physiko-0kologischen Ast (Naturwissenschaften) gegenuber dem kultur-okologischen

Ast (Kulturwissenschaften).
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Abb. 1: Beziehungssystem der Umweltbildung / Umweltbewul3tsein im allgemeinen
Feld der Natur-, Geistes- und Erziehungswissenschaften

Der Umweltbildung geht die Umwelterfahrung voraus, und an diese schliel3t sich die
Umwelterziehung an. In ihrer Beziehung zur Naturwissenschaft und dartber hinaus-
gehend, stellen DAHNCKE und HATLAPA (1991, S. 9) folgendes fest: ,Die meisten
Vorschlage zur Umwelterziehung setzen im naturwissenschaftlichen und naturwis-
senschaftsdidaktischen Bereich an. Ohne Frage bedarf es solcher Ansatze. Nach
unserer Auffassung wachsen die Probleme allerdings viel zu rasch an, um auf die-
sem Weg allein bearbeitet werden zu kdnnen.” Die hier vorliegende Dissertation muf}
sich jedoch auf den ersten Teil dieser Aussage beschranken, wobei folgendes di-
daktisches Problem auftritt:

Es entsteht in der allgemeinen Wissensvermittlung haufig der Eindruck, dal® Hypo-

thesen wissenschaftliche Wahrheiten verkorpern. Diese Arbeit verfolgt das Ziel, die-
sen Eindruck zu korrigieren. Deshalb werden wissenschaftliche Inhalte nicht nur als
Fakten dargelegt, sondern es werden die in der Diskussion stehenden offenen
Probleme behandelt und die Allgemeingultigkeit der Fakten relativiert. Auch Fakten
konnen in einem anderen Sinnzusammenhang gestellt zu einer Bewertungsver-
schiebung flihren. Dabei ergeben sich aus eigenen fachlichen Untersuchungen teil-
weise neue wissenschaftliche Ansatze und alternative Hypothesen, die das Bild der
Geo- und Biowissenschaften in der Umweltbildung vertiefen und der Umwelterzie-
hung indirekt forderlich sind.

Eine Hypothese ist eine widerspruchsfreie Aussage, deren Geltung nur vermutet ist
und die in den Wissenschaften als Annahme eingefuhrt wird, um mit ihrer Hilfe
schon bekannte wahre Sachverhalte zu erklaren.

Das allgemeine Ziel aller Bemuhungen liegt in der moglichst umfassenden Umwelt-

erhaltung Uber den Weg von der Umwelterziehung tber das Umweltbewu3tsein zum

umweltgerechten Handeln. Ein Umweltbewuftsein setzt neben der Okologischen
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Sachkompetenz Ehrfurcht vor der Natur im Allgemeinen und Ehrfurcht vor dem Le-
ben im Besonderen voraus (NEWIG, 1992). Hier setzt auch die zentrale Bedeutung
des Umweltschutzes fur den Rahmen fachubergreifender Curricula ein (SCHMIDT-
SINNS, 1974).

Neben dem Begriff Umweltbildung mussen der eigentlichen Thematik vier Begriffe
vorangestellt werden, die haufig in den Medien benutzt werden und Schlagwortcha-
rakter mit positiver und negativer Akzentuierung erhalten haben und somit auch Ab-
nutzungserscheinungen aufweisen. Diese sind Umwelt, Okologie, Okosystem und
Umweltfaktoren. Sie mussen begrifflich bei gegenseitiger und aquivalenter Bedingt-
heit voneinander abgegrenzt werden.

Umweltbildung ist ein zentraler Begriff, der sich hier auf eine durch MICHELSEN
(1996, S. 47) verwendete Aussage des Rates von Sachverstandigen fur Umweltfra-
gen aus dem Jahr 1994 bezieht: ,Durch Bildungsprozesse kdonnen den Menschen
Einsichten, Einstellungen und Werterhaltungen vermittelt werden, die den Erhalt der
Umwelt durch eine dauerhaft-umweltgerechte Entwicklung ermdglichen. Diese pada-
gogischen Prozesse sind als Umweltbildung zu charakterisieren, wobei Umweltbil-
dung ein alle Bildungsbereiche umfassender Begriff ist, der zugleich Umwelterzie-
hung, Umweltpadagogik, Umweltqualifikation und anderes mit einschlief3t.”

Umwelt ist die allgemeine Bezeichnung fur Lebensraum, Gesamtheit der biotischen,
abiotischen und anthropogenen Faktoren. Unterteilung in naturliche (physischer), so-
ziale (kultureller) und technische Umwelt. Die nattrliche Umwelt wird im Rahmen der
Naturwissenschaften auf ihnre Umweltfaktoren hin untersucht und in eine Systembe-
trachtung Uberfuhrt (LESER u.a., 1998 u.a. Quellen). Unter dieser Definition ist auch
die individuelle Beziehung zur Umwelt zu verstehen.

Okologie ist die Wissenschaft von der Wechselbeziehung zwischen den Organis-
men untereinander und zu ihrer Umwelt. Sie ist Ubergreifendes Fachgebiet der Geo-
und Biowissenschaften, Wirtschafts- und Sozialwissenschaften mit dem Ziel der Er-
kenntnis von Wechselwirkungen zwischen Organismus und Umwelt - also zwischen
biotischer und abiotischer Materie (SCHAEFER, 1992).

Okosystem (TANSLEY, 1935) ist die Kombination von Bio- und Geosystem in einem
raumlich eingebundenen Okotop (Geotop und Biotop) im Zusammenwirken mit der
spezifischen Biozdonose (MOBIUS, 1877) und in sich modellhaft als Regelkreislaufe
dargestellt (LESER u.a., 1998). Okosysteme bestehen nicht schlechthin aus ver-
schiedenen Arten, sondern aus ortlichen Populationen zahlreicher Arten (ELDRED-
GE, 1994), wobei die Interaktion das bestimmende Kriterium ist. Der in diesem Zu-
sammenhang stehende Begriff Habitat ist i.w.S. synonym zu Biotop (SCHAEFER,
1992).

Umweltfaktoren sind die Einwirkungen der Umgebung auf ein Lebewesen oder auf
eine Lebensgemeinschaft (SCHAEFER, 1992). Sie werden unterteilt in abiotische
und biotische Faktoren. Nicht zu verwechseln mit Geofaktoren, die die Merkmale ei-
ner Landschaft bestimmen. Die Summe aller Umweltfaktoren (Umwelt im 6kologi-
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schen Sinn), die auf die Organismen einwirken und in der Regel als Okosystem be-
trachtet werden, sind somit Gegenstand der dkologischen Forschung.

Spezieller Gegenstand dieser Arbeit sind neben dem Problemkreis Biodiversitat und
Fossiluberlieferung Themenbereiche aus Palaookologie und Palaobiogeographie, fur
die folgende Definitionen gegeben werden:

Palaookologie ist das Studium der Wechselbeziehungen zwischen verschiedenen
Organismen sowie zwischen diesen Organismen und ihrer Umwelt in der geologi-
schen Vergangenheit (DODD u. STANTON, 1990). Synonym sind die alteren Beg-
riffe Palaobiologie und Paléthologie sowie im modernen Sprachgebrauch Palékolo-
gie (LEHMANN, 1986).

Biogeographie ist Arealsystemforschung. Anforderungen lebender Systeme (Po-
pulationen und Individuen) in ihren Lebensansprichen in Raum und Zeit sind der
biogeographische Forschungsgegenstand. Biogeographie ist biologische Raumbe-
wertung mit geographischen Forschungszielen (MULLER, 1980). Die Palidobioge-
ographie a3t sich nicht aus dem Definitionsbereich der Biogeographie ausgrenzen
(ETTER, 1994). Es wird hier lediglich das historische Moment betont und Methoden
der Palaontologie, Palaogeographie und Palaoklimatologie finden hauptsachlich An-
wendung.

Biodiversitat (LOVEJOY, 1980) beinhaltet die Mannigfaltigkeit (Umfange) der Arten
in der gesamten Okosphare (=Biosphare), im Gegensatz zur ,einfachen® Diversitat,
die die Mannigfaltigkeit in einer Lebensgemeinschaft beschreibt (SCHAEFER, 1992).
WHITTAKER (1970) bezeichnet den globalen Artenreichtum als ,gamma-Diversitat®,
die er der ,alpha-Diversitat® gegenuberstellt. Unter rezenter Biodiversitat, ist die heu-
tige und unter fossiler Biodiversitat die vergangene Lebensvielfalt zu verstehen.

Aus der Definition der Begriffe Okologie/Paldodkologie, Biogeographie/Paléobiogeo-
graphie und rezente sowie fossile Biodiversitat ergibt sich der in Abbildung 2 gege-
bene Zusammenhang. So sind die Spezialdisziplinen Paldaodkologie und —bioge-
ographie innerhalb der Paldontologie (Wissenschaft von den fossilen Lebewesen)
mit Bezug zur Historischen Geologie (Erdgeschichtswissenschaft), als Pendants zur
Okologie und Biogeographie der Neontologie (Wissenschaft von den heutigen Le-
bewesen im Gegensatz zur Paldontologie) bzw. Physiogeographie (Wissenschaft
von der Gesamtheit der natiurlichen Gegebenheiten der Erdhille) zu sehen. Neben
der Aquivalenz der Begriffe zueinander besteht eine Komplementaritat bzw. eine hie-
rarchische Funktionalitdt untereinander. So basieren biogeographische und palao-
biogeographische Befunde auf dkologische bzw. palaodkologische Voraussetzun-

gen, welchen die Biodiversitat Ubergeordnet ist.
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BIOWISSENSCHAFTEN
NEONTOLOGIE PALAONTOLOGIE
rezente Biodiversitat fossile Biodiversitat
¢ Evolution ¢
Okologie 4> Paldodkologie
¢ Aktualismus ‘
Biogeographie Palaobiogeographie
PHYSIOGEOGRAPHIE HISTORISCHE GEOLOGIE
GEOWISSENSCHAFTEN

Abb. 2: Hierarchische Gegenuberstellung von Neontologie (Lehre von den heutigen
Lebewesen) / Physiogeographie und Paldaontologie / Historische Geologie
(Erdgeschichte) im allgemeinen Feld der Bio- und Geowissenschaften

Von grundsatzlicher Bedeutung fur die in Abbildung 2 enthaltenen Fachdisziplinen ist
die Frage nach der Reprasentativitat ihrer Fakten. Setzt man die beiden Saulen Ne-
ontologie/Physiogeographie und Palaontologie/Historische Geologie in eine Repra-
sentanzbetrachtung zueinander, ergibt sich folgendes Bild. Nach FRANZLE (1971)
besteht das Ziel der Geographie als empirische Wissenschaft in einer in Modellen
formalisierbaren, beschreibenden und genetisch erklarbaren, raumstrukturellen A-
nalyse von Systemen der Erdoberflache. Als eine Methode zur analytischen Er-
schlieBung dient die Ausweisung von Stichprobenreprasentanzen (KUHNT, 1994).
Jene Auffassung von Geographie im Allgemeinen la3t sich uneingeschrankt auf die
Physiogeographie und im Ubertragenen Sinn auch auf die Biologie Ubertragen. In der
Saule Palaontologie/Historische Geologie tritt neben der Raumbezogenheit der Phy-
siogeographie als wesentliches Element die zeitliche Komponente. Die Gesteine,
Fossilien und Strukturen in der Erdkruste sind die Erdgeschichtsobjekte, wobei die
Lickenhaftigkeit der Gesteins- und Fossiliberlieferung diese als zufallige Stichpro-
ben erscheinen laft. Bei allen Aussagen ist ihre Reprasentanz zu prufen. Somit be-
steht zwischen den beiden Saulen in Abbildung 2 zwar keine methodische Unverein-

barkeit, aber eine gewisse Einschrankung der Vergleichbarkeit.
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Es erhebt sich nun die Frage, worin das Potential der historischen Geo- und Biowis-
senschaften fur die Umweltbildung besteht. Die Betrachtung erd- und lebensge-
schichtlicher Ablaufe vermag in seiner evolutionaren, dynamischen Komplexitat ein
grolieres Verstandnis flr gegenwartige und mitunter statisch erscheinende Naturge-
gebenheiten zu vermitteln.

Aus dem Gesamtkontext ergeben sich folgende funf Aussagen, die die Leistungs-

fahigkeit unterstreichen:

1. Der funktionelle Zusammenhang von biotischer und abiotischer Materie bietet die
Moglichkeit, Systemzusammenhange umfassend darzulegen;

2. erdgeschichtliche Betrachtungen sind fur die Entwicklung eines allgemeinen Zeit-
Raumverstandnisses besonders geeignet;

3. der interdisziplinare Charakter der Palaodkologie und -biogeographie, der sich aus
der engen Beziehung von Geo- zu Biowissenschaften ergibt, ermdglicht komplexe
Aussagen zur Beschaffenheit der Lebewelt;

4. Biodiversitats- und phylogenetische Forschung sind geeignet, das Verhaltnis von
objektiver Kenntnis zur subjektiven Darlegung herauszustellen;

5. Geographie- und Biologieunterricht bieten eine zentrale Plattform fur diese kom-

plexe Wissensvermittlung in Schule und Hochschule.
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Vorgehensweise und Methodik

Nachdem der Rahmen der Arbeit abgesteckt war und die Zielvorstellung entwickelt
wurde, ergab sich folgende Vorgehensweise. Anhand spezieller Beispiele aus der
Erd- und Lebensgeschichte werden Problem- und Fragestellungen erarbeitet, in de-
ren Diskussion verallgemeinernde Aussagen gewonnen werden. Auf der anderen
Seite werden allgemeine Lehrbuchaussagen vorgestellt und anhand spezieller Bei-
spiele erlautert. Das Aufzeigen wissenschaftstheoretischer Limitierungen eroffnet
alternative Deutungsmoglichkeiten, deren Wahrheitsgehalt nicht immer gegeneinan-
der aufgewogen werden kann. Im Speziellen Teil steht der Themenbezug mit Detail-
problemerdrterung im Vordergrund. Hingegen hat der Allgemeine Teil schwerpunki-
mallig den Problembezug zum Inhalt.
In dieser Arbeit wurden eigene fachwissenschaftliche Untersuchungen sowie hoch-
schul- und museumspadagogische Erfahrungen eingebracht. Umfangreiche fachwis-
senschaftliche und -didaktische Literatur wurde analysiert. Die sich ergebene fachli-
che Problemanalyse beinhaltet auch die fachdidaktische Analyse, wobei letztere als
didaktische Aussage am Ende eines Hauptkapitels steht.
Aus den drei folgenden aufeinander aufbauenden Interpretationsebenen ergibt sich
die inhaltliche Strukturierung:
— Ebene der geowissenschaftlichen Grundlagen mit Darlegung

Physischer Kreislaufsysteme
— Ebene der speziellen Beispiele aus den Themenkomplexen

Palaobiogeographie (Raum und Zeit) und

Palaodkologie (Form und Funktion)
— Ebene der Allgemeinaussagen mit den Themenkomplexen

Phylogenie/Biodiversitat,

Lickenhaftigkeit der Fossilliberlieferung und

biologische Typusproblematik

Die konkrete Vorgehensweise bei der Erstellung dieser Arbeit ist Tabelle 1 zu ent-
nehmen. Neben einer Ubersicht, die zum Teil der Gliederung entspricht, sind Anlie-
gen und Zweck, die Methodik, die Arbeitsergebnisse und die Schluf3folgerungen der

einzelnen Interpretationsebenen im Uberblick zusammengefalt.
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Als Hauptelemente zur fachlichen und fachdidaktischen Analytik wurden folgende
zwei methodische Wege beschritten:
— Literaturanalysen und

— eigene palaontologische Untersuchungen

Die Literatur, die fir die Erarbeitung der Dissertation herangezogen wurde, weist
entsprechend der Spannweite vom fachwissenschaftlichen bis zum bildungswissen-
schaftlichen Bereich im Niveau des Anspruchs ein breites Spektrum auf. Der erhebli-
che Umfang der herangezogenen Literatur ergab sich aus der Kombination von spe-
ziellen Sachinhalten mit den angestrebten Allgemeinaussagen und ist ein wesentli-
cher Teil der didaktischen Analyse. Aullerdem wurde das Ziel verfolgt, Quellen, die
dem grundsatzlichen Verstandnis dienlich sind, in die Erorterungen einzubeziehen.
Zusammenfassenden Publikationen wurde das Primat eingerdumt, da sie der
Haupttransfer im Bildungsbereich gegenuber z.B. palaontologischen Spezialarbeiten
sind. Insbesondere flr die Beispiele aus dem Komplex Paldaodkologie war spezielle
Primarliteratur unvermeidbar. Bewul3t wurden auch altere bedeutende Arbeiten mit
herangezogen, um auch der nicht unwesentlichen wissenschaftshistorischen Kom-
ponente Rechnung zu tragen.

Die eigenen palaontologischen Untersuchungen beinhalten einerseits neue Ar-
beitsergebnisse und andererseits den Ruckgriff auf altere Arbeiten. In der Regel sind
diese Arbeiten unverdffentlicht oder nur in geringem Umfang bzw. als Kurzmitteilun-
gen veroffentlicht. Die Bearbeitung der eiszeitlichen Saugerreste des Hamburger
Raumes nimmt den groRten Anteil dieser eigenen Untersuchungen ein.

Als Einzelmethodik wurden sowohl im Ergebnis der Literaturanalysen, als auch bei
den eigenen palaontologischen Untersuchungen eine teilweise Quantifizierung von
Sachverhalten vorgenommen. Fachdidaktische Aussagen wurden durch neuartige

Visualisierung methodisch erschlossen.

In der textlichen Abfassung sind grundlegende Aussagen fett gedruckt hervorgeho-
ben. Fur weniger zentrale Darlegungen wurde eine engere Schreibweise gewahlt. Da
diese Dissertation sich auch an den interessierten Lehrer wendet, werden Fachter-
mini und Fossilnahmen groBtenteils erlautert. Die Erarbeitung eines Glossars hatte

den Rahmen dieser Arbeit gesprengt.
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Il BASISTEIL
ERDSPHAREN ALS GRUNDLAGE DER EVOLUTION

1. Physische Kreislaufsysteme

1.1 Kosmische Kreislaufe

Kreislaufe sind Konstruktions- und Funktionsprinzipien der Natur sowohl im
Makrokosmos - der Welt der Galaxien - als auch im Mikrokosmos - der Welt der E-
lementarteilchen (GRIMMEL, 1993). Entsprechend der Dimension kann man zwi-
schen kosmischen, globalen und atomaren Kreislaufen unterscheiden. Nur die bei-
den ersten Kategorien (besonders die globalen bzw. medialen Zyklen) sind hier Ge-
genstand der Betrachtung.

Mit der Verdrangung des ptolomaisch-geozentrischen Weltbildes durch das helio-
zentrische Weltbild des KOPERNIKUS - als Restauration der Theorie des A-
RISTARCHOS VON SAMOS - begann die naturwissenschaftliche Neuzeit. Eng ver-
bunden mit der Entwicklung des modernen kosmogonischen Denkens sind GALILEI,
KEPLER, KANT und LAPLACE in Verbindung mit der Rationalitat DESCARTES.

In der kosmischen Dimension sind folgende drei Kreislaufsysteme zu unterschei-

den, denen noch weitere Uberzuordnen sind:

— Umlauf des Sonnensystems um das Zentrum unseres Milchstral3ensystems

Die periphere Lage des Sonnensystems (30000 Lichtjahre vom Zentrum entfernt)
bewirkt die lange Umlaufzeit von ca. 225 x 10° Jahren.

— Revolution der Erde

Der elliptische Umlauf der Erde um die Sonne umfal3t den Zeitraum von 365d 6h
9min 9,54s (mittlere - siderische - Sonnenzeit).

Die Periodizitat der Rotationsachsenstellung zur Ebene der Ekliptik bewirkt den
Wechsel der Jahreszeiten, wobei der sich periodisch verandernde Erdabstand zur
Sonne die unterschiedliche Lange der Jahreszeiten bedingt.

Rhythmische Bewegungen, die durch den wechselnden Gravitationseinflul von
Sonne und Mond entstehen, sind die Prazession (kreiselartige Drehung der Erd-
achse um die Senkrechte / Platonisches Jahr ca. 26000 Jahre) und die Nutation
(periodische Schwankung der Prazession) (GRIMMEL, 1993).

— Rotation der Erde
Die Rotationsdauer betragt 23h 56min 4s. Die Erddrehung von West nach Ost ist
nicht nur die Ursache von Tag und Nacht, sondern hat auch grof3en Einflul} auf
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die Zirkulationen in der Atmosphare, die Meeresstromungen und eventuell auch
auf biologische Phanomene (Corioliskraft).

Offensichtlich hat sich die Rotationsgeschwindigkeit der Erde im Laufe ihrer Ge-
schichte verlangsamt. Aus den Tages- und Jahreszuwachsringen fossiler Korallen
konnte WELLS (1963) belegen, dal} das Erdjahr im Kambrium 424, im Silur 402 und
im Devon 396 Tage umfalite. Dieser Befund entspricht auch der geophysikalischen
Vorstellung, dald durch die Gezeitenreibung die Lange der Tage zugenommen hat
(BRINKMANN, 1991), d.h. eine zunehmende Bremswirkung im Erde-Mond-System
vorliegt.

1.2 Globale Kreislaufe

1.2.1 Globospharengliederung

Die Erde hat einen mittleren Radius von 6371 km, eine Dichte von 5,5g/cm3 und eine
Masse von 5,98 x 1027g (CLARK, 1977). Sie ist konzentrisch gegliedert. Diese Zonie-
rung ist durch die Gravitation gegeben und spiegelt die elementare Zusammenset-
zung wider. Jede einzelne Zone entspricht einer spezifischen Erdsphare, die hier mit
dem neuen Allgemeinbegriff Globosphare belegt werden soll, da der sich anbieten-
de Begriff Geosphare durch seine Einengung als Bezeichnung der Landschaftshulle
(LESER u.a., 1998) besetzt ist. Der Landschaftshulle subordoniert ist die Geodermis
(LESER in FRANZLE u.a., 1997), deren wesentlichster Teilbereich die Pedosphére
ist (Boden mit seinen ablaufenden Prozessen).

Mitunter wird in der geowissenschaftlichen Literatur, z.B. LANGE (in HOHL u.a.,
1981) und GRIMMEL (1993) der Terminus Geosphare auch im Sinne des hier ge-
pragten Begriffes Globosphare verwendet. MULLER (1980) bezeichnet die Geo-
sphéare als ranghdchstes Okosystem, das die Biosphare im Wechselspiel mit den a-
biotischen Faktoren umfaft.

Folgende Globospharen sind nach Dichteverhaltnissen und Geochemie, mit den in

ihnen wirkenden Kreislaufen, zu unterscheiden (nach HOHL u.a., 1981 u.a. Quellen):

e Siderosphare (Eisen-Nickel-Kern) — magneto-dynamische Zyklen
e Chalkosphare (Sulfid-Oxid-Schale/

Teil des unteren Erdmantels)  und
e Asthenosphare (Fliezone/oberer Erdmantel) —  Konvektionszyklus
Lithosphare (oberster Erdmantel Gesteinskreislauf
und Erdkruste) und Plattentektonik

\!

e Pedosphare (Bodenzone) — Bodenprozesse

e Hydrosphare (Wasserhllle) —  Wasserkreislauf

e Atmosphare (Lufthtlle) —  Luftkreislauf

e Biosphare (Lebenshille) —  Lebenskreislauf

e Anthroposphare —  Wirkungsbereich Menschheit
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Zwischen den Spharen sind zwar deutliche Grenzen vorhanden, aber es bestehen
intensive Stoff- und andere Austauschprozesse, bei denen die internen Kreislauf-
systeme uhrraderartig ineinandergreifen.

Die ersten drei Schalen werden auch als Kern, Mantel und Kruste bezeichnet. Davon
nimmt der Erdmantel ca. 80% des Erdvolumens und ca. 70% der Erdmasse ein
(CLARK, 1977). Die Erdkruste ist der unbedeutendste Anteil. Dabei ist zu bertck-
sichtigen, dal} die Erdkruste nicht der Lithosphare gleichzusetzen ist. Die Lithospha-
re umfaldt die Erdkruste und den dufleren Mantelbereich.

Zum besseren Verstandnis werden in dieser Arbeit die naturlichen Erdspharen in in-
nere Globospharen (Sidero-, Chalko- und Asthenosphare) und auBere Globospha-
ren (Litho-, Pedo-, Hydro-, Atmo- und Biosphare) unterteilt.

Die interne Mobilitat der Erde in ihren spharischen Vorgangen wird durch zwei Ener-
giequellen gespeist - die der Sonne und die der Erde selbst - wobei letztere den Erd-
korper kontrolliert und die solare Energie nur die Oberflache beeinfluf3t. Dieses dua-
listische Prinzip von Erd- und Sonnenwarme bestimmt das Gleichgewicht des Pla-
neten Erde. Die Kreislaufsysteme sind mit gewaltigen kreisformigen Mischmaschinen
vergleichbar, in denen aber die einzelnen Teilchen standig neue Wege beschreiten
und Gemische hdherer Ordnung entstehen lassen (GRIMMEL 1993).

Da palaookologische Betrachtungen weiter unten im Vordergrund stehen werden,
sind die Kompartimente von Okosystemen hierbei von besonderem Interesse. Diese
sind die oberflachennahen Erdzonen (Atmo-, Hydro-, Pedo-, Litho- und Biosphare).
Der enge Zusammenhang zwischen ihnen wurde in seiner Konsequenz von frihen
Protagonisten des Okologischen Gedankens im 19. Jahrhundert und zu Beginn des
20. Jahrhunderts insbesondere von Ernst HAECKEL bzw. Jacob von UEXKULL ge-
sehen (FRANZLE u.a., 1997).

1.2.2 AuBere Globosphirenkreislaufe

1.2.2.1 Gesteinskreislauf

Die Zone der Erde, die den Ort der Gesteine darstellt, ist die bis ca. 100 km machti-
ge Lithosphare. Da die Lithosphare die primare Morphologie der Erdoberflache
pragt und in enger Beruhrung zur Hydro-, Atmo- und Biosphare steht, wird sie hier zu

den auleren Globospharen gezahlt. In ihr Uberwiegen die Magmatite und Meta-
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morphite mit 95% gegenuber den Sedimenten mit nur 5% (Angaben bis 16 km Tie-
fe). Ca. die Halfte der Lithosphare sind basische Gesteine, die die Unterkruste (SIMA
= Basaltschale) mit einer Dichte von ca. 2,9 bis 3,Og/cm3 bilden, gegenuber dem
leichteren SIAL mit etwa 2,7 bis 2,89/cm3. Letztere wird auch als Granitschale be-
zeichnet und ist von saurem Charakter (HOHL u.a., 1981).

Die Einteilung in basische bzw. sauren Gesteine ergibt sich aus dem unterschiedli-
chen Kieselsauregehalt und entspricht nicht der tblichen chemischen Terminologie.
In Abbildung 3 wird eine Neuentwicklung des Kreislaufs der Gesteine mit Proze-
Rablaufen (z.B. Erosion) und Wirkungskraften (z.B. Gravitation) vorgestellt. Die Teil-
prozesse werden zwischen subaerisch (endogen) und aerisch (exogen) unterschie-
den. Der Kreislauf der Gesteine unterliegt, wie schon dargelegt, sowohl dem Ener-
gieeinfluld des Erdinneren (endogene Dynamik), als auch der solaren Energieein-
wirkung mit all ihren Folgeerscheinungen (exogene Dynamik). Das Vorhandensein
einer Atmosphare und Hydrosphare ist die unbedingte Voraussetzung fur die Schlie-
Rung des Kreislaufes durch die exogene Dynamik. Bestandteil des exogenen Teil-
kreislaufes sind der Wasser- und Luftkreislauf.

Wahrend die Sonnenenergie als uberwiegende Quelle fur die klimatologischen, ero-
siven und biologischen Prozesse gesehen wird, wird der Erdwarme nur ein Anteil von
ca. 0,1° C des Erdklimas zugebilligt (z.B. TRABERT in KAHLKE, 1981). Dagegen
nimmt LARSON (1995) an, dal} durch das Superplumeereignis in der hoheren Krei-
de eine oberflachliche Temperaturerhohung um ca. 10° C erfolgte! Unter Plumes
versteht man aus dem Erdmantel aufquillendes Gestein, das die Erdkruste anhebt
und zu Vulkanismus fuhrt. Auch COURTILLOT (1990) halt, durch die im Zusammen-
hang mit dem oberkreidezeitlichen Dekkan-Trapp-Vulkanismus stehende CO,-
Erhohung (Ansteigen des Treibhauseffektes), einen Anstieg der Jahresdurch-
schnittstemperatur flr denkbar.

Offensichtlich besitzen verstarkte endogene Aktivitaten einen wesentlich hoheren
Einfluld auf klimatische Zyklizitaten in der Erdgeschichte als bisher angenommen.
Somit konnten den Temperaturerhohungen durch endogene Prozesse eine eventu-
elle ,Initialzindung“ fur vermehrte biologische (pflanzliche) Aktivitaten zukommen.
Andererseits sind Hauptphasen von Gebirgsbildungen Zeiten gebremster Plattenkol-
lision, die mit einer verringerten endogenen Warmezufuhr gekoppelt sind und dem

Einsetzen von Eiszeiten forderlich sein dirften.
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Abb. 3: Kreislauf der Gesteine mit ProzelRablaufen und Wirkungskraften

Die Gesteine sind Manifestationen endogener und exogener Prozesse. Sie sind Mi-
neralgemenge, deren stoffliche Erscheinung im festen Aggregatzustand vorliegt.
Folgende hier gewonnene Aussage soll verschiedene Aspekte hervorheben, die sich
aus dem Terminus Gestein ergeben:

Gesteine sind nicht nur Mineralgemenge — stofflicher Aspekt (woraus-Frage),
sondern offenbaren durch ihren internen Habitus den Bildungsvorgang — ge-
netischer Aspekt (wie-Frage) und sind das singulare Abbild zeitlich fixierter

geologischer Prozesse — historischer Aspekt (wann-Frage).
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Die Gesteine als Zustandsformen chemischer Elemente und ihrer Verbindungen bil-
den die Lithosphare, die ihrerseits die bis 70 km machtige Erdkruste umfal3t, wie be-
reits oben geschrieben wurde. Die Abgrenzung zum Erdmantel ist durch deutliche
seismische "Sprungzonen" gegeben (Mohorovicic - Diskontinuitat).

Der Vorgang der Gesteinsbildung reicht weit in die Fruhzeit der Erde zuruck. Die I-
sua-Formation von Westgronland ist mit 3,8 x 10° Jahren der bisher nachweislich
slteste Krustenteil der ca. 4,6 x 10° Jahre alten Erde (CLOUD, 1988).

Ein entscheidender Vorgang der stofflichen Mobilitat der Erdkruste ist die Plattentek-
tonik. Mehrere Zyklen (der letzte seit ca. 200 x 10° Jahre) der Spreading- und Sub-
duktionsablaufe mit Ballung der kontinentalen (kratonalen) Plattenanteile sind nach-
weisbar bzw. hypothetisch zu fordern. Initialprozef3 fur die Bewegung der Lithospha-
renplatten sind flieRbandahnliche Konvektionsstromungen innerhalb der Astheno-
sphare. Die Theorie der Plattentektonik kann hier nicht im Detail vorgestellt werden.
Stellvertretend fur die grof3e Fulle an Literatur sei auf BURCHFIELD (1987) verwie-
sen. Besondere Bedeutung kommt dem Palaomagnetismus (remanenter Magne-
tismus) zu. Durch die Einregelung magnetischer Minerale (z.B. Magnetit) und ihrer
anschlieBenden Fixierung (Erstarrung) wird die ,fossile“ Magnetisierungsrichtung U-
berliefert. Die erdgeschichtlich unregelmaigen Umpolungen sind in der Eigenrotati-
on des Erdkerns zu suchen (BUHRKE, 1997).

Energetische Warmeflisse, die vermutlich auf radioaktive Vorgange im Mantel und
auf primare Erdkernwarme zuruckzufuhren sind, bewirken die konvektiven Zirkulatio-
nen (Mc KENZIE, 1988). Direkte Beobachtung an der Oberflache, insbesondere die
Deutung palaomagnetischer Daten, von Vulkanismus und Erdbeben, submarinen
Riftzonen, geologischen Analysen, lithologischen Strukturen, glazigenen Erscheinun-
gen und Fossilien bieten plausible Aussagen, z.B. zur Position von Amerika gegen-
Uber Europa/Afrika im meso-kanozoischen Zyklus. Der zu Gunsten des Mobilismus
(Plattentektonik) uberwundene Fixismus geotektonischer Lehrmeinungen, die bis in
die 60er Jahre des vorherigen Jahrhunderts vorherrschten, besteht nur hinsichtlich
der Permanenz bzw. Nichtpermanenz von Kontinenten und Ozeanen. Die Platten-
tektonik hat die Permanenz der Position von Kontinenten widerlegt, aber nicht
die Permanenz des Lithospharencharakters beziiglich kontinentaler und ozea-
nischer Raume.

Die theoretische ErschlieBung der Erdkrustendynamik mittels der Theorie der Plat-
tentektonik wird heute durch hochauflésende MefRverfahren im Millimeterbereich ent-
scheidend unterstutzt. Eine vielversprechende Methode ist durch die Radar-
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Interferometrie gegeben (MASSONNET, 1997 u. OTTL, 1997). In den letzten Jahren
hat das GPS (Global Positioning System) flr geodatische Messungen zur platten-
tektonischen Dynamik breite Anwendung gefunden (REIGBER u. GENDT, 1996).

Vulkanismus und Erdbeben sowie das Geosynklinalkonzept und die Erscheinung der
Epirogenese (groRraumige, langzeitige und umkehrbare Hebungen und Senkungen
der Erdkruste) fugen sich nahtlos in das plattentektonische Schema, in Einheit mit
den orogenen (gebirgsbildenden) Prozessen, ein. Das ,allgemeingultige” (in der Erd-
geschichte aber eingeschrankte) Aktualitatsprinzip in Verbindung mit den geohisto-
rischen Befunden ermoglicht es auch, den klassischen geomagmatischen-geotek-
tonischen Zyklus nach STILLE aus den 40er Jahren in die moderne Globaltektonik
und ihre Nomenklatur relativ zwanglos einzubinden. Der globaltektonische GroR-
ablauf (von der Pangaa bis zur kontinentalen Provinzialisierung - Wilsonzyklus)
durfte seit Bestehen der festen Erdkruste mehrmals durchlaufen worden sein (letzter
Zyklus seit der Trias). MURPHY u. NANCE (1995) u.a. propagieren einen 500 x 10°
Jahre-Zyklus der Kontinentkonzentration bzw. -dispersion. Eine derartige Zyklizitat
wurde schon von alteren Autoren z.B. OLSZAK (1984) angenommen. Nach BROE-
CKER (1994) hat die zwischen Spreading und Subduktion gebildete ozeanische
Kruste eine durchschnittliche Existenzdauer von ca. 100 x 10° Jahren. Bezogen auf
die gesamte Erdgeschichte konnte die Erde somit bis zu 45 mal einen Erneue-
rungsprozeld der ozeanischen Kruste durchlaufen haben. Auch HOWELL (1988, S.
96) schreibt: ,Wahrend der letzten zwei Milliarden Jahre konnten demnach gut und
gern 20 Ozeane entstanden und wieder zerstort worden sein.“ Untersuchungen von
YORK (1995) belegen, dal} plattentektonische Vorgange schon seit der Fruhzeit der
Erde ablaufen. Darauf weisen Magnetisierungsrichtungen im Kapvaal-Kraton hin, de-
ren alteste Datierung bei 3,5 x 10° Jahren liegt.

Die Frage, ob in der Konzentration der kontinentalen Plattenanteile eine Zwangslau-
figkeit der zyklischen Wiederholung besteht, ist offen. Ein Zustand wie die permotria-
dische Pangaa konnte auch ein einmaliger erdgeschichtlicher Zufall sein. Nicht Kon-
tinente driften, sondern Platten mit kontinentalen und ozeanischen Krustenan-
teilen.

Fir die Palaogeographie sind neben den Spreadingvorgangen auch die in Verbin-
dung mit beschleunigten Ozeanbodenbildungsraten, z.B. wahrend der Oberen Krei-
de, stehenden Ozeanbodenanhebungen bzw. -absenkungen von erheblicher Be-

deutung. Die globale oberkretazische (Beginn Cenoman) Transgression findet hierin
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ihre Erklarung (vgl. NICOLAS, 1995). So weisen Guyots im heutigen Tiefseebereich
auf ehemaliges Strandniveau hin (BRUCKNER, 1995).

Besondere Phanomene sind die sogenannten Hotspots — entstanden durch Man-
telmaterial, das aus dem Mantelbereich des Erdkerns aufsteigt — welche die hintber-
gleitenden Plattenteile vulkanogen beeinflussen (VINK, u.a., 1995). Typische Bei-
spiele einer derartigen Wanderung von Plattenteilen Uber einen relativ fest fixierten
Hotspot sind die Inseln des Hawaii-Hotspot und des Malediven-Réunion-Komplexes
(NICOLAS, 1995). Letzterer wird mit dem oberkreidezeitlichen Dekkan-Trapp-
Vulkanismus (Plateaubasalt) in Zusammenhang gebracht, der das auslésende Mo-
ment fUr die extinctionsverdachtige Iridiumanomalie sein soll (COURTILLOT, 1990).
Diese Iridiumanomalie gilt u.a. als Indiz fur das Aussterben der Dinosaurier. Mehr
Aussagen hierzu enthalt Kapitel 3.3.1.

Eine sehr interessante neuartige Kombination plattentektonischer Prozesse mit Mo-
dellinterpretationen exogener Vorgange fur die Erklarung von Gebirgsbildungen, ins-
besondere an kontinentalen Plattengrenzen (Himalaya/lndischer Subkontinent), bie-
ten PINTER und BRANDON (1997) an. Hervorgehoben wird die isostatische Wir-
kung sedimentarer Senkungszonen, die eine Verstarkung der echten orogenetischen
Vorgange bewirken soll. Beschleunigungen der Orogenese oder der Erosion von
Gebirgsmassen bzw. auch Stillstand wird durch negative oder positive Ruckkopplun-
gen aus klimatischen Komponenten im systemtheoretischen Ansatz heraus erklart.

Neben diesen prinzipiellen Kausalitatsbeziehungen im Lithospharenbereich kommt
der Bodenbildung als Teilprozel} im exogenen Abschnitt der Diagenese besondere
Bedeutung zu. In geologischen Zeitraumen unterliegen Boden in der Regel der ero-
siven Zerstorung und sind daher nur in jungeren erdgeschichtlichen Abfolgen (z.B.
Pleistozan) relativ haufig uberliefert. Der Boden ist eine viel zu wenig berucksichtigter
Bildungsgegenstand und verlangt eigentlich hoéchste Aufmerksamkeit (HASSEN-
PFLUG, 1998).

1.2.2.2 Wasserkreislauf

Die gegenuber der Landoberflache etwa 2,5 mal so grol3e Oberflache der Hydro-
sphare, bestehend aus Meer, Sufl- und Brackwasser, ist die typische Sphare des
Planeten Erde.

An der Gesamterdmasse (ca. 6x10** kg; KONIG u. LINSENMAYR, 1996) hat das
Wasser einen Anteil von ca. 0,5%. Davon sind ca. 90% in den Ozeanen, 5% in den

Gesteinen, 3% in Flussen und Seen und 1,5% in Form des Eises enthalten (BROE-
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CKER, 1994). Die ozeanische Oberflache betragt 361000000 km?, das ozeanische
Volumen 1230000000 km?® - entspricht 97,2% der Gesamtwassermenge (KELLER,
1988). Der Gegensatz zu BROECKER ergibt sich aus der unterschiedlichen Ein-
schatzung des Grund- und tieferen Lithospharenwassers.

Nur der enge Temperaturbereich zwischen ca. -80°C und ca. +60°C ermdglicht die
fest-flissige lebensspendende Phase der Verbindung H,O. Die Erde ist (an der O-
berflache) ein Wasserplanet. Fast die gesamte Hydrosphare ist Bestandteil der Bio-
sphare. Dementsprechend ist eine Hydro-Biosphare einer Geo-Biosphare (Land-
lebensraum) gegenuberzustellen (BICK, 1989). Konsequenterweise waren noch eine

Atmo-Biosphare und sogar eine Litho-Biosphare hinzuzufigen (s. Kap. 6.2.1).

Die Hydrosphare ist in die Lithosphare und Atmosphare durch Poren-, Oberflachen-
und Kondenswasser bzw. Wasserdampf integriert. Entsprechend den spharischen
und regionalen Temperaturverhaltnissen wechselt das Wasser seinen jeweiligen Ag-
gregatzustand, immer mit der Tendenz, den Hauptzustand als flussige Phase zu er-
langen. Der Festzustand liegt in der Hochgebirgsregion und vor allem in der polaren
Kryosphare vor. Bedeutungsvoll fur diesen standigen, chimarenhaften Wandel des
Wassers ist die damit verbundene Volumenanderung. Die Schwankungsbreite zwi-
schen grofdter Dichte bei + 4°C und steigendem Volumen mit abnehmender Tempe-
ratur ist auch einer der wichtigsten Faktoren bei der Gesteinszerstérung. EISSMANN
(1981, S. 9) spricht von der ,rastlosen Tatigkeit des Frostes®. Noch bedeutungsvoller
ist die transportierende Kraft des Wassers in flissigem - aber auch festem (plasti-
schem) und gasformigem (besser aerosolem) Zustand. Somit ist das Wasser ein
Hauptmedium im exogenen Teilkreislauf der Gesteine und den Atmospharenkreis-
laufen. Die biogenen Zirkulationen verlaufen in entscheidendem MalRe im Zusam-
menwirken mit den physiko-chemischen Prozessen (Dipolcharakter, Losungsvorgan-

ge, lonendissoziation) im Wasser.

Mit 71% der Erdoberflache ist die marine Hydrosphare der grofte Lebensraum. Fur
den marinen Biospharenbereich ist die Salinitat von groer Bedeutung. Bei 35 g/kg
(35 %o) im Durchschnitt ist Natriumchlorid der Hauptvertreter. Wichtiger fur den Bio-
haushalt der Meere (Biomineralisation) ist das in wesentlich niedrigeren Konzentrati-
onen enthaltene Calcium. Entscheidend sind die Nahrstoffe Phosphor, Stickstoff und

Silicium. In Korrelation mit abnehmendem Salzgehalt nimmt auch die marine Arten-
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vielfalt und die Schalengro3e von Invertebraten deutlich ab (LAPORTE, 1981). Wel-
che grol’e Abhangigkeit der floristischen und faunistischen Mannigfaltigkeit zum
Salzgehalt des Wassers besteht, legte REMANE (1940) dar. Zwischen zwei Optima
von 35%0 (marin) und 0%o (limnisch/fluviatil) Salzgehalt liegt ein deutliches Pessima
zwischen 5 und 10%.. Bezlglich des Salzgehaltes liegen die Pessima aus der Be-
trachtungsrichtung des marinen Raumes bei 2-3%0 bzw. 40%o (s. Kap. 3.1).

Brackwasserzonen stellen somit gegenliber marinen und limnischen Zonen verarmte
Lebensraume dar, die eventuell ein betrachtliches Evolutionspotential besitzen. So
sind Mangrovenwalder der erdgeschichtlich jungste Versuch der terrestrischen Flora,
die lebensfeindliche Brandungsregion mit dem Wechsel der Gezeiten zu erschliel3en
(STORCH u. WELSCH, 1989).

Die hauptsachlichste Dynamik des Wassers ist an den eigentlichen Wasserkreislauf
gebunden. Insgesamt werden jahrlich etwa 380000 km® Wasser verdunstet (LESER
u.a., 1998). Fur das globale Klimageschehen sind die oberflachlichen Meerwasser-
zirkulationen sehr wichtig. Sie werden durch die Corioliskraft und die erdumspan-
nenden Tiefenzirkulationen in den Ozeanen gelenkt (SCHAFER u.a., 1995). Die in
mehr als 500 m Tiefe vorhandenen kalten Wassermassen werden als Psych-
rosphare bezeichnet (STANLEY, 1994). Neben der gravitativ bedingten Undulation
des Meeresspiegelniveaus, ist die Schichtung der marinen Hydrosphare charakteris-
tisch.

Die Dauer der marinen Teilzyklen des Wasserkreislaufes sind bemerkenswert unter-
schiedlich. Wahrend atlantisches Oberflachenwasser nur eine durchschnittliche Ver-
weilzeit von 10 Jahren besitzt, liegt diese in der Tiefe der atlantischen Psychrosphéare
bei ca. 600 Jahren. Pazifisches Tiefenwasser verweilt sogar ca. 1300 Jahre (KEL-
LER, 1988). Nur ca. 20% des uber den Ozeanen verdunstenden Wassers gelangt
als Niederschlag auf das Festland.

Ob dieses heutige Verhaltnis Uber den erdgeschichtlichen Gesamtzeitraum von ca. 4
x 10° Jahren seit Bestehen der Hydrosphare konstant blieb, ist fraglich. Allein die
hohen Salzméachtigkeiten des Perms (z.B. Zechstein von Schleswig-Holstein ca.
1000 m), in Verbindung mit starkerer globaler Ariditat, weisen auf hohe Verduns-
tungsraten hin.

Die Ausdehnung der Kryosphare im Prakambrium, Ordovizium/Silur, Permokarbon
und Quartar wird i.d.R. nach MILANKOVITCH (1930) auf periodische Schwankungen
in den Bahnelementen der Erde (Umlauf des Perihel, wechselnde Bahnexentrizitat
und Schiefe der Ekliptik — Strahlungskurve) zurickgefihrt. Allerdings reicht diese
Interpretation nicht aus, um die langeren erdgeschichtlichen gletscherfreien Zeiten zu

erklaren. Die Phasenhaftigkeit der Glazial- und Interglazialzeiten im Pleistozan laf3t
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sich hingegen gut mit der Strahlungskurve korrelieren (vgl. LANIUS, 1995). Marine
Bohrungen und polare Eiskernbohrungen des jungeren Zeitraums belegen, dafd der
Wechsel vom Ende eines Klimaoptimums zu einem beginnenden -pessimum und
umgekehrt, wesentlich abrupter vor sich ging, als bis dahin angenommen (vgl. AL-
LEY u. BENDER, 1998). Diese Diskontinuitaten kdnnen mehrere Grad in wenigen
Jahrzehnten betragen (BROECKER, 1996)! Der Wechsel von kryogenen und akryo-
genen Zeiten wird mehr und mehr in multilateralen Erklarungen gesucht (Kombina-
tion von Strahlungskurve und Globaltektonik), wie bereits KAHLKE (1981) darlegte.

Besondere Bedeutung kommt dem Treibhauseffekt zu, der u.a. durch Kohlenstoff-

dioxid (CO;) verursacht wird.

Saale Eem Weichseleiszeit Warmzeit
COz Eiszeit Warm- /der
[ppm] zeit ¥| Gegenwart
280 — Kohlendioxid (Holozan)
260 — er Atmosphare Temperatur
240 — [°C]
220 — — 2,5
200 - - 0
180 — Temperatu —-2,5
) —-5,0
—-7,5
- -10,0
| | |
160.000 120.000 80.000 40.000 0

Jahre vor heute

Abb. 4: Kohlenstoffdioxidgehalte und Temperatur in der Atmosphare wahrend der
letzten 160000 Jahre mit Temperaturoptimum im Eeminterglazial und im
Holozan (verandert nach FRAEDRICH, 1996).

Abbildung 4 zeigt die Ganglinie von CO; in der Atmosphare seit den letzten 160000
Jahren (Saaleeiszeit). Zu erkennen ist, dal} die CO,-Gehalte in der Saale- und
Weichseleiszeit etwa ein Viertel niedriger lagen als in der Eemwarmzeit und in der
Warmzeit der Gegenwart (Holozan). Die CO,-Gehalte wurden ermittelt aus der Ana-
lyse von Bohrkernen des gronlandischen und antarktischen Inlandeises. Im Eis sind

winzige Luftblasen eingeschlossen, die den CO»-Gehalt friherer Zeiten dokumentie-
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ren. Unterhalb von 2000 m befindet sich in den Inlandeiskappen Eis der letzten Eis-
und Warmzeit. Die Temperatur kann Uber die Messung von Oj-Isotopen ermittelt
werden.

Da der Mensch als Verursacher der CO»-Variationen zu Beginn und am Ende der
letzten Eiszeit nicht in Frage kommt, kdnnen diese nur durch naturliche Prozesse er-
klart werden. Wahrscheinlich gibt es einen engen Zusammenhang zwischen den
CO2-Gehalten in der Atmosphare und im Ozean. Die Besonderheit von CO; liegt
darin, dal3 es im Ozean in verschiedenen Formen vorliegt: Als geldstes CO,, als
HCO3; (Hydrogencarbonat) und als CO3 (Carbonat). Durch die Wasseroberflache fin-
det ein standiger Gasaustausch zwischen Luft und Wasser statt. Da ein groBer Teil
des im Meerwasser gelésten CO; in HCO; und CO; umgewandelt wird, vermag
das Meerwasser 60 mal so viel Kohlenstoff aufzunehmen wie die Atmosphare!
Die atmospharische Konzentration des CO, hangt folglich von derjenigen im Ozean
ab bzw. wird vom Ozean beeinfluf3t.

CO, ist im kalten Wasser besser I6slich als im warmen. Im Fall einer Abkuhlung des
Ozeans, wie zu Beginn der Weichseleiszeit, wird im Meerwasser mehr CO, geldst,
die Konzentrationen in der Atmosphare sinken. Dadurch kann es noch kalter werden,
was wiederum eine weitere Losung von CO, im Ozean nachsichzieht. Meereskundler
sprechen von einer ,physikalischen Losungspumpe®. Diese wird nach derzeitigem
Stand der Forschung als viel effektiver angesehen als die ,biologische Pumpe® (JO-
CHEM, 1999). Bei dieser beginnt die CO, Aufnahme durch Photosynthese der Al-
gen. Diese sterben spater ab, sinken zum Meeresgrund und kénnen im Sediment
vergraben werden. Der in ihren Zellen eingebundene Kohlenstoff gelangt in die Tief-
see und damit wird er dem Kreislauf entzogen. Wahrend Meeresbiologen in aufwen-
digen Mel3programmen den Nachweis fur die Bedeutung der ,biologischen Pumpe*
zu erbringen versuchen, bestehen Meeresphysiker auf der Ansicht, dal} ihre Rolle
gegenuber der ,physikalischen Pumpe® zu vernachlassigen ist (JOCHEM, 1999).

Es bestehen also zwischen Meer und Atmosphare und damit dem Klima kom-
plizierte Rickkopplungsprozesse, auf die jedoch im Detail hier nicht eingegangen
werden kann.

Meeresstromungen beeinflussen das Klima und die Klimaentwicklung ebenfalls.
Das Wasser des Golfstromes — der Warmwasserheizung Europas - kuhlt je weiter es
nach Norden gelangt zunehmend ab und wird dadurch dichter und schwerer. In der

Gronlandsee versinkt es. Bis zu 17 Millionen m3/sec kaltes und damit CO, reiches
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Wasser ,fallen in Tiefen von rd. 2000 m (JOCHEM, 1999). Der dadurch entstehende
Sog im Oberflachenwasser treibt den Golfstrom an. Das in der Grdnlandsee gebil-
dete kalte Tiefenwasser flieRt Uber einen Tiefenwasserstrom in die gesamten Welt-
meere.

Ozeanographische Klimamodellierungen sowie geologische und meeresgeologische
Forschungen zeigen, dal die Tiefenwasserbildung stéranfallig ist und in der jungeren
Klimageschichte wiederholt zusammengebrochen ist. Am Ende der letzten Eiszeit er-
reichten die Temperaturen bereits ein interstadiales Niveau. Doch es gab einen Kal-
terlickschlag. Beim Ubergang von der Alleréd- zur jiingeren Dryaszeit vor etwa
11000 Jahren war innerhalb nur eines Jahrhunderts Nordeuropa und Kanada wieder
vereist und Pollenanalysen zeigen, daR in Mitteleuropa zu dieser Zeit Birkenwalder
noch einmal von arktischen Grasern und Strauchern abgeldst wurden. Ursache fur
diesen etwa 1000 Jahre dauernden Kalteeinbruch war das Zusammenbrechen des
Golfstromes (BROECKER u. DENTON, 1990).

Die vielen offenen Fragen, die bezuglich des Nachweises von erdgeschichtlichen
Vereisungen noch bestehen, kommen u.a. in der von KEMPER (1987) angenomme-
nen, starkeren, klimatologischen Phasenhaftigkeit der Kreide zum Ausdruck. We-
sentliche Indizien hierfur sind sogenannte Glendonite in kretazischen Sedimenten,
die als Indikatoren glazigenen polarmarinen Ablagerungsmilieus gedeutet werden. In
seiner Darlegung des GAIA-Prinzips macht LOVELOCK (1993, S. 182) folgende
Aussage: ,Wir kennen die Ursachen der Vergletscherung noch nicht. Wir wissen je-
doch, dal} sie ein periodisch auftretendes Phanomen sind.”

Bei anhaltender interglazialer Tendenz kdnnte es zu einem weiteren Kryospharen-
schwund kommen. Von den insgesamt ca. 37 Mio. km® umfassenden, globalen
Siikwasservorraten sind rund 30 Mio. km® als Inlandeis gebunden. Allein die Antark-
tis enthalt davon ca. 93%. Ein totales Abschmelzen dieser Eismassen wuirde den
Meeresspiegel um 71 m anheben (FLOHN, 1985).

Ob das haufig angenommene Szenario vom Uberfluten der globalen Schelfbereiche
durch einen Temperaturanstieg um 1 bis 2° C und einer damit verbundenen Forcie-
rung des Abschmelzens der Polkappen als Folge des anthropogen bedingten Treib-
hauseffektes zutrifft, wird wissenschaftlich bezweifelt. Abschmelzendes Packeis
vermag den Weltmeeresspiegel nicht zu beeinflussen und fur polares Inlandeis sind
derartige Temperaturschwankungen bedeutungslos. Hingegen durfte fir verstarkte
Transgressionen ein Anheben des Meeresbodens von entscheidender Bedeutung
sein. So korreliert die oberkreidezeitliche weltweite Ausdehnung der Meere mit der

Verdoppelung der Geschwindigkeit der Ozeanbodenbildung und ist auf ein Aufbeu-
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len der noch warmen, neu gebildeten submarinen Kruste zurickzufuhren (LARSON,
1995).

Neben der polaren Positionierung von Landmassen hat auch das terrestrische
Relief groBe Bedeutung fur die Erzeugung glazigener Bedingungen. So sind
hohe Gebirge generell als Keime von Vergletscherungen anzusehen. Liegen
diese in polaren Bereichen sind maximale glazigene Zustande erreichbar. Das
konnte wahrend der prakambrischen Eiszeiten der Fall gewesen sein.

In interglazialen Phasen durften aufsteigende Landmassen (Isostasie), die vom Auf-
lastdruck des Eises zunehmend befreit werden, fur Transgressionen in anderen
Kustenabschnitten verantwortlich sein, wie die rezenten Verhaltnisse von Skandina-
vien zur niederlandischen Kuste belegen. Andererseits fuhren interglaziale Erwar-
mungen zu einer hdheren Verdunstungsrate der Ozeane und damit zu verstarkten
Niederschlagen Uber den polaren Gletschern, was wiederum eine Erhohung der
Gletschermachtigkeiten bewirkt. Dieses fuhrt dann wieder zu verstarktem Albedo,
Verlagerungen der Meeresstromungen etc. und damit zu einer glazigenen Trend-
wende. Die Zusammenhange zwischen Klima, Gletscherverbreitung und Mee-
resspiegel sind kompliziert und nicht nur durch einfache Temperaturschwan-

kungen erklarbar.

1.2.2.3 Luftkreislauf

Die Atmosphare als dulRerste Globosphare ist zugleich die am starksten beeinflul3-
bare Zone. Die entscheidende Antriebskraft der atmospharischen und dariberhinaus
der biospharischen Vorgange liegt in der Sonnenenergie, die mit einer Verringerung
auf 544 Watt/m? - der durchschnittlichen kosmischen Solarkonstante von 1250
Watt/m? - beim Eintritt in die Lufthille wirkt. Fir die Biosphare wird als Durch-
schnittswert der Solarkonstanten 220 Watt/m? angegeben (MULLER, 1980). Bei zu-
nehmender Hohe und abnehmender Dichte bleibt die prozentuale Zusammenset-
zung der Atmosphare von 78% N, 21% O,, ca. 1% Edelgasen und ca. 0,03% CO
konstant. Diese bis in 80 km Hohe reichende konstante Zone wird als Homdosphare
bezeichnet. Von besonderer Bedeutung oberhalb der Wetterzone (Troposphare) ist
die in der Stratosphare angereicherte Ozonschicht (O3) mit ihrem lebenserhaltenden

UV-Absorptionsvermogen. Bereits bei Erreichung von ca. 1/1000 der heutigen Sau-
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erstoffkonzentration (Urey-Punkt) setzte in erdgeschichtlicher Vergangenheit die Ab-
schirmung der UV-Strahlung ein (JANTSCH, 1986). Von der gesamten einfallenden
Strahlungsenergie wird mehr als 90% in den Ozeangebieten der Tropen und Subtro-
pen bei wolkenlosem Himmel absorbiert. Der gréfite Teil dieser Energie wird in Be-
wegungsenergie der Molekule, d.h. in Warme umgewandelt. Kurzwellige Strahlung
(UV) hat eine geringere Eindringtiefe als langwellige Strahlung. Nur noch 0,5% der
auf der Wasseroberflache auftreffenden Strahlung erreicht die Tiefe von 100 Metern
(LANIUS, 1995).

Zwei Vorgange bewirken hauptsachlich die Bewegungsablaufe in der Atmosphare.
Der Luftkreislauf unterliegt einerseits der Sonneneinstrahlungs- und Erdabstrah-
lungsenergie (thermische Komponente) und andererseits der Erdrotation mit der im
Kapitel 1.2.1 erwahnten Corioliskraft (dynamische Komponente).

Das planetare Windsystem mit seinen Zyklonen und Antizyklonen bewirkt die tropo-
spharische Durchmischung in vertikalen und horizontalen Luftzyklen (GRIMMEL,
1993). Der Luftkreislauf ist der atmospharische Anteil des globalen Gaskreislaufes.
Der endogene Gesteinskreislauf, die Biosphare und der Wasserkreislauf stehen mit
ihren gasformigen Stoffphasen in enger Wechselwirkung zur Lufthille (vgl. BROE-
CKER, 1987). Dieses komplexe Geschehen ergibt in Verbindung mit den planetaren
Komponenten die klimatologische Gliederung der Erdoberflache.

Der atmospharische Gehalt an Kohlenstoffdioxid, Methan und Wasserdampf ist
verantwortlich fur die Intensitat des natiurlichen Treibhauseffektes. Der Zusam-
menhang zwischen CO,-Gehalt, Losungswirkung durch das ozeanische Wasser und
Auspragungen eiszeitlichen Klimas (Pleistozan) wurde in Kapitel 1.2.2.2 behandelt.
Auch aus der friheren Erdgeschichte sind Schwankungen des CO,-Gehaltes be-
kannt. So ist eine deutliche CO2-Verminderung in Jungpaldozoikum durch Berech-
nungen belegt (BREUER, 1996).

Ozonabbau und CO,-Anstieg sind die haufig als dramatisch interpretierten atmo-
spharischen Veranderungen der neueren Zeit (z.B. v. RUDLOFF, 1993). Der anthro-
pogene Faktor ist nicht mehr bestreitbar (FCKW - Ozonabbau, CO»-Anreicherung
durch Verbrennung fossiler Energietrager — zusatzlicher Treibhauseffekt), nur die
Dimension ist Gegenstand der aktuellen Forschung. Die Uberragende Bedeutung

von Kohlenstoffdioxid als Treibhausgas ist Gegenstand vielfaltigster Untersuchungen

33



und wurde bereits durch Svante ARRHENIUS zu Beginn des 20. Jahrhunderts
hypothetisch begrindet (THENIUS, 1977).

Die atmospharische Anreicherung von CO, und CH4 kdnnte Uber die erhdhte Erwar-
mung zur Verkleinerung der Eisschilde fuhren, und auch zur Freisetzung von grof3en
Methanmengen aus den borealen Permafrostboden beitragen. Das Methan verstarkt
den Treibhauseffekt, wodurch sich in einem positiven Rickkopplungseffekt der
Trend noch potenziert. Ein zusatzlicher Treibhauseffekt, durch freiwerdendes Me-
than aus der Landwirtschaft, konnte bei anhaltendem Trend zu katastrophalen Fol-
gen fur die Menschheit fuhren. Diese Thematik ist auf vielen internationalen Kon-
gressen, z.B. der Klima-Konferenz von Rio 1992 behandelt worden. Die haufig pos-
tulierte weltweite Uberflutung von Schelfregionen und Inselketten sind Schreckens-
szenarien, die in dieser Form nicht haltbar sind. Das gesamte globale Klimagesche-
hen konnte sich aber dennoch drastisch andern. Allein eine Temperaturerhdhung um
ein halbes Grad wirde nach verschiedenen Literaturquellen zu einer katastrophalen

Ausdehnung des Wustengurtels nach Nord und Sud fuhren.

Die heutige Atmosphare ist Ergebnis des Differenzierungsprozesses der abkuhlen-
den Erdoberflache. Die Uratmosphare war aufgrund des Fehlens von freiem Sauer-
stoff eine stark reduzierte Gashulle (BERNHARDT, 1985).

Der Beweis ist das Vorhandensein von Pyrit (FeS;) und Uranitit (UO;) in prakambri-
schen Sedimenten. Auch die Itabirite (Fe,O3 in Wechsellagerung mit Kieselschiefer)
sind ein Hinweis auf anoxische Verhaltnisse. In einer Oj-haltigen Atmosphare wird
zweiwertiges Eisen sofort in unldsliche, dreiwertige Eisenverbindungen uberfuhrt. Die
Itabirite deuten dagegen auf gro3e Mengen geldsten, zweiwertigen Eisens in den
Urozeanen vor ca. 2 x 10° Jahre hin.

Nach Untersuchungen von UREY und Mitarbeitern in den flnfziger Jahren waren
neben H; im wesentlichen N und C in ihren Hauptverbindungen CH4, NH3 und H,S
die haufigsten Bestandteile der Uratmosphare. Dieser Annahme wird heute nach
dem "inhomogenen Akkretionsmodell" widersprochen mit den Hinweis, da® Methan
und Ammoniak in Gegenwart von zweiwertigem Eisen chemisch nicht stabil seien
und somit die Uratmosphare hauptsachlich aus H,O-Dampf, CO,, und N, bestlinde.
Spurengase waren H,S, SO,, HCI, HF, H,, CO, CH4, NH3 und Edelgase. Flr den
friihzeitigen hohen Anteil an CO; spricht auch das Vorhandensein von 3,8 x 10° Jah-
re alten Kalkgesteinen (SCHIDLOWSKI, 1988).

Vor ca. 1,2 x 10° Jahre verwandelte sich die reduzierte Uratmosphare in eine Luft-
halle mit ca. 3% des heutigen O,-Gehaltes. Die Oz-Anreicherung steht in direktem
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Zusammenhang mit der zunehmend autotrophen Lebensaktivitat, bei der durch die
Photosynthese organische Substanzen produziert werden (CLOUD, 1988) -
nCO, + nH, O — (CHzO)n + n0.,.

Das haufigste Molekul der Erdkruste ist O, und in fester Verbindung in Oxiden und
Silikaten enthalten. Da in den Derivaten des juvenilen Magmas zweiwertiges Eisen
und in den vulkanischen Exhalationen Op-freie Verbindungen (z.B. H, und H,S) U-
berwiegen, zeigt sich, dal trotz hohen O,.Gehaltes ein Sattigungsdefizit an O, in der
Erdkruste vorliegt, und somit der Atmospharensauerstoff nicht aus dem Erdinnern
stammen kann. Die organogene Natur des Luft-O, ist nicht bestreitbar. Zusatzlich
bleibt nur die Abspaltung des O, von Wasserdampf und CO; direkt durch das Son-
nenlicht (Photolyse) unter gleichzeitiger Anreicherung von H, und CO (SCHIDLOWS-
Kl, 1988). Die Os-Anreicherung durch Photosynthese Ubertrifft die Moglichkeit der
Photolyse um Zehnerpotenzen. Insbesondere das Entstehen von kontinentalen Rot-
sedimenten vor ca. 2 x 10° Jahre und das vor ca. 1,4 x 10° Jahre erstmalige Auftre-
ten der Eukaryonten (primare Lebewesen mit Zellkern) sind der Beweis flr atmo-
spharischen Sauerstoff.

Das Auftreten der Eukaryonten verlangt einen mindestens 1%-Anteil des heutigen
O,, damit auf dem sogenannten Pasteur-Niveau eine Atmung einsetzen konnte (z.B.
LEHMANN u. HILLMER, 1997). Spatestens seit dem Erreichen der heutigen O,-
Konzentration von ca. 21% im mittleren Paldozoikum (Devon) ist die Atmospha-
re wahrscheinlich in ihre stabile Phase eingetreten, und die Wetterablaufe darf-
ten seitdem prinzipiell den heutigen entsprechen.

Mit einem Uberschreiten dieses Wertes (max. 25% O) in der Atmosphére, liefe die

Erde Gefahr in ein Flammenmeer getaucht zu werden. Sogar das feuchte Holz der
Regenwalder wurde sofort entflammen (LOVELOCK, 1993).

Die klimatischen GrofRablaufe in der Erdgeschichte ergeben sich aus den Wechsel-
wirkungen globaler Kreislaufe (Atmosphare, Hydrosphare und Lithosphare) und evtl.
kosmischer Einwirkungen. In Zusammenhang mit der Hydrosphare wurde im Kapitel
1.2.2.2 schon auf das Thema "Eiszeit" eingegangen. Der spezifische Zustand des e-
xogenen Gesteinskreislaufes mit den Teilkomponenten Gesteinsdestruktion/Ge-
steinsaggregation und der Evolutionsablauf der Organismen sind unmittelbare Funk-
tionen des Klimas und anderer Faktoren. Zyklizitaten in der Erdgeschichte und of-
fensichtliche Korrelationen zwischen Tektonogenesen und Glazialzeiten (z.B. karbo-
nische Varisziden/permokarbonische Eiszeit und kanozoische alpidische Orogene-

se/quartare Eiszeit) weisen auf eine periodische Stérung des globalen klimatischen
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Gleichgewichts hin. Die generelle Frage der Zyklizitat oder Azyklizitat orogenetischer
und kryogener Phasen der Erdgeschichte soll hier nicht weiter vertieft werden.
Zeugnisse der Palaotemperaturverhaltnisse sind Fossilien und das Verhaltnis der
Sauerstoffisotope %0 zu "®0 in Kalken (,Palaothermometer”). Diese Methode wurde
von UREY in der Mitte des 20. Jahrhunderts entwickelt. Fur die konkrete Beurteilung
der palaoklimatischen Situation ist eine komplexe Faziesanalyse (Lithologie, Geo-
chemie, Palaontologie) vorzunehmen (s. Kap. 4.1). Eine umfassende Darstellung mit
vielen Einzelfakten zur Palaoklimatologie bietet SCHWARZBACH (1988).

1.2.2.4 Lebenskreislauf

Die Zyklen der Lebenstatigkeit vollziehen sich in der Biosphare, die - bis auf wenige
abiotische Standorte - die Hydrosphare, die oberste Zone der Lithosphare, die
Pedosphire und die unterste Schicht der Troposphire umfaft (MULLER, 1980).
Im Uberschneidungsbereich von Litho-, Atmo- und Hydro-/Biosphare befindet sich
die Pedosphare, die sich als Kulmination zahlreicher zusammenwirkender Faktoren
ergibt (Abb. 5). Trotz der groRen erdgeschichtlichen Episodizitat fallt ihr als Geoder-
mis fiir die Lebenstatigkeit eine zentrale Rolle zu (LESER in FRANZLE u.a., 1997).
Durch das Zusammenwirken von unbelebter und belebter Natur ist die Biosphare
von allen Globospharen besonders komplex. CLOUD (1988, S. 160) bezeichnet ,die
Biosphare ... (als) einen riesigen Stoffwechselapparat zum Einfangen, Speichern und
Ubertragen von Energie.“ In einem allgemeinen Beziehungsgeflecht werden z.B. in
BECK, LIEM und SIMPSON (1991) diese komplexen Interaktionen, die in einem O-
kosystem im Speziellen sowie in der gesamten Biosphare im Allgemeinen wirken,
deutlich gemacht.

Wenn bisher der Gleichgewichtszustand von Okosystemen im Vordergrund der Be-
trachtung stand, wird diese Auffassung mehr und mehr durch eine dynamische
Komplexitatsvorstellung verdrangt. Gerade im sukzessiven Wandel ist der Normal-
zustand der Okosysteme zu sehen und nicht - wie bisher - iberwiegend gesehen im
sogenannten Gleichgewicht (MULLER, mindl. 1998).
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Gesamterde

Pedosphéare Atmosphare

......................

Lithosphare

Abb. 5: Darstellung (in Form eines Venn-Diagramms) des Ineinandergreifens ver-

schiedener Erdspharen, die hier allgemein als Globospharen bezeichnet
werden

Beim geochemischen Vergleich von Lithosphare, Hydrosphare, Biosphare und At-

mosphare ergeben sich nach der Elementzusammensetzung Ahnlichkeiten und auch

Unterschiede zwischen diesen einzelnen Globospharen (Tab. 2a und Abb. 6a).
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Lithosphare Hydrosphare Biosphare Atmosphare
O 62,500 |H 65,400 |(H 49,800 [N 78,300
Si 21,220 |O 33,000 (O 24,900 |O 21,000
Al 6,470 |CI 0,330 |C 24,900 |Ar 0,930
H 2,920 |Na 0,280 |N 0,270 |C 0,030
Na 2,640 |Mg 0,030 |Ca 0,073 |Ne 0,002
Ca 1,940 |S 0,020 |K 0,046 |H 0,001
Fe 1,920 |Ca 0,006 |Si 0,033
Mg 1,840 |K 0,006 |Mg 0,031
K 1,420 |C 0,002 |P 0,030
Ti 0,270 |B <0,001 |S 0,017

Tab.: 2a: Prozentuale Elementzusammensetzung der Gesteins-, Wasser-, Lebens-

und Lufthdlle der Erde (aus WHITE u.a., 1992)
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Abb. 6a: Prozentuale Elementverteilung (logarithmisches Saulendiagramm)
ensprechend Tabelle 2a
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Eine Auswahl aus Tabelle 2a bzw. Abbildung 6a von charakteristischen Werten er-
gibt in Tabelle 2b und Abbildung 6b folgendes Bild:

Lithosphare Hydrosphare Biosphare |Atmosphare
Sauerstoff 62,500 33,000 24,900 21,000
Silizium 21,220 < 0,001 0,033 < 0,001
Wasserstoff 2,920 65,400 49,800 0,001
Kohlenstoff < 0,001 0,002 24,900 0,030
Stickstoff < 0,001 < 0,001 0,270 78,300
H/O-Verhaltnis 0,047 1,982 2,000 < 0,001

Tab. 2b: Prozentuale Darstellung der ,finf grolRen“ Elemente entsprechend Tab.
2a zuzuglich Bildung des Prozentverhaltnisses Wasserstoff / Sauerstoff
120,000
100,000
80,0007 W H/O-Verhéltnis
60,000 O Stickstoff
@ Kohlenstoff
40,000 O Wasserstoff
O Silizium
20,000 W Sauerstoff
0,000
Lithosphare Hydrosphare Biosphare Atmosphare

Abb. 6b: Prozentuale Diagrammdarstellung der ,funf groRen” Elemente, zuzuglich
Prozenverhaltnis Wasserstoff / Sauerstoff entsprechend Tab. 2b

Typisch fur alle vier Globospharen ist der hohe Sauerstoffanteil. Dartber hinaus sind
Silizium und Stickstoff die charakteristischen Elemente der Litho- bzw. Atmosphare.

Die grofRe Ahnlichkeit zwischen Hydro- und Biosphare kommt deutlich durch die Do-
minanz von Wasser- und Sauerstoff zum Ausdruck. Das Verhaltnis dieser beiden E-
lemente ist in beiden Spharen mit dem Wert von ca. 2 fast identisch. Prinzipiell wa-

ren nach geochemischen Gesichtspunkten beide Spharen in einer Globosphare zu
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vereinigen. Der Unterschied besteht nur in dem fur das Leben typischen Kohlenstoff.
Metaphorisch ausgedruckt besteht die Biosphare lediglich aus ,etwas Rufd im Was-
ser”.

Neben den Individual-, stofflichen- und energetischen Kreislaufen der Lebewelt und
ihren Nahrungsvernetzungen mit trophischen Ebenen, ist es der Kreislauf des Le-
bens im Verlauf der Erdgeschichte. Fur die Gesamtbetrachtung der biosphari-
schen Prozesse in der Erdgeschichte verwendet CLOUD (1988) den Begriff Biogeo-
logie.

Neben dem ontogenetischen Zyklus ist es die Wechselwirkung der Organismen und
auch der toten Biomasse mit der Umwelt in einem Okosystem, die den Lebenskreis-
lauf ausmacht. Gerade die Wechselwirkungen der Biosphare mit den anderen Glo-
bospharen kommt in folgenden Beziehungen zum Ausdruck und wird in der Ausbil-
dung der tierischen Aul3en- und Innenskelette besonders deutlich. Skelettbildende

Minerale bei Tieren sind:

— Calciumkarbonat CaCOgs in calcitischer und aragonitischer Ausbildung,
— opalines Silikat SiO, nHL0,
— Calciumphosphat Cas(PO4)30H (auch im inneren Skelett der Wirbeltiere)

(LAPORTE, 1981).

Im Prakambrium wurde Phosphat dem Karbonat als Biomineral vorgezogen. Mit dem
verstarkten Auftreten von Phytoplankton zu Beginn des Kambriums wurde dem
Meerwasser wahrscheinlich mehr Phosphor entzogen und notgedrungen trat Karbo-
nat als AulRenskelettbildner hervor. Mdglicherweise ist dies die biochemische Erkla-
rung flr das nun gehaufte Auftreten von Fossilien durch das besser fossilisierbare
Karbonat (PFLUG, 1984). Mit der Anreicherung von O in der Atmosphare als Aus-
druck autotropher Tatigkeit, dem vorhandenen CO,; und dem Verwitterungsprodukt
Ca vereinigt sich der biologische Sauerstoffkreislauf mit dem Prozel® der Karbonat-
bildung. Der Karbonatzyklus liegt in der Natur in folgenden drei Sequenzen vor:

— atmospharisches
CO; + H,O — H,CO3 im Regenwasser,
— Lithospharenkalk wird in I6sliches Calciumbikarbonat Uberfuhrt
H,CO5;+ CaCO; — Ca(HCO3)2,
— durch Photosynthese in Gewassern Entzug von CO; (Erwarmung und Verduns-
tung)
Ca(HCO3); — CO, + CaCOg3 + H,O (SCHMIDT, 1989).

Neben dem Sauerstoffkreislauf sind die Stickstoff- und Schwefelkreislaufe als weite-
re wichtige Zyklen in die Okosysteme eingebunden.
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Unter Ruckkopplungsmechanismen wird auch der Treibhauseffekt deutlich. Durch
den Anstieg von CO; in der Atmosphare und damit der Temperatur erhdht sich die
photosynthetische Aktivitat der Pflanzen, wodurch verstarkt CO, der Luft entzogen
und damit ein Temperaturriickgang eingeleitet wird (vgl. SCHLESER, 1995). Die Kli-
matische Schwankungsbreite bleibt somit durch die Warmeregulation der Pflanzen-
welt relativ konstant (PFLUG, 1984).

Dieser Kerngedanke von der Eigensteuerung des Planeten Erde im Biospharenni-
veau wird in der GAIA-Theorie LOVELOCKSs (1992) vertreten und als planetare Phy-
siologie propagiert. Ahnliche holistische Anséatze finden sich bereits bei JAMES
HUTTON im 18. Jahrhundert, indem er den Wasserkreislauf der Erde mit dem Blut-
kreislauf verglich und somit unseren Planeten als Superorganismus bezeichnete.

GrolRe Bedeutung fur die CO»-Zufuhr kommt der vulkanischen Tatigkeit zu. Direkte
Untersuchungen konnten beim Ausbruch des Pinatubos im Juni 1991 vorgenommen
werden. Die dabei postulierte Temperaturabnahme durch die Zunahme von Treib-
hausgasen (hier hauptsachlich SO;) wurde tatsachlich gemessen (LAUSCH, 1993).

Den chemisch-biogenen Prozel3 der CO,-Kreislauf beschreibt vereinfacht BROE-
CKER (1994) wie folgt:
im Boden reagiert Wollastonit (CaS|03)
3H20 +2C0O, + CaSiO; — Ca*’ + 2HCO3™ + H4SiOy,
— die lonen wandern ins Meer und Organismen bauen Calcit bzw. Opal auf
Ca®* + 2HCO3 — CaCOs + H,0 + CO, bzw.
H4SiO4 — SiO, + 2H,0;
— im Subduktionsvorgang reagieren Calcit und Opal zu Wollastonit, wobei Kohlen-
stoffdioxid entweicht
CaCO3 + Si0O, — CaSiO; + CO,
Wollastonit und Kohlenstoffdioxid vollenden somit in der Erdkruste bzw. in der At-
mosphare ihren Kreislauf.
Neben diesen Faktoren ist die ozeanische Rolle fur die CO,-Konzentration jedoch
von groRerer Bedeutung.

Mit der Entstehung und weiteren Entwicklung des Lebens auf der Erde im Uber-
gang von der geochemischen zur biochemischen evolutionaren Phase vor mehr als
3,5 x 10° Jahren entwickelte sich allmahlich - ausgehend vom marinen Milieu - die
Biosphare in immer komplexeren Strukturen (CLOUD, 1988) (s. Kap. 6.1 u. 6.2). Der
entscheidende Schritt war die Implantation von aeroben bzw. photosynthetisierenden
Prokaryoten (Einzeller ohne Zellkern) in mit Mitochondrien ausgestattete Einzeller. In
der Endosymbionten-Hypothese (u.a. MARGULIS, 1970) wird auf diesem Wege die
Entstehung der Eukaryonten (Einzeller mit Zellkern) erklart. Die in der Fruhzeit der
Erde voranschreitende Anreicherung der Atmosphare mit aggressivem Sauerstoff
stellte die Lebewesen vor erhebliche Probleme (CLOUD, 1988). So ist die Entste-
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hung der Eukaryonten als Antwort der Evolution des Lebens auf die Abwehr von
Sauerstoff zu werten, wobei erst bestimmte Enzyme die Giftigkeit des Sauerstoffs
aufgehoben und umfunktionalisiert haben. Die Trennung in heterotrophe und au-
totrophe Organismen setzt sich von den Prokaryoten Uber die einzelligen Eukaryon-
ten bis zu den Multicellular-Wesen (BECK, LIEM u. SIMPSON, 1991) in Form der
Tiere, Pflanzen und Pilze fort.

GOULD (1998) spricht sinngemal’ sogar davon, daf} alle Eukaryonten und damit alle
Pflanzen und Tiere eigentlich nur bakterielle Symbioseformen darstellen! Eine Uber-
sicht Uber die frihesten Lebensformen geben PFLUG und REITZ (1986).

Bei der Besiedlung neuer Lebensraume eilten innerhalb der ,Multicellularia® die
autotrophen Cormobionta (Pflanzen) den heterotrophen Gastrobionta (Tiere) voraus.
Dabei sind zwei Faktoren von grundsatzlicher Bedeutung:
— Die Pflanzen bilden die Nahrungsgrundlage der Tiere und
— die Pflanzen liefern den freien atmospharischen Sauerstoff fur die Atmung der
Tiere.
Es besteht eine doppelte einseitige Abhangigkeit der Fauna von der Flora. Tie-
re sind ohne Pflanzen nicht moéglich - aber ein Planet ohne Tiere ist denkbar.
Diese fast banale Tatsache verdeutlicht die zeitliche Phasenverschiebung in der A-
nagenese der Flora und Fauna. Weitere Aussagen zu evolutionaren Prozessen in
der Lebewelt enthalt Kapitel 6.1.
Neben der frihzeitigen Herausbildung der Eukaryonten durch Endosymbiose und
der anschlieBenden Entstehung der ,Multicellularia“ mit ihrer Trennung in Cormobi-
onta und Gastrobionta sind die herausragenden Evolutionsereignisse die "Erfindung"
des AulRenskeletts zu Beginn des Kambriums und schliellich die Eroberung des
Festlandes im Silur/Devon (STANLEY, 1986). Eingeleitet wurde die sogenannte
.kambrische Revolution“ - dem schlagartigen Erscheinen der meisten heutigen Tier-
stamme (LEVINTON, 1998) - mit der Ediacara-Fauna im vorausgehenden Vendium,
die neben ihrem Typusvorkommen in Australien auch aus Namibia (schon seit 1908
- aber nicht erkannt) bekannt ist (REHFELD, 1996). Das ,plotzliche® Auftreten hart-
schaliger Invertebraten (Wirbellose) an der Wende Proterozoikum (Vendium)/Kam-
brium wird nach verschiedenen Quellen mit einem Ruckgang der UV-Strahlung
durch verstarkte Ozon-Filtration in Verbindung gebracht.

Diese plausible Deutung soll hier folgendermalen erklart werden. Im Prakambrium
konnte eine Beschalung groRerer Individuen noch keinen Schutz in den euphoti-
schen marinen Bereichen bieten. Jeder Ansatz in dieser Richtung endete jah mit le-
talem Ergebnis. Erst nachdem ein Schwellenwert in der UV-Filterung Uberwunden
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wurde, konnte die Radiation der groReren beschalten Invertebraten einsetzen, d.h.
ware der O3-Schild friher entstanden, hatte schon vor 1 oder 1,2 Milliarden Jahren
die kambrische Fauna entstehen konnen (vgl. auch GOULD in MAY, 1980). Dem
hatte naturlich wiederum eine beschleunigte Evolution photosynthetisierender Akary-
bionten und Eukaryonten vorausgehen mussen. Einzuwenden ist, dal} zahlreiche
Formen, z.B. Hohltiere im Oberflachen- und Flachwasser bereits frihzeitig existierten
(Ediacara-Fauna). Wenn man die selektive Bedeutung der UV-Strahlung betont,
mufdte den Polypenverwandten eine groRere Strahlungsresistenz als anderen Inver-
tebraten zugesprochen werden. Moglicherweise hat die Beschalung primar weniger
eine Strahlenschutzfunktion, sondern beinhaltet mehr einen konstruktiven Aspekt,
z.B. fur die Ermoglichung der Muskelinsertion.

Die Stammesgeschichte der Organismen ist als Summe ontogenetischer Individual-
zyklen aufzufassen, die ZIMMERMANN (1969) als Hologenese bezeichnet. Geburt
und Tod erscheinen somit als inharentes Prinzip auch bei der Entstehung neuer Ar-
ten und dem Erléschen ganzer Formengruppen. In der modernen Palaontologie
nimmt die Problematik des Entstehens und Verléschens eine zentrale Position ein.
Insbesondere durch amerikanische Forschungen wurden viele Details zusammen-
getragen und zu Modellen weiterentwickelt. Schwerpunkt sind die erdgeschichtlichen
Bio-Events (Innovations-, Radiations-, Spreading- und Extinctions-Events) (vgl.
WALLISER u.a., 1986). In den folgenden Kapiteln werden als Schwerpunkt der Dis-
sertation fallweise einzelne Probleme vorgestellt, diskutiert und miteinander in Ver-
bindung gebracht.

AbschlielRend zu diesem Kapitel soll ein kurz skizziertes, stichpunktartiges, geohis-
torisches Biospharenszenario unter Bezugnahme auf Tabelle 3 vorgetragen wer-
den. Hierin sind die weiter oben aufgefuhrten Sachverhalte in eine chronologische
Abfolge aufgefuhrt und in ihren Zusammenhangen dargestellt (u.a. sind einige Ge-
sichtspunkte PFLUGs, 1989, enthalten).

e Entstehung der Erde;
e Abkuhlung des Erdkorpers, Ausbildung der Hydrosphare und der Uratmosphare;

e Entstehung des Lebens - ,Ursuppe” - durch ,Ausfallung“ aus der Uratmosphare,
Problem der Zusammensetzung, ob eine aus Ammoniak/Methan oder aus Stick-
stoff/Kohlenstoffdioxid/Wasserdampf bestehende Uratmosphare vorhanden war;

e durch dichte Atmosphare starke Reflektion des Sonnenlichtes, Treibhauseffekt
sehr hoch infolge Resterdwarme;

e chemosynthetisierende Akaryonten (Archaebakterien) bilden in der ,Ursuppe® die
grol3e Biomasse;

e Zunahme des die Atmosphare durchdringenden Sonnenlichtes bewirkt mit der
einhergehenden Erhdhung der UV-Strahlungseinwirkung eine beschleunigte Zer-
storung (Selektion) der Biomasse;
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mehr Licht bewirkt auch die Herausbildung und Forcierung photosynthetisie-
renden Lebens (Cyanobakterien-Stromatolithen);

Beginn der Sauerstoffanreicherung, Herausbildung eines schwachen Ozonschil-
des, wodurch die Entstehung der Eukaryonten ermoglicht wurde. Starke vulkani-
sche Aktivitaten senken immer wieder den atmospharischen Sauerstoffgehalt
durch Zufuhrung reduzierender Forderprodukte;

Differenzierung der Biosphare in autotrophe (Pflanzen) und heterotrophe (Tiere)
Eukaryonten, daneben behalten die Prokaryonten eine dominierende Position;

verstarkter Entzug von CO, durch Photosynthese senkt den Treibhauseffekt und
fuhrt zu den prakambrischen Vereisungsphasen. Allerdings ist zu bedenken, dal}
die Rolle des Ozeans bei der Schwankung des atmospharischen CO,-Gehaltes
eine bedeutend groRere ist und somit der pflanzlichen Aktivitat nur eine grenz-
Uberschreitende, auslésende Wirkung zukommt;

weitere Zunahme der Photosynthese fuhrt zur Vergrof3erung des Ozonschildes,
was wiederum komplexe Lebensformen (Mehrzeller) ermdglicht;

das relativ plétzliche Auftreten (oder durch Uberlieferungsliicken vorgetauschte!?)
der kambrischen Fauna weist auf eine Schwellenwertiberwindung der UV-
Toleranz von kleinen, unbeschalten zu grof3en, beschalten Formen hin. Die UV-
Einwirkung war offensichtlich der entscheidende Selektions- und Extinctionsfaktor,
aber auch Innovationsfaktor (Erhohung der Mutationsrate);

Atmungs-Sauerstoff- und Ozonspiegel steigen weiter, so da® das Leben die
schutzende Wasserhulle im (Ordovizium?) Silur teilweise verlassen kann;

Schwankungen im Energiehaushalt der Erde (Sonneneinstrahlung, endogene
Prozesse, CO,- u.a. Schwankungen) initieren im gesamten folgenden Phanero-
zoikum Aussterbewellen;

wahrend des HOhepunktes der variszischen Tektogenese im Karbon wird durch
Vulkanismus CO; in der Atmosphare angereichert und damit eine Temperaturer-
hohung infolge des verstarkten Treibhauseffektes bewirkt, und/oder plattentekto-
nische Prozesse verandern das Meeresstromungsregime und damit die Tiefen-
wasserbildungssituation mit Konsequenzen hinsichtlich der CO»-Loslichkeit;

die pflanzliche Aktivitat wird deutlich durch ,CO,-Dingung“ erhdht (terrestrische
Sporophytenassoziation). Durch Photosynthese wird CO, der Atmosphare entzo-
gen und in Biomasse umgewandelt (Kaustobiolithe). Der O,-Gehalt mufl} mindes-
tens % des heutigen betragen haben, sonst waren keine flachenhaften Waldbran-
de aufgetreten, die aber fossil belegt sind;

die ausklingende variszische Tektogenese verringert die CO,-Zufuhr. Die nachwir-
kende starke photosynthetische Aktivitat senkt den CO,-Spiegel in der Atmospha-
re. Auch hier ist die Hauptrolle in der marinen CO,-L0slichkeit zu sehen;

der nachlassende Treibhauseffekt fuhrt zur Temperatursenkung und gipfelt in der
permokarbonischen Eiszeit, in deren Folge ein (rascher oder langzeitiger)
Aussterbeprozel} ablief;

erst der sibirische Trapp-Vulkanismus an der Wende Perm/Trias fuhrte erganzend
zur marinen Wirkung wieder zur Erhéhung des CO,-Spiegels;

die folgende Temperaturerhohung fuhrte zu einer Beschleunigung der chemi-
schen Verwitterungsprozesse mit erhdhter Ca-Anreicherung in den Meeren;
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e eine Folge war die starke marine Karbonatbildung in den Weltmeeren wahrend
des gesamten Mesozoikums, die u.a. das Ergebnis der generell global warmeren
Meere war;

e am Ende der Kreide bewirkte der alpidische Vulkanismus mit Erhdhung der
Spreading-Raten an ozeanischen Plattengrenzen, einschliel3lich Entstehung der
Dekkan-Trapp (und/oder) kosmischer Impact), eine Temperaturerhbhung und
darauf folgenden Temperaturabfall mit den bekannten Aussterbeereignissen;

¢ die kanozoische Entwicklung war temperaturdifferenzierter bzw. ist besser belegt
und u.a. eine Folge der globaltektonischen Spreadingprozesse und den damit
verbundenen alpidischen Orogenesen sowie Veranderungen im marinen Regime;

e einsetzende groliraumige Begrinung der Landflache (Suflgraser) mit dadurch be-
dingtem Ruckgang des Albedoeffektes; fraglich bleibt das vorherige Verhaltnis der
Wsten- zu den Urwaldgebieten;

e die Vorlaufer der quartaren Eiszeit im Jungtertiar sind eventuell Nachwirkungen
der Senkung des CO,-Spiegels durch Photosyntheseaktivitat vorausgehender
Kohlensubstanz liefernder Phasen, die aber nur als Uberschreitung der durch die
marine Loslichkeit des CO; bereits entstandende kritische Situation zu sehen ist;

e VergroRerung der Vereisungsflache fuhrt zur Erhéhung der Albedo und Erniedri-
gung des Meeresspiegelniveaus; die Ursachen der Vereisungen sind vielfaltig
(Kontinente im polaren oder polarnahen Raum, Sonneneinstrahlungskurve ent-
sprechend Erdbahnparameter, Veranderung der Meeresstromungen etc.);

¢ anthropogene Einflisse kdnnen nach den pleistozanen Vereisungen wieder zu ei-
ner drastischen Erhdhung des Treibhauseffektes fuhren, wobei die Quantifizie-
rung dieser Beeinflussung im Verhaltnis zu den naturlich ablaufenden Prozessen
Gegenstand der aktuellen Forschung ist.

Zusammenfassend zeigt sich, daB der wechselnde Gehalt an O, und CO; aber
auch CH,; und anderen atmospharischen Gasen im Wechselspiel mit endoge-
ner Aktivitat und der Photosynthese offensichtlich mitverantwortlich ist fir
klimatologische Schwankungen (kryogene und akryogene Phasen). Die Ozeane
spielen die entscheidende Rolle fiir die atmospharische Konzentration von CO,
und sind damit fur den naturlichen Treibhauseffekt ausschlaggebend.

Die Innovationen (Entstehung und Entfaltung) bzw. Extinctionen (Aussterben) in der
Lebewelt durften neben den Umweltfaktoren vor allen Dingen durch Ozonschwan-
kungen ausgelost worden sein. Diese fuhren zu Veranderungen in der UV-Intensitat,
die wiederum eine Absenkung bzw. Erhéhung der Mutationsrate zur Folge hat.

Das Ergebnis von endogenen Wirkungen und kryogener Eisbindung sind Meeres-
spiegelschwankungen, die ihren Ausdruck in Transgressionen und Regressionen
finden. Palaogeographische Konfigurationen sind mitentscheidend fur klimatologi-
sche und biogeographische Provinzialisierung. Diese, auf das Wesentliche be-
schrankte Sicht historischer Biospharenszenarien, laldt bei aller Plausibilitat noch

viele Fragen offen.
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[1o0¢  J. | Aon Ara | System/Periode Serie/Epoche
0
e _HOIL OZAN
0,01 .
0’53 QUARTAR PLEISTOZAN
; KA-
1 33 NO PLIOZAN
20 P B MIOZAN
30— ZO0I- TERTIAR OLIGOZAN
P KUM Fozin
60| H PALAOZAN
70—
80— M OBER-KREIDE
90—
1w— A E KREIDE
120—— S UNTER-KREIDE
130—— 0
140—
150— N Z MALM
160——
1;87 O JURA DOGGER
|
190— E
210—
220 | U OBER-TRIAS
230 R M TRIAS MITTEL-TRIAS
550 UNTER-TRIAS
260—— OBER-PERM
270—— 0 PERM
280—— UNTER-PERM
290 —
300—
310—| OBER-KARBON
320 Z KARBON
330—
340 P UNTER-KARBON
350 — A
360—|
370—| O L OBER-DEVON
ggg A DEVON MITTEL-DEVON
400—— | o) UNTER-DEVON
2;8 pa OBER-SILUR
] SILUR
430 0 UNTER-SILUR
440—
450— K I OBER-ORDOVIZIUM
460—
470— K ORDOVIZIUM MITT.-ORDOVIZIUM
480 —
490— | U U UNT.-ORDOVIZIUM
500——
510—| M OBER-KAMBRIUM
520 —
530 MITT.-KAMBRIUM
340 M KAMBRIUM
550 —|
560 —
570 | UNTER-KAMBRIUM
580 —
590
600 R PROTERO- JUNG-ALGONKIUM
1000 PRA- ZOIKUM ALGONKIUM ALT-ALGONKIUM
2000—— KAM- -
3000— ARCHAIKUM
BRIUM
00 ARCHAIKUM | ARCHAIKUM | SREROC

Tab. 3: Erdgeschichtliche Gliederung nach HAQ u. van EYSINGA (1987). Nach
neuesten Erkenntnissen beginnt das Kambrium bereits mit 540x10° J. !
(Vgl. MACDOUGALL, 2000).(Die Pfeile weisen auf Malistabsspriinge hin).
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1.3 System und Chaos

Moderne Interpretationen evolutionarer Prozesse erfolgen mehr und mehr nach
Aussagen der System- und Chaostheorie. Im folgenden sollen insbesondere die
Interaktionen zwischen Organismus und Umwelt in diesem Sinn herausgestellt wer-
den.

Die Wechselbeziehungen zwischen Organismus und Umwelt besitzen systemaren
Charakter. Erganzend zur Einleitung sei hier die in diesem Sinne gegebene Definiti-
on von SCHWENKE und SCHRAMM (1974, S. 203) zitiert: ,Okosysteme (sind) alle
wissenschaftlich sinnvoll abgrenzbaren konkreten und abstrakten Organismus - Um-
welt - Wirkungsgefuge der Biosphare; sie sind an sich ranglos, in der Regel hoch-
komplex, energetisch und stofflich offen, selbstregulierend und partiell selbstorgani-
sierend”.

Dies bedeutet, daR Okosysteme im Sinne der Aligemeinen Systemtheorie (v. BER-
TALANFFY, 1953 u. 1968) Komplexe sind, deren Komponenten miteinander kom-
munizieren, d.h. miteinander in steter Wechselwirkung stehen. Systeme zeichnen
sich dadurch aus, daB die Beziehungen der Einzelteile einer besonderen raum-
lichen und/oder zeitlichen Ordnung bzw. Struktur (System als Raum-Zeit-
Gefiige) unterliegen (SCHAEFER, 1992). Da Okosysteme sich durch Hochkomple-
xitat, Selbstregulation und -organisation, energetische und stoffliche Offenheit aus-
zeichnen, stellen sie irreversible Systeme dar. Im Gegensatz zu den reversiblen
Systemen der Klassischen Physik, die mit dem Ersten Hauptsatz der Thermodyna-
mik beschrieben werden, besitzen Systeme mit biogenen Strukturen grundsatzlich
einen irreversiblen Charakter, wie auch viele Prozesse der abiotischen Materie
(Kosmologie, Entstehung der Elemente u.a.), d.h. sie sind polar mit einem Rich-
tungssinn ausgestattet. Diese Polaritat und Richtungsorientierung, auf eine Zeitach-
se bezogen, wird in den Biowissenschaften mit der Evolutionstheorie (Phylogenie)
beschrieben. Die Stammesgeschichte der Lebewesen ist ein irreversibler Pro-
zeB im Sinne des Zweiten Hauptsatzes der Thermodynamik (MONOD, 1971), der
bei gerichteten Vorgangen eine Zunahme der Entropie beinhaltet. Entropie ist dabei
als ein ,Mal} der Unordnung“ anzusehen, d.h. die thermodynamische Wahrschein-
lichkeit, verschiedene Zustande in einem System zu erlangen.

Ein Beispiel der Ubertragung auf universelle Systeme ist die Hypothese vom Wér-
metod des Weltalls. Grundaxiom ist dabei, das Weltall als geschlossenes System zu
betrachten, in dem - bei standiger Entropiezunahme - eine absolute Homogenitat der
Temperatur als Endzustand des Universums erreicht wird.
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Die Aussagen des Zweiten Hauptsatzes der Thermodynamik - auf lebende Systeme
angewandt - besitzen die Einschrankung, dal} es sich nicht um geschlossene lineare,
sondern um offene nichtlineare Systeme handelt (ERBEN, 1990). Die biologische
Thermodynamik wurde von PRIGOGINE in den 70er Jahren des vorigen Jahrhun-
derts entwickelt (vgl. PRIGOGINE, 1985).

Entscheidend ist hierbei, dal} sich die generelle Entropieentwicklung (dS) aus einem
Entropieentwicklungsanteil — der einem geschlossenen System entspricht (d;S) — und
einem mit der Aul3enwelt in Beziehung stehenden Entropieanteil (deS) zusammen-
setzt. Letzterer kann zu — oder abgefuhrt werden, d.h. positiv oder negativ sein. Eine
Ubertragung dieser Vorstellungen nimmt FRANZLE (1994) durch die Analyse des
Verhaltnisses von Artenvielfalt und Nahrstoffgehalt in tropischen Pflanzengesell-
schaften vor. Als Aussage ergibt sich hierbei, dald die Diversitat von Pflanzenge-
meinschaften auch bei Abnahme des Nahrstoffgehaltes in den Boden zunehmen
kann — eine fur tropische Regenwalder typische Erscheinung.

Wesentlich ist die Erkenntnis, da® Ordnung aus dem Chaos entsteht, wobei eine
besondere Bedeutung den dissipativen Strukturen zukommt. Diese Strukturen,
die sich nicht im Gleichgewicht befinden, sind offene Systeme, welche sich durch
standigen Energie- und Stoffaustausch zu stabilen Strukturen weiterentwickeln kon-
nen. Das Prinzip der Selbstorganisation &Rt sich Uberall in der Natur erkennen.
So sind Teilabschnitte des Gesteinskreislaufes, z.B. Transport und Akkumulation als
Prozesse aufzufassen, die zu dissipativen Strukturen fuhren. Schliel3lich werden
durch anwachsende Entropie diese in einen stabilen Gleichgewichtszustand - dem
eines spezifischen Sedimentgesteins - Uberfuhrt und anschliel3end wieder zerstort.

In diesem Zusammenhang steht ein anderes naturliches Phanomen - die Fraktale
MANDELBROTs (1986). Formen, wie Kustenlinien, Baume, Berge, Wolken, Gala-
xien u.a. sind fraktale Strukturen mit Selbstahnlichkeit der Wiederholung im Detail
(BRIGGS u. PEAT, 1995). Beispiele sind die ,Pietre paesine®, die Landschaftsge-
steine der Toscana, die lange als Naturspiele abgetan wurden. Vielleicht ergibt sich
auf dieser Basis ein neues Verstandnis fur eine komplexere Naturbetrachtung, ins-
besondere bei der Analyse der Umweltphanomene. Die Beziehungen von fraktalen
Mustern zu geographischen Raumstrukturen, u.a. anhand des bekannten Beispiels
der Kustenlinie GroR3britanniens von MANDELBROT stellt KUHNT (1994) vor.

Da Evolutionsablaufe in der belebten und unbelebten Natur allgegenwartig sind, ist

die Klassische Thermodynamik als ein Sonderfall im Gegensatz zur Energetik irre-
versibler Systeme anzusehen. Somit erscheint der Zweite Hauptsatz als Normalfall
(CRAMER, 1989). Zum Verhaltnis von biologischen Systemen aus der physikali-
schen Sicht offener Systeme schreibt LANIUS (1995, S. 235): ,Die Evolution der Le-
bewesen ist eine Folge von Prozessen der Selbstorganisation. Durch Anderung inne-
rer und aulderer Bedingungen wird ein Evolutionszustand instabil, der wiederum ei-

nen Prozeld der Selbstorganisation auslést und damit zu einer neuen Struktur des
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Systems fiihrt. Die Dynamik des Prozesses ist nichtlinear. Die Ubergénge zwischen
den Systemzustanden tragen den Charakter von Bifurkationen. Das spezifische E-
lement der Selbstorganisation auf dem Weg der Evolution des Lebens ist die Selbst-
reproduktion.” Und weiter unten (S. 236): ,Selbstreproduktion in Verbindung mit Mu-
tation, Rekombination und Selektion charakterisieren den Weg der biologischen E-
volution als einen historischen Prozef3 ...“. An anderer Stelle warnt LANIUS (1995)
vor Ubertriebenen Anwendungen der Chaostheorie auf biologische Systeme und
Prozesse.

Bifurkationen sind Ausdruck des Uberganges von der Ordnung ins Chaos und
sind somit indeterministisch (CRAMER, 1989). Stammbaumdarstellungen de-
monstrieren zeitlich ablaufende Bifurkationen. Ihre konsequenteste Auspragung fin-
den sie in der Hennigschen Kladistik (HENNIG, 1950). Bifurkationspunkte erschei-
nen als Anfange dissipativer, d.h. chaotischer Strukturen im Sinne PRIGOGINEs
(1985), die sprunghaft und indeterministisch Uber Selbstorganisation zu einer héhe-
ren Ordnung fuhren (HUBER, 1996). Die dabei in Erscheinung tretende Vielfalt des
Lebendigen kann man als Informationsentropiezunahme auffassen. Hierbei ist Ent-
ropie als Ereignismenge im informationstheoretischen Sinne — nach SHANNON aus
der Mitte des vorigen Jahrhunderts — zu sehen.

Das Spannungsfeld von Ordnung und Chaos fuhrt in der Phylogenie der Organismen
offensichtlich zur Héherentwicklung (Arogenese bzw. Anagenese), die sich durch ei-
ne Zunahme der individuellen funktionellen Differenzierung und Komplexitat aus-
zeichnet. Generell wird die biologische Evolution als Optimierungsprozel} aufgefaldt
(KAMPFE u.a., 1985) (s. Kap. 6.1). Differentiell betrachtet erscheint die Phylogenie
als Summe der Abfolge von Einzelanpassungen. Die spezifischen Anpassungser-
scheinungen - die Arten - sind somit als Realisierungen von Bifurkationen zu werten.
Das heildt, die konkrete Artentstehung kdnnte man als einen chaotischen Prozel}
auffassen.

Eine umfassende Darstellung und Synthese der systemimmanenten Selbst-
organisation naturlicher Prozesse in Interaktion mit menschlicher Erkenntnis und Ak-
tivitat wird von JANTSCH (1986) gegeben. Hierin wird ,die dynamische Verbunden-
heit des Menschen mit der Evolution auf allen Ebenen, eine Verbundenheit Uber
Raum und Zeit, die ihn selbst als integralen Aspekt einer universalen Evolution er-

scheinen Ialt" zu einer programmatischen Vision (S. 19).

49



2. Didaktische Aussagen

Die im Basisteil enthaltene Darstellung dient als Rahmen dieser Arbeit, in dem
insbesondere Aspekte des aulleren Erdaufbaus betrachtet werden. Dabei besteht
der Schwerpunkt in der Darlegung von Biospharenprozessen mit einem gerafften
Bild vom erdgeschichtlichen Werden des Lebens, sozusagen als Buhne fur die wei-
teren Kapitel. Moderne Interpretationen von Prozessen in der belebten und unbe-
lebten Natur finden in der Allgemeinen System- und Chaostheorie ihre theoretische
Durchdringung und wurden im Kapitel 1.3 angerissen. Hier sind didaktische Ver-

knupfungen zur Erdgeschichtsvermittlung empfehlenswert.

Bereits in der Einleitung wurde das Manko in der naturwissenschaftlichen Bil-
dungsvermittlung dargelegt. In der schon erwahnten Leipziger Erklarung
(HAUBRICH u.a., 1996) wird hierzu folgendes hervorgehoben (S. 4):

,Wir beklagen

das Defizit der geowissenschaftlichen und geographischen Bildung unserer Gesell-
schaft und die unzureichenden Entfaltungsmaoglichkeiten der Geowissenschaften im
Geographieunterricht der Schule sowie in der Ausbildung der Geographielehrerinnen
und -lehrer an der Hochschule.

Wir grinden diese Erklarung auf die folgenden nationalen und internationalen Do-
kumente:

¢ International Charter on Geographical Education (Washington 1992).

e Universelle Erklarung der Menschenrechte 1948 (insbes. Artikel 25 und 26). ..."

Generell soll der Erdkundeunterricht dem Verstandnis der gesellschaftlichen Schius-
selprobleme im Sinne einer Aligemeinen Bildung (KLAFKI, 1985) dienen, womit der
globale und umfassende Rahmen des Faches sichtbar wird (vgl. SCHMIDT-
WULFFEN, 1994 u. HOFFMANN, 1995). Ein Ziel besteht dabei, die Nachhaltigkeit
(Sustainable Development) als Leitprinzip der weiteren Entwicklung der Erde deutlich
zu machen.

KOCK (1992) spricht vom Schliisselfach Geographie mit entsprechenden Schliis-
selfunktionen. Die SchlUsselfunktionen dricken sich in der Herausbildung der Ori-
entierungsfahigkeit, der Befahigung zum Denken und Handeln in raumlichen Syste-
men sowie der Raumverhaltenskompetenz aus. Diese Schlusselfunktionen be-
schranken sich allerdings nicht nur auf die Physische Geographie mit der Geologie
als Basiswissenschaft. Die Geowissenschaften sollten verstarkt als Grundlage fir
die interdisziplinare, globale und gesamtgesellschaftliche Wissensvermittiung im

Schulfach Geographie/Erdkunde herangezogen werden da, sie das naturwissen-
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schaftliche Basiswissen vom Planeten Erde liefern. Unter Geowissenschaften wird
ein Wissenschaftsfeld verstanden, das neben der Geologie, Palaontologie u.a.
auch die Physische Geographie umfaft und flieRende Ubergénge zu anderen na-
turwissenschaftlichen Disziplinen aufweist (HAUBOLD u. DABER, 1989). Vertiefende
Darlegungen zum Verstandnis Geowissenschaften - Gesellschaft und Schule sind
MEISSNER (1996), KAMINSKE (1996) und RICHTER (1996) zu entnehmen. Die di-
daktische Relevanz, die sich aus dem Verhaltnis von Physiogeographie und Geowis-
senschaften fur den Schulunterricht ergibt, wird von LESER (1996) dargelegt.

Der Schlusselcharakter des Faches Erdkunde/Geographie ist nicht einfach zu um-
reilen. Wenn LESER (1980) noch klar das Wesen der Geographie in seiner Viel-
schichtigkeit umrei3en konnte, hat sich dieses Bild im Erdkundeunterricht eher ,ne-
bulds“ gewandelt. BIERWIRTH (1992, S. 48) schreibt provokativ: ,Um das Image der
Erdkunde ist es deshalb so schlecht bestellt, weil niemand so recht zu wissen
scheint, was die Erdkunde eigentlich macht.” Der Erkunde wird als Fach der ,didak-
tischen Mitte“ eindeutig Zentrierungscharakter zugesprochen. In der interdis-
ziplinaren, fachubergreifenden Umweltproblematik nimmt die Erdkunde auf der Ba-
sis der Geologie eine umfassendere Position als die traditionell dkologische Inhalte
vermittelnde Biologie ein. Diese Position der Erdkunde/Geographie ergibt sich dar-
aus, dal} sie gegenuber der Biologie den anorganischen Rahmen liefert und die Ver-
bindung zur Lebewelt herstellt und somit einem umfassenden Umweltverstandnis
dient.

Als Vergegenstandlichung vielfaltiger und teilweiser abstrakter Vorstellung erscheint
der Begriff des ,Weltbildes® bedeutungsvoll. HAUBRICH (1996) geht auf die Vielge-
staltigkeit der Weltbilder ein, die in der Geographie der Schule als Abbildungen des
Planeten Erde (Globus, Karte) in Erscheinung treten.

Neben dieser kognitiven Sicht der Dinge stehen die affektiv-emotionalen und weltan-
schaulichen Grundeinstellungen. HAUBRICH (1996) unterscheidet dementspre-
chend zwischen harmonischen, apokalyptischen und visionaren Weltbildern. Bei der
geographischen Weltbildfindung steht die idiogeographische Betrachtungsweise, die
auf ein Thema oder einen Themenkomplex bezogen ist, i.d.R. im Vordergrund. Die
Summe der ldiogeographien kann zur nomothetischen - allgemeingultigen - Be-
trachtung fiilhren (BOHN u.a., 1999). So fiihrt als Beispiel die Summe aller Struktur-
elemente in der Erdkruste zur Verallgemeinerung des gesetzmaligen tektonischen
Regimes.

Die Weltbilder haben sich im Laufe der Geschichte des Geographieunterrichts
mehrmals gewandelt. So weist SCHMIDT (1986, S. 12) auf den wissenschaftshis-

torischen Paradigmenwechsel hin, der Ausdruck der kulturhistorisch veranderten
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Denkkategorien ist: ,Eine andere Fehleinschatzung, die wesentlich schwerer auszu-
raumen ist, besteht in der stillschweigenden Annahme, die Menschheit habe schon
immer in den heute vorgetragenen Denkkategorien gedacht.“ Diesem Aspekt wird
andeutungsweise in dieser Arbeit in wissenschaftshistorischen Bezigen Rechnung
getragen. Unter Paradigmenwechsel versteht man umwalzende Umschwiuinge in der
Lehr- und Forschungstradition eines Faches (BOHN u.a., 1999). Grundlegende Aus-
sagen zu dieser Problematik machte KUHN (1973). Als ein Beispiel fur einen derarti-
gen grundlegenden Wissenschaftsumschwung kann die Ablésung der Vorstellung
von der Konstanz der Kontinente und Ozeane durch den Mobilismus, den die Plat-
tentektonik verkdrpert, gelten.

Die Veranderungen in der wissenschaftlichen Faktenbasis fuhren zu grundsatzlichen
Problemen bei fachdidaktischen Analysen mit anschlieBendem Transfer in die
Schulbtcher. SCHMIDT (1986, S. 12) stellt diese Problematik sehr deutlich dar: ,Die
scharfe Konkurrenz neuer Biologie-Lehrbucher untereinander zwingt die Autoren da-
zu, den jeweils neuesten Kenntnisstand der Wissenschaften in schulrelevante Lehr-
inhalte umzuarbeiten. Dabei geschieht es allzu leicht, daB derzeitige wissen-
schaftliche Modellvorstellungen wie endgiiltig gesicherte Erkenntnisse behan-
delt werden. Die mit groBer Uberzeugung vom Lehrer vorgetragenen und abge-
pruften biologischen Sachverhalte miissen so den Schiilern wie bewiesene, un-
umstoBliche Tatsachen erscheinen .... . Modellvorstellungen werden dann mit
der Wirklichkeit falschlich gleichgesetzt.“ Diese Problematik der didaktischen Re-
duktion trifft im gleichen Grad auch auf die geologischen Inhalte erdkundlich-geogra-
phischer Lehrbucher zu.

Konkurrierende wissenschaftliche Hypothesen missen als das ausgewiesen
werden, was sie in Wirklichkeit darstellen - namlich nicht absolute wissen-
schaftliche Wahrheiten, sondern nur Meilensteine auf den Weg dahin, die der
unterschiedlichsten verifizierenden ,,Akkumulation* und falsifizierenden ,,Ero-
sion“ unterliegen.

Grundsatzlich sollte im Erdkundeunterricht auch die Chance genutzt werden, natur-
wissenschaftliche Grundlagen der Physik, Astronomie und Chemie mit einzubezie-
hen. Dabei sollte die Vermittlung von solidem Basiswissen vor jeder oberflachlichen
Spekulation stehen.

Eine gute didaktische Aufbereitung von Theoriengeschichte und Aussterbephano-

menen (z.B. Dinosaurier) mit klarer Gegenuberstellung von Fakten, Hypothesen und
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Einwanden bietet SCHMIDT (1986). Die hierin dargelegte differenzierte und relativie-
rende Betrachtungsweise kann fur die allgemeinbildende Wissensvermittiung Mo-
dellcharakter tragen und simplifizierenden Darstellungen entgegenwirken.

Grolder Beliebtheit in der schulischen geowissenschaftlichen Wissensvermittlung er-
freut sich die Plattentektonik. Verschiedene Moglichkeiten der Wissensvermittiung
in Kombination mit Vulkanismus, Erdbeben, Urkontinentauspragung u.a. Phanome-
nen zeigen beispielsweise ERNST u. ERNST (1996) auf.

Es erscheint zwar fast banal, wenn hier darauf verwiesen werden soll, da} beim
,Puzzlespiel mit den Kontinenten® nicht der Eindruck entstehen darf, dal3 die Land-
massen auf den Ozeanen schwimmen und so Ursache und Wirkung verwechselt
werden.

Neue Medien sind fur die moderne Geographievermittlung bereits unverzichtbar und
konnen ein komplexeres Bild von der Erde liefern. Die Anwendung von Satellitenbil-
dern im Erdkundeunterricht als Geoskop komplettieren und aktualisieren das physi-
ogeographische Weltbild erheblich und tben als originale Begegnung einen beson-
deren emotionalen Reiz aus (HASSENPFLUG, 1996). Unter ,Geoskop® wird hier ein
die Gesamterde betreffendes Analogon zu ,Mikroskop® verstanden.

Welche Bedeutung die Fernerkundung u.a. flr die aktuelle Einschatzung der Bio-
masse sowohl fur den terrestrischen Vegetationswandel - mit den auftretenden
Schaden -, als auch fir die Phytoplanktonsukzessionen besitzt und unterrichtsme-
thodisch empfehlenswert ist, legt z.B. NEUMANN-MAYER (1996) dar.

Ein bisher zu wenig beachteter Aspekt sind komplexe Zeit-Raum-Vorstellungen,
diese sollten fur die geographische, d.h. speziell fur die geowissenschaftliche Bil-
dung erschlossen werden. Die Palaontologie liefert hierzu, insbesondere mit ihren
Teildisziplinen Palaobiogeographie und Paldaodkologie beste Beispiele. Die Raum-
kompetenz ist ein zutiefst geographisches Anliegen - die Zeitkompetenz in Ver-
bindung mit Raumkompetenz liegt im Aufgabenbereich der Geologie. Hinzuzu-
fugen ware noch die Systemkompetenz, die fir beide und fur die in diesem Rahmen
gleichfalls wichtigen Biowissenschaften zutrifft.

Dem komplexen Zeit-Raum-Verstandnis sollte das erdgeschichtliche Gerust in der
Faktenvermittlung vorausgehen. In der Literatur werden verschiedene Darstellungs-
formen angeboten - die einfachste ist die Tabellenform (vgl. Tab. 3). Abbildung 7
zeigt eine hier entwickelte spiralige (logarithmische) Variante der Erdgeschichts-
darstellung. Diese grol3formatige Schautafel wird im Bildungswesen (Schule und
Museum) erfolgreich eingesetzt, wie die positive Resonanz zeigt. Allerdings ist die-

se Darstellung sehr komplex und bietet sich erst ab Sekundarstufe Il und fir die Leh-
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rerbildung an. Die Art der Ausfuhrung ruckt die Chronologie mit der Evolution des
Lebens in den Vordergrund. Paldogeographische Sequenzen sind als plattentektoni-
sche Bilder eingefugt. Insgesamt erscheint das Bild dieser Schautafel als Ammonit,
wobei die einzelnen Fangarme den Stammen der Lebewesen entsprechen. Somit ist
hier didaktisch der Zusammenhang von Erdgeschichte und heutiger Lebens-
vielfalt (Biodiversitat) herausgearbeitet. Im letzten Hauptkapitel (IV) nimmt das

Thema Biodiversitat eine zentrale Position ein.
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Abb. 7: Fir den Bildungsbereich (Schulverband Bordesholm/Eiszeitmuseum S.H.)
nach Kriterien der Anschaulichkeit aufbereitete grof3formatige Schautafel
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uber die Erdgeschichte und die Entwicklung des Lebens (Entwurf und
Ausfiihrung KOPP, 1997)

M. SpEZIELLER TEIL

VERBREITUNG UND OKOLOGIE FOSSILEN LEBENS

3. Palaobiogeographie ausgewahlter Landwirbeltiergruppen

3.1. Aspekte der Aus- und Verbreitung

Generell ist zwischen Verbreitung als Zustand und Ausbreitung (Migration) als Vor-
gang begrifflich eine Trennung zu vollziehen. Die Voraussetzungen flr das Uberlie-
ferte Bild der raumlichen und zeitlichen Muster fossiler Lebewesen ist ihre Migration
in der Erdgeschichte und ihre artliche Wandlung als allopatrische Spezifikation
(raumlich getrennte Artbildung) infolge geographischer Isolation (MAYR, 1963). Die-
se Thematik ist als Palaobiogeographie Gegenstand der palaontologischen For-
schung, die in Wechselwirkung mit zahlreichen anderen Disziplinen steht.

Die Palaontologie, die mit einer gewissen Esoterik behaftet ist, hat in ihrer Populari-
sierung durch die Medien haufig ein trivialisierendes und z.T. auf Dinosaurier redu-
ziertes Bild erdgeschichtlicher Prozesse erhalten. |hre Aussagen fur systemare Zu-
sammenhange in Raum und Zeit sind jedoch wesentlich komplexer. Palaobioge-
ographie und Palaodkologie nehmen dabei interessante und zentrale Positionen ein.
Ein enger Zusammenhang besteht zwischen Palaookologie, Palaobiogeographie,
Palaoklimatologie und Globaltektonik. Die disjunkte (isolierte) Verbreitung unter-
schiedlicher Pflanzen- und Tiergruppen ergibt sich aus dem Zusammenwirken glo-
baler tektonischer und klimatologischer Ereignisse.

Auf die enge methodische Verflechtung von Biogeographie und Okologie hat schon
HAECKEL (1866) hingewiesen. Ausfuhrliche Darlegungen finden sich hierzu bei
MULLER (1980) und Mc KERROW (1981).

VOGEL (1984, S. 11) sagt: ,Ein sehr wesentliches Anliegen der Paldaodkologie ist es,
zum Entwurf palaogeographischer Zustandsbilder der verschiedenen Zeiten und Re-
gionen beizutragen.“ Dall dieses Grundanliegen mit vielen Schwierigkeiten zu
kampfen hat, sollen die folgenden Ausfuhrungen verdeutlichen. Als erdgeschichtliche
Ereignisse ragen insbesondere die Kontinentalverschiebungen und die quartare

Vereisung heraus. Wahrend plattentektonische Prozesse kontinuierlich verlaufen,
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treten Glazialepochen nur relativ kurzzeitig mit ca. 2 bis 10 Millionen Jahren Dauer
und temporar nur alle 150 bis 300 Millionen Jahre auf.

Seit WEGENER wurde die Moglichkeit der Drift der Kontinente intensiv diskutiert und
erreichte nach 1960/61 durch HESS, DIETZ u.a. ihre endgultige Anerkennung. Der
Streit zwischen Anhangern und Gegnern der von WEGENER (1915/1929) vorge-
stellten Kontinentalverschiebungstheorie dauerte Jahrzehnte. Die Erkenntnis der
,sea-flour spreading” fuhrte zum ,plate tectonics“-Konzept und damit zum Nachweis
der Kontinentalverschiebung auf geophysikalischer Grundlage. Welch schlagartig,
erlosende Wirkung die Plattentektonik flr die Biogeographie seit den 60er Jahren
hatte, erlautert z.B. ILLIES (1965).

THENIUS (1977) falt die Palaobiogeographie als Teilgebiet der Palaogeographie
und Palaontologie zugleich auf und weist somit auf den interdisziplinaren Charakter
dieser Forschungsrichtung hin. Gerade hier zeigt sich die nicht esoterische, sondern
generalisierende und somit exoterische Bedeutung der Paldontologie fir Nachbar-
disziplinen, z.B. der Biostratigraphie, Faziesanalyse und Phylogenie. In einer ande-
ren Arbeit (1982, S. 1037) schreibt der Autor: ,Zur tiergeographischen Problematik
ist folgendes zu sagen: Wie die Fossildokumentation immer wieder bestatigt, sind
aus der gegenwartigen geographischen Verbreitung einzelner Faunenelemente kei-
ne konkreten Aussagen uber deren Herkunft moglich. Das heutige Verbreitungsbild
ist erdgeschichtlich gesehen ein Augenblicksbild und das Ergebnis eines histori-
schen Prozesses, der nur durch Fossilfunde erhellt werden kann.” Diese Aussage
erscheint trivial, zeigt aber Grundpositionen auf, die die allgemeine Bedeutung der
Palaontologie herausstellt. Noch allgemeiner sieht ERBEN (1959, S. 124) die Stel-
lung der Paldontologie: ,Daneben kennzeichnen die ... Problemstellungen und die
Art der ... errungenen Fortschritte in volliger Klarheit das tatsachliche Wesen der
Palaontologie, deren Januskopf der Biologie, aber zugleich auch in unveranderter
Weise der Geologie zugewendet bleibt.”

Das Ziel der Palaobiogeographie besteht darin, mit phylogenetischen (stam-
mesgeschichtlichen) Untersuchungen spezifischer Organismengruppen wahr-
scheinliche paldaogeographische Positionen plausibel zu machen oder umge-
kehrt mittels gesicherter palaogeographischer Darstellungen Aussagen zu den
wahrscheinlichsten phylogenetischen Zusammenhangen zu erhalten.

BANARESCU (1978, S. 27) warnt in diesem Zusammenhang vor folgender Vorge-
hensweise: ,[So) entsteht manchmal ein Zirkelschlul3; die Palaogeographie stutzt
sich auf biogeographische Daten ... . Spater stutzen sich wiederum ... Bioge-
ographen auf dieselben paldogeographischen Rekonstruktionen ...“ Eine derartige
Vermengung von Fakten ist nach Moglichkeit zu vermeiden. Ganzlich sind derartige
subjektive Analysen jedoch nicht zu vermeiden und die Gefahr eines circulus vitiosus
ist immer gegeben. HARTMANN (1986, S. 471) verweist auf den mitunter fragwurdi-
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gen Zusammenhang von Biogeographie und Plattentektonik, wenn er schreibt: ,Bei
der kritischen Durchsicht (der) biogeograen Beitrage wird sichtbar, dal} einmal der
geologischen Entwicklung von Tier- und Pflanzengruppen, ihrer Entfaltung in der
Erdgeschichte, nicht ausreichend Aufmerksamkeit geschenkt wird, dal} der taxono-
mische Rang der zur Debatte stehenden systematischen Einheit nicht gentigend be-
achtet wird, und dald zum anderen der Biologe oft dazu neigt, dem Blick auf die
Landkarte groRere Bedeutung zuzumessen als einer palaogeographisch/paldodkolo-
gischen Analyse des Raumes unter der Berlcksichtigung der Dimension ,Zeit“.“ Er
gelangt zu folgender Endaussage (S. 480): ,Die Plattentektonik ist eine interessante
Wissenschaft, und wir verdanken ihr viele neue Resultate. Man sollte jedoch nicht so
weit gehen, das Studium der interessanten Phanomene der aktiven und passiven
Ausbreitung von Tieren und Pflanzen - sie gehdren zu den spannendsten Themen
der Biologie uberhaupt - dem sanften Driften der Platten und Krusten zu opfern.”
Diese Hinweise sind in erster Linie an Biologen gerichtet.

Nur unter einer streng chronologischen Analytik der Migrationsgeschichte ausge-
wahlter Organismen kann ein reales Abbild der paldogeographischen Situation, unter
Einschlufy aller Migrationsmoglichkeiten, entwickelt werden. Eine anschauliche Dar-
stellungsmoglichkeit ist mit kombinierten Zeit-Raum-Dendrogrammen gegeben (vgl.
Kap. 3.4.2). Die Grundlage mul} also eine abgesicherte Geochronologie sein. Hier
besteht das Problem der Biostratigraphie. Auf die einschrankende Gultigkeit des bi-
ostratigraphischen Prinzips weist z.B. TROGER (1984) unter Berufung auf KAY und
HEDBERG dahingehend hin, dal® die Wanderungsgeschwindigkeit ein zeitlich ver-
setztes Einsetzen einer Art in Abhangigkeit zur Entfernung ihres Entstehungsortes
bedingt. 1986 kommt TROGER zu der Aussage (S. 63): ,Alle biostratigraphischen
Gliederungen im terrestrischen wie im marinen Bereich besitzen keine weltweite
Gliltigkeit.“ Ahnlich duBerte sich beispielsweise bereits in einer alteren Arbeit EH-
RENBERG (in v. BERTALANFFY, 1950). Die horizontale Reichweite einer Art steht
in einer engen Beziehung zum Grad des Provinzialismus und dieser zur paldogeo-
graphischen Situation der moglichen Migrationswege. Ist die Chronologie gesichert,
in Form absoluter Datierung bzw. magnetostratigraphischer Relativdatierung, kann
ein Migrationsgeschwindigkeitsgradient bestimmt werden, und damit konnen paldo-
biogeographische Aussagen zuverlassiger getroffen werden.

Im Zusammenhang mit Problemen der Absolutdatierung weist STANLEY (1994) bei-
spielsweise auf die unterschiedlichen Angaben, die wahrend des Zeitraumes von
1959 bis 1982 in der Literatur zur Dauer des Silurs zwischen 15 und 45 Mio. Jahren
angegeben wurden, hin. Ahnlich differierende Zeitangaben sind auch fiir die (ibrigen
paldozoischen Systeme in der Literatur vorhanden (COTILLON, 1992). Die Abwei-
chungen im Zeitgerust des gesamten Phanerozoikums im Zeitraum 1937 bis 1987
sind insgesamt sehr erheblich (vgl. PATURI u.a., 1991) und lassen bei weiteren
methodischen Verbesserungen und Vorgehensweisen zukinftig noch andere Zahlen
erwarten.

57



Die radiometrische Altersbestimmung weist haufig Schwankungsbreiten von mehre-
ren Millionen Jahren auf. Da sie nur auf bestimmte Gesteine anwendbar ist, bleibt
die Korrelation der verschiedenen Gesteinskomplexe problematisch. Wie problema-
tisch stratigraphische Korrelationen sind, soll Abbildung 8 verdeutlichen. In Erman-
gelung von Leitfossilien geben haufig nur markante Gesteinshorizonte Anhaltspunkte
fur eine lithostratigraphische Einhangung in das biostratigraphische Standardprofil
(Orthostratigraphie). Auch vorhandene gleichartige Fossilien konnen in den ver-
schiedenen Profilen Ausdruck faziellen Wechsels sein und nur scheinbar Gleichzei-

tigkeit vortauschen.

Abb. 8: Darstellung einer unterkreidezeitlichen Wechsellagerung von Ton-,
Sand- und Kalkstein des tieferen Untergrunds Sudwestmecklenburgs
nach Bohrungen und Geophysik. Die Entfernungen der Bohrpunkte
lassen auch andere Korrelationsmoglichkeiten (Verbindungen der ein-
zelnen Schichten) zu! (aus KOPP, 1985)
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Moderne geostatistische Prufverfahren mittels ,fuzzy (unscharf)-logic-Ansatze® er-
weiterter Variogrammanalysen ermoglichen Aussagen uber die Zulassigkeit von kor-
relativen lithostratigraphischen Interpolationen benachbarten Bohrungen (vgl. PIOT-
ROWSKI u.a., 1997).

NESTLER (1979) schrankt die Arbeitshypothese der ,lsochronie der Leitfossilien®
ein, indem er aussagt, dal} sie bei hohen Genauigkeitsanspriichen nicht vertretbar ist
und der Wert eines Leitfossils abhangig von der Ausbreitungsgeschwindigkeit der
Population ist. Im gleichen Sinn duRert sich auch COTILLON (1992). Dem gegen-
uber steht z.B. die Aussage von SCHNEIDER (in MENNING, PILOT u. SCHNEIDER,
1986), dal® die Leitfossilmethode - definiert als ,Isochronie identischer Evolutionsni-
veaus” unter Bezugnahme auf JAEGER (1981) - bei Vernachlassigung der Ausbrei-
tungsdauer regional bis global anwendbar ist, d.h. die Leitformen werden als quasi i-
sochron betrachtet. Es liegt somit kein prinzipielles, sondern ein graduelles Problem
VOr.

Bei allem vorsichtigen Skeptizismus des Wertes von Organismen fur paldogeogra-
phische Determination sei nochmals auf THENIUS (1977) verwiesen: Wichtig ist die
Auswahl von Elementen, die weder aktiv noch passiv (z.B. Windtransport oder Ver-
schleppung durch Vogel) Meeresstrallen tUberwinden kdnnen - und wortlich (S. 24-
25): ,Dies gilt in erster Linie fur Amphibien und primare Suf3wasserfische, ferner fur
bodenbewohnende Wirmer (Oligochaeten), SiRwassermuscheln und -krebse, doch
zahlen auch grol3e Landsaugetiere (z.B. viele Huftiere) und manche Pflanzen dazu.”
Ahnlich duRert sich auch DARLINGTON (1957). Dem wére hinzufiigen, daB natiirlich
auch Kleinsauger, z.B. Microtinen, dafur sehr gut geeignet sind. Mit Oligochaeten,
speziell Lumbricidae nahm schon MICHAELIS in WEGENER (1929) Beweisfuhrun-
gen vor.

Allerdings muf} immer die Moglichkeit der passiven Verdriftung bericksichtigt wer-
den. MENARD (1987) gibt die gréRten Distanzen fiir die Uberwindung ozeanischer
Raume von verschiedenen Tiergruppen an, wobei nicht zwischen aktiver und passi-
ver Ausbreitung unterschieden wird. Fliegende Wirbeltiere (Fledermause und Land-
vogel) weisen Maximaldistanzen von 3600 km auf. Kleine Landwirbeltiere (Eidech-
sen, Schlangen, Landschildkroten, Nagetiere und auch Amphibien) kdnnen bis zu
1100 km Uberwinden. GroRere Saugetiere und insbesondere SuRwasserfische lie-
gen deutlich darunter. Im Fall der Amphibien und SuRwasserfische durfte es sich
groflitenteils um Wind- oder durch Végel verursachte Verdriftung von Laich und

Jungformen handeln, da ein Kontakt mit Salzwasser fur Lurche auflerordentlich

59



schadlich ist. Ein bekanntes Beispiel fur Windverdriftung ist das Phanomen des
Froschregens. Das Fehlen von Amphibien auf den Grof3en Antillen, im Gegensatz zu
ihrem zahlreichen Vorkommen in Indonesien (bis zu 80 Arten), konnte u.a. mit
Hauptwindrichtungen zusammenhangen. Fur Indonesien waren aber die pleistoza-
nen Landverbindungen zum asiatischen Festland ausschlaggebender. Es erscheint
kaum erwahnenswert, daf} vor dem mittleren Mesozoikum nur aerische Verdriftung in
Frage kam, da erst ab Jura Pterosaurier und folgezeitlich Vogel verstarkt eine Rolle
spielten. Permotriadische Gleitflieger und frihe Flugsaurier (z.B. Eudimorphodon)
durften fur diese Erscheinung bedeutungslos gewesen sein.

Die Vielfaltigkeit der pflanzlichen Ausbreitungsstrategien kommt in ihren Diasporen
zum Ausdruck. In der Art der Ausbreitung wird zwischen Autochorie und Allochorie
unterschieden. In der Allochorie (Fremdausbreitung) kommen die beiden Mdoglich-
keiten der Ausbreitung durch Tiere (Zoochorie) und durch Wind (Anemochorie) in
Frage (STRAKA u. FRIEDRICH, 1995).

In diesem Zusammenhang sei auf die gro3e Bedeutung der Inseltheorie von MA-
CARTHUR und WILSON aus den 60er Jahren verwiesen (vgl. MULLER, 1980), oh-
ne auf ihre explizite mathematische Formulierung einzugehen. Der alteren ,age and
area theorie” von WILLIS aus den 20er Jahren, die das Alter von Arten in Beziehung
zur ArealgroRe setzt, wird heute nicht mehr die Bedeutung zugesprochen, die sie
einmal besal}. Sie entspricht kaum der Wirklichkeit (SEDLAG u. WEINERT, 1987).
Die Inseltheorie stellt die Basis flur die Vorstellung vom 6kologischen Equilibrium dar.
Als Beispiel sei auf die Insel Krakatau verwiesen, deren Lebewelt 1883 durch einen
Vulkanausbruch zum groten Teil vernichtet wurde. Sukzessive konnte die Wieder-
besiedlung durch Pflanzen und Tiere beobachtet werden. Die nachsten Inseln sind
Sebesy und Sumatra mit 15 km bzw. 30 km Entfernung. 1923 waren bereits neben
einer dichten Pflanzendecke hunderte Arthropodenarten, einige Schnecken-, 26 Vo-
gel- und je 3 Reptilien- bzw. Séaugerarten vertreten (z.B. MULLER, 1980 und LANGE,
1989). Seitdem scheint das 6kologische Gleichgewicht wieder hergestellt. Leider gibt
es keine Literaturhinweise auf Amphibien vor und nach der Vernichtung der Insel.

Neben Amphibien, die aufgrund der Konstanz ihrer 6kologischen Valenz am besten
terrestrische Zusammenhange offenbaren (RENSCH in v. BERTALANFFY,1950),
sind es vor allen Dingen fossile terrestrische Saugetiere, die palaogeographische
Ausbreitungsmoglichkeiten in Form terrestrischer Verbindungen signalisieren. So
kommt ihnen eine Prioritat der Signifikanz palaogeographischer Rekonstruktionen
durch folgenden Sachverhalt zu: Je jlinger die fossilen Faunen sind, desto mehr
nimmt die Wahrscheinlichkeit auf weitestgehende Volistandigkeit der Uberlie-
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ferung der Formentypen gegeniiber den alteren amphibischen und reptilischen
Tetrapoden oder auch Invertebraten zu. Saugetiere spielen noch vor Niederen
Tetrapoden eine bedeutende Rolle als ,sigillum fossilium“, als fossile Siegel flr
terrestrische Zusammenhange.

Auch bei den Mammalia besteht das biostratigraphische Problem darin, dal} Fau-
nengleichheit nicht Zeitgleichheit bedeuten muB, bzw. Faunenungleichheit ist
haufig mit Zeitgleichheit anzutreffen (Provinzialisierung). Folgende Fiktion soll in
einer als ,,Futurobiogeographische Retrospektive” zu bezeichnenden Betrach-
tungsweise diesen Umstand verdeutlichen:

Versetzt man sich 10 Millionen Jahre in die Zukunft und nimmt die gegenwartige
Saugerwelt als fossilisiert an, wirde man die Sauger der Holarktis ins Quartar stel-
len, also auf 10 Millionen Jahre datieren. Die afrikanische Saugergemeinschaft aber
stunde an der Wende Mio-/Pliozan, dies entsprache den Siwalik- und Pikermi-
schichten. Bei etwas vorangeschrittener Evolution stinde sie im Pliozan - also wirde
ihr ein Alter von ca. 15 Millionen Jahren zukommen. Die archaische Monotrematen-
Marsupialia-Fauna Australiens entsprache spatmesozoischem Entwicklungsniveau
(ca. 65 Mio. Jahre vor heute) - also ca. 75 Millionen Jahre abzlglich 15 Millionen
Jahre Weiterentwicklung, das waren immerhin noch 60 Millionen Jahre. Zwischen
der Zeiteinstufung der holarktischen und nothogaischen Saugerwelt konnte sich so-
mit ein stratigraphischer Fehler von ca. 50 Millionen Jahren einschleichen! Eine ahn-
lich Argumentation findet sich bereits bei ABEL (1921).

Wenn auch dieses Beispiel Uberspitzt erscheinen mag, zeigt es doch deutlich die
Gefahren zeitlicher Parallelisierungen auf. Naturlich engen entsprechende Leitfor-
men solche Fehlerquellen ein, jene gilt es aber zuverlassig auszuweisen. Der heuti-
ge Zeitschnitt ist ein Zustand der absoluten Ungleichheit der Saugerfaunen - ein
Hochstmald an Provinzialismus. Homo sapiens und Rattus norvegicus kdonnten die
Rollen von Leitformen spielen - aber wie kdnnte man sie erkennen? Ware man nicht
eher geneigt, eine Wanderung eines artkonstanten Homo sapiens von archaischen
zu progressiven Faunenvergesellschaftungen durch die Zeit anzunehmen?

3.2 Palaogeographie, Dinosaurier und friihe Saugetiere

Fast wahrend des gesamten Mesozoikums herrscht in der Verbreitung der Dinosau-
rier Uber Nordamerika, Europa, Asien, Afrika und Australien, aber auch durch verein-
zelte Funde aus Sudamerika, Indien und Antarktika belegt, eine groRe Einheitlich-
keit. Details zur fruhmesozoischen (Trias/Unterer Jura) Faunenahnlichkeit sind bei-
spielsweise BRIGGS (1995) zu entnehmen. Erst in der Oberen Kreide setzt eine
deutliche Provinzialisierung der Dinosaurier (s. Kap. 3.3.2.1), insbesondere bei den
Hadrosauria und Ceratopsida innerhalb der Ornithischia ein (HAUBOLD, 1989). Die
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Saugetiere sind im Jura nur sporadisch nachgewiesen und werden erst in der Ober-
kreide zahlreicher.

Entsprechend der konsequenten phylogenetischen Systematik im Sinne HENNIG
(Kladistik) weist z.B. ILLIES (1965) die Placentalia (h6here Sauger) als apomorphe
(abgeleitete) Schwestergruppe der plesiomorphen (urspringlichen) Marsupialia
(Beuteltiere) aus, wobei letztere unter Annahme einer transantarktischen und somit
spatmesozoischen Arealverknipfung im Rahmen plattentektonischer Prozesse in die
sudliche Hemisphare abgedrangt wurden. Diese Annahme entspricht prinzipiell auch
der alteren Verdrangungshypothese nach MATTHEW (1915). SIMPSON (1965) sieht
fur die klassische A-S-Gruppe (Australien-Sudamerika-Gruppe) der Marsupialia eher
eine Ausbreitungsroute Uber Asien. Tatsachlich kennt man Didelphidae auch aus
dem Alttertiar Europas - schon CUVIER wies sie im eozanen Gips von Montmatre in
Paris nach - und neuerdings auch aus dem Oligozan Kasachstans und Afrikas mit
Kasserinotherium tunisiensis. Aus dem Miozan Nordthailands sind ebenfalls Marsu-
pialia (Siamoperadectes) (DUCROCQ u.a., 1992) bekannt geworden. Die Position
von Sudamerika und Afrika in Verbindung mit Australien, Antarktika und Indien als
Teile des Urkontinentes Gondwana, laf3t jedoch die Sudausbreitung wahrscheinli-
cher erscheinen. Die altesten Marsupialia entstammen aber der Unterkreide Nord-
amerikas.

Bei aller Bedeutung der Geschichte der Saugermigration flr paldogeographische
Aussagen kann man etwas provokativ feststellen, ,dal3 man sich beeilen muRR®, an-
hand fossiler Mammalia paldogeographische Zusammenhange zu rekonstruieren,
ehe neue Funde eine ubiquistische Verbreitung belegen. Beredtes Beispiel, auf das
weiter unten nochmals eingegangen wird, ist der Fund des mitteleozdnen Ameisen-
baren Eurotamandua joresi aus Messel, der den sudamerikanischen Endemismus
der Xenarthra im Tertiar vor der Entstehung der pliozanen Panamabrucke widerlegt.
Die folgenden Nachweise reihen sich in diese Problematik ein, wobei Ernanodon
antelios aus dem Jungpaldozan Sudchinas ein nicht gesicherter Vertreter der Xe-
narthra ist (KUHN-SCHNYDER u. RIEBER, 1984). STORCH (1989) zweifelt hinge-
gen nicht an der Zugehdarigkeit von Ernanodon zu den Xenarthra. Des weiteren sind
einige als altweltliche Notoungulaten angesprochene Formen des Palaozans Chinas
taxonomisch nicht gesichert. Selbstverstandlich sind neue Fakten in die paldobio-
geographischen Erdrterungen entsprechend einzubeziehen und bestehende Hypo-

thesen notfalls zu korrigieren. Im Fall Eurotamandua ist eine oberkretazische bis pa-
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ldozane transatlantische Ausbreitungsroute der ancestralen Xenarthra zu fordern,
wie es z.B. STORCH (1984 u. 1989) darlegt und von THENIUS (1980) auch fur die
Platyrrhina und Caviomorpha angenommen wird. Auf diese Moglichkeit weisen auch
eozane Krokodile (Sebecosuchia) hin. Der im Zentralatlantik bestehende Ceara-
Sierra Leone-Rucken und die im Sudatlantik noch vorhandene Rio Grande-Schwelle
(Walfischricken-Region), sind als Rest dieser palaogenen Landbricke zu werten.
Dagegen treten im Mitteleozadn von Messel mit Pholidocerus hassiacus und Lepticti-
dium nasutum autochthone Igelverwandte bzw. archaische Insektenfresser -
STORCH (1989) bezeichnet sie als ,europaische Oldtimer®- auf.

Im Eozan hatte der Atlantik mit 1800 km erst etwa ein Drittel seiner heutigen Breite.
Die Bilder der driftenden Kontinente sind haufig zu stark schematisiert und heutigen
Konfigurationen nachempfunden. Gedanklich mufd man Uber langere Zeit inselartige
Verbindungen zwischen den aufreilenden Kontinenten fordern. Ahnlich duBert sich
auch HOFFSTETTER (1980) zur Ausbreitung der Platyrrhina. So weist z.B. Indien
wahrend seiner mesozoischen Norddrift immer enge Beziehungen zum afrikanischen
Block und Stidamerika, mit allerdings nur sparlich nachgewiesenen Dinosauriern auf
(HALLAM, 1973 u. LAMBERT, 1993). Eine starke insulare Isolation Indiens lag of-
fensichtlich nie vor (SAHNI, 1984). Im beginnenden Eozan sind die faunistischen
Beziehungen Indiens zum asiatischen Festland sehr eng. Zu Afrika bestehen zumin-
dest nach Funden von Rodentier (Nagetiere) und Pelobatiden (Froschlurche) im Alt-
tertiar keine Beziehungen mehr (HARTENBERGER, 1982). Die Analyse mesozoi-
scher Wirbeltiere Thailands, insbesondere der Nachweis von Stegocephalen (Cyc-
lotosaurus), 1alkt die Annahme zu, dal® der sudostasiatische Block nicht spater als
zum Beginn der Oberen Trias mit dem asiatischen Zentralgebiet kollidierte (BUFFE-
TAUT, 1983).

Bei aller grol3en palaobiogeographischen Signifikanz terrestrischer Sduger oder auch
anderer Tetrapoden laf3t sich natirlich nicht belegen, ob Landbrucken bei einer Kon-
stanz der Kontinente vorlagen oder Drift der Kontinente im Rahmen plattentektoni-
scher Prozesse stattfand. Letztere Annahme bildet, wie weiter oben bereits darge-
legt, den geologisch-geophysikalischen Erklarungshintergrund - die ,prima causa“ -
der alteren Migrationsgeschichte der Mammalia und Niederen Tetrapoden. Hingegen
wurde die jungtertiare bis pleistozane Ausbreitung durch die faltentektonischen (Pa-
namabricke) und klimatologischen, d.h. glazigenen Prozesse (Beringbricke) kon-
trolliert. In diesem Zusammenhang schreibt STORCH (1984, S. 227): ,Selbstver-
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standlich hat sich die palaogeographische Interpretation paldontologischer Befunde
im Rahmen der jungsten Ergebnisse der Plattentektonik zu bewegen. Es ist aber
darauf hinzuweisen, dal} dieses Konzept vor allem tektonische ,first-order phenome-
na“ verfolgt, d.h. sich mehr auf groRraumige Kontinentalbewegungen konzentriert.
Daher kann der Wirbeltierpalaontologe hinsichtlich des Wie, Wann und Wo ehemali-
ger interkontinentaler Landbricken Prioritat iber Methoden der Geophysik und Oze-
anographie zukommen.“ Dem ist anzumerken, dal® zwischenzeitlich zahlreiche Ar-

beiten tektonischen Kleinstplatten, den sogenannten Terranen, gewidmet sind.

3.3 Palaobiogeographie der Saugetiere

3.3.1 Faunenumbruch und Entfaltung der Saugetiere

Die Saugetiere als hochste Entwicklungsform und letzte Klasse der Vertebrata ge-
hen, wie die Vogel, auf reptilische Vorfahren zuriack. Wahrend die Aves, gemeinsam
mit den Dinosauriern, Pterosauria und Crocodylia, Derivate der Thecodontia (primiti-
ve diapside Reptilien) sind, also zusammen mit diesen und den Squamata (Schup-
penechsen) die Unterklasse der Diapsida bilden, gehdren die Mammalia als Klasse
eigentlich zur Unterklasse der Theromorphoidea innerhalb der Niederen Tetrapoden
nach v. HUENE (1956). Bezlglich des Begriffes ,Niedere Tetrapoden® sei auf Kapitel
4.2.2.1 verwiesen.

Die Saugetiere stehen der Wurzel der Reptilien zusammen mit den anapsiden
Schildkroten naher als diese den Squamata und Crocodylia. Die fruhere Ableitung
der Theromorphoidea |adt indirekt die Sauger der amphibischen Wurzel naher ste-
hen als den Squamata, Dinosauriern u.a. Reptilien.

So koénnte die altere Vermutung, die auf HUXLEY, HAECKEL, MARSH und andere
zuruckgeht (vgl. KUHN-SCHNYDER, 1967), dal} die Saugetiere nicht von Reptilien,
sondern von Amphibien abstammen, in gewisser Hinsicht ihre Berechtigung haben.
Als Indiz wurde der gemeinsame Drusenreichtum der Haut von Amphibien und Sau-
gern im Gegensatz zu den Reptilien angefuhrt. Die Fahigkeit der Drisensekretion
konnte somit doch ein sehr ursprungliches Merkmal sein.

Die anapsiden ,Cotylosauria“ des Permokarbons sind die Stammform aller héheren
Tetrapoden (Kap. 4.2.2.1). Die Tendenz der Offnung des geschlossenen Schadelda-
ches (Fenestrierung) von den Anapsida zu den Synapsida mit einem Paar Schilafen-
offnungen (Theromorphoidea, Sauropterygia u.a.) und zu den Diapsida mit zwei

Paar Schlafenéffnungen flihrte zu einer Verbesserung der muskularen (Halsaus-
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bildung) und sekretorischen Schadelorganisation. Dieser Trend, der sich paldaontolo-
gisch nur osteologisch nachweisen IaRt, ist in verschiedenen Zweigen der anapsiden
Cotylosauria und der bereits synapsiden Pelycosauria nachweisbar. Die Entwicklung
der Temporaléffnung des Schadels wird auf verschiedenen Wegen beschritten. Die-
se und andere Evolutionstendenzen entsprangen einem erhohten Selektionsdruck,
der durch die permokarbonische Eiszeit im Bereich Gondwana und der Prauralsenke
wirkte. Es wurde zu weit fuhren, die Entfaltung der Therapsida (Saugetiersaurier) als
Abkémmlinge der Pelycosauria zu erlautern. Es sei hier nur erwahnt, dal} die The-
rapsiden mit den primitiven Pelycosauriern in der Gattungsanzahl den ,Dinosauriern”
(Saurischia und Ornithischia) mit 275 zu 294 Gattungen kaum nachstanden (CAR-
ROLL, 1993). Die Radiation der Cotylosaurier, Pelycosaurier und Therapsida ist ein
klassisches Beispiel flr heterochron verlaufende phylogenetische Trends nach der
Watsonschen Regel vom Mosaikmodus der Evolution (Kap. 6.1.1). Die Hauptverbrei-
tungsgebiete der Therapsiden - exakter der bisherige regionale Hauptnachweis - lie-
gen in Sudafrika und in der Prauralregion. Neben den untergeordneten Funden aus
Nordamerika ist der Nachweis einer zu den Cynodonten gehérenden Gattung (Pro-
cynosuchus) aus Korbach (Nordhessen) von grof3er Bedeutung. Diese Reste aus
dem Oberen Perm Deutschlands sind der erste Nachweis eines hoheren Therapsi-
den aulRerhalb Gondwanas und sind ein weiterer Beleg fur die Existenz der Pangaa
(WELLNHOFER, 1992a). Der Nachweis von australischen Therapsiden ist dagegen
weniger spektakular (KING, 1983).

Im Verlauf der Trias entstanden aus Unterordnungen der Therapsida, den Cynodon-
tia, Tritylodontia, Bauriamorpha und Ictidosauria die Saugetiere. Insbesondere unter
den Ictidosauria sind nach KEMP (1982) - hier als Tritheledontidae bezeichnet - die
unmittelbaren Ahnen der Mammalia zu suchen. Unter der Mannigfaltigkeit der orga-
nischen Umbildung des Reptils zum Sauger ragt neben der Ausbildung eines sekun-
daren Gaumendaches die osteologische Umgestaltung des Unterkieferskelettes be-
sonders heraus. Auf REICHERT (in der ersten Halfte des 19. Jahrhunderts) geht die
Erkenntnis zurick, dal} das quadrato-articulare Gelenk der Reptilien zum squamoso-
dentalen Gelenk der Sduger wird. Das Quadratum des Schadels und das Articulare
des Unterkiefers nebst der Columella der Reptilien werden unter Reduktion der
Schadelknochen zu Incus und Malleus des mittleren Ohres, wobei der Unterkiefer
nur noch aus dem Dentale besteht. Eine didaktisch uberzeugende Vermittlung dieser
speziellen Problematik ist z.B. von MENZDORF (1986) gegeben worden.
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Als wesentliche Erganzung zur Entstehung der Sauger sei noch die aus dem 19.
Jahrhundert stammende Cope-Osbornsche Trituberkularhypothese erwahnt, die die
Herleitung des tribosphenoiden (mehrhockrigen) Zahnes primitiver Mammalia vom
haplodonten (einhdckrigen) Reptilienzahn beinhaltet (vgl. LEHMANN, 1986). Auf die
spezifische Terminologie der einzelnen Zahnhocker mit ihren phylogenetischen A-
quivalenzen sei hier verzichtet und auf CARROLL (1993) verwiesen.

Die charakteristische osteologische Umgestaltung der Therapsiden auf dem
Wege zu den Saugetieren liegt somit, neben der Entwicklung der Mehrhocke-
rigkeit der Zahne, in der Umgestaltung des Unterkiefergelenkes.

Obwohl die Organisationshdéhe der Saugetiere die der Reptilien bei weitem Ubertrifft,
spielten jene seit ihrem Erscheinen in der Oberen Trias vor 205 Millionen Jahren bis
Ende Kreide vor 67 Millionen Jahren keine bedeutende Rolle gegenuber den Repti-
lien. Diese untergeordnete Rolle muld man in paldoklimatologischen und paldogeo-
graphischen Ursachen suchen, durch die die Homoothermie der Mammalia im Me-
sozoikum keinen Selektionsvorteil darstellte. Moglicherweise bedingte der endgultige
Pangaazerfall im Mesozoikum und die damit verbundene Differenzierung des Palao-
klimas eine Erhohung des Selektionsdruckes und der Mutationsrate, die zum Aus-
sterben der Saurier flihrten. Der Lebensraum wurde flr Végel und Saugetiere frei.
Die relativ plotzliche Radiation der Mammalia zu Beginn des Tertiars weist darauf
hin. Die Frage der Polyphylie bzw. Diphylie von Monotremata (Kloakentiere) und
Eutheria (Marsupialia = Beuteltiere und Plazentalia = hohere Sauger) soll hier nicht
erortert werden.

Hauptpunkt dieses Faunenumbruches ist die viel diskutierte Hypothese des traditio-
nell als plétzlich definierten Niederganges der Dinosaurier, Flugsaurier, Sauroptery-
gier, Ichthyosaurier und zahlreicher Invertebraten, wodurch angeblich erst der Le-
bensraum fur die Végel und Saugetiere frei wurde. Im Mittelpunkt steht die Alvarez-
Alvarez-Hypothese seit 1980 (ALVAREZ u. ASARO, 1990), die man uberspitzt als
eine Neuauflage des Cuvierschen Katastrophismus ansehen kann.

Katastrophistische Ideen zur Erdgeschichte lassen sich uber CUVIER zurlck bereits
bei BONNET und WHISTON im 18. bzw. 17. Jahrhundert nachweisen (RIEPPEL,
1992). Uberhaupt war das Theoriengebdude der Diluvianer ausschlieBlich von Ka-
tastrophen - Uber die biblischen Auslegungen teilweise hinausgehend - diktiert. Eine
Einstellung, die erst durch HUTTON, v. HOFF und LYELL als Wegbereiter der Geo-
logie Uberwunden wurde. Eine spate Variante des Katastrophismus mit mystischen
Aspekten war HORBIGERSs Welteislehre in der ersten Halfte des 20. Jahrhunderts.
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Neben anderen Autoren hat JAEGER (1986) die moderne Hypothese der oberkreta-
zischen Bolidenextinction mit seinen Worten ,ad absurdum® gefuihrt und als Schein-
problem herausgestellt, unter Bezugnahme auf andere Autoren und eigene Untersu-
chungen, z.B. an der Iridium-Typuslokalitat ,Stevens Klint“ in Danemark. Er schreibt,
dafd im Zuge der Diskussion eine beeindruckende Litanei - allerdings ist diese diffa-
mierende Wortwahl als Uberzogen abzulehnen - tédlicher Wirkungen von extrater-
restrischen Impakten vorgetragen wird. JAEGER (1986, S. 643) kommt bei seiner A-
nalyse zu folgender Endaussage: ,Der Massentod an der K-T-Grenze (Kreide-Tertiar)
fand nicht statt!“ Hauptargument der Impactbeflrworter ist die hohe Iridiumanreiche-
rung an der KTB (Kreide-Tertiar-Boundary). Bei Stevens Kilint ist es der Fischton mit
dem 160-fachen uber der Norm. Dazu verweist JAEGER auf die wesentlich grolieren
Mengen an Iridium und Platin im Kupferschiefer des héheren Perms (basaler Zech-
stein). Nach diesem Vergleich erscheint der Fischton von Stevens Klint als ,schwa-
cher Abglanz des permischen Kupferschiefers® (S. 633). JAEGER hat moglicherwei-
se Recht mit der Annahme, dal viele euxinische Sedimente ahnlich hohe Konzent-
rationen aufweisen, aber nicht mit einem Impact in Verbindung zu bringen sind. Be-
zuglich der Kupferschieferablagerung sei aber angemerkt, dal} sie etwa zeitgleich mit
dem endpermischen (Djulfa-Stufe) Aussterbeereignis ist (s. Kap. 4.2.3). Ob hier aber
ein Zusammenhang besteht, bleibt fraglich. Nach RAMPINO und STOTHERS (1988,
in LEARY u. RAMPINO, 1990) lassen sich die Massenextinctionen des Dzulfi-
an/Guadalupians (Ende Perm) mit dem Zechstein und den Sibirian-Trapps ebenso
wie die K/T-Extinction mit den Dekkan-Trapps gut korrelieren (BESSE u.a., 1986).

Allerdings ist JAEGER auch nicht frei von Polemik, wenn er die vielzitierte Aussage,
dal® kein Landtier schwerer 25 kg die KTB Uberlebte, mit dem Hinweis auf Uberle-
bende, mehrere Meter lange und zentnerschwere Krokodile belegt. Erst wenn eine
Art definitiv unterhalb und oberhalb der KTB nachgewiesen wirde - was auch bei
den Krokodilen nicht der Fall ist - ware dieser Einwand berechtigt.

SLOAN u.a. (1986) wiesen nach, dal} in Montana, Alberta wie Wyoming, neben dem
allmahlichen Ruckgang der Dinosaurier, eine parallele Zunahme primitiver Ungulaten
erfolgte. Dem entsprechen auch Nachweise von Condylarthren im Maastricht von
Bolivien - eine spate Bestatigung der Ansichten AMEGHINOs aus dem 19. Jahrhun-
dert Uber die Vergesellschaftung von Dinosauriern und héheren Saugetieren. Weite-
re Ausflihrungen sind HAUBOLD (1989) zu entnehmen. Die in der Literatur weit
verbreitete Darstellung der Zeitgleichheit des Aussterbens verschiedenster
Tiergruppen Ende Kreide ist eine Fiktion, entstanden aus unzulassiger zeitli-
cher Raffung und fragwurdiger Korrelation.
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Eine interessante Hypothese vertritt LEWY in jungster Zeit. Er pladiert fur eine di-
rekte Abstammung der gehauselosen Kraken (Octopoden) und beschalten Argo-
nauta von den Ammoniten (vgl. REHFELD, 1998). Diese schwer beweisbare Ansicht
wulrde bedeuten, dald nur ein Teil der Ammoniten bis Ende Kreide ausgestorben ist.

Am oberkreidezeitlichen Einschlag eines Meteoriten auf Yucatan (Chicxculub-Krater)
kann nach neuesten Untersuchungen, u.a. durch Anwendung modernster Radar-
systeme in der Raumfahre Endeavour nicht mehr gezweifelt werden (EVANS u.a.,
1995). Trotz dieses sich erhartenden positiven Befundes bleibt der vermutete Zu-
sammenhang zwischen Meteoriteneinschlag, Iridiumanomalie und Massenausster-

ben fragwirdig.

3.3.2 Faktoren und Muster der Migration
3.3.2.1 Plattentektonik, Eiszeiten und Landbriicken

Die Wanderwege der rezenten Saugerarten sind abhangig von der geographischen
und klimatischen Situation, sowie vom Nahrungsangebot und von Konkurrenzdru-
cken. Die rezente Verbreitung der Saugetiere ist nur aus erdgeschichtlicher Sicht
und aus dem Zusammenwirken aller Faktoren heraus erklarbar (THENIUS, 1980).
Zwischen Globaltektonik, Vereisungszeiten und Organismenausbreitung bestehen
enge Koinzidienzbeziehungen. Der Zerfall der jungpaldozoischen Pangaa fuhrte
zwangslaufig zu einer Zerteilung der bestehenden Floren- und Faunengemein-
schaften. So sind die heutigen tiergeographischen Regionen, teilweise auf den me-
so-/kanozoischen Zerfall von Gondwana und Laurasia zurlckzufuhren.

Bestimmte fossile Pflanzen- und Tierformen beweisen den ehemaligen Zusammen-
hang zwischen den Kontinentalblécken. So zeigt sich z.B. der ehemals permische
Zusammenhang von Sudamerika und Afrika in der gemeinsamen permotriadischen
Glossopteris-Flora der Karrooformation. Auch das Vorkommen der kleinen aquati-
schen Echse Mesosaurus (Abb. 9a) im Perm Brasiliens und Sudafrikas, als ,sigillum
fossilium®, und das der terrestrischen Therapsidengattung Lystrosaurus aus der alte-
ren Trias Gondwanas, einschlieBlich antarktischer Nachweise, macht den Zusam-
menhang offenkundig. Ein gleichfalls Uberzeugendes Beispiel in diesem Zusammen-
hang ist die rezente disjunkte Verbreitung der limnischen Lungenfische Lepidosiren

in Sudamerika, Protopterus in Zentralafrika und Neoceratodus in Australien (Abb.
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9b). Eine didaktische Aufbereitung dieses Sachverhaltes mit der Problematik kon-

vergenter Evolution (s. Kap. 6.4.3) liegt beispielsweise durch KIRSCH (1986) vor.

Abb. 9a: Fossilvorkommen der kleinen permischen Echse Mesosaurus in Afrika und
Sldamerika als Beleg ("fossiles Siegel") flir das Auseinanderbrechen des
Urkontinentes Gondwana
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Abb. 9b: Rezente Verbreitung dreier Lungenfischgattungen in Sudamerika, Afrika
und Australien, gleichfalls als Beleg ("zerbrochenes fossiles Siegel") fur
Gondwana

Mit den heutigen Saugerassoziationen lassen sich exakte Hinweise zur Geschichte
und zeitlichen Fixierung des Kontinentalzerfalles geben. So bewirkte die Abtren-
nung Australiens, dal die Evolution seiner Saugerwelt auf der Organisationshdhe
der Oberen Kreide stehen blieb. Ausgangs des Mesozoikums waren die Monotre-
mata (Kloakentiere) und Marsupialia (Beuteltiere) offensichtlich weltweit vertreten. So
sind Schnabeltiere im Alttertiar Patagoniens nachgewiesen. Ein einzelner Backen-
zahn konnte der Gattung Obdurodon zugewiesen werden, die aus dem Jungtertiar
Sudaustraliens bekannt ist und mit dem rezenten Schnabeltier (Ornithorhynchus)
nah verwandt ist (0.A., 1992). Die Isolation Australiens, bedingt durch den Zerfall
Gondwanas, verhinderte das Einwandern der hoheren plazentalen Saugetiere (Aus-
nahmen: Dingo, einige Muriden, Fledermause und weiteren Formen in heutiger Zeit).
Die Ausbreitungsroute der Marsupialia verlief zwischen Australien und Studamerika
Uber die, an der Wende Kreide/Tertiar klimatisch glnstiger liegende Antarktis. Sud-
amerika nahm bis zum jungeren Tertiar ebenfalls eine insulare Position ein. Die Her-
ausbildung der Panamabricke flihrte zum teilweisen Aussterben von Beuteltieren
und primitiven herbivoren Plazentalia. Gleichfalls bewirkte das Anschweil’en von In-
dien an Eurasia seine Einbeziehung in die Entwicklungsgebiete der hdheren Sauge-
tiere.

Dall Klima und Temperatur generell auf die Verbreitung und morphologisch-
funktionelle Auspragung grol3en Einfluld haben, belegt die Bergmannsche Regel.
Danach sind Saugetiere in den kihleren Klimaten groRer als in den warmeren Regi-
onen. Dieser Grofiengradient erklart sich aus der Relation von Korpervolumen zur
Oberflache. Kleine Tiere besitzen im Verhaltnis ihres Volumens eine relativ grol3e O-
berflache und unterliegen daher einem erhohten Warmeaustausch (vgl. SEDLAG u.
WEINERT, 1987).

Glazialperioden haben mehrmals den Verlauf der biologischen Evolution beeinfluft.
Vereisungsgebiete sind abiotische Areale, deren GletschervorstoRe eine Isolation
von Floren- und Faunengemeinschaften bewirkten bzw. Verdrangungseffekte hervor-
riefen. Glazialzeiten sind Zeiten erhdhten Selektionsdruckes und kdénnen zum Erl6-

schen vieler Arten aber auch zum Entstehen neuer Formen fihren.

Die permokarbonische Eiszeit hinterliel3 deutliche Hinweise in Form von Tilliten und
Gletscherspuren in Sudafrika und Brasilien, die gleichfalls fur den einstigen Zusam-
menhang Gondwanas im Jungpaldozoikum sprechen. Eine moderne Darstellung der

permischen plattentektonischen (palaogeographischen) Konfiguration ist in SCOTE-
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SE und LANGFORD (in SCHOLLE u.a., 1995), mit Detailangaben zu den einzelnen
Kontinentanteilen und Terranen, enthalten. Die Sudhalbkugel mit Gondwana und
Teilen von Angaria waren palaoklimatisch und paldobotanisch (Glossopteris-Provinz
bzw. Angara-Provinz) von den Steinkohlenurwaldprovinzen der Nordhemisphare iso-
liert (VAKRAMEEYV u.a., 1978). Das ausgeglichene Klima im Mesozoikum fuhrte zu
einer Weiterentwicklung der Reptilien, die einen groRen Formen- und Artenreichtum
hervorbrachten (Rhynchocephalia, Saurischia, Ornithischia, Pterosauria, Aves, Sau-
ropterygia, Ichthyosauria, Lacertilia und Serpentes).

Die pleistozane Vereisung der letzten 2,3 Millionen Jahre ist in vielen Einzelheiten
bekannt. Der Wechsel von Glazial- und Interglazialzeiten bewirkte eine periodische
Nord-Sud-Faunenwanderung. Insbesondere die quartaren Grol3sauger, wie das kalt-
zeitliche Mammut (Mammuthus primigenius) einerseits und der warmzeitliche Wald-
elefant (Elephas namadicus = Palaeoloxodon antiquus) anderseits zeigen die klima-
bedingten Arealverschiebungen dieser Arten unter dem Einfluld der Eisrandlagen.
Auch der Halsbandlemming (Dicrostonyx torquatus) unter den Kleinsaugern zeigt als
echte Misothermus (Warmehasser) durch sein Reliktrefugium in Nordnorwegen und
durch seine einstige Verbreitung im Weichselglazial Mitteleuropas das damalige Kii-
ma auf. Die Bindung groler Wassermassen als Gletschereis fihrte zur Herausbil-
dung zahlreicher Landbrucken, z.B. zwischen Europa und Afrika bei Gibraltar wah-
rend der Elstereiszeit, denen eine besonders grol3e Bedeutung flr die Wanderwege
der Saugetiere zukommt. Fir die postglaziale Klimaentwicklung ist die Abtrennung
des Tropengurtels durch die Wiuistenzonen von den gemaRigten Klimaten fur die
Ausbreitung der Saugetiere von Bedeutung. Wistenzonen sind neben Meeresregio-
nen und Gebirgszonen deutliche Migrationsbarrieren.

Von entscheidender Bedeutung fur die Ausbreitung der Saugetiere ist und war das
Vorhandensein von Landbriicken. Bestehende Landbricken, wie die De-Geer-
Route uUber Ellesmeere Island, Gronland und Spitzbergen rissen bei der vollstandi-
gen Herausbildung des Nordatlantiks im Alteozan endgultig ab. Im Jungtertiar be-
stand in der Thule-Landbrucke Uber Island und die Faroer-Inseln nach Schottland
die zweite Moglichkeit der Verbindung zwischen Nordamerika und Europa. Sehr
wichtig fur die Wanderroute der Saugetiere im Tertiar und vor allen Dingen im Quar-
tar war die Beringbriicke zwischen Asien und Nordamerika. Zeitweise bestanden
Landbricken zwischen Sudeuropa und Nordafrika, wobei Korsika und Sardinien sich

am Ende des Alttertiars vom europaischen Festlandssockel I16sten (THENIUS, 1980).
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Eine gleichsam verhinderte Landbrlcke ist der indomalayische Archipel, der als fau-
nistisches Ubergangsgebiet Wallacea zwischen der orientalischen und australischen
Region vermittelt. Einzelne Trennlinien (Wallace-, Weber- und Lydekkerlinie) zeigen
den sukzessiven Ubergang.

Die Entstehung von Landbrucken geht auf zwei globale Einflisse zuruck. So ist die
Ausbildung der Panamabriicke und die damit verbundene Orogenese speziell auf die
Heraushebung der Kordilleren zurickzufuhren, wie schon weiter oben erwahnt. Fur
den Saugerfaunenaustausch zwischen Nord- und Stidamerika war die Entstehung
des Isthmus von Panama im ausgehenden Tertiar sehr bedeutungsvoll. Wahrend
durch den Konkurrenzdruck einwandernder hoherer Placentalia (Kamele, Nabel-
schweine, Hirsche, Pferde, Tapire, Elefanten, Hasenartige und Raubtiere) die primi-
tiveren endemischen Huftiere (Notoungulaten, Litopterna und Astrapotheria) und
Raubbeuteltiere ausstarben, konnten sich andere, wie die Breitnasenaffen und die
neuweltlichen Nagetiere, behaupten. GroRe Zahnarme (Riesenfaultiere und —gurtel-
tiere) sowie kleine Beuteltiere (Opossum) haben sich erfolgreich nach Nordamerika
ausgebreitet. Erstere starben am Ende des Pleistozéns in Gesamtamerika aus
(THENIUS, 1977 u. BRIGGS, 1987). In diesem interessanten Landbrickenfaunen-
austausch sieht MAYR (1998) ein Uber einen relativ kurzen Zeitraum ablaufendes
und somit gedanklich nachvollziehbares Experiment der Natur, durch das tiefe Ein-
sichten Uber das Verhalten von Populationen in neuen 6kosystemaren Zusammen-
hangen gewonnen werden kdnnen.

Dagegen entstanden die mediteranen Landbricken und die Beringbricke unter dem
Einfluld der Glazialperioden im Pleistozan. Die Senkung des Meeresspiegelniveaus
durch die Eisbindung des Wassers fuhrte auch zur Heraushebung der Doggerbank,
die die britischen Hauptinseln mit dem europaischen Festland verband (RENSCH,
1948). Die Beringbrucke war wahrend des gesamten Pleistozans auch in den Glazi-
alen, trotz der noérdlichen Lage, weitestgehend eisfrei und bot als Kaltsteppengebiet
eine ideale Wanderroute fur palaarktische und nearktische Saugetiere einschlieRlich
des Menschen. Der Charakter Beringias in den letzten beiden Glazialperioden laft
sich durch zahlreiche botanische Befunde (z.T. pollenanalytisch) aufzeigen. So be-
stand nur der Nordteil Beringias aus einer Tundra- und Kaltsteppenlandschaft ge-
genuber der sudlicheren Taiga, ahnlich den heutigen Verhaltnissen in Sibirien und
Alaska (KAHLKE, 1981). Das Holozan zeichnet sich dadurch aus, dal® wie in den
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Interglazialperioden, viele Landverbindungen wieder im Meer versanken (vgl. Kap.
4.3).

3.3.2.2 Rezente und fossile Verbreitung

Tiergeographische Regionen erscheinen nur im Zeitschnitt konstant, wandeln sich
aber im Laufe der Zeit. Jede Zeitepoche zeigt eine charakteristische Anordnung tier-
geographischer Regionen. Somit sind tiergeographische Regionen Ausdruck und Er-
gebnis der geologischen Veranderung der Erdoberflache und der biologischen Evo-
lution. Die gegenwartige Einteilung in tiergeographische Regionen basiert auf der
Gesamtheit der Tierarten, aber insbesondere auf den Mammalia, die in diesem
Rahmen auch nur betrachtet werden. Die nérdlichen Regionen der Nearktis und Pa-
laarktis werden aufgrund ihrer Faunenahnlichkeit als Holarktis zusammengefal3t. Der
Neotropis wird die Paldotropis gegeniibergestellt, die ihrerseits haufig in Athiopis und
Orientalis unterteilt wird. Als weitere eigenstandige Regionen kommen noch Australis
und die Archinotis hinzu. Ubergangsgebiete sind Wiistenregionen, Gebirgsketten
und die Region Wallacea (Indonesien), die nur semiseparierende Funktionen besit-
zen (vgl. THENIUS, 1977 u. MULLER, 1980). Pioniere tiergeographischer Gliede-
rungen sind WALLACE und SCLATER im 19. Jahrhundert.

Im Folgenden soll die Saugetierzusammensetzung der einzelnen Regionen in Ge-
genwart und geologischer Vergangenheit kurz besprochen werden, wobei hier im
wesentlichen auf THENIUS (1980) Bezug genommen wird. Moderne Darstellungen
historischer biogeographischer Zusammenhange sind in THENIUS (1980) fur Sau-
getiere und in BRIGGS (1995) als Gesamtdarstellung enthalten.

I.  Australis (Notogea)

Die Abgrenzung gegenuber der Orientalis ist innerhalb Wallaceas am ehesten
durch die Weberlinie (zwischen Celebes und den Molukken) gegeben. Die do-
minierenden Sauger sind die Monotremata, (Ornithorhynchus und Tachyglos-
sus) und Marsupialia (z.B. Macropus, Phascolarctos, Vombatus, Thylacinus
u.a.). Bemerkenswert ist die konvergente Anpassung dieser Beuteltiere an be-
stimmte Lebensraume entsprechend den Placentalia. Der Dingo, verschiedene
Nager und Fledermause sowie verwilderte Haustiere sind jungste Einwanderer
als ,Inselspringer bzw. durch den Menschen eingeschleppt.

In Australien und den benachbarten Inseln Tasmanien, Neuguinea und Neu-
seeland sind mesozoische und tertiare Saugetiere kaum belegt. Dagegen kennt
man pleistozane Saugetiere sehr gut. Die Frage der Herkunft der australischen
Beuteltiere ist noch nicht ganz geklart. Gegenuber der Mdglichkeit der Aus-
breitung Uber die weiter oben beschriebene Sudroute ist auch eine etwaige
Sudostasienroute nicht ganzlich auszuschliel3en. Charakteristische pleistozane
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GrolR3beutler waren das nashorngrof3e Diprotodon, das Riesenkanguruh Pro-
coptodon und die Raubbeutler Thylacinus und Thylacoleo.

Neotropis

Sudamerika und Westindien sind durch eine Mischung alterer autochthoner E-
lemente mit jingeren allochthonen Elementen gekennzeichnet. Erst durch die
Herausbildung der Panamabrucke war die Einwanderung nearktischer Arten im
Jungtertiar moglich. Autochthone Formen sind die Marsupialia (z.B. Didelphis -
Beutelratten), die Xenarthra (Gurteltiere, Ameisenbaren und Faultiere), die
Platyrrhina (Breitnasenaffen) und Caviomorpha unter den Nagern (z.B. Hydro-
choerus - Wasserschwein und Cavia porcellus - Meerschweinchen). Typische
nearktische Einwanderer sind u.a.: Panthera (Jaguar), Chrysocyon (Mahnen-
wolf), Lama und Tapirus. Die Platyrrhina und Caviomorpha kdnnten noch altter-
tiare Immigranten per Drift aus Afrika sein.

In Sidamerika wurde nach dem Zerfall Gondwanas bis zum Pliozén eine ei-
genstandige Saugetierentwicklung durchlaufen. Mesozoische Sauger sind bis
auf das Maastricht (héchste Kreide) wenig bekannt. Beutelraubtiere, wie
Borhyaena sind im Tertiar neben den Beutelratten vertreten. Die plazentalen
Saugetiere sind durch die Ordnungen Litopterna, Notoungulata, Astrapotheria
und Xenarthra im Tertiar vorhanden und sterben mit Entstehung der Panama-
brucke bis auf Teile der Xenarthra aus. Bemerkenswert ist das ganzliche Feh-
len von Raubtieren in Stidamerika - bis auf ein paar Raubbeutler - wahrend der
Zeit der Isolation Sudamerikas. Diese Okologische Lucke wurde durch riesige
flugunfahige Raubvdgel (z.B. Phorusrhacos) ausgefullt. Mit der Verbindung zu
Nordamerika konnten hodherentwickelte Huftiere, wie Pferde, Tapire, Kamele
und Russeltiere (Mastodonten und Elefanten), sowie Raubkatzen der Gattun-
gen Panthera, Puma und Smilodon einwandern. Der grofdte Teil der endemi-
schen, autochthonen Formen starb damit zu Beginn des Pleistozans aus. Nur
einige Xenarthra (Megatherien und Glyptodonten) und Didelphidae breiteten
sich ihrerseits nach Nordamerika aus. Die eigentimliche Huftierwelt Stidameri-
kas zeigt ahnliche Konvergenzen zu den héheren Placentalia wie die Marsupia-
lia zu den Placentalia.

Palaotropis

Die Paldotropis unterteilt sich in die Athiopis und die Orientalis. Afrika bis zum
Wastengurtel der Sahara einschliel3lich Madagaskar wird als Unterregion zur
Athiopis zusammengefalRt. Als typische Gattungen sind zu nennen: Manis
(Schuppentier), Hystrix (Stacheltier), Hippopotamus (Flul3pferd), Giraffa, Pan-
thera, Papio (Pavian), Diceros (Spitzmaulnashorn), Loxodonta (Elefant), Gorilla,
Hippotigris (Zebra), Orycteropus (Erdferkel) u.a. Es bestehen enge Beziehun-
gen zur Orientalischen Region. Die Gattung Manis der Pholidota und auch die
Loris unter den Halbaffen sind flr beide Regionen typisch. So ist die rezente
ostafrikanische Savannensaugerassoziation hervorgegangen aus der obermio-
zanen Sivalikfauna Indiens und der unterpliozanen Pikermifauna Griechenlands
und Kretas. Unter dem Druck der Eiszeit wurde diese jungtertiare Saugerfauna
in die Athiopische Region abgedrangt unter Aufnahme der Paldoendemiten Af-
rikas.
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V.

Die Unterregion Orientalis umfaldt Vorderindien, Malaysia, Indochina, das sudli-
che China, die Philippinen und Indonesien bis zur Wallace- bzw. Weberlinie.
Die Grenze zur Paldarktis im chinesischen Raum ist kaum ziehbar. Man be-
zeichnet dieses Ubergangsgebiet als Ailurus-Ailuropoda-Faunenregion (Katzen-
baren und Bambusbaren). Typische Gattungen sind: Rhinoceros, Elephas,
Panthera, Bos (Rind), Tapirus, Hylobates (Gibbon), Pongo (Orang), Neofelis
(Nebelparder), Muntjacus (Muntjakhirsch), Manis, Loris, Tarsius (Koboldmaki)
u.a. Bemerkenswert ist die disjunkte Verbreitung der Tapire in der Orientalis
und Neotropis. Enge Beziehungen bestehen zur Palaarktis. Die Gattungen Sus,
Cervus, Bos, Panthera, Felis, Hyaena, Rattus u.a. kommen in der Orientalis
und in der Palaarktis vor. Die Gattung Rattus ist sogar kosmopolitisch verbrei-
tet.

Die Hauptentfaltung der permotriadischen Therapsiden, als Ahnen der Sauge-
tiere, lag in Afrika. Damit ist Afrika neben Nordamerika und Ostasien ein Ent-
faltungsgebiet mesozoischer Saugetiere. Im alteren Tertiar lebten in Afrika
hauptsachlich primitive Huftiere und primitive Carnivora (Creodontia). Aus eo-
zanen Schichten Agyptens kennt man die Friihformen der Proboscidea (Riis-
seltiere), Sirenia (Seekuhe), Hyracoidea (Klippschliefer) und die bereits im Eo-
zan wieder ausgestorbenen Embrithopoda (Arsinotherium). Alle vier Ordnungen
bilden eine phylogenetische Einheit. Aulierdem sind frihe catarrhine Affen be-
kannt (Parapithecus, Propliopithecus). Das Jungtertiar ist an Formen reichhalti-
ger. Die Nagetiere nehmen zu, die Primaten werden durch die Anthropo-
morpha bereichert (Proconsul, Dryopithecus), und die Proboscidea haben sich
weiter entwickelt (Gomphotherium, Dinotherium). Einwanderer aus Eurasien
sind die Hipparionen (Dreizehenpferde) und urtimlichen Chalicotherien. Im
Pleistozan werden die tertiaren Arten mehr und mehr verdrangt. Die Gattungen
Loxodonta und Elephas unter den Proboscidea I6sten die Mastodonten und Di-
notherien ab. Die Hipparionen und Chalicotherien sterben ebenfalls aus. Heuti-
ge dominierende Savannenformen sind die Zebras (Equus (Hippotigris)) und die
Gnus. An die Stelle der Sabelzahnkatze (Meganterion) tritt der Lowe (Panthera
leo).

Palaarktis

Die Palaarktis umfalt Europa, die Atlasregion Afrikas und den groéfdten Teil A-
siens. Die Meeresregionen und Gebirgsketten sind trennende Elemente zu den
benachbarten Regionen. Dagegen sind die Sahara und auch Siidchina Uber-
gangsgebiete. Die Palaarktis ist wie die Nearktis ein Teilgebiet der Holarktis.
Zwar umfallt die Holarktis heute kein einheitliches Territorium mehr, aber die
faunistischen Gemeinsamkeiten beider Teilgebiete zeigen die verbindende
Wirkung der De-Geer-Route im altesten Tertiar und der Beringbriicke im Jung-
tertiar und Pleistozan. Dagegen bildete im alteren Tertiar die Turgaistralle mit
ihrer nordlichen Fortsetzung dem Obikmeer eine Faunenbarriere zwischen Eu-
ropa und Asien. Typische Gattungen der Palaarktis sind: Talpa (Maulwurf), Eri-
naceus (Igel), Cricetus (Hamster), Lepus (Hase), Vulpes (Fuchs), Felis (Katze),
Canis (Wolf), Capreolus (Reh), Alces (Elch), Camelus (Kamel), Equus (Pferd),
Sus (Schwein), Panthera (GrolRkatze), Macaca (Meerkatze) u.a. Viele Arten
sind gemeinsam in der Nearktis und Palaarktis vertreten. Die Camelidae sind
nearktischen Ursprungs und im Pleistozan aulder in die Palaarktis auch in die
Neotropis eingewandert (Lama).

Eurasien lieferte die bisher geologisch altesten Saugetierreste. Aus der Mon-
golei sind besonders zahlreiche mesozoische Mammalia bekannt geworden. Im
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Alttertiar lebten, bedingt durch die De-Geer-Route, in Nordamerika und Eura-
sien Vertreter der Condylarthra (Andrewsarchus, Phenacodus), Amblypoden
und Creodontier. Der riesenhafte Andrewsarchus kdnnte auch ein Vertreter der
Creodontier sein und wird in die entfernte Vorfahrenreihe der Wale (Cetacea)
gestellt. Die Primaten sind durch Adapis und die Rodentier z.B. durch Paramys
vertreten. Die Unpaarhufer sind im unteren Eozan mit der Gattung Hyracotheri-
um sowohl in Nordamerika als auch in Eurasien vorhanden. Der Abri3 der De-
Geer-Route im mittleren Eozan, bedingt durch die Offnung des Nordatlantiks,
fuhrte zur zeitweisen Trennung Eurasiens von Nordamerika.

Der Nachweis des aus Messel stammenden mitteleozanen Ameisenbaren Eu-
rotamandua belegt paldaogeographische Migrationsmaoglichkeiten von Sudame-
rika Uber Afrika nach Europa. Andererseits weist das ebenfalls aus Messel be-
kannte Schuppentier Eomanis auf frihe paldobiogeographische Beziehungen
zum afroindischen Gondwanablock hin. Die rezente Gattung Manis ist in der
Athiopis und Orientalis verbreitet (STORCH, 1989). Die Xenarthra, zu denen
die Ameisenbaren gehodren sind rezent nur aus der Neotropis bekannt.
Vorderindien wurde im Alttertiar unter Auffaltung des Himalajas mit Asien zu-
sammengeschweil’t und gehort seitdem auch faunistisch zu Eurasien. Im Oli-
gozan wurde Eurasien bereichert durch Titanotherien, Chalicotherien, riesige
Nashorner (Indricotherium) und primitive Tapire. Im Jungtertiar waren Eurasien
und Nordamerika durch die Beringbrucke teilweise verbunden. In Eurasien do-
minierten Mastodonten und Dinotherien, die Gattungen Rhinozeros, Dicerorhi-
nus und Hipparion, diverse Paarhufer (z.B. Kurzhalsgiraffen - Helladotherium)
und modernere Carnivoren. Typische Vertreter des Pleistozans waren: Mam-
muthus, Elephas, Stegodon (alles Proboscidea), Coelodonta (Fellnashorn), Bi-
son, Bos, Sivatherium (Hirschgiraffe), Equus, Megaloceros (Riesenhirsch),
Rangifer, Panthera, Acinonyx (Gepard), Canis, Lepus, Trogontherium (Riesen-
biber), Pongo u.a. Die Differenzierung dieser pleistozanen Saugerfauna wurde
durch den Wechsel von Glazial- und Interglazialzeiten hervorgerufen.

Nearktis

Die Nearktis wird haufig mit der Palaarktis zur Holarktis zusammengefal3t. Die-
ses resultiert aus den engen faunistischen Gemeinsamkeiten, die seit dem Ter-
tiar bestehen. Das Pleistozan fuhrte durch das zeitweise Bestehen der Bering-
briicke zu einer noch engeren faunistischen Verschmelzung mit der Palaarktis.
Typische asiatische Einwanderer in die Nearktis (Nordamerika) sind: Ovibos
(Moschusochse), Rangifer (Ren), Cervus (Hirsch), Ovis (Schaf), Bison und
Lynx. Holarktische Arten sind Castor fiber (Biber) und Ursus arctos (Braunbar).
Die Art Bison bison ist in Nordamerika (Bison) und Europa (Wisent) disjunkt
verbreitet. Neotropische Gattungen der Nearktis sind Didelphis (Beutelratte)
und Dasypus (Gurteltier).

Nordamerika lieferte die reichhaltigste fossile Saugerfauna. Die Beziehungen
zu Eurasien sind seit Beginn des Tertiars relativ eng. Mesozoische Sauger sind
erst seit der Oberkreide gut belegt. Das Paldaozan beginnt mit einer Fulle von
Saugerformen. Vor allen Dingen die Stammformen der Huftiere- die Condy-
larthra und die Stammformen der Raubtiere - die Creodontia verleihen diesem
Zeitabschnitt sein Geprage. Im Eozan und Oligozan kommen die grolden
Amblypoden (Coryphodon und Uintatherium) und Titanotherien (Brontotherium)
hinzu. Bedeutungsvoll fur Nordamerika ist die Entfaltung der Unpaarhufer (Pe-
rissodactyla). Zu dieser Ordnung zahlen die Titanotheria, Equidea, Tapiro-
morpha und Ceratomorpha. Die Primaten sind durch den Halbaffen Notharctus
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vertreten. Die Kamele, die zu den Artiodactyla (Paarhufer) gehdren, haben sich
ebenfalls in Nordamerika entwickelt. Das Jungtertiar und das Pleistozan sind
gekennzeichnet durch die Einwanderung der Proboscidea (Mastodonten und
Elefanten), hdheren Artiodactyla und Carnivora aus Eurasien. Die letztgenann-
ten Raubtiere wurden durch die Gattungen Canis, Smilodon, Panthera u.a. ver-
treten. Pleistozane Einwanderer aus Sudamerika sind grof3e Xenarthra, wie
Megatherium und Chlamydotherium. Menschenaffen haben Nordamerika an-
scheinend nie erreicht.

VI. Archinotis
Diese, die Antarktis umfassende Tierregion ist flr terrestrische Saugetiere re-
zent lebensfeindlich. lhre Rolle im Zusammenhang mit Gondwana wurde weiter
oben behandelt. Mit Polydolopus ist in Antarktika der erste mesozoische Land-
sauger nachgewiesen. Interessant ist auch der erste Nachweis eines tertiaren
Beuteltieres (WOODBURNE u. ZINSMEISTER, 1982).

3.3.2.3 Ausgewabhlte Beispiele

Die Monotremata und Marsupialia wurden bereits in den Kapiteln 3.2 und 3.3.2.1
ausreichend behandelt. Mit der Wende Kreide/Tertiar erschienen ,explosionsartig”
fast alle Ordnungen der Placentalia. Die Insectivora (Insektenfresser) stehen der
Wourzel aller hdheren Sauger am nachsten. lhre engsten Verwandten sind die Der-
moptera (Pelzflatterer), Chiroptera (Fledermause), Rodentia (Nager), Lagomorpha
(Hasenartige) und Primaten (Herrentiere). Seit ihrem Erscheinen haben sich diese
Ordnungen fast alle weltweit ausgebreitet, mit Ausnahme der nur orientalischen
Dermoptera. Die Rodentia sind mit tber 2 000 Arten gefolgt von den Chiroptera, Ar-
tiodactyla (Paarhufer) und den Primaten (insbesondere mit Homo sapiens) gegen-
wartig die erfolgreichste Saugerordnung.

Nach THENIUS (1980) gelten die Ausbildung der Greifhand - ein Primitivmerkmal -
und der Trend zum stereoskopischen Sehen als Schlisselmerkmale der Primaten.
Die rezente Verbreitung der Lemuriformes (Madagaskar und Komoren), Lorisiformes
(Afrika und Sudostasien) und Tarsiiformes (Stdostasien) gab in der Vergangenheit
Anlal3, tiergeographisch den hypothetischen Urkontinent Lemuria zu fordern. Die
Disjunktion der Lorisiformes ist jedoch auf ihre jungtertiare Ausbreitung von Afrika
nach Asien zurlckzufuhren. Zur Erklarung der Wanderroute ist ein Kontinent Lemu-
ria nicht erforderlich und plattentektonisch nicht zu belegen. Die Beschrankung der
Platyrrhina (Breitnasenaffen) auf die Neotropis und der Catarrhina (Schmalnase-
naffen) auf die Alte Welt weist auf die frihzeitige Isolation der tropischen Regionen
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voneinander seit dem Fruhtertiar hin. So haben die Pongidae (Menschenaffen) an-
scheinend nie Amerika erreicht. Der Bereich der Beringbriicke wies Wende Terti-
ar/Quartar klimatologisch zu ungunstige Verhaltnisse auf. Erst der Mensch konnte
vor ca. 25000 bis 40000 Jahren im Rahmen der holarktischen Faunenausbreitung
amerikanischen Boden erstmals betreten.

Die Problematik dieser alteren Datierungen und die topographischen Maoglichkeiten
der Einwanderung via Beringia im Verlauf des Wisconsin-Glazials sind z.B. LIN-
DING (1972) zu entnehmen. Die jungpalaolithischen nordamerikanischen Techno-
komplexe von Clovis und Folsom haben lediglich ein Alter von 9.900 bis 11.600 Jah-
ren BP. (NILSSON, 1983).

Angehdrige der Xenarthra (Zahnarme) waren bisher nur aus der Neuen Welt be-
kannt. Der schon genannte Fund eines Ameisenbaren (Eurotamandua) im Mittleren
Eozan von Messel war eine paldobiogeographische Uberraschung. Die auf siidame-
rikanischen Boden entstandenen Xenarthra breiteten sich mit Riesenformen (Glypto-
don, Doedicurus, Mylodon, Megatherium u.a.) seit der Entstehung der Panamabru-
cke nach Nordamerika aus. Ob die palaotropischen Schuppentiere mit den neotropi-
schen Xenarthra eine enge phylogenetische Einheit bilden ist fraglich und kann in
diesem Rahmen nicht naher erlautert werden.

Die Carnivora (Raubtiere) gehen in ihren Anfangen auf das friheste Tertiar zuruck.
Die Creodonta (Urraubtiere) besallen gegenliber den modernen Landraubtieren ein
andersartiges Brechscherengebil®. Den Fissipedia (Landraubtieren) werden die Pin-
nipedia (Robben) gegenubergestellt. Innerhalb der Fissipedia sind die Gruppen der
Aeluroidea (katzenartigen Raubtiere) und Arctoidea (hundeartigen Raubtiere) zu
unterscheiden. Die Verbreitung der Creodontia im Alttertiar war weltweit. Mit den Mi-
aciden traten die Fissipedia im Paldaozan Nordamerikas erstmals auf. Die von den
Miaciden abzuleitenden Familien hatten verschiedene Entstehungsgebiete, aus de-
nen sie sich entsprechend der moéglichen Routen ausbreiteten. Als Beispiel sei die
Gattung Panthera angefuhrt. ,Das Entstehungszentrum der Pantherkatzen ist das a-
siatische Festland, von wo aus Leopard und Lowe nach Europa und Afrika, Lowe
und der Jaguarstamm Uber die Beringbricke nach Nordamerika, letzterer auch nach
Sudamerika gelangten® (THENIUS, 1980, S. 251). Die interessanten phylogeneti-
schen- und Ausbreitungsbeziehungen der Pantherinae, speziell der Lowen, in der
gesamten Holarktis des Pleistozans, sind HEMMER (1966) und SCHUTT u. HEM-
MER (1978) zu entnehmen. Der rezente, mit kleinerer Mahne ausgestattete indische

Lowe konnte als Restpopulation des eiszeitlichen bis holozanen Panthera leo spe-
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laea angesehen werden. Somit liegt hier ein Restareal des ehemals geschlossenen
holarktischen Verbreitungsgebietes des Hohlenldwen vor.

Die Verbreitungsgeschichte der Cetacea (\Wale) unterliegt anderen Gesichtspunkten
als die der Landsaugetiere und soll deshalb nicht erortert werden. Die primitiven Ar-
chaeoceti des Alttertidrs Pakistans und Agyptens fiihren im Miozén zur Aufspaltung
in Odontoceti und Mystacoceti. Fossile, den heutigen nahestehenden Formen, hau-
fen sich im Miozan z.B. Schleswig-Holsteins (Gro® Pampau), Danemarks (Sudjut-
land) und Amerikas (Maryland). Phylogenetisch bestehen zwischen den Walen und
den Paarhufern enge Beziehungen.

Diese Ansicht wird durch DNA-Sequenzierung erhartet (LEWIN, 1998). Die altere
Ansicht von einer Verwandtschaft mit den Raubtieren geht auf DARWIN zurick und
ist obsolet.

Die erfolgreichsten Huftiere der Gegenwart sind die Artiodactyla (Paarhufer). Wie
die Unpaarhufer und Raubtiere sind sie fruhtertiare Abkommlinge der Condylarthra
(Urhuftiere). Das Entstehungsgebiet ist im Paldaozan, im damals noch weitestgehend
einheitlichem Nordamerika und Eurasien zu suchen. Die Ursprungsgebiete der ein-
zelnen Familien sind auch hier sehr verschieden. So hat sich die Gattung Hippopo-
tamus im Pleistozan von Afrika Uber Sudosteuropa bis nach England ausgebreitet.
Dieses ist ein Beispiel fur die auerordentlich glinstigen klimatischen Bedingungen in
den Interglazialen. Die im Jungtertiar Nordamerikas entstandenen Kamele breiteten
sich Wende Tertiar/Quartar tber die Beringbricke nach Eurasien und Uber die Pa-
namabrucke nach Sudamerika aus, wobei sie im Verlauf des frihen Holozans im Ur-
sprungsgebiet ausstarben. Die Pecora (Wiederkauer) sind die artenreichste Artio-
dactylengruppe und sowohl in den tropischen Regionen , als auch in der Holarktis
vertreten. Mit der Gattung Okapia innerhalb der Giraffen existiert rezent in Afrika eine
jungtertiare sidosteuropaische Primitivform. Die Hirsche haben ihren Evolutionszenit
bereits Uberschritten. Die Radiation eines Teiles der Bovinae (Rinder) erfolgte erst
unter dem Druck der pleistozanen Vereisung.

Die Perissodactyla (Unpaarhufer) ist die mit am besten fossil belegte Saugetierord-
nung. Gegliedert wird sie in Hippomorpha (Pferdeartige), Ceratomorpha (Nashoérner
und Tapire) und in die nur fossilen Titanotheria und Ancylopoda. |hre stammesge-
schichtliche Blute erlangten die Unpaarhufer im Paldogen. Die altesten Formen
kennt man aus dem untersten Eozan von Nordamerika. Sie breiteten sich von Nord-

amerika in mehreren Wellen Uber die gesamte terrestrische Erdoberflache (mit Aus-
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nahme von Australien und Antarktika) aus. Die Nashorner sind rezent durch funf Ar-
ten, die sich auf vier Gattungen verteilen, in Afrika und in Std- bzw. Stdostasien nur
noch teilweise in Restpopulationen verbreitet. Bemerkenswert ist die deutliche re-
zente Disjunktion der Tapire in Sidamerika und Indien. Stellvertretend fir alle Peris-
sodactyla sollen hier die Pferde in ihrer phylogenetischen Entwicklung und Ausbrei-
tung betrachtet werden. Die Gesamtevolution verlief vom kleinen vier- bzw. dreizehi-
gen Hyracotherium bis zum einzehigen ,Ganzpferd“ des Pleistozéns. Ubergangsfor-
men sind die Mehrzehenpferde der Gattungen Orohippus, Epihippus, Mesohippus,
Miohippus, Merychippus und deren Abkommlinge Anchitherium und Hipparion. Das
Einzehenstadium wird mit der Gattung Pliohippus erlangt. Neben der Reduktion der
Zehenanzahl geht eine phylogenetische GroRenzunahme einher. Aullerdem war
damit auch ein Ubergang von der Laubnahrung zur Grasnahrung verbunden. Die
brachyodonten Backenzahne der frihen BuschschlUpfer bildeten sich zu hypsodon-
ten Backenzahnen der spateren Steppenformen um. Die lickenlose Stammesreihe
vom Unteren Eozan bis zum Pleistozan kennt man aus Nordamerika. Die Urform Hy-
racotherium war im frGhen Palaogen noch in Nordamerika und Europa vertreten - ein
Hinweis auf das Vorhandensein der De-Geer-Bricke. Der Abril3 dieser Bricke be-
wirkte die eigenstandige Weiterentwicklung in Nordamerika und die Entwicklung der
tapirahnlichen Palaeotherien in Europa. Die groRen Waldpferde der Gattung An-
chitherium (Abkommling der nordamerikanischen Miohippus-Linie) ist eine Form, die
im altesten Miozan Uber die erstmals entstandene Beringbricke nach Eurasien ge-
langte. Das periodische Ab- und Auftauchen der Beringbricke zeigt sich darin, dal®
Wende Miozan/Pliozan ein zweiter Pferdestamm mit Hypohippus von Amerika nach
Eurasien gelangte. Im Pliozan folgten dann noch die dreizehigen Steppenpferde
(Hipparionen), die sich erfolgreich bis nach Afrika ausbreiteten. Die Evolution der
Pferde in Nordamerika fuhrte schlie3lich zur Entstehung der Gattung Equus. Vorher
wanderten mit der Herausbildung der Panamabricke erstmals Pferde (Hippidion-
Gruppe) nach Sudamerika ein. Die Gattung Equus besiedelte von Nordamerika aus
Sudamerika und zusatzlich die gesamte Alte Welt mit den Untergattungen Asinus
(Esel) und Hippotigris (Zebra). Noch vor Ankunft der ersten Menschen in Amerika
waren die Pferde in der Neuen Welt ausgestorben. Der Stammbaum der Pferde ist
ein Musterbeispiel dafiir, wie man anhand fossiler Belege die Entwicklungs-
zentren und die palaogeographischen Zusammenhange aufdecken kann, ob-

wohl die rezente Verbreitung einen anderen Schlul erwarten lieBe. Eine ganz-
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lich andere Sichtweise der Pferdeevolution, die im Kapitel 6.4.1 dargelegt wird, ver-
mittelt GOULD (1998). Entsprechend der traditionellen Interpretation, des zum phy-
logenetischen Paradigma erhobenen Pferdestammbaumes, legt MAISEL (1986) eine
didaktische Aufbereitung vor.

Die Proboscidea (Russeltiere) sind die letzte hier zu erlauternde bedeutende Ord-
nung der Mammalia. Sie gehen wie die anderen Huftiere auf die paldozanen Con-
dylarthra zuruck. Frihformen, wie Moeritherium und Numidotherium aus dem Obe-
ren Eozan Agyptens bzw. aus dem Unteren Eozan Algeriens zeigen die nahe Ver-
wandtschaft zu den Sirenia und Hyracoidea (s. CARROLL, 1993). Fossil sind die
Proboscidea ahnlich wie die Perissodactyla sehr gut belegt. Die zentrale Linie zu den
heutigen Gattungen Elephas und Loxodonta verlauft Uber die tertidaren Mastodonten,
die u.a. noch Uber zwei Paar Stol3zahne verfligten. Eigentiumliche Nebenformen sind
die mit einer stark verlangerten Unterkiefersymphyse ausgestatteten Schaufelzahner
(z.B. Platybelodon). Ein aberranter Zweig der Proboscidea sind die Dinotherien, die
nur Unterkieferstol3izahne besallen. Ende Tertiar entstanden aus den Gomphotherii-
dae die echten Elefanten, deren Extremform das kalteangepaldte Mammut der Gla-
Zialzeiten war. Auch die Verbreitungsgeschichte der Risseltiere lafdt sich gut bele-
gen. Im Alttertiar verlieBen die Proboscidea ihr Entstehungszentrum Nordafrika noch
nicht. Im Jungtertiar breiteten sich dagegen die Mastodonten bis Nordamerika aus
und gelangten im Pleistozan Uber die Panamabricke nach Sudamerika, wo sie als
Hochgebirgstiere (Cuvieronius) noch in historischer Zeit von Menschen gejagt wur-
den. Russeltiere lebten in Amerika also noch zu Zeiten des Menschen, wahrend die
Pferde bereits ausgestorben waren. Unter der irrefuhrenden Bezeichnung ,Mammut"
americanus lebte eine Spatform der Mastodonten bis in das fruhe Holozan Nordame-
rikas (THENIUS, 1980). Gegenuber den Mastodonten sind die Dinotherien tUber Afri-
ka, Europa und Sudasien nicht weiter hinausgekommen. Die echten Elefanten, de-
ren Ursprungsgebiet Afrika ist, breiteten sich ebenfalls Uber die Beringbrucke in meh-
reren Wellen nach Nordamerika und eventuell sogar bis nach Guyana (Mammuthus)
aus. Nach THENIUS (1980) ist die Herkunft eines Zahnes von Mammuthus columbi
aus Guyana nicht gesichert. Eine Immigration der Elephantiden im Pleistozan nach
Sudamerika ist jedoch nicht auszuschliel3en. Die Dinotherien wurden im Pleistozan
in Afrika von den echten Elefanten endgultig verdrangt. Die Mammutreihe mit Mam-
muthus subplanifrons, M. africanavus, M. meridionalis, M. armeniacus (= Parelephas

trogontherii) und M. columbi sowie M. imperator (Nordamerika) gipfelte mit M. primi-
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genius (Eurasien und Nordamerika) in den typischen Kaltzeittieren der Hochglazial-
zeiten (MAGLIO, 1973). In den Interglazialen Europas wurde das Mammut durch den
Waldelefant (Elephas namadicus = Palaeoloxodon antiquus) vertreten. Abkdmmlinge
der letzteren Art lebten als Zwergformen auf den Mittelmeerinseln.

Die Problematik der Verbreitungsgeschichte der Saugetiere lie® sich nur in dieser
gedrangten Form umreil3en.

Grundsatzlich zeigt sich, wie entscheidend die jeweiligen paldaogeographi-
schen Situationen fur die moglichen Wanderwege waren. Trotzdem unterlag
die Ausbreitung der einzelnen Saugergruppen komplexerem Geschehen, das
sich nur aus dem 6kologischen Gesamtzusammenhang erklaren laRt.

Fur die Verbreitung der Saugetiere im Mesozoikum und im altesten Tertiar besal} die
Drift der Kontinente die groRere Bedeutung, da das endguiltige Aufreillen der Pangaa
den ehemaligen zusammenhangenden Besiedlungsraum zerstorte. Die Sonderent-
wicklung der Saugerwelt Australiens und Sudamerikas ist nur so erklarbar. Landbri-
cken, die orogenetisch oder durch den Einflul} der pleistozanen Vereisung entstan-
den, bestimmten den Faunenaustausch im Jungtertiar und im Quartar. Die relativ
kurze Zeitspanne des Kanozoikum und die nahe Verwandtschaft zu den rezenten
Arten ermoglicht eine weitgehend objektive Beurteilung der Mammaliaevolution und
bietet damit eine erhdhte Sicherheit bei der Erfassung palaogeographischer Zusam-
menhange.

Etliche Fragen mussen offen bleiben, z.B.: Warum folgte das Fellnashorn (Coelo-
donta antiquitatis) nicht dem Mammut nach Alaska? Sind Megatherien und Glypto-
donten nach Asien eingewandert? Wie sieht die Verbreitungsgeschichte der Fruh-
formen des Menschen aus? Auch taxonomische Stellungen untereinander, wie die
ungeklarte Beziehung der Pholidota zu den Xenarthra konnten Aufschlufd Gber die
vergangene Anordnung der Besiedlungsgebiete geben. Verhaltensweisen (Herden-
trieb u.a.) rezenter Sauger konnten in ihrer Analyse ebenfalls Ruckschlusse auf das
Verhalten verwandter fossiler Arten geben, so werden z.B. rezente Elefanten durch
Durreperioden gezwungen, grofle Wanderungen vorzunehmen (vgl. Kap. 4.3.2).
Auch paldobotanische Befunde geben wesentliche Hinweise. Die Ausbreitung der
SuRgraser im Jungtertiar ermdglichte die Entwicklung von Steppenhuftieren, z.B.
einzehiger Pferde.

Bei all diesen Fragen muBR man aber das Problem der Uberlieferungsliicken

von Fossilien bedenken. Neufunde kdnnten bestehende Vorstellungen wesent-
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lich revidieren. Grundsatzlich besteht die triviale Regel, daB, je jiinger die fos-
silen Faunen sind, die Wahrscheinlichkeit auf weitgehendere Vollstandigkeit

der Uberlieferung der Formentypen zunimmt (s. Kap. 6.3).

3.4 Darstellungsmethodik der Verbreitungsgeschichte

3.4.1 Rezente und fossile Verbreitung der Amphibien

Amphibien haben aufgrund ihrer Physiologie eine enge Bindung an limnische
Raume und sind bis auf Ausnahmen extrem misohalin (salzhassend). lhre spe-
zifische okologische Valenz und ihre geringe Vagilitat (Fahigkeit von Organis-
men, die Grenzen eines Biotops zu Uberschreiten) pradestinieren sie fiir die Re-
konstruktion palaogeographischer Zusammenhange, insbesondere zur Beurtei-
lung der permotriadischen Pangaa.

Bei gegenwartig 436 Gattungen sind von fast 5000 rezenten Amphibienarten 4371
Froschlurch-, 436 Schwanzlurch- und 136 Blindwuhlenarten (HOFRICHTER u.a.,
1998), sowie 377 fossile Amphibiengattungen bekannt (CARROLL, 1993). Es ist
bemerkenswert, dald die Amphibien unter den Landwirbeltieren in der rezenten Ar-
tenzahl sogar die Saugetiere Ubertreffen und der fossile Gattungsumfang groRer als
bei den Dinosauriern ist.

Aus der geringen Vagilitat der Amphibien ergibt sich die Aussage, dal} ein Zusam-
menhang zwischen systematischer Zugehorigkeit und territorialer Verbreitung zu er-
warten ist. Um diese eventuelle Beziehung zu verdeutlichen, besteht der erste analy-
tische Schritt in der graphischen Darstellung der rezenten Gruppen. Abbildung 10
enthalt die rezente Amphibienverbreitung. Von den drei Ordnungen der Lis-
samphibia sind die Gymnophiona (Blindwihlen) ausschlie3lich tropisch disjunkt
verbreitet. Dagegen dominieren die Caudata (Urodela/Schwanzlurche) in der nordli-
chen Hemisphare. Nur die Gattung Bolitoglossa (Schleuderzungensalamander)
kommt im nérdlichen tropischen Stidamerika vor (vgl. MULLER, 1980). Den gréften
Artenreichtum besitzt diese Ordnung in der Holarktis. Innerhalb der Unterordnung
Cryptobranchoidea sind die Hynobiidae (Winkelzahnmolche) auf Asien beschrankt
und die Cryptobranchoidae (Riesensalamander) disjunkt in Ostasien und Nordameri-
ka verbreitet. Die Unterordnung Sirenoidea (Armmolche) ist nur aus Nordamerika
bekannt. Innerhalb der dritten Unterordnung Salamandroidea sind die Amphiumidae

(Aalmolche) ebenfalls nur auf Nordamerika beschrankt. Hingegen ist die artenreiche
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Kernfamilie der Salamandridae (Salamander und Molche) in der gesamten Holarktis
einschlieBlich Nordafrika und in der Orientalis verbreitet. Die neotenischen (Paedo-
morphose) Proteidae (Olme) weisen eine nordamerikanisch-europaische Disjunktion
auf. Die gleiche Disjunktion - mit nur einer europaischen Gattung - zeigt die Verbrei-
tung der Plethodontidae (lungenlosen Salamander) zuzuglich der neotropischen
Gattung Bolitoglossa im Gegensatz zu den rein nearktischen Ambystomatidae, wo-
bei beide Familien in der Unterordnung Ambystomatoidea zusammengefal3t wer-
den (vgl. REMANE u.a., 1986).

Eine im wesentlichen kosmopolitische Verbreitung zeigen hingegen die Anura (Sa-
lienta/Froschlurche). Ihre hohe Diversitat mit tber 4000 Arten weist sie als erfolg-
reichste Amphibienordnung aus. Im Gegensatz zu den Urodelen liegt ihr Verbrei-
tungsschwerpunkt im tropischen Bereich und unterliegt in den einzelnen syste-
matischen Kategorien ebenfalls unterschiedlichsten Endemismen bzw. Disjunktio-
nen. Die primitive Unterordnung der Amphicoela ist mit den Ascaphidae in Nord-
amerika und den Leiopelmatidae in Neuseeland verbreitet. Eine tropische Disjunkti-
on weisen die Aglossa mit Pipa (Wabenkrote) in Sidamerika und Xenopus (Kral-
lenfrosch) in Afrika auf, wobei Xenopus fossil auch in Sidamerika nachgewiesen ist
(CARROLL, 1993). Die Opisthocoela sind mit den Discoglossidae (z.B. Aly-
tes/Geburtshelferkrote und Bombina/Unke) europaisch-asiatisch und mit den Rhi-
nophrynidae nordamerikanisch verbreitet. Die Verbreitung der Unterordnung Ano-
mocoela mit den Pelobatinae (z.B. Pelobates/Knoblauchkrote) liegt in Europa, Asien
und Nordamerika und mit den Pelodytidae ausschlieBlich mit nur zwei Arten disjunkt
in West- und Osteuropa. Mit den Diplasiocoela liegt die artenreichste Anurengrup-
pe vor. Vier bis funf Familien werden unterschieden, von denen die Ranidae (echte
Frosche) weltweit verbreitet sind. Die nah verwandten, haufig farbenprachtigen und
auch giftigen (Curare) Dendrobatidae (Baumsteigerfrosche) treten nur neotropisch
auf. Weit verbreitet sind auch die Microhylidae. Dagegen sind die Rhacophoridae
(z.B. Rhacophorus/ Flugfrosch) auf Afrika und Stdost- und Ostasien sowie die Phry-
nomeridae ausschlieBlich auf Afrika beschrankt. Die letzte Unterordnung Procoela
ist am familienreichsten. lhre Verbreitung reicht von den ausschlie3lich neotropi-
schen Rhinodermatidae, Pseudidae, Atelopodidae und Centrolenidae u.a. Uber die
sudamerikanisch-afrikanisch-australische artenreichste Anurenfamilie der Leptodac-
tylidae - die neotropische Gattung Eleutherodactylus umfal3t 598 Arten - zu den

weltweit verbreiteten Bufonidae (Kroten) und Uberwiegend neotropischen Hylidae
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(Laubfrosche). Letztere sind mit der Gattung Hyla und wenigen anderen Gattungen
auch in Europa, Asien, Nordafrika und Australien vertreten. In HOFRICHTER u.a.

(1998) werden mehr als die hier genannten Anurenfamilien aufgefihrt.

85



‘e’n aepluajoua) ‘eepipodojaly
‘aepIpnasd ‘eepljewlapoulyy
aepllAH

aepluojng

aepi|Ajoepolde]

B|90%01d Bunuploiaiun
aeploydooeyy

aepluey

aepuswouiiyd
aepljAyosoin

aepljeqoipua(
ejgoooise|dig Bunuplossiun
sepnhpojed

seuneqoled

e|aooowouy Bunupiosaiun
aepluAiydouiyy
aepisso|boosig
elaoooyisidp Bunupiosayun
eepidid

esso|6y Bunuplolaiun
sepljew|adola
aepiydeosy

eloooiydwy Bunuplossiun
einuy BunupiQ
aepliewoisAquy
aepljuopoye|d
eaplojewolsAquy Bunuplolaiun
aeplajold

aeplupueweles
aepiwniydwy
eaploipueweles Bunuplosaiun
aeploualls

eaplouallg Bunupiolaiun
8epliqouiH
aeployouelqoydiin
eaployoueiqoydAin Bunuplosayun
ejepne) BunupiQ
aepnoauojydA
aeplewsaieulyy
aepliydoAyyo|

aepl|jlosed

euolydouwAs Bunupio

e® O 00 00 00000 O0OO0O

OO B EEO ON

1000

98

(8661) "B'N J8}YoLJOH Sne uaqebuy yoeN
ualjiwejualqiydwy usjuazai ua)sbiyoim Jop suswwooA sap Bunjsisieq 0} "qqy




So wird die Familie Leptodactylidae in die drei eigenstandigen Familien der sidame-
rikanischen eigentlichen Leptodactylidae, den australischen Myobatrachidae und den
nur funf Arten umfassenden afrikanischen Helephrynidae aufgegliedert. Diese sys-
tematische Aufgliederung zieht entsprechende biogeographische Schlufdfolgerungen
nach sich. Ob die rezente Verbreitung der relativ modernen, oben genannten drei
Familien, die ehemals als Leptodactylidae zusammengefaldt wurden, auf den Gond-
wanazusammenhang von Sudamerika, Afrika und Australien zurtckzufuhren ist, ist
eher fraglich. Fossile Nachweise aus der Nordhemisphare widersprechen sogar die-
ser Annahme (CARROLL, 1993). Die primitiven Leiopelmatidae und die Aglossa
weisen mit ihrer Stdverbreitung auf ein frihes (Trias/Jura) Radiationszentrum im Be-
reich Gondwanas hin. Die weitere jungere Anurenradiation ist im eurasiatischen
Raum zu suchen (SPINAR, 1983). Eine Gesamtdarstellung der vermutlichen phylo-
genetischen Beziehungen der Anuren ist z.B. SPINAR (1984) zu entnehmen.

Die Nachweise fossiler Amphibien sind in den Abbildungen 11 bis 18 dokumentiert,
wobei die gegenwartige Geographie in den Abbildungen 11 und 12 die taxonomische
und zeitliche Aufschllisselung enthalt. Gegenuber der Abbildung 10 sind diese Dar-
stellungen weniger detailliert und sollen somit optisch den weit geringeren Kenntnis-
grad fossiler Amphibien verdeutlichen. Die tertiaren Verbreitungsmuster werden den
rezenten immer ahnlicher, so dal} hier auf ihre Darstellung verzichtet wurde. Auf
Aussagen zur phylogenetischen Position der einzelnen Gruppen sei erganzend auf
Kapitel 4.2.2 verwiesen. Abbildung 11 enthalt die geographische Zuordnung fossiler
Amphibien im Zeitraum Trias bis Kreide. Von herausragender Bedeutung sind die
Urfrosche (Proanura) mit der einzigen Gattung Triadobatrachus aus der Unteren
Trias von Madagaskar. Mesozoische Funde von Lissamphibien sind generell selten
und haufig problematisch. Als altester echter Froschlurch wird Prosalirus bitis
aus dem Unterjura Arizonas angesehen (vgl. HOFRICHTER u.a., 1998). Interes-
sant ist der verbindende Nachweis zwischen den rezenten Gattungen Ascaphus in
Nordamerika und Leiopelma in Neuseeland durch jurasische Amphicoela (Noto-
batrachus und Vieraella) aus Sudamerika (vgl. CARROLL, 1993). Aus dem Jura Eu-
ropas sind Eodiscoglossus (Discoglossidae) und Neusibatrachus (Palaeobatrachi-
dae) bekannt. Die Aglossa sind seit der Kreide in SUdamerika, Afrika und sogar in Is-

rael nachgewiesen.
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Fossile Gymnophionen spielen praktisch kaum eine Rolle. Aus dem frihesten Tertiar
Brasiliens liegen einzelne Wirbel vor (ESTES u. WAKE, 1972 und ESTES, 1981)
und neuerdings aus dem fruhen Jura Arizonas - Eocaecilia mit Extremitatenrudi-
menten (vgl. HOFRICHTER u.a., 1998). Dal® den Urodelen eine beachtliche palao-
geographische Signifikanz zukommt, hat HERRE bereits 1935 deutlich gemacht. Al-
lerdings ist die Interpretation der fossilen Reste haufig problematisch und steht taxo-
nomisch-phylogenetischen und paldobiogeographischen Interpretationen entgegen.
Der alteste komplette Urodelenfund ist Karaurus (Karauroidea) aus dem Oberen
Jura Kasachstans. Zu den vermuteten Ahnen der echten Urodelen, den unterper-
mischen Lepospondyli, besteht somit eine Uberlieferungsliicke von ca. 120 Millionen
Jahren (vgl. Kap. 3.4.1)!

Unsicher in der taxonomischen Stellung ist Hylaeobatrachus aus der Unterkreide
Belgiens. Die Prosirenoidea stellen eine ausgestorbene Gruppe fruher Schwanzlur-
che dar (ESTES, 1981). Friheste echte Salamander sind bereits aus der Kreide
Nordamerikas bekannt, die allerdings problematisch sind. Alle Gbrigen Urodelen sind
mit wenigen Ausnahmen erst seit dem Tertiar bekannt.

Zu ihnen zahlt der miozane bis rezente Riesensalamander Andrias (Cryptobranchoi-
dea), dessen fossiles Skelett SCHEUCHZER noch im beginnenden 18. Jahrhundert
als Sintflutmenschen (Homo diluvii testis) ansah und erst von CUVIER in seiner wah-
ren Natur erkannt wurde.

Erstaunlich ist das lange und offensichtlich endemische Uberdauern der Tem-
nospondyli (Stegocephalia i.e.S./Panzerlurche) bis in die Untere Kreide Austra-
liens (vgl. Kap. 4.2.2.1).

Betrachtet man die Verbreitungsmuster in Abbildung 12 zeigt sich, dal} die friihes-
ten devonischen Amphibien - und damit die altesten Tetrapoden - osteologisch
von Gronland (Ichthyostega und Acanthostega) und Osteuropa (Tulerpeton)
bekannt sind. Neueste Funde oberdevonischer Tetrapoden sind Ventastega aus
Osteuropa und Hynerpeton aus dem 6&stlichen Nordamerika (vgl. CARROLL, 1997).
Etwas problematischer sind devonische Fahrtenfunde aus Suidamerika und Austra-
lien, deren Erzeuger Parallelentwicklungen zu den gronlandischen Ichthyostegalia
darstellen kdonnten und bald wieder ausstarben. Die karbonische Verbreitung der
Amphibien beschrankt sich hauptsachlich auf Europa und Nordamerika (Euramerica)
(vgl. HALLAM, 1973 u. CARROLL, 1993). Neuerdings sind sogar Temnospondyli
und Anthracosaurier aus dem Unterkarbon Australiens belegt (HOFRICHTER u.a.,

1998). Fir das Untere Perm liegen auch sporadische Nachweise aus Indien vor. Erst
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Im héheren Perm und in der Trias verstarkt sich der Trend der globalen Amphibien-
ausbreitung. Die jungpaldozoischen und triadischen Verbreitungsmuster belegen,
dal} erst mit dem Oberen Perm die Pangaa ihre geschlossene kontinentale Konfigu-
ration erlangte.

Dem entspricht z.B. auch die Aussage von COX und MOORE (1987, S. 187): ... das
fast ganzliche Fehlen von Landwirbeltieren in Gondwana bis zum ausgehenden
Perm spricht dafur, dald es bis zu dieser Zeit irgendein Hindernis gab, das der Aus-
breitung nach Gondwana im Wege lag.“ Die kleine aquatische Echse Mesosaurus
aus dem Perm Brasiliens und Sudafrikas z.B. belegt die permische Existenz von
Gondwana und spricht gleichzeitig fur ihre frihe Einwanderung uber marine Raume
aus Euramerica (vgl. Kap. 3.3.2.1). Dieser Weg muf3te den Amphibien bis zum kon-
tinentalen Zusammenschluf verschlossen bleiben.

Daraus |at sich ableiten, dal} bei fossilen Niederen Tetrapoden, deren Entschei-
dung ob Amphibium oder Reptil osteologisch nicht mdglich ist, aus dem Muster der
palaobiogeographischen Verbreitung Indizien fur die physiologische Zuordnung ge-
wonnen werden kdnnen. So spricht die endemische Verbreitung in einem geschlos-
senen Kontinentalbereich flr eine amphibische Lebensweise. Eine ubiquistische
Verbreitung Uber Meeresraume hinaus lal3t dagegen eine reptilische Physiologie
wahrscheinlicher werden.

Ein wesentlicher Aspekt, der einer rascheren permokarbonischen Sudverbreitung der
Amphibien entgegenstand, ist in der Ausdehnung des Sudhemisphareneisschildes
zu sehen. Die plausiblen Beziehungen zwischen karbonischer Sudvereisung, Stein-
kohlenwalder- und Amphibienverbreitung (Temnospondyli, Anthracosauria und Lepo-
spondyli) sind BENTON (1990) zu entnehmen.
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In den Abbildungen 13 bis 18 sind die einzelnen Nachweise der fossilen Amphi-
bien differentiell sechs Zeitschnitten (Oberdevon, Karbon, tiefstes Perm, Ober-
perm, Trias und Jura/Kreide) der plattentektonischen Anordnung nach SMITH
(1981) zugeordnet. Aus diesen Darstellungen werden die oben formulierten Aussa-
gen deutlich und bieten Argumentationen uber das Wann und Wie der permotriadi-
schen Amphibienmigration Raum.

Die auffallig sprunghafte Anordnung der Kontinente in der Abbildung 17 (Trias) ge-
genuber Abbildung 16 (Oberperm) ist sicherlich das Ergebnis fehlerhafter Computer-
analysen. Diese geophysikalisch kaum erklarbare Diskrepanz wird auch bei STAN-
LEY (1986) in verschiedenen Positionsvarianten diskutiert. Hier kdnnen Verbrei-
tungsmuster permotriadischer Stegocephalen u.a. Amphibien Entscheidungshilfen
liefern.

Im Karbon stellten Nordamerika und Europa, als einheitliche kontinentale Region das
Hauptverbreitungsgebiet der Temnospondyli, Anthracosaurier und Lepospondyli dar.
Daneben weist Australien im Unterkarbon eine aus primitiven Temnospondyli und
Anthracosauriern bestehende Fauna auf, die offensichtlich bis zur Neueinwanderung
fortschrittlicher Temnospondyli im Oberperm wieder ausstarb. Die Lepospondyli blie-
ben auf dem euramerischen Raum beschrankt und wurden im tieferen Oberperm nur
noch durch die, mit einem extrem seitlich verbreiterten Schadel ausgestattete Gat-
tung Diplocaulus endemisch auf dem Territorium des heutigen Nordamerikas repra-
sentiert. Wahrend die Anthracosaurier im Oberperm Asiens ausstarben, breiteten
sich die Temnospondyli kosmopolitisch aus, um im mittleren Mesozoikum schlie3lich
endemisch in Ostasien und Australien endgliltig auszusterben. Ihre hinterlassenen
Okologischen Lucken wurden durch Lissamphibien, aber auch durch zahlreiche Rep-

tilien (z.B. Phytosauria und Krokodile) ausgefillt.
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Palaogeographie (Plattentektonische Konfiguration) der Abb. 13 bis 18

Abb. 13: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der altesten Amphibien im
Oberdevon mit entsprechender Paldogeographie nach Angaben aus
CARROLL (1993) und HOFRICHTER u.a. (1998)

I Ichthyostegalia

1 Anthracosauria
unbest. Formen nach Fahrten
- Ausbreitungsrichtungen

// X

N
\

Abb. 14: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der Amphibien im Karbon mit

entsprechender Paldogeographie nach Angaben aus CARROLL (1993)
und HOFRICHTER u.a. (1998)

B Temnospondyli

1 Anthracosauria

B Lepospondyli

- Ausbreitungsrichtungen
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Abb. 15: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der Amphibien im Unterperm mit

entsprechender Palaogeographie nach Angaben aus CARROLL (1993)
und HOFRICHTER u.a. (1998)

B Temnospondyli

1 Anthracosauria

I Lepospondyli

—»  Ausbreitungsrichtungen
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Abb. 16: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der Amphibien im Oberperm mit

entsprechender Palaogeographie nach Angaben aus CARROLL (1993)
und HOFRICHTER u.a. (1998)

Bl Temnospondyli

1 Anthracosauria

I Lepospondyli

- Ausbreitungsrichtungen
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Abb.: 17: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der Amphibien in der Obertrias mit

entsprechender Paldogeographie nach Angaben aus CARROLL (1993)
und HOFRICHTER u.a. (1998)

Bl Temnospondyli
[ Proanura
-»  Ausbreitungsrichtungen

Abb.: 18: Wahrscheinliches Verbreitungsmuster der Amphibien Jura/Kreide mit
entsprechender Paldogeographie nach Angaben aus CARROLL
(1993) und HOFRICHTER u.a. (1998);

B Temnospondyli B Amphicoela
Hl Gymnophiona 1 Aglossa
1 Caudata 3 sonstige Anuren

- Ausbreitungsrichtungen
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Eine Auswertung der gattungsreichsten jungpaldozoischen und mesozoischen Am-
phibien der Ordnung Temnospondylia innerhalb der Unterklasse Labyrinthodontia
ergibt folgendes Bild. Die Temnospondyli sind die einzige Gruppe fruher Amphibien
die das Paldaozoikum sehr erfolgreich Uberlebt haben. Die Tabelle 4 mit Abbildung 19
basiert auf allen in CARROLL (1993) aufgeflihrten 190 Gattungen der Ordnung
Temnospondylia, zu der die triadische Riesenform Mastodonsaurus mit vier Meter
Korperlange, aber auch die permischen Zwergformen der Dissorophoidea (z.B.
Branchiosaurus) zahlen. Die meisten Gattungen sind aus Nordamerika und Europa
bekannt. Das Maximum liegt mit 77 Gattungen in der Untertrias bei gleichzeitig
grofldter Ausbreitung. Dieses kann als Indiz fur die Kulmination der Pangaa gelten.
Von Oberdevon bis Unterperm liegen nur euramerische Belege vor (auRer Indien im
Unterperm) und weisen somit als Evolutionszentrum die Nordhemisphare aus. Der
sudamerikanische unterpermische Fund ist problematisch (CARROLL, 1993). Der
Zeitraum nach der Trias weist eine Disjunktion zwischen Laurasia (China) und
Gondwana (Australien) aus, die sich aus dem Muster der Gattungsverbreitung ergibt.
Bei der offensichtlichen Deckung der Temnospondylenverbreitung mit der sum-
marischen Betrachtung der frihen Amphibien ist der Umstand auffallig, dal® der
Schwerpunkt der Fossilkenntnis in Europa und Nordamerika liegt. So durfte der
hdhere Forschungsaufwand, der in diesen Landern gegentber anderen betrieben
wird, zu einer subjektiven Kenntnisverschiebung gefiihrt haben. Die gleichfalls
gute Kenntnis Uber die Temnospondyli in Stdafrika und Australien unterstreicht die-
se Annahme. Die Kenntnisliicken oder reinen Uberlieferungsliicken werden aus den
teilweise zeitlichen Diskrepanzen in den einzelnen geographischen Einheiten der
Abbildung 19 offensichtlich. Es ist denkbar, da® zuklnftig bei hdherem Forschungs-
einsatz in anderen Regionen auch generell andere Ergebnisse erzielt werden, die
dann zu einer diffizileren Betrachtung bzw. Revision bestehender Ansichten flihren
durfte.
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Ober- | Unter- | Ober- |Unter-[ Ober- | Unter- |Mittel/Ober- Unter-
Devon| Karbon| Karbon| Perm | Perm Trias Trias Jura Kreide
Antarktis 2
Madagaskar 7
Sudafrika 4 17
Ostafrika 1 1
Nordafrika 2 2
Sudamerika 1 1 1
Australien X 2 12 3 1 1
Indien 1 3 1
Sudasien 1
Ostasien 1
Nordasien 1
Spitzbergen 7 1
Osteuropa 1 8 11 3
Europa 3 7 12 1 8 8
Gronland 2 3
Nordamerika 1 13 26 2 1 6
50
45
40
35
OUnter-Kreide
30 EJura
W Mittel/Ober-Trias
25 OUnter-Trias

L
2
X
<
©
g
C
<

Madagaskar
Sudafrika

Ostafrika
Nordafrika

Slidamerika
Australien

Indien

Slidasien

Ostasien

Nordasien

Spitzbergen

Osteuropa
Europa

Groénland
Nordamerika

B Ober-Perm
OUnter-Perm
O Ober-Karbon
B Unter-Karbon
B Ober-Devon

Tab. 4 und Abb. 19:
Zusammenstellung der Anzahl und geographisch sowie zeitlichen Verbreitung der

Temnospondyligattungen einschlie3lich Ichthyostegalia und Loxommatoidea (alles
Labyrinthodontia = Panzerlurche i.e.S.) nach Angaben aus CARROLL (1993);

(x: neueste Funde im australischen Unterkarbon zahlenmaRig nicht berlicksichtigt).

Die Abbildung belegt einen Fundschwerpunkt in Nordamerika und Europa
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3.4.2 Zeit-Raum-Dendrogramme

Phylogenetische Beziehungen werden seit HAECKEL (1866) traditionell in Form von
Dendrogrammen (Stammbaume) dargestellt. Veranderungen der kontinentalen Ver-
haltnisse, z.B. durch Plattentektonik, Entstehung von Gebirgen und Wausten als Aus-
breitungsbarrieren kdnnen zur geographischen lIsolation einzelner Populationen und
damit bis zur (allopatrischen) Artbildung fuhren. Aus didaktischer Sicht bietet es sich
an, den Zusammenhang von Phylogenie und Paldogeographie verstandlich darzu-
stellen. So ergab sich hier die Aufgabe, eine kombinierte Darstellungsweise zu ent-
wickeln, die in den drei folgenden Beispielen vorgestellt wird.

Fir die Unterordnung Stegosauria (Panzerdinosaurier) innerhalb der Ordnung Or-
nithischia wurde ein entsprechendes chronologisch-chorologisches
Dendrogramm (Zeit-Raum-Dendrogramm) entwickelt (Abb. 20). Neben den wahr-
scheinlichen phylogenetischen Beziehungen der einzelnen Stegosauriergattungen
zueinander als Variante, wird in vier Zeitabschnitten (Lias, Dogger, Malm und Unter-
kreide) eine Kombination mit der jeweiligen paldogeographischen Situation, die im
Auseinanderbrechen von Gondwana und Laurasia besteht, vorgenommen. In der
Wourzel des Schemas (Obere Trias) ist die Entfaltung der Dinosaurier (Ornithischia
und Saurischia) und ihrer nachsten Verwandten (Vogel, Flugsaurier und Krokodile)
aus den Thecodontia dargestellt. Diese marginal zu verfolgenden Zweige sind im
Gegensatz zu den Stegosauriern nicht paldaogeographisch orientiert. Die roten Ovale
in den einzelnen Stegosaurierzweigen verweisen auf die heutigen Fundpositionen,
bezogen auf den entsprechenden Zeitabschnitt. Die Existenzdauer der Gattungen
wird durch die vertikale Ausdehnung des jeweiligen Zweiges symbolisiert. Durch die
teilweise dunkel getdonte Unterlegung der Festlandsbereiche wird auf die Gesamt-
verbreitung hinsichtlich der Migrationsmaoglichkeiten verwiesen.

Insgesamt kennt man ca. 15 Stegosauriergattungen. Nach der Haufigkeit der Funde
lag die Blutezeit im Malm. Als mdgliche Ausgangsform wird Scelidosaurus aus dem
Lias von England betrachtet. Dal offensichtlich wahrend des Lias das primare Ex-
pansionszentrum der Stegosaurier in Europa lag, wird durch einen im neueren Zeit-
raum beschriebenen Fund aus Vorpommern - Emausaurus aus dem Lias von Grim-
men - unterstrichen (HAUBOLD, 1990). Im Dogger haben sich Westeuropa und Chi-
na mit Lexovisaurus bzw. Huayangosaurus als Hauptverbreitungsgebiete herausge-

bildet. Bereits im Dogger muf} sich entsprechend der Land-Wasser-Verteilung der af-
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rikanische Kentrosaurus und der nordamerikanische Stegosaurus abgespalten ha-
ben. Im Malm wurde mit Stegosaurus, Kentrosaurus, Dacentrurus, Toujiangosaurus
und Chialingosaurus die grof3te Verbreitung erreicht, wobei Stegosaurus und Touji-
angosaurus relativ gut Uberliefert sind. Der deutliche Ruckgang in der Unterkreide
durfte mit einer Arealeinengung und deutlichen Disjunktion einhergegangen sein. Pa-
ranthodon, Craterosaurus und Wuerhosaurus sind z.T. nur durch durftige Reste be-
kannt. In der Unterkreide starben die Stegosaurier fast ganzlich aus. Die geologisch
jungste Form ist Dravidosaurus aus der Obersten Kreide Indiens, die allerdings von
HAUBOLD (1989) in Zweifel gezogen wird. Seit der Unterkreide wurden die Stego-
saurier von den vollstandiger gepanzerten Ankylosauriern verdrangt.

In den Abbildungen 21 und 22 wurde das Prinzip der Chronologisch-chorologischen-
Dendrogrammdarstellung auf die Entwicklung der Russeltiere und Pferde ange-
wandt. Neben der phylogenetischen Vielfalt stehen die paldogeographischen Ver-
bindungen zwischen den Verbreitungsgebieten mit den sich daraus ergebenden
Migrationsmaoglichkeiten im Vordergrund der Betrachtung. Im Kanozoikum waren
dies die z.T. episodischen Landbriucken zwischen Europa und Nordamerika, zwi-
schen Asien und Nordamerika (Beringbriicke) und zwischen Nord- und Stdamerika

(Panamabrucke).
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Abb. 20: Zeitliches und raumliches Stammbaumschema der Stegosaurier (Panzerdi-

nosaurier). Neben den phylogenetischen Beziehungen ist die heutige Fund-
position in Beziehung zur Palaogeographie einzelner Zeitabschnitte gesetzt
mit angenommener maoglicher Verbreitung (verandert nach KOPP, 1988)
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4. Palaookologie des Jungpaldaozoikums und eiszeitlicher Saugetiere

4.1 Basis und Ziele der Palaodkologie

Im Gegensatz zur Okologie, deren Wurzeln bis auf ARISTOTELES, PLINIUS d.A.,
ALBERTUS MAGNUS und den Stauferkaiser FRIEDRICH Il. zurickgehen (BICK,
1989), ist die Paldodkologie eine sehr junge Wissenschaftsrichtung. Der Begriff Pa-
laodkologie bzw. Palokologie geht auf LOUIS DOLLO (1909) zurtck. DOLLO pragte
den Terminus Paléthologie fur die Untersuchungen WLADIMIR O. KOWALEWSKI
zur Phylogenie der Pferde, deren Evolution als Anpassungen an wechselnde Um-
weltverhaltnisse gedeutet wurden (KUHN-SCHNYDER 1967). In ihren Grundziigen
wurde die Paldkologie durch RICHTER (1928) und OTHENIO ABEL (1912 - hier als
Palaobiologie bezeichnet) weiterentwickelt (LEHMANN, 1986).

Der Gegenstand der Paldaookologie besteht darin, fossiles Leben in einer pa-
laochronologischen Umwelt zu beurteilen. Dabei stellen Fossilien die haupt-
sachlichen Studienobjekte dar.

Der Faziesbegriff ist von zentraler Bedeutung fur die Identifikation des erdgeschicht-
lichen Wirkungsraumes innerhalb der Okosphéare (=Biosphare) (vgl. GEYER, 1977).
Entlehnt aus der Sedimentologie bezeichnet er den annahernd zeitgleichen Wechsel
des Sedimentationshabitus. Diese lateralen Unterschiede im Ablagerungsbereich hat
Ende des 19. Jahrhunderts J. WALTHER erkannt und daraus die Faziesvorstellung
abgeleitet. Die Faziesanalyse, aufgeteilt in Litho- und Biofaziesanalyse, ist der
entscheidende Zugang fiir die Interpretation der Palaoumweltsituation.

Aus der Faziesanalyse folgt die konkrete palaodkologische Analyse. Die Synthese
von (Litho-) Faziesanalyse und paldaodkologische Interpretation kann in eine zeitbe-
zogene Okostratigraphische Analyse munden, d.h. es konnen Okologische Gradien-
ten quer zur Langserstreckung der Fazies erstellt werden (LAPORTE, 1981).

Des weiteren sind fur die Beurteilung des Palaoenvironments lithologische (Sedi-
mentationsmarken) und geochemische Analysen des fossilbeinhaltenden Sediments
bedeutungsvoll. Somit stellen Fossilien und Sedimente die entscheidenden Informa-
tionsquellen dar. Im Gegensatz z.B. zu Vulkaniten, die ebenfalls oberflachlich ent-
standen sind, aber dort im wesentlichen nur durch den exogenen Faktor Temperatur
bestimmt werden, sind sie Produkte einer groen Vielfalt der auf der Geosphare wir-

kenden Faktoren und beinhalten ein entsprechend hohes Informationspotential.
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Die konkrete morphologische und anatomische Ausbildung (Adaption = Anpassung)
der Lebewesen ist Ergebnis des Beziehungskomplexes der Trias ,Form - Funktion -
Umwelt” (ERBEN, 1975). Form und Funktion eines Organismus sind Reaktionen auf
die spezifischen Umweltverhaltnisse. In der palaontologischen Arbeitsrichtung kann
die biologische Funktion (physiologische Wirkungsweise) naturgemald nur aus der
Form und unter Einschrankung aus der Vergesellschaftung mit anderen Taxa sowie
aus den lithologisch-geochemischen Befunden erschlossen werden. Die allgemeine
Umweltsituation Iat sich somit tber die fazielle Analyse des fossilbeinhaltenden Se-
diments als Lebensraum (= Biotop, SCHAEFER, 1992) erfassen.

Im Vordergrund der Untersuchungen steht heute nicht mehr das Einzelfossil in sei-
ner autokologischen Beziehung, sondern das fossile Ensemble fur die syndkologi-
sche Analyse. Dies kommt in einer Definition von BOGER (1970, S. 243 ) zum Aus-
druck: ,Palaodkologie ist die Lehre von den Lebens- und Funktionsweisen fossiler
Organismen und von der Zusammensetzung ehemaliger Organismen-Kollektive in
einer zu rekonstruierenden Umwelt.“ Der Schwerpunkt liegt hier offensichtlich auf der
,ZU rekonstruierenden Umwelt“. Paldodkologische Analysen und eine damit verbun-
dene ,Umweltstratigraphie“ (LAPORTE, 1981), ricken immer mehr in das Zentrum
der palaontologischen Forschung. Derartige Ergebnisse kdnnen wichtige Erkla-
rungsansatze fur heutige Umweltprobleme bieten!

Drei Grundvoraussetzungen fir erfolgreiche palaookologische Arbeit fuhrt ET-
TER (1994) auf:

1. Moglichst sichere taxonomische Einstufung der Fossilien,

2. stratigraphische Differenzierung der Untersuchungsprofile und

3. Wissen um die 6kologischen Zusammenhange von Organismus und Umwelt.

Im Gegensatz zur ,Neo“-Okologie kann die paldodkologische Forschung die abioti-
schen Umweltfaktoren nicht direkt erfassen, sondern nur indirekt erschliefen und
beinhaltet gleichzeitig als Hauptziel die Rekonstruktion des Palaoenvironments (=
Palao-Umwelt). Dieses Ziel zu erreichen ist nur interdisziplinar mit lithologischen,
stratigraphischen, paldaogeographischen, geochemischen u.a. Methoden mdglich
(ETTER, 1994). Die komplexen Kausalbeziehungen und auch Unterschiede rezenter
Okosysteme zwischen Lebensraum, Lebensform und abiotischer Umwelt bzw. von
Palaodkosystemen zwischen den genannten sowie zusatzlich zwischen der Diage-
nese, Sediment- und Fossilfazies verdeutlichen einleitend IMBRIE und NEWELL
(1964). GALL (1983) betont die Bedeutung der ErschlieBung der Konstruktionsmor-
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phologie von Organismen auf Basis rezenter Bauplane und Lebensweisen, um die
Okologie verschwundener Landschaften rekonstruieren zu koénnen. So weisen
gleichartige Lebensformtypen auf ahnliche Umweltverhaltnisse hin (s. Kap. 6.3.3)
(vgl. Mc KERROW, 1981).

Vertiefende Ausfuhrungen zu diesen letztgenannten Problemkreisen bleiben dem
Kapitel 6 vorbehalten.

Einen prinzipiellen Leitfaden bzw. eine Handlungsanleitung zur palaodkologischen
Interpretation von Fossillagerstatten prasentiert GALL (1983). Die Erfassung der
Fossilien nach Taxonomie, Stratonomie, Quantitat, Erhaltungszustand u.a. bilden
das erste analytische Kriterium. Dem folgt die sedimentologische (lithofazielle) Ana-
lyse. Die Summe fuhrt zur Interpretation der Lebensraume und Sedimentationsberei-
che. So deuten z.B. gut fossilisierte Reste planktonischer und nektonischer Fossilien
bei fehlender Endofauna und fehlendem Benthos in Kombination mit reichlich Pyrit
und organischer Substanz auf anaerobes Stillwassermilieu am Meeresboden und gut
durchluftetes Oberflachenwasser hin.

Bei allen palaodkologischen Analysen ist grundsatzlich zu bedenken, dal® keine Bio-
zbnosen (= community im amerikanischen Sprachgebrauch) fossil vorliegen. Selten
sind diese autochthon als Thanatozénosen (Totengemeinschaften) Uberliefert. Der
Normalfall sind Taphozdnosen (Grabgemeinschaften), welche die Organismenreste
verschiedener Lebensbereiche (allochthon) beinhalten (ZIEGLER, 1992). Dal} neben
der lithologischen Beurteilung und der Beurteilung der Taphonomie (Fossilisa-
tionslehre) eine Einschatzung der 6kologischen Valenz jedes einzelnen Faunenele-
mentes unabdingbare Voraussetzungen fur die erfolgreiche paldkologische Analyse
ist, legt z.B. A. MULLER (1983) anhand der Fossilfiihrung des marinen Mittel-
oligozans der Leipziger Bucht detailliert vor. Die Taphonomie geht u.a. als Spezial-
richtung und in ihrer Begriffspragung auf JEFREMOV in den 40er Jahren des 20.
Jahrhunderts zurtck.

Verfalschend und eine Palaobiozénose vortauschend, sind sogenannte Langzeit-
Durchschnittsgemeinschaften (time-averaged assemblages), die u.a. das Ergebnis
von diagenetischen Kompaktionen sind (ETTER, 1994).

Um diese faunistischen Beziehungen in einem Okosystem zu beschreiben, werden
trophische Pyramiden und Nahrungsketten bzw. Nahrungsnetze erstellt (z.B. Abb.
23). Diese Darstellungsweisen basieren auf den grundlegenden Arbeiten von EL-

TON aus der ersten Halfte des 20. Jahrhunderts. Die Ubertragung dieser Methoden

104



auf Fossilgemeinschaften kann zur Ausweisung, aber auch Ausschlieung von Bio-
zénosen fuhren. Grundsatzlich ist eine groRe Reichhaltigkeit einer Fossillagerstatte
Voraussetzung. Dall die ausgewiesenen Vernetzungen von Palaocommunitys
(=Palao-Lebensgemeinschaft) fast immer nur Modellcharakter tragen, d.h. mehrdeu-
tig sind, wird aus denen im vorangegangenen Abschnitt erlauterten Problemen of-
fenkundig, z.B. time-averaged assemblage (vgl. ETTER, 1994).

Als Beispiel fur Nahrungsvernetzung von Wirbeltieren im terrestrisch-semiaqua-
tischen bis aquatischen Milieu sei auf eine Dinosauriervergesellschaftung Nordame-
rikas verwiesen (LUCAS, 1981). Die Topposition nehmen die Tyrannosaurier ein,
denen kleine carnivore Coelurosaurier und herbivore Ceratopsida, Hadrosauria u.a.
subordoniert sind. Diesen gehen in der Nahrungskette, in abgestufter Folge, neben
Pflanzen kleine Reptilien, Amphibien, Fische, Mollusken, Arthropoden und Wurmer
im Ufer- und Seenbereich voraus.

In den folgenden Kapiteln werden exemplarisch konkrete Fossilgemeinschaften vor-
gestellt.

Anhand zweier zeitlich gegensatzlicher Erdgeschichtsabschnitte - Perm und Pleisto-
zan - sollen die paldodkologische Verhaltnisse mit entsprechenden Schluf3folgerun-
gen demonstriert werden. Konkret mogliche Aussagen und Grenzen der Aussagefa-
higkeit auch hinsichtlich von Aussterbephanomenen stehen dabei im Mittelpunkt.

Gerade die Aussagenbegrenzungen und verschiedene Interpretationsmaglichkeiten,
lassen beispielsweise folgende Aussage bzw. Aufforderung GOULDs (1980, S. 189)
als zu optimistisch und verfriht erscheinen: ,Seit ... SIMPSONSs (Abhandlungen)
(1944, 1953) haben Palaontologen versucht, die Welt der Mikroevolution auf ihre
ZeitmaRstabe zu Ubertragen. Vielleicht sollten jetzt die Okologen die Erkenntnisse
der Palaontologen fur ein mogliches Einpassen in ihre eigenen Welten prufen.”

4.2 Okosysteme im Spéatpaliaozoikum

4.2.1 Umweltsituation des Permokarbons

Nach der kambrischen Revolution und der erfolgreichen Besiedlung des Festlandes
durch die Flora im ausgehenden Silur und der darauffolgenden terrestrischen Ex-
pansion der Invertebraten (Annelidea, Myriapoda, frihe Hexapoda und Arachnida)
erreichte mit den Amphibien im Oberen Devon die faunistische ErschlieBung neuer
Lebensraume einen entscheidenden Hohepunkt.

Entscheidende Voraussetzungen fur diese Etappe der Evolution zu Beginn des Kar-
bons war, durch die vorausgehenden photosynthetischen Aktivitaten der marinen

Thallophyta (Algen) und frihen terrestrischen Cormophyta (Psilophyta), die Anrei-
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cherung von freiem O, zu ca. 90% des heutigen Gehaltes in der Atmosphare
(CLOUD, 1988) (vgl. Kap. 1.2.2.4). Nach neuesten Indizien erscheint zumindest spo-
radisch in prasilurischer Zeit die festlandische Besiedlung durch hochentwickelte
Thallophyta erfolgt zu sein.

CLOUD (1988) halt es nach dem erdgeschichtlichen Anstieg des O,-Gehaltes fur
moglich, dal® kambrische und altere Landpflanzen existierten. Ein Fund aus dem
Mittleren Kambrium Sibiriens scheint diese Ansicht zu stutzen. Diese, als Alda-
nophyton antquissimum von KRYSHTOFOVICH Anfang der 50er Jahre beschriebe-
ne primitive Landpflanze, ist allerdings umstritten. Auch entsprechend interpretierte
Reste aus dem Ordovizium sind bekannt geworden. Mit letzteren kdnnen terrestri-
sche Spurenfossilien von Gliedertieren aus dem Ordovizium Englands in Verbindung
gebracht werden (SCHURING, 1995).

Die im Karbon ihren Héhepunkt erreichende Variszische Orogenese bewirkte eine
starke geomorphologische Differenzierung in intramontane Troge und paralische
Aulensenken, die den Festlandsbereich umgaben. Das Meeresspiegelniveau wies
eine generell fallende Tendenz auf (DOYLE u.a., 1995). Die globale Temperatur lag
im Durchschnitt im Karbon bei ca. 20°C in einem akryogenen Abschnitt zwischen
den silur-ordovizischen und permokarbonischen Eiszeiten (vgl. SCHONWIESE,
1994). Die Pulsationen von akryogenen und kryogenen Paldoklimasequenzen des
Phanerozoikums liegen im aufsteigenden paraboloiden Ast des generalisierten Tem-
peraturablaufes seit Erdentstehung mit algonkischem Tiefpunkt vor ca. 1,5 x 10°
Jahren (SCHONWIESE, 1992).

Die geomorphologische Differenzierung und die paldoklimatische Auspragung ste-
hen in engem Zusammenhang mit den prapangaischen plattentektonischen Prozes-
sen in der Endphase eines Superkontinent-Zyklus von ca. 500 x 10° Jahren (MUR-
PHY u. NANCE, 1992). Das Zusammenwirken dieser globalen Vorgange bildete
mdglicherweise als Innovationsschub die Basis fur eine hohe Biodiversitat und einer
Vielfalt terrestrischer Okosysteme im Karbon.

Gegen Ausgang des Karbons kam es durch den Einbruch der permokarbonischen
Glazialara, z.B. belegt durch die Itararé-Tillite des Parana-Beckens und Dwyka-Tillite
Siidafrikas (BRINKMANN, 1991), zu einem Umbruch im globalen Okogefiige. Die
permokarbonische Eiszeit, deren Hauptphase fur die kontinentalen Bereiche im Mit-
telperm endete, fuhrte am Ende des Perms noch zu vereisten Polkappen. Marine
Eisablagerungen (dropstones) von Australien und der Kolymaregion belegen dies

(STANLEY, 1989a). Begleitet bzw. induziert waren diese klimatischen kryogenen
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Prozesse von starken vulkanogenen Vorgangen in Verbindung mit der Herausbil-
dung der permotriadischen Pangaa.

Die Starke der vulkanogenen Prozesse Ende Perm, vor 248 Mio. Jahren, wird ein-
drucksvoll durch die grof¥flachige Verbreitung der bis 3700 m machtigen Sibirian-
Trapps (COURTILLOT, 1990 und COFFIN u. ELDHOLM, 1995) belegt. Die zeitlich
vorausgehenden Uber 2500 m machtigen Rhyolith-, Andesit-, Ignimbrit- und Basal-
toidserien im Grenzbereich Oberkarbon/Unterrotliegendes (ca. 290 Mio. Jahre) in der
Norddeutschen Senke belegen gleichfalls die starken magmatischen Vorgange im
Spatpaldozoikum (GEBHARDT, SCHNEIDER u. HOFFMANN, 1991).

Der EinfluR des Vulkanismus auf die permischen Okosysteme wird insbesondere
durch RENNE u.a. (1995) herausgestellt. Die Erhdhung des CO,-Gehaltes in der
Atmosphare und die damit verbundene Verstarkung des Treibhauseffektes durfte ei-
nen erheblichen Teil des komplexen Geschehens an der Wende Perm/Trias ausma-

chen.

4.2.2 Limnische Lebensgemeinschaften im Unterperm

4.2.2.1 Biostratigraphie und Lebewelt

Bei ca. 290 x 10° Jahren wird die Grenze des Oberkarbons zum Unteren Perm ge-
zogen. Diese Grenze ist biostratigraphisch definiert. Die Biostratigraphie basiert auf
der Annahme der Isochronie identischer Evolutionsniveaus als Leitfossilmethode,
wobei vorausgesetzt wird, dald die Ausbreitungsdauer der betreffenden Leitformen
zu vernachlassigen ist (z.B. MENNING u.a., 1986 und KOPP, 1988). Unter Kapitel
3.1 wurde die Relativitat dieses Arbeitsprinzips naher dargelegt.

Die Sporophytendominanz des Karbons (Lepidophyten, Calamiten und Filicales)
weicht gegenuber dem im Perm immer mehr dominierenden Gymnospermen (haupt-
sachlich Koniferen) zurtick. Die Anfange der Nacktsamer finden sich aber bereits im
Unterkarbon mit ersten Pteridospermen (Samenfarne). Fur den Zeitabschnitt vom
Unterkarbon bis zum Unterperm pragte DABER (1964) die Bezeichnungen Pteri-
dospermophytikum und Variszische Epoche.

Typischer Vertreter der Samenfarne ist die unterpermische Art Autunia conferta -
frher hiel3 diese Gattung Callipteris. Der klimatische Umbruch an der Wende Kar-
bon/Perm flhrte zum Zusammenbruch der feucht-tropischen Sporomorphen-
Okosysteme mit Ersatz durch mehr an trockene Standorte gebundene und durch
Ausbildung von Samenanlagen mehr feuchtigkeitsunabhangigen Cordaiten, Pteri-
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dospermen und immer dominanter werdende Koniferen (z.B. Lebachia, Walchia, Er-
nestiodendron u.a.) (HAUBOLD u.a., 1982).

Traditionell wird die Grenze vom Perm zur Trias palaozoologisch als Grenze vom
Palaozoikum zum Mesozoikum gesehen. Dem gegenuber liegt diese, paldaobotanisch
interpretierte Grenze fruher zwischen Paldaophytikum und Mesophytikum bzw. Unter-
und Oberperm, d.h. zwischen Rotliegenden und Zechstein nach der mitteleuropai-
schen Gliederung. Dies suggeriert eine grof3e zeitliche Phasenverschiebung des Be-
ginns des Mesozoikums gegenuber dem Mesophytikum. Wenn auch der evolutiona-
re Florenvorlauf plausibel ist, so ist dieser Vorlauf zeitlich geringflugiger als man bis-
her angenommen hatte. Nach neueren Erkenntnissen umfaldt der Zechstein von den
insgesamt 50 Mio. Jahren der Dauer des Perms nur die letzen 5-7 Mio. Jahre
(MENNING in SCHOLLE u.a., 1995), in denen die Koniferen und andere Nacktsamer
zu den bestimmenden Elementen wurden. Die Phase des Uberganges vom Pali-
ophytikum zum Mesophytikum ist weit gespannt und erstreckt sich vom Ende des
Karbons bis (ber das gesamte Perm. Es existiert kein so abrupter Ubergang wie
zwischen Palaozoikum und Mesozoikum (vgl. ERWIN in SCHOLLE u.a., 1995).

Ein deutlich zu fassendes, globales Event zur stratigraphischen Fixierung ist das so-
genannte lllawarra Reversal - eine markante paldomagnetische Umpolungsmarke
zwischen der Karbonisch-permischen reversen Megazone und der Permo-
triadischen gemischten Megazone (MENNING, 1987). Sie teilt das Perm in einen al-
teren Abschnitt von 34 Mio. Jahren und einen jungeren Abschnitt von 15 Mio. Jahren
(MENNING in SCHOLLE u.a., 1995). Eine Beziehung der erdgeschichtlich zahlrei-
chen geomagnetischen Umpolungen, die sich im remanenten Magnetismus be-
stimmter Minerale (z.B. Magnetit) als Gesteinsfixierung erkennen lassen, zu evoluti-
onaren Phanomenen (Innovationen und Extinctionen) der Lebewelt besteht offen-
sichtlich nicht.

Wenn auch weltweit die limnischen Okosysteme im tieferen Perm deutlich gegen-
uber dem Karbon zurlickgegangen waren, so verschwanden sie aber nicht ganzlich.
Die neuen selektiven Herausforderungen durch die veranderten Umweltfaktoren be-
wirkten neben dem Aussterben zahlreicher Floren- und Faunenelemente die Entste-
hung neuer, der Umwelt gegeniiber resistenteren Formen. Dieser Ubergang in der
Evolution der Lebewelt spannte sich Uber einen Zeitraum von ca. 5 x 10°® Jahren vom
spateren Stephan zum alteren Perm (BEHRENSMEYER u.a., 1992).

Typische limnische Okosysteme im Grenzbereich vom Oberkarbon (Stephan) und
Unterperm (Autun) sind z.B. in Nordfrankreich bei Montceau uUberliefert. Der Klima-
wechsel zwischen Stephan und Autun ist hier sehr gut floristisch belegt. In den han-
genden Schichten verdrangen die mesophytischen Koniferen mehr und mehr die
palaophytischen Calamiten, Farne und Pteridospermen. Haufige Invertebraten im
Becken von Montceau waren Syncnidariden und Ostracoden (Crustacea). Seltene
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Vertreter waren tausendfuferahnliche aquatische Arthropoden (Euthycarcinoidea)
und Skorpione. Insekten (z.B. Schaben), seltene Onychophoren und Muscheln ver-
vollstandigten die Biozonosen. Die Wirbeltiere waren unter den Fischen mit A-
canthoden, Xenacanthiden und Palaeonisciformes prasent. Kleine Stegocephalen
(Dissorophoidea) und frihe Reptilien standen an der Spitze der trophischen Pyrami-
de (HEYLER u. POPLIN, 1989). Ahnliche faunistische Verhéltnisse sind aus dem
Becken von Autun und in den folgenden Beispielen anzutreffen.

Mit dem beschleunigten Zurlckdrangen der paldophytischen Flora durch die Gym-
nospermen im Oberen Perm erfolgte die Eroberung trockener Standorte. Dieses
fand auch seinen Ausdruck in der Diversitat der Landwirbeltiere. Es erfolgte eine
Verschiebung innerhalb der Niederen Tetrapoden von physiologisch amphibisch le-
benden Formen zu den physiologisch erfolgreicheren Reptilien. Neben diesem Trend
setzte sich die breite Radiation der permokarbonischen Temnospondyli, Anthraco-
sauria und Lepospondyli fort. Letztere starben jedoch bald aus und werden auch als
Ahnen - allerdings ohne verbindende Fossilfunde - der rezenten Urodela und Gym-
nophiona gesehen, wahrend die Anuren in direkte Beziehung mit Triadobatrachus
(Trias von Madagaskar) zu den Eryopodidae innerhalb der Temnospondyli gesetzt
werden (CARROLL, 1993). Im Gegensatz zu den palaontologischen Befunden wer-
den die Urodelen, Gymnophionen und Anuren durch eine Reihe gemeinsamer ana-
tomischer Merkmale zoologisch wieder verstarkt als Lissamphibia zusammengefal3t
(REMANE u.a., 1986). Als ein gemeinsames Merkmal wird der pedizellate Zahnbau
(Strukturtrennung von Basis und Krone durch faseriges Gewebe) hervorgehoben
(CARROLL, 1993).

Die heutigen Amphibien (Lissamphibia), die als Anamnia mit den Fischen und Fisch-
artigen den hdheren Tetrapoden (Amniota) gegenuberzustellen sind, zeichnen sich
durch eine Reduktion des Skelettes gegenuber ihren fossilen Vertretern aus (RE-
MANE u.a., 1986). Mitunter werden sie auch als besondere Fischtypen, die das
Wasser niemals entbehren konnten, bezeichnet (KRUMBIEGEL u. KRUMBIEGEL,
1980). Die frihen spatdevonisch-permokarbonischen Amphibien werden nach cla-
distischer Auffassung als Schwestergruppe der plesiomorphen Rhipidistia und der a-
pomorphen frihen Reptilien (Captorhinomorpha und Pelycosauria) aufgefal3t (BOY,
1992). Das Okologisch Entscheidende der rezenten Amphibien ist ihre grundsatzlich
auf limnische Biotope ausgerichtete Physiologie. Metamorphose und Hautatmung -
die rezenten lungenlosen Plethodontidae realisieren ihren Gasaustausch nur uber
die Haut - sind die typischen Merkmale dieser Vertebratenklasse, die nur im SaR-

wassermilieu funktionsfahig sind, d.h. sie sind Uberwiegend extrem misohalin. Somit
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signalisieren fossile Nachweise von Amphibien ausschlieRlich limnische Oko-
systeme (vgl. Kap. 3.4.1). Eine gewisse Ausnahme stellen die Anpassungen einiger
rezenter Anurenarten an aride Extremstandorte dar. Eine Art - Limnonectes cancrivo-
rus - ist sogar in das Meer vorgedrungen (HOFRICHTER u.a., 1998). Von fossilen
marinen Amphibien wird der Stegocephale Lonchorhynchus aus der Trias Spitzber-
gens bereits bei ABEL (1924) und auch in der modernen Literatur genannt (A.H.
MULLER, 1985 und CARROLL, 1993). Wie schon ABEL bemerkte, ist dieser Beleg
fur eine marine Anpassung, die sich physiologisch eigentlich verbietet, nicht zwin-
gend. Eine fluviatile Verdriftung der Kadaver ist wahrscheinlicher. Allerdings ist zu
bedenken, dal® Stegocephalen und andere permokarbonische Verwandte in ihrer Art
und Weise der Fossiluberlieferung nicht unmittelbar ihre Physiologie zu erkennen
geben. Erst die Gesamtheit des fossilen Okosystems macht ihre Lebensweise sicht-
bar. Im Gegensatz zu den Lissamphibia dirften die gréfleren Stegocephalen eine
den Reptilien ahnliche effiziente Lungenatmung besessen haben. Die Mehrzahl der
heutigen Amphibien sind kleiner als 10 cm. Auf diese Weise halten sie das Verhalt-
nis von Korperoberflache zu Korpervolumen moglichst hoch, wodurch die Hautat-
mung besser gewahrleistet wird (NORMAN, 1994). Die evolutionare Miniaturisierung
der Urodelen und Anuren fuhrte zu einer konsequenten limnischen Lebensweise.

Die heutigen Amphibien sind das Ergebnis eines Optimierungsprozesses im
Leben zwischen Land und SiiRwasser. Sie sind nicht schlechthin Uberginge
zwischen Fischen und Tetrapoden, sondern die erfolgreiche Lebensform der
limnischen Regionen innerhalb der Wirbeltiere.

Interessant ist die Deutung BOYs (1992), aus dem reduzierten Schadelbau der Lis-
samphibia eine Paedomorphose als spezifischen frihen Evolutionsschritt abzuleiten.
Unter Paedomorphose ist zu verstehen, dal im Evolutionsverlauf larvale bzw. juve-
nile Merkmale in den adulten Bauplan eingefugt werden. Eine These, die Ubrigens
auch fir die Herausbildung des Menschen diskutiert wird.

Die traditionelle Herleitung der oberdevonischen gronlandischen Ichthyostegalia (Ba-
sisordnung der Temnospondylii innerhalb der Labyrinthodontia - A.H. MULLER,
1985) von den Rhipidistia (z.B. Eusthenopteron) scheint durch neue Befunde er-
schuttert zu sein. Molekulargenetische Untersuchungen lassen auch die cladistische
Schwesterngruppe der Crossopterygia (Quastenflosser), die Dipnoi (Lungenfische),
als mogliche Ahnen der Tetrapoden erscheinen (GLAUBRECHT u. MEYER, 1996).
Allerdings sprechen osteologische Merkmale des Craniums fossiler Vertreter gegen

diese Annahme. Neben verschiedenen Varianten des Schadelaufbaus - latitabular
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und angustitabular (v. HUENE, 1956) - wurde vor allen Dingen die Differenzierung
des Wirbelaufbaus (adelospondyl, lepospondyl, temnospondyl, gastrozentral u.a.),
nach GADOW, fur die Klassifizierung der Niederen Tetrapoden durch WATSON,
JEFREMOW, v. HUENE, wu.a. in alteren Arbeiten herangezogen. Der Terminus
,Niedere Tetrapoden® ist hauptsachlich durch v. HUENE (1956) aus praktischen Er-
wagungen eingefuhrt worden, da die Osteologie der frihen Landwirbeltiere eine si-
chere Unterscheidung von Amphibien (hohere Anamnia) und Reptilien (primitive
Amniota) kaum zula3t, worauf auch in der modernen Literatur hingewiesen wird (z.B.
ELDREDGE, 1994). Die anatomische Trennung der rezenten Amphibien von Repti-
lien ist insbesondere durch ihre unterschiedliche Physiologie gegeben. Moglicher-
weise steht die Entwicklung der reptilischen Hochleistungslunge in einem engen Zu-
sammenhang mit einer deutlichen Anhebung des atmospharischen O,-Gehaltes im
Karbon, infolge einer erhohten Photosyntheserate,

Auler der grolien Variabilitat des Aufbaus der Wirbelkdrper friher Amphibien, die
auch in neueren Arbeiten z.B. durch SCHISCHKIN (1988) betont wird, erscheint die
Pentadaktylie der Tetrapoden als eines der urspringlichsten Merkmale - die Tetra-
daktylie der Vorderextremitaten rezenter Lissamphibia ist sekundar. Neuere Befunde
haben die primare Pentadaktylie widerlegt. Die Gattung Acanthostega - ein naher
Verwandter von Ichthyostega - wies an der Hand acht Finger auf (NORMAN, 1994).
Ein ahnlicher Fund ist schon 1984 mit dem sechszehigen Tulerpeton, dem frihesten
Vertreter der Anthracosauria (CARROLL, 1993), aus dem Oberdevon von Tula be-
kannt geworden (LEBEDEW, 1984 und 1985). Offensichtlich stellten die Vorfahren
der Tetrapoden ein praadaptives Evolutionsstadium im limnisch-aquatischen Milieu
dar. Neuere Untersuchungen Uber die Lebensweise von Latimeria scheinen diese
Annahme zu unterstutzen. Demnach waren die frihesten Amphibien in der Mehrzahl
als rein limnisch-aquatische Formen und weniger als frihe Landganger anzuspre-
chen.

Von allen Tetrapoden sind Amphibien die Landwirbeltiere, die am sensibelsten auf
Schwankungen der Umweltfaktoren reagieren und veranderte Umweltverhaltnisse
abbilden. BLAUSTEIN und WAKE (1995) schreiben bezlglich der rezenten Amphi-
bien bei ihrer Erorterung des weltweiten Sterbens dieser Tetrapodenklasse (S. 58):
,Man kann sie geradezu als Indikatoren flr den Zustand der gesamten irdischen Le-
bensgrundlagen ansehen.” Der von diesen beiden Autoren beschriebene deutliche
Populationsschwund des nordamerikanischen Kascadenfrosches (Rana cascadae)
wird von ihnen mit der Verstarkung der ultravioletten Einstrahlung in Folge des
schwacher werdenden Ozon-Schutzschildes in direktem Zusammenhang gebracht.
Dabei wird insbesondere der Laich von Genschadigungen betroffen. Die Gefahrlich-
keit von UV-B-Strahlen im Wellenlangenbereich zwischen 280 und 320 Nanometern
fur Organismen ist schon lange als Ausldser meist letaler Mutationen bekannt.
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Im erdgeschichtlichen Extinctionsgeschehen durften Ozon-Konzentrationsschwan-
kungen einen erheblichen Einflul besessen haben. Moéglicherweise geht das Aus-
sterbeereignis mittlerer Gute Ende Trias auf derartige Einflisse zurlck, da u.a. ins-
besondere die Stegocephalen mehrheitlich Wende Trias/Jura ausstarben. Neuere
Befunde belegen, dal} die Stegocephalen auf der Sudhalbkugel langer uberlebten.
Es handelt sich dabei um die Temnospondyli-Arten bzw. -Gattungen Siderops kehli
(Unt. Jura von Australien) (RICH u. van TETS, 1985), Sinobrachyops (Mitt. Jura von
China) (CARROLL, 1993) und eine erst kirzlich benannte Art aus der Unterkreide
Australiens - Koolasuchus cleelandi (VICKERS-RICH u. RICH, 1993 und HOFRICH-
TER u.a., 1998). Eventuell liegen hier mit dem regional unterschiedlichem Ausster-
bemuster Indizien fur eine verstarkte UV-Belastung der Nordhemisphare gegenlber
der aquatorialen Lage Chinas und der Spatgondwanaposition Australiens im Meso-

zoikum vor.

4.2.2.2 Lebensgemeinschaften aus dem Rotliegenden

An den folgenden Beispielen soll der unterpermische Wandel der limnischen Oko-
systeme gegenuber den oberkarbonischen Floren und Faunen aufgezeigt werden.
Bei dieser Betrachtung wird dabei den fruhen Amphibien (Stegocephalia=Labyrintho-
dontia und Lepospondyli) und primitiven Reptilien groRere Aufmerksamkeit ge-
schenkt.

Das europaische Unterperm tritt faziell und stratigraphisch namengebend als das
sogenannte Rotliegende auf. Diese Abfolge besteht aus einer intensiven Wechsella-
gerung von Fein- und Grobklastika, aber auch karbonatischen Ingressionen und ge-
ringmachtigen Kohleflozen. In dem alteren Anteil (Autun) dieses Molassestockwer-
kes schaltet sich noch eine weit Uber tausend Meter machtige, im wesentlichen rhyo-
lithische Vulkanitserie ein, die der Endphase des variszischen subsequenten Mag-
matismus entspricht. Die Paldogeomorphologie des mitteleuropaischen Raumes war
noch nicht so ausgeglichen wie im hoheren Rotliegenden (Saxon) und im Oberen
Perm (Zechstein), so dal} in intramontanen Trogen noch karbonahnliche klimatologi-

sche und floristische Verhaltnisse herrschten.
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Ein Beispiel fur das Paldoenvironment des tiefsten Perms ist das Rotliegende des

Thiiringer Beckens. Die Thiringer Schichtabfolge entspricht dabei folgenden Aqui-

valenten:

Tambach Oberes

Rotterode Rotliegendes Saxon
Oberhof

Goldlauter Unteres

Manebach Rotliegendes Autun
Gehren

Tab. 5: Gliederung des Thuringer Rotliegenden (Unteres Perm). Die linke Spalte
enthalt die lokalen Schichtbezeichnungen
Die Problematik der Korrelation Rotliegendes zum Autun bzw. Saxon soll hier nicht
weiter erortert werden und ist ausfuhrlich in KOPP (1988) dargelegt. Die engeren
palaobiogeographischen Beziehungen zwischen dem Becken von Autun in Frank-
reich, Uber das saar-pfalzische und Thuringer Rotliegende, sowie dem bohmisch-
sudetischen Stegocephalenvorkommen zeigt WERNEBURG (1988) auf. Die Thurin-
ger und saar-pfalzische Rotliegendbiofazies schliet sich eng an das Autun von
Montceau an. Tetrapodenfaunen sind insbesondere in den Oberhofer-, Goldlauterer-
und Manebacher Schichten reichhaltig vertreten (WERNEBURG, 1986). Die Tamba-
cher Schichten des Oberrotliegenden lieferten lange nur amphibische und reptilische
Fahrten bis durch MARTENS (1988) erste Skelettfunde von Stegocephalen, Anthra-
cosauriern (Seymouria) und frihen Reptilien (Diadectomorpha) bekannt wurden (vgl.
MARTENS in LIENAU u.a., 1998). Letztere schlie3en sich eng an verwandte Formen
aus dem Perm von Texas an, die hauptsachlich im Leonardian (Schichtenfolge des
Unterperms Nordamerikas) verbreitet waren (BEHRENSMEYER, 1992). Seymouiria,
die der Reptilwurzel nahe steht, allerdings mit relativ spatem Erscheinen, wurde in ih-
rer Bedeutung als ,missing link®- bzw. ,connecting link“-Typus schon in den 20er
Jahren von ROMER herausgestellt, kann diesem Status aber nur modellartig gerecht
werden. Reptilien und Amphibien stellten im unterpermischen, limnischen Okosys-
tem die Spitze der trophischen Ebenen dar. Es handelt sich dabei um gro3e Tem-
nospondyli, Seymouriamorpha, Diadectidae, Captorhinida, Limnoscelidae, Pelyco-
sauria und frihe Diapsiden (Araeoscelida). Seymouriamorpha, Diadectidae, Cap-
torhinida und Limnoscelidae wurden fruher (z.B. KUHN, 1958) als Cotylosauria
(Stammreptilien) mit anderen permotriadischen Vertretern (Procolophonia und Pa-

reiasauria) zusammengefalt. Mehr der Physiologie gerecht wird die Ausgliederung
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der Seymouriamorpha und ihre Zusammenfassung mit den Anthracosauria zu den
Batrachosauria (hach JEFREMOV in A.H. MULLER, 1985) bei gleichzeitiger Einbe-
ziehung in die Klasse Amphibia.

LINNE faBte in seiner beriihmten und fiir die zoologische und paléozoologische Prio-
ritatsregel grundlegende 10. Auflage der ,Systema naturae® Lurche und Kriechtiere
noch als Amphibien zusammen. Hierin folgte er der Begriffspragung durch ARISTO-
TELES (KUHN, 1957).

Die anapsiden (geschlossenes Schadeldach) Cotylosauria, synapsiden (eine Schia-
fenoffnung) Pelycosauria und ersten Diapsiden (zwei Schlafenoffnungen) waren die
eindeutig reptilischen Vertreter im Unteren Perm. Bei CARROLL (1993) taucht die
Ordnung Cotylosauria nicht mehr auf. Die Ordnung Pelycosauria stellte mit dber 1,5
m Korperlange die absolut grof3ten Tiere. Carnivor war die Unterordnung Sphenaco-
dontia, z.B. Haptodus aus dem Rotliegenden von Sachsen und Dimetrodon mit auf-
falligem Ruckensegel. Die Vertreter der Unterordnung Ophiacodontia werden als
Fischfresser gedeutet. Schliellich stellen die Caseidea und Edaphosauria die ersten
herbivoren Formen der Tetrapoden dar.

Herbivore Arten sind typisch fur Standorte, die von Pflanzen besetzt werden, ohne
dal} die Ausbreitung von Primar- und Sekundarkonsumenten (Vielfalt terrestrischer
Invertebraten) mit dieser Eroberung neuer Lebensraume synchron verlief. Man kann
schlul3folgern, dal’ die ersten reptilischen Herbivoren wegen des Fehlens geeigneter
Beutetiere diese Anpassungschance nutzten und nutzen mufdten. Ein ahnlicher An-
passungsprozell konnte so auch bei den herbivoren Dinosauriern (Ornithischia) und
einer Vielzahl kdnozoischer Sauger (z.B. Ungulaten) abgelaufen sein.

In BEHRENSMEYER (1992) ist eine korpergroRengemalie Klassifikation permokar-

bonischer Tetrapoden gegeben, die hier auf Beispiele aus dem Rotliegenden Uber-

tragen wird:
<0,5m 0,5-15m >1,5m
carnivor Dissorophoidea Eryopidae Phanerosaurus
(incl. insektivor (Stegocephalen), Archegosauridae (Diadectosaurier),
und omnivor) Discosauriscidae Actinodontidae Haptodus
(Anthracosaurier), |Zatrachydidae (Pelycosaurier)
Captorhinomorpha | (Stegocephalen),

(frihe Reptilien)

Captorhinomorpha
Araeoscelidea
(frlhe Reptilien)

herbivor
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Phanerosaurus
(Diadectosaurier),
Edaphosaurus
Casea




| | | (Pelycosaurier)

Tab. 6: Zusammenstellung wichtiger permischer Amphibien und Reptilien nach Kor-
pergroRen und Erndhrungsweisen

Unter den hier aufgefuhrten Formen sind die Zatrachydidae besonders interessant.
Typisch fur diese Familie sind gro3e Nasalforaminae, die auf eine zusatzliche Gau-
menschleimhautatmung hindeuten oder als Indiz fur einen aufblasbaren Luftsack
gelten konnen. Bei einigen Gattungen treten am Schadel Knochenkdamme und -
fortsatze auf, die als Merkmale terrestrischer Anpassung gedeutet werden (vgl.
HAUBOLD u.a., 1982). Derartige physiologische Ausbildungen sind denkbar, wenn
man die Vielfaltigkeit z.B. in der Fortpflanzungsphysiologie und anderen Anpas-
sungsstrategien rezenter Anuren als Vergleich heranzieht. Die ovulipare australische
Froschart Rheobatrachus silus vermag die befruchteten Eier zu verschlucken und im
Magen auszubruten. Dann erfolgt die ,orale Geburt® der Jungen nach abgeschlosse-
ner Metamorphose Uiber das Maul des Muttertieres (BLUM, 1985). Entlehnt der grie-
chischen Mythologie kann man diesen Vorgang als Kronos-Phanomen bezeichnen.
Durch Steuerung der Harnsaureproduktion vermogen einige Froscharten sich in ex-
tremen Trockenregionen zu behaupten. Ahnlich den Lungenfischgattungen Lepidosi-
ren und Protopterus bildet der Pfeiffrosch Lepidobatrachus laevis im Boden ausge-
trockneter Gewasser wasserundurchlassige Kokons aus und kann sich so langer vor
Austrocknung schutzen (McCLANAHAN, u.a., 1998).

Okosystemare Beziehungen sind am besten durch Nahrungsvernetzungen zu be-
schreiben, wie sie z.B. fur die Lebacher Rotliegendfauna durch BOY (1972) oder
OLSON (1971) fur das tiefere texanische Perm vorgenommen wurden. Erst die a-
natomischen und die sich daraus teilweise ergebenden physiologischen Interpretati-
onen bieten eine sichere Basis flur die Beurteilung des Palaodkosystems in Form ei-
nes Nahrungsnetzes. Bei diesen speziellen Analysen ist zu bedenken, dal} die Fos-
silgemeinschaften in Thanatozénosen bzw. Taphozénosen vorliegen und nur bedingt
Biozonosen widerspiegeln (SIMPSON, 1984) (vgl. Kap. 4.1).

Die Forderung FRANZLEs (1986), synenergetische und dkosystemare Zusammen-
hange Uber quantitative Bestimmungen von Nahrungsketten-, Energie- und Stoffum-
setzungen sowie durch flachendeckende 6kologische Informationen aufzudecken, ist
im Gegensatz zur ,Neo“-Okologie in der Paldodkologie nicht auf gleichem methodi-
schen Weg zu erlangen.

Als Beispiel sei hier die Vernetzung der Fauna aus den Manebacher Schichten Thu-
ringens dargestellt (Abb. 23). Die Spitze, dieser auch als Nahrungspyramide aufzu-
stellenden Beziehungen, stellt die Stegocephalengattung Actinodon (Temnospon-
dylia) an Land und der Hai Xenacanthus im Wasser dar. Insgesamt mundet die A-
nalyse in eine Milieuinterpretation mit konkreten Aussagen fur ein spezifisches Bio-

top, das Bestandteil des gesamten Paldoenvironments war.
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Diese Nahrungsnetzschemata sind auf ahnliche Fossilbefunde anwendbar und bei
Fehlen einzelner Taxa, sind (ber ,Fehlistellenprognosen® Ahnlichkeiten bzw. Unter-
schiede aufzuzeigen (s. Kap. 6.2.2). Statt eines kompletten Nahrungsnetzes liegt ei-
ne ,,Retikula foramina“ vor. Die Erkenntnis dieser Lochrigkeit fuhrt Uber Fehlstel-
lenprognosen zu einem Konzept der ,Leernischen®, deren hypothetische Prognosti-
zierung eine Annaherung an die reale Rekonstruktion der Paldoumwelt gestattet.
Derartige Anwendungen eignen sich vorzuglich fur entsprechende Computersimula-

tionen.

Actinodon 4
L
Arachniden 2 ,| Branchiosaurier 3 111
Acanthodes 3 n
i
N
C
Insekten 2 Ostracoden 2 Rhabdolepis 4 h
Milieuinterpretation
f
1
u
Xenacanthus 4 V
1
Paramblypterus 3 a
t
i
1
Conchostracen 2

| | In Wasserregion verbreitet

| | Vorwiegend in Uferregion verbreitet

1 Produzenten
2 Primarkonsumenten
:) Sekundarkonsumenten
4 Tertiarkonsumenten
O Mikroorganismen
Wirbellose

| | Wirbeltiere
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Abb. 23: Wahrscheinliche Nahrungsbeziehungen zwischen Mikroorganismen, Wir-
bellosen, Fischartigen (Haie), Fischen und Amphibien in den Manebacher
Schichten des Thuringer Unterrotliegenden (verandert nach KOPP, 1988)

Als ein weiteres Beispiel sei die bedeutsame, aber bisher viel zu wenig berucksich-
tigte Fossilassoziation aus dem Rotliegenden von Lieth bei EImshorn genannt.
1954 wurden durch REICHE in den halokinetisch aufgeschleppten Feinklastika und
Karbonaten des Rotliegenden in zwei Nachbargruben der ,Liether Kalkgrube“ eine
reichhaltige Flora und Fauna nachgewiesen. Die intensive Halokinese des Rotlie-
gend- und Zechsteinsalinars im Unterelbetrog - hier der Salzstock Elmshorn - be-
wirkte das Zutagetreten dieses Fundhorizontes.

Die Genese norddeutscher Salzstrukturen in einzelnen palaotektonischen Zeitse-
quenzen gibt Abbildung 24 wieder. Hieraus sind Salzkissenstadien, primare und se-
kundare Randsenken und ausgepragter Diapirismus in Verbindung mit ErdéIimigrati-
on bzw. -akkumulation zu entnehmen. Die modernen Vorstellungen zu den vielfalti-
gen halokinetischen Entwicklungsformen gehen auf JARITZ und TRUSHEIM (50er
und 60er Jahre) zuruck.

Die Abbildung 25 zeigt eine didaktisch aufbereitete Schautafel des geologischen
Baus Schleswig-Holsteins, die neben der Oberflachengliederung (gerastert) den tie-
feren Untergrund flachig und in einem keilférmigen Profilschnitt darstellt.

Zechstein und Rotliegendes liegen im Naturschutzobjekt Liether Kalkgrube in vielfal-
tiger halokinetischer Tektonik vor. Neben Rotliegend-Satteln bzw. Zechstein-Mulden,
Verwerfungen, Uberkippungen und Kulissenfalten trifft man sogar Mylonit-Zonen an
(GRUBE, 1957). PRANGE (1993) gibt einen geschlossenen Uberblick ber die Ent-
deckungs- und Forschungsgeschichte des Perms von Lieth bei EImshorn. MADLER
(1992) hat die Florenassoziation von Lieth monographisch bearbeitet und stellt sie in
das hohere Rotliegende (Saxon).

Auler reinen Rotliegendelementen - Farnen und Koniferen der Gattungen Asterothe-
ca, Cordaites, Walchia cf. Ernestiodendron, Palaeovoltzia reichei - sind mehr zum
Zechstein gehorende Koniferen der Gattungen Ullmannia und Quadrocladus sowie
der Schachtelhalm Neocalamites und frihe Ginkgo der Gattung Sphenobaiera ver-
treten.

Als Anmerkung zu MADLER (1992) sind folgende Aussagen zu treffen. In dieser Ar-
beit wird Hysterites cordaitis als Vertreter der Cordaitales vorgestellt. Als seltene
Nachzgler sind Cordaiten auch aus dem Zechstein bekannt, z.B. Cordaites panger-
tii aus dem Kupferschiefer von Mansfeld, monosaccate Sporen der Gattung Florini-
tes und ein fraglicher Rest aus dem Marl Slate - Cordaites aequalis (HAUBOLD u.
SCHAUMBERG, 1985). Durch das Ubergewicht der Haufigkeit von Ullmannia und
Quadrocladus kdnnte man auch den Eindruck einer reinen Zechsteinflora gewinnen -
Cordaites ware kein Widerspruch und Palaeovoltzia reichei kdnnte ein zeitaquiva-
lentes Element zu Pseudovoltzia liebeana in einer speziellen Subflorenprovinz sein.
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Norddeutschland mit Betonung der fur diese Region typischen Salzstockgene-
nach oben): Beginn Kreide, Beginn hohere Unterkreide, Beginn Tertiar und re-

Abb. 24: Zeitliches Entwicklungsschema als palaotektonischer Profilschnitt in
se (verandert nach KOPP, 1985); dargestellt sind 4 Zeitschnitte (von unten
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Abb. 25: Fir den Bildungsbereich (EWF der CAU Kiel, Museum fir Natur und Um-
welt Lubeck und Schulverband Bordesholm/Eiszeitmuseum S.H.) nach
Kriterien der Anschaulichkeit aufbereitete grolRformatige Schautafel Gber
die Geologie von S.H. (Entwurf 1992 und letzte Ausfihrung KOPP, 1997)

Die Lithologie und die tektonostrukturelle Situation spricht aber, nach mundlicher
Mitteilung durch Prof. Grube, ausdrucklich fur Oberrotliegendes. Es bleibt demnach
doch nur die Schlul’folgerung, daf in Lieth eine Rotliegend/Zechstein-Mischflora o-
der eventuell besser Ubergangsflora vorliegt. Dies deckt sich mit der Bearbeitung der
Muschelfauna durch BACKHAUS (1964).

,Wenn die fossilfuhrenden Horizonte von Lieth in das Rotliegende gehoren, dirften
sie in die Obere Folge der Hannover-Formation innerhalb der Helgoland-Provinz
nach GRALLA (1988) zu stellen sein. Die obere Folge der Hannover-Formation wird
mit dem Rhythmus 17 der Mellin-Schichten der Nordostdeutschen Senke korreliert.
Die Erdgasspeicherhorizonte der Altmark liegen in den basalen Eldena- und Pe-
ckensen-Schichten. Das lllawarra-Reversal, als markantes magnetostratigraphisches
Event, ist unterhalb der Horizonte von Lieth zu erwarten” (KOPP in MADLER 1992,
S.6-7).
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Eine endgultige Einschatzung ist sicherlich erst moglich, wenn die faunistischen E-
lemente in ihrer Gesamtheit bearbeitet vorliegen. Von besonderer Bedeutung sind
dabei die Conchostracen, Insekten und Fische. GRIPP (1964) erwahnt unter den
mehr als 2500 Fundstlicken auch zwei Stegocephalenarten in 6 Exemplaren. Diese
sind fur die stratigraphische Einstufung von hochster Bedeutung.

Aus den Arbeiten von WERNEBURG (1983 ff.) zur Revision der permischen Laby-
rinthodontier ergibt sich, dal® im Oberrotliegenden die Familie der Dissorophoidea
durch die Discosauriscidea ersetzt werden. In Lieth ist demnach hauptsachlich Dis-
cosaurus pulcherrimus zu erwarten, im Gegensatz zu den Branchiosauriergattungen
Melanerpeton und Apateon des Unterrotliegenden. Aus dem Kupferschiefer (Randfa-
zies von Gera) ist ein verschollener Branchiosaurusschadel kurz beschrieben
(KUHN, 1961), der wegen der Salinitat des Zechsteinmeeres sehr problematisch ist
und ahnlich der weiter oben genannten Gattung Lonchorhynchus zu werten ist.

Fir Oberkarbon und Autun liegt eine Blattodea-Zonengliederung von SCHNEIDER
(1982) vor. Jungere Insektenreste sind sehr selten und somit sind die zwei Fundstu-
cke aus Lieth sehr bedeutungsvoll. Leider sind die Originale von GUTHORL ver-
schollen, aber zumindest von ihm 1962 kurz publiziert, jedoch nicht abgebildet. Eine
Schlusselstellung durften die ca. 60 Fischreste von Lieth einnehmen. Eine Revision

der permischen Palaeonisciformes steht noch aus (vgl. BOY u. MARTENS, 1991).

Eine zusammenfassende paldodkologische Analyse der Fossilgemeinschaft von
Lieth bei EImshorn wirde einen entscheidenden Einblick in das ausgehende Palao-
zoikum bzw. in den Ubergang vom Paldophytikum zum Mesophytikum des nérdli-

chen Mitteleuropas liefern.

Die Abfolgen des mitteleuropaischen Rotliegenden sind ein eklatantes Beispiel fur
die Problematik stratigraphischer Gliederungen, ihrer Korrelationen untereinander
und der Bewertung von phylogenetischen Reihen einschliel3lich taphonomischer Li-
mitierung und damit verbundener Lickenhaftigkeit von Fossilien aus unterschiedli-
chen Sedimentationsraumen.

Hinzu kommen methodische Schwierigkeiten und Mildverstandnisse. BOY und MAR-
TENS (1991) legen diesen Sachverhalt folgendermalen dar (S. 173-174): ,Natur-
gemal ist jeder Bearbeiter versucht, bei den chronostratigraphischen Korrelationen
seine meist unbewuldte, vorgefallte Meinung mit passenden Fakten zu untermauern
und widersprechende Fakten zu negieren. In Extremfallen hat dieser menschlich
verstandliche Drang zu Fehlbestimmungen von angeblich leitenden Fossilien gefuhrt.
Haufiger und weniger klar erkenntlich bewirkte er Zirkelschllsse in der logischen Ar-
gumentation: Die Vorkenntnis bestimmter stratigraphischer Korrelationen und damit
des ungefahren stratigraphischen Alters der Arten wurde benutzt, um die Evolution
dieser Arten zu rekonstruieren. Darauf beruhen wiederum bestimmte Zonengliede-
rungen, die zu weiterfihrenden Korrelationen verwendet wurden ...“. Diese hier auf-
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gezeigte Kiritik ist nicht generell auf alle stratigraphischen Korrelationen ubertragbar.
Auch wenn die durch BOY und MARTENS dargelegten Vorwlrfe zu drastisch er-
scheinen, insbesondere wenn man das redliche Bemuhen der hinter dieser Kritik
stehenden Spezialisten bedenkt, sollte man aber diese Grundprobleme ,im Auge
behalten®.

4.2.2.3 Tieferes Perm aus Westchina

Zum Vergleich mit den mitteleuropaischen Lebensgemeinschaften des Rotliegenden
soll eine neu entdeckte und der Offentlichkeit bisher weitgehend unbekannte Fossil-
fundstatte aus dem tieferen Perm Chinas (Qiyiniao) vorgestellt werden.

HAI (1993) gibt eine Vielzahl bemerkenswerter Fossilien bekannt, die er im Zeitraum
von 1975 - 1991 in der Provinz Xinjiang der Uigurischen Autonomen Region der
Volksrepublik China gefunden hat. HAI versteht unter dem von ihm verwendeten
komplexen Begriff ,Palaeoecological geography” die paldontologische Analyse mit
dem daraus abgeleiteten Paldoenvironment des Spatpalaozoikums und verbindet
diese zu einer Gesamtaussage von Wechselwirkungen zwischen der Biosphare und
den geographischen Gegebenheiten dieser Region im Verlauf der Erdgeschichte.
Eine Kommentierung der Veroffentlichung HAIs liegt durch HASSENPFLUG und
KOPP (1997) vor.

Die im Tienschan gelegene, leider nicht genauer lokalisierte Fundregion, enthalt eine
kontinuierliche Abfolge jungpaldozoischer (Karbon und Perm) bis mesozoischer (Tri-
as und Jura) Sedimente. Zahlreiche Falten und Verwerfungen belegen eine kompli-
zierte Tektonik, die von quartaren LoRablagerungen verhdllt ist. Morphologisch be-
findet sich das Fundgebiet in einer generell westostlichen Talerstreckung mit einer
maximalen Hohe der Hugel von 934,4 m NN. Die ca. 50 m machtige permische Se-
dimentabfolge enthalt neben Feinklastika eine bitumindse Kalkfazies mit lakustri-
scher Flora und Fauna. Insgesamt werden sieben Fossilfundpunkte genannt. Das
Alter wird mit 270-280 Mio. Jahre als unterpermisch angegeben. Nach der chinesi-
schen Stratigraphie durften diese Schichten mit dem basalen Mapingian und hohe-
ren Xiangzhongian zu korrelieren sein. Somit ergibt sich nach HAQ und VAN EY-
SINGA (1987) eine Korrelation mit dem nordamerikanischen Wolfcampian und Leo-
nardian und dem europaischen Autun bzw. Rotliegenden zur Standardgliederung der
Cisuralregion (Asselian, Sakmarian und Artinskian). Nach dem gegenwartigen Stand
ist eine abschlieRende stratigraphische Beurteilung noch nicht méglich. Die Fossilin-
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dizien sprechen aber fur eine mehr an der Permbasis gelegene Einstufung des
Fundkomplexes.

Die zahlreichen, z.T. kompletten Fischfunde, ordnet HAI hauptsachlich den Palaeo-
nisciformes zu und fugt sie entsprechend in das taxonomische System der Fische
und Fischartigen ein. Einige Formen lassen sich mit den Gattungen Rhabdolepis und
Acrolepis vergleichen. Gedrungene Exemplare ahneln sehr der Formengruppe
Amblypterus. Eine sichere Beurteilung der taxonomischen Zugehorigkeit ist erst bei
einer genaueren Analyse der Schuppen und Schadel moglich. In ebenfalls ausge-
zeichneter, z.T. kompletter Erhaltung liegen ca. 70 Exemplare von Tetrapoden vor.
Der vorgenommene Vergleich von HAI mit der rezenten ostasiatischen Urodelenart
Andrias (= Megalobatrachus) davidianus ist nur bedingt méglich. Die Mehrzahl der
Funde durfte den Dissorophoidea - vergleichbar den Gattungen Apateon und Mela-
nerpeton (frGher Branchiosaurus) - innerhalb der Ordnung der Stegocephalia zuzu-
ordnen sein.

Neben den kleinwichsigen Dissorophoiden, die haufig larvale Stadien mit Tendenz
zur Neotenie aufweisen, bestehen bei anderen Exemplaren Ahnlichkeiten zu adulten
Formen der Stegocephalengattung Actinodon. Maglicherweise liegen auch Vertreter
der Discosauriscidae vor, die innerhalb der Ordnung Anthracosauria bzw. Seymouri-
amorpha der Wurzel der Reptilien nahestehen (s. Kap. 4.2.2.1). Eine eindeutige ta-
xonomische Klarung wurde auch Aussagen zur stratigraphischen Einstufung ermog-
lichen, da Dissorophoiden - zumindest in den europaischen Typuslokalitadten - das
tiefere Rotliegende und Discosaurisciden das hohere Rotliegende reprasentieren,
wie weiter oben dargelegt wurde.

Der Nachweis von Urumgia liudaowanensis (ZHANG FAKUI u.a., 1984) aus dem
Perm von Urumtschi/Xinjiang als einen Vertreter der Discosaurisciden weist mogli-
cherweise enge Beziehungen zu diesen Funden auf. Ein weiterer asiatischer Fund
eines Seymouriamorphen der Gattung Utegenia ist aus dem permokarbonischen
Grenzbereich Kasachstans bekannt geworden (LAURIN, 1996).

Ein Teilskelett mit Kieferfragment konnte - unter grollem Vorbehalt - mit den Uber-
wiegend nordamerikanischen Hylonomidae innerhalb der Stammreptilordnung ,Co-
tylosauria“ zu vergleichen sein. Nur eine detaillierte osteologische Analyse kann hier
Aufklarung geben.

Die traditionelle Ordnung Cotylosauria wird in der modernen Literatur nicht mehr ge-
fuhrt und ist in mehrere Ordnungen aufgeteilt. Von diesen werden die Anthracosauria
mit den Seymouriamorpha den Amphibien und die Captorhinomorpha, Procolopho-
nia nebst den Pareiosauria den Reptilien zugeordnet (CARROLL, 1993). Die Dia-
dectomorpha, die ebenfalls zu den Cotylosauriern zahlten, werden teils als Amphi-
bien (CARROLL, 1993), teils als Reptilien (A.H. MULLER, 1985) gewertet.
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Die spektakularsten Funde sind die Fossilien von Qiyiniao. Es sind mehrere Exemp-
lare gefunden worden, wobei zwei Funde - einer mit Gegenplatte - in mehreren De-
tailaufnahmen vorliegen. HAI deutet sie in der knappen englischen EinfUhrung des
ansonsten nur chinesischen Textes als mdgliche ,Palaeo-Birds with fin-like wings*
und stellt Varianten von Lebensbildrekonstruktionen vor. So phantasievoll und inte-
ressant diese Deutung als Alternative zur archosauroiden Abstammung der Vogel U-
ber Archaeopteryx auch erscheinen mag, so kann man diese Ansicht jedoch nicht
teilen.

Eine Beziehung zwischen fliegenden Fischen und Vdégeln wurde dagegen schon in
der frGhen abendlandischen Kultur gesehen. Entsprechend der Auslegung der Ge-
nesis nahm Aurelius AUGUSTINUS an, dal® die Vogel Uber Flugfische aus frei-
schwimmenden Fischen hervorgegangen sind (RIEPPEL, 1992).

An dieser Stelle soll folgender Exkurs zur frihen Evolution der Vogel gegeben wer-
den, da neueste Funde dieses Bild wesentlich, Uber Archaeopteryx hinausgehend,
komplettiert haben. Insbesondere sind es mehr oder weniger vollstandige Reste aus
Spanien und China. Zu nennen sind: Aus der hoheren Unterkreide (Barreme-Apt)
Spaniens (Las Hoyas) Iberomesornis und Eoalulavis. Aus der zeitlich umstrittenen
Yixian-Formation Chinas (Liaoning) sind Confuciusornis, Sinosauropteryx, Protar-
chaeopteryx und neuerdings Caudipteryx (CURRIE, 1998) bekannt. Die terrestrische
Yixian-Formation weist die unsichere Datierung deshalb auf, weil keine Korrelation
zur marinen Abfolge maoglich ist. WELLNHOFER (1997) pladiert fur eine kreidezeitli-
che Einstufung. Nach Datierungen mittels Kalium/Argon- und Rubidium/Strontium-
Methode einer Vulkanitserie wird die Yixian-Formation mit 137 bzw. 142 Mio. Jahre
eingestuft. Dies bedeutet, dal} tiefste Unterkreide oder hdchster Jura in Frage
kommt. Aus der deutlich jungeren Jiufutang-Formation (hohere Unterkreide) sind die
Gattungen Sinornis und Cathayornis bekannt geworden (PADIAN und CHIAPPE,
1998). Weitere Funde aus der Unterkreide der Mongolei (Ambiortus), Patagoniens
(Unenlagia) und Nordkoreas sind nachgewiesen. Viele dieser aufgefiihrten Gattun-
gen - bis auf die Funde aus Spanien sind in der Mehrzahl nicht als echte Vogel auf-
zufassen und gehéren in die breite Ubergangszone von den theropoden Dinosau-
riern zu den Vogeln (ACKERMANN, 1998). Confuciusornis ist hingegen ein echter
zahnloser Vogel, der einen deutlichen Geschlechtsdimorphismus aufweist. Enalior-
nis ist ein weiterer friher Vogel aus der Unterkreide Englands (CARROLL, 1993). Ei-
ne fragwurdige Feder aus dem Jura Kasachstans und eine sichere Feder aus dem
Hauterive (Unterkreide) im Libanonbernstein erganzen den Fundumfang (HAUBOLD,
1989). Des weiteren sind Federn aus Australien und FuRabdricke aus Kanada in der
tieferen Kreide nachgewiesen (CARROLL, 1993). Der von CHATTERJEE Anfang
der 90er Jahre als altester Vogel (Obere Trias) prasentierte Protoavis texensis ist in
Wirklichkeit ein friher Theropode (Saurischia-Dinosaurier) (WELLNHOFER, 1992).
Auch Cosesaurus aus dem Oberen Muschelkalk Kataloniens ist kein fruher Vogel,
sondern eine primitive Eidechse (WELLNHOFER, 1985). Nach wie vor ist Ar-
chaeopteryx der alteste echte Vogel (vgl. CARROLL, 1997). Eine fachdidaktische
Zusammenfassung Uber den aktuellen Stand hinsichtlich Archaeopteryx und den
anderen mesozoischen Vogeln ist durch WELLNHOFER, TISCHLER u.a. gegeben
(Autorenkollektiv, 1998).
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Tatsachlich weisen die Qiyiniao-Fossilien eine gewisse Ahnlichkeit mit kopflosen Vo-
gelkadavern auf. Offensichtlich handelt es sich um durch Faulnisgase aufgerissene
und somit z.T. mazerierte Fische. Das Auffallige an diesen Funden sind die extrem
grolien Pectoralflossen, die dazu anregten, hier eine eventuelle ancestrale Form der
Vogel zu sehen, die direkt auf die Osteichthyes (Knochenfische) zu beziehen ist. Auf
die sich daraus ergebenden anatomischen Schwierigkeiten soll hier nicht eingegan-
gen werden. Im Gegensatz zu HAI sind in diesen Funden nicht die fruhesten Vogel
im eigentlichen Sinne zu sehen, sondern eventuell die frihesten flugfahigen Fische
der Erdgeschichte, die in Analogie zu den rezenten fliegenden Fischen, z.B. der
Gattung Exocoetus mittels der stark vergroRerten Brustflossen ein Gleitflugvermdgen
besallen. Der rezente sidamerikanische fluviatil lebende Beilbauchfisch kann sogar
durch Bewegung der Brustflossen aktiv fliegen! Grundsatzlich entsprechen die gro-
Ren Brustflossen und auch die deutlich erhaltenen Ruckenflossen der Qiyiniao-
Fische in spezialisierter Form dem allgemeinen Typus der Actinopterygier. Bisher
sind erst aus triadischen Sedimenten flugfahige Fische der Gattungen Thoracopterus
und Dollopterus bekannt geworden, die der Uberordnung Chondrostei (Palaeonisci-
formes u.a. Ordnungen) innerhalb der Actinopterygii zugeordnet werden. In diese
Verwandtschaft sind die Qiyiniao-Fossilien zu stellen. Dieser neuen Art und Gattung
durfte sicherlich der Rang einer eigenen Familie und eventuell auch eigenen Ord-
nung zukommen. Auf der Basis der phylogenetischen Beziehungen innerhalb der
Actinopterygia nach CARROLL (1993) sind in der hier gegebenen Abbildung 26 die
Vertreter der flugfahigen rezenten und fossilen Fische unter Einbeziehung der Qiyi-
niao-Fische dargestellt.

Gegen die Interpretation der Qiyiniao-Fossilien als flugfahige Fische spricht ihre Ver-
gesellschaftung mit einer rein limnisch-terrestrischen Fauna. Die Feingliedrigkeit und
Vielstrahligkeit der Pectoralflossen konnen auch fur einen mit ,Schleierflossen” aus-
gestatteten Sumpfbewohner sprechen. Ob die Brustflossen tatsachlich ein Gleitflie-
gen ermoglichten, ist erst beim Nachweis eines kraftigen Schulterglrtelapparates am
Fossil zu belegen. Es ist durchaus denkbar, dal} in den gro3flachigen permokarboni-
schen Seeniederungen aerodynamische Verhaltnisse ahnlich der heutigen Amazo-
nasregion herrschten, die einen Gleitflug ermoglichten.

125



* "
i L )
U 4 g < Ey
¢ :
E I’i :E i 4 E
] ] ] : g g
F v P c E o
U £ g ik £
::‘ & :E
= . i
! -
a ||
ER
o
g 1
2 |
G I
1
Gl | :
Y \ ;
Blm F
| !
% \ 2
ooy § L
20 ! i
e ] [
P 5
£ g 3
4 E I‘I E f
W ——sl
. 5 1 =
F1E0 0 £
z 5 15
33
Rl “ E
LML
| v !
o -1
vooEfl £
g \ :5 \ N -
¥ 3k (1164
34 3 Wi
B ER '}
M4 -5 2N
Bt Z //
PR = 5 NEQPTERYGIANS
o |e” ]
R o e Gy
Q. El * L
W8 ] \ [
- | e @ ’
7z “:'r.\ g \ I,
& |28 } ;
)_
i
‘ ! )
‘ =1 \'\
|3
| g
| CTRINDROSTTANS
Q Ed
=
[ R g
‘ : 7
E
@ z

1. Neue Form aus dem Unteren Perm von China; Ordnung unbestimmt - Palaeonisci-
formes oder andere Verwandtschaft

Thoracopterus; Trias von Nordamerika, Europa und Australien

Dollopterus; Untere und Mittlere Trias von Nordamerika und Europa

Cheirothrix; Obere Kreide von Stdwestasien und Europa

Exocoetoides; Obere Kreide von Sudwestasien

Rhamphexocoetus; Eozan von Europa

Exocoetes; rezent

Dactylopterus; rezent
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Abb. 26: Erdgeschichtlich versetztes Auftreten analoger Formen von ,fliegenden Fi-

schen® in der Stammesgeschichte der strahlenflossigen Fische (Phylogenie
nach CARROLL, 1993)
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Die neuen chinesischen Funde zeigen, dal3 noch vor den oberpermischen reptili-
schen Gleitfliegern Weigeltisauriscus und Daedalosaurus, vor den mesozoischen
Pterosauriern und Aves und vor den kanozoischen Chiroptera (Fledermause) unter-
permische Fische offensichtlich den zaghaften Versuch der Eroberung der Lufte un-
ternommen haben.

Nicht minder bedeutungsvoll als die bisher vorgestellten Fossilien durften die be-
schriebenen Insekten und anderen Arthropoden sein. Neben Blattodearesten und
z.T. sehr gut erhaltenen Palaeoptera liegt moglicherweise auch ein Vertreter der
Syncnidaria (Crustacea) vor. Fehlende GrélRenangaben machen eine Beurteilung
schwierig. Biostratigraphisch von besonderem Interesse ist auch der Nachweis von
Conchostracen, die in zahlreichen Exemplaren abgebildet sind. Die nachgewiesenen
Pflanzenreste sind sparlich vorhanden. Deutlich erkennbar sind Reste von Calamiten
und Cordaiten. Die Vielfalt und z.T. Neuheit der Fossilfunde geben interessante
phylogenetisch-paldaodkologische und biostratigraphische Ansto3e, denen bei einer
weiteren Bearbeitung eine grol’e Aussagekraft fur die Beurteilung der jungpaldozoi-
schen Umweltsituation zukommit.

4.2.3 Aussterbeereignis Perm/Trias

Im Ausgang des Perms und damit gleichzeitig des Paldaozoikums vor ca. 250 x 10°
Jahren wird die moglicherweise grofte biologische Katastrophe der Erdgeschichte
gesehen. Nach RAUP und SEPKOSKI (1986) starben am Ende des Perms ca. 35%
aller Familien und sogar uber 60% aller Gattungen aus. In einer spateren Publikation
gibt SEPKOSKI (1990 b) mit ca. 50% die Aussterberate aller Gattungen bereits fur
das Guadalupian (hdheres nordamerikanisches Perm) an. Bei den marinen Inver-
tebraten setzt STANLEY 1986 fur das Aussterben der Arten sogar 70 bis 90% an.
Die Ammoniten z.B. Uberlebten mit hochstens 2 oder 3 Gattungen (STANLEY,
1989b). Insgesamt durften am Ende des Perms (Djulfa-Stufe) nach RAUP (in WIL-
SON, 1992) zwischen 77% und 96% aller mariner Arten erloschen sein. Nach Schat-
zungen verschiedener Autoren lag die Anzahl aller im spaten Perm lebenden mari-
nen Arten zwischen 45000 und 240000 (VALENTINE et al., 1978). Unter Zugrunde-
legung des Mittels von 150000 Arten waren somit ca. 144000 Arten ausge-
storben.Diese Angabe erscheint unter Berucksichtigung der in der weiteren Ent-
wicklung zunehmenden Diversitat als viel zu niedrig. Wenn diese Zahl den tatsachli-
chen Verhaltnissen entsprache, konnte kaum von einem Massensterben - zumindest
hinsichtlich der quantitativen Biodiversitat - gesprochen werden. Entscheidend ist die
Frage nach der Gleichzeitigkeit des Aussterbens der verschiedenen Formen fur die
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Beurteilung des biologischen Umbruches vom Paldozoikum zum Mesozoikum und
soll im folgenden diskutiert werden.

CARROLL (1993) verweist darauf, dal3 die 50%ige Extinction der marinen Everte-
bratenfamilien keine Entsprechung bei aquatischen und terrestrischen Vertebraten
besitzt. Wie dieser gegensatzliche Befund zu werten ist, mufd im Detail offenbleiben.

Allerdings sind nach STANLEY (1989) die Therapsiden unter Berufung auf SLOAN
in der zweiten Permhalfte ebenfalls von mehreren Aussterbewellen betroffen. Dies
trifft aber nur in eingeschranktem Male zu. Gerade die formenreichen Dicynodontier,
Therocephalia und Cynodontia Uberschreiten die Perm-Trias-Grenze (PTT) relativ
unbeschadet (CARROLL, 1993 u. KEMP, 1982). Auf der Grundlage einer alteren
Analyse von Gattungszahlen ermittelt ROBINSON (1971) dagegen einen Ruckgang
der Therapsiden vom Oberen Perm zur alteren Trias um 79%. Die Aussagen bleiben
widerspruchlich (siehe TEICHERT, 1990). Nach SLOANs Ansichten sind die Aus-
sterbewellen der Wirbeltiere im Verlauf des Perm auf nacheiszeitliche Klimaos-
zillationen zuruckzufuhren.

Im Gegensatz zu ERWIN (1996) pladiert auch STANLEY (z.B. 1989) fur klima-
tologische Einflisse als Hauptfaktoren fur den spatpalaozoischen Umbau der Bio-
sphare. Als Indizien flr erhebliche glazigene Einflisse am Ende des Perms werden
die sogenannten sibirischen dropstones - marine Schmelzwasserabsatze - ange-
fuhrt.

Wenn auch definitiv. an marinen Invertebraten, wie Fusulinen (spezifische
Foraminiferen), Rugosen (auch Tetracorallia genannt, die gegenuber modernen
Korallen eine andere Septenausbildung haben), zahlreiche Brachiopoden, Bryozoen,
Crinoiden und Ammoniten sowie bereits vorausgehend die Trilobiten verschwanden,
bleibt die Frage nach einer simultanen Extinction offen. Im Detail sind die Aussterbe-
muster komplizierter, z.B. bei den Bryozoen. SCHAFER und FOIS-ERICKSON (in
WALLISER u.a., 1986) belegen ein sehr differenziertes Bild der einzelnen Linien. So
ist den Cystoporata, Cryptostomata, Fenestrata und Trepostomata der grole Gat-
tungsrickgang Wende Perm/Trias gemeinsam. Jedoch ist keine dieser Linien
unmittelbar an der Grenze erloschen, sondern setzten sich im Mesozoikum - wenn
auch vermindert - fort. Dieses phylogenetische Muster wird in enge Beziehung zur
Endkonfiguration der Pangaa gesetzt. Die folgende triadische Ruckeroberung des
Lebensraumes in der Tethys und Panthalassa, der im Prinzip palaozoischen
Bryozoen, offenbart an diesem Beispiel das sehr differenzierte Innovations- und
Extinctionsmuster.

Unter Auflistung einer Reihe zu klarender Einzelfragen pladiert TEICHERT (1990) flr
eine vertiefende, qualitative Analyse der Lebewelt im permotriadischen Grenzbe-
reich, da nach seiner Meinung die quantitativen Erhebungen in der zahlreichen
Literatur zu einem verzerrten Bild des Aussterbeereignisses fuhren. Dieses ergibt
sich daraus, daf® Familien herangezogen werden, ohne die Anzahl der Gattungen in
den einzelnen Familien bzw. den weltweiten Artenreichtum oder auch den ortlichen

Endemismus ausreichend zu bertcksichtigen. Bevor der Terminus ,Massenextinc-
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tion“ seine Berechtigung erhalt, ist folgende Aussage TEICHERTs (S. 230) von
grundsatzlicher Bedeutung (dies gilt auch fur andere Grenzbereiche): ,The search
for the cause, or causes, must begin with a more detailed evaluation of the
paleontological data base and the stratigraphic and facies relationships of the
boundary strata.”

Maldgeblichstes Ereignis, das einen Aussterbeprozel® nachhaltig initiieren konnte, ist
in dem sibirischen Flood-Vulkanismus zu sehen, der unter 3.3.1 bereits erwahnt
wurde. Neue Erkenntnisse belegen (RENNE u.a., 1995), dal} dieser Trapp-Vulka-
nismus mit seinen 2-3 Mio. km® einnehmenden Deckenergissen in nur einer
Jahrmillion oder sogar weniger auftrat. Mittels 40Ar/39Ar-Isotopenanalysen zweier
Tuffhorizonte in Sudchina konnte dieser Befund erhartet werden. Das auslosende
Moment dieser Prozesse wird als Ursache des permotriadischen Massenausterbens
gesehen. Auch wenn der Aussterbeprozeld langfristiger erfolgte, ist hier eine
Hauptursache flr den globaldkologischen Umbau der Paldaodkosphare dieser Zeit zu
sehen. Neuere Fossilfunde im Bereich der PTT (Perm-Trias-Transition), insbeson-
dere in China, belegen einen kontinuierlichen, sich Gber Jahrmillionen erstreckenden
Aussterbeprozeld (ELDREDGE, 1994). Dieser Befund ergibt sich aus der Analyse
der Uber 2000 m machtigen kontinentalen ariden bis semiariden Rotsedimentation,
die dem Zeitraum Rotliegendes bis Muschelkalk Europas entspricht (WANG,
ZIQIANG, 1993). Auch KOZUR in TROGER (1984) sieht die Pragnanz des Faunen-
schnittes an der Perm-/Triasgrenze als uberbewertet. So wird die triadische marine
Entfaltung im europaischen Raum durch sukzessive Neueinwanderung zirkum-
pazifischer Formen aus Reliktarealen erklart - siehe auch ELDREDGE (1994) weiter
unten.

Die Korrelation der marinen zur teresstrischen Fauna bleibt fir die abschliefende
Beurteilung problematisch. Hier liegt ein Hauptproblem der Biostratigraphie im
speziellen und der Stratigraphie im allgemeinen, worauf schon im Kapitel 3.1
hingewiesen wurde. SIMPSON (1984, S. 67) beschreibt in folgendem Zitat dieses
Grundproblem: ,Die Biozonosen, die jetzt in den Meeren und auf dem Land leben,
haben natiirlich dasselbe Alter, aber eine taxonomische Ahnlichkeit besteht praktisch
nicht. Und so ist es seit etwa 400 Millionen Jahren gewesen, seit es Landpflanzen
und Tiere gibt. Folglich ist eine direkte Korrelation von marinen und kontinentalen
oder nicht-marinen Schichten anhand der Fossilien allein praktisch unmoglich.”

Grundsatzliches Ziel ist es, Uber eine komplexe Anwendung vielfaltiger Methoden,
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neben Absolutdatierung, Bio-, Magneto-, Lithostratigraphie u.a., ein Hochstmal
stratigraphischer Sicherheit zu erlangen. Das Ziel der absoluten Isochronie verbleibt
in einem Unscharfebereich von z.T. Jahrmillionen, insbesondere in den palao-
zoischen Schichtenfolgen. Gerade das Perm ist ein eklatantes Beispiel flr
unterschiedlichste Korrelationen, obwohl neben den Fossilbefunden magnetostrati-
graphische Events (lllawarra-Transition) zusatzlich zur Verfigung stehen (KOPP,
1988). MENNING (in SCHOLLE u.a., 1995) hat die teilweise erheblich voneinander
abweichenden Zeitskalen fir Perm und Trias zusammengestellt und die Probleme
diskutiert (vgl. Kap. 4.2.2.1).

Wenn auch die weiter oben genannten Zahlen zum Aussterben im Detail durch
unterschiedlichste Ansatze und vor allen Dingen Uberlieferungsliicken fraglich
bleiben, so unterliegt es aber keinem Zweifel, dall wir hier mit dem groften
bisherigen Aussterbeereignis konfrontiert sind. Wie grol3 dieses Aussterbeereignis
aber wirklich war, ist unter Anbetracht der Ilickenhaften Fossiliberlieferung schwer
quantifizierbar (s. Kap. 6.3.1.2). Die insbesondere durch SEPKOSKI (1990a u.
1992), BENTON (1995) u.a. auf der Basis fossiler Organismenfamilien erstellten
phanerozoischen Diversitatskurven zeigen an der PTT den markantesten Knick seit

Beginn des Kambriums.

Bei allen derartigen Aussagen sollte folgender Umstand unbedingt berlcksichtigt
werden. RAUP (1976) und RAUP u. STANLEY (1978) stellen zwei sehr interessante
Kurven vor. Es sind dies zum einen die Veranderung der Artenanzahl und zum
anderen die Veranderung des Sedimentsgesteinsvolumens. Die Ahnlichkeit beider
Kurvenverlaufe fuhrt zu der eindeutigen Annahme, dal® eine verringerte
Sedimentuberlieferung naturlich auch eine Verringerung des Fossilinhaltes nach sich
zieht. Im Abschnitt des Karbons ist der gemeinsame Tiefpunkt beider Kurven
vorhanden. Auch permische Sedimentuberlieferungen erscheinen gegeniuber denen
aus dem Devon reduziert. Wichtig hierbei ware eine Differenzierung in marine und
kontinentale Sedimentuberlieferung. Sehr wahrscheinlich wirde sich dabei fur das
Perm ein Uberwiegen kontinentaler Sedimente ergeben. Dagegen diirften permische
marine Sedimente eine erheblich defizitare Verbreitung aufweisen. Aufgrund der
Sedimentuberlieferung hegt LAPORTE (1981) berechtigte Zweifel an den
verschiedenen Interpretationen zum permischen Aussterbeereignis. Die Extinction

konnte in ihrer Dimension und Kurzzeitigkeit durchaus Uberbetonter erscheinen, als
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sie es wirklich war. Es erhebt sich nun die Frage, warum aus dem Karbon und

wahrscheinlich marinem Perm weniger Sedimente - die Sedimentumfange der

Kreide weisen ein ahnliches Minimum auf - als im Vorher und Nachher der Erdge-

schichte uberliefert sind?

Der Erklarungsschlussel fur dieses Defizit an Sedimentuberlieferung konnte in

folgendem globaltektonischen Szenarium zu finden sein. Im Verlauf des

Superkontinent-Zyklusses von ca. 500 Mio Jahren (MURPHY u. NANCE, 1995) er-

langen die kratonalen Plattenanteile im Zeitraum Perm-Trias, als sogenannte

Pangaa ihre zweite oder dritte terrestrische Konzentration seit dem Proterozoikum.

Gerade dieser Umstand wird haufig als eine Hauptursache der permischen

GroRextinction angefihrt. ERWIN (1996) fiihrt die verringerte Uberlieferung mariner

Sedimente aus dem PTT-Bereich auf ein Absinken des Meeresspiegels und der

damit verbundenen Einschrankung mariner Sedimentbildung zurick. Es erhebt sich

folgende Frage: Warum sollten sich vermindert marine Sedimente bilden? Dies
wurde bedeuten, dald sich die exogenen Prozesse verlangsamt hatten. Bei einer

Regression ist aber nur eine Verlagerung der marinen Sedimentation anzunehmen.

Andererseits ist folgender Umstand zu bedenken: Die im exogenen Kreislauf

mobilisierten Verwitterungsprodukte kommen auf Pangaa in grol3en Rift-Trogen zur

Ablagerung und gelangen gar nicht erst in den marinen Raum. Die hohen

Machtigkeiten der terrestrischen europaischen Rotliegendsedimente und der

sudafrikanischen Karrooformation unterstreichen diese Annahme. Noch plausibler

erscheinen folgende Erklarungen:

l. Die permotriadische Pangaa beginnt im Verlauf der Trias zu zerbrechen. Die
symmetrisch zu den ozeanischen Riftzonen ausgebildeten palaomagnetischen
Muster belegen, dal® die heutige ozeanische Kruste nicht alter als 200 x 10°
Jahre ist (Wende Trias/ Jura). Durch die Entstehung der intrapangaischen
Riftsysteme kommt es zum beginnenden SchlieBungsprozeR der
Panthalassa (Urpazifik). In Folge der expandierenden Plattendrift wird
altere (paldaozoische) ozeanische Kruste subduziert. Nach HOWELL (1988)
u.a. ist bei diesem Prozel3 der gesamte Boden der Panthalassa verschluckt
worden (vgl. Kap. 1.2.1). Dabei wurden &ltere Plattenteile zum Teil als Terrane
an kontinentale Platten angelagert, z.B. Japan und die Philippinen. Dal} dabei
altere Riftsysteme durch Pangaaanteile Uberdriftet wurden, belegt die gegen-
wartige Konfiguration der pazifischen Kruste (BISCHOFF, 1995).
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Von diesem weltumspannenden Subduktionsprozel3 sind neben der ozea-
nischen Kruste auch marine Sedimente betroffen. Da der Schelfbereich von
den hochsten Sedimentationsraten betroffen ist, und diese Zone den poten-
tiellen Subduktionszonen haufig am nachsten liegt, dirften die machtigsten
Sedimentabfolgen am starksten von der Subduktion und begleitenden meta-
morphen Prozessen erfaldt sein. Im Zusammenhang mit plattentektonischen
Vorgangen weist SEIBOLD (1993) auf offene Fragen hin, die sich auf Prozesse
der Veranderung von marinen Sedimenten beziehen, die quasi auf den
,Schultern® der ozeanischen Kruste in den Subduktionsaktionsradius gelangen.
Mit dem subduzierten Ozeanboden unterliegen zugleich marine
Sedimente der Ausléoschung. Entscheidend ist die Position des marinen Sedi-
mentmaximums zur Subduktionszone. Naturlich konnten nur die meeresseiti-
gen, den Plattengrenzen vorgelagerten Sedimente von der Subduktion erfafdt
werden. Der Flysch- bzw. Molasseanteil in den Vorsenken ist nicht von der
Subduktion betroffen, kann aber einer erheblichen Metamorphose unterliegen.
Ein Teil der Sedimente und auch Teile der ozeanischen Kruste (Ophiolithe)
werden durch orogenetische Prozesse aufgefaltet und nicht subduziert.
Entsprechende Darstellungen sind am Beispiel der Kollision der indischen mit
der asiatischen Platte in LUTGENS u. TARBUCK (1989) zu entnehmen. Beim
Subduktionsvorgang kénnen flacheinfallende (<45°:Chile-Typ nach SCHMIN-
CKE, 1986) ozeanische Platten, die unter kontinentale Platten abtauchen,
einen abgescherten Sedimentationskeil (Akkretionskeil) ausbilden, der in den
angefalteten Kontinentalrand einbezogen ist (BRUCKNER, 1995). Der
Subduktionsvorgang, begleitet von metamorphen Prozessen, konnte die
verringerte Uberlieferung mariner jungpaldozoischer Sedimente am
ehesten erklaren.

Auf die generelle Bedeutung der Subduktion mariner Kalkablagerungen, aller-
dings in der damit vertretenen Annahme, dal} dieser Vorgang die plattentekto-
nischen Prozesse initiierte - eine bezlglich seiner Dimension eher unwahr-
scheinliche Hypothese - wies schon ANDERSON (1989) hin. Die Bedeutung
der Calcitsubduktion fur den CO»-Haushalt der Erde hebt BROECKER (1994)
deutlich hervor (s. Kap. 1.2.2.4.1).

Da die marine Fauna global-circumpangaisch und in den dortigen Sedimenten
fossilisiert war, mufdten diese Zeugnisse durch Subduktion bzw. Metamorphose

zum groften Teil geldéscht worden sein. Es ware also denkbar, daB in der
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Trias noch palaozoische marine Faunengemeinschaften grofraumig in
der sich verkleinernden Panthalassa existierten, deren Uberreste durch
die mesozoische Plattenexpansion geldscht wurden. Dadurch wiirde die
groBe PTT-Extinction an zeitlich exponierter Singularitat verlieren. Es be-
steht aber durchaus die Chance, jungpalaozoische Faunenelemente triadi-
schen Alters als Akkretionskeilreste in der circumpangaischen Region aufzufin-

den.

IV. Die in Trias und Jura neu entstandenen interpangaischen und spater interkon-
tinentalen marinen Regionen (Atlantik und Indik) waren demnach Evolutions-
zentren neuer Meeresorganismen, die sich deutlich von den moglicherweise in
der Trias noch vorhandenen paldozoischen Formen der Panthalassa bioprovin-
ziell unterschieden. Durch anzunehmende Barrieren war es den pantha-
lassischen Faunenelementen in der Regel nicht moglich, in den interpan-
gaischen marinen Embryonalraum des Protoatlantiks einzuwandern. Die
nach STANLEY (1989a) zwei bis drei Ammonitengattungen, von den wenigen
eingewanderten Formen, bildeten die Stammformen fur die so erfolgreichen

mesozoischen Ceratiten und Neoammoniten.

Aus den hier dargelegten Annahmen geht hervor, dal die nektonischen und pelagi-
schen Lebensformen des Paldozoikums die geringsten Uberlieferungschancen be-
salen. Dagegen wies das nerithische Benthos, dessen Reste geringer von der Sub-
duktion und Metamorphose betroffen waren, einen erheblich hoheren Erhaltungs-
grad auf. Dies deckt sich mit der Klassifikation der marinen Okosphére nach SEP-
KOSKI (1984, 1990a) in kambrische, paldozoische und meso-kanozoische Faunen
insofern, als dal die ersten beiden Faunenkomplexe hauptsachlich aus sessilem
und vagilem Benthos des Neritikums bestehen und nach der hier dargelegten An-
nahme lediglich eine selektive marine Reliktdkosphare im Paldozoikum offenbaren
(weitere Ausfuhrungen im Kap. 6.2.2). Die pelagialen Formen unterlagen fast ganz-
lich der mesozoischen Subduktionsausléschung. Die meso-kanozoische marine Di-
versitatszunahme konnte unter dem Aspekt der Nichtuberlieferung in ihrer relativen
Quantitat geringer erscheinen. Hier ist allerdings einzuwenden, dal das ca. 90%ige
Uberwiegen von Fossilien aus dem Schelf- und Flachmeerbereichen auch priméar
sein kann (VALENTINE u. MOORES, 1974). Ahnlich den Verhaltnissen im tropi-
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schen Regenwald, wo organische Reste der Wipfelregionen kaum mehr den Erdbo-
den erreichen, werden pelagisch-nektonische Organismen seltener fossilisiert. In
beiden Fallen bewirkt die grol3e vertikale Distanz ein ,Aufbrauchen® der abgestorbe-
nen Lebewesen und damit eine Reduzierung des Einbettungspotentials.

Erganzend zur vorgetragenen Moglichkeit, die die permotriadische GroRextinktion
zumindest in ihrer zeitlichen (Punktualisierung) Dimension als Scheinproblem ausse-
hen lal3t, seien an dieser Stelle ein paar passende Hinweise von ELDREDGE (1994)
gegeben. Er stellt fest, dal® die triadischen Schnecken - speziell die Gattung Worthe-
nia - typische paldozoische Faunenelemente darstellen (nach Untersuchungen von
BATTEN seit den 50er Jahren), die im Oberen Perm gemeinsam mit dem Fehlen ty-
pischer mariner Ablagerungen kaum in Erscheinung treten. Dieses verspatete Neu-
auftreten bezeichnet JABLONSKI mit dem schon erwahnten Terminus Lazarus-
Taxa. In einer neueren Arbeit weist er auf den erstaunlich hohen Anteil von Lazarus-
Gattungen nach der PTT hin (JABLONSKI u.a., 1996). Bezlglich der Schnecken
kommt ELDREDGE zu folgender Aussage (S. 127): ... es existieren geologisch nicht
uberlieferte Orte, an denen diese Lebewesen vom Aussterben nicht oder kaum be-
troffen waren.“ Und weiter: ,Das Aussterben kann schwerwiegender erscheinen, als
es tatsachlich war, falls es sich herausstellt, dal} einige der verschwunden geglaub-
ten Taxa spater wieder lebendig auftauchen.” Diese Ansicht deckt sich sehr gut mit
der Ausfuhrung unter Punkt Ill. AbschlieRend pladiert ELDREDGE anhand zuneh-
mender Hinweise auf einen fortschreitenden, schrittweisen, kumulativen und gradu-
ellen Aussterbeverlauf im Perm-Trias-Grenzabschnitt. Dem ist nur hinzuzufligen, daf}
sich offensichtlich ein Uber mehrere Jahrmillionen andauernder Aussterbe- und Fau-
nenwandlungsprozel in verschiedenen und unterschiedlich Uberlieferten marinen
Bioprovinzen vollzog.

Auf keinen Fall durften Aussagen in der popularen Wissensdarlegung den wahrhafti-
gen Sachverhalt offenbaren, wenn unter Annahme des relativ plotzlichen Aussterbe-
ereignisses Ende Perm auf ein relativ unbeschadetes Uberstehen der Insekten und
Pflanzen verwiesen wird (WUKETITS, 1997). Praziser ware die Aussage, dal® wir
bezlglich der Flora und der Insekten Wende Perm/Trias schlicht viel zu wenig wis-
sen, um uUberhaupt eine verlalliche Aussage treffen zu kdnnen.

Die Skepsis von ELDREDGE wird durch folgende Aussage deutlich (1994, S. 131-
132): ,Wie konnen wir wissen, wie abrupt das Aussterben an der Grenze Perm-Trias
war, wenn wir nicht die richtigen Umwelten mit den dazugehérigen Faunen aus der

entscheidenden Zeit auffinden?“ und (S. 132): ,Vielleicht werden wir jedoch nie wis-
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sen, wie dramatisch der Zusammenbruch an der Grenze Perm-Trias wirklich war,
weil es uns die Gesteine niemals erzéhlen werden®.

Diese Aussage entspricht der, in dieser Arbeit erstmals aufgestellten Hypothese,
daBl die mesozoische Subduktion, neben spatpermischen marinen Ablagerun-
gen auch die Zeugnisse, der in der friihen Trias noch moéglicherweise existie-
renden spatpaldaozoischen marinen Fauna geldoscht hat, und damit die per-
motriadische GroRextinction in der angenommenen Plétzlichkeit nicht statt-
fand!

Moglicherweise hatte auch die ,Kambrische Revolution® eine breitere prakambrische
bzw. frihkambrische Basis als sie durch die Ediacara- und Smal-shelly-Fauna des
Tommotium belegt ist. Der Zerfall des Superkontinentes Rodinia im Neoproterozoi-
kum vor 750 Mio. Jahren (DALZIEL, 1995) kénnte gleichfalls mit einer globalen O-
zeanbodensubduktion und Sedimentldschung einhergegangen sein und somit ein
plétzliches Erscheinen der kambrischen Fauna vortauschen. Tatsachlich scheinen
neueste Funde aus China, diese Annahme zu erharten. Dadurch, dal® diese fruhes-
ten hoherentwickelten Tierformen in Phosphaten fossilisiert sind, wurden sie vermut-
lich in ahnlichen Vorkommen Ubersehen.

4.3 Jungpleistozane GroRsaugergemeinschaft

4.3.1 Fundposition und Altersstellung

Als Beispiel einer palaookologischen Analyse der jungsten erdgeschichtlichen Ver-
gangenheit sollen Knochenfunde jungpleistozaner Sauger aus dem Hamburg-
Harburger Elburstromtal vorgestellt werden, die die nordlichste eiszeitliche Sauger-
fauna Deutschlands darstellt. Bisher liegen zwei veroéffentlichte Kurzmitteilung vor
(KOPP, 1997u. 1998).

Die letzten 1,6 bzw. 2,3 Mio. Jahre, je nach stratigraphischer Wertung der zu zie-
henden Grenze Tertiar/Quartar, umfassen den ersten Abschnitt der 4. phanerozoi-
schen Vereisungsphase nach der permokarbonischen Eiszeit (vgl. Kap. 1.2.2.2). Der
Literaturumfang zu dieser Problematik ist gewaltig, entsprechend diesem im Detail
komplizierten Phanomens. Wenn JUX (1990) von ,borealer Transgression® spricht,
sind darunter offensichtlich nicht die interglazialen Meereseinbriche zu verstehen,
sondern das Vordringen des Eises als Sonderfall der Mechanik des Wassers.
EISSMANN (1981) sieht in der gro3raumigen Vergletscherung (S. 5): ... eines der

faszinierendsten und popularsten erdgeschichtlichen Phanomene Uberhaupt...“ und
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spricht Uber diese Gletscherbildung hinausgehend mit Sicht auf die periglazialen
Raume vom ,Frostzeitalter*.

Grundlegende Arbeiten zur Erforschung der jungsten Abschnitte des Eiszeitalters in
Norddeutschland, vor allen Dingen hinsichtlich menschlicher Kulturzeugnisse, lieferte
RUST (z.B. 1943, 1962). Herausragend sind die Rentierjagerfunde der sogenannten
Hamburger Kultur aus dem jungeren Palaolithikum 2zu Beginn des Spat-
weichselglazials und die noch jungeren Rentierjager von Ahrensburg am Ende des
Spatweichselglazials, die einen sehr guten Einblick in die Umwelt- und Lebenssitua-
tion der damaligen Menschen bieten. AHRENS (1981) gibt einen geschlossenen,
allgemeinverstandlichen Uberblick der gesamten kulturellen Entwicklung dieser Re-
gion.

Zusammenfassende Arbeiten Uber eiszeitliche Saugetiere Mitteleuropas liegen u.a.
durch ADAM (1961), TOEPFER (1963) und in neuerer Zeit fur die jungpleistozanen
Saugerfaunen Eurasiens durch KAHLKE (1994) vor. Beispielgebend fiir den Uber-
gang zwischen glaziarer und periglaziarer Sedimentfazies in Verbindung mit dem
Lebensraum entsprechender Grof3sauger ist das Elbe-Saale-Gebiet (EISSMANN,
1981).

Die beiden Hauptfundstellen, die das hier vorgestellte Knochenmaterial in den sech-
ziger Jahren lieferten, liegen sudlich der Suderelbe im Ostlichen Randbereich von
Hamburg-Harburg (Abb. 27).

In dieser Abbildung sind neben dem Gletscherverlauf wahrend des weichseleiszeitli-
chen Maximums die folgezeitlichen Schmelzwasserabflulrinnen schematisiert dar-
gestellt. Der Uberwiegende Teil der Funde durfte aus diesen Schmelzwassersanden
stammen, die Gegenstand des Kiesabbaues sind.

Insgesamt wurden ca. 600 Einzelknochen analysiert und in ca. 500 Datensatzen er-
falt. Die Diskrepanz der Anzahl der Datensatze zur Gesamtknochenanzahl ergibt
sich aus der Zusammenfassung gleichartiger unbestimmbarer Knochen. Die Ge-
samtheit der Datei kann aus Platzgrinden dieser Arbeit nicht beigefugt werden. Pa-
rallel zur osteologisch-taxonomischen Bestimmung wurde die Vermessung von 181
Objekten (nach v.d. DRIESCH,1976) und Fotodokumentation ausgewahlter, beson-
ders gut erhaltener Funde vorgenommen.

Von den insgesamt 457 pleistozanen Objekten wurden 407 bzw. 35 Funde durch
Saugbaggerabbau in den Kiesgruben Neuland-Beton und Glusingen zutage gefor-
dert. Die restlichen Funde stammen aus den Kiesgruben Hoérsten und Fischbek so-
wie aus dem Griesenwerder Hafen. Aufgrund der ungunstigen Bergungsart ist eine

eindeutige stratigraphische Zuordnung nicht moglich.
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Abb. 27: Darstellung des Hamburger Raumes z.Z. des Hochststandes der Weich-
seleiszeit mit Gro3saugern (verandert nach EHLERS in BENDA, 1995; Tie-
re nach THENIUS, 1962; die Schematisierung der AbfluRsysteme ist
EISSMANN, 1981 nachempfunden)

Aulerdem fallen bei dieser Abbauart grundsatzlich groRere Knochen wesentlich
haufiger an, so dal} hier eine einseitige Selektion der groReren Sauger vorliegt. Be-
reits durch die primare groRere Erhaltungsfahigkeit sind die besonders kompakten
Knochen in der Uberlieferung deutlich tberreprasentiert. Grazilere Knochen sind
selten und Reste von Kleinsaugern fehlen ganzlich - eine fir ahnliche Fundkom-
plexe typische Erscheinung. Die teilweise Vergesellschaftung mit rezentem bzw.
subfossilem Material belegt die Vermengung verschiedener knochenflihrender Hori-
zonte. Trotz dieser ungunstigen Voraussetzungen sind konkrete Aussagen moglich.

Landschaftlich besteht die Harburger Region aus einem Geestanteil und der Elb-
marsch. Die vor der Weichselkaltzeit Uber diesen Raum hinausgreifenden Verglet-
scherungen der Elster- und Saale-Kaltzeit haben die Landschaftsformen vorgepragt,
denen die Schmelzwasser der jungeren Eisvorstolie, die nur in ihrer Maximalaus-
dehnung den norddstlichen Hamburger Raum erfaldten, teilweise folgten (GRUBE u.
EHLERS, 1977).
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Im Bereich Hamburg-Harburg liegt die Basis der Schmelzwassersande des Weich-
selglazials in einer Tiefe von ca. 30 m (PRIGGE, 1965). Somit entspricht die Abbau-
tiefe von 18-20 m in der Kiesgrube Neuland-Beton generell dieser Alterszuweisung.
Die stratigraphischen Verhaltnisse des Jungpleistozans und Holozans sind Tabelle 7
zu entnehmen.

Erganzend sei erwahnt, dal im mitteleuropaischen Raum das offensichtlich vollstan-
digste und *C-datierte jungpleistozane Profil aus den Ablagerungen des Aschersle-
bener Sees (Sachsen-Anhalt) vorliegt und durch eine reichhaltige weichselfrihglazi-
ale Saugerfauna mit Artefakten bekannt wurde (MANIA u. TOEPFER, 1973).

Ein sicherer Beweis fur eine Zusammengehdrigkeit der Reste von Mammut, Fellnas-
horn, Steppenwisent, Ren u.a. Arten aus dem vorliegenden Fundkomplex ist nicht
gegeben. Die Mehrzahl der Grol3sdugerreste durfte aus dem Zeitraum zwischen
Hochststand des Weichselglazials (18000 B.P.) nach EHLERS (1994) und einset-
zendem Spatglazial (Meiendorf-Intervall) stammen. Nach neuesten Datierungen liegt
der Beginn des Spatglazials bei 14750 Jahren B.P. und endet vor 11550 Jahren B.P.
mit dem Ubergang von der jlingeren Dryaszeit zum Praboreal, der damit der Grenze
Pleistozan/Holozan entspricht (AARIS-SORENSEN, 1998).

Gegenwartig wird fur die weichselzeitliche Vergletscherung des nérdlichen Mitteleu-
ropas der Zeitraum zwischen 25000 bis 15000 B.P. angesehen. Das Ende der Ver-
gletscherung des westlichen Ostseebereiches durfte bei ca. 13000 B.P. liegen
(DUPHORN et al., 1979). Nach neueren Untersuchungen wird auch der Zeitraum
zwischen 70000 bis 50000 als mogliches glaziales Pessimum mit Vorstol3 der Glet-
scher bis in den westlichen Ostseeraum angesehen (STEPHAN in BENDA, 1995).
Gewisse Abweichungen der hier vorgestellten Zahlen zur Tabelle 7 widerspiegeln die
offene Diskussion bezuglich der zeitlichen Sequenzierung des ausgehenden Pleisto-

zans.
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Tab. 7: Schichtenfolge des Jungpleistozans und Holozans Mitteleuropas (verandert
nach SCHIRMER u.a., 1995 und AARIS-S@RENSEN, 1998) mit Kulturstufen

(nach HENKE u. ROTHE, 1994)
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Zur generellen Ausdehnung der weichselzeitlichen Gletscher erhebt sich folgende
Frage: Warum hat diese jlingste Eisbedeckung in Mittel- und Westeuropa nicht die
elster- und saalezeitliche Maximalgletscherausdehnung bis zum Mittelgebirgsrand er-
reicht? Nach verschiedenen Indizien wird im allgemeinen eine geringere Temperatu-
rundulation am Ende des Pleistozan angenommen und fur die geringere Gletscher-
ausdehnung verantwortlich gemacht. Denkbar ist aber auch eine mechanische Erkla-
rung, die an dieser Stelle als Hypothese geaulert wird.

Der im Elster- und Saaleglazial abgelagerte Moranenschutt kdnnte ein vorzeitiges
,ertrinken” der Weichselgletscher in diesen Lockersedimenten zur Folge gehabt ha-
ben. Somit ware die Erlahmung dieser GletschervorstoRenergie nicht Ausdruck von
Temperaturschwankungen, sondern Ergebnis der rascheren Verdichtung des vor-
dringenden Eises durch das eingearbeitete Schuttmaterial. Auch die bereits weiter
vorangeschrittene Abflachung des skandinavischen Reliefs durfte zu einer verrin-
gerten Eisbildungs- und FlielRenergie geflhrt haben.

Das Spatglazial kommt fur den grof3ten Teil der Funde kaum in Frage, da nach WE-
GEWITZ (1988) basierend auf RUST (1943) u.a. die Ahrensburger und auch die
Hamburger-Kulturstufe keinerlei Hinweise auf das Mammut lieferten. Das Charakter-
tier des Weichselspatglazials fir die Hamburger bis Ahrensburger-Kulturstufe (Spat-
magdalénian) war das Ren. Ein Teil der in dieser Kollektion enthaltenen bearbeiteten
Rengeweihbruchstiicke, insbesondere ein Rengeweihbeil, wie weiter unten ausge-
fuhrt wird, konnte der Ahrensburger-Kulturstufe angehoren und somit in das Weich-
selspatglazial zu stellen sein.

Fir die wenigen Riesenhirsch- und Elchreste kommt auch eine Einstufung in das
Allergd (vgl. BRATLUND, 1992), an die Wende Jungere Dryaszeit/Praboreal
(GUENTHER, 1960) oder des friheren Brgrupinterstadials in Frage.

In diesem Zusammenhang sind Funde von Alces alces und Bos primigenius aus
Karstschlotten des Salzstockes Elmshorn (Liether Kalkgrube) interessant. Nach pol-
lenanalytischen Befunden stellt GRUBE (1955b) diese Reste in das Spatglazial. E-
benfalls aus dem Randbereich der Liether Kalkgrube wurden durch Aufsammlungen
bzw. gezielte Grabungen in den siebziger Jahren zahlreiche Funde gewonnen. Diese
teilweise bearbeiteten Knochen von Elch, Ren und Schneehase stammen von drei
Jagdplatzen bzw. aus drei verschiedenen Horizonten (Jungere Dryaszeit, Allerad-
Interstadial und praalleradzeitliche Zuordnung) (HEINRICH in BOKELMANN u.a.,
1983). Weiterhin sind zu nennen, der wahrscheinlich interstadiale Elchrest von
Preetz (GUENTHER, 1951) und die von GUENTHER (1960) in das Spatglazial ein-
gestuften Riesenhirschreste von Schlutup bei Lubeck und Plon. Letztere lielRen sich
der Jungeren Dryaszeit oder noch wahrscheinlicher dem Praboreal zuordnen. E-
ventuell sind auch einige Bison priscus-Reste spatglazialen bis praborealen Alters,
entsprechend ahnlichen, palynologisch gestitzten Funden aus Skandinavien (NILS-
SON, 1983).

Die Moglichkeit der Umlagerung aus saalezeitlichen Abfolgen, hauptsachlich aus
dem Niendorfer Vorstol3, besteht generell auch. EHLERS (1993) halt es fur denkbar,

dal’ im Gebiet Neuland und GlUsingen der tiefere der beiden ausgebildeten Schotter-
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korper in das jungere Saale-Glazial gehort. Durch Ermangelung zwischengeschalte-
ten Eems ist dieses aber nicht beweisbar. Wenn insbesondere die Mammutmolaren
auf einen der beiden Schotterkorper zu beziehen waren, konnte diese Frage eher ei-
ner Lésung zugefuhrt werden.

Sicheres interglaziales Fundmaterial liegt nicht vor. Das Fragment eines Unterkie-
fers, das sehr wahrscheinlich Balaenoptera acutorostrata (Zwergfurchenwal) zu-
zuordnen ist, kdnnte aus dem Eem oder aus dem Praboreal stammen. Eine exakte
Fundortangabe liegt nicht vor, nur der Hinweis auf die Elbregion.

Da der rezente 8 - 10 m lange Zwergfurchenwal kalteres Wasser bevorzugt, spricht
dieses eigentlich mehr fur ein Interstadial bzw. fur das Fruhweichselglazial oder auch
fur das ausgehende Weichselglazial, als fir Eem. Ein etwas hoherer Abrollungsgrad
und eine hellere Farbung, die dieses Objekt aufweist, |t auch die Moglichkeit der
gletscherbedingten Verlagerung aus dem weiter nérdlich anstehenden marinen Eem
zu. Von Glattwalen hingegen ist bekannt, daf} sie im Weichselspatglazial entlang des
Rheins bis in den Kdlner Raum vorgedrungen waren (PROBST, 1991). Auch der
Nachweis von Phoca vitulina (Seehund) aus Glusingen ist moglicherweise dem Eem,
aber eher dem Holozan zuzuordnen. Interessant in diesem Zusammenhang ist die
Erwahnung einer Cetaceascapula, die mit anderen z.T. bearbeiteten osteologischen
Elementen ebenfalls als nicht stratifizierbare Spulbaggerfeldfunde aus dem Elbtal bei
Hamburg-Billwerder geborgen wurde (LUBKE, 1993).

Marines Eem wurde im Hamburger Raum nicht angetroffen. Die eemzeitliche Kiste
entsprach hier etwa dem heutigen Nordseekustenverlauf (EHLERS, 1993). Hingegen
konnte MENKE (1985) belegen, dal3 in Schleswig-Holstein eine eemzeitliche Verbin-
dung von Nord- und Ostsee bestand. Somit kdnnten marine Saugerreste aus dieser
Region durch das Vordringen der weichselzeitlichen Gletscher aus norddstlichen
Richtungen in den Hamburger Raum gelangt sein. Eemzeitliche terrigene Sedimente
dagegen sind in zahlreichen Bohrungen des Hamburger Raumes nachgewiesen.
Diese haben sich in den Schmelzwasserrinnen und Tunneltalern der vorangehenden
Saale-Kaltzeit erhalten (HOMCI, 1974 u. GRUBE, 1979). Warmzeitliche terrestrische
Grol3sauger sind aus Schleswig-Holstein belegt. Die Wahrscheinlichkeit, dal® sich
durch Umlagerungsprozesse warmzeitliche GroRsaugerreste in den weichsel-
zeitlichen Ablagerungen befinden, ist daher nicht gering. Im Geologisch-
Palaontologischen Institut der Universitat Kiel befinden sich zwei Molaren von E-
lephas namadicus (= Palaeoloxodon antiquus), die aus dem Eem von Oldenbuttel
stammen (GUENTHER, 1954 u. PRANGE, 1995).
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4.3.2 Okologische Interpretation

4.3.2.1 Glaziales GroRsaugerspektrum

Generell entspricht die Mehrzahl der hier nachgewiesenen fossilen Formen dem ,O-

berpleistozanen Mammuthus-Coelodonta-Faunenkomplex® nach KAHLKE (1994).

Die einzelnen Arten sind durch folgende Fundelemente belegt:

Mammuthus primigenius

Schadel- und Unterkieferteile, div. Backenzéhne (Abb. 33), StoRzahnreste,
Extremitatenknochen, Wirbel, Becken- und Schulterknochen;

Coelodonta antiquitatis

linker juv. Unterkieferast, isolierte Zahne, Wirbel, Extremitaten- und Beckenkno-
chen;

Bison priscus

diverse Schadelhinterhauptreste mit Hornzapfen, isolierte Zahne, Unterkiefer und
zahlreiche Postcranialknochen;

Rangifer tarandus

zahlreiche Geweihstangenbruchsticke und einige Postcranialknochen;

Reste von Megaloceros giganteus, Alces alces, Equus sp. liegen nur in wenigen
von der Erhaltung nicht herausragenden Einzelfunden vor;

Halswirbel von Ovibos moschatus;

Elle von Panthera leo spelaea.

Insgesamt gesehen ist die Uberlieferungsqualitat der Funde als nicht sonderlich gut

einzustufen. Vor allen Dingen sind die aussagekraftigen Kieferelemente in der Min-

derzahl. Der Abrollungsgrad der Knochen ist i.d.R. gering und weist somit auf kurze-

re Transportweiten hin. Weitere Detailangaben sind in der hier nicht beigegebenen

Datenbank enthalten. In der Mammutskelettdarstellung in Abbildung 28 sind die ent-

sprechenden Fundelemente dieser Spezies hervorgehoben.

Abb. 28: Jungpleistozane Mammutreste aus dem Harburger Raum (geschwarzt);

verbildlicht am Skelett eines Mammuts von Borna bei Leipzig (nach ABEL,
1925)
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Die eindeutige artmaldige Zuordnung bereitet aus objektiven Grinden einige prinzi-
pielle Schwierigkeiten. Ein hohes Mal} an Bestimmungssicherheit bieten Zahne und
Schadelelemente (Hinterhaupt und Geweih). Die Mehrzahl der Artzuweisungen, die
auf Postcranialelementen beruhen, sind daher in der Datei mit einem ,?“ versehen,
d.h., sie sind in diesem Fall hinreichend aber nicht absolut abgesichert. Dies bedeu-
tet aber, dal® durch das ausschlieBliche Auftreten von Steppenwisenthinterhaupt-
resten alle ubrigen Bovinaereste mit hoher Wahrscheinlichkeit der Art Bison priscus
zuzuordnen sind. Ebenfalls spricht die sichere Bestimmung der Mammutmolaren der
Art M. primigenius fur eine Zuordnung der Ubrigen Skelettelemente zur gleichen Art.

Die objektiven Schwierigkeiten bzw. auch Unmdglichkeit der artlichen Trennung von
Postcranialelementen zwischen Bos/Bison, Ovis/Capra und auch Cervus/Alces/ Me-
galoceros sind Gegenstand verschiedener Untersuchungen. Grenzen der Bestimm-
barkeit von Bovinaeresten kommen in Arbeiten von SCHERTZ (1936) und LEH-
MANN (1949) sowie BOESSNECK und v. d. DRIESCH (1973) deutlich zum Aus-
druck. Hingegen hat SIEGFRIED (1983) mehrere Unterscheidungsmerkmale am
Skelett zwischen Bos und Bison dargelegt. LEHMANN (1949) konnte einige charak-
teristische Unterscheidungsmerkmale an den Molaren herausarbeiten. Neuere Un-
tersuchungen von MARTIN (1990) fuhren zu dem Ergebnis, dal® Schlisselmerkmale
z.B. zur Unterscheidung der Langknochen von Bos primigenius und Bison priscus
nicht existieren. Erst eine Kombination mehrerer Einzelmerkmale fuhrt zu erhdhter
Sicherheit. Nur der Schadel, insbesondere das Hinterhaupt, ermdglicht wie weiter o-
ben ausgefuhrt wurde, eine klare taxonomische Trennung dieser letztgenannten Ar-
ten. Eine speziellere variationsstatistische Auswertung der Mel3ergebnisse des hier
vorliegenden Materials kann zu einer héheren Sicherheit in der Bestimmung flhren.

Die geringe raumliche Distanz der beiden Hauptfundorte Neuland und Glisingen von
ca. 7 km rechtfertigt keine getrennte Beurteilung des Materials. Da die Fundverge-
sellschaftungen nicht direkt zeitlich einheitliche Faunenkomplexe widerspiegeln, wird
hier der Versuch unternommen, Uber gegenseitige Bedingtheit bzw. Ausschlie3ung
der einzelnen Taxa, Aussagen zur moglichen Groldsaugervergesellschaftung zu
treffen. Die unsichere altersméaRige Zuordnung und die offensichtliche Uberrepra-
sentation groRer Knochen bleibt dabei generell zu bedenken.

Aus der in Tabelle 8 aufgelisteten Anzahl der Knochen ergibt sich folgende prozen-
tuale Zusammensetzung nach einfacher Erhebung unter Ausklammerung der unbe-
stimmbaren und vereinzelten Reste in Abbildung 29.

Das Fundmaterial besteht aus folgenden zahlenmafigen Umfangen:

Gesamte pleistozane Fundmenge 457 Einzelknochen

143



- Mammut Mammuthus primigenius 120 plus 17 unbestimmbare
- Fellnashorn Coelodonta antiquitatis 25 plus 2 unbestimmbare
- Pferd Equus sp. 10
- Riesenhirsch Megaloceros giganteus 8
- Elch Alces alces 2
- Ren Rangifer tarandus o7
- Hirsche allg. Cervinae 3
- Steppenwisent Bison priscus 160
- Moschusochse Ovibos moschatus 1
- Rinder allg. Bovinae S
- Hohlenlowe Panthera leo spelaea 1
- Robbe Phoca vitulina 1
- Wal Balaenoptera acutorostrata? 1
- unbestimmbar 44

Tab. 8: Anzahl pleistozaner GroRsaugerreste Harburger Raum

Megaloceros

34%

Ovibos

moschatus
Panthera leo
Coelodonta . spelaca
antiquitatis Rangifer
7% tarandus
15%

giganteus
Ma}m.mutljus und Alces alces
primigenius 2% Equus sp.2% Bison priscus

40%

Abb. 29: Prozentuales Artenspektrum nach Knochenanzahl (entsprechend Tabelle
8) der pleistozanen Grof3sduger im Harburger Raum
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Bei der Betrachtung dieses Spektrums fallt die absolute Dominanz von Mammut und
Steppenwisent auf. Vergleicht man diesen Befund mit einem Faunenvergesell-
schaftungszyklogramm aus JUX (in LIEDTKE, 1990), scheinen sich Mammut und
Steppenwisent gegenseitig auszuschlielen. Bison priscus erscheint hierin nebst E-
quus sp. als typischer Vertreter der kontinentalen Steppe im Gegensatz zu Mam-
muthus primigenius, Coelodonta antiquitatis und Rangifer tarandus, die die Kaltstep-
pe reprasentieren. Die GroRRhirsche Megaloceros giganteus und Alces alces sind
mehr im Ubergang zur Waldsteppe anzutreffen. Wahrend Mammut, Fellnashorn,
Ren und Moschusochse eindeutige Klimaindikatoren fur ein Glazial sind, stellen
Pferd, Riesenhirsch, Steppenwisent und Lowe klimatisch indifferente Arten dar (v.
KOENIGSWALD, 1991).

Vernachlassigt man die mdgliche jungere Einstufung eines Teiles der Ren- und
sonstigen Reste ergibt sich folgendes Bild. Die zu ca. 96% auftretende Haufung von
Mammut, Fellnashorn, Ren und Steppenwisent nach Tabelle 8 kdnnte fur einen re-
prasentativen zeitgleichen Faunenquerschnitt im Ubergangsbereich von der reinen
Kaltsteppe zur mehr temperierten Steppe bzw. Waldsteppe sprechen, der fur das
ausgehende Weichselhochglazial durchaus charakteristisch ist. Ahnliche GroRsé&u-
gerfaunenzusammensetzungen sind auch aus den umfangreichen Fundkomplexen
Nordrhein-Westfalens und Niedersachsens, hier jedoch aus dem Frihweichselgla-
zial, bekannt. GUENTHER (1991) weist fur die Fundstelle Salzgitter-Lebenstedt fol-
gende Groldssdugerzusammensetzung aus: 67% Ren, 21% Mammut, 6% Bison und
1% Fellnashorn. In der Summe ergibt dies 95% und entspricht den 96% der Funde
aus dem Harburger Raum. Ren, Mammut und Fellnashorn stellen in Salzgitter-
Lebenstedt mit 89% den Uberwiegenden Anteil. Fir Salzgitter-Lebenstedt pladiert
GUENTHER in obiger Arbeit weder fur ein volles Glazial noch fur ein volles Intergla-
zial. Demgegenuber ist im vorliegenden Faunenkomplex die deutlich hbhere Prasenz
des Steppenwisents (=Bison) auffallig und nicht in die Vergesellschaftung mit Mam-
mut, Ren und Fellnashorn passend.

Folgende Vorstellung kdonnte zu einer Erklarung der gemischten Grof3saugerpopula-
tion fuhren. FUr GroRsauger, insbesondere fur Proboscidier sind Areale von hunder-
ten und tausenden Quadratkilometern unabdingbare Voraussetzungen fir ein erfolg-
reiches Uberleben. Jahreszeitlich bedingte groRraumige Wanderungen waren auch

im Pleistozan typisch, ahnlich den heutigen Verhaltnissen in den ostafrikanischen
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Savannen, in denen die periodischen Trockenzeiten zur Auslosung von Wanderwel-
len fihren.

Somit kann die SchluBfolgerung gezogen werden, daRB der hier analysierte
Fundkomplex fiur einen jahreszeitlich bedingten GroRsaugerpopulations-
austausch spricht, wobei in den Wintermonaten Mammut, Fellnashorn und Ren
die Charaktertiere waren, und in den warmeren Monaten dagegen Steppenwi-
sent, Riesenhirsch, Elch und Pferd dominierten (Abb. 30). Letztere durften ihre
Winteraufenthaltsgebiete entlang des Nordrandes der Mittelgebirge und weiter sud-
westlich gefunden haben. Ein ahnliches Verhalten der jahreszeitlich bedingten Wan-
derung aus den kanadischen Barrengrounds in die Ebenen stidwestlich der Hudson-
bai ist z.B. von den Keewatin-Rentieren bekannt (nach CAILLEUX in ZIEGLER,
1992). Die Auffassung des jahreszeitlichen Populationswechsels mit der starken
Prasenz des Steppenwisents unterstreicht die weiter oben geaulierte Annahme, dal}
die Mehrzahl der Funde in den Zeitraum zwischen ausgehenden Weichselhoch- und
Weichselspatglazial gehoren. In einer GroRsaugerfauna des reinen Hochglazials wa-
re dagegen mit einer Artenverarmung ohne Bison priscus zu rechnen und wirde nur
aus M. primigenius, C. antiquitatis und R. tarandus bestehen.

Eine andere nicht ganz auszuschlielende Deutung ware, dal® die Grol3sauger, die
das Winterhalbjahr reprasentieren, einem Stadial und die GroRRsauger, die das
Sommerhalbjahr reprasentieren, einem Interstadial angehéren und somit doch ver-
schiedenen knochenfuhrenden Horizonten zuzuordnen sind. Die erstgenannte Inter-
pretation ist jedoch die wahrscheinlichere. Es zeigt sich aber auch an diesem Bei-
spiel, dal} sogar sehr junge Faunenkomplexe bei ungunstigen Fundumstanden Maog-

lichkeiten fur unterschiedliche Deutungen zulassen.
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Mammut

GrofRRhirsche

Fellnashorn

Ren

Steppenwisent

- Winterhalbjahr
----- Sommerhalbjahr
+“—> Aquivalente Biotopinanspruchnahme

Abb. 30: Hexagrammdarstellung der Grof3sauger, die entsprechend dem jahreszeit-
lichen Wechsel wahrend des Weichselglazials im Hamburger Raum lebten

Eine interessante Abrundung des hier gegebenen Faunenbildes bieten folgende Ein-
zelnachweise. Ein Nachweis betrifft den Fund eines dritten Cervialwirbels von Ovibos
moschatus. Die Wirbel der Moschusochsen unterscheiden sich durch ihre Kirze und
Kompaktheit deutlich von denen anderer Rinderartigen. In Schleswig-Holstein ist
diese Spezies durch ein Schadelfragment aus dem Nord-Ostsee-Kanal nachgewie-
sen (ANDREE, 1933), wobei der Moschusochse nie haufig ist. Er ist aber unter zahl-
reichen, bisher zum Teil unbestimmten magaziniertem Fundgut der reichhaltigen
musealen Sammlungen Nordrhein-Westfalens zu vermuten (HEINRICH, 1983).
Nach NILSSON (1983) war der Moschusochse im letzten Glazial bis Sudfrankreich
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und Ungarn verbreitet und ist ebenfalls in Danemark nachgewiesen (AARIS-SOREN-
SEN u.a., 1990).

Es fehlt unter den stadialen herbivoren GroRsaugern Saiga tatarica. Auch diese
Spezies ist in ahnlichen Fundkomplexen nie haufig, gehort aber zu diesem Faunen-
spektrum (HEINRICH, 1983). Die Seltenheit erklart sich auch aus der unglnstigeren
Erhaltungsfahigkeit der grazileren Knochen. Im Weichselglazial kam Saiga tatarica in
Eurasien bis nach Sudskandinavien und Westeuropa, auler der Pyrenaen- und A-
penninenhalbinsel vor (KAHLKE, 1990).

Carnivoren sind entsprechend der trophischen Ebene zahlenmalig gegenuber
Pflanzenfressern naturlich wesentlich seltener. So ist es durchaus ein glucklicher
Umstand, dal in dieser Kollektion eine fragmentarische, aber zweifelsfreie rechte
Ulna von Panthera leo spelaea (Hohlenldwe) bestimmt werden konnte. Erhalten
geblieben ist das Olecranon und ein Teil der Diaphyse. Die beachtliche Grélie dieser
Ulna geht aus dem Vergleich mit rezentem Lowen und Tiger hervor. Der starke Ab-
rollungsgrad der Ulna kdnnte als Indiz flr eine eemzeitliche Herkunft zu werten sein.
Allerdings besteht zur Annahme dieser Moglichkeit kein zwingender Grund, da der
Hohlenldwe ein Charaktertier des Weichselglazials auch in unseren Breiten war
(KAHLKE, 1981).

ELTON hat in der ersten Halfte des 20. Jahrhunderts in trophischen Pyramiden Ver-
haltnisse von Pflanzenfressern gegenuber Raubtieren bei Sdugern ausgewiesen. Fur
die Serengeti wird ein Verhaltnis der grof3en Ungulaten zu Carnivoren von 1 Million
zu 6000 Individuen angegeben (CHRISTNER, 1995). Stellt man die 457 analysierten
Knochen der einen Léwenulna gegenuber, macht letztere 0,2% der Gesamtmenge
aus. Bei aller Fragwurdigkeit des Vergleichs mit der exakten Angabe Uber die Seren-
getifauna, ist die Ubereinstimmung in der GréRenordnung mit 0,6% bzw. 0,2%
Raubtieranteil bemerkenswert. Ob dies gleichfalls als Indiz fir die Zusammengeho-
rigkeit der Hamburger Funde gelten kann, oder generell von der Haufigkeitsvertei-
lung einer time-averaged assemblage (vgl. Kap. 4.1) Uberlagert wird, kann auch mit
diesem Ansatz nicht entschieden werden.

Der Hohlenlowenfund stellt den nordlichsten Nachweis in Deutschland dar. Nach
KAHLKE (1994) ist der Hohlenldwe in Sudschweden gleichfalls nachgewiesen. Ab-
bildung 31 gibt die weichselzeitliche Verbreitung von Panthera leo spelaea, Ursus
spelaeus, Mammuthus primigenius und Coelodonta antiquitatis wieder. Aus der
Verbreitungskarte ist ersichtlich, daly der Hohlenbar in der Fundregion nicht mehr
vertreten war. Dagegen sind Crocuta spelaea und vor allen Dingen Canis lupus zu

erwarten.
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\\\\‘ Panthera leo spelaea :: " Ursus spelaeus
A\ !

Mammuthus primigenius \\ Coelodonta antiquitatis
N

Abb. 31: Weichselzeitliche Verbreitung von Hohlenlowe, Hohlenbar, Mammut und
Fellnashorn (nach ANDERSEN u. BORNS, 1994, mit Ergédnzung nach
KAHLKE, 1994)

In den norddeutschen Fundkomplexen der Hamburger und Ahrensburger Kulturstu-

fen sind die hochglazialen Grofl3sauger, bis auf das Ren, nicht mehr vorhanden. Ne-

ben dem arktischen Ren tritt aber noch das Wildpferd als eine Ubergangsform von
kalten zu gemaRigten Klimaten auf. Gleichfalls ist der Lemming, wie das Wildpferd,

als typisches Steppenelement noch vertreten (BOKELMANN, 1979).

Traditionell werden die jungpleistozanen caballinen Pferde den Arten Equus germa-
nicus und Equus przewalskii zugeordnet (NILSSON, 1983). Das rezente Prze-
walskipferd Innerasiens galt bisher als einzige Uberlebende Glazialform der Pferde.
Neueste Untersuchungen fuhren zu der erstaunlichen Erkenntnis, dal3 es sich bei
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den bisher als verwilderte Hauspferde angesehenen Exmoorponys Sudwestenglands
um echte Uberlebende Eiszeitpferde handeln konnte (WILLMANN, 1997). Es bleiben
weitere anatomische und genetische Untersuchungen abzuwarten.

Im Praboreal hat der Waldwisent (Bison bonasus) den Steppenwisent (Bison pris-
cus) endgultig abgelost (RUST, 1962). Mit dem Zurlckweichen der Steppe als Ve-
getationstyp setzen sich mit zunehmender Erwarmung die typischen Waldformen

unter den GroRsaugern mehr und mehr durch.

4.3.2.2 Analyse der Mammutzahne

Zahne von Elefanten sind fur palaontologische Aussagen von besonderem Wert. So
laldt sich aus ihnen einerseits die jeweilige Art - in diesem Fall eiszeitlicher Elefanten
- bestimmen und somit auch die paldodkologische Situation sowie das geologische
Alter ermitteln. Andererseits ist aus dem konkreten Zahn das individuelle Lebensalter
des zu Tode gekommenden Tieres ablesbar.

Deshalb wurde hier eine erste Analyse von 33 mehr oder weniger kompletten Mam-
mutmolaren als Erganzung zur hier dargelegten Groldssdugergemeinschaft vorge-
nommen. Bis auf vier, die aus den Kiesgruben Glusingen, Billhorn und Fischbek
stammen, sind alle in der Kiesgrube Neuland-Beton (NB) gefunden worden.

Grundlegende Arbeiten zu fossilen, speziell eiszeitlichen Proboscidea Mitteleuropas
liegen durch ADAM (1956) und GUENTHER (z.B. 1991, 1994) vor. Eine umfassende
Revision der zahlreichen pleistozanen Elefantengattungen und -arten nahm MAGLIO
(1973) vor.

Dem Charakter der Mammutmolaren hinsichtlich Anzahl und Dichte der Lamellen
kommt fUr die phylogenetische und damit stratigraphische Einstufung und auch indi-
viduelle Altersbestimmung eine Schlusselposition zu. Allerdings ist bei der Beurtei-
lung der Merkmale die Variabilitat der Molarenkauflachen (Topologie) zu berlcksich-
tigen (TOEPFER, 1963). Auf die Bedeutung der ,individuellen Tracht®, die zugleich
mit den ererbten Stammesmerkmalen das Erscheinungsbild, in diesem Fall der
Mammutmolaren, pragen, weist nachdricklich GUENTHER (1994) hin.

Typisch fur Elefanten ist, daf® sie im Laufe ihres Lebens einem 5-fachen Zahnwech-
sel unterliegen. Abbildung 32 soll in abstrahierter Form die 6-fache Zahnfolge ver-
deutlichen. In dieser segmentierten Keulenform sind spharische Doppelkegel ent-
halten, die die Funktionsuberlappung (I-V) beim horizontalen Zahnwechsel sowohl
fur den Oberkiefer als auch fur den Unterkiefer darstellen. Die Kontinuitat der im
Gebrauch befindlichen Kauflachen und damit der Zahnvolumina bleibt gewahrt, d.h.
die Abrasion (Abkauung) wird durch den nachriickenden Zahn sukzessive ausgegli-
chen.
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Abb. 32: Darstellung der Funktionsabfolge von Mammutbackenzahnen mit Zahngro-
Renprogression und Funktionsuberlappung beim Zahnwechsel; die Keulen-
darstellung stellt eine Idealisierung des effektiven lebenslangen Elefanten-
zahnvolumens dar

Die Symbolik der Backenzahnbeschreibung geht auf SOERGEL (1913) zurlck. Mit

dm1 - dm3 werden die Milchmolaren und mit M1 bis M3 die definitiven Molaren be-

zeichnet. Fur dm1 - dm3 wird auch die Bezeichnung mm1 - mm3 bzw. mm2 - mm4
entsprechend der phylogenetischen Reduktionsfolge der primaren Zahnreihe ange-
wendet. Die Zahnformel der echten Elefanten lautet:

Oberkiefer ’1 Incisivus ‘ 0 Caninus ‘ 0 Pramolar ’ 3 Molaren

Unterkiefer ’1 Incisivus ‘ 0 Caninus ‘ 0 Pramolar ’ 3 Molaren
(n. TOEPFER, 1963)
Da bei den Elefanten jeweils in jeder Kiefernhalfte nur ein Molar funktionsfahig ist
und nur in den Phasenubergangen zwei gleichzeitig in Gebrauch sind, stellt die
Zahnformel eine Summenformel dar.
Die ursprungliche Zahnformel der hoheren Saugetiere (Placentalia) betragt : 31, 1C,
4P, 3M - somit enthalt dieses komplette Gebild 44 Zahne. Rezente Insektivoren, z.B.
der Igel verfugen daruber.
Der alteste Vertreter der Russeltiere ist Numidotherium aus dem Unteren Eozan Al-
geriens (CARROLL, 1993). Bei den Frihformen der Proboscidea sind die Gebisse
noch relativ komplett, z.B. Moeritherium (Oberes Eozan, Agypten) - Zahnformel nach
A.H. MULLER (1989):




Die jungeren und in der gesamten Alten und Neuen Welt verbreiteten Mastodonten
besallen schon eine in Richtung auf die echten Elefanten weisende GebilRreduktion -
was folgende Formel nach A.H. MULLER (1989) belegt:

d ‘oc ‘o-sp ‘3|v|

1-0l ‘oo ‘o-zp ‘3M

Die Indexlage der den spezifischen Zahn kennzeichnenden Zahl bestimmt die Posi-
tion. So steht z.B. M fiir den Oberkiefer und dementsprechend M; flr den Unterkie-
fer. In der Lamellenformel kennzeichnet das ,x“ vor der Lamellenanzahl die erste
bzw. letzte wesentlich kleinere Lamelle, die als Talon bezeichnet wird. Von links
nach rechts wird mit dem distalen Zahnanfang uUber die Lamellenanzahl zum proxi-
malen Ende gelesen. Das Fehlen der Talonlamelle und eventuell weiterer Lamellen
wird mit - gekennzeichnet und belegt die Unvollstandigkeit des Zahnes. Mit 0"
werden die durch Abkauung fehlenden Lamellen gekennzeichnet, d.h. es ist ein
Dentinplanum ausgebildet. Aus der Anzahl der abgekauten Lamellen und dem pro-
zentualen Abrasionsgrad des jeweiligen Zahnes in der Dentitionsfolge ist das er-
reichte Individualalter ablesbar. Nahere Erlauterungen sind z.B. GUENTHER (1954)
und TOEPFER (1963) zu entnehmen. Die MelRmethodik basiert auf Hinweisen, die
insbesondere bei GUENTHER (1973) enthalten sind.

In Tabelle 9 ist die Analyse der Mammutmolaren zusammengefal’t, wobei die La-

mellenformeln in einfacher Schreibweise dargestellt sind.
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Abb. 33: Molaren (Backenzahne) von M. primigenius aus der Hamburg-Harburger
Elbaue in Occlusalansicht (Sicht auf die Kauflache) mit lateralem Umril3;
distale Richtungen (vom Koérper weg orientiert) der Oberkieferzahne nach
rechts bzw. der Unterkieferzahne nach links gerichtet
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Zur weiteren Auswertung wurden nur die Zahne Nr. 1-21 der Tabelle 9 herangezo-
gen. Setzt man die Lagepositionen dieser Molaren in Beziehung zueinander, ergibt

sich folgendes Bild:

‘ sin ‘ dext
Oberkiefer 6 5
Unterkiefer 4 6

Die minimale Streuung der Zahnpositionen spricht fur die Reprasentativitat der Mola-
renanzahl bezuglich einer Population. Die geringe Anzahl der Zahne begrenzt aller-
dings die statistische Aussagefahigkeit. In Abbildung 33 ist ein Teil dieser Zahne
dargestellt.

Eine individuelle altersmalige Klassierung der Zahne Nr. 1-21 ergibt folgende Auf-

teilung:
Zahn Anzahl Alters- Altersklassen Zahnanzahl
stufe in Jahren

dm3 2 ephebisch 1-10 2

M1 6 ephebisch >10-20 3

M2 4 frihadult >20-30 5

M3 9 spatadult >30-40 6

bis senil > 40 5

Tab. 10: Zuordnung der ersten 21 Molaren von M. primigenius, die in Tabelle 9 aus-
gewertet sind, in verschiedene Alterstufen bzw. -klassen

Fallt man die ephebischen Molaren zusammen und stellt sie den fruhadulten bis
spatadult-senilen gegeniiber, ergibt sich ein Verhaltnis von 38 zu 62%. Ahnlich ist die
Gegenuberstellung nach Altersklassen 1-30 Jahren und > 30 bis Uber 40. Hier be-
tragt das Verhaltnis, mit einer Zahnanzahl von 10:11, 48 zu 52%. Aus der Altersklas-
senverteilung ergibt sich folgende Kurvendarstellung, die prinzipiell einer GauRschen

Normalverteilung entspricht.
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Anzahl der Molaren

0 t 1 t i t i t i t i
o-10 10-20 20-30 30-40 40-50 50-60

Lehensalter in Klasseneinteilung

Abb. 34: Darstellung der in Tabelle 10 enthaltenen Altersklassierung der unter-
suchten 21 Molaren von M. primigenius

Bei Einbeziehung der problematischen Zahne Nr. 22 bis 33 (Tab. 9) bleibt diese Ver-
teilung generell erhalten. Die Kurve in Abbildung 34 offenbart nur die Mortalitatsver-
teilung, wobei eine selektiv gehaufte Erhaltung der kompakten Zahne von alteren
Tieren die tatsachlichen Verhaltnisse in der Population verfalscht. Der Kurvenverlauf
der Lebendgemeinschaft 1at einen mehr in den vorderen Abschnitt verlagerten
Schwerpunkt erwarten, der naturlich nicht fossilmaRig belegt sein kann. Vieles
spricht daflr, da} es sich hier um eine mehr oder weniger zusammenhangende,
natlrliche Sterbegemeinschaft (Thanatozénose) handelt. Ahnliche Verhaltnisse fin-
den sich auch in der Alterszusammensetzung der Molaren von Stuckenbusch
(Mammuthus primigenius) und Suldenborn (Mammuthus armeniacus = M. trogonthe-
rif) (GUENTHER, 1994).

Eine detaillierte Analyse der Mammutmolaren, insbesondere der Vergleich mit ande-
ren Fundkomplexen muf} an dieser Stelle unterbleiben. Lediglich sei auf den M3 dext
(Nr. 15 bzw. NB 30) verwiesen, der sich durch seine geringen Abmessungen und
niedrigem LLQ auszeichnet und eine Zwergform (diminutiv) offenbart. Derartige
~,Kummerformen® von M. primigenius sind aus dem gesamten Jungpleistozan Eura-
siens (GUENTHER, 1954 u. 1994) und Mexikos bekannt (GUENTHER, 1973). Eine
ahnliche nordamerikanische Zwergvaritat stellt Mammuthus exilis dar (LISTER u.
BAHN, 1997).

Weitere Spezialuntersuchungen, z.B. Auswertungen der LLQ- und HI-Werte sowie
Ermittlungen von Langen/Breiten-Indizes und Zwischenzementstarken stehen noch
aus.

Exakte Datierungen von Mammutzahnen liegen durch Untersuchungen von AARIS-
SORENSENS u.a. (1990) vor. Nach diesen Ergebnissen liegt der Schwerpunkt der
Altersangaben fur diese Mammutreste im danischen Raum zwischen 32000 und
22000 B.P. Die jungste Angabe betragt 13240 + B.P. Grundsatzlich mul® angemerkt
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werden, daf "*C-Datierungen mit Angaben alter als 10000 vor heute mit zunehmen-
der Unsicherheit behaftet sind.

Die Topologie der Mammutmolaren aus dem Fundkomplex des Hamburg-Harburger
Raumes entspricht dem Evolutionsniveau, das Mammuthus primigenius seit seinem
Erscheinen im Saale-Glazial im Verlauf des Weichselglazials erreicht hat. Dieser
Befund stutzt die Annahme, dal} die offensichtlich mit den Mammutresten vergesell-
schafteten Ubrigen GroRsaugerknochen dem ausgehenden Weichselhochglazial zu-

zuordnen sind.

4.3.2.3 Bemerkungen zum Aussterben

Mit dem klimatischen Wandel vollzog sich der generelle Umbruch der pleistozanen
holarktischen Okosysteme. Die alte Frage nach dem Warum des Aussterbens vieler
kalteliebender Grol3sauger erst am Ende des letzten Glazials bzw. der Warmformen
bereits Ende Eem und nicht bereits gegen Ende des Saale-Glazials, konnte ihre Er-
klarung in einem langzeitigen Vegetationswandel finden. In den vorausgehenden
Interglazialen hatte der Vegetationstyp der Tundra scheinbar noch nicht die Verbrei-
tung wie gegenwartig gefunden, so dal} z.B. die Mammute in diesen Warmphasen
(Thermale) gentgend Ruckzugsrefugien in den borealen Kaltsteppen fanden.

Nach FRENZEL (in LIEDTKE, 1990) ist die Tundra ein warmzeitlicher borealer Ve-
getationstyp, der nicht bzw. selten im europaischen Hochglazial vorkam. Alle Vor-
stellungen von einer Gurtelverschiebung heutiger Pflanzengemeinschaften tber ei-
nen groferen Zeitraum des Pleistozan werden entsprechend den pflanzlichen Fos-
silbefunden abgelehnt. Der charakteristische Vegetationstyp der Glaziale ist die
Steppe. Die eiszeitliche Steppe ist durch zahlreiche Suf3graser und Artemisia (Bei-
full) pollenanalytisch belegt. Mit dem Begriff Kaltsteppe wird der glaziale Lebens-
raum der Grol3sauger gegenuber den sudlich vorgelagerten und den interglazialen
Steppen terminologisch abgegrenzt. GUTHRIE (in HOPKINS, 1982) sieht zu dem
von ihm verwendeten Begriff ‘Mammutsteppe’ folgende Bezeichnungen als synonym
an: Steppentundra, Tundrasteppe, arktische Steppe, LoRsteppe und Kaltsteppe.

Heute sind nur noch in Nord- und Zentraljakutien Reste der ehemaligen, weitverbrei-
teten glazialen Steppenvegetation anzutreffen (FRENZEL in LIEDTKE, 1990). Dies
erklart auch, warum das Mammut bis vor ca. 4000 Jahren im ndrdlichen Sibirien
(Wrangel-Inseln) als Zwergform uberlebte (LISTER u. BAHN, 1997). Die Art Mam-
muthus primigenius war offensichtlich sehr stark an diesen Vegetationstyp angepal3t,

der sukzessive mit der zurickweichenden Eisbedeckung verschwand. Das Ren, als
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typischer Vertreter der artenarmen Tundra, hat somit das Mammut, als den typi-
schen Vertreter der Kaltsteppe, regional abgelost.

Die Overkill-Hypothese nach MARTIN (1984) mag die holarktische und neotropische
,Plotzlichkeit* des Aussterbens zusatzlich erklaren. Allerdings kann diese ,Pl6tzlich-
keit* auch durch Uberlieferungsliicken vorgetduscht sein. So konnte z.B. SPILL-
MANN in den 20er Jahren den Nachweis erbringen, dald noch im 4. Jahrhundert
nach Chr. Mastodonten (Cuvieronius) von Palaoindianern im Hochland von Ecuador
gejagt wurden (ABEL, 1939; A.H. MULLER, 1989) (vgl. Kap. 3.3.2.3).

Es deutet vieles darauf hin, dald die hohe Aussterberate der Gro3sauger in der
jungsten Erdgeschichte mit dem Erscheinen des Homo sapiens im jungeren Pleisto-
zan vor ca. 200000 Jahren eingeleitet wurde. Die Meinungen gehen hierzu ausein-
ander. Zum Beispiel schreibt MULLER-KARPE (1998, S. 61): ,Die oft aufgeworfene
Frage, ob der Mensch das Aussterben der beiden grof3en Dickhauterarten® (Mammut
und Fellnashorn) ,durch die intensive Jagd auf sie bewirkt habe, darf mit Sicherheit
verneint werden.“ Dagegen sind nach der Overkill-Hypothese die verfeinerten Jagd-
methoden, am Ende des Pleistozan, die Ursache des Aussterbens vieler Gro3sdu-
ger.

Beflrworter dieser Hypothese meinen, dal’ die GroRsaugerpopulationen Afrikas die-
sem Schicksal offenbar durch die langer andauernde Koevolution von Mensch und
Tier Uber 3 Mio. Jahre entgingen. Im Gegensatz dazu steht die Einwanderung des
Menschen in mehreren Wellen, moglicherweise schon seit 40000 Jahren (KAHLKE,
1981), Uber die Beringbricke im Verlauf des Wisconsin-Glazials (entspricht Weich-
sel-Eiszeit). Hier konnte das Aussterben der eiszeitlichen Grof3sduger im ursachli-
chen Zusammenhang mit der Einwanderung des Menschen stehen.

Metaphorisch ausgedruckt, haben sich die ,paradiesisch® ausgewogenen Verhaltnis-
se zwischen Mensch und Grof3sduger mit der Auswanderung aus Afrika (Out of Afri-

ca-Hypothese) aufgelost und in die drastischen Aussterbesituationen verkehrt.

4.3.3 Jungpalaolithische Kulturzeugnisse

Von ca. 30 bearbeiteten Knochen sind folgende Objekte besonders interessant und
zeigen, dal® den Hamburger und Ahrensburger Rentierjagern sogar ,Mammutjager®
vorausgingen.

Ein Fundobjekt stellt einen rechten Ischiumast mit Acetabulumrand von Equus sp.
dar. Dieses in Neuland-Beton gefundene Stuck ist eindeutig bearbeitet und fungierte
offensichtlich als Schaber. Des weiteren liegen mehrere als Werkzeuge verwendete

Geweihstangenbruchstiucke vom Ren vor. Zu diesem Fundkomplex ist auch das
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Rengeweihbeil aus Hamburg-Neuland, das WEGEWITZ (1940) beschrieb, zu zah-
len. Nach der Art der Bearbeitung ist es der Ahrensburger-Kulturstufe zuzuordnen
(TROMNAU, 1979).

Ein ahnliches Obijekt ist von Salzgitter-Lebenstedt bekannt, allerdings weist dieses
mit ca. 50000 Jahren ein erheblich hoheres Alter auf (TODE, 1982). Im Gegensatz
zu dem Objekt von Hamburg-Neuland ist hier der Augsprol3 bearbeitet und verkirzt.
Des weiteren befinden sich unter den bearbeiteten Objekten mehrere Renge-
weihbruchsticke, die unter Vorbehalt den spatglazialen Kulturstufen zuzuordnen
sind.

Das bemerkenswerteste Fundobijekt ist eine bearbeitete Rippe, die mit hoher Wahr-
scheinlichkeit vom Mammut stammt. Sie wurde 1966 in der Kiesgrube Neuland-Be-
ton geborgen. lhre grofe artifizielle Bedeutung wurde von KOPP (1997) zur Kenntnis
gegeben. Bisher fehlten Hinweise auf bearbeitete Mammutknochen in den pa-
l&olithischen Kulturzeugnissen des Hamburger und Schleswig-Holsteiner Raumes.
Es handelt sich hierbei um einen 41 cm langen, mit 3 flachen Kerben verzierten bu-
merangahnlichen, nicht zurickkehrenden ,Wurfstock®, der im nérdlichen Mitteleuro-
pa fur diese Zeit bisher einmalig ist (Abb. 35). Ohne eine zu starke kulturelle Deu-
tung hineinzulegen, kdénnte man die Kerbungen als Wiedererkennungsmarken anse-
hen, da bei einer Vogel- oder sonstigen Niederwildjagd sicherlich kollektiv mehrere
Wourfstdécke eingesetzt wurden. Als bislang altester Fund ahnlicher Art gilt ein ca.
20000 Jahre alter Bumerang aus Mammutelfenbein aus den polnischen Karpaten
(VALDE-NOWAK u.a., 1987). In der gleichen Quelle ist der Verweis auf ein in Nie-
derosterreich gefundenes Mammutknochenbruchstick enthalten, das gleichfalls eine
Ahnlichkeit mit einem fragmentarischen Bumerang aufweist. Die zeitliche und kultu-
relle Einstufung ist auch hier unsicher. Zahlreiche hdlzerne Bumerangs sind im nord-
lichen Mitteleuropa erst aus dem Mesolithikum Danemarks (Ertebdlle-Kultur von
Jutland) bekannt geworden (STODIEK u. PAULSEN, 1996).

Die Verschiedenartigkeit der Artefakte belegt somit, dal} in dieser Region zum einen
eiszeitliche Rentierjager des Spatglazials (Ahrensburger-Kultur) und zum anderen
deutlich altere Mammutjager im Elburstromtal prasent waren. Allerdings ist der Bu-

merang kein zwingender Beweis fur eine aktive Mammutjagd.
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Abb. 35: Palaolithischer (altsteinzeitlicher) 41 cm langer ,Wurfstock® aus dem
Weichselglazial des Harburger Raumes (Kiesgrube Neuland-Beton); dieser
Fund ist fur den Norddeutschen Raum einmalig! (KOPP; 1997 u. 1998)

Ob sich der Mammutrippenbumerang mit dem archaischen Trager des Stirnbeins
von Hahnéfersand (Homo sapiens sapiens), das auf ca. 36000 Jahre datiert wird
(BRAUER, 1984) und somit dem Aurignacian zuzuordnen ist (PROBST, 1991), oder
sich mit den Feuersteinartefakten (Hamburger-Kultur) vom Hitzeberg bei Glisingen
(TROMNAU, 1973) in Verbindung bringen lat, bleibt ungewil und ist auch unwahr-
scheinlich. Interessant in diesem Zusammenhang ist, dal® nach neueren Erkenntnis-
sen die altesten Funde der Federmesser-Kultur von Lieth bei EImshorn in den stadi-
alen Abschnitt zwischen Meiendorf- und Bgllinginterstadial einzustufen sind (BOKEL-
MANN et al., 1983). Beziehungen durften aber auch hier nicht bestehen. Generell
bleiben Fragen zur stratigraphischen Reichweite der Hamburger-, der Federmesser-
und der Ahrensburger Kultur offen. BOKELMANN (1979) pladiert fur eine Bglling-
Interstadiale Einstufung des Schwerpunktes der Hamburger Kultur. Das komplizierte
Bild verscharft sich auch dadurch, dal® einige Lokalitadten des Bglling Schleswig-
Holsteins offensichtlich dem Meiendorf-Interstadial (BOKELMANN, 1991 u. STE-
PHAN, 1995) angehoren. Einige Indizien der jungsten Nachweise der Ahrensburger
Kulturstufe sprechen fur Praboreal und damit fir ein postglaziales Hineinreichen des
hdchsten Spatpalaolithikums (Mitteilung durch Dr. Bokelmann, 1998). Zur Diskussion
der Altersstellung von Hamburgian u.a. norddeutschen Kulturstufen in Beziehung zur
Sequenzierung des Magdalénian sei auf LUBKE (1993) verwiesen. Die Einkerbun-
gen auf dem Bumerang sprechen gegen eine zu frihe kulturelle Einstufung - etwa
dem Alter von 100000 bis 60000 Jahren des Faustkeils von Maschen (WEGEWITZ,
1988) und somit dem Mousterian. Zieht man die angespitzten Elefantenrippen von
Salzgitter-Lebenstedt in die Betrachtung mit ein, ist auch hier eine Beziehung kaum
zu sehen, da diese Rippen keine entsprechenden Kerbungen oder ahnliche Bear-
beitungsspuren aufweisen. Somit diurfte das Fundobjekt von Hamburg-Neuland nicht
dem mittelpalaolithischen Alter der Funde von Salzgitter-Lebenstedt entsprechen.
Aus einer umfassenden Bibliographie zum Fundkomplex Salzgitter-Lebenstedt wird
die zum Teil kontroverse Diskussion in zahlreichen Publikationen zur Verwendung
der Elefantenrippen als Grabstocke oder Jagddolche ersichtlich (BUSCH und
SCHWABEDISSEN, 1991). Vergleicht man den Bumerang indes mit der haufig fein-
zisilierten Knochenornamentik des wesentlich jingeren Gravettian z.B. von Pred-
mosti und Dolni Vestonice (Mahren), wird die archaisch anmutende Kerbung augen-
scheinlich. Auch hier ist eine direkte Beziehung, zum mehr sidlich und 6stlich ver-
breiteten Gravettian nicht anzunehmen.

160



Die offensichtlich zeitlich jungsten Mammutjager Deutschlands sind von Gonnersdorf
bei Neuwied bekanntgeworden (BOSINSKI, 1981). Mit einem Alter von ca. 13000
Jahren wird dieses Jagerlager mit zahlreichen Artefakten und Steinplattenritzzeich-
nungen, auch vom Mammut, dem typischen Magdalénian zugerechnet (MULLER-
BECK, 1995). Zeitlich ist hier eher eine Beziehung zu sehen. Eine Klarung bzw. Ent-
scheidung der kulturellen Zuordnung ist nach dem gegenwartigen Stand kaum madg-
lich. Der Bumerang von Hamburg Neuland ist auf jeden Fall ein erster fast si-
cherer Hinweis fiir das Auftreten des Mammuts zur Zeit der jungpalaolithischen
Kulturentfaltung in dieser Region.

Es ist wenig wahrscheinlich, dald dieser Bumerang aus einer Mammutrippe eines
Altskelettes hergestellt wurde, da nur an einer frischen Rippe die Kerbungen ange-
bracht werden konnten. Das Alter des Mammutrippenbumerangs durfte etwa vor
dem Beginn des Weichselspatglazials zwischen 13000 bis 15000 Jahre B.P. liegen.
Der Zeitraum vor der weichselzeitlichen Maximalvergletscherung zwischen 20000
und 30000 Jahren kommt kaum in Betracht. Dagegen ist es auch maoglich, dafd im
Hamburgian letzte vereinzelte Mammutpopulationen auftraten und somit die Ren-
tierjager des fruhen Spatweichselglazials als Schopfer des Bumerangs gelten konn-
ten. FUr das sehr spate Auftreten von Mammuthus primigenius mit 13000 bis 12000
Jahren BP. sprechen Funde aus England (LISTER, 1991). Generell ist der Bume-
rang dem jungpaldolithischen Kulturkomplex spates Aurignacian-Gravettian-(Epi-)
Magdalénian zuzuordnen. In Verbindung mit den Ubrigen Knochenfunden entspricht
dies auch den von MULLER-BECK (1995) hervorgehobenen paléo6kologischen Be-
ziehungen des Aurignacian und Gravettian zu den subarktischen Faunenelementen
der Mammut-Fellnashorn-Ren-Zone. Fir das Magdalénian trifft diese Beziehung
z.T. ebenfalls noch zu.

Mit dem Beginn des Spatglazials erfolgte rasch die Einwanderung der Jager und
Sammler des Magdalénian im Suden entlang der Donau, nach Norden entlang der
Rheinlinie und schlieBlich ostwarts der Mittelgebirgs- und Kustenlinie folgend (vgl.
auch EHLERS, 1994).

Far weitere Klarungen der hier offenbleibenden Fragen ist auf Neufunde zu hoffen,
um diese mittels absoluter Datierungen mit dem bisherigen Kenntnisstand abzu-
stimmen. Besonderer Bedeutung kommt neben den nur zeitlich grob einzuordnen-
den Saugbaggerfunden den in situ anzutreffenden Fossilresten zu. Das vorliegende
Material mittels '*C-Methode zu datieren verbietet sich, da teilweise vorgenommene
Konservierungen und eventuelle Verunreinigungen zu falschen Werten fuhren war-
den.
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5. Didaktische Aussagen

Im zweiten Hauptteil standen die Beziehungen des fossilen Lebens in ihrem zeitli-
chen und raumlichen Rahmen im Mittelpunkt der Betrachtungen. Wie darin vorge-
stellt, sind dafur zwei Wissenschaftsdisziplinen fur die an Beispielen erlauterten
Fakten zustandig - die Palaobiogeographie und die Palaodkologie. In beiden neh-
men Zeit- und Raumvorstellungen neben phylogenetischen Betrachtungen die
entscheidenden Positionen ein und durften von hohem speziellen und auch allge-
meinen Bildungswert sein.

Im Ubertragenen Sinn konnen die Vorstellungen vom geographischen Formenwan-
del nach LAUTENSACH (1953) mit den verschiedenen Betrachtungsrichtungen und
ihren Uberschneidungen als Interferenzbilder (vgl. BIRKENHAUER, 1971) auch auf
die Beziehungen zwischen Palaogeographie, -biogeographie, -0kologie u.a. Ubertra-
gen werden. Alle konkreten Analysen fossilen Lebens sind solche ,Interferenz-
bilder”“. Zieht man die geographischen MalRstabdimensionen nach NEEF (1967),
eingeteilt in topologische, chorologische und planetarische Dimension heran, zeigt
sich, dal} der konkrete ,paldontologische Fall* immer auch topologisch ist. Seine
Verallgemeinerung flhrt zu einer chorologischen und im Idealfall zur planetarischen
paldaochronologischen Dimension. Die Verallgemeinerungen auf hohere Mal3stabdi-
mensionen bleibt erkenntnistheoretisch jedoch schwierig.

Ahnlich der physischen Geographie kann die Betrachtungsweise nach der Form
(physiognomisch), nach der Funktion (funktionell) und/oder nach der Zeit (chronolo-
gisch) vorgenommen werden. In diesen Betrachtungsweisen sind sehr wesentlich
historisch-genetische (evolutionare) und eventuell sogar prognostische Aspekte ein-
bezogen.

Sowohl im Kapitel 3 als auch im Kapitel 4 wurde zur Darstellung der exemplari-
sche Ansatz - wie bereits mehrfach betont - gewahlt. In der geographischen Fach-
didaktik finden sich bei ROBINSOHN (1967) in der Ansatzproblematik hierzu Paral-
lelen. Welche Bedeutung der 6kologische (einschl. palaodkologische) Ansatz in den
Geowissenschaften fur eine umfassende prozessuale Interpretation besitzt, legt LE-
SER (in FRANZLE u.a., 1997) dar.

Neben den paldaobiogeographischen Grundproblemen, die hier nicht nochmals auf-
gegriffen werden sollen, durften die speziell entwickelten Zeit-Raum-Dendrogram-

me von besonderer didaktischer Bedeutung sein. Im Vordergrund der Auseinan-
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dersetzung im Kapitel 3.2 stand das oberkreidezeitliche Aussterbephanomen. In
der allgemeinen Wissensvermittiung - z.B. in der Schule - aber auch in vielfaltigen
Medien hat dieses erdgeschichtliche Ereignis seit den 80er Jahren grofldte Aufmerk-
samkeit erlangt. Das Spektakulare der Dinosaurier hat dazu wesentlich beigetragen.
Daher verwundert es nicht, da® fachdidaktische Reflexionen relativ haufig sind.
Neben der Arbeit von SCHMIDT (1986), die bereits im Kapitel 2 erwahnt wurde, sei
auf ahnliche Beitrage von GEIGER (1993) und HARTMANN (1997) verwiesen. In
beiden Arbeiten wird gegenlber der Bolidentheorie nach ALVAREZ bezlglich des
Aussterbens der Dinosaurier zu Recht eine differenzierte Haltung eingenommen.
Insbesondere GEIGER (1993) weist unter Bezugnahme auf SLOAN (1986) und
HAUBOLD (1989) auf die Fragwirdigkeit des angenommenen plétzlichen Nie-
derganges der Dinosaurier hin. Trotz dieser erfreulichen Darlegungen wird in den
Arbeiten von GEIGER und HARTMANN eine gewisse Sorgfaltigkeit bei Stamm-
baumdarstellungen und Verwendung bestimmter Termini vermif3t. An dieser Stelle
sei auf die Arbeit von SPRINGHORN (1997) Uber das Leben im Muschelkalkmeer
(Mittlere Trias) verwiesen, die ein gutes Beispiel fachdidaktischer Analyse paldonto-
logischer Spezialliteratur ist und speziell auf die Sekundarstufen | und Il ausgerichtet
wurde.

Im paldaodkologischen Kapitel 4 werden in der Gegenuberstellung von permischen zu
pleistozanen Faunenkomplexen, trotz grol3er zeitlicher Distanz von ca. 300 Mio. Jah-
ren, gleichgelagerte Probleme deutlich. In beiden erdgeschichtlichen Phasen liegen
Extinctionsereignisse vor. In der Literatur wird das endpermische Massenausster-
bens als das grofdte Extinctionsereignis der Erdgeschichte ausgewiesen. Diese In-
terpretation wurde hier einer Kritik unterzogen und ein alternativer Deutungsansatz
entwickelt, um die Relativitat der paldontologisch-geologischen Fakten aufzuzeigen.
Das pleisto-/holozane Aussterben unterliegt in der Literatur noch keiner einheitlichen
Beurteilung. Aufgrund der Kenntnisliicken (vgl. Kap. 6) ist erst zuklinftig mit kla-
reren wissenschaftlichen Aussagen zu rechnen. Die Relativitat der wissen-
schaftlichen Fakten und Phanomene zueinander sowie die daraus entstehende
Subjektivitat der Interpretationen uberschatten noch zu sehr endgiltige Aus-
sagen. Dieses ist in der allgemeinbildenden Wissensvermittlung starker zu be-
riicksichtigen, indem verstarkt auf die offenen Probleme und die entsprechen-

de wissenschaftliche Diskussion hingewiesen wird.
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Die spateiszeitliche Saugerfauna aus dem Hamburger Raum, die hier aus eige-
nen umfangreichen Spezialuntersuchungen vorgestellt wird, bietet sich als fachdi-
daktisches Beispiel an. Die Problematik der Mehrdeutigkeit des Fossilbefundes
wird auch bei diesem relativ jungen Material offenkundig. Vergleicht man den permi-
schen mit dem eiszeitlichen Fossilbefund gewinnt man vielleicht folgenden Eindruck.
Palaookologische Analysen der jiingeren Erdgeschichte offenbaren durch ihre
Unmittelbarkeit intuitiv und auch offensichtlich die vorhandenen Liicken. Altere
Lebensgemeinschaften - z.B. aus dem Rotliegenden - suggerieren dagegen ein
kompletteres Uberlieferungsspektrum, d.h. Liicken werden subjektiv weniger
deutlich wahrgenommen. In anderen Fallen konnen die Verhaltnisse aber auch
umgekehrt sein.

Das Verstandnis des Ablaufes erdgeschichtlicher Vorgange verlangt ein gewisses
Abstraktionsvermogen. Die zeitliche Dimension von Jahrtausenden bzw. Jahrmillio-
nen in ihrer raumlich-globalen Beziehung bedarf der Elementarisierung bzw. Gene-
ralisierung geologischer Darstellungen fiir die schulische und sonstige allge-
meine Wissensvermittlung.

Das Thema Eiszeit ist ein nicht nur fir Lernende packendes Phanomen. Dieser di-
daktischen Umsetzung widmen sich z.B. BREITBACH (1996) und NEUMANN-
MAYER (1996a).

Wie schon im Kapitel 2 am Beispiel der Erdgeschichtsspirale eine bildliche Aufbe-
reitung geowissenschaftlicher Sachverhalte fur allgemeinverstandliche Interpretatio-
nen vorliegt soll hier mit dem Thema ,Eiszeit” diese Problematik naher verdeutlicht
werden.

Das Eiszeitalter oder Pleistozan ist mit seinem Beginn vor ca. 2,3 Mio. Jahren und
Ende vor 11500 Jahren der jlingste erdgeschichtliche Abschnitt, in dem besonders
nachhaltig die Oberflachenbeschaffenheit Mittel- und Nordeuropas und darlber hin-
aus Nordamerikas und Nordasiens gepragt wurde (WOLDSTEDT u. DUPHORN,
1974). Gerade dieser fast unmittelbare Gegenwartsbezug und die klimatische Kom-
ponente des Pleistozéns fiihrt zu seiner groken Offentlichkeitsrelevanz. Jeder kennt
den Begriff Eiszeit und hat davon eine gewisse Vorstellung. Aber gerade diese Vor-
stellung ist haufig sehr unrealistisch und mitunter direkt falsch.

In der Geologie sind insbesondere Karten Ergebnisse spezieller und komplexer A-
nalysen. Karten, Profile und stratigraphische (chronologische) Tabellen sind in der

Regel nur fur den Insider, haufig nur fur den Spezialisten verstandlich. Auf diese
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didaktische Problematik verweist z.B. KRUGER (1996). Es ergab sich somit die
Aufgabe, das Eiszeitalter fur den schulischen und musealen Gebrauch entspre-
chend darzustellen.

In der breiten Offentlichkeit wird haufig unkorrekt das Eiszeitalter als eine groRe Ver-
eisung interpretiert. Um diesen Eindruck zu korrigieren, wird in dieser Schautafel
(Abb. 36) der typische pleistozdne Klimawechsel durch farbige Unterlegungen
der Kaltzeiten (Glaziale - hellblau) und der Warmzeiten (Interglaziale - orange)

kenntlich gemacht.

Jungpleistozin
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Abb. 36: Fir den Bildungsbereich (EWF der CAU Kiel, Museum fir Natur und Um-
welt Lubeck, Hamburger Museum flr Archaologie und die Geschichte Har-
burgs, Kreisheimatmuseum Aschersleben und Schulverband Bordesholm/
Eiszeitmuseum S.H.) nach Kriterien der Anschaulichkeit aufbereitete grol3-
formatige Schautafel Uber das Eiszeitalter in Norddeutschland (Entwurf
1992 und letzte Ausfiihrung KOPP, 1997)
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Da die Darstellung der groRklimatischen Entwicklung im Pleistozéan das Hauptanlie-
gen dieser Schautafel ist, kann hier thematisch auch die nacheiszeitliche (holozane)
klimatische Tendenz mit ihrer aktuellen Problematik hinsichtlich des naturlichen und
anthropogen bedingten Treibhauseffektes herausgearbeitet werden.

Fir die weitere thematische Strukturierung wurde eine Viertelkreisdarstellung mit ei-
ner Unterteilung in einzelne Sektoren, kombiniert mit vertikal bzw. horizontal zuge-
ordneten Spalten und Zeilen gewahlt. Diese Darstellungsform ermoglicht die Beto-
nung der jungeren Abschnitte des Pleistozans (Elster- bis Weichselglazial), da sie
pragend fur die Oberflachengestaltung des noérdlichen Mitteleuropas waren. Der ei-
gentlichen Abbildung ist links unten eine Spalte beigeflgt, in der das Jungpleistozan
auf der Basis der mal3stablichen Chronologie (Mio. Jahre) in die Stratigraphie des
Pleistozans eingefligt ist. Dabei ist die Klrze der letzten beiden Interglaziale (Hol-
stein und Eem) zu beachten.

Der inhaltliche Hauptteil ergibt sich aus einer zu 90° aufgespannten Flache, wobei
die flankierenden (vertikal und horizontal) Skalen die pleistozane Stratigraphie
enthalten. Das oberste Viertelkreissegment enthalt die glazialen Vergletscherun-
gen (3D-Reliefauftragung) bzw. die interglazialen Transgressionen im ndrdlichen
Mitteleuropa.

Die geringe Kenntnis uber das Altpleistozan ist durch schlechte AufschluRverhaltnis-
se und durch jungere Abrasionen, mit den wiederholt entstandenen glazialen Serien
zu erklaren. Die sich daran anschliefende Grobphylogenie der Elefanten als Leit-
fossilien zeigt die jeweilige klimatologisch bedingte Gattungsdominanz (Mammut in
Kaltzeiten/Waldelefanten in Warmzeiten), mit den daraus abzuleitenden Ab- bzw.
Zuwanderungsmoglichkeiten. Die Basis (Grundzeile) der Tafel besteht aus aufgetra-
genen Lockergesteinsmaterialien (Geschiebemergel, Kies, Sand und Beckentonen
in den Glazialen und Torfen bzw. marinen Tonen in den Interglazialen).

Als Besonderheit enthalt die abgebildete Tafel altpleistozane Braunkohlen (warm-
zeitlich) und Sande (kaltzeitlich) aus einem Aufschlul® im sidlichen Schleswig-
Holstein (Lieth bei ElImshorn). Hier umfassen die wenigen Meter dieser Wechselfol-
ge einen Zeitraum von ca. 500000 Jahren! Die Gesamtmachtigkeit des Pleistozans
kann einige hundert Meter betragen.

Die sich daran anschlieRende Landschaftsdarstellung zeigt den periodischen
Wechsel von Kaltsteppe und Wald, der sich aus dem Zusammenhang von Klima und

Vegetation ergibt. Die Faunenreprasentation unterlag einer Auswahl von GroRsau-
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gern mit Mammut, Wollhaarnashorn, Ren, Wolf etc. bzw. Waldelefant, Waldnas-
horn, Rothirsch, Luchs etc. im Jungpleistozan und Mastodon, Sabelzahnkatze im
Altpleistozan. Im begrenzten Mal3e ist hier eine phylogenetische Abfolge und ein Kli-
matologisch bedingter Faunenaustausch ersichtlich (FluBRpferde im Eem von Eng-
land!). Das Erldschen der Hauptelemente (Mammuthus primigenius, Ursus spelaeus
u.a.) am Ende des Weichsel-(Wurm-) Glazials scheint die diskussionswurdige Over-
kill-Hypothese zu bestatigen - rezentes Artensterben eingeschlossen. Der nachst-
hdhere Kreissektor ist der Evolution des Menschen gewidmet, in Verbindung mit
den entsprechenden Kulturstufen. Das Thema Mensch wirde eigentlich eine spe-
zielle Darstellung erfordern und soll in dieser Form nur angerissen sein. Diesen
Problemkreis zu vertiefen, bleibt jedem Betrachter Gberlassen.

Der Zentralteil beinhaltet Zeugnisse und Landschaftsformen entsprechend der ein-
zelnen Zeitabschnitte, in diesem Fall bezogen auf Schleswig-Holstein. Darin ent-
halten sind Luftbilder von Polygonstrukturen, Abbildungen von Findlingen, die z.T.
als Halbrelief skandinavischer Grundgebirgsproben (Granit, Gneis etc.) aufgetragen
sind, Fossilien (Knochen, Conchylien) u.a. Eine zentrale Temperaturkurve zeigt
den zeitlichen und in sich noch weiter differenzierten Ablauf des grofR3klimatologi-
schen Geschehens der letzten ca. 2 Jahrmillionen.

Die hier vorgestellte, gro3formatige Tafel hat sich didaktisch in der studentischen
Ausbildung und in der schulischen sowie musealen Wissensvermittlung be-
wahrt. Fur die EWF der CAU Kiel, fur die Museen Lubeck, Hamburg-Harburg, A-
schersleben und dem Schulverband Bordesholm wurden diese Schautafeln angefer-
tigt. Nach Rickmeldungen und eigener Erfahrungen sind diese erfolgreich einge-
setzt. Diese hier erlauterte Schautafel ist vom Museum fur Natur und Umwelt Lubeck
publiziert (ATTMER, ECKLOFF u. KOPP, 1999).

Eine weitere bildliche Darstellung beinhaltet die Thematik der Geschiebeherkunft.
Hier bestand das Ziel darin, den Zusammenhang von Eiszeiten und Findlingen zu
vergegenstandlichen. Die Findlinge sind Charakterelemente der norddeutschen
Landschaft und geben z.T. als Leitgeschiebe die Flielrichtungen der Gletscher wie-
der. Die Bezugnahme zum geologischen Bau Skandinaviens und der Ostseeregion
ist weiterer Gegenstand der Schautafel in Abbildung 37. Im Rahmen des Lehrauftra-
ges Geologie Il im Wintersemester 1995/96 (KOPP) wurden in einem studentischen
Projekt an der EWF CAU Kiel, Fachbereich Geographie eine vereinfachte Variante

dieser Schautafel sowie Tafeln mit den Themen ,Kreislauf der Gesteine“ und ,Al-
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ter der Gesteine“ erarbeitet. Diese Schautafeln dienten als Erlauterung fir eine Ge-

schiebesammlung, die fur dieses Projekt angelegt wurde.

Herkunft der Geschiebe ";
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Abb. 37: Fur den Bildungsbereich (EWF der CAU Kiel, Schulverband Bordes-
holm/Eiszeitmuseum S.H. und Natureum Niederelbe) nach Kriterien der
Anschaulichkeit aufbereitete gro3formatige Schautafel Uber die Herkunft
der Geschiebe (Entwurf und Ausfiihrung KOPP, 1997)
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IV.. ALLGEMEINER TEIL
PHYLOGENIE, LEBENSVIELFALT UND LUCKE

6. Evolution und Diversitat
6.1  Phylogenie und Komplexitat
6.1.1 Biodiversitat, Anpassung und Phylogenie

Gegenwartig strebt die Biosphare, mdglicherweise durch den Faktor Mensch, einem
in der Erdgeschichte beispiellosen Kollaps entgegen. Zumindest entspricht diese
Einschatzung der gegenwartig weit verbreiteten, Uber die wissenschaftliche Bewer-
tung hinausreichenden offentlichen Auffassung. Durch Bevolkerungsexplosion,
Schadstoffemission, atmospharische CO,-, und CH4-Konzentration, Ozonschwund
durch FCKW und Rodungen der tropischen Regenwalder wird das Uberlebensprinzip
der Biosphare - die Biodiversitat - unweigerlich in eine tiefe Krise gefuhrt. Mindes-
tens 140 Arten werden taglich vernichtet (BACHMANN, 1992). Die bestehende Dra-
matik schildert MYERS (1992, S. 52) wie folgt: ... die evolutionare Verarmung als
Folge der nun anbrechenden Aussterbephase (konnte) zusammen mit der grof3en
Anzahl betroffener Arten und der aulierordentlich kurzen Zeitspanne, in der das
Phanomen ablauft, den groften Ruckschlag fur Reichtum und Vielfalt des Lebens
seit dessen erstem Aufflackern vor beinahe vier Milliarden Jahren bedeuten.”

Der seit LOVEJOY Anfang der 80er Jahre eingefuhrte Terminus Biodiversitat hat ei-
ne grolde, Uber die Fachliteratur hinausgehende Resonanz gefunden, als Reflexion
zum anthropogen bedingten massiven Artensterben und flhrte so zu einer intensiven
Diskussion uber seine Quantifizierbarkeit (0.A., 1997).

Durch die drastische Reduzierung des genetischen Potentials, insbesondere in der
Fauna, wird der Biosphare die Evolutionsvielfalt genommen. Diese Evolutionsvielfalt
erscheint uns als ,biologisch-genetischer Kosmos* (WILSON, 1997). Trotz dieses er-
schreckenden Szenarios muld festgestellt werden, dal} die tierische Biomasse der
Erde weniger als 1% ausmacht. Die jahrlich entstehenden ca. 200 Mill. Tonnen Bio-
masse sind zu Uber 99% pflanzlichen Ursprungs - im Kapitel 6.3.2.2 wird dieser Um-
stand naher erlautert. Obwohl dieser Planet eigentlich ein Pflanzenplanet ist, ware
die Vernichtung der Fauna gleichzeitig eine Selbstvernichtung der Art Homo sa-

piens, da diese in das floristisch-faunistische Wirkungsgeflige eingebunden ist.
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Basis dieser Einschatzungen ist die Beurteilung der biologischen Vielfalt und die
Darlegung der evolutionaren Prozesse.

Bei ca. 1,4 Millionen bekannten Organismenarten rechnet der amerikanische Biologe
WILSON mit bis zu 100 Millionen tatsachlich vorhandenen Arten. Trotz der alljahrlich
hinzukommenden Entdeckung von ca. 10000 Arten (CLOUD, 1988), ist die Anndhe-
rung an die tatsachliche Diversitat gering. Die wahre Dimension der Artenvielfalt ist
erst im jungeren Zeitraum erkennbar geworden. Noch in den 70er Jahren schatzte
man, dal} die Erde ca. 500000 bis 800000 Pflanzenarten und ca. 1,5 bis 2 Millionen.
Tierarten beherbergt (TISCHLER, 1979). Die Unkenntnis bezuglich der Biodiversitat
wird offenbar, wenn man bedenkt, da z.B. die Erdmasse mit 5,977 x 10%* kg, die
Masse des Elektrons mit 9,1091 x 10°! kg oder die Sternenanzahl in unserer Gala-
xie mit ca. 10" angegeben werden kann, aber nicht die Anzahl der Organismenarten
(KONIG u. LINSENMAIR, 1996). Diese Vielfalt und ihre evolutionédre Fluktuation

durfte das interessanteste Phanomen des Planeten Erde sein.

In den folgenden Betrachtungen zur Anpassung, Vielfalt und den spater zu erlau-
ternden Lebensformen, speziell der Tetrapoden, zieht sich der Evolutionsbegriff
gleichsam als rotes Band durch die einzelnen Problemkreise. RIEPPEL (1992, S. 13)
erinnert hierbei an den Ausspruch des bekannten Populationsgenetikers THEODO-
SIUS DOBZHANZKY, (1977) - einem der Begrunder der Synthetischen Evolutions-
theorie (Neodarwinismus): ,Nichts in der Biologie macht Sinn, es sei denn im Lichte
der Evolutionstheorie®. Bereits ERNST HAECKEL aulierte sich 1866 - viel zitiert -
euphorisch: ,Entwicklung heil3t das Zauberwort, durch das wir alle uns umgebenden
Ratsel I6sen oder doch auf den Weg zu ihrer Lésung gelangen kénnen.“ Grundsatz-
liche Ausfiihrungen und eine Ubersicht zu diesem Themenkomplex wurden im Ka-
pitel 1.2.2.4 gegeben.

Den Terminus Evolution auf die Herausbildung biologischer Strukturen zu be-
schranken, entspricht nicht mehr dem heute auf verschiedenste Prozesse ausge-
dehnten und somit wesentlich weiter gefaldten Begriff. ERBEN (1990, S. 17/18) stellt
diesen Sachverhalt unter Hinzuziehung eines Zitates von UNSOLD deutlich heraus:
,2dnter Evolution verstehen wir ganz allgemein die Herausbildung komplizierterer
Strukturen aus einfacheren. Die Beschrankung des Sprachgebrauchs auf die biolo-
gische Evolution im Sinne Ch. DARWINs durfte heute nicht mehr sinnvoll sein®, und

unterscheidet zwischen den enkaptischen (ineinandergeschachtelten) Ebenen der
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Kosmo-, Chemo-, Bio- und Psychoevolution. Wenn man bedenkt, dal’ auch der um-
gekehrte Fall der Herausbildung einfacher biologischer Strukturen aus komplizierte-
ren auftreten kann, ist Evolution noch allgemeiner als Strukturwandel zu verstehen.
Unter dem Begriff Phylogenie - versus Ontogenie - ist die stammesgeschichtliche
Bioevolution zu verstehen.

Sichtbar wird die Phylogenie erst durch die Analyse der morphologischen Ahnlich-
keiten sowohl der rezenten Bauplane als auch der uUberlieferten Fossilien. Das Er-
kennen der abgestuften und enkaptischen Ahnlichkeiten unterschiedlicher Grade
findet ihren Ausdruck in den Systemen der Organismen bzw. in den kladistischen
u.a. Dendrogrammen. Unter Kladistik versteht man eine phylogenetische Systematik,
die fur die Speziation ausschlieBlich eine dichotome (zweigipflige) Verzweigung der
Stammart gelten lalkt (SEDLAG u. WEINERT, 1987).

Angelegt sind diese Ahnlichkeitsgruppierungen, auch ohne wissenschaftliche Hinter-
fragung, in den Wortpragungen der verschiedensten Sprachen. So kommt aber ne-
ben den Worten Krauter, Baume, Gewurm, Fische, Vogel und Landtiere im Hebrai-
schen, Agyptischen und Sumerischen noch nicht der abstrakte Begriff Tier vor (IL-
LIES, 1980). Die Darstellungen dieser abgestuften Ahnlichkeiten bzw. Mannigfaltig-
keiten, als Ausdruck verwandtschaftlicher Beziehungen, gehen auf ARISTOTELES
zuruck. Als Emanationsreihen oder als ,Kette der Wesen® (= scala naturae, RIEP-
PEL 1992) finden sie sich im Neuplatonismus PLOTINs, basierend auf der Ideenleh-
re PLATONs und in der frGhmittelalterlichen Patristik wieder. Diese mystisch-
intuitiven Gruppierungen konnen als Vorstufen phylogenetischer Systematik gelten
(ZIMMERMANN, 1967) (s. Kap. 6.4.1).

In neuerer Zeit gewinnt neben dem morphologischen Vergleich der Vergleich auf
Basis molekularer Daten (Protein- oder DNA-Sequenzierung) eine immer groRRere
Bedeutung fur die Erhellung taxonomisch-phylogenetischer Zusammenhange. Auf-
tretende Widerspruche fuhren zu heftigen Diskussionen zwischen Morphologen und
Biochemikern (LEWIN, 1996a u. 1998).

Im Allgemeinen wird die Phylogenie als eine Abfolge vom Niederen zum Hoheren
aufgefaldt. Als Ausdruck dieser Anagenese steht die zunehmende Differenzierung
und die daraus resultierende Komplexitat im zellularen, histologischen und organ-
funktionellen Bereich sowie in der Interaktion von Organismus und Umwelt im Vor-
dergrund der Betrachtung. Ob diese Auffassung den Charakter des gesamten phylo-
genetischen Prozesses tatsachlich widerspiegelt oder nur eine Fiktion des Anthropo-
zentrismus darstellt, wird gegenwartig mehr und mehr in der Literatur diskutiert (vgl.
GOULD, 1998).

Ausgangs- und Endpunkt jeder biologischen Entwicklung ist die Anpassung (Adap-
tion), d.h. die angestrebte optimale Harmonisierung der Beziehung zwischen Orga-
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nismus und Umwelt. Diese optimale, aber nie absolute Harmonisierung, wird durch
die in der Natur wirkenden Umweltfaktoren physikalischer Art (z.B. Temperatur,
Licht, Feuchtigkeit, Druck) und biotischer Art (z.B. Nahrungskonkurrenz) erzielt und
auch limitiert. Die Erkenntnis des begrenzenden Einflusses der Umweltfaktoren auf
die Anpassung und Verbreitung von Organismen geht auf Justus von LIEBIG im 19.
Jahrhundert zurtick und wird deshalb auch als ,Liebigsche Regel“ bezeichnet (LA-
PORTE, 1981). Der Einflu® der Umweltfaktoren wirkt gradierend, entsprechend der
Toleranz der verschiedenen Arten, zwischen eurydk und stendk. Die Populations-
dichte einer Art in einem Lebensraum schwankt zwischen Minimum und Maximum
des entsprechenden Umweltfaktors, z.B. der Temperatur und erzielt mittig zwischen
den beiden Pessima den Bereich des Optimums (vgl. COX u. MOORE, 1987). Nach
HEYDEMANN (1990) liegen die beiden Pessimastufen bei 0°C und 45°C bzw. 2-3%o
und 40%o0 Salzgehalt der Meere.

Bei einer semantischen Differenzierung des Begriffs Anpassung ist zu unter-
scheiden zwischen Anpassung als Zustand - das ist Okologie - und Anpassung
als Vorgang - letzteres ist Evolution.

Im Wechselspiel von vererbbaren Variabilitaten und naturlicher Auslese ist die Ges-
taltwerdung von Organismen (Morphogenese) das sich neu darstellende Element der
Evolution. Seit DARWIN (1859) ist diese Auffassung zur allumfassenden Theorie
geworden. Entgegen mystischen Interpretationen der Morphogenese in alterer (z.B.
DACQUE, 1943) und neuerer Zeit (u.a. SHELDRAKE, 1993 - ,morphogenetische
Felder) und z.T. schwerwiegenderen sachlichen Einwanden - z.B. GUTMANN und
BONIK (1981) sowie KIMURA (Neutralitatstheorie seit den 80er Jahren) - hat der
Darwinismus seine herausragende Position bewahren kdnnen.

Die grol3e Vielfalt des genetischen Potentials, das sich in relativ kurzen Zeitraumen
entfalten kann, kommt am eindrucksvollsten in der Domestikation zum Ausdruck.
Ein wesentlicher Umstand, der fir DARWIN eine entscheidende argumentative
Grundlage bot. Die Vorstellungen von evolutionaren Prozessen basieren auf den
Mendelschen Vererbungsregeln und die Spontaneitat von Mutationen, wie sie DE
VRIES und GOLDSCHMIDT erkannt haben. Allerdings sind die populationsgeneti-
schen Aspekte und die Betonung der Zufallskomponente flr allgemeine Evolutions-
muster durch ELDREDGE u. GOULD (1972) und GOULD u. ELDREDGE (1977) so-
wie STANLEY (1979 - ,Speziesselektion®) als Erweiterung zu werten.
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Unter diesen Gesichtspunkten ist die Vielgliedrigkeit, z.B. die Tetra-, Hexa-, Octo-,
Deca- und Polypodie der Landwirbeltiere, Insekten, Spinnen, héheren Krebse und
Myriapoda (Tausendfulder), ebenso wie die Tetra-, Penta- oder Hexadactylie der
Amphibien und ihrer Abkdbmmlinge, als Ergebnis des genetischen Zufalls zu werten.
Die Hexadactylie hat sich phylogenetisch nicht ,bewahrt®, d.h. selektionistisch nicht
behauptet. lhre Exponenten, z.B. Tulerpeton curtum (vgl. Kap. 4.2.2.1), sind Ende
Devon offensichtlich wieder ausgestorben.

Eine grundlegende Definition des Begriffes Anpassung oder Adaption ist bereits
durch SEWERTZOFF (1931) gegeben. Darin werden die Prozesse der Idioadaption
(Anpassung an bestimmte Lebenssituation) und Aromorphose (allgemeine Leis-
tungssteigerung der Grundfunktionen) gegenubergestellt. Somit sind Aromorphose
und Arogenese (=Anagenese) synonym. Fur Idioadaption sind Spezialisation und
auch Allogenese (KUHN u. PROBST, 1980) gebrauchlicher. Neben Progression
(=Arogenese) und Spezialisation verweist SEWERTZOFF (1931) auch auf die evolu-
tionare Mdglichkeit der Regression (= Degeneration). Nicht zu verwechseln mit den
Begriffen Progression und Regression bei A.H. MULLER (1955) fiir allgemeine phy-
logenetische Tendenzen. Ahnlich wie SEWERTZOFF sieht RENSCH (in KAMPFE
u.a., 1985) in der Vervollkommnung (= fortschreitende Anpassung) nicht automatisch
eine Hoherentwicklung. Wahrend Rudimente zurickliegende Entwicklungsstadien
belegen, weisen die ebenfalls unauffalligen Orimente (ABEL, 1914) auf eine begin-
nende Merkmalsausbildung hin. Die letzteren kdnnen einen funktionslosen, inadap-
tiven Zustand darstellen und somit einen praadaptiven Charakter besitzen. Das
Problem der sogenannten Praadaption ist Gegenstand zahlreicher Betrachtungen
(vgl. ERBEN, 1975 u. 1990).

Bezuglich der Problematik rudimentaren Organe diskutiert . KRUMBIEGEL (1985)
ihre Zwecklosigkeit bis Zweckhinderlichkeit (Atelie, Dystelie, Antitelie und Paratelie)
und kommt hinsichtlich des Verhaltnisses von rudimentarer Morphologie zu rudi-
mentaren Verhaltensweisen zu folgender Regelformulierung (S. 525): ,Verhaltens-
weisen konnen im Lauf der Stammesgeschichte dauerhafter sein als das zugehorige
Organ oder Organsystem oder sonstige anatomische Struktur. In Ermangelung eines
solchen kénnen Verhaltensweisen, auch nach Fortfall der ihnen urspringlich ada-
quaten Umweltbedingungen weiter ausgeubt werden. Dies kann ohne Rucksicht auf
Zweckmaligkeit fur Individuum oder Art erfolgen®, und S. 526: ,Die Zahigkeit des
Bestehens eines rudimentaren Organs ist weitgehend proportional der ursprungli-
chen anatomischen Differenzierung.”

Aus der etymologischen Wortherleitung von Rudiment (rudis = roh) ergibt sich diese
falsche Begriffspragung, die allerdings als nomen conservandum von bleibendem
Bestand ist. Das gebrauchliche englische ,remants® ist sprachlich passender im
Gebrauch.

I. KRUMBIEGEL verweist in diesem Zusammenhang auf die groRe Bedeutung der
Rudimente als Beweismaterial fur die Deszendenslehre mit dem Hinweis auf ARIS-
TOTELES und LINNE mit ihrer (iibertriebenen) Konstatierung, dal der Maulwurf kei-

173



ne Augen hat - hatten sie ausgesagt: Er hat keine Augen mehr, ware durch dieses
eine Wort eine biologische Revolution vor DARWIN eingeleitet worden.

Die Analysen von Homologien stehen flr die Nachvollziehung phylogenetischer
Ablaufe generell im Mittelpunkt phylogenetischer Betrachtungen (Homologiekriterien
nach REMANE, 1956). Eine gegenteilige Position nimmt, unter Betonung der Re-
konstruktion des funktionellen Gefliges, die Schule der sogenannten Konstruktions-
morphologie ein (u.a. GUTMANN u. BONIK, 1981). Die Verwendung von Paradig-
men fur einzelne Evolutionsschritte kann natzlich sein, aber auch die Gefahr von Irr-
timern in sich bergen (vgl. ERBEN, 1990).

Allgemeine phylogenetische Gesetzmaligkeiten oder besser Trends, denen nach
neueren Erkenntnissen nur der Status von Regeln zuerkannt wird, sind u.a. ERBEN
(1990), LEHMANN (1986), SEDLAG u. WEINERT (1987) sowie STORCH u.
WELSCH, (1989) im Detail zu entnehmen. Ein fur diese Problematik als klassisch zu
bezeichnendes Werk stellt das von REMANE (1956) dar.

Folgende phylogenetische Regeln besitzen zentrale Bedeutung:

— Die Haeckelsche Rekapitualationsregel, die besagt, dal} die Individualentwick-
lung (speziell der Embryonalabschnitt) eine kurze und schnelle Rekapitulation der
stammesgeschichtlichen Entwicklung darstellt. Diese heute teilweise umstrittene
Regel weist aber auf einen nach wie vor Uberzeugenden morphologischen Zu-
sammenhang von Ontogenese und Phylogenese hin;

— die Dollosche Irreversibilitat, zentrale Darstellung phylogenetischer unumkehr-
barer Formbildung mit neuen Anpassungsstrategien fur gleiche Funktion (iterative
Evolution i.w.S.);

— das Fechner-Rosasche Prinzip der fortschreitenden verminderten Variation
(n. ERBEN, 1975, S. 118: ,Regel der fortschreitenden Einengung der evolutiven
Bandbreite®);

— das Copesche ,,Gesetz” der nichtspezialisierten Abstammung, steht im engen
Zusammenhang mit dem Irreversibilitatsprinzip und erklart sich aus Wechselwir-
kung von Anpassung und Umweltveranderung - d.h. aus dem Verhaltnis von Ra-
diations- zu Spezialisationsprozessen;

— die Watsonsche Regel vom Mosaikmodus der Phylogenese, die die Un-
gleichmaligkeit (Allometrie) und Zeitverschobenheit (Heterochronie) der Organ-

bildung betont.
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Die allometrische Merkmalsausbildung wurde erstmalig durch D’ARCY THOMP-
SON (1917) als Transformation von kartesischen Koordinaten veranschaulicht.
Generell ist jedes Evolutionsniveau als isometrischer Zustand aufzufassen, wobei
die Weiterentwicklung zu einem allometrischen Zustand fuhrt. Das grundlegende
Werk von D’ARCY TOMPSON ist neben DARWINs Hauptwerk eines der meist zi-
tierten Blcher in den Biowissenschaften;

— die Cope-Déperetsche Regel der GroRenzunahme, haufig gleichfalls als Cope-
sche Regel bezeichnet, auf diesen zurickgehend und von Déperet ausgebaut.

Diese zentrale Regel wurde gegenwartig durch JABLONSKI u.a. (1996) und
GOULD (1998) in seiner Aussage stark relativiert. Folgende Aussage belegt, dal
die Cope-Déperetsche Regel einer bisher einseitigen subjektiven Betrachtung
grol3er Arten entsprang: ,Das Copesche Gesetz beruht auf einer Zunahme der
Variationsbreite und nicht auf einem einfachen, gerichteten Trend bei der Korper-
groRke”; (JABLONSKI, 1987 in GOULD, 1998, S. 200). Bereits bei REMANE
(1956) wurde diese Regel einschrankend, mit dem Hinweis auf die evolutionare
Miniaturisierung der Insekten und Vdgel, gewertet.

Erganzend sind noch zu nennen die Differenzierung, die Internation, die Zahlenre-
duktion bzw. Zahlenvermehrung und die Konzentration von Organen, deren Erkennt-
nis bereits auf BRONN (1858) und z.T. vorher auf MECKEL und v. BAER zurlckgeht
(REMANE, 1956). In diesen Konnex gehort auch das Cuviersche Korrelationsge-
setz, das die Koppelung bestimmter Merkmale beschreibt (KAMPFE u.a., 1985).

Die einzelnen, hier vorgestellten phylogenetischen Trends bzw. Regeln oder auch
Verlaufsmuster der Bio-Evolution werden in verschiedenen Theorien prasentiert (z.B.
Orthoevolution) und in den folgenden Punkten schwerpunktmafig diskutiert. Fragen,
die im entscheidenden Zusammenhang mit der Evolutionsgeschwindigkeit und damit
auch mit der Uberlieferungswahrscheinlichkeit stehen, sind die nach kontinuierlichen
(graduellen) und/oder sprunghaften (saltationistischen) phylogenetischen Wand-
lungsprozessen. Das heil3t, die Interpretationen als intransspezifische bzw.
transspezifische (Makro-) Evolution ergeben sich aus der Bewertung von Innovati-
ons-, Radiations-. Spezialisations- und Extinctionsgeschwindigkeiten. Dal} hier das
Hauptproblem der Frage nach der Bewertung des Verhéltnisses von Uberliefe-
rungsliicken zur Fossilreprasentanz liegt, ist offenkundig.

In diesem Zusammenhang seien zwei moderne phylogenetische Prozessinterpretati-
onen, die in den 70er Jahren in den USA in Hypothesen bzw. Theorien gefal3t wur-
den, angesprochen. L. v. VALEN stellte das vielbeachtete Gesetz der konstanten
Aussterberaten (Red-Queen-Hypothese) vor, das die Wahrscheinlichkeit des Erlo-
schens einzelner Arten in einem herrschenden okosystemaren Gleichgewicht be-
wertet (vgl. BENTON, 1990a). Von noch erheblicherem Einfluf3 auf die moderne Dis-
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kussion zur Bewertung phylogenetischer Muster, ist die Konzeption vom punctuated
equilibria (durchbrochene Gleichgewichte), die von ELDREDGE u. GOULD (1972)
vorgetragen wurde. Auf diese moderne Variante saltationistischer Erklarung - kurz

Punktualismus genannt - wird im Kapitel 6.3.2.2.2 eingegangen.

6.1.2 Komplexitat und Hoherentwicklung

Die haufig verwendeten Begriffe Komplexitat und Hoherentwicklung stehen in einer
engen Beziehung zueinander. Im Vordergrund soll zunachst die Komplexitat ste-
hen. Der Kybernetik entlehnt ist die Komplexitat eine MalRzahl zur Bestimmung des
Zusammengesetztseins eines Systems, wobei eine Proportionalitat zur Anzahl der
Elemente, der Zahl der Kopplungen zwischen ihnen und der moglichen Zustande
dieser Elemente besteht (SCHAEFFER, 1992). In der gleichen Literaturquelle wird
die Kompliziertheit als Ausdruck der Verschiedenartigkeit der Elemente eines Sys-
tems der Komplexitat gegenlubergestellt. CRAMER (1989, S. 275) leitet den Komple-
xitatsbegriff ebenfalls aus der Informatik ab: ,Je komplexer ein System ist, um so
mehr Informationen kann es tragen“; und unterscheidet verschiedene Grade der
Komplexitat bis hin zur nicht mehr beschreibbaren Fundamentalen Komplexitat
hochorganisierter biologischer Vorgange. In LEWIN (1996) bezeichnet PACKARD
Organismen als komplexe dynamische Systeme, deren Antriebskraft zur Evolution in
der wachsenden Fahigkeit zur Informationsverarbeitung liegt. Bereits in den 70er
Jahren des 20. Jahrhunderts hat MILLER auf dieser Basis eine allgemeingultige De-
finition des Lebens geliefert, nach der lebende Systeme aus Subsystemen bestehen.
Er unterscheidet 19 Subsysteme, die Materie, Energie oder Information aufnehmen,
umsetzen und abgeben.

Obwohl Aussagen zur Komplexitat von Lebewesen haufige Charakterisierungen dar-
stellen, ist es schwierig ein geeignetes Mal} hierzu zu finden. WILSON kommt in
LEWIN (1996, S. 171) zu folgender Aussage: ,Komplexitat ist nicht schwer zu erken-
nen, ... schwierig wird es nur, wenn man sie zu messen versucht.“ Als eine einfache
Methode wird die Zahlung der verschiedenen Zelltypen eines Organismus von
BONNER vorgeschlagen. Nach Mc MAHON und BONNER (1985) besteht eine Pro-
portionalitat zwischen KorpergrolRe der Lebensformen und ihrer Zelltypenanzahl. Ob
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die Korrelation jedoch so streng gilt, ist zu bezweifeln. So besitzt z.B. ein Kolibri na-
turlich einen héheren Zelldifferenzierungsgrad als ein Parasolpilz.

Der extreme Unterschied in Korpergro3e und Anzahl der Zelltypen sowie summa-
risch aller Zellen, kommt z.B. bei einem Vergleich von Foraminiferen und Walen
deutlich zum Ausdruck. Gegeniiber einem Koérpervolumen von < 10 cm® und einem
einzigen Zelltyp der Foraminiferen hebt sich der Blauwal mit einem Volumen von >
10% cm® und ca. 120 verschiedenen Zelltypen bei > 10" in der Gesamtzellenanzahl
deutlich ab (Mc MAHON u. BONNER, 1985).

Komplexitatszunahme wird in enger Verbindung mit HOoherentwicklung bzw. Fort-
schritt gesehen. Der Fortschrittsbegriff ist als ein zu anthropozentrisch ge-
brauchter Begriff, generell fiir Evolutionsmuster abzulehnen.

Auler man begreift Evolution im Sinne TEILHARD DE CHARDINs als ,Evolution is
God’s way to do things® (in ERBEN, 1990, S. 111) in seiner mystischen Gipfelung
von der Menschwerdung bis zum Punkt Omega der reinen Noosphare. Der Terminus
Noosphare nimmt auch bei VERNADZKI (1929) eine zentrale Stellung ein. Das Ge-
meinsame und auch Gegensatzliche des Begriffes Noosphare bei TEILHARD DE
CHARDIN und VERNADZKI ist z.B. in HORZ u.a. (1991) dargelegt.

Dagegen ist streng wissenschaftlich die Hoherentwicklung (Anagenese) als eine
Niveauabfolge verschiedener Organisationshohen entsprechend des Komplexitats-
grades zu werten. Mit steigender Organisationshdhe geht eine Zunahme der Vernet-
zung und Komplexitat der Lebensformen einher. Diese Aussage in SEDLAG u.
WEINERT (1987) deckt sich mit zahlreichen ahnlichen Darlegungen in der Literatur.
In einem Lehrbuch Uber Abstammungslehre fur den Bildungsbereich gibt DIEHL
(1980, S. 74) folgende treffende Definition: ,Organisationssteigerung ist die Erho-
hung des gesamten Integrationsniveaus, und zwar nicht durch Addition, sondern
durch Differenzierung und Koordinierung von Teilen.*

So wird Héherentwicklung generell als ein ProzeR der Okonomisierung der Le-
bensauBerungen gesehen, d.h. es liegt eine Rationalisierung von Struktur und
Funktion vor (RENSCH, 1972). Wie weiter oben bereits kurz dargelegt wurde, ist
die funktionsmorphologische Analyse ein Weg zur Aufdeckung von evolutionaren O-
konomisierungstrends.

Die Zunahme an Informationsaufnahme und -verarbeitung ist mit einer Erhéhung der
Plastizitat von Struktur und Funktion verbunden. Das bedeutet, dal} je hoher Lebe-
wesen entwickelt sind, eine um so hohere Souveranitat bzw. Autonomie gegenuber
der Umwelt besteht (KAMPFE u.a., 1985). Diese Autonomie driickt sich in einer zu-
nehmenden Individualisierung evolutionarer Endpunkte aus, z.B. Tetrapoden inner-
halb der Vertebraten und Cephalopoden unter den Mollusken. Demgegenuber steht

aber eine Zunahme von Deindividualisierung bei staatenbildenden Insekten (z.B. A-
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meisen). Diesen Gipfelpunkten der vorangeschrittenen evolutionaren Komplexitat
steht die auf niederem Niveau verharrende Komplexitat der Pflanzen und vieler In-
vertebraten gegenuber.

Mit der Zunahme der Organisationshohe bzw. Komplexitat geht aber der Verlust an
Regenerationsfahigkeit einher. Den praktisch unsterblichen Einzellern tritt die stark
eingeschrankte Regenerationsfahigkeit der Sduger gegenuber. Noch bei Reptilien
und besonders bei Amphibien ist die Organ- und Extremitatenerneuerung nach Ver-
lust eine bekannte Tatsache. Zelldifferenzierung, Zunahme der Komplexitat und
steigende Individualisierung stehen offensichtlich in enger Beziehung und
umgekehrt proportional zur Regenerationsfahigkeit. Wie abschlielfend Hoher-
entwicklung, oder neutraler ausgedruckt, evolutionare Wandlung qualitativ und
quantitativ zu werten sind, bleibt weiterhin unbefriedigend. GOULD (1994a., S. 56)
stellt hierzu folgendes fest: ,In der Evolution einen Weg zum Hoheren hin zu sehen,
der auf Homo sapiens als den Herrscher der Welt zuflhrt, entspricht eher einem
Wunschbild, ... . Das hervorstechendste Merkmal des Lebens ist in Wahrheit die e-
norme Stabilitat des Bakterienreiches ... . Dies ist das ‘Zeitalter der Bakterien’, war
es im Anfang und wird es immer sein.“ Bezlglich der statistischen Verteilung der
Arten, hinsichtlich der Komplexitat und insbesondere ihrer Bestandigkeit in der Erd-
geschichte, kommt GOULD (1998) zu der sehr anschaulichen AuRerung, daR man
bisher allgemein Evolutionsablaufe betrachtet hat, als ob ein ,Schwanz mit dem
Hund wedele“, wobei der ,Schwanz“ den komplexen ,hdherentwickelten Formen
und der ,Hund“ der bestandigen und groften biologischen Masse (Bakterien) ent-
spricht. So gesehen erscheinen Komplexitatszunahme und Anagenese uberspitzt e-
her als degenerative Auswulchse der Evolution unter Preisgabe der unbegrenzten

Regenerationsfahigkeit.

6.2 Erscheinungsformen der Okosphire

6.2.1 Gliederung der GroRlebensraume

Im Kapitel 1.2.2.4 wurden grundlegende Erlauterungen zur Beschaffenheit der Bio-
sphare gegeben, die hier einer erweiterten Betrachtung unterzogen werden sollen.
Nach SCHAEFER (1992) und z.B. auch bei SCHWENKE und SCHRAMM (1974) ist

im erweiterten Sinn die Okosphire, als der vom Leben erfiillte Raum der Erdkugel,
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zum Terminus Biosphare synonym (vgl. SCHAEFER, 1992). Der Begriff Biosphare
wurde bereits von SUESS im 19. Jahrhundert gepragt (VERNADZKI, 1930). Aller-
dings kann im engeren Sinn die Biosphare auch als die Summe aller Lebewesen oh-
ne die Wechselbeziehung angesehen werden. Die Mannigfaltigkeit (Biodiversitat) der
Okosphére ist zonal sehr unterschiedlich. Auffallig ist ein Breitengrad-Gradient mit
Zunahme der Artenvielfalt von den Polen zum Aquator und ein Héhen-Gradient mit
Abnahme zu den Gipfeln (KONIG u. LINSENMAIR, 1996). Deutliche Abweichungen
von diesem Breitengrad-Gradient stellen die Wistenzonen dar. Es ist offensichtlich,
dal hierbei die Temperatur der entscheidende Faktor fur den funktionalen Zusam-
menhang ist. In der ,Neo“-Okologie werden GroRlebensriaume als Biome bezeich-
net. In CHRISTOPHERSON (1994) werden Biome mit Gro36kosystemen (= Makro-
Okosysteme, SCHAEFER, 1992) gleichgesetzt. Prinzipiell wird unterschieden zwi-
schen
— Aquatischen Okosystemen: Ozean - hervorgehoben als LME (large marine eco-
system) plus Brackwasserbereiche und Sullwasserzonen und
— Terrestrischen Okosystemen: Im wesentlichen durch die Verbreitung der Pflan-
zen gegliedert, die Ausdruck der Reflexion physikalischer Parameter ist (Energie-
haushalt, atmospharische Einflisse - Wind, Temperaturzonierung, Wasserqualitat
u.a.).
Entsprechend der marine Hypsometrie wird, basierend auf der Einteilung nach dem

Schema von EKMAN aus den 30er Jahren des vorigen Jahrhunderts, unterschieden

zwischen:

e Litoral-Reich (Neritikum) = Schelfmeer

e Pelagial-Reich = offener Ozean

¢ Abyssal-Reich = Tiefsee (MULLER, 1980).

Haufig wird mit dem Litoral (=Littoral), die auf den Strandbereich beschrankte Region
des Neritikum bezeichnet (z.B. BECK, LIEM u. SIMPSON, 1981).

In diesen weiter zu differenzierenden marinen Bioreichen ist zwischen Benthos,
Nektos und Plankton zu unterscheiden. Die benthale Zone des Litorals zeichnet sich
durch euphotische Bedingungen aus, die dem pelagischen und abyssalen (Hadal)
Benthos fehlt und einen besonderen Reichtum an sessilen und vagilen Bodenformen
besitzt. Bemerkenswerte Lebensformen von chemo- (nicht photo-) synthetisierenden

Bakterien, groRen Muscheln und riesigen Rohrenwurmern, die an heilen Quellen
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(black smokers) leben, sind an ozeanischen Ruckensystemen zu finden (vgl.
BRUCKNER, 1995).

Das Volumen des marinen Raumes, in dem Leben ist, betragt ca. 1230 Millionen
km® (vgl. Kap. 1.2.2.2). Dagegen betragt das Volumen des terrestrischen Okosys-
tems (durchschnittlich 10-15 m Hohe) nur ca. 2 Millionen km?® (FRIDAY u. INGRAM,
1986). Somit umfalit der marine Lebensraum 99,9% des Gesamtvolumens der Oko-
sphare, um so erstaunlicher ist die hohe terrestrische Biodiversitat, die auf die grol3e-
re Vielfalt der 6kologischen Nischen zurlickzufihren ist. Verschiedenste aktuelle In-
formationen belegen allerdings, dal} die marine Lebewelt eine ahnlich hohe Biodi-
versitat aufweist (s. Kap. 6.3.1.1). Der geringe Kenntnisstand kdnnte bei seiner zu-
kunftigen Prazisierung eine Bewertungsverschiebung bewirken.

Die weitere Einteilung der GroRdkosysteme erfolgt in Einzelbiome bzw. Okosysteme.
Nach CHRISTOPHERSON (1994) werden im Terrestrischen Gro3biom elf Biome
unterschieden, die ihrerseits prinzipiell den Zonobiomen in CZIHAK u.a. (1992) ent-
sprechen. Nach CZIHAK u.a. (1992) stellen die Biome Untereinheiten der Zonobio-
me dar, wobei Biome als geographische Einheiten und Zonobiome als Klimazonen-
einheiten aufgefalRt werden. Weiterhin werden Okotone, als durch spezifische Ve-
getation ausgezeichnete Ubergangszonen (= 6kologische Spannungsrdume) aus-
gehalten, und als Sonderzonen werden Oro- und Pedobiome den Zonobiomen ge-
genubergestellt.

SCHULTZ (1995) gliedert das terrestrische Okosystem in neun Okozonen, die prin-
zipiell den Klimazonen nach TROLL (1964) und den Vegetationszonen entsprechen.

Unterschieden werden:

e Polare/Subpolare Zone = Tundra
e Boreale Zone = Taiga
e Feuchte Mittelbreiten = Sommergruner Laubwald
e Trockene Mittelbreiten = Feuchtsteppe (Prarie), Trocken-
steppe, Halbwuste/Wuste
e Tropische/subtropische
Trockengebiete = Dornsavanne, Halbwiste/Wuste
e Winterfeuchte Subtropen = Hartlaubvegetation
e Sommerfeuchte Tropen = Trocken- und Feuchtsavanne
e Immerfeuchte Subtropen = Regenwald
e Immerfeuchte Tropen = Regenwald

Die hier dargelegte Gliederung der Okosphére basiert im wesentlichen auf der tradi-
tionellen Auffassung der Verteilung von Pflanzen und Tieren. Zieht man die Vielzahl

der Einzeller, insbesondere die Bakterien, in diese Betrachtung mit ein, ergibt sich
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eine zum Teil ganzlich andere Gliederung. Die Prokaryoten leben auf und in der Er-
de in einem ,Pan“-Okosystem. Die erstaunlich weite bakterielle Verbreitung (vgl.
GOULD, 1998) belegen eine ,Litho“-Okosphare und sogar als Extreme eine ,Ther-
mo“-Okosphére (Zonen hoher Temperaturen, z.B. an heiRen submarinen Riftzonen
mit > 300°C und tiefen Erdzonen) und eine ,Pachy“-Okosphare (Zonen hdéchster
Driicke in Verbindung mit heien Zonen) als Biomasse produzierende Okobereiche.
Das heiRt, die Okosphire diirfte wesentlich groBer sein, als bisher allgemein

angenommen wird.

6.2.2 Palaookosphare

Entsprechend des Grades, in dem sich die Erdgeschichte zeitlich und raumlich infi-
nitesimal aufgliedern 1aRt, ergibt sich die Anzahl der mdglichen Paldaodkospharen.
Eine Differenzierung wie die der rezenten Lebensraume, ist zwar auch Ziel der Pa-
laodkologie, kann aber nur angenahert erreicht werden Uber palaobiogeographische
Befunde, die biostratigraphisch oder nach anderen geochronologischen Methoden
auf eine Zeitebene bezogen werden kénnen. Fur terrestrische Bereiche kann diese
Differenzierung nur punktuell und fir marine Rdume auch nur annaherungsweise
flachenhaft erfolgen. Eine aquivalente Betrachtung der einzelnen ausgewiesenen
Paldodkospharen mit der rezenten Okosphére ist nur begrenzt méglich, da immer
das Problem der chronologischen Auflésung und der Korrelation besteht (vgl. Kap.
3.1). Palaogeographische - im wesentlichen auf plattentektonischen Vorgangen be-
ruhende - Konfigurationen sind in ihrer Differenzierung ein Gradmesser der Lebens-
raumvielfalt. So fuhrt einerseits die kontinentale Aufgliederung zur terrestrischen
Provinzialisierung, aber andererseits auch zur Aufteilung der marine Hydrosphare,
z.B. zur Erhohung des Anteiles an Flachwasserregionen. Diese Vielfalt zu erfassen
und in Aussagen zur globalen Umweltsituation in eine Zeitebene minden zu lassen,
ist das Grundziel jeder paldodkologischen und daruber hinaus geologischen Inter-
pretation. Entscheidend fur dieses Ziel ist der 6kologische Ansatz fur die sich erge-
benden Fragen und den daraus folgenden Problemldsungen.

Aus der Gesamtkenntnis Uber die Abfolge der fossilen Lebensformen, insbesondere
der Tiere, folgt die traditionelle Gliederung der Erdgeschichte in Systeme (vgl. Kap.

1.2.2.4.3/Tab. 3). Diese Gliederung entspringt den in Sedimenten Uberlieferten fos-
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silen Resten, die durch ein mehr oder weniger einheitliches Evolutionsniveau repra-
sentiert sind. Bei einer Betonung verschiedener Faunenkomplexe, die jeweils zeitty-
pisch sind, aber zugleich zeitlich ineinandergreifen, ergibt sich eine andere Wertung
dieser zeitlichen Gliederung.

SEPKOSKI (1984 u. 1990a) unterscheidet in der phanerozoischen Geschichte der
marinen Okosphére zwischen Fauna des Kambriums, Fauna des Paldozoikums und
Fauna der Neuzeit. Als Bewertungskriterium wird das zeitliche Verbreitungsmuster
der Anzahl der jeweiligen Familien gegeben. Mit ca. 100 Familien als Maximum im
Oberkambrium mit Trilobiten, Hyolithen, Inarticulata innerhalb der Brachiopoden,
Monoplacophora und Eocrinoidea als Vertreter friher Stachelhauter erlischt diese
erste Faunengruppe Ende Palaozoikum. Die Dominanz vom Ordovizium bis Perm
erlangt mit maximal ca. 500 Familien mit den Stenolaemata innerhalb der Moostier-
chen, Stelleroidea und Crinoidea, Articulata innerhalb der Brachiopoden, Grapto-
lithen, Anthozoa, Ostracoda und Cephalopoda die zweite marine Faunenwelle. Nach
vorausgehenden Extinctionsknicken Ende Ordovizium und Ende Devon erfolgt mit
der gréRten Aussterbephase Ende Perm der Ubergang zur dritten Faunengesell-
schaft, ohne dal} die paldozoische Faunenwelle ganzlich verschwindet.

Die letzte moderne meso-kanozoische marine Faunenwelle hat ebenfalls, wie die
beiden vorausgehenden, ihren Ursprung im frihen Kambrium und umfal3t bei standi-
ger Diversitatszunahme unter Extinctionseinbrichen - z.B. Ende Kreide - gegenwar-
tig ca. 1800 Familien. Typische Gruppen sind: Rhizopoda, Demospongia, Bivalvia,
Gastropoda, Gymnolaemata innerhalb der Moostierchen, Malacostraca innerhalb der
Krebse, Echinoidea, Chondrichthyes, Osteichthyes, Reptilia (speziell Meeresrepti-
lien) und Mammalia (speziell Wale).

Kurz charakterisiert zeichnet sich die Kambrische Faunengemeinschaft durch Trilo-
bitenreichtum, die Paldozoische Faunengemeinschaft durch Brachiopodenreichtum
und die Moderne Faunengemeinschaft durch Molluskenreichtum aus (SEPKOSKI,
1991). Die Wahrscheinlichkeit der vollstandigen Uberlieferung ist im marinen Bereich
am grofdten, so dald hier die ermittelte Vielfalt der Familien eine reale Diversitatszu-

nahme zu widerspiegeln mag.

Berucksichtigt man den tatsachlichen paldaontologischen Befund, seine maogliche
paldaookologische Beurteilung und somit den erreichten Kenntnisstand uber eine o-
der die Palaodkospharen, wird hier folgende Abstraktion entwickelt. In der palaonto-
logischen Betrachtungsweise wird der palaodkologische Forschungsgegenstand auf
eine Zeitebene projiziert. Daraus ergibt sich die Palaookosphare. Die Luckenhaftig-
keit der Fossiliberlieferung offenbart jedoch nur eine Reliktpalaodkosphare, die im

Okosystemaren Zusammenhang Uber Fehlstellenanalysen zu einer hypothetischen

Idiopalaookosphare fuhrt bzw. in ein Idiopalaodokosystem uUberfihrt werden kann.

Schematisch lalt sich in Abbildung 38 die Gegensatzlichkeit und Folgerichtigkeit

dieser Gliederung hervorheben. Einer Reliktokosphare im rezenten Rahmen kann
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bei der Betrachtung streng genommen eine als Kognitookosphare bezeichnete
Kenntnisstandssphare gegenubergestellt werden. Entsprechendes qilt fur die Palao-
Okospharen.

Der biologische Kenntnisstand in der fossilen, aber auch rezenten Okosphare ent-
spricht der unzureichenden Artenkenntnis, wodurch sich nur annaherungsweise die
tatsachlichen dkosystemaren Zusammenhange widerspiegeln. Dieser auf die Ge-
genwart bezogene Kenntnisstand ist subjektiver Natur, entsprechend den angewen-
deten Methoden. Eine objektive Komponente ist jedoch das massive heutige, z.T.
anthropogen bedingte Aussterben. Die Luckenhaftigkeit der Fossiluberlieferung ist
dagegen ein rein objektiver Tatbestand und fuhrt zu einer immanenten 6kologischen

Aussagenbegrenzung. Im Kapitel 6.3.2 wird diese Problematik vertieft.

(Neo-)Okosphare Palaookosphare

Relikt- Kognito-
Palaookosphare Palaookosphare

Fehlstellenanalyse

v

Idio-
Palaodkosphare

Abb. 38: Darstellung eines allgemeinen Beziehungssystems der Erkennbarkeit von
Palaodkospharen, die hier aus dem Faktum der lickenhaften fossilen U-
berlieferung als Abstraktion abgeleitet wurde

Trotz erheblicher Einschrankungen sind erdgeschichtliche Gliederungen der Lebens-
vielfalt sinnvoll und fur das Gesamtverstandnis unverzichtbar. Zu einer anderen Glie-
derung der phanerozoischen Vielfalt gelangt man, wenn die Gesamtheit der Le-
bensformen in ihrem raumlichen Bezug betrachtet wird. Gegenuber der traditionellen
Gliederung in Systemen (vgl. Kap. 1.2.2.4.3) und der weiter oben vorgestellten Ein-
teilung nach SEPKOSKI sei hier unter anderer Wichtung eine Zeitsequenzierung der
Okosphare vorgestellt, die tUber den eigentlichen Fossilnachweis hinausgehend die
gesamtokologisch herausragenden Phanomene betonen soll. Die einzelnen Ab-
183



schnitte werden in dieser Arbeit mit dem neuen Allgemeinbegriff Palaobiotikum be-
legt.

Entsprechend der Entfaltung der Lebewesen und ihren Evolutionssequenzen laf3t
sich die Auspragung der Okosphére seit Beginn des Phanerozoikums in folgende
Grol3phasen gliedern, die Beziehungen zur Einteilung in Paldo-, Meso- und Kano-

phytikum aufweisen:

PALAOBIOTIKUM ZEITSPANNE
Friihphase - Protobiotikum | — |Prakambrium, kaum belegte marine Hydrobio-
sphare
Phase 1 - Eobiotikum = | Kambrium bis Unteres Silur, ein als marine

Hydrobiosphare entwickeltes Okoglobalsystem

Phase 2 - Oligobiotikum — | Oberes Silur bis Unteres Perm, ein als Hydro-
biosphare (marin und limnisch) und hygrotope
Geobiosphare ausgebildetes Okoglobalsystem

Phase 3 - Mesobiotikum — | Oberes Perm bis Paldogen (Alttertiar), ein aus
Hydrobiosphare sowie hygrotoper bzw. xero-
toper Geobiosphére bestehendes Okoglobal-
system

Teilphase 3a - Miobiotikum | — |Oberes Perm bis Untere Kreide, Dominanz der
Gymnospermophyten in der Geobiosphare

Teilphase 3b - Pliobiotikum | — |Obere Kreide bis Paldogen, zunehmende Be-
herrschung der Geobiosphare durch die Angi-
ospermophyten

Phase 4 - Anabiotikum = | Seit Neogen (Jungtertiar), globale Ausweitung
der Geobiosphare durch Evolution der Grami-
aceae (Suldgraser)

Tab. 11: Alternative erdgeschichtliche Gliederung in einzelne palaobiotische Pha-
sen, als Ergebnis der hier entwickelten gesamtpalaodkologischen Vorstel-
lungen

Neben zahlreichen Einzelinnovationen in den jeweiligen Phasen zeichnet sich z.B.
das Pliobiotikum durch die Radiation der Teleostier (hdheren Fische) als Ausdruck
einer ,marinen eutrophen Explosion“ und der Angiospermen (Bedecktsamer) in Ver-
bindung wahrscheinlich mit den Hexapoda (Insekten) als Ausdruck einer ,terrestri-
schen eutrophen Explosion® aus, die sich im Anabiotikum fortsetzen.

Nach PFLUG (1989) war vor der Kreidezeit nur 10% der Landoberflache mit Vegeta-
tion bedeckt. Das weitgehende Fehlen fossiler organogener Boden aus dem Prater-
tiar belegt dies. Am Ende des Tertiars mit Ausbreitung der Graser waren schlieRlich
Zweidrittel der kontinentalen Radume von der Flora erfaldt. Das bedeutet eine um 55-
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60%ige Zunahme der Vegetation seit dem Maximum der Phase 3 zu Phase 4! Eine
weitere Ausweitung des Lebens ladt in der Zukunft ein ,Telobiotikum®i.S. eines op-
timalen Endzustandes erwarten.

Die Kenntnis des Ausmalles des Wandels einer Phase zur anderen, wirde die Kon-
tinuitat bzw. Diskontinuitat hinsichtlich der Biomassenproduktion offenbaren, d.h., es
konnten Okologische Stetigkeit oder Umbruche aufgezeigt werden. Gerade in diesem
Punkt zeigt sich ein Grundproblem des Erkennens erdgeschichtlicher Ablaufe, das
uns durch die immer grober werdende zeitliche Auflosung mit zunehmendem geolo-
gischen Alter entgegentritt. Offen bleiben mul® die Frage nach der zeitlichen
Verbreitung der Bakterien. Es ist anzunehmen, dal} die Akarybioten eine ahnliche
,pan“-0kologische Verbreitung, wie ihre rezenten Vertreter (GOULD, 1998) in der
erdgeschichtlichen Vergangenheit besal3en (s. Kap. 6.3.2.2.1).

6.3 Biodiversitat und Liicke
6.3.1 Vielfalt der Arten und hoheren Taxa

6.3.1.1 Rezente Diversitat

Auf den Begriff Diversitat, im Zusammenhang mit der Begriffserweiterung Biodiver-
sitat, wurde bereits in der Probelmstellung und im Kapitel 6.1.1 eingegangen. Diese
Vielfalt ist das grundlegende Phanomen der biologisches Evolution, worauf u.a. be-
reits TSCHULOK (1922) hinwies. Gewohnlich wird diese mit dem Terminus Diversitat
belegt. Allgemein ausgedrickt 1aRt sich feststellen, da® die Vielfalt die erprobte
Strategie der Evolution ist und damit die fortdauernde Existenz der Biosphare als U-
berlebensprinzip sichert. GOULD (1994) unterscheidet zwischen

o Vielfalt (diversity) - entspricht Artenzahl und Zahl héherer Taxa sowie

o Verschiedenartigkeit (disparity) - entspricht Bauplanzahl,

da gewohnlich beide Begriffe miteinander vermengt werden.

Die Diversitat ist dabei das Resultat der evolutionaren Disparitaten oder anders aus-
gedruckt: eine evolutionar einsetzende Diversitat (Radiation) findet ihren Ausdruck in
der Disparitat. Diese notwendige Differenzierung wird im Kapitel 6.4 mit weiteren
Aussagen zur Disparitat in Verbindung mit der Typusproblematik vertieft. GOULD
(1994) sieht allerdings, in Bezug auf die mittelkambrische Burgess Shale-Fauna, im
phanerozoischen Evolutionsablauf neben der Zunahme der Diversitat eine deutliche

Abnahme der Disparitat. Die Gouldsche Aussage bezuglich der phanerozoischen tie-
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rischen Formenentfaltung (1994, S. 48): ,Zunachst nimmt die Verschiedenartigkeit
deutlich ab, und dann kommt es unter den wenigen Uberlebenden Entwirfen zu ei-
ner auffalligen Vermehrung der Vielfalt’, ist durch die Revision der Extremrekon-
struktionen der Burgess Shale-Fauna stark erschuttert worden (s. Kap. 6.3.2.1). In
seinen Dendrogrammdarstellungen stellt er als Paradigma buschférmige Entfaltun-
gen gegenuber den traditionellen baumférmigen Mustern dar. Es erhebt sich nun al-
lerdings die Frage, wie neben der deutlichen Differenzierung der Diversitat (Differen-
zierung durch Artabgrenzung) ein Mal} fur die Differenzierung der Disparitat gefun-
den werden kann. Die Hierarchie des Systems der Organismen kann hier nur als

Vorstufe gewertet werden.

In diesem Sinn findet die Diversitat inren Ausdruck in der Artenvielfalt; dies soll hier
vertieft werden. Allerdings ist es fragwurdig, die Vielfalt allein mit Artenzahlen auszu-
dricken, worauf RAY (1992) hinweist. So stellt die eine Dimension der Vielfalt die
Artenzahl dar, wogegen am anderen Ende der taxonomischen Skala Stamme und
Reiche stehen. Anders ausgedrickt bedeutet dies, daly Artenvielfalt sich nicht pro-
portional in den hoheren Taxa wiederfindet. Streng genommen gibt es Artendiversi-
tat, Gattungsdiversitat, Familiendiversitat, ... bis hin zu Diversitat von Stammen und
Organismenreichen. Der groReren terrestrischen Artenvielfalt (80% aller bekannter
Arten) steht die groRere Vielfalt der marinen Stdamme gegenuber. Hier zeigt sich, dal}
nicht allein die Artenzahlen Diversitat ausdriicken kdonnen.

Der Diversitat als subjektiv meRbare Grdlde in der Hierarchie der Lebensvielfalt noch
voranzustellen, ist die Menge (Anzahl) der Individuen und die Biomasse, die ihrer-
seits wieder in lebende und tote Biomasse (organische Substanz in Sedimenten) zu
unterscheiden ist. Interessant ist die Gegenuberstellung der gegenwartigen und fos-
silen Diversitat, da mit dieser halbquantitativen Erfassung weitreichende Schllsse
bezuglich Muster und Verlauf evolutionarer Prozesse gezogen werden (z.B. SEP-
KOSKI, 1990a) (siehe Kap. 6.3.2).

Nach WILSON (1992) sind ca. 1,4 x 10° rezente Arten klassifiziert. Als Schatzung
geben MEADOWS u.a. (1992) zwischen 10-100 x 10° tatsachlich existierende Arten
von Lebewesen auf der heutigen Erde an. ELDREDGE (1994) engt diese Zahl zwi-
schen 30-80 x 10° Arten ein. Diese Hochrechnungen basieren auf Aufsammlungen
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uberwiegend endemischer Insektenarten des Amazonasgebietes durch ERWIN
(1983) und Mitarbeiter.

Bei der Gegenuberstellung der bekannten rezenten Diversitat zur wahrscheinlich tat-
sachlich vorhandenen Artenzahl ergibt sich folgender Erwartungsbefund. Nach
CHRISTOPHERSON (1994) durften allein bis zu 30 x 10° Insektenarten zu erwarten
sein. Gegenuber dem schon hohen Prozentsatz der Insektenarten am bekannten
Gesamtartenspektrum (Abb. 39) durfte in der Realitat diese Zahl im Extrem zwischen
90 und 100% innerhalb der Tierwelt liegen (Abb. 40). Den Uberwiegenden Anteil da-
von nehmen die Kafer ein. Diese Tatsache veranla3te den Biologen HALDANE zu
der witzeInden Bemerkung, dal ,der Schopfer bis zur Unbeherrschtheit in Kafer ver-
narrt sei“ (MAY, 1996, S. 19). Somit schrumpft der relative Anteil der Nichtinsekten
erheblich. Nur bei den Spinnen ist ebenfalls mit einem gréoReren Artenzuwachs zu
rechnen. In geringerem Umfang auch bei den Schnecken. Absolut nicht einschatzbar
bleiben Mikroorganismen, Algen und Pilze.

MARGULIS und SCHWARTZ (1989) gehen von mehr als 10000 beschriebenen Pro-
karyotenarten aus. Fur die Protoctista berufen sich beide auf Schatzungen von
65000 bis 200000 Arten. Entsprechend dem Funf-Reiche-Konzept nach WHITTA-
KER aus den 50er Jahren unterscheiden sie Prokaryotae, Protoctista, Fungi, Plantae
und Animalia. Der grof3e Schnitt liegt sogar zwischen den Prokaryoten und den 4 Ub-
rigen Reichen, die als Eukaryoten zusammengefal’t werden. Tabelle 12 ist dieser,
allen biologischen Gesichtspunkten Rechnung tragenden, Einteilung aus praktischen
Grinden jedoch nicht gefolgt. Hierin sind die Protoctista als Thallophyta und Proto-
zoa - nach alterer Auffassung - auf die Reiche der Pflanzen und Tiere aufgeteilt.

Eine bisher kaum kalkulierbare Diversitat, die sich erst jetzt groRenordnungsmalig
abzuzeichnen beginnt, beinhalten die Tiefseeraume. Nach KONIG und LINSENMAIR
(1996) konnte in dieser Region ein Umfang von mehr als 10 Millionen Arten moglich
sein. Nach neuesten Meldungen (LAMBSHEAD, 1996) ist in der Tiefsee (1000-3000
m) eine extreme Artenvielfalt vorhanden, die die durchschnittlich angenommene An-
zahl aller Spezies der Erde von 30 Millionen sogar um das Dreifache ansteigen lief3e.
Diese Hochrechnung stitzt sich auf 17 marine Probebohrungen, die weltweit verteilt
sind und diese Vielfalt belegen, die noch groRRer als in den tropischen Regenwaldern
und in den Korallenriffen sein kann. Die erstaunlichen Erfolge beim Nachweis zahl-
reicher Nematodenarten, sind vor allen Dingen auf den Einsatz von Fangnetzen mit
extrem enger Maschenbreite zurtickzufihren. Es zeigt sich, da® das Thema Biodi-
versitat erst am Anfang seiner wissenschaftlichen Erhebung und Bewertung steht.
So gilt: ,Nomen est numen® - erst die wissenschaftliche Beschreibung (Namenge-

bung) einer Art belegt, der menschlichen Kognitivitat zollend, diese Bedeutung. Wel-
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che zentrale Bedeutung die Prioritatsregel fur die taxonomische Nomenklatur besitzt
- bezogen auf die 10. Auflage des Systema naturae LINNEs - kann hier nur hinwei-
send Erwahnung finden (vgl. LEHMANN, 1986). Die Prioritatsregel beinhaltet inter-
national verbindliche Vorschriften zur Benennung rezenter und fossiler Arten.
Offensichtlich besteht innerhalb des Reiches Animalia auch ein Zusammenhang zwi-
schen KorpergroRe und Artenzahl. Als grobe Regel gilt: Je geringer die Individual-
grole um so zahlreicher die Arten (MAY, 1996) und naturlich auch die Individuen.
Nach dieser Relation wird rezent mit 10 x 10° Arten gerechnet. Dies deckt sich
durchaus mit den anderen Naherungsverfahren. WILSON (1995) als prominentester
Vertreter der Erforschung biologischer Vielfalt, gibt in einem Interview als wahr-
scheinlichste Zahl auch etwas mehr als 10 x 10° Arten an. Nach CHRISTOPHER-
SON (1994) durften héhere Pflanzen zu 85 - 90% (nach anderen Angaben ist mit ca.
600000 Pflanzenarten zu rechnen - DURRELL, 1987), Fische zu 90%, Vogel zu 98%
sowie Amphibien, Reptilien und Sauger zu 95% bekannt sein.

Nach einer anderen Erhebung (SIMON/Kurzinformation WIRTZ, 1997) wird bei einer
mathematisch formulierten Extrapolation mit ca. 82000 rezenten Wirbeltierarten ge-
rechnet, wobei bei den Knochenfischen, Amphibien und Reptilien eine ca. 40%ige
Artenkenntnisstandslicke angenommen wird. Sogar bei den Vdgeln und Saugern
wird gefolgert, dal® bisher nur ca. 75% der Arten erfal3t wurden. Ob dieser Extrem-

befund den tatsachlichen Verhaltnissen entspricht, bleibt abzuwarten.

6.3.1.2 Vergleich rezenter und fossiler Diversitat

6.3.1.2.1 Diversitatsumfange und ihre Problematik

Die grofden Licken in der Fossiliberlieferung sind seit DARWIN bekannt. Lediglich
Schatzungen lassen die Dimensionen dieser Absenz erahnen. So durfte beispiels-
weise nach BECK, LIEM u. SIMPSON (1991) nur eine von 5000-10000 Arten fossil
uberliefert sein. Das Verhaltnis von 1:10000 fuhrt, Uber die im gleichen Werk ge-
nannten 130000 beschriebenen fossilen Arten, zu der Gesamtzahl aller fossiler je e-
xistierenden Arten von 1,3x10°! Weiter unten wird diese maogliche Zahl in anderer
Beziehung nochmals aufgegriffen. Neben diesen primar unglnstigen Voraussetzun-
gen in der quantitativen Fossilerhaltung, ist vor allen Dingen der geringe Auf-

schlulRgrad von fossilbeinhaltenden Sedimenten von entscheidender limitierender
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Bedeutung. Hinzu kommen zahlreiche subjektive Faktoren menschlichen Nichter-
kennens und industrieller Vernichtung (Bergbau, Zementindustrie etc.).

Die aullerordentliche Luckenhaftigkeit bezuglich der fossilen Artdiversitat kommt in
folgenden Zahlen zum Ausdruck. Nach Angaben von RAUP und STANLEY, die auf
eine Erhebung u.a. auf Basis des Fossilium Catalogus beruhen, gibt SIEWIG (1982)
ca. 130000 fossil bekannte Arten an. Nach KUHN-SCHNYDER u. RIEBER (1984)
sind ca. 180000 fossile Arten beschrieben, unter Gegenuberstellung von 1,5 Millio-
nen beschriebenen rezenten und ca. 4,5 Millionen geschatzten Arten. STORCH und
WELSCH (1989) verweisen entsprechend dem Forschungsfortschritt auf ca. 200000
beschriebene fossile Arten. Bereits 1978 geben RAUP und STANLEY die Gesamt-
heit der fossilen Arten mit 250000 an. Die gleiche Zahl von 250000 fossile Arten
werden nach neueren Erhebungen durch JABLONSKI, GOULD und RAUP im Dah-
lem-Report zu Mustern und Prozessen der Geschichte des Lebens 1986 genannt. In
BECK, LIEM und SIMPSON (1991) werden neben der oben genannten Zahl von
130000 auch 250000 Arten fur die fossile animalische Vielfalt angegeben. Diese
Diskrepanz ergibt sich aus den verschiedenen zur Verfugung stehenden Quellen.

Die Anzahl der bekannten fossilen Gattungen und Familien werden in der letztge-
nannten Quelle mit 25000 bis 40000 bzw. ca. 5000 angegeben. ZIEGLER (1992)
gibt in seiner Auflistung gleichfalls 25000 fossile Gattungen an. Die Summe der be-
kannten fossilen Pflanzenarten bleibt ungewil}, ist aber um ca. eine Zehnerpotenz
niedriger als die tierische Artensumme anzusetzen.

Der erhebliche subjektive Anteil bei der Abgrenzung fossiler und rezenter Gattungen
und Arten soll hier nicht ausfihrlich erortert werden. Dal} es sich hierbei um ein
Grundproblem der Taxonomie fur die Vergleichbarkeit handelt, ist offensichtlich. Das
Kriterium der biologischen (physiologischen) Artdefinition als Fortpflanzungsgemein-
schaft, die die uneingeschrankte Kreuzbarkeit aller Individuen beinhaltet (MAYR,
1942), ist naturlich auf fossile Arten nicht anwendbar. Aber die Mehrzahl der rezen-
ten Arten wird Uberwiegend neben o6kologischen, ethologischen und chemischen
Merkmalen, auch nur morphotypisch gegeneinander abgegrenzt. So entsprechen die
herangezogenen morphologischen Kriterien einer auf einem Niveau angenaherten
Vergleichbarkeit von rezenten und fossilen Spezies. Die bereits von DARWIN gefor-
derten ,missing-link“ sind durch fossile Reste selten belegt.

Fir um so mehr Aufsehen sorgten die Untersuchungen des zeitlich aufeinanderfol-
genden morphologischen Formenwandels von jungtertiaren Schnecken Europas der
Gattungen Gyraulus und Vivipara durch HILGENDORF und NEUMAYR in der 60er
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und 80er Jahren des 19. Jahrhunderts (WILLMANN, 1997). Bereits vor DARWINs
Hauptwerk hat HOERNES einen zeitlichen Formenwandel der Gastropode Cancella-
ria aufgezeigt (ABEL, 1929). Die Problematik phylogenetischen Wandel und 6kologi-
sche Variation zu trennen, stand bei diesen Beispielen immer im Mittelpunkt der Kri-
tik.

Uberlieferungsliicken fiihren mitunter zur Aufstellung von raumlich und vor allen Din-
gen zeitlich begrenzten Chronospezies, die im Gegensatz zu den morphologisch de-
finierten Biospezies keine realen Objekte darstellen (SEDLAG u. WEINERT, 1987).
Im Zusammenhang mit einer variationsstatistischen nomenklatorischen Typusfas-
sung von Arten schreiben SIMON und LIPPOLT (in HEBERER, 1967, S. 173): ,Al-
lerdings enthebt in vielen Fallen die lickenhafte Uberlieferung uns dieser Sorge. Die
Zasuren, die die Stratigraphie in den Gesteinsfolgen aufweist, sind zugleich Zasuren
im phylogenetischen Ablauf; das geologische Geschehen schafft kinstliche Artgren-
zen.“ Man kann dem hinzufligen, dal} diese ,vielen Falle“ die Regel sind.

In der Zahl 250000 ist eine standige Bewegung der nomenklatorischen Fassung der
Arten enthalten. Neben der schwierigen Erfassung der weltweit verbreiteten palaon-
tologischen Literatur fuhren laufende Revisionen zur Aufspaltung bzw. Zusammen-
figung von Spezies. In der Frihphase der palaontologischen Forschung herrschte
die Tendenz zur voranschreitenden Gattungs- und Artdifferenzierung vor. So zahlte
noch FRAAS (1910) eine Vielzahl von Ammonitenarten, fulend auf QUENSTEDTSs
fundamentaler Arbeit aus dem 19. Jahrhundert, ausschlief3lich zur Gattung Ammo-
nites, die in der Folgezeit in zahlreiche Gattungen aufgeteilt wurde. Dagegen steht
die Zusammenfassung der noch vor 20 Jahren starken art- und gattungsgemafen
Splittung der Homininae als Beispiel. So sind Formen wie Pithecanthropus erectus,
Pithecanthropus modjokertensis, Sinanthropus pekinensis, Maueranthropus heidel-
bergensis u.a. in die Art Homo erectus eingegangen. Nach neuester Auffassung wird
Homo heidelbergensis in die Nahe zu Homo antecessor gerickt bzw. bleibt vermit-
telnd selbstandig zwischen diesem und Homo sapiens. Auch bei den Australopithe-
cinen wurden erhebliche Revisionen vorgenommen. So sind Australopithecus africa-
nus und Plesianthropus transvaalensis in Australopithecus africanus bzw. Pa-
ranthropus robustus und Zinjanthropus boisei in Australopithecus robustus bzw. A.
boisei (LEWIN, 1995) eingegangen. Dieser Trend scheint sich, allerdings durch
Neufunde bedingt, derzeitig wieder umzudrehen. Mit Ardipithecus ramidus, Australo-
pithecus anamensis, A. afarensis, A. aethiopicus sowie Homo rudolfensis, H. ergas-
ter und H. antecessor sind neue Artbezeichnungen an die Seite herkdmmlicher Na-
men, wie Homo habilis, H. neanderthalensis und H. sapiens getreten (GLAUB-
RECHT, 1998). Welche bewegte Dramatik der Fund- und Anerkennungsgeschichte
hinter diesen Namen steht, lal3t sich am besten durch die Gegenuberstellung des
dogmatischen Ausspruchs CUVIERs Anfang des 19. Jahrhunderts - ,L’homme fos-
sile n'existe pas“ und der noch tastenden Wegweisung DARWINs aus dem Jahre
1859 - ,The light will fall on the origin of the people, too” belegen. Die aus dem Jahr
1856 stammenden Reste des Neandertalers und die Funde des Pithecanthropus
durch DOBOIS in den 90er Jahren des 19. Jahrhunderts auf Java, rangen um diese
Anerkennung und leiteten mit der Uberwindung der Cuvierschen Doktrin eine neue,
dem Darwinismus folgende, logische Auffassung von einer im Biologischen verwur-
zelten Anthropogenese ein.
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Ahnlich den héheren Primaten ist bei den Proboscidea gegenwartig ebenfalls eine
Vereinfachung der Taxonomie im Trend. MAGLIO (1973) hatte die Gattungen der
Mammutreihe Archidiscodon, Parelephas und Mammuthus in die Gattung Mam-
muthus einbezogen. AulRerdem wurde der interglaziale Waldelefant (Palaeoloxodon
antiquus) als Elephas namadicus mit den mediteranen eiszeitlichen Zwergformen
zusammengefalit und in die enge Verwandtschaft zum Indischen Elefanten (Elephas
indicus) geruckt. LEHMANN und KRAUS (1994) pladieren, unter Argumentation be-
zuglich der Artaufspaltungsdauer der Homininae, fur eine Einbeziehung auch der
Gattung Mammuthus in die noch rezente Gattung Elephas, des Indischen Elefanten.
Somit wird beim Mammut der nomenklatorische ,Urzustand“ der Erstbenennung E-
lephas primigenius durch BLUMENBACH aus dem Jahre 1799 wieder erreicht, aller-
dings in ganzlich gegensatzlicher Auffassung. Die Artbezeichnung ,primigenius®, ist
nicht mehr in dem Sinn einer ursprunglichen Elefantenart zu werten, sondern steht
fir eine extreme Spéatform der Proboscidea. Ahnliche, wie in den hier dargelegten
Beispielen von Trends in der systematischen Bewertung liel3en sich beliebig fortset-
zen. Derartige Trends unterliegen neben der objektiven wissenschaftlichen Kennt-
niszunahme auch einem subjektiven, zeitbezogenen ,Geschmack®.

Um dem Problem der Diversitat im Verlauf der Phylogenie im Verhaltnis zur licken-
haften Erfassung rezenter Taxa bzw. liickenhaften Uberlieferung und Erfassung fos-
siler Taxa besser gerecht zu werden, wird folgende zahlenmaBige Erhebung in Ta-
belle 12 vorgestellt.

Diese tabellarische Erfassung rezenter und fossiler Taxa basiert auf unterschied-
lichsten Quellen. Die eine hohere Genauigkeit suggerierenden Zahlenangaben erge-
ben sich aus den paritatisch zu den summarischen Angaben gegebenen Berech-
nungen und stellen nur angenaherte Werte gegenuber den tatsachlichen Befunden
dar. Generell sind alle Angaben nur als Naherungswerte zu betrachten. In den Lite-
raturquellen weichen die Zahlen z.T. erheblich voneinander ab, verbleiben jedoch in
den Grollenordnungen in relativ konstanten, paritatischen Verhaltnissen. Fossile
Pflanzen und Akaryoten wurden nicht bertcksichtigt, da die Problematik der Abgren-
zung von fossilen Pflanzenarten aufgrund ihrer fragmentarischen Uberlieferung ein
objektives Hindernis fur die Erstellung einer sicheren vergleichbaren Datenbasis dar-
stellt.

In STRASBURGER (1983) ist eine Schatzung der Pflanzenarten zu verschiedenen
Zeitschnitten enthalten:

* Ende Kreide 22500 (20000 Angiospermen);

* Beginn Kreide 3000 (0 Angiospermen);

*  Mitte Jura 2500 (Pteridophyten und Gymnospermen);

*  Spates Karbon 500 (Pteridophyten und Gymnospermen).

Diese Zahlen lassen erhebliche Zweifel aufkommen, und wesentlich hdhere Umfan-
ge durften wahrscheinlicher sein. Die nomenklatorische Problematik in der Palaobo-
tanik geht aus folgendem Beispiel hervor. Die permokarbonische Gymnospermen-
gattung Cordaites ist taxonomisch durch Blatter definiert. Die Namen Amyelon und
Cordaianthus stehen fur die fossilisierten Wurzeln und Fortpflanzungsorgane. In ent-
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sprechenden Rekonstruktionen wurde die Zusammengehorigkeit in einem 5-30 m
hohen Cordaites-Baum nachgewiesen (GERHARDT-DIRCKSEN, 1985). Wenn in
diesem Fall eine Gattungsnamenreduzierung den biologischen Tatsachen naher-
kommt, so diirfte der umgekehrte Fall ebenfalls haufig sein. Nur da man diese Ahn-
lichkeiten von Fossilien kaum in differenzierte Taxa fassen kann. In diesem Umstand
und vor allen Dingen in der fehlenden Uberlieferung liegen die wirklichen fossilen
Umfange begrindet.

Die eigens flr diese Arbeit angefertigte Zusammenstellung der Tabelle 12 erfolgte
nach: CARROLL (1993), CHRISTOPHERSON (1994), FAIRBRIDGE u. JABLONSKI
(1979), KUHN-SCHNYDER (1967), A. H. MULLER (1983), STORCH u. WELSCH
(1989), WILSON (1992), ZIEGLER (1992). Die exakte Saugetierartenanzahl folgt
hier dem Werk ,Mammal Species of the World" (1993/1995) des Smithonian Institut
Washington.

Bei der Erfassung in Tabelle 12 stand folgendes Problem im Vordergrund. Mengen-
angaben zu fossilen Formen werden in der Literatur, z.B. A. H. MULLER (1983) und
ZIEGLER (1992) in erster Linie fur Gattungen angegeben und wurden hier verwen-
det. Dem gegenuber wird die rezente Diversitat in Artenzahlen angegeben. Dieser
Umstand schrankt die Vergleichbarkeit erheblich ein. Die prozentuale Aufschlisse-
lung der rezenten Arten und fossilen Gattungen ermdglicht jedoch einen indirekten
Vergleich héherer taxonomischer Einheiten. Uber die summarische Angabe der fos-
sil bekannten Tierarten in Hohe von ca. 250000 (RAUP u. JABLONSKI, 1986) und
den prozentualen Aufschlisselungen der fossilen Gattungsumfange lie3 sich gro-
Renordnungsgemal die etwaige bekannte fossile Artenanzahl der groReren Tier-
gruppen ermitteln. Somit sind die in der letzten Spalte vermerkten Angaben mit gro-
Rerer Unsicherheit behaftet.

Vereinzelte Angaben zu fossilen Artenumfangen, z.B. 18000 Insektenarten, mehr als
10000 Cephalopodenarten und mehr als 4000 Bryozoenarten bei A. H. MULLER
(1983) bestatigen die grolenordnungsgemalien Berechnungen. Das durchschnittli-
che Mengenverhaltnis fossil bekannter Gattungen zu fossil bekannten (errechneten)
Arten betragt 1:6,25. Fir die einzelnen Tiergruppen mufd aber mit unterschiedlichs-
ten Gattungs-Art-Verhaltnissen gerechnet werden, die allerdings ganzlich unsicher
bleiben. Die sicherste Zahlenbasis fur fossil bekannte Gattungen beinhalten die Wir-
beltiere. Die Angabe von 8578 in Tabelle 12 ergibt sich aus einer Auszahlung aller in
CARROLL (1993) enthaltenen Gattungen. Mit Einschrankungen, insbesondere bei
den Aves, nahm CARROLL hierin die komplette Erfassung fossiler Wirbeltiere vor.

Eine Aufschlisselung der Biodiversitat in Abbildungen 39 und 40 ergibt das rezente
Augenblicksbild der Erdgeschichte. Die Abbildungen 41 und 42 ergeben ein Zeitraf-

ferbild der erdgeschichtlichen Biodiversitat.
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Taxa Taxa Lebens- | rez. rez. foss. foss. foss.

(allgemein) raum bekannte | bek. bekannte bek. Arten

Arten Arten Gattungen | Gatt. (nach bek.
% % Gatt. % )
Gesamtheit der Lebewesen global 1.497.225 *

Doméine Akaryota (Bakterien und Blaualgen) global 6.000 *

Domine Eukaryota (Zellkernlebewesen) global 1.491.225 *

Reich Plantae (Pflanzen i.w.S.) global 322.430 *

Unterreich Thallophyta (Algen und Pilze) m.t. 1l 74.000 *
Unterreich Cormophyta (Pflanzen) t. L. m. 248.430 *

Stamm Bryophyta (Moose) t. 16.600 *

Stamm Pteridophyta (Farnartige) t. L 11.300 *

Stamm Spermatophyta (Samenpflanzen) t. L. 220.530 *

Unterstamm | Gymnosperma (Nacktsamer) t. 530 *

Unterstamm | Angiosperma (Bedecktsamer) t. L 220.000 *

Klasse Monocotyla (Einkeimblattrige) t. L. 50.000 *
Klasse Dicotyla (Zweikeimblittrige) t. 1. 170.000 *

Reich Animalia (Tiere i.w.S.) global 1.168.795 100,00 32.000 100,00 250.000
Unterreich Protozoa (Urtierchen) m. 1. 31.000 2,70 1.240 3,80 9.500
Unterreich Parazoa (Schwidmme) u.Archaeocyatha | m. 1. 5.000 0,40 1.400 430 10.750
Unterreich Eumetazoa (Gewebetiere) t.m. 1 1.132.795 96,90 29.360 91,90 229.750
Abteilung Radiata m. | 9.000 0,80 >1.000 3,10 7.750

Stamm Coclenterata (Hohltiere) m. l. 9.000 0,80 >1.000 3,10 7.750

Abteilung Bilateralia t.m. 1 1.123.795 96,10 28.360 88,80 222.000

Gruppe Protostomia (Urmiinder) t.m. | 1.072.900 91,80 18.450 57,70 144.250

Stamm Plathelminthes (Plattwiirmer) i 12.200 1,00

Stamm Nemathelminthes (Rundwiirmer) u.a. | m. L.t.i. 13.000 1,10 *

Stamm Molluska (Weichtiere) m.t. L 127.700 10,90 >10.000 31,30 78.250
Klasse Polyplacophora (Kiferschnecken) u.a. | m. 1.000 0,10 50 0,20 500
Klasse Gastropoda (Schnecken) m.t. L 105.000 9,00 6.000 18,80 47.000
Klasse Lamellibranchiata (Muscheln) m. L. 21.000 1,80 1.550 4,80 12.000
Klasse Cephalopoda (Kopffiifier) m. 700 0,06 2.400 7,50 18.750

Stamm Annelidia (Ringelwiirmer) u.a. t. 8.700 0,70 150 0,50 1.250

Stamm Arthropoda (Gliederfii3er) t. m. 907.000 77,60 > 5.000 15,60 39.000
Unterstamm | Trilobitomorpha (Trilobiten) m. 1.400 4,40 11.000
Unterstamm | Chelicerata t. m. 67.000 5,70 400 1,30 3.000
Klasse Merostomata m. wenige 100 0,30 750
Klasse Arachnida (Spinnen) t. 67.000 5,70 > 300 0,90 2.250
Unterstamm | Mandibulata t. m. 840.000 71,90 3.200 10,00 25.000
Klasse Crustacea (Krebse) m. 40.000 3,40 > 1.000 3,10 7.750
Klasse Tracheata (Insekten u.a.) t. 800.000 68,50 > 2.200 6,90 17.250

Stamm Tentaculata m. 4.300 0,40 > 3.300 10,30 25.750
Klasse Bryozoa (Moostierchen) u. Phoronoida | m. 4.000 0,30 1.300 4,10 10.250
Klasse Brachiopoda (Armfiifler) m. 300 < 0,05 2.000 6,20 15.500

Gruppe Deuterostomia (Neumiinder) m.t.1 50.895 4,30 9.910 31,10 77.750

Stamm Stomochordata u. Graptolithina m. 200 < 0,05 132 0,40 1.000

Stamm Echinodermata (Stachelhduter) m. 6.000 0,50 1.200 3,80 9.500

Stamm Chordata (Chordatiere) m.t. | 44.695 3,70 > 8.578 26,80 67.250
Unterstamm | Tunicata (Manteltiere) m. 1.600 0,10 *

Unterstamm | Acraniota (Schédellosen) m. 30
Unterstamm | Vertebrata (Wirbeltiere) m.t. . 43.065 3,60 > 8.578 26,80 67.250
Klasse Agnatha (Kieferlose) m. L. 60 187 0,60 1.500
Klasse Placodermi (Panzerfische) m. 206 0,60 1.500
Klasse Chondrichthyes (Knorpelfische) uv.a. | m. 830 0,07 438 1,4 3.550
Klasse Osteichthyes (Knochenfische) m. L. 18.000 1,50 2.044 6,40 16.050
Klasse Amphibia (Lurche) t. 1. 4.200 0,35 377 1,20 3.050
Klasse Reptilia (Kriechtiere) t. 1. m. 6.300 0,50 1.583 4,90 12.300
Klasse Aves (Vogel) t. 9.000 0,80 > 329 1,00 2.500
Klasse Mammalia (Séugetiere) t. m. 4.675 0,40 3414 10,70 26.800

m: marin; t: terrestrisch; I: limnisch; i: intracorporal; _: Hauptlebensraum;

*: fossil nachgewiesen; u.a.: einschl. kleinerer Stamme bzw. Klassen
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Tab. 12: Zusammenstellung rezenter und fossiler Arten- und Gattungszahlen

B "Einzeller"

B Thallophyta u. Fungi
O Bryophyta
O Pteridophyta
B Gymnosperma | Pflanzen

O Monocotyla
M@ Dicotyla
OPorifera u. Coelenterata

M "Vermes" u.a.
H Bivalvia

O Gastropoda
O Cephalopoda
M Annelidia

H Arachnida

M Crustacea u.a.
M Diptera

E Coleoptera

O Lepidoptera Insekten
OHymenoptera

O andere Insekten
O Tentaculata
O Echinodermata

O prim. Chordata u. Vertebrata
O Osteichthyes

B Amphibia u. Reptilia

O Aves

B Mammalia

Abb. 39: Darstellung des bekannten rezenten Artenspektrums nach Zusammenstel-
lung in Tabelle 12 (Erlauterung der einzelnen Gruppen siehe Tabelle 12)

H "Einzeller"
E "Pflanzen"
O Tiere ohne Arthropoden

hauptséchlich "Wiirmer"

B Arthropoden ohne Insekten

O Insekten

194



Abb. 40: Wahrscheinliches rezentes Artenspektrum

E Protozoa

[ Parazoa

O Coelenterata
O Gastropoda
W Bivalvia

@ Cephalopoda
B Annelidia

O Trilobita

Bl Chelicerata
W Crustacea

O Insekta

O Bryozoa

W Brachiopoda
B Graptolitha
B Echinodermata
W prim. Pisces
M Osteichthyes
B Amphibia

O Reptilia
OAves

B Mammalia

Abb. 41: Darstellung des bekannten fossilen Artenspektrums (nur Tiere) nach Zu-
sammenstellung in Tabelle 12 (Erlauterung der einzelnen Gruppen siehe
Tab. 12)

Abb. 42: Unbekanntes ,wahrscheinliches” fossiles Artenspektrum
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An dieser Stelle sei ein wissenschaftshistorischer Rickblick gegeben. Nachdem Carl
v. LINNE in der 10. Auflage seiner ,Systema naturae“ (1758) lediglich 9000 Pflan-
zen- und Tierarten auffuhrte, erhdhte sich diese Zahl in der Folgezeit fast explosivar-
tig. Bald folgte auch die Erfassung fossiler Formen durch v. SCHLOTHEIM, v.
BUCH, QUENSTEDT, BRONGNIART, LAMARCK, BLAINVILLE, D’ORBIGNY,
SMITH, SOWERBY, BUCKLAND, MURCHISON, BARRANDE, FISCHER v. WALD-
HEIM, AGASSIZ und vor allem CUVIER, um nur einige der Pioniere der paldontolo-
gischen Forschung zu nennen. Bereits 1849 ermittelte BRONN unter Mitwirkung von
GOPPERT und v. MEYER Indizes zu den damals bekannten rezenten und fossilen
Arten. BRONN bekundete, als Erstlubersetzer von DARWINs Hauptwerk, seine gro-
Re Aufgeschlossenheit gegenuber modernen Erkenntnissen seiner Zeit. 70000 le-
bende Pflanzen standen in seiner Erfassung 2050 fossilen gegenuber, desgleichen
entsprachen 100000 rezenten Tieren 24000 fossile Arten. Die fossilen Arten umfal3-
ten damals beachtliche 13% der Gesamtartenkenntnis. Ein Verhaltnis welches sich
trotz bedeutendem Kenntniszuwachses gegenwartig zu Ungunsten der fossilen Ar-
tenkenntnis verschoben hat, und als ein Indiz fur die zu unrecht mangelhafte Ak-
zeptanz der Paldontologie in der Offentlichkeit und damit in der Forschungsland-
schaft zu werten ist. Dagegen weisen zahlreiche Publikationen in verschiedenen
Medien auf das sehr grol3e 6ffentliche Interesse hin.

Interessanterweise postuliert BRONN eine im Laufe der Erdgeschichte - hier noch
einzelne Schopfungsperioden im Sinne Cuvierschen Katastrophismus - Vielfalt von
500000 Pflanzenarten und 1500000 Tierarten - eine Grof3enordnung, die zufalliger-
weise der gegenwartig bekannten rezenten Biodiversitat entspricht!

6.3.1.2.2 Uberlieferung und Aussterben

Zur Beurteilung der erfaldten und Uberlieferten Taxa in ihren paritatischen Verhaltnis-
sen ist die grobe Angabe des Lebensraumes bedeutungsvoll. Hieraus werden Uber-
lieferungs- u.a. Kenntnislucken, entsprechend der Sedimentations- und Lebensrau-
me deutlich, auf die weiter unten eingegangen wird. Ein Vergleich der Prozentanga-
ben rezenter Arten mit den fossilen Gattungen bzw. Arten macht die Diskrepanz au-
genfallig. So umfassen z.B. Insekten mit 68,5% ca. Zweidrittel aller bekannten
rezenten Tierarten und nur 6,9% der fossilen Tiergattungen. Bei Mollusken ist
das Verhaltnis umgekehrt, gleichfalls bei den Wirbeltieren und den gesamten Deute-
rostomia. Die Ursachen sind vielfaltig. Die Mehrzahl der Protostomia sind terrestrisch
(Insekten, Spinnen) oder haben keine erhaltungsfahigen Hartteile (z.B. ,Vermes®).
Demgegenuber sind fossile Mollusken und Tentaculaten (erhaltungsfahige Hartteile
und marine Sedimentation) sowie Wirbeltiere (teilweise erhaltungsfahiges Skelett
und z.T. marin bzw. marin verfrachtet) Uberreprasentiert. Bei weiterer Auswertung

der fossilen Datenbasis zeigt sich, daR die Uberlieferungsmenge mit dem Jiinger-
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werden der Erdgeschichte zunimmt. Dies ergibt sich zwangslaufig aus der grof3eren
Verbreitung jingerer Sedimente und den noch nicht soweit vorangeschrittenen che-
misch-metadiagenetischen und metamorphen Prozessen in der Lithosphare. Inte-
ressant ist hierzu der Vergleich bei RAUP (1976) beziiglich der Aquivalenz von Se-
dimentation- und Fossiluberlieferung. Im Kapitel 4.2.3 wurde dieses Phanomen na-
her dargelegt.

Des weiteren hebt RAUP (1992) hervor, dal} terrestrische Formen gegenuber mari-
nen ein bedeutend niedrigeres Fossilisationspotential besitzen. Der Grad der fos-
silen Reprasentation im terrestrischen Bereich geht gegen Null.

Man muf sich die Frage stellen, was von den heutigen tropischen Regenwaldern,
den Waldern der gemaRigten und borealen Regionen, den Steppen und Savannen
aber auch den Hochseeregionen fossil verbleibt. Nur einzelne ,Fossilfallen®, wie
Moore u.a. limnische Regionen, Deltas sowie marine Riffschuttbereiche und nerithi-
sche Ablagerungsraume, gestatten einen z.T. nur punktuellen Einblick in die ent-
sprechende Lebewelt. Dabei kommt marinen Kalken die Rolle einer ,erdgeschicht-
lichen Arche Noah* fir die Fossiluberlieferung zu.

Der Kompromifd zur Findung einer objektiven Erfassung der fossilen Diversitat wird in
der Dokumentation eines Taxons mittlerer Ebene gesehen - der Familie. Insbeson-
dere RAUP und SEPKOSKI (1984 ff) haben auf Grundlage dieser Datenbasis die
Haufigkeitsverteilung fur das gesamte Phanerozoikum analysiert (vgl. BENTON,
1995). Diese Darstellungen offenbaren folgende finf Hauptaussterbeknicks (RAUP
u. JABLONSKI, 1986):

— Ende Ordovizium

— Oberes Devon
Wende Perm/Trias
Obere Trias

Wende Kreide/Tertiar

neben einer Vielzahl kleiner Extinctionen. An Hauptaussterbephasen zahlt
ELDREDGE (1994) das héhere Kambrium dazu. Von diesen Hauptereignissen wird
das ,normale“ sogenannte Hintergrundaussterben unterschieden. Eine Ubersichtliche
Darstellung der grof3en erdgeschichtlichen Extinctionen gibt STANLEY (1989a).
ELDREDGE (1994) bezeichnet das Massensterben metaphorisch als Déja-vu der

Erdgeschichte.

Im allgemeinen Konsens wird das oberpermische Massenaussterben als grofRtes
derartiges Ereignis angesehen, das, wie im Kapitel 4.2.3 dargelegt wurde, auch eine
ganzlich andere Erklarung finden kann. Allerdings konnte man auch aus der

.kambrischen Explosion® folgern, daf} ihr ein nicht nachweisbares GroRRaussterbeer-
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eignis vorauseilte. Auch unser gegenwartiger Artenschwund, der seit Ende Pleisto-
zan, zumindest flr Gro3sauger belegt ist, reiht sich in die Extinctionsfolgen ein. Mit-
unter wird der EinfluR des pleistozanen Temperaturrickgangs als unwesentlich fur
den stammesgeschichtlichen Grofablauf gewertet (ZIEGLER, 1992).

Verwirrend ist diesbeziiglich folgende Auerung von WESSON (1991, S. 267): ,Die
grol3en Eiszeiten in der jungeren Vergangenheit haben kein Aussterben von Tieren
verursacht; Lowen, Pferde und Mammuts legten sich lediglich ein dickeres Fell zu.”
In Wirklichkeit kam es im Wechsel der Glaziale und Interglaziale zu zahlreichen di-
vergierenden Zweigen und damit verbundenem, echtem Aussterben vieler Arten in-
nerhalb der Saugetiere (s. Kap. 4.3.2.3). Die Konsequenzen, die sich aus der ge-
genwartigen Aussterbephase fur das heutige Leben, insbesondere fur die Mensch-
heit ergeben, werden von LEAKY u. LEWIN (1996) eindringlich vorgestellit.

Diskutiert wurde eine das normale Hintergrundaussterben Uberlagernde Periodizitat
der Extinctionen von 26 bzw. 30 Millionen Jahren im Verlauf der letzten 250 Millionen
Jahre (RAUP und SEPKOSKI, 1984), um schliel3lich in der Nemesis-Hypothese zu
gipfeln (vgl. BENTON, 1990b). Generell bleiben hierbei Fragen zur Zyklizitat oder A-
zyklizitat offen, deren Antworten dabei in engem Zusammenhang mit kosmogoni-
schen bzw. endogenen Ursachenerklarungen oder einer multiplen Interpretation sin-
gularer Prozesse zu suchen sind (SEPKOSKI, 1986).

BOGER (1998, miindl.) weist auf folgendes RichtmalR als Groborientierung fiir die
zeitliche Dimension von Aussterbeumfangen von Arten hin:

e pro Jahrmillion sterben ca. 10% der Arten aus,

¢ alle 10 Jahrmillionen sterben ca. 50% der Arten aus,

¢ alle 100 Jahrmillionen sterben ca. 80% der Arten aus.

BOGER sieht fiir die Auswertung von Aussterbemustern und deren Interpretation ein
grundsatzliches Problem in dem zur Verfugung stehenden statistischen Material.
Diese Umfange des fossilen Materials und die taxonomischen Abgrenzungen
(Artdefinition) bestimmen einzig und allein das Ergebnis. Wenn dieses Material
aber sehr lickenhaft ist - und das ist der Fall - dann unterliegt das Ergebnis
einer stark eingeschrankten objektiven Abbildung der tatsachlichen Ereignis-
se. Diese Ereignisse konnen ganzlich anders entstanden bzw. verlaufen sein,
als es die vielzitierten Extinktionskurven suggerieren. Es bleibt somit die Frage
nach der Reprasentativitat der Fossilumfange offen. Hierin liegt die Problema-
tik fiir die methodische Basis von statistischen Auswertungen.

Man gewinnt den Eindruck, dal} die quantitativen Verteilungsschemata und -kurven
fossiler Gattungen bzw. Familien in A. H. MULLER (1983) sowie SEPKOSKI (z.B.
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1990a u. b), BENTON (1990a u. b) NIKLAS (1986) u.a. in erster Linie eigentlich nur
eine zeitlich riickflihrende, abnehmende Uberlieferungsdichte und nur angenahert
eine Reprasentation der Vielfalt verdeutlichen! Somit offenbaren derartige Dar-
stellungen weniger die fossile Vielfalt, sondern mehr die Liuckenhaftigkeit der
tiberlieferten Palaookospharen.

Zu bedenken ist, dal® die Daten zu den fossilen Taxa summarische phanerozoische
Zeitabschnitte darstellen und somit einzelne Evolutionsniveaus zusammenfassen.
Vergleiche rezenter mit fossilen Artenmengen lief3en sich am besten am Beispiel des
Tertiars und Pleistozans vornehmen, da hier ahnliche prozentuale Verhaltnisse der
Taxa zueinander zu erwarten sind. Eine gewisse Okosystemare Einschrankung ist
auch hier durch die Unterschiede in der Florenverbreitung und biogeographischen
Provinzialitat gegeben (s. Kap. 3). Daraus kénnten sich Schluf3folgerungen zu gene-
rellen Uberlieferungsliicken ergeben und vorgetauschte Extinctionsknicke aufgezeigt
werden. Es besteht schon ein erheblicher Unterschied, ob weit zurickliegende geo-
logische Zeitraume (deep time) oder nur die letzten paar hunderttausend Jahre
(shallow time) betrachtet werden (RAUP, 1992). Erst im Zeitrahmen der shallow time
ist mit relativer Komplettheit zeitzonaler Uberlieferung zu rechnen. Die deep time
gleicht in der Uberlieferten Paldookosphare einem nur mit vereinzelten Punkten be-
legtem Raster, in dem die ,weil3en Flecken® das Charakteristische darstellen.

Um zu globaldkologischen Aussagen zu gelangen, sind eigentlich nur differentielle
Zeitabschnitte miteinander vergleichbar. Die sich daraus ergebende weitere drasti-
sche Reduzierung der fossilen Zahlenbasis verdeutlicht das grundsatzliche Problem
des liickenhaften Befundes. Die eingeschrankte Wahrscheinlichkeit der Uberliefe-
rung von phylogenetischen Zwischenformen bzw. Stammarten nimmt bei DARWIN
(1859) eine zentrale argumentative Position ein. In aller Deutlichkeit stellt REMANE
(1956) dieses Problem und seine Bedeutung in Bezug zur transspezifischen Auffas-
sung von Evolutionsablaufen heraus, das in neuerer Zeit im Punktualismus eine Re-

naissance erlebt (s. Kap. 6.3.2.2).

Der anfangs genannten Schatzung von mehr als 10 x 10° rezenten Arten diirfte eine
ungeheuerliche Zahl fossiler Gattungen bzw. Arten gegenuberstehen. ZIEGLER
(1992, S. 51) rechnet damit, dal® ,weit unter 1% aller Organismen® fossilisiert wur-
den, wobei es fast unerheblich ist, ob hier Individuen oder Arten betrachtet werden.

Das Ausfallen ganzer Gruppen uber grol3e Zeitraume belegen so bekannte Beispie-
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le, wie Latimeria und Neopilina und fur das jungere Kanozoikum die Koniferengat-
tung Metasequoia.

Die Entdeckungsgeschichte der rezenten zentralchinesischen Art Metasequoia
glyptostroboides zwischen 1944 und 1948, nur ein paar Jahre nach der aus jungter-
tiaren Ablagerungen Japans beschriebenen Gattung, die als ausgestorben galt, ge-
hért zu den erstaunlichsten biologischen Sensationen des vorigen Jahrhunderts
(DANERT u.a., 1976). Vergleichbar hiermit sind nur die Entdeckungen von Okapi,
Komodowaran, Riesenmuntjak, Latimeria und Neopilina - typische Beispiele flr den
Lazarus-Effekt nach JABLONSKI (1986) - die auch als ,Lebende Fossilien“ bekannt
sind. Unterschiedliche taxonomisch-phylogentische Bewertungen konnen Formen als
,Lebende Fossilien“ ausweisen oder auch nicht. Als Beispiel sei der rezente Nackt-
farn Psilotum genannt, dessen teilweise angenommene Zugehorigkeit zu den devo-
nischen Psilophyten ihn als ,Lazarusform® erscheinen lassen. Es besteht aber auch
die Ansicht, dal} hier eine Reduktionsform bestimmter Farne vorliegt (MARGULIS u.
SCHWARTZ, 1989).

RAUP (1992, S. 73) stellt bezlglich der Lazarus-Taxa zwei Mdglichkeiten vor: ,, Ent-
weder war die Artenvielfalt so gering, dald die Organismen nicht als Fossilien erhal-
ten blieben oder die sedimentaren Bedingungen flr eine Versteinerung waren nicht
gegeben. Es ist schwierig, sich fur eine dieser Erklarung zu entscheiden, da es bis
jetzt noch fur keine von beiden eindeutige Argumente gibt.“ Gerade hierin liegt das
Hauptproblem: Wenn wir bei den Lazarusformen zumindest derartige Fragen
erortern konnen, bleiben diese bei ganzlich Nichtluberlieferten sogar ungestelit.
Aber, wenn wir das Unbekannte zumindest als bisher unbekannt definieren
konnen, ist es nicht mehr ganzlich unbekannt!

Im (ibertragenen Sinne kann man hier auch die Uberlegungen von CUVIER Anfang
des 19. Jahrhunderts, bezlglich der NeuerschlieBung von Lebensraumen durch

Einwanderung von Formen, heranziehen.

6.3.2 Fossilisation und Uberlieferung
6.3.2.1 Liickenhaftigkeit der Uberlieferung

Von diesem luckenhaften Befund sind, wenn auch in erheblich grolerem Umfang,
nicht nur die fossilen Taxa, sondern ist auch die gegenwartige Artenvielfalt betroffen,
wie weiter oben dargelegt wurde. Welche Aussagen mit dieser luckenhaften Daten-
menge Uberhaupt gewonnen werden kénnen, und wie das Verhaltnis rezenter und

fossiler Biodiversitat zu bewerten ist, soll in folgendem dargelegt werden. Fur die LU-
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ckenhaftigkeit der Fossiluberlieferung soll hier in dieser Arbeit die Neubegriffspra-
gung Lacunositat Verwendung finden.

Im Gegensatz zur palaontologischen Erkenntnis der fossilen Lebensformen besitzt
die Neontologie (Lehre von den rezenten Lebensformen / LEHMANN, 1986) eine
wesentlich hohere Chance, die Vielfalt der Lebenswelt zu erfassen. Beide Wissen-
schaftsdisziplinen sind somit nur begrenzt miteinander methodisch zu vereinen.

Der Versuch, die geschatzte rezente Diversitat mit der summarischen fossilen zu
vergleichen, ist naturlich problematisch. Wenn davon ausgegangen wird, dal® 99,9%
aller Arten ausgestorben sind - stark prononciert bedeutet dies: in grober Annahe-
rung gilt, dald alle Arten ausgestorben sind (LEWIN, 1996) - ergibt sich auf der Basis
von 30 x 10° rezenten Arten eine GroRenordnung von 30 x 10° in der Erdgeschichte
entstandenen Arten - eine zu hoch erscheinende Zahl.

Ausgehend von ca. einer Million bekannter rezenter Arten kommt KUHNE (1979) zu

einer einfachen Erhebung der Gesamtheit der ehemals existierenden Arten. Dabei

werden folgende Parameter herangezogen (S. 107):

— 200000 rezente Arten (ohne 800000 Insekten),

— 100000 fossile Arten (einschlieRlich ca. 2000 fossile Insekten),

— 600 Millionen Jahre Dauer des Phanerozoikums,

— durchschnittliche Existenzdauer einer Art: 1 Million Jahre,

— arithmetische Zunahme der Artenzahl von 1 zu Beginn des Phanerozoikums bis
200000 in der Jetztzeit.

,Wir erhalten rund 6 Millionen verschiedene Taxa gegenuber annahernd 200000 re-

zenter Taxa. Da von den fossilen Taxa bisher etwa 100000 bekannt geworden sind,

sind dementsprechend 59/60 der fossilen Artentaxa noch nicht gefunden bzw. noch

nicht beschrieben.“ Diese, auf damaliger Zahlengrundlage basierende Zahlenab-

schéatzung ergibt nach eigener Einschatzung von KUHNE (1979, S. 108): ,Wenn wir

davon ausgehen, dal} bis heute 1/60 oder weniger als 2% der einst lebenden Arten-

taxa gefunden worden sind - wobei meine Schatzung optimistisch erscheint, vergli-

chen etwa mit Schatzungen von KUHN-SCHNYDER oder SIMPSON - ... , so ergibt

sich, dal} Kleinpopulationen, ..., paldontologisch nicht erfal3bar sind.“ Diese noch

sehr optimistische Schatzung resultierte aus der damals noch geringer angenomme-

nen Menge an rezenten und fossilen Arten. Dal} die Dimensionen noch erheblicher

sind, sollen folgende Ausflihrungen belegen.

Nach einer Schatzung von SIMPSON (1952) entstanden im Laufe der Erdgeschichte
sogar 50 bis 4000 x 10° Arten. Als wahrscheinlichste Zahl gibt er 500 x 10° an. In ei-
ner spateren Publikation (1968, S. 430) spricht SIMPSON sogar von: ,Milliarden ...
Organismenarten, die jemals gelebt haben, ...“. Obwohl die rezente Diversitat Ergeb-
nis einer exponentiellen evolutionaren Vielfalt ist, die wahrscheinlich auf eine einzige
Urart zurickzuflhren ist, steckt in dem grof3en Zeitraum seit Leben existiert, eine
gewaltige Artenfulle. Hatte man eine Vorstellung von dem Gradienten (linear oder

exponentiell) der Diversitatszunahme - die durchschnittliche Arterhaltungsdauer ist
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nur begrenzt als Ansatz brauchbar - kdnnte die Artenanzahl der jeweiligen Palao-
Okosphare berechnet werden. Das hier die Gefahr einer Diallele vorliegt, ist offen-
sichtlich.

KAPLAN (1985) legt eine mathematisch formulierte Schatzung der Biodiversitat vor.
Unter Zugrundelegung von 1,4 Millionen bekannter lebender Arten und der Annahme
von nur 3 Millionen Gesamtarten mit einer ArteneX|stenzdauer von 10° bis 10" Jah-
ren kommt er auf die Totalzahl von 3 x 10°, der jemals existierenden Arten. Diese
Zahl wird nach verschledenen Aspekten relat|V|ert und als wirkliche GroRBenordnung
wird der Bereich zwischen 10° und 10’ angesehen In einer neueren Arbeit (ROD-
DER u.a., 1993) wird auf ahnlicher Berechnungsbasis wie KUHNE (1979) fur das
Phanerozmkum eine Gesamtartenanzahl von maximal 10,5 x 10°, medial 180 x 10°

und minimal 17,5 x 10° ausgewiesen. Die groRe Spannbreite erglbt sich hierbei aus
dem unterschiedlichen Ansatz bezlglich der rezenten Artenmenge und der Lebens-
dauer der Arten. In dieser Arbeit wird auch das Problem der erdgeschichtlichen Di-
versitatszunahme bzw. -konstanz diskutiert, u.a. unter Bezug auf BAMBACH (1977).

Abbildung 43 soll einen Eindruck der wahrscheinlichen Biodiversitatszunahme im
Verlauf der Erdgeschichte in abstrahierten Form vermitteln. Die heute wahrscheinli-
che Artenmenge von 30 x 10° ist hierbei gleich 100% gesetzt. Die fossile Artenan-
zahl ist entsprechend den zugeordneten Prozentangaben linear oder exponentiell,
auf die jeweilige Zeitebene bezogen, ablesbar. Ein linearer Biodiversitatsanstieg ist
unwahrscheinlich. Von den vielen moglichen, gekrummten Verlaufen soll die in der
Abbildung enthaltene Kurve das prinzipielle Bild des erdgeschichtlichen Artenzu-
wachses wiedergeben. Madglich ist neben der unbegrenzten Diversitatszunahme
auch ein Muster des begrenzten Wachstums mit exponentieller Anfangsphase mit
folgender Diversitatskonstanz, wie sie SIMPSON (1984) vorstellt. Diese zuletzt auf-
gefuhrte Variante eines eventuell im Mesozoikum oder friher erreichten Diversitats-
maximums ist jedoch unwahrscheinlich, da mit dem Verlauf der palaobiotischen
Wandlungen eine Erweiterung des Lebensraumes obligatorisch war und damit eine

standige Diversitatszunahme kausal im Zusammenhang stehen durfte.
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Abb. 43: Darstellung des Verhaltnisses von rezenter Biodiversitat zur erdgeschichtli-

chen Biodiversitatszunahme in 2 Varianten (linear und exponentiell); neben
den 2 Kurvenverlaufen sind als Varianten unendlich viele vorstellbar!

Es erhebt sich nun die Frage nach der wahrscheinlichsten GréRenordnung aller je-
mals entstandenen Arten. Nimmt man die Zahl von WILSON mit ca. 10 x 10° rezen-

ten Arten zur Grundlage und setzt als GroRenordnung fur die Extinction 99% an, er-
gibt sich - rein rechnerisch - die geschatzte Zahl von

1 x 10° in der gesamten Erdgeschichte entstandenen Arten.

Dieser Wert erhebt keinerlei Anspruch auf Exaktheit, soll aber die Gro3enordnungen
der erdgeschichtlich summarischen Diversitat verdeutlichen. JABLONSKI, GOULD u.
RAUP (1986, S. 19) halten ahnlich SIMPSON (1986) einige Milliarden entstandene
Arten fir méglich und setzen sie in Beziehung zur Uberlieferten Vielfalt: ,Only a very

small fraction of the original biomass or taxonomic diversity is preserved (perhaps
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250000 preserved species vs. the several billion that surely lived in the past).“ Die
Grolkenordnung von einigen Hundertmillionen oder eine Milliarde Arten der gesam-
ten Erdgeschichte wird auch von WUKETITS (1997) genannt.

Setzt man die Zahl 1 x 10° ins Verhaltnis zur weiter oben genannten Zahl 250000 der
fossil bekannten Arten (RAUP u. JABLONSKI, 1986) ergibt sich - unter Vortau-

schung mathematischer Exaktheit aber rein rechnerisch - dal} nur
0,025% der in der gesamten Erdgeschichte entstandenen Arten bekannt sind!

Eine auf den ersten Blick flr jede wissenschaftliche Analyse vernichtende Zahl! Auch
wenn man bedenkt, dal} nicht jeder physiologische Artwandel einen morphologi-
schen Umbau des Exo- oder Endoskelettes nach sich zieht - z. B. lassen sich Lowe
und Tiger oder auch Ur und Wisent kaum am postcranialen Skelett unterscheiden -
und somit durchaus mehr Arten vorliegen kénnen, bleibt der aullerst geringe Kennt-
nisstand offensichtlich. Das gleiche gilt auch fur Invertebratengruppen (Wirbellose).
Die von ZIEGLER (1992) angeflhrten 1% aller Organismen, die fossil erhalten blie-
ben, sind zwar in der Dimension deutlich hoher, aber keineswegs aussagekraftiger.
Die in BECK, LIEM und SIMPSON (1991) geaul3erte Vermutung, dald nur eine von
5000 bis 10000 Arten fossil uberliefert wurden (vgl. Kap. 6.3.1.2.1), nahert sich mit
0,02 bis 0,01% den hier dargelegten 0,025%. Setzt man diese 0,01 bis 0,02% in Be-
ziehung zu den bekannten fossilen 250000 Arten, erhalt man sogar die maximale
Zahl von 2,5 x 10° jemals existierenden Arten!

Bedeutet das, dal} die Palaontologie keine Kompetenz hinsichtlich phylogenetischer
Aussagen besitzt? - Ein von Kreationisten haufig gebrauchter Einwand (z.B. SCHE-
VEN, 1982 und WILDER SMITH, 1978). Die Kunst mul} offensichtlich darin beste-
hen, die einzelnen Fossilbefunde in ein plausibles globales und gesamtchronologi-
sches Geflige einzusetzen. Nur so kénnen Liicken in der Uberlieferung der Bioviel-
falt aufgezeigt werden und Muster der eventuellen Phasenhaftigkeit der Phylogenie
sichtbar gemacht werden.

Das Problem der Liickenhaftigkeit der Uberlieferung entschérft sich, wenn héhere
Taxa betrachtet werden. Entsprechend SIMPSON (1960) erhoht sich die Wahr-
scheinlichkeit der Uberlieferung, je héher die taxonomische Einheit ist, das bedeutet,
dall Gattungen, Familien, Ordnungen, Klassen, Stamme usw. durch wenige Arten
reprasentiert werden kdnnen. Abbildung 44 soll diesen Umstand prinzipiell verdeutli-

chen.
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Abb. 44: Veranschaulichung der relativen Uberlieferungswahrscheinlichkeiten von
Taxa (Arten bis Reiche) und Lacunositatsverlauf (Lickenhaftigkeit der U-
berlieferung) bezogen auf den erdgeschichtlichen Zeitraum (logarithmischer
Mal3stab)

Im Extremfall kann der Nachweis nur einiger weniger Arten einen gesamten Stamm
in seiner Existenz dokumentieren. Als Beispiel hierzu seien aus dem mittelkambri-
schen Burgess Shale die Gattung Aysheaia und die spatalgonkisch bis unterkambri-
sche Gattung Xenusion als Vertreter der Onychophora genannt (ZIEGLER, 1992).
Zur Relativierung der Uberlieferungschancen sei folgendes Argument angefiihrt.
Wenn die von GOULD (1994) urspringlich angenommene Typenvielfalt der Stdmme
mit der kambrischen Explosion, die im Burgess Shale Uberliefert sein soll, entstan-
den ware, lage im Verlauf des Phanerozoikums ein friheres Disparitats- bzw. Diver-
sitatsspektrum fossilisiert vor. Nach neueren chinesischen Funden fugt sich die Bur-
gess Shale-Fauna in das animalische System relativ zwanglos ein. Daraus ergibt
sich, daR die Aquivalenz des rezenten Spektrums zum fossilen Spektrum der Vielfalt
fur eine relativ liickenlose Uberlieferung der hdheren taxonomischen Einheiten
spricht.

Auf unterschiedlichen hierarchischen Stufen offenbaren sich folgende ausgestorbe-
ne Zweige: Archaeocyathen, Rugosen, Tabulaten, Trilobiten, Ammoniten, Belemni-
ten, Aphetohyoiden, Stegocephalen, Therapsiden, Saurischier, Ornithischier, Ptero-
saurier, Ichthyosaurier, Sauropterygier und diverse Saugerordnungen. Die Uberliefe-

rungsliicken zwischen gréReren Zeitraumen werden offenbar durch verschiedene
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Lazarus-Taxa, z.B.: Onychophora, Neopilina (Monoplacophora), Latimeria, Okapia
u.a. (vgl. Kap. 6.3.1.2.2).

Je tiefer man in die systematische Hierarchie hinabsteigt, um so grofRer wird
der Unscharfebereich der Fossiluiberlieferung. Das heiBt, es miissen Grenzwer-
te der Uberlieferung existieren, bedingt durch die immer geringer werdende
zeitliche Auflésung.

Aus der hier vorgenommenen Betrachtung ergibt sich auch die Frage nach den
phylogenetischen Ubergangsformen (missing links). lhre Absenz in der fossilen U-
berlieferung ist symptomatisch und haufig als Gegenargument zur Phylogenetik im
Sinne des Kreationismus gewertet (vgl. JUNKER u. SCHERER, 1998). Diese Auto-
ren sehen die 250000 beschriebenen fossilen Arten als eine ausreichende Menge
an, die Ubergangsformen erwarten lassen dirften, wenn diese existieren wirden -
dem ist entschieden zu widersprechen. Eine kreationistische Grundeinstellung ent-
spricht dagegen viel eher der Interpretation einer Creatio continua als Ursache der
ablaufenden naturlichen Prozesse, wie sie z.B. Th. De CHARDIN vertrat.

Im Sinne der oben dargelegten Argumentation a3t die hohe erdgeschichtliche Lacu-
nositat keine reinen Ubergangsformen erwarten. Die zahlreichen ,Mosaikformen®,
wie Archaeopteryx u.a. mesozoische vogelahnliche Formen, Therapsiden, Ichthyo-
stegalia sowie verschiedene Invertebraten und Psilophyten weisen auf die groR3e
phylogenetische Bandbreite bei der Herausbildung des Neuen hin. lhre Existenz sind

hinreichende Beweise fur tatsachlich ablaufende phylogenetische Prozesse.

6.3.2.2 Konsequenzen aus den Uberlieferungsliicken

6.3.2.2.1 Relativitat der Biomasse

Eine absolute Objektivierung der Biodiversitat, sowohl bezogen auf die Gegenwart
als auch auf die Geschichte der Biosphare, ist durch die mangelhafte Datenbasis
und begrenzte methodische ErschlieRung (Taxonomie) nicht erreichbar.

Obwohl eigentlich nur Individuen das singulare biologische Primat zukommt, sind
Arten und insbesondere hohere Taxa bereits begriffliche Abstraktionen - worauf
schon ABEL (1929, S. 377) hinwies mit der Aussage: ,... haben wir es einzig und al-
lein in der Stammesgeschichte mit der Geschichte der Individuen, aber nicht mit der
Geschichte von Arten, Gattungen, Familien usw. zu tun®. Die astronomische Gro-
Renordnung der Individuenmenge ist jedoch analytisch nicht handhabbar. Letztlich
kann die maximale Kombinationsmdglichkeit der Nukleotidsequenzen in der Gro-
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Renordnung von 10" als allgemeinster Ausdruck der Biodiversitat gesehen werden
(WILSON, 1992). Als wesentliche Erweiterung zu ABEL sind allerdings die moder-
nen Erkenntnisse der Community-Okologie bzw. - Palokologie (ETTER, 1994) zu
werten.

Den eigentlichen Kerngedanken der Evolutionstheorie, in der Relation von Individuen
zur Lebensgemeinschaft, drickt MAYR (1982, S. 12) folgendermalien aus: ,Jedes
Lebewesen ist einmalig. Populationen von Lebewesen bestehen aus nichtidenti-
schen Individuen. Bei der Betrachtung von Populationen bleiben die Mittelwerte ihrer
Eigenschaften abstrakt. Nur das einzelne Individuum ist real. Die Bedeutung von
Populationen liegt darin, dal} sie eine Summe von Varianten reprasentieren, in der
Sprache der Genetiker einen Genpool. Erst das Denken in Populationen ladt den
Prozel} einer schrittweisen Evolution plausibel erscheinen, der heute alle Gesichts-
punkte der Evolutionstheorie beherrscht.”

Interessanterweise ist auch die Existenz der Individualitat zu relativieren. Es ist be-
kannt, dal3 die organische Substanz im Individualleben mehrmals erneuert wird. So
werden beim Menschen ca. alle 7 Jahre samtliche Moleklle, sogar die der Knochen-
substanz, ausgetauscht (TANNER, 1997). Das Individuum existiert in seiner Er-
scheinung somit nur als ,genetische Hulle“ - dem Genotyp, wo hingegen seine so-
matische Erscheinung als Phanotyp nur temporar ist und einem standigen Wandel
durch den Stoffwechsel unterliegt.

Pro Jahr entstehen 225 Milliarden Tonnen Organische Substanz (OS) als Nettopri-
marproduktion (NPP) (EHRLICH, 1992). 99% der OS wird durch die photosyntheti-
sierende autotrophe Tatigkeit der Pflanzen erzeugt (WEGMANN u.a., 1990).
LOTHER in HORZ u.a. (1991) geben sogar 99,990 bis 99,999% Phytobiomasse an.
Die gesamte Biomasse (Trockensubstanz) der Erde wird nach KLOTZLI (1993) ba-
sierend auf WHITTACKER aus den 70er Jahren mit 1841 x 10° t angegeben (vgl.
MULLER, 1980), wobei ca. 50% davon die tropischen Walder umfassen. Die Ozea-
ne beinhalten dagegen nur 3,9 x 10° t. Die UbergroRe Menge der Phytomasse ver-
deutlicht am eindrucksvollsten, dal® die Flora den eigentlichen Charakter der Bio-
sphare bestimmt. Unter diesem Gesichtspunkt kommt der Fauna nur eine marginale
Rolle zu.

Metaphorisch ausgedruckt, kdnnte man z.B. Végel und Insekten in ihrer Farben-
pracht als Ultrablaten der terrestrischen Pflanzenwelt bezeichnen, da vor allem letz-
tere haufig in Fortpflanzungszyklen der Angiospermen eingebettet sind. Ein derart
extremer Phytozentrismus, wirde die Rolle der Tiere, im Allgemeinen als einfache
Destruenten der lebenden - pflanzlichen - Biomasse begreifen.

Im geologischen Durchschnitt verbleiben weniger als 2% der Biomasse in den Sedi-
menten. Diese als Kohlen, Erddl/Erdgas und sonstige als Kerogen oder Bitumen in

Sedimenten eingeschlossenen Kohlenwasserstoffe sind als sogenannte fossile E-
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nergietrager dem naturlichen Exogenen Kreislauf entzogen (PFLUG, 1984). Haupt-
phasen des Biomassenentzuges hatten sicherlich einen erheblichen Einflul? auf kli-
matologische und damit auch auf phylogenetische Prozesse. Da der zyklische Um-
satz der Stoffe der Normalablauf ist, kdnnte man unter dem Gesichtspunkt der Gaja-
Hypothese die Bildung von organogenen Lagerstatten als ,pathologische Zustande®
im erdgeschichtlichen Kreislauf der Biomasse bezeichnen. Der Weltvorrat an Kohlen
wird auf 688 Milliarden Tonnen geschatzt. Die Erdolvorrate betragen 87 Milliarden
Tonnen und die Erdgasvorrate betragen 73 x 10" m? (WEGMANN u.a., 1990). Die
im Verlauf der Erdodlbildung ablaufenden Reduktionsprozesse kommen im Chemis-
mus der Organismen mit 50% C, 8% H und 33% Sauerstoff gegenuber Erddl mit
85% C, 12% H, und 1% O deutlich zum Ausdruck. Die Art des Kerogens und die in
ihm enthaltenen besonderen Substanzen (z.B. Porphyrine) offenbaren als soge-
nannte ,Chemofossilien“ die biologische Herkunft des Erddls (SCHAEFER u. WEL-
TE, 1995). Kohlenstoff und Sauerstoff als dominante organische Grundelemente lie-
gen bei Tieren prozentual im Gewichtsverhaltnis von ca. 1:3 und bei Pflanzen von
ca. 2:1,5 vor (HEIDERSMANN, 1957 in FLINDT, 1986). Das bedeutet, dal’ nicht nur
die Phytobiomasse dominiert, sondern dabei das Grundelement C generell Uber-
wiegt.

Neue Schatzungen der Biomasse unterirdischer Bakterien (bis 10 km Tiefe) ergeben
nach GOLD (in GOULD, 1998) 2 x 10™ t. Das entspricht einer 1,5 m dicken Schicht
auf allen Landflachen der Erde und ware somit gro3er als die Gesamtbiomasse der
Flora (und Fauna). Dies steht in erheblicher Diskrepanz zur weiter oben angefiuhrten
Zahl! Sollte diese Schatzung in der letztgenannten GroRenordnung auch kunftig
bestehenbleiben, konnte daraus abgeleitet werden, dal} seit der Entstehung des Le-
bens kaum mit einer Zunahme der Biomasse im Verlauf der Phylogenese zu rech-
nen ist und Leben von der dispersen ,Ursuppe” zur erhdhten Agglutination (Individu-
alisierung) voranschreitet. Dieser Vorstellung liegt die Annahme VERNADSKYs
(1930) zugrunde, dal} die Biomasse bereits seit dem Proterozoikum (seit Einsetzen
der Photosynthese oder sogar seit der ,Ursuppe®?) konstant blieb. Die aktuelle Be-
deutung dieser Uberlegungen VERNADSKYs hebt DABER (1989) deutlich hervor.
Da auch mit einer konstanten Wassermenge seit frihester Zeit zu rechnen ist, weist
die groRe stoffliche Ahnlichkeit zwischen Hydrosphéare und Biosphéare (s. Kap.
1.2.2.4) gleichfalls auf eine relativ frih erreichte maximale Biomasse hin.

Interessanterweise wird das biologische Volumen in der Hauptsache nicht aus orga-
nischer Substanz, sondern aus Wasser gebildet. Pflanzen kénnen bis zu 98% (Al-
gen) sowie Tiere zwischen 98% (Quallen) und 55% (Saugetiere) aus Wasser beste-
hen (FLINDT, 1986). Dies wiederum bedeutet, da® Wasser neben der aus frei zu-
sammenhangenden Wassermolekillen gebildeten Hydrosphare, durch Oberflachen-

krafte gebunden in der Lithosphare und in der Atmosphare dispers verteilt vorliegt.
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Die Besonderheit des Wassers besteht in der engen Verbindung zur organischen
Substanz. So gesehen ist die Biosphare eigentlich nur eine Sonderform der Hydro-
sphare.

Als Aussage ergibt sich: Leben hat den hochsten Individualitatsgrad der Natur,
besteht im wesentlichen aus Wasser (J 70%) mit einem erhohten Anteil (15%)
an Kohlenstoff und anderen Elementen (15% - O, H, N, S, P, Ca, ...) und besitzt
die Fahigkeit der Reduplikation mit mehrheitlicher Fahigkeit zur Photosynthe-
sel Diese Feststellung soll nicht den Versuch einer Definition des Lebens offerieren.
MAYR (1998) gibt einen Uberblick zur Abgrenzung des Lebens vom Anorganikum
und fuhrt Definitionsangebote verschiedener Autoren auf.

Eine Mengenbilanzierung bezuglich des Verhaltnisses der Biomasse zur anorgani-
schen Masse der Lithosphare bzw. des Planeten Erde (6 x 10*" t: BROECKER,
1994) wirde die verschwindend geringe Masse der Organismen offenbaren. Schon
ein Massenvergleich, fuRend auf VERNADSKI (1930), von Biosphare : Atmosphare :
Hydrosphare im Verhaltnis von 1 : 300 : 70000 zeigt die relative Bedeutungslosigkeit
der Lebewelt (HOHL u.a., 1981). Fur den Gesamtstoff- und Energiehaushalt der Er-
de ist sie ein unbedeutender Faktor. Nicht so im Oberflachenbereich der exogenen
Kreislaufprozesse. Hier nimmt die Biosphare eine Schllsselposition ein (Gaja-
Hypothese). Ohne diesen Umstand ausweiten zu wollen, ergibt sich folgende enkap-
tische Beziehungskette der organischen Agglomerate nach den Mengenverhaltnis-
sen: Biomasse — Individualmenge — Diversitat.

Es zeigt sich, da® Biomassenverhaltnisse aus den gegenwartigen Befunden heraus,
auf fossile Situationen Ubertragen, einen eventuell verlalllicheren oder zumindest
unterstitzenden Aspekt zur Erfassung der organischen Vielfalt darstellen kénnen.
Unter Berufung auf verschiedene Autoren sieht ETTER (1994) hier gleichfalls einen

methodischen Weg zu Diversitatsmengenbewertungen in Taphonomien.

6.3.2.2.2. Aussagen zur Phylogenie

Bezlglich der Aussagefahigkeit von Fossilien fur phylogenetische Prozesse sei ab-
schliellend nochmals das Problem der Lacunositat aufgegriffen. Das Grundproblem
ist und bleibt die Erhaltungsfahigkeit der organischen Reste. Daraus resultiert die

entscheidende Frage nach Reprasentanz und Aussagekraft fossiler Uberlieferungen.
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FUr den marinen Raum ist die Fossilisation gegenuber den terrestrischen Lebens-
raumen ungleich gréfl3er, aber von einem verlalllichen Abbild des vergangenen Le-
bens kann nur begrenzt die Rede sein. Der gesamte Themenkomplex zu Problemen
der Biomineralisation, Biostratinomie (= Biostratonomie) und Fossildiagenese, der
dazu von grol3er Bedeutung ist, kann an dieser Stelle nicht vertieft werden. Detail-
lierte Angaben hierzu und auch zur Quantifizierung der Uberlieferungswahrschein-
lichkeit finden sich bei ETTER (1994) und A.H. MULLER (1983). Als Beispiel sei
hier nur folgender Sachverhalt bei LAPORTE (1981, S. 103) vorgestellt: ,, So wurde
z.B. geschatzt, dal von den ca. 10000 Pflanzen- und Tierarten, die ein FluRufer be-
volkern kénnen, nur 10-15 als Fossilien in den FluRablagerungen erhalten bleiben
konnen. Aus der Lebensgemeinschaft eines Korallenriffes, mit mehr als 3000 Arten,
kénnen meistens nur 50-75 Arten fossilisiert werden.“ RIDLEY (1992) gibt unter Be-
zugnahme auf SCHINDLER Vollstéandigkeitsindizes fiir sedimentére Uberlieferungen
an, die sich zwischen 0,02 und 0,73 (max. 1) bewegen.

RIEPPEL (1992) sieht unter Bezugnahme auf VALENTINE und ERWIN (1987) U-
berlieferungswahrscheinlichkeiten von evolutiondren Ubergangen als niedrig an. In
diesem Zusammenhang verweist er auf das Problem des Strukturalismus unter Be-
tonung ontogenetischer Wandlungsfahigkeit, und somit auf eine begrenzte Erkenn-
barkeit von Zwischenformen.

Der in seinen GroéRenordnungen sehr gering Uberlieferte Fossilumfang fuhrt bezlg-
lich des Punktualismus von Evolutionsablaufen (punctuated equilibrium model =
zunterbrochenes Gleichgewicht* / ELDREDGE u. GOULD, 1972) zu der Aussage,
dald nach dem derzeitigen Kenntnisstand kaum eine Entscheidung mdoglich ist, ob
graduelle oder punktualistische Evolutionsablaufe vorliegen. Dem stimmt z.B. CAR-
ROLL (1993) in vollem Umfang zu.

Im Gegensatz zum Gradualismus (gradliniger Evolutionsverlauf) stellt der Punktua-
lismus eine auf palaontologischen Befunden basierende Theorie dar, bei der ange-
nommen wird, dal® nach langen evolutionaren Gleichgewichtszustanden kurze und
schnelle Abschnitte des artlichen Wandels folgen (SEDLAG u. WEINERT, 1987).

Entsprechende Spezialuntersuchungen vermitteln Argumente sowohl flr, als auch
gegen den Punktualismus (BENTON, 1990a). Im Vordergrund der Untersuchungen
standen, als Testfall, u.a. die phylogenetischen Reihen der alttertiaren Saugergat-
tung Hyopsodus und ihrer Verwandten (GINGERICH, 1976). Der, insbesondere von
GOULD vertretene Punktualismus, enthalt im Kern nicht die neuartigen Konzeptio-

nen, wie behauptet wird. Darauf weist ERBEN (1990) hin und vermerkt, dal® ahnliche
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Vorstellungen Uber phylogenetische Muster z.B. in der Typostrophentheorie SCHIN-
DEWOLFs (1950) - Typogenese, Typostase, Typolyse - und in SIMPSONs (19513,
1953) quantum evolution (Bradytelie, Tachytelie) enthalten sind. Bereits HAECKEL
unterschied zwischen Epacme (phyl. Jugendphase), Acme (phyl. Blitephase) und
Paracme (phyl. Degenerationsphase), die den spateren von SCHINDEWOLF entwi-
ckelten Begriffen ahnlich sind (vgl. ERBEN, 1990). SIMPSON wendet sich in seinem
letzten Werk (1983) mit Entschiedenheit gegen den Punktualismus mit dem Hinweis,
dal} diese Erkenntnisse bereits in der Synthetischen Evolutionstheorie (Neodarwinis-
mus) durch DOBZHANZKY, MAYR, SIMPSON in den USA und in Europa durch
HUXLEY, RENSCH, HEBERER, ERBEN u.a. vertreten wurden. HEBERER (1959)
stellte sein Konzept der ,additiven Typogenese® der Typostrophentheorie SCHINDE-
WOLFs gegenuber. Die Verfechter des Neodarwinismus lehnten eine sprunghafte
Anderung des Genoms und jegliche Teleologie als inertes Prinzip grundsatzlich ab.
Makroevolutionare sprunghafte Muster (Saltationen - schon von TH. H. HUXLEY in
der zweiten Halfte des 19. Jahrhunderts vertreten) der Phylogenie werden danach
mit Evolutionsbeschleunigung und Uberlieferungsreduktion eines ansonsten gradu-
ellen Prozesses erklarbar (siehe auch MAYR, 1982). Allerdings bezieht MAYR
(1998) eine positive Stellung zum Konzept des Punktualismus, ohne die neodarwi-
nistische Position aufzugeben. Auf das Grundsatzliche verweisen auch z.B. DEVIL-
LERS u. CHALINE (1993, S. 171) mit der Bemerkung: ,At the genetic level there is
thus no place for two different mechanisms®, und beziehen sich dabei ausdricklich
auf DOBZHANZKY u.a. (1977).

Ein Uberzeugender Beleg tachytelischer Evolutionsablaufe, ist die hohe Artbildungs-
geschwindigkeit zahlreicher Barsch (Cichliden)-Spezies (ca. 750!) des ostafrikani-
schen Viktoriasees. Durch den Nachweis des Beginns tektonischer Bewegungen, die
zur Herausbildung des Viktoriasees in den letzten 750000 Jahren flhrten, konnte der
Beginn der Artaufspaltungen zeitlich erfal’t werden (FRYER u. ILES, 1972 in FU-
TUYMA, 1990). Gleichfalls Beispiel rascher und zahlreicher Artaufspaltungen sind
die Microtinen, als typische Ergebnisse der pleistozan stimulierten Radiation der Na-
getiere. Dal} die Evolutionsablaufe groRen Schwankungen in der Geschwindigkeit
des Wandels unterliegen, ist seit langerem bekannt und war insbesondere seit
SIMPSON (1944 u. 1953) immer wieder Gegenstand zahlreicher Untersuchungen.
Evolutionsraten und Lebensdauer von Arten und Gattungen stehen in einem engen
Verhaltnis zueinander. Die Existenzdauer von Gattungen und Arten schwankt erheb-
lich im Bereich zwischen wenigen Millionen Jahren und ihrem Zehnfachen (vgl. FU-
TUYMA, 1990). Beispielsweise wird die durchschnittliche Existenzdauer der Arten
von Saugetieren nach STANLEY (1982) u.a. Quellen mit 2 bis 3 Millionen Jahren
angegeben (CARROLL, 1993). Wie problematisch die Auswertung von phylogeneti-
schen Befunden als Beleg fur oder gegen den Punktualismus sein kann, ist aus der
unterschiedlichen Interpretation des Fossilnachweises von Elefanten ersichtlich. Die
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von MAGLIO (1973) ausgewiesene Phylogenie der Elefanten wertet STANLEY
(1982) als Beweis fur den Punktualismus. CARROLL (1993) sieht darin eine Fehlin-
terpretation und schlieBt auf eine Uberlieferungsliicke von mindestens 500000 Jah-
ren zwischen der spattertiaren Gattung Primelephas und den Nachfolgetaxa Loxo-
donta, Elephas und Mammuthus.

Nach HALDANE (1949) wird die Evolutionsrate in der Einheit DARWIN angegeben
(1 DARWIN = die Veranderung der GrolRe eines Merkmals um 1% in 10000 Jahren,
SEDLAG u. WEINERT, 1987). Auf das unterschiedliche Evolutionstempo wird haufig
unter Bezugnahme auf die bereits mehrmals aufgefuhrten ,Lebenden Fossilien® ver-
wiesen. Mitunter wird auch eine Ab- oder Zunahme der Mutationsrate fur die Veran-
derung der Evolutionsgeschwindigkeit verantwortlich gemacht.

Wie problematisch diese Ansicht ist, verdeutlichen STORCH und WELSCH (1989, S.
107): ,Eine Abnahme der Mutationsrate ist unsicher; jedenfalls ist Drosophila mit ih-
rer hohen Mutationsrate, ihren 20 Generationen pro Jahr und ihrer hohen Nach-
kommenzahl seit dem frihen Tertiar stabiler als Elefanten mit ihrer langen Generati-
onsdauer und geringen Nachkommenzahl. Hier bestehen noch viele offene Proble-
me.“ Scheinbar unterliegen diese Schwankungen keinerlei allgemein gultigen Regel.

Eines dieser offenen Probleme besteht darin, dald nur die identischen Formen wie-
dererkannt werden und die abgewandelten Formen durch nicht Uberlieferte Zwi-
schenstufen unerkannt bleiben.

Eine niedrige Evolutionsrate besagt nur, dal} eine konservative Linie weiter existiert,
aber es ergibt sich so keine Aussage Uber die divergierenden und schnell evolutie-
renden Linien. Ist eine Primitivform erloschen, zeigt dies fur die Evolutionsderivate
zwar eine besonders hohe Wandlungsrate, ergibt aber keine vergleichbare Aussage
fur die generelle Wandlungsfahigkeit dieser Linie. Das bedeutet, eine Gruppe mit ei-
nem als ,Lebendes Fossil* vertretenen rezenten Art wird mit einer niedrigen Evoluti-
onsrate belegt, d.h. diese Linie ist ausgesprochen evolutionstrage, ohne dal die aus
der Stammform hervorgegangenen Abkommlinge berucksichtigt worden waren. Ist
hingegen keine konservative Primitivform mehr vorhanden und werden nur die Deri-
vate bewertet, so ist die Ausweisung einer hohen Evolutionsrate das Ergebnis. Nur
ein, auf einem einheitlichen systematischen Niveau vorgenommener Vergleich kann
zu einer héheren Objektivitat der Aussagen fuhren.

Abschliel3end ergibt sich folgendes Bild:

Grundsitzlich kann ausgesagt werden, daB eine Diskontinuitit der Uberliefe-
rung die Diskontinuitat der Phylogenie vortauscht! Diese Ansicht deckt sich z.B.
mit ERBEN (1990). JAEGER (1986, S. 643) aufert sich folgendermalien: ,Durch
grobe Zusammenfassungen oder falsche ,Buchfuhrung“ werden auch die angebli-
chen Katastrophen an der Perm/Trias- und Trias/Jura-Grenze vorgetauscht. Die gra-
phische Darstellung von Aussterberaten, besonders in Form von ,Seismogrammen®,
bewirkt allzu leicht einen erdgeschichtlichen Zeitraffereffekt, wobei die Aufmerksam-

keit auf fragwurdige Kurvenspitzen und Grenzen gelenkt und der wahre stammesge-
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schichtliche Ablauf bis zur Unkenntlichkeit verwischt wird.“ Auch wenn zwischenzeit-
lich die quantitativen Erfassungsmethoden sicherlich verbessert worden sind, lassen
sich die Grundprobleme kaum beheben. Neben den subjektiven Faktoren ist die La-
cunositat der fossilen Lebewelt, wie mehrmals dargelegt, die entscheidende Ein-
schrankung fur die Bewertung phylogenetischer Muster. Als Versuch einer Klassifi-
zierung der rezenten und fossilen Kenntnis- bzw. Uberlieferungsliicken sei folgendes
Schema vorgestellt:

Liickenhaftigkeit der Uberlieferung = Lacunositit

1.Chronolacunositat (Zeitlicke)

— Funktion der Sedimentation
als primare Sedimentabsens und sekundare Sedimentdeletion (Erosion und
Subduktion)

2.Traditiolacunositat (Uberlieferungsliicke)

— z.T. Funktion aus Chronolacunositat
zu unterscheiden in:

— Diversolacuna (Uberlieferungsliicke der Artenvielfalt)

— Typolacuna (Uberlieferungsliicke der Formenvielfalt)

3.Kognitolacunositat (Kenntnisstandsliicke)

— objektive Diskrepanz der rezenten Diversitat entsprechend aktuellem Artenster-
ben und der fossilen Diversitat aus nicht aufgeschlossenen Sedimenten;

— subjektive Diskrepanz (Forschungsdefizit) der rezenten Diversitat entsprechend
begrenztem Forschungsaufwand und der fossilen Diversitat aus regionalen
Forschungslicken und Bevorzugung bestimmter Fossilgruppen sowie generel-
ler Ignorierung.

In ETTER (1994) finden sich detaillierte Angaben zum subjektiven Fossilbefund. Zu
letzterem bemerkt DABER (1971, S. 437): ,Die Luckenhaftigkeit einer lebensge-
schichtlichen Untersuchung besteht vor allem in der geringen Anzahl von Forschern,
die derartige Untersuchungen anstellen.”

Man kommt zu folgendem Schlufd: So vielfaltig die Prozesse der Sedimentation und
die Fossilluberlieferung sind, so vielfaltig sind auch die tatsachlichen und scheinbaren
Aussterbeprozesse zu bewerten. Die Mehrzahl der Extinctionen unterliegen individu-
ellen und singularen Ereignissen, die nur aus dem 6kologischen Gesamtzusammen-
hang heraus erklarbar sind. Dies schliel3t einzelne globale und relativ plotzliche Ex-

tinctionsereignisse nicht aus. Diese zu erkennen, bleibt jedoch nach wie vor aul3er-
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ordentlich problematisch. Die Lacunositat tauscht in der Regel einen Hiatus im an-
sonsten harmonischen Wellenbild der Aussterbeabfolgen vor.

Es soll hier nicht der Eindruck entstehen, dal® Aussterbeereignisse bzw. Evolutions-
tendenzen nicht dokumentiert werden kdnnen oder gar geleugnet werden, aber es ist
offensichtlich, dal ihre quantitative Relativierung subjektiv und prinzipiell noch weit
von der detaillierten Nachvollziehung der Phylogenese entfernt ist.

Wenn auch nicht prinzipiell aus dem Nichtvorhandensein von Fossilien auf ihre
Nichtexistenz geschlossen wird, so bleibt aber die Gefahr der Uberbetonung
des Bekannten und somit die weitestgehende Ignorierung des Nichtbekannten
in Form der Liicke bestehen. Das Fehlen von Belegen darf nicht als Beweis fur
Nichtvorhandensein gewertet werden.

Somit dient die dargelegte Skepsis gegenuber der rezenten und fossilen Quantifizie-
rung der Diversitat mit den daraus abgeleiteten Aussagen der Sensibilisierung und
Standortbestimmung bei der Beurteilung der tatsachlichen Kenntnisse Uber den
Verlauf der biologischen Evolution. Es soll somit vor zu tiefgreifenden Schluf3folge-
rungen bezuglich der Muster der Phylogenie und den daraus eventuell abzuleitenden
gegenwartigen Prozessinterpretationen (rezentes Artensterben - Rolle des Men-
schen) gewarnt werden. Etwas sarkastisch schreibt hierzu RIDLEY (1992, S. 181):
,Die fossilen Uberlieferungen sind also nachweisbar unvollstdndig. Aus diesem
Grund glaube ich nicht, daly hundert Jahre palaontologischer Erforschung der Muster
fossiler Uberlieferungen als Test dafiir benutzt werden kann, ob Evolution graduell ist
oder nicht.”

Abschlie3end sei daran erinnert, dalk CHARLES DARWIN flr seine epochale Theo-
rie (1859/1949) gerade die Luckenhaftigkeit der fossilen Urkunden als einen der we-
sentlichsten Beweise heranzog. Folgender Kernsatz unterstreicht seine indirekte
Beweisflihrung (S. 326): ,Wer die Voraussetzung einer Unvollstandigkeit unserer
geologischen Urkunden verwirft, verwirft damit meine ganze Theorie.“ Und weiter
unten: ,Es wird sich auf das scheinbare, oft vollig irrtimlich angenommene plétzliche
Auftreten ganzer Artengruppen berufen, ...“ Hier zeigt sich auch heute noch die gan-
ze Problematik der Mikro- und/oder Makroevolution bzw. die Diskussion um den
Punktualismus.

In Analogie zum berihmten Ausspruch des englischen Philosophen WHITEHEAD,
dal} die gesamte abendlandische Philosophiegeschichte eigentlich nur aus Ful3noten
zu PLATON besteht, kann man im Ubertragenen Sinn sagen, dal} die modernen
Auffassungen von der biologischen Evolution nur Anmerkungen zu DARWIN dar-

stellen.

214



6.4 Konvergenz und Typus
6.4.1 Historische Herleitung der Typusproblematik

Ein Begriff von zentraler Bedeutung in den Biowissenschaften, insbesondere in der
Morphologie, Systematik und Phylogenie ist der Typus. Grundsatzlich ist Typisie-
rung eine Methodik der Ahnlichkeitsanalytik. Diese findet hauptsichlich ihren
Niederschlag in der biologischen Systematik bzw. Taxonomie. Beide Begriffe
werden haufig synonym verwendet mit der Einschrankung, dal} die Systematik mehr
von allgemeinem Charakter ist und die Taxonomie sich mehr auf die Abgrenzung
von Arten bezieht (SEDLAG u. WEINERT, 1987). Diese Begriffsdifferenzierung geht
auf G. G. SIMPSON zuruck, indem er vorschlug, die Taxonomie auf die traditionellen
Seiten der Klassifikation zu beschranken und die Systematik als Wissenschaft von
der Organismenvielfalt aufzufassen (MAYR, 1998). Die Klassifizierung folgt geman
der traditionellen Definitionslehre nach der Regel ,genus proximum differentia speci-
fica“ (ULFIG, 1997). Der Ahnlichkeitsanalytik liegt die Gestalterkennung zugrunde.
Die Beschreibung und Funktionsdeutung ist Gegenstand der Morphologie als bio-
wissenschaftliche Basisdisziplin (STEINER, 1977). Erst auf dieser Grundlage kann
eine Typisierung nach unterschiedlichen Gesichtspunkten vorgenommen werden.

Auf die offene Problemlage bezlglich der grundsatzlichen Gestaltwerdung (Morpho-
genese) und der Genkontrolimechanismen fur die Zelldifferenzierung verweisen
RENSING u. DEUTSCH (1993). Die aktuellen Erkenntnisse Uber die Zentralfunktion
der HOX-Gene durften fur die Aufklarung morphogenetischer Prozesse von ent-
scheidender Bedeutung sein. Die Experimente mit genmanipulierten Drosophila zur
Wirkungsweise des spezifischen Augengens (KLEIN, 1998) erinnern stark an
GOLDSCHMIDTs (1940) geforderten Bauplan- oder Systemmutationen, die zu so-
genannten ,hopeful monsters® fuhren sollen.

REMANE (1956, S. 132) interpretiert den Typusbegriff folgendermalien: ,Der Typus
ist seinem Wesen nach Ausdruck einer begrifflichen oder ideell geschauten Einheit,
die eine Vielzahl in sich verschiedener Wesen umspannt. Als solche ist er niemals
durch eine Einzelart oder ein Einzelwesen darstellbar.” Eine der Wurzeln der Typus-
problematik sieht REMANE bei GOETHE (1796): ,Das Einzelne kann kein Muster
vom Ganzen sein, und so durfen wir das Muster fur alle nicht im Einzelnen suchen®
(zitiert in REMANE, 1956, S. 132). Deutlicher erfal3t GOETHE diesen Wesensinhalt
in der von ihm begrindeten Morphologie, in Beziehung zu seiner ideell geschauten
Urpflanze, mit dem vielzitierten Satz: ,Alle Gestalten sind ahnlich, und keine gleicht

der anderen, und so deutet das Chor auf ein geheimes Gesetz” (hier aus v. BERTA-
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LANFFY, 1951, S. 241). Entsprechend dieser Sichtweisen GOETHEs kommt RIEDL
(1980) zu der Aussage, dall GOETHE als erster die Tiefe des Typus-Theorems ge-
sehen hat. Diese spater als Idealistische Morphologie bezeichnete Richtung der Ty-
pusauffassung, in Verbindung mit den Anfang des 19. Jahrhunderts gepflegten
ganzheitlichen Betrachtungsweisen entsprach dem Wunsch, die hinter der Vielfalt
stehende Einheit als Typus oder Bauplan zu erkennen. Auf das MiRverstandnis, das
in der Folgezeit auf GOETHEs, von ihm als esoterisches Prinzip bezeichnetes Ursa-
chensystem von Typen zurickgeht, weist RIEDL (1984) hin. Er sieht, im Gegensatz
zu den Interpreten GOETHEs, in dieser Esoterik ein systemimmanentes Prinzip, das
gegenwartig durch die Erkenntnis der Selbstorganisationsprozesse der Evolution
seine Bestatigung findet. Fur RIEDL verbirgt sich hinter GOETHEs Typusbegriff kein
transzendales, erfahrungsjenseitiges Prinzip, sondern ein exoterischer Anspruch
hinsichtlich der Deutung von Ahnlichkeiten mit ihren abgestuften Wandlungen.

In die vordarwinistische Phase der naturphilosophischen Diskussion fallt auch die
Formulierung der Wirbel-Theorie des Schadels durch OKEN und GOETHE, in der
das Cranium von den Wirbeln direkt hergeleitet wurde. Heute wird nur die Hinter-
hauptsregion (Occipitalbereich) als Derivat der Wirbel angesehen und daher als Ne-
ocranium bezeichnet und dem eigentlichen ,Paldo“-cranium gegenlbergestellt
(KAMPFE u.a., 1966). Die Gipfelung der ganzheitlichen Ansichten wird im beriihm-
ten Akademiestreit von 1830 zwischen CUVIER und GEOFFRY ST. HILAIRE offen-
sichtlich. Grundsatzlich stand dabei die Typenkonstanz versus Variabilitat zur Dis-
putation. Wahrend CUVIER an vier voneinander grundsatzlich getrennten animali-
schen Grundtypen festhielt, versuchte ST. HILAIRE einen aus dem anderen herzu-
leiten (ZIMMERMANN, 1967). Ein Versuch, der damals mif3lang und den embryonal
angelegten Entwicklungsgedanken zurlckdrangte.

Die Auseinandersetzungen um den biologischen Typus ist verschiedentlich als Vor-
phase und Wegbereitung des Evolutionsgedankens gewertet worden, wobei CU-
VIER als Vertreter des ,biologischen Fixismus“ und Katastrophismus zwar eine kon-
servative Haltung einnahm, aber die notwendige Herausarbeitung der naturwissen-
schaftlichen Spezialisierung und Methodologisierung, z. B. mit seinem Korrelations-
gesetz, wesentlich vorantrieb. Weder GOETHE, noch BELON, BUFFON, ST. HILAI-
RE, OKEN oder OWEN kdénnen als Evolutionisten bezeichnet werden (vgl. ROGER,
1965). Ihnen kam es darauf an, die aristotelische Ahnlichkeitsabstufung durch die
Betrachtung von Homologien zu prazisieren, und in allgemeine Beziehungen zur
Zweckmalligkeit und zum Telos, in der sich Gott als prima causa offenbart, zu set-

zen.
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Die Auffassung vom Typus als Erscheinung oder Idee, als etwas Reales oder Abs-
traktes zieht sich durch die gesamte wissenschaftshistorische Diskussion und durfte
seine Wurzeln in der Ideenlehre PLATONs und im scholastischen Universalienstreit
des Mittelalters finden. Methodisches Aufldésen von Phanomenen und Prozessen
wurde in der Scholastik gemal dem Kernstuck der aristotelischen Logik - dem syllo-
gistischen Schluf® - vorgenommen (ULFIG, 1997). So ergibt sich z.B. die Aussage
des dritten Satzes (conclusio) ,der Mensch ist ein Saugetier® aus dem ersten Satz
(praemissa maior) ,alle Tiere mit Haaren sind Saugetiere” und dem zweiten Satz
(praemissa minor) ,der Mensch hat Haare®. Eine gegenteilige Falsifizierung ware
,viele Insekten kdnnen fliegen, aber haben keine Knochen® - ,viele Vdgel kdnnen
fliegen und haben ein Skelett” - ,Vogel sind trotz Flugfahigkeit keine Insekten®. Eine
andere Conclusion des gleichen Sachverhaltes ergibt sich aus einer Verifikation:
,alle Tiere mit Flugeln sind flugfahig“ - ,viele Insekten und Vogel haben Flugel® -
,viele Insekten und Vogel sind flugfahig“. Wahrend die Falsifizierung, die unter-
schiedliche Stellung in diesen Fallen unterstreicht (Homologiefindung), betont die
Verifizierung die analoge morphologische Ahnlichkeit (Konvergenz), die sich aus der
Eroberung des gleichen Lebensraumes ergibt. Fur diese logischen Formulierungen
sind Begriffsdefinitionen und ihre Verhaltnismalkigkeit zueinander, sowie ihre Hierar-
chien von entscheidender Bedeutung. Das gerade ein bestehender Mangel an axio-
matischen Definitionen typisch fur philosophische Fragestellungen und Problemlo-
sungen, im Gegensatz zu den Naturwissenschaften, ist und dadurch zu haufigen
Miverstandnissen fuhrt, legt MAYR (1998) offen.

Im 6. Jahrhundert formulierte der Neuplatoniker BOETHIUS die Frage nach der
Wirklichkeit der Allgemeinbegriffe (Universalien). Wahrend beim ,Vater der Scholas-
tik ANSELM v. CANTERBURY im 11. Jahrhundert noch der auf AUGUSTINUS fu-
Rende Gottesbeweis als ontologisches Argument im Vordergrund stand (GRAB-
MANN, 1921) spaltete die Universalienfrage in der Folgezeit die Scholastik in zwei
teilweise unversdhnliche Lager. Die Realisten, insbesondere in der Frihscholastik
mit ihren bedeutendsten Vertretern ANSELM v. CANTERBURY und WILHELM v.
CHAMPEAUX sprachen dem Allgemeinen eine hohere Wirklichkeit zu als dem Ein-
zelnen (unitas ante rem). Dem gegenuber vertraten die Nominalisten (z.B. ROSCE-
LIN v. COMPIEGNE) die Ansicht, daR die Einzeldinge real existent sind und sich das
Allgemeine lediglich abstrakt darstellt (unitas post rem). PETER ABAELARD nimmt
eine vermittelnde Stellung in Form einer Synthese beider Standpunkte ein. Der
Einfluld der Scholastik auf das naturwissenschaftliche Denken, wenn auch mit vielen
spekulativen Elementen, kommt im Wirken von ALBERTUS MAGNUS im 13. Jahr-
hundert deutlich zum Ausdruck (THENIUS u. VAVRA, 1996). Ahnlich wie ARISTO-
TELES deutete er Fossilien noch als durch eine virtus formativa gebildete Erschei-
nung (KUHN-SCHNYDER, 1967). Erst die Renaissance konnte mit LEONARDO DA
VINCI an die antiken Erkenntnisse eines XENOPHANES, EMPEDOKLES und HE-
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RODOT uber die wahre Natur der Fossilien anknupfen. Die auf ARISTOTELES fu-
Rende Naturerfahrung hat ALBERTUS MAGNUS an seinen bedeutendsten Schuler
THOMAS v. AQUINO weitergegeben und wurde somit zu einer der Grundlagen fur
die neuzeitliche Naturerkenntnis. Parallel dazu blieb die mehr konservative Sicht der
Dinge in der Mystik BERNHARD v. CLAIRVAUXs befangen. In einer tiefgreifenden
Analyse sieht VOIGT (1973) unter Bezugnahme auf MAYR (1968) gleichfalls eine
Beziehung zwischen der Typusproblematik und dem Universalienstreit.

In dem philosophischen Beziehungsfeld zwischen Allgemeinem und Besonderem
befindet sich die biologische Typusproblematik und ist somit von erheblicher er-
kenntnistheoretischer Bedeutung. Tiefergehende Betrachtungen Uber das Verhaltnis
von Philosophie und naturwissenschaftlicher Erkenntnis, insbesondere zur biologi-
schen Evolution sind ZIMMERMANN (1967), RIEDL (1980) und MAYR (1998) zu
entnehmen. Bei der philosophischen Aufbereitung naturwissenschaftlicher Proble-
matik sollte bedacht werden, dal} diese quantitative (mathematische) Lésungswege
analytisch zum Ziel hat und jene einer rein qualitativen (kategorialen) Herangehens-
weise verpflichtet ist.

Ohne diesen Exkurs auszuweiten, gewinnt man aber den Eindruck, dal® der ideell
gesehenen Archetypus bei OWEN und auch in GOETHEs ,Urpflanze® abstrakt oder
real, d.h. nominalistisch oder realistisch zu sehen ist. Ist der Archetypus eine Extrak-
tion der allgemein verbindenden Merkmale, z.B. aller Sdugetiere, bleibt er abstrakt.
Fuhrt er hingegen zur Belegung der phylogenetischen Ahnen ist diese Form des Ar-
chetypus real. Diese letztere Auffassung wurde bei den vordarwinistischen Evolutio-
nisten G. B. DE LAMARCK und ERASMUS DARWIN, fuRend auf den Anschauun-
gen BUFFONs und ST. HILAIRESs, zur programmatischen, d.h. zu realisierenden I-
dee.

Die durch LAMARCK angewandte Hypothese der Vererbung erworbener Eigen-
schaften auf stammesgeschichtliche Ablaufe wurde erst durch CHARLES DARWIN
Uuberwunden. Allerdings operierte auch DARWIN gelegentlich mit Vorstellungen der
Vererbung erworbener Eigenschaften, worauf u.a. LANGE (1971) hinweist. Die La-
marcksche Position kann auch als eine Ubertragung der in seiner Zeit noch nachwir-
kenden Praformationstheorie gewertet werden unter dem Aspekt, daly Stammformen
mit einem orthogenetischen Potential hinsichtlich der evolutionaren Endformen aus-
gestattet waren. Um sich des damals mit dem praformistischen Sujets behafteten
Terminus Evolution zu enthalten, verwendete DARWIN dafur den Begriff Deszen-
denz (KAMPFE u.a., 1985). Unter Paldontologen, insbesondere Wirbeltierpaldonto-

logen, wirkte die Vorstellung von der Orthogenese bis in das 20. Jahrhundert hinein.
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Ein Hauptvertreter dieser Richtung ist H. F. OSBORN, der die zielgerichtete Evoluti-
on mit seiner Aristogenese belegen wollte, die er aus Untersuchungen an fossilen
Titanotherien und Russeltieren herleitete. Die progressive allometrische Ausbildung
der Schadelprotuberanzen in der phylogenetischen Linie der Titanotherien von Eoti-
tanops bis Brontotherium im Alttertiar Nordamerikas ist mit einer Grélienzunahme
gekoppelt (u.a. FUTUYMA, 1990). Auch die Auffassungen beziiglich der Uberspezia-
lisation von Organen gehoren in diesen Begriffskonsenz. Erst durch SIMPSON wird
der finalistische Begriff der Orthogenese durch den Vorgang der langzeitwirkenden
Orthoselektion ersetzt. In der neueren Literatur werden derartige Tendenzen allge-
mein als phylogenetischer Trend bezeichnet (FUTUYMA, 1990) (s. Kap. 6.1.1).

Zu welchen Problemen und Vorurteilen eine auf einen evolutionaren Endpunkt - die
Betonung liegt auf einen - ausgerichtete Interpretation fuhrt, legt GOULD (1998) am
Beispiel der Pferde dar. Der heutige Einhufer stellt nach dieser Auffassung lediglich
einen marginalen Ast des ehemaligen wesentlich vielfaltigeren Zweiges der Equui-
dae dar. Die subjektive Fixierung auf die rezente Gattung Equus und ihrer wenigen
Verwandten (Hemionis, Asinus und Hippotigris) verwischt das tatsachliche Muster
des phylogenetischen Ablaufes. Wenn der Einhufer dabei noch einen logischen e-
volutionaren Endpunkt darstellt, so ist ergdnzend zur Gouldschen Auffassung, am
Beispiel der Phylogenie der Elefanten dieser Umstand noch extremer zu werten.
Auch die Restarten Loxodonta africana und Elephas indicus sind nur kimmerliche
Uberbleibsel der jungtertidren und pleistozanen Vielfalt. Vollzieht man die Entwick-
lung von den ancestralen Fruhformen (z.B. Moeritherium) bis zur logischen und auch
tatsachlichen Endform nach, erscheint das Wollhaarmammut (Mammuthus primige-
nius), bezuglich der Schmelzlamellen in den Backenzahnen und extremer Sto3zahn-
ausbildung an diesem Endpunkt. Jedoch ist diese Art noch vor dem etwas primitive-
ren Elephas indicus und der noch urspringlicheren Art Loxodonta africana ausge-
storben. Das wirde, auf die Pferde Ubertragen bedeuten, da® der Einhufer Ende
Pleistozan ausstarb (was in Nordamerika tatsachlich der Fall war) und dreizehige
Hipparionen Uberlebt hatten. Von dieser letzten gedachten Mdglichkeit trennen uns
nur 1-2 Millionen Jahre Erdgeschichte. Dal} dies aber nicht der Fall ist, ist eigentlich
nur Zufall, aber nicht absolute Notwendigkeit, trotz des vielbeschworenen Selekti-

onsvorteils des Einhufers.
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6.4.2 Begrifflichkeit des Typus

Die moderne Typusauffassung, die seit REMANE (1956) in enger Verbindung zum
Homologiebegriff steht, war wiederholt Gegenstand verschiedenster Betrachtungen
(z.B. VOIGT, 1973). Neben dem Nomenklatorischen Typus, der als Muster (Beleg-
stick) im Sinne eines Standards in verschiedenen Bedeutungsabstufungen (Holoty-
pus, Lectotypus, Neotypus) fur die Determination von Arten u.a. Taxa grol3e prakti-
sche Bedeutung in der Systematik besitzt (SEDLAG u. WEINERT, 1987), sind es
folgende, im wesentlichen morphologische Typusauffassungen, die hier genannt und
als Morphotypen bezeichnet werden sollen. Entsprechend des oben angefuhrten
Zitates von REMANE besteht das Wesen der Typisierung, in der Ordnung und Ka-
talogisierung der Lebensvielfalt. Typisierung ist Diskretisierung des Merkmalkomple-
xes der Trinitdt Form-Funktion-Umwelt. Einerseits stellen Typen das verbindende
Gemeinsame verwandter Taxa heraus, andererseits sind Typen Erscheinungsfor-
men ahnlicher bis gleicher LebensaulRerung. Das bedeutet, dal} einerseits der Typus
phylogenetische Einheit offenbart und andererseits dkologisch ahnliche Formen, die
auf Konvergenz beruhen, miteinander vereinigt. Im ersten Fall wird dieser Typus als
Bauplantypus bezeichnet (vgl. VOIGT, 1973, SIEWING, 1980 und STORCH u.
WELSCH, 1989), wobei REMANE (1956) noch zwischen diagrammatischen-, gene-
ralisierten- und Zentral-Typ unterscheidet. Streng genommen ist diese Typusfindung
eine methodische Vorgehensweise der Systematik und erschliet Gber die Ahnlich-
keiten durch Homologiefindung die phylogenetischen Beziehungen. REMANE (1956)
verwendet aulRerdem den Begriff Systematischer Typus, der nicht mit dem Nomen-
klatorischen Typus zu verwechseln ist. VOIGT (1973) verwendete statt dessen die
Bezeichnung Taxonomischer Typus. Der durch VOIGT kritisierte Standpunkt RE-
MANEs (1956), der in der Gleichsetzung von Bauplantypus und Systematischen (=
Taxonomischen) Typus besteht, entspringt einer Uberspitzten Typusauffassung. Auf
die Gefahren des ausschliel3lichen typologischen Denkens in der systematischen
Klassifikation mittels diskreter Kategorisierung weist allerdings FUTUYMA (1990)
unter Bezugnahme auf MAYR (1963) hin.

Erganzend sei darauf verwiesen, dal’ in der Genetik die sehr praktikablen Begriffe
Genotypus und Phanotypus Anwendung finden. Wahrend der Genotypus die Ge-
samtheit der genetischen Informationen, die ein Genom enthalt, charakterisiert, ent-

spricht der Phanotypus, als Reaktionsnormierung auf die genetische Vorgabe ent-
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sprechend den Umwelteinflissen im weitesten Sinne dem Morphotypus. MAYR
(1975, S. 173) macht folgende Aussage: ,,Man kann sagen, daB das Gen die Ein-
heit der Vererbung ist, das Individuum die Einheit der Selektion und die biolo-
gische Art die Einheit der Evolution ist.“ Im Genotyp sieht er die Gebrauchsan-
weisung (blueprint) fur den Aufbau des Phanotyps und schlieRlich (1998) in der Pola-
ritat von Genotyp und Phanotyp, den flr das Leben typischen Dualismus.

Der Bauplantypus ergibt sich aus der Subtraktion der speziellen Merkmale verschie-
dener Formen und reduziert sie auf das gréol3tmdgliche Gemeinsame. Bleibt z.B.
nach Abzug aller speziellen Merkmale der einzelnen Saugerarten der Merkmalskom-
plex Skelett, VierfURigkeit, Haare, Warmblutigkeit, Milchsekretion und entwickelter
Neocortex Ubrig, ergibt sich somit der Typus der Mammalia. Bei der weiteren Merk-
malsreduktion innerhalb der Tetrapoden fuhren die verbleibenden Merkmale Skelett
und VierfuBigkeit zum Typus der Landwirbeltiere. Eine derartige Typenauffassung
der verschiedenen Bauplanfindungen, ist deckungsgleich mit der angestrebten phy-
logenetischen Systematik. Ein nicht sicheres Erkennen phylogenetischer Beziehun-
gen und daraus hergeleiteter hypothetischer Typisierung fluhrt zur kinstlichen Sys-
tematisierung, die zwar eine immer groRer werdende Annaherung an die tatsachli-
chen Verhaltnisse aufweist, aber dennoch ein Torso bleiben muf3. In der taxonomi-
schen Praxis ist jede Systematik streng genommen eine kunstliche, wobei die gra-
duelle Annaherung an die phylogenetischen Verhaltnisse zu einer erhéhten Objekti-
vitat fuhrt. Mit dem Ziel der weitestgehenden Objektivitat wurden verschiedene Wege
beschritten bzw. Methoden vorgeschlagen. Auf die aktuelle Bedeutung der Hennig-
schen Kladistik (vgl. Kap. 6.1.1), mit der Aushaltung von Plesiomorphien und Apo-
morphien fur eine konsequente phylogenetische Analyse in Form entsprechender
Dendrogramme, sei hier nur kurz verwiesen, ohne damit eine Wertung vornehmen
zu wollen. Die spezifische Terminologie hierzu ist beispielsweise SEDLAG u. WEI-
NERT (1987) zu entnehmen. Auch die unterschiedlichsten Versuche numerischer
Klassifikationen gehdren hierzu, die aber alle gewissen Einschrankungen unterlie-
gen. Welche groRartigen Moglichkeiten die kladistische Analyse fur die Aufdeckung
von Lacunositaten bietet, ist am Beispiel der Pferdeerhaltung des Jungtertiars aus
einer Darstellung MACFADDENS (1986, in GOULD, 1998) zu entnehmen.

Gleichfalls bei REMANE wird der Lebensformtypus herausgestellt, der der zweiten
weiter oben dargelegten Typusauffassung entspricht und hier Gegenstand weiterer

Betrachtungen sein soll. Die Ubereinstimmung in komplexen gleichartigen Strukturen
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bei nicht verwandten Organismenarten, als Reflexion gleicher Lebensweise wird als
Strukturtyp bezeichnet (SCHAEFER, 1992 u. LESER, u.a., 1993).

Weitestgehend sind Lebensform- und Strukturtyp identisch. RIEDL (1980) verwendet
hierfir den Begriff Funktions-Analogien. Zu dieser Ausweisung eines spezifischen
Strukturtyps gehoren nach TISCHLER (1979) die Art des Substanzerwerbes (chemo-
autotroph, photo-autotroph, heterotroph), der Bewegung, der Selbstbehauptung (An-
griff, Abwehr, Toleranz) und der Arterhaltung (Sexualitat, Fursorge fur Nachkommen,
Soziabilitat).

Bei Beschrankung der strukturtypischen Ahnlichkeit auf die duBere Erscheinungs-
form soll folgender hier gepragter Begriff zur besseren terminologischen Abgrenzung
Verwendung finden. Abgeleitet von ,habitus® soll dieser mit dem Begriff Habitotypus
belegt und dem als Konstruktotypus zu bezeichnenden Bauplantypus gegenuber-
gestellt werden (Abb. 45). Der Begriff Konstruktotypus ist RIEPPEL (1992) entlehnt,
der ihn als Konstruktionstyp bezeichnet. Die Differenzierung des Habitotypus aus
dem Konsens des Strukturtypus heraus erscheint hinsichtlich der Analysen von Kon-
struktionsmorphologien fossiler Reste notwendig. In der Regel lassen sich nur be-
grenzt autokologische Beziehungen durch palaodkologische Analysen sicher aus-
weisen. Die ErschlieBung der auleren Gestalt ist dabei eine der vorrangigen Ziele
und haufig auch einzige Moglichkeit der Fossilanalyse.

Hingegen mul die Vielfalt der autdkologischen und auch syndkologischen Bezie-
hungen der Betrachtung verschlossen bzw. nur hypothetisch erfal3bar bleiben (s.
Kap. 6.3.1.1).

Somit begegnet uns im Habitotypus der fossilen Formen eine eingeschrankte struk-
turtypische Erscheinung, die bei den Lebendformen mehr als die duRere Gestalt und

einige augenscheinliche morphologische Merkmale enthalt.

Klassifikatorischer
Typus
Nomenklatorischer Morphotypus
Typus /\[
Konstruktotypus Strukturtypus
(Bauplantyp) (Lebensformtyp)

Habitotypus

Abb. 45: Hierarchische Klassifikation der hier entwickelten Vorstellungen von den
einzelnen biologischen Typen
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Beide diametral zu sehenden Typusformen (Konstrukto- und Strukturtypus bzw. Ha-
bitotypus), die allerdings bei einer differenzierten Betrachtung auch durch Zwischen-
glieder verbunden sind, entsprechen der im Kapitel 6.3.1.1 herausgestellten Gould-
schen disparity. GOULD (1994) versteht darunter aber nur die Verschiedenartigkeit
der anatomischen Bauplane und erfal3t somit die Vielfalt der Typen i.e.S. (Bauplan-
typen = Konstruktotypen). Wenn entsprechend des taxonomischen Ranges, auf
Stammes-, Klassen-, Ordnungs-, Familien- und Gattungsebenen Konstruktotypen
abstrahiert werden, ist es folgerichtig, dald im Extremfall einzelne Arten durch einen
Typus reprasentiert werden. Hier schlief3t sich der Kreis, indem eine durch einen sin-
gularen Bauplan typisierte Art mit einem Nomenklatorischen Typus belegt ist. Auf
dieser Ebene wird die Artdiversitat identisch mit der Disparitat der verschiedenen

Konstruktotypen auf Artebene.

6.4.3 Lebensform und Konvergenz

6.4.3.1 Morphologische Grundformen

Die Bedeutung der Erfassung von Lebensformtypen (Strukturtypen) wird aus der in
LEHMANN (1986, S. 203) auf REMANE zurickgehenden Definition offensichtlich:
»Lebensformtyp, eine Gruppe von Arten oder Gattungen, die im Zusammen-
hang mit einer gleichartigen Lebensweise (z.B. Substratfresser oder Xerophy-
ten) gemeinsame strukturelle Charaktere besitzen, deren Analyse Schliusse auf
Lebensweise und Lebensraum erlaubt.” Es ergibt sich somit die Beziehungstrini-
tat Lebensraum - Lebensweise - Lebensform. Noch allgemeiner druckt ERBEN
(1975) diese Beziehung mit der Begriffsverbindung Umwelt - Funktion - Form aus.
Nach TISCHLER (1979, S. 19) wird das Diametrale von Bauplan und Lebensform
offensichtlich: ,Die Einteilung der Organismen geschieht aufgrund analoger funktio-
naler Ahnlichkeiten“ (— Strukturtypus) ,wahrend das natirliche phylogenetische
System auf homologen, verwandtschaftlichen Ubereinstimmungen beruht* (— Kon-
struktotypus). Urspringlich wurden die Begriffe analog und homolog synonym ver-
wendet. Erst OWEN nahm hier Anfang des 19. Jahrhunderts eine klare begriffliche
Trennung vor.

Die limitierenden Umweltfaktoren bedingen die Begrenzung an adaptiven Realisie-

rungen. Die okologische Lizenz flhrt zur Besetzung der 6kologischen Nische, der

223



faktisch die Rolle als ,Planstelle der Natur® zufallt. Wie eng die Beziehung zwischen
Organismus und Umwelt wirklich ist, und wie unmittelbar das darwinistische Prinzip
der Selektion formbildend wirkt, ist weiterhin Gegenstand unterschiedlicher An-
schauungen. Entspricht der ,Gul3* absolut der ,Gul3form“ oder sind fur den ,Gufl}*
(die angepaldite Lebensform) Freiheitsgrade gegenuber der ,Guldform® (Okologische
Nische) vorhanden? Die letztere Auffassung entspricht z.B. der Ansicht von GOULD
(1994), der dem Zufall neben der Selektion in der Phylogenese eine grofl3e Rolle zu-
billigt. Auffallend ist auch die Tatsache, dal} bei relativ konstanter Morphologie vieler
Lebensformen eine grol3e Plastizitat der Lebensweise gegenuber sich andernden
Lebensraumen besteht - z.B. afrikanische Cichliden (WESSON, 1991, CARROLL,
1997). Allerdings durfte dieser Zustand typisch fur eine beginnende Divergenz hin-
sichtlich ihrer zu erwartenden Endstadien sein. Hier ist das zu betrachtende evolutio-
nare Niveau und die verflossene Artbildungszeit entscheidend fur die Beurteilung.

Ob Strukturen und Funktionen ohne adaptiven Wert existieren, wie WESSON (1991)
darlegt, scheint fragwirdig. Zumindest ist das bei ihm angeflhrte Beispiel von Ty-
rannosaurus rex mit angeblich adaptiv unzureichenden Vorderbeinen und hinderlich
langem, dicken Schwanz fur eine carnivore Lebensweise nicht einleuchtend. Ware
diese Form nicht so gut als wahrscheinlicher Aasfresser angepaldt, hatte sie nicht
Millionen von Jahre uUberlebt. Andererseits konnen marginale Merkmale im ,Schutz”
dominanter, die Lebensaullerungen beherrschenden, Merkmale existieren ohne
denkbaren oder - was wahrscheinlicher ist - nicht nachgewiesenen Selektionsvorteil.
Hierzu sei auf die schon behandelten Rudimente verwiesen (Kap. 6.1.1). Eine derar-
tige hierarchische Merkmalskoppelung ist sicherlich durchaus haufig. Die Abwagung
der verschiedenen Standpunkte ist wichtig fur die Frage nach der Zuverlassigkeit
und aktualistisch zu interpretierenden Aussagefahigkeit der fossilen Reste fur die
Rekonstruktion der Palao-Umwelt.

Eine ahnlich gestaltete Gruppe von Arten oder Gattungen braucht nicht untereinan-
der phylogenetisch verwandt sein und ist es haufig auch nicht. Der grundsatzliche
und augenscheinliche strukturelle Charakter liegt in der morphologischen Gestalt-
ahnlichkeit. Diese analogen Ahnlichkeiten fiihrten im Verlauf der Phylogenese zu ei-
ner Vielfalt konvergenter evolutionarer Endzustande. Eines der bekanntesten Bei-
spiele ist die erreichte Torpedoform bei Fischen i.w.S., Ichthyosauriern und Walen
(vgl. Kap. 6.4.3.2). Die enge Verknupfung der Begriffe Lebensformtyp, Analogie und
Konvergenz sind u.a. SCHAEFER (1992) zu entnehmen. Es ist aber nicht so, dal}
gleiche Okologische Nischen nur einem Habitotypus entsprechen. Zur Realisierung
der optimalen Adaption an einen Lebensraum werden haufig verschiedene Gestal-
tungsstrategien entwickelt, z.B. Kakteen und Welwitschia (WESSON, 1991). Wenn

auch ein Lebensraum verschiedene Lebensformen hervorbringt, so entspricht
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aber ein Habitotypus nur einem spezifischen Habitat. Die Lebensformvielfalt ist
eine Funktion der Lebensraumvielfalt.

Grundsatzlich ergibt sich, da® Homologien der Typusfindung von phylogenetisch
miteinander verbundenen Gliedern eines Bauplans dienen und Analogien der Ty-
pusfindung von phylogenetisch verschiedenen Formen dienen, die einen ahnlichen
bis identischen Lebensraum bewohnen und sich in einer einheitlichen Lebensform
darstellen. Das heift, identifizieren wir den zuletzt genannten Typus, den Habitoty-
pus, offenbart sich uns der Lebensraum mit dem 6kologischen Geflecht.

MULLER (1980, S. 123) charakterisiert dieses Verhaltnis wie folgt: ,Lebensformen
sind die 6kologische Antwort eines lebendigen Systems auf die Herausforderung
seiner Umwelt.“ Allerdings wird hier mehr der individualisierte Umweltanpassungs-
komplex bzgl. pflanzlicher Lebensformtypen verstanden.

Eine Systematisierung pflanzlicher Lebensformen ist bereits zu Beginn des 20. Jahr-
hunderts durch RAUNKIAER und spéter durch SCHMITHUSEN (1968) vorgenom-
men worden (vgl. MULLER, 1980). Die Differenzierung in 5 GroRgruppen zu 30 ver-
schiedenen Lebensformen bzw. 30 Wuchsformenklassen basiert auf der Art der
Knospenpositon, dem Gesamthabitus und der Stellung im Okosystem. Die Beschrei-
bung nach dem Gesamthabitus, z.B. Sukkulente, entspricht dem hier definierten Ha-
bitotypus. Die durch Umweltfaktoren bestimmten Pflanzengestalten werden nach ih-
rer Wirkung in Hygro-, Xero-, Photo- und Thermomorphose unterteilt (vgl. SEDLAG
u. WEINERT, 1987).

Eine vergleichbare Klassifizierung der tierischen Lebensformen liegt nur in
Ansatzen exemplarisch vor! Zu nennen sind der schon erwahnte Torpedotyp was-
serlebender Wirbeltiere und der Busch- bzw. Baumtyp vorrangig mariner Invertebra-
ten (Hydrozoen-Polypen, Bryozoen, Seeanemonen, viele Ringelwirmer, Crinoiden
u.a.) (ERBEN, 1975).

RIEDL (1980) bezeichnet die konvergenten Ahnlichkeiten, wie bereits genannt, als
Funktions-Analogien und sieht im speziellen Fall der Wirbeltiere ihre disperse Ver-
teilung im harmonischen Feld der allgemeinen Ahnlichkeiten. Die Konvergenz
drickt sich in folgendem Befund aus (S. 137): ,... je weiter ihre Reprasentanten im
gemeinsamen Ahnlichkeitsfeld auseinander liegen, um so &hnlicher werden sie sich
hinsichtlich des speziell betrachteten Merkmals. So sind die hochentwickelten Haie,
Schwimmsaurier und Delphine einander in der Stromlinienform ungleich ahnlicher
als ihre jeweiligen Ahnen, die urtimlichen Fische, Reptilien und Sauger.”

Eine direkte phylogenetische Herleitung der Walartigen, uber Ichthyosaurier von Fi-
schen und Fischartigen (Haien), wie sie STEINMANN Anfang des 20. Jahrhunderts
postulierte und von ABEL (1929) scharf kritisiert wurde, ist naturlich abzulehnen.
Auch Vorstellungen nach dem Muster der ,Morphogenetischen Felder* SHELDRA-
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KEs ergeben kaum eine plausible Erklarung der Begrenzung analoger Formenviel-
falt. Es bleibt hierflr nach wie vor nur das Wirken der Selektion als Erklarungsplatt-
form bestehen.

Abstrahiert man die verschiedenen pflanzlichen und tierischen Lebensformen, erge-
ben sich folgende geometrische Grundmuster. Grundprinzip ist die allgegenwartige
Symmetrie, die ihre Hauptursache in den statischen Erfordernissen und energeti-
schen Ablaufen geophysikalischer Basisphanomene findet. Allerdings tritt beispiels-
weise in Form der Amoben eine spezifische Asymmetrie auf, die aber die Ausnah-
me bleibt (HANSON, 1965) und sich bei der Ausbildung von Gehausen in symmetri-
sche Strukturen formt - z.B. Arcella (MARGULIS u. SCHWARTZ, 1989). Bei einer
weiteren Reduktion der symmetrischen Formenvielfalt, d.h. einer Extraktion des ,All-
gemeinen® aus dem ,Besonderen®, ergeben sich geometrische Grundgebilde. Diese
symmetrischen Grundformen lassen sich in Beziehung zu geometrischen Paradig-
mae folgendermalden einteilen:

e Kugelsymmetrie (spharische Symmetrie) — Kugel;

¢ Radialsymmetrie (wirtelige Symmetrie) — Kegel (vertikal) und Zylinder (vertikal);

¢ Bilateralsymmetrie — Zylinder (horizontal mit Seitenfixierung).

Diese paradigmatische Reduktion kann aber nur eine grobe verallgemeinernde Ver-
anschaulichung sein, die die Gefahr in sich birgt, die vielfaltigen Anpassungsstrate-
gien in ihrer morphologischen Ausbildung zu verwischen.

Im Zusammenhang mit gefligekundlichen Betrachtungen geologischer Koérper hat
SANDER (1948) grundsatzliche Verallgemeinerungen symmetrischer Erscheinungen
vorgenommen. Dabei hat er auf die Beziehungen zwischen anorganischen Kdérpern
und Organismen in ihrem Verhaltnis von Symmetrie zu Morphologie hingewiesen.

Die gravimetrischen und sonstigen physikalischen Parameter gestatten nur eine be-
grenzte Auswahl der Grundformen. Das bedeutet, da® der Zufall zur Formenbildung
und allgemein in der Natur an vorgegebene Strukturen gebunden ist (vgl. SIMPSON,
1968).

Sehr treffend ist diesbezlglich ein Vergleich, den der Chemiker CALVIN Anfang der
60er Jahre vorgenommen hat (in JENSSEN, 1985, S. 103): ,Lal3t man einen Stol}
Spielkarten zu Boden flattern, so werden sie dort zwar in Unordnung ankommen, a-
ber alle auf der flachen Seite liegen bleiben. Die raumliche Struktur der Spielkarten
und des ebenen Bodens schrankt also die realen Mdglichkeiten einer zufalligen Un-
ordnung zahlenmafig bereits erheblich ein.”

Kugelsymmetrisch sind viele Einzeller, z.B. Coccolithophoriden und Volvox. Dage-
gen ist die Radialsymmetrie die Grundform, man kdénnte auch vom Generaltypus

sprechen, der terrestrischen Pflanzen, aber auch vieler Invertebraten (Porifera, die
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meisten Coelenterata, einige Echinodermaten u.a.). Dieser Typ reprasentiert im Ge-
gensatz zur Vagilitat der kugelsymmetrischen Formen die Sessilitat, wobei Pflanzen
mehr einer Kegelform zuneigen (hauptsachlich die primitiveren Koniferen) und die
radialsymmetrischen Tiere dem Zylinder entsprechen. Wenn der sessile Zylindertyp
in eine Vagilitat Gberfuhrt wird, ergibt sich die Bilateralsymmetrie der Uberwiegen-
den Mehrzahl tierischer Formen.

Beim Versuch, diese ,Generaltypen” den Grol3lebensraumen zuzuordnen, zeigt sich,
dalk die Asymmetrie und die Kugelsymmetrie rein aquatisch verbreitet ist, zumindest
auf Individualebene aber nicht auf Organebene. Die kegelformige Radialsymmetrie
ist typisch flr terrestrische Lebensraume. Hingegen ist die Zylinderform der sessilen
Tiere ausschliel3lich aquatisch.

Dal es keine terrestrischen sessilen Tiere gibt, die dann auch eine zylindrische Ra-
dialsymmetrie besalden, ist naturlich in der Untersattigung der Atmosphare an orga-
nischen Stoffen gegenuber der Hydrosphéare zu sehen. In einem sehr weit gefaliten
Sinn kdnnen die Pilze als Realisierung des Typus der sessilen heterotrophen terrest-
rischen Organismen gesehen werden. Nach MAYR (1998) stehen sie als eigenstan-
diges Organismenreich den Tieren naher als den Pflanzen, nur das sie ahnlich den
Pflanzen ihre Nahrstoffe ausschlief3lich aus dem Boden beziehen. Dieses letzte
Merkmal ist jedoch gleichfalls vielen tierischen Bodenbewohnern eigen. Andererseits
brachte eine Vagilitat der Landpflanzen offensichtlich keinen Selektionsvorteil, wobei
die erhohten Energieaufwendungen dieses auch nicht zulassen. Die Fahigkeit eini-
ger Baume, z.B. Birken, die nach einem Umstlrzen die Krone in einen Wurzelstock
umwandeln konnen und umgekehrt, kann nur im Ubertragenen Sinn als Standort-
verlagerung unter Strel3 gewertet werden. Hierzu gehort auch das sogenannte Wur-
zelziehen verschiedener Arten. Erganzend sei nur bemerkt, dal} Sessilitat nicht mit
Unbeweglichkeit gleichgesetzt werden darf. Turgorbewegungen und das generelle
Wachstum sind auch Bewegungsarten, aber nicht individueller Standortwechsel (SI-
MONS, 1994). Uberspitzt gesehen verfliigen terrestrische Pflanzen in der passiven
Pollen- und Samenverdriftung, die im letzteren Fall auch aktive Schleuderbewegun-
gen sein kdnnen, auch Uber die Fahigkeit des Standortwechsels (vgl. STRAKA u.
FRIEDRICH, 1995). Die Begriffe sessil und vagil, sind somit relativ zu sehen.

Die Bilateralsymmetrie der tierischen Lebewelt ist aquatisch und terrestrisch vertre-
ten. Charakteristisch ist generell die Fahigkeit zur Fortbewegung. Sekundar sind ei-
nige Formen sessil geworden, aber bilateral geblieben, z.B. die Brachiopoden. Mit-
unter fuhrte diese sekundare Sessilitat auch zu einer Radiarsymmetrie, z.B. die fos-
sile Muschel Hippurites und die fossile Brachiopode Coscinarina (ZIEGLER, 1992).
Eine Sonderform der Bilateralsymmetrie ist die Spiralform, die bei Mollusken
(Gastropoden, z.T. Cephalopoden), aber auch Einzellern, z.B. Foraminiferen haufig
auftritt.

Bezuglich der Variabilitat von spiraligen Gehauseformen bei Mollusken nahm RAUP
(1966) folgende interessante Computersimulation vor. Unter Auswahl bestimmter
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Parameter konnten mit allen Ubergédngen von trochospiral bis aspiral (napfférmig)
verschiedenste Formen ausgewiesen werden. Alle diese theoretisch madglichen ge-
ometrischen Gebilde sind auf die Grundformen eines spiralig eingerollten, sich mehr
oder weniger erweiternden Rohres zurtuckzufihren (vgl. ERBEN, 1975 u. ETTER,
1994). So werden in der Natur die Trocho- und Planspiralitdt von den Gastropoden
realisiert. Die Cephalopoden sind die typischen planspiralen Vertreter. Die Napf-
Schusselformigkeit der Schale wird in der Natur von den Muscheln aber auch von
den Brachiopoden reprasentiert. Interessant ist, dafld in der Blockdiagrammdarstel-
lung durch RAUP (1966) nur einige Sektoren der theoretisch moglichen Gehause-
formen im Verlauf der Erdgeschichte und durch die rezente Formenvielfalt realisiert
wurden. Die nicht realisierten Morphotypen werden als nichtadaptionsfahig interpre-
tiert (RAUP u. STANLEY, 1978). Allerdings zeigt es sich, dal} bei einer differentiellen
Betrachtung der Gesamtheit von Molluskenschalen durchaus einige den hier freien
Raumen entsprechen.

Die Bilateralitat ist nach menschlichem, empfindungsgemaRem Bewultsein die typi-
sche Grundform der Tiere, die im taxonomischen System als Bilateralia den Radiata
(Coelenterata) gegenubergestellt wird. Beide Gruppen bilden vereint die Histozoa
gegenuber den Parazoa (Porifera), die wiederum zusammen das Reich der Gastro-
bionta bilden (Tab. 12). In diesem Fall verbindet sich der ,General“-Habitotypus in
seiner Eigenschaft als klassifikatorisches Kriterium im Naturlichen System mit dem
Grundbauplan eines Ubergeordneten Konstruktotypus. Die Radialsymmetrie der
Schwamme (Parazoa) und der primitivsten Histozoa in Form der Hohltiere (Coelente-
rata) durfte, zumindest nach der Haeckelschen Gastraeatheorie, die nicht allein
steht, sowohl Merkmal gleicher Abstammung (gleicher Konstruktotypus) als auch
ahnlicher Lebensweise (gleicher Habitotypus) sein. Zur Problematik der phylogeneti-
schen und taxonomischen Verhaltnisse der Schwamme zu den Hohltieren sei bei-
spielsweise auf KAMPFE u.a. (1985) und REMANE, STORCH u. WELSCH (1986)
verwiesen. Hingegen ist die Radiarsymmetrie der Bryozoen, einiger Annelidea und
einiger Stachelhauter (Crinoidea sowie ausgestorbene Cystoidea und Blastoidea) als
Derivate der Bilateralia als reiner Habitotypus zu werten. Der bilaterale Typus wie-
derum vereinigt in sich einen einheitlichen Konstruktotypus mit einem entsprechen-
den Habitotypus, d.h. die beiden Hauptgruppen der Bilateralia - Protostomia und
Deuterostomia - sind nach dieser Auffassung monophyletischer Abstammung. Diese
Annahme ist keineswegs alleinstehend (vgl. ZIEGLER, 1992). Fehlende fossile Bin-
deglieder lassen die Frage der Herkunft der Ur- und Neumunder offen. Grundsatzlich
gilt, wenn Formen gleichen Habitotyps in verschiedenen Konstruktotypen auftreten,

liegt Konvergenz und damit Polyphylie vor.
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6.4.3.2 Anpassungsformen der Landwirbeltiere

Die Vielfalt der Landwirbeltiere (Tetrapoda) druckt sich in ihren verschiedenen Ent-
wicklungslinien aus. So gliedert sich der Unterstamm der Vertebrata neben den
Klassen der Fische und Fischartigen in die vier Tetrapodenklassen Amphibia, Repti-
lia, Aves und Mammalia. Diese vier Klassen - nach anderen Auffassungen zur Sys-
tematik ergeben sich Abweichungen - weisen die grundsatzliche Disparitat der Vier-
fulRer aus. Steigt man im systematischen Niveau herab, erhoht sich der Grad der
Disparitat allerdings unter Abnahme der Unterschiedlichkeit. Ebenso wie die Dispa-
ritat in den verschiedenen Linien rezent und durch die Zeit sehr verschieden ist, ist
auch der Grad der Diversitat sehr unterschiedlich. Zum Verhaltnis Diversitat zu Dis-
paritat vergleiche Kapitel 6.3.1.1.

Uberblickt man die Phylogenie der Tetrapoden in ihrer Gesamtheit ergibt sich eine
deutliche Sequenzierung. Ahnlich wie SEPKOSKI (z.B. 1984) die Evolution der
phanerozoischen marinen Invertebraten (vgl. Kap. 6.2.2) in drei Faunenkomplexe
einteilte, hat BENTON (1985 u. 1990a) die historische Abfolge der terrestrischen
Tetrapoden in drei Sequenzen gegliedert. Hierbei wurden die marinen Abkdmmlinge
der VierfURer - Ichthyosaurier, Plesiosaurier, Mosasaurier, Wale u.a. - nicht berlck-
sichtigt. Er unterscheidet folgende Phasen:

I. Hoheres Perm bis Ende Trias - bestehend aus Labyrinthodonten (Amphibien
i.w.S.) und synapsiden Reptilien (Therapsiden/Saugetiersaurier u.a.) sowie pri-
mitiven anapsiden Reptilien;

II. Ende Trias bis Ende Kreide - bestehend aus primitiven diapsiden Reptilien, Di-
nosauriern und Flugsauriern;

lll. Seit Wende Kreide/Tertiar - bestehend aus Lissamphibia (Schwanz- und
Froschlurche), Schildkréten, Krokodile, Schuppenechsen, Végel und Saugetiere.

Analog der Sepkoskischen Gliederung sind die, die einzelnen Phasen dominieren-
den Gruppen zum Teil auch in den darauffolgenden bzw. vorausgehenden Ab-
schnitten vertreten. So sind z.B. die letzten Labyrinthodonten noch aus der Unter-
kreide bekannt (siehe Kap. 4.2.2.1). Echte Saugetiere existieren seit der hoheren
Trias, wogegen Dinosaurier und Pterosaurier offensichtlich an der Kreide/Tertiar-
Wende ausstarben. Diese Einteilung durch BENTON erfolgte auf der Analyse von
insgesamt ca. 500 Familien, wobei auf den Zeitraum Perm bis Oberkreide pro Phase
lediglich 20 bis 30 Familien entfallen.

Das Interessante an dieser Einteilung liegt darin, daf3 in jeder Phase adaquate Ver-

treter der jeweils anderen Phasen zu finden sind. So finden die rezenten Nashorner
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und ihre tertiaren Vorlaufer ihre Entsprechung in den kreidezeitlichen Horndinosau-
riern und in der Perm-Trias-Phase in den Dicynodontiern und Dinocephalen (The-
rapsiden) bzw. den anapsiden Pareiasauriern. Diese Formen reprasentieren einen
einheitlichen Habitotypus. Anschauliche Lebensbilder (HAUBOLD u. KUHN, 1977)
verdeutlichen diese Anpassungsahnlichkeit, die in eine eindrucksvolle Konvergenz
munden kann. Weiter unten werden die terrestrischen Tetrapoden naher betrachtet.
Der hochste Grad konvergenter Ahnlichkeiten wird jedoch bei marinen Wirbeltieren
erzielt. Bekanntestes Beispiel ist die Formahnlichkeit von Haien, zahlreichen Kno-
chenfischen (z.B. Thunfisch), Ichthyosauriern und Walen. Betrachtet man das zeit-
lich versetzte Auftreten dieser Konvergenzen, ist dieses als iterative Evolution i.w.S.
aufzufassen. Der Begriff der Iteration wird gewohnlich fur engere taxonomische Ein-
heiten verwendet, z.B. Neuentfaltung von Foraminiferen nach der Kreide-Tertiar-
Wende (vgl. FUTUYMA, 1990).

Allgemein wird die als ,,Torpedotyp“ bezeichnete Hauptanpassungsform aquati-
scher Wirbeltiere dem ,Aaltyp® gegenubergestellt. Vom Torpedotyp laldt sich der
~Schlauchboottyp® ableiten, bei dem im Gegensatz zum Torpedotyp die Seitenflos-
sen die Hauptantriebsorgane sind (vgl. STEINER, 1977 und ZIEGLER, 1992). Be-
reits ABEL (1924) hat diese Typendifferenzierung vorgenommen. Dem Torpedotyp
entsprechen die 0.g. Beispiele. Zum Schlauchboottyp gehoren die meisten Robben,
Seeschildkroten und Plesiosaurier. Der Aaltyp wird bei marinen Tetrapoden durch
Seeschlangen, kreidezeitliche Mosasaurier und schlangenformige Urwale (Basilo-
saurus) reprasentiert.

Interessanterweise liegt beim idealen stromlinienférmigen Rumpf, der am besten im
Torpedotyp vorliegt, das Verhaltnis von Durchmesser zu Lange im engen Streube-
reich von 0,21 (Blauwal) uber 0,25 (Delphin) und 0,26 (Gronlandhai) bis 0,28 (Thun-
fisch) (McMAHON u. BONNER, 1985). Legt man als Mittel 0,25 zugrunde, ist hier ei-
ne Moglichkeit gegeben, Korperdurchmesser, -umfange und -volumen z.B. von
Ichthyosauriern zu ermitteln, die in der Regel in flacher lateraler Lage fossilisiert wur-
den. So durften kleine Formen (Stenopterygius) nach der Beziehung 0,25 = d/2,5m
einen grolRten Durchmesser von 0,625m besessen haben. Groldformen, z.B. Lep-
topterygius hatten demnach bei ca. 10m Koérperlange einen Korperdurchmesser von
2,5m. Der Torpedotyp reprasentiert gegenuber Landwirbeltieren einen besonders
hohen Grad der Isometrie, da im Medium Wasser, durch den verringerten Einflu®
der Schwerkraft diese Idealform immer wieder evolutionar realisiert wird.

Konvergenzen liegen auch bei fliegenden Formen in unterschiedlichem Grad vor. Im
Verhaltnis der Ausbildung von analogen zu homologen Organen kann folgende Be-

ziehung auf verschiedenem, hierarchischem Niveau herausgestellt werden:
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1. Niveau: Vogel
Singvogel - Entenvogel - Habichtvogel — keine Konvergenz
Flugorgane homolog; gemeinsame Stammform flugfahig,

2. Niveau: Tetrapoden
Flugsaurier - Vogel - Fledermause — Konvergenz
Flugorgane homolog; gemeinsame Stammform flugunfahig,

3. Niveau: Tiere
flugfahiges Insekt - Flugtetrapode (Vogel) — reine Konvergenz
Flugorgane nicht homolog; keine nahere gemeinsame Stammform.

Betrachtet man die Niveaus 1 bis 3, liegt der Grad der Konvergenz, bezogen auf die
Analogie der Flugorgane, von 0% bis 100%. In der Realitat liegt aber nie eine abso-
lute Konvergenz vor. Da immer eine minimale Restverwandtschaft verbleibt, werden
die 100% nur asymptotisch erreicht. Aktuelle Versuche mit Augengenen von Mau-
sen, die in Fruchtfliegenlarven implantiert wurden und zur Uberséhung des Fliegen-
korpers mit Insektenaugen fuhrten, belegen, dall die sogenannten HOX-Gene das
Merkmal ,Auge* prinzipiell steuern (vgl. KLEIN, 1998). Ubertragen auf das Merkmal
.Flugfahigkeit bedeutet dies, dal® zwischen den verschiedenen Evolutionsniveaus
der oben aufgefuhrten Flugformen auch bei groer Unterschiedlichkeit kein prinzi-
pieller Unterschied besteht und so der Gegensatz von Homologie und Analogie nur
gradueller Natur ist.

Zu den Konvergenzen i.w.S. gehdrt auch die Erscheinung der Homoiologie, die sich
auf analoge Ahnlichkeiten homologer Organe bezieht, aber phylogenetisch unab-
hangig erworben wurden (SEDLAG u. WEINERT, 1987). Hier schlie3t sich auch der
Begriff der Paralellentwicklung an. Typische Beispiele fur Homoiologie sind Stacheln
bei Insektenfressern (lgel), Nagetieren (Stachelschweine) und Kloakentieren (Amei-
senigel), die hier in den Haaren die homologe Ausgangsbasis finden (CZIHAK u.a.,
1992). Gleichfalls gehért hierzu das oben aufgefiihrte Beispiel der Flugsaurier, Vogel
und Fledermause.

Diese Betrachtungen zur Ausbildung analoger Organe, die in eine konvergente
Formahnlichkeit eines gemeinsames Habitotypus minden kann, belegen, dal eine
ahnliche Morphologie (Form) eine ahnliche Adaption (Funktion) bedingt und Ruck-
schlusse auf einen ahnlichen Lebensraum (Umwelt) gestatten. Entsprechend der Tri-
nitat Form-Funktion-Umwelt bleiben charakteristische Habitotypen in den entspre-
chenden okologischen Nischen durch die Zeit erhalten und werden nur durch ver-
schiedene Formen unterschiedlichen phylogenetischen Niveaus ausgetauscht bzw.
erganzt - siehe Beispiel des Torpedotyps.

In einzelnen fossilen Gruppen kénnen aus dieser Vorstellung heraus Uberliefe-
rungsliickenpotentiale ausgewiesen werden. Als Beispiel soll eine Betrachtung der

Flugsaurier dienen. Aus dem Zeitraum Obere Trias, Jura und Kreide sind ca. 100
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Arten beschrieben, die sich auf etwa 50 Gattungen aufteilen (WELLNHOFER, 1993).
Neben den enormen GréflRenunterschieden und der Unterscheidung in langschwan-
zigen und kurzschwanzigen Pterosauriern ist die groRe Variabilitat der Schnabel cha-
rakteristisch, die an die Vielgestaltigkeit der rezenten Vogelschnabel erinnert. Man
konnte geneigt sein, einheitliche Habitotypen zwischen Flugsauriern und Vogeln zu
erfassen und Uberlieferungsliicken bei den Flugsauriern auszuweisen, wenn keine
adaquate Form als Fossil vorliegt. Dal® die Kenntnis Uber die Vielfalt der Pterosaurier
sehr gering ist, belegt folgendes Zitat aus WELLNHOFER (1993, S. 146): , Wir dur-
fen annehmen, dald die Flugsaurier eine ebenso grol’e Formenvielfalt in den ver-
schiedenen Lebensraumen erreicht hatten wie die Vogel. Dies bedeutet aber
zugleich, dal} sich unsere Kenntnis der Flugsaurier nur auf einen Bruchteil ihrer tat-
sachlichen Formenfille beschrankt... . Wir sehen uns also einer Situation gegen-
uber, als ob wir von den heute lebenden 9000 Vogelarten nur die Kistenvogel ken-
nen wirden.“ Dem ist nur anzumerken, daf} Uber den Gesamtzeitraum der Existenz
der Flugsaurier mit mehr als 9000 Arten zu rechnen ist.

Fir die Basisordnung der Saugetiere, den Therapsiden, rechnet KUHN (1970) bei
350 bekannten Gattungen - CARROLL (1993) gibt nur noch 240 Gattungen an - und
Uber 1000 beschriebenen Arten mit einem tatsachlichen Gattungsumfang von 2000,
die sogar 25000 Arten umfassen durften!

Betrachtet man nun die terrestrischen Tetrapoden gibt es eindrucksvolle Beispiele
fur rezente Konvergenz. Am bekanntesten ist die Konvergenz innerhalb der Sauge-
tiere. So haben sich zahlreiche australische Beuteltiere als Pendants zu einigen ho-
heren Saugern der anderen Kontinente entwickelt (vgl. STANLEY, 1994). So ent-
spricht im Habitotypus des Gleitfliegers dem plazentalen Flughérnchen das australi-
sche Beutelflughdrnchen. Im Habitotypus schnell laufender Raubtiere entspricht dem
Wolf der ausgerottete Beutelwolf Tasmaniens. Ahnlich gelagerte Beispiele sind, be-
dingt durch die tertiare geographische Isolation Sidamerikas, in der Entfaltung zahl-
reicher endemischer Saugerlinien zu finden (THENIUS, 1980).

Von allen Wirbeltiergruppen ist die Kenntnis der rezenten und fossilen Formen bei
den Saugetieren am groften. Nur die Vogel durften rezent prozentual noch besser
bekannt sein, aber fossil sind hier besonders grof3e Lucken vorhanden.

Uberraschungen boten die Entdeckungen groRer Séuger im 20. Jahrhundert - Okapi,
Berggorilla, Riesenmuntjak, Vu-Quang-Rind u.a. Eine der interessantesten Neuent-
deckung der letzten Jahre durfte der mit einem markanten Kopfhocker ausgestattete
Bardia- oder Himalayaelefant sein (FRENZ, 1997). Die Vermutung, dal} hier eventu-
ell eine nadhere Verwandtschaft zur Mammutlinie besteht, muf3 anatomischen und
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genetischen Untersuchungen vorbehalten bleiben. Ob sich zukunftig auch einige
kryptozoologische Gerichte bestatigen lassen, bleibt abzuwarten. Die in der Fach-
wissenschaft als wenig serids angesehene Forschungsrichtung der Kryptozoologie
kénnte noch ahnliche Erfolge, wie beispielsweise die Entdeckung des Quastenflos-
sers, der Nachweis sehr groRer Riesenkalmare oder eines 7m langen Riemenfisches
als Beleg fur die Existenz der ,Seeschlange” zuklnftig erwarten lassen. Fir die Su-
che nach mysteriosen Lebewesen wurde der Begriff Kryptozoologie von B. HEU-
VELMANNS in den 50er Jahren gepragt.

Ubertragt man diese Uberlegungen auf die bekannte Vielfalt fossiler Saugetiere,
durfte eine erheblich grélRere Kenntnisllicke vorliegen, als bisher anzunehmen ist.
Wie grol3 die Dimension der Lacunositat fossiler Sauger tatsachlich ist, 1alt sich
durch zwei Betrachtungen abschatzen. Ausgehend von Gensequenzuntersuchungen
und der Ableitung der Mutationsrate in 16 Saugerordnungen konnten HEDGES und
Mitarbeiter kdrzlich den Zeitpunkt der Mammaliaradiation mit 100 Millionen Jahren
oder noch fruher wahrscheinlich machen (LEWIN, 1998). Nach dem Fossilbefund
wurde bisher fur die Radiation der Hauptzeitraum zwischen 65 bis 50 Millionen Jah-
ren nach der Kreide/Tertiar-Wende ausgewiesen. Welche groRe Uberlieferungsliicke
somit an mesozoischen frihen Insektenfressers, Nagetieren, Paarhufern, Raubtieren
u.a. Ordnungen eventuell vorliegt, ist offensichtlich. Der moderne Zweig der Moleku-
larphylogenie konnte darlber hinaus die verwandtschaftlichen Beziehungen der
Saugerordnungen untereinander klaren. Weitere Sequenzvergleiche der sogenann-
ten ribosomalen RNA haben zur Prazisierung verschiedenster phylogenetischer Vor-
stellungen innerhalb der gesamten Lebewelt gefuhrt. Laldt sich wie am Beispiel der
Radiation der Sauger der Zeitpunkt einer Divergenz ermitteln, wird vom Prinzip der
,molekularen Uhr gesprochen.

Die Zuverlassigkeit vergleichender phylogenetischer Untersuchungen kann durch
molekularphylogenetische Analysen bestatigt werden. Ein Beispiel dafur ist die Er-
stellung von Kladogrammen der Plethodontidae (lungenlose Salamander) seit ihrer
frGhtertiaren Entfaltung. Beide Herangehensweisen unterscheiden sich nur in der
Positionierung einer einzigen Art (FUTUYMA, 1990). In anderen Fallen ergeben sich
gravierende Unterschiede. Welche Bedeutung in diesen modernen Methoden und
Erkenntnissen liegt, belegen die sehr optimistischen AuRerungen von GOULD (in
LEWIN, 1998, S. 20): ,Wir sollten den Erfolg der Molekularphylogenetik bejubeln; ...
Das Problem der Phylogenese ist gelost.”

Die zweite interessante Untersuchung hinsichtlich der Saugermannigfaltigkeit liegt in
der Betrachtung des Verhaltnisses von Arten- und Individuenanzahl zur territorialen
GroRe. So traf DARLINGTON (1957, in MAY, 1982, S. 153) folgende Feststellung:
,ZU allen Zeiten wahrend der Geschichte der Wirbeltiere zeigt sich dann, wenn Qua-

litat und Quantitat fossiler Funde Uberhaupt eine Aussage zulassen, dal3 fur die Welt
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als Ganzes oder fur jedes groRere zusammenhangende Gebiet gesagt werden kann,
es habe zu allen Zeiten eine relativ gleich grof3e und gleichadaptionsfahige Wirbel-
tierfauna besessen ... Jeder Kontinent besitzt eine Fauna, deren Artenzahl und Indi-
viduenzahl in einem bestimmten Verhaltnis zu seiner Gro3e und zu seinem Klima
steht. Jede grof3e Fauna umfaldt Pflanzenfresser und Fleischfresser, grol3e und klei-
ne Tiere in ausgewogenem Verhaltnis zueinander. Das kann kein Zufall sein.“ Die-
ses offensichtlich konstante Verhaltnis ergibt sich aus der Korrelation von Produ-
zenten (Pflanzen) zu Primar-, Sekundar- und Tertiarkonsumenten, die sich in Nah-
rungs- und Energieflissen sowie Biomassenverhaltnissen ausdruckt.

GLAUBRECHT (1995) kommentiert in diesem Zusammenhang eine neuere Unter-
suchung ALROYs uber die Entfaltung und Diversitat kdnozoischer Saugetiere in
Nordamerika. ALROY kommt zu dem Ergebnis, dal® seit der Kreide/Tertiar-Wende
durchschnittlich immer etwa 90 Mammaliagattungen diese Region besiedelten. Die
bisherige Darstellung der zunehmenden Diversitat ist offensichtlich falsch. So ist im
Verlauf des Uberganges von der Kreidezeit zum Tertiar Uber einen langeren Zeit-
raum mit einem allmahlichen Wechsel und einem sukzessiven Wandel der Tetrapo-
denassoziation zu rechnen, wie durch SLOAN u.a.(1986) fur Nordamerika auch be-
legt wurde. Sicherlich durfte eine Art Vakuum an GrofRlebensformen auch an der
Kreide/Tertiar-Grenze nie vorgelegen haben. Auler, der Meteoriteneinschlag hatte
wirklich die Folgen gehabt, die ihm mitunter zugesprochen wird. Zahlreiche Indizien
weisen jedoch auf das Gegenteil (vgl. Kap. 3.3.1). Offensichtlich liegt nur ein artlicher
Wandel von einer reinen Dinosaurierfauna Uber eine Dinosaurier-Saugetier-
Mischfauna zu einer reinen Saugetierfauna mit ihren jeweiligen konstanten Anpas-
sungsformen (Habitotypen) vor. Es ist zu vermuten, daB die Dinosaurier die mehr
offenen Landschaften besiedelten, und die kleineren Ursauger, die die dichte-
ren Waldregionen bevorzugten von einer Fossilisation groBtenteils ausge-
schlossen blieben.

Wahrend im frihen Tertiar urtimliche Formen, wie Condylarthren (Stammhuftiere),
Amblypoden (Urhuftiere), primitive Perissodaktylen (Unpaarhufer), Creodontia (Ur-
raubtiere) u.a. die 6kologischen Planstellen besetzten, wurden diese im Jungtertiar
durch moderne Vertreter ersetzt (vgl. Kap. 3.3.2.2). In diesem Uber mindestens 50
Millionen Jahren herrschenden Gleichgewicht an grélieren Tetrapoden ist es mog-
lich, einzelne adaquate Formen eines Habitotypes in den jeweiligen Zeitabschnitten

einander gegenuber zu stellen.
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Es empfiehlt sich an dieser Stelle, fur alle groReren Tetrapoden - etwa ab Hasengro-
Re - die Bezeichnung Giganthera vorzuschlagen. Unter den gro3en Saugern des
Neogens und Quartars entsprechen den Proboscidea (Elefanten, Mastodonten und
Dinotherien) und Nashoérnern im Paldogen die Dinocerata (Uintatherium), Titanothe-
rien (Brontotherium) und Urnashorner (Indricotherium). So wie sich zeitlich abwech-
selnde Gattungen/Arten verschiedener groRerer systematischer Einheiten (z.B. Ord-
nungen) einem Habitotypus zuordnen lassen, konnen in einem Typus raumlich ada-
quate Formen bis zur Konvergenz auftreten. Bestes Beispiel sind die schon ge-
nannten australischen Marsupialia.

Im Jungtertiar entstanden in Stdamerika, in den sich grof¥flachig ausweitenden
Steppenregionen, Formenaquivalente zu den altweltlichen und nordamerikanischen
drei- bis einzehigen Pferden innerhalb des Habitotypus des ,,grazilen Steppenlau-
fers“. So glichen die Gattungen Diadiaphorus und Thoatherium innerhalb der aus-
schlieRlich sidamerikanischen Ordnung der Litopterna in ihrer Drei- bzw. Einhufig-
keit so sehr den nordamerikanischen drei- und einhufigen Pferden Hipparion und
Pliohippus, so dal® man von den sudamerikanischen ,Scheinpferden® sprechen
konnte. Mit der Herausbildung des Isthmus von Panama wanderten echte einhufige
Pferde der Gattung Hippidion nach Sudamerika ein, die als Konkurrenten der Litop-
terna auftraten und diese verdrangten. Bemerkenswert ist, dal® der Einhufer Thoa-
therium frauher auftrat als Pliohippus aus der Pferdereihe (THENIUS, 1980). So wur-
de die erste Form im Habitotypus des Einhufers erdgeschichtlich primar nicht durch
die Pferde vertreten, sondern durch endemische sidamerikanische Huftiere.

Die Vielfalt der Sauger liele sich in weitere Habitotypen aufgliedern und in ihre zeitli-
chen und raumlichen Beziehungen zueinander setzen. Daruber hinaus ist eine der-
artige Habitotypenklassifikation auch anwendbar auf die Gesamtheit der Tetrapoden
in der geohistorischen Abfolge. Anknupfend an die weiter oben aufgefihrte zeitliche
Sequenzierung terrestrischer Tetrapoden nach BETON (1985) sollen einige weitere
Habitotypen in ihren erdgeschichtlich adaquaten Wandlungen aufgezeigt werden. So
zeigt sich, dal} sich in den Phasen I, Il und Il die jeweiligen Tetrapodenassoziatio-
nen adaquat vertreten. Das heil3t, die einzelnen Formen duirften ein mehr oder weni-
ger deutlich ausgepragtes Pendant in der vorausgehenden oder nachfolgenden
Phase besitzen. Einige Vertreter des groflen schwerfifRigen und z.T. mit Scha-
delprotuberanzen versehenen ,Nashorntypes® wurden fur die Phase | (Perm bis Tri-

as) uber Phase Il (Jura bis Kreide) zu Phase Il (Kanozoikum) bereits genannt. Setzt
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man diese Betrachtung beispielsweise fur den laufaktiven ,,Wolftypus“ fort, erge-

ben sich fur die einzelnen Sequenzen folgende Formen in Tabelle 13:

Zeit-/Tetrapodenfaunen- | Afrika, Eurasien Sudamerika Australien
sequenzen n. BENTON | und Nordamerika
Il Tertiar - rezent Caniden, Raubbeutler Beutelwolf
Geparden bzw. Caniden bzw. Dingo
Il Ende Kreide - agile Theropoden (Maniraptora/ Dinosaurier): Deinony-
Ende Trias chus, Velociraptor, Troodon,
Dromaeosaurus u.a.
I Ende Trias - Theriodontier (Therapsiden):
Oberes Perm Gorgonopsida, Therocephalia und Cynodontia

Tab. 13: Aquivalente Vertreter des ,Wolftypes“ innerhalb der Giganthera (vierfiiRige
Groltiere) als Beispiel eines Habitotypes

Im aulerlichen Erscheinungsbild ergibt sich nicht fur alle Formen in Tabelle 13 eine
deutliche Konvergenz. So sind die mesozoischen kleineren Raubdinosaurier aus-
schliel3lich biped. Allen diesen Vertretern aus den Phasen |, Il und Il durfte aber ihre
gleichrangige adaquate Position im 6kologischen System fur den Wolftypus verbin-
dend sein. Die gro3en mesozoischen Carnosaurier (Megalosauriden und Tyranno-
sauriden) hatten in den Phasen | und Ill keine Aquivalente und stehen als eigener
Habitotypus weitgehend zeitlich isoliert. Lediglich tertiare grof3e flugunfahige Vogel
(z.B. Phorusrhacos) konnen als Fortsetzung dieses Typs gelten. Hingegen mundet
die Wolfsahnlichkeit einiger Theriodontier (z.B. Lycaenops und Thrinaxodon) in eine
ausgepragte fruihe Konvergenz zu den rezenten Hundeartigen (Canidae). Das neben
der 6kologischen Position und der aulerlichen Erscheinung auch eine physiologi-
sche Ahnlichkeit der einzelnen Habitotypaquivalente wahrscheinlich ist, ergibt sich
fur die Theriodontier hinsichtlich des Uberganges zur Warmbliitigkeit der friihen
Sauger aus ihrer phylogenetischen Zwischenstellung.

Die Homoiothermie (Endothermie) der Dinosaurier ist ein seit BAKKER (1972) stark
diskutiertes Thema. Gerade die grazilen Theropoden (Coelurosaurier und Manirapto-
ra) durften ein den Vogeln vergleichbares effizientes Blutkreislaufsystem besessen
haben. Fur die groRen Sauropoden, Carnosaurier und Ornithischia ist dagegen auf-
grund des Oberflachen-Volumen-Verhaltnisses mit einer ,Pseudohomoiothermie® zu
rechnen.

Eine Typisierung der Gesamtheit der rezenten und fossilen terrestrischen
Tetrapoden wiirde eine begrenzte Vielfalt von Habitotypen mit ihren zeitlichen

und rdumlichen Aquivalenten ergeben. Es sei nur auf die Moglichkeit der Auswei-
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sung von Schildkrotentypus (Testudinata, Placodontia, Peltobatrachus, Ankylosau-
rier, Gurteltiere und Schuppentiere), Ratitentypus (Straul3envogel, Ornithomimidae),
Schlangentypus (Gymnophionen, Aistopoden, Anguiniden, Serpentes), Nagertypus,
Igeltypus u.a. verwiesen. Bei allen Versuchen einer Habitotypenklassifikation bleibt
offensichtlich, dal} eine hierarchische Einheitlichkeit schwer zu erreichen ist und die
Gefahr eines Zwangsschematismus durchaus besteht. Trotzdem scheint sich hier
eine Methode zu ergeben, die Uberlieferungsliicken konkret aufzuzeigen.
Hinsichtlich der Gattungsumfange fossiler Sauger sei folgende Betrachtung vorge-
nommen. Fullend auf Erhebungen von GINGERICH aus den 70er Jahren kommt
HAUBOLD (in KRUMBIEGEL u.a., 1983) zu dem Ergebnis, dal} beispielsweise an
der Wende Mittel-/Obereozan weltweit mit ca. 600 Saugergattungen zu rechnen ist.
Im Jungtertiar umfallt die Anzahl der anzunehmenden Gattungen (nach GINGE-
RICH, 1977) mehr als das Doppelte. Gegenuber der Ansicht von ALROY liegt hier
die Annahme einer gewissen Diversitatszunahme zugrunde. Nimmt man fur das Ka-
nozoikum im Durchschnitt 900 Saugergattungen weltweit an, ergibt sich fur diesen
Zeitraum bei einer durchschnittlichen Lebensdauer der Gattungen von 8 Millionen
Jahren (CARROLL, 1993) eine Summe von 7200. Ein Vergleich dieser Abschatzung
mit der tatsachlichen Kenntnis von ca. 3260 Gattungen weist eine Kenntnislliicke der
kanozoischen Saugetiere von uber 50% aus. Diese durfte im wesentlichen Kleinsdu-
ger betreffen und im Paldogen gegenuber dem Neogen hoher sein. Fossile Grol3-
sauger (Giganthera i.e.S.) diurften zu 70 bis 90% gattungsmaRig bekannt sein. Re-
zent existieren 120 bis 150 GrofRsaugergattungen. Fur diese grol3wuchsigen Mam-
malia ist Uber den Zeitraum von 65 Millionen Jahren mit ca. 1500 Gattungen zu
rechnen.

Ubertragt man diese Vorstellung auf die Dinosaurier fiir inren Gesamtzeitraum von
ca. 160 Millionen Jahren und bei einer durchschnittlichen Existenzdauer der Gattun-
gen von 10 Millionen Jahren, gelangt man zur summarischen GroéRenordnung von
ca. 2000 Gattungen. Das bedeutet, dafl mit den 300 bekannten Gattungen lediglich
15% der ehemaligen Vielfalt erfal3t wurden!

Eine Habitotypenklassifikation der Giganthera konnte konkrete, bisher nicht be-
kannte Aquivalente der Dinosaurier zu den S&augern aufzeigen. Allerdings ist dabei
zu bedenken, dal} sich mit der Entstehung der jungtertiaren Steppenregionen des A-
nabiotikums (vgl. Kap. 6.2.2) Anpassungsformen herausbildeten, die so im Mesozoi-

kum noch nicht moglich waren.
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Es ist nicht unwahrscheinlich, dal® die bisher nur terrestrisch bekannten Saurischia
und Ornithischia auch marine Vertreter ausgebildet haben. Eine als ,Marinosaurus®
zu bezeichnende Form ware flur die Unterkreide denkbar, wo offensichtlich ein Defizit
an marinen grolReren Tetrapoden vorhanden war. Ichthyosaurier hatten Ende Jura
ihr Optimum Uberschritten, Mosasaurier (Meereswarane) treten erst in der héheren
Kreide auf und nur die Plesiosaurier sind als marine Rauber dominant. Die englische
unterkreidezeitliche Carnosauriergattung Baryonyx weist mit ihrer krokodilartigen
Schnauze und Uberlieferten Fischnahrungsresten auf aquatiles Milieu hin (HAU-
BOLD, 1989). Hier konnte kurzzeitig die Evolution mariner Saurischier (Echsenbe-
ckendinosaurier) angesetzt haben, die lediglich durch Uberlieferungsliicken nicht be-
kannt sind. Es scheint auch nicht absurd, den Trend zahlreicher Niederer Tetrapo-
den zu schlangenférmigen mehr oder weniger beinlosen Formen auch bei den The-
ropoden zu mutmalen. Insbesondere die grazilen Coelurosaurier konnten hier als
,Dinoserpentes* (Schreckensschlange) 6kologische Nischen besetzt haben. In den
marinen Raumen des Mesozoikums sind bisher keine planktonfressenden Riesen-
formen, adaquat den seit dem Jungtertiar existierenden Bartenwalen, bekannt. In-
nerhalb der Gruppen grolder Meeresrauber ist es denkbar, dal} riesige Ichthyosaurier
oder Kurzhalsplesiosaurier (Pliosaurier) zur Entwicklung von ,Mystacosauriern®
(Bartensaurier) gefuhrt haben und ebenfalls bisher nicht entdeckt wurden. Hierbei ist
jedoch zu bedenken, daR die marine Uberlieferungswahrscheinlichkeit relativ groR
ist, um solche Formen unentdeckt zu lassen und eine dem rezenten Krill vergleich-
bare Nahrungsquelle fur das Mesozoikum nicht bekannt ist.

Allerdings liegt durch den Pliosaurier Rhomaleosaurus eine in diese Richtung wei-
sende Form im weitesten Sinn vor. Dieser Beutejager liel® offensichtlich Wasser
durch den Nasenrachenraum zirkulieren, um es uUber die Nasenlocher wieder auszu-
stollen (NORMAN, 1994). Hier kdnnten evolutionar Planktonfresser ihren Ursprung
gefunden haben.

Bei den terrestrischen Ornithischia lassen sich noch zahlreiche Habitotypen hypo-
thetisch denken. Die bekannte Vielgestaltigkeit der Ornithopoden und Ceratopsida
weist auf einen grolen Formenspielraum hin.

Die Darlegung der mdglichen Ausweisung von Phantomlebensformen - DIXON
(1982) hat dieses fiktiv futuristisch vorgenommen - innerhalb groRer mesozoischer
Tetrapoden tragt in sich naturlich ein grofles Mal} an Spekulativitat. Durch derartige
Betrachtungen laldt sich aber die Dimension der Kenntnisllicken verdeutlichen, die
durchaus teilweise durch Neufunde geschlossen werden kénnten. So weisen die
zahlreichen Neufunde friher Végel und Vogelartige (vgl. Kap. 4.2.2.3) auf solch 0-
berraschendes breites Spektrum der Vielgestaltigkeit hin.
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6.5 Konsequenzen

Die Betrachtung der Mannigfaltigkeit der Lebewelt mindete Uber eine Darlegung des
lickenhaften Kenntnisstandes, bedingt durch die Liickenhaftigkeit der Uberlieferung
(Lacunositat) und subjektiver Faktoren, in eine Betrachtung der unterschiedlichen
Typenausbildung. Insbesondere die als Habitotypen bezeichneten Erscheinungsbil-
der in der Lebewelt ergeben sich aus einer Konstanz der Anpassungsformen als Re-
aktion auf die Umwelteinflisse, die sich aus dem Charakter der dkologischen Nische
ergeben sowie aus den konstruktiven Zwangen des vorgegebenen anatomischen
Aufbaus.

Aus der Analytik der Typenvielfalt und ihrer moglichen Klassifikation scheint
sich ein methodischer Weg zu ergeben, um Liicken der Uberlieferung bzw.
Kenntnislliicken zu erkennen und hypothetisch zu schlieBen. In der Konsequenz
wiirde die Ausweisung und Rekonstruktion von Phantomformen am Ende dieser U-
berlegungen stehen. Diese fiktive Phanomenologie bezuglich der Lebensformen
mufdte demnach als ,Kryptopalaontologie® in Erscheinung treten und der Auswei-
sung von bisher unbekannten Paldodkoelementen, Palaookosystemen bzw. Paldo-
Okospharen als Kryptobiotikum dienen. Der sich daflr anbietende Terminus ,Kryp-
tofossil“ ist als Bezeichnung fur Fossilien des ultramikroskopischen Bereichs zur
Unterscheidung von grofReren Mikrofossilen bereits durch SCHIDLOWSKI vergeben
(LEHMANN, 1986). Die Nahe des Begriffes Kryptopaldaontologie zum Terminus
Kryptozoologie verweist neben dem rationalen Grundgedanken auch auf das Spe-
kulative dieser Vorstellung. Aber, die offensichtliche Begrenzung der Typenvielfalt
und die konkrete Ausweisung von Konstrukto- und Habitotypen beinhaltet die Mog-
lichkeit, eine dem Periodensystem der Elemente vergleichbare Klassifikation der Le-
bensvielfalt zu entwickeln. Diese Moglichkeit, z.B. angewendet auf die Tetrapoden,
lalkt an eine Prognostizierbarkeit nicht bekannter Formen ahnlich der Voraussage
von Elementen, Elementarteilchen und Planeten denken. Die Prognose fiktiver fos-
siler Formen fuhrt zu Aussagen hinsichtlich des Palaoenvironments. Umgekehrt er-
gibt die Kenntnis der Paldoumwelt Uber Faziesanalysen Aussagen zur Existenz nicht

bekannter bzw. nicht nachgewiesener Lebewesen.
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So mogen die hier entwickelten Vorstellungen uberspitzt erscheinen, sie die-
nen aber der verstarkten Sichtbarmachung des bisher nicht Bekannten und
weisen auf die offensichtlich hohe Dimension des Grades der bisherigen Un-
kenntnis hin.

Wenn auch metaphorisch ausgedriickt — Uberlieferungsliicken, die Erinnerungsli-
cken der Erdgeschichte sind - so bleiben doch die fossilen Reste der entscheidende
Schlussel im Zugang zur Rekonstruktion der Paldaoumwelt und fur die Rekonstruktion
der Phylogenese.

Aus dem Leibnizschen Axiom ,,Natura non facit saltus“ ergibt sich die Grundauf-
fassung von der Gesamtheit des erdgeschichtlichen Verlaufs. Hingegen verbleibt flr
Detailaussagen die Feststellung im Sinne EMIL DU BOIS-REYMOND beruhmter
Rede aus dem Jahr 1872, in der er in seiner Zeit nicht I6sbare wissenschaftliche
Probleme auffuhrte - Ignoramus, ignorabimus -, dal} wir letzte Gewilheit nicht er-
langen werden.

Aber in der Erfassung des Unbekannten als Sichtbarmachung der Lucken liegt eine
grol3e deterministische Chance flr die Erfassung der Relationen im erdgeschichtli-

chen Werdegang.
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7. Didaktische Aussagen

Entgegen ublicher Gliederungen wurde der Allgemeine Teil an die dritte Position
nach dem Speziellen Teil gertckt. Wenn im Teil Il grundlegende Fakten aufgezeigt
wurden und der Teil lll palaontologischen Detailfragen gewidmet ist, stehen im
Teil IV Aussagen zu Grenzproblemen lebensgeschichtlicher Phdnomene im
Vordergrund. Den Mittelpunkt dieser Betrachtungen bildet das Verhaltnis der Le-
bensvielfalt zur Problematik der Uberlieferungsliicken. Die dabei gewonnenen
Aussagen werden mit Darlegungen der verschiedenen Lebensformen (Typus-
problematik), in erster Linie von Landwirbeltieren verknupft.

Grundlagen der hier gemachten Aussagen bildeten Aspekte der organischen Evolu-
tion (Phylogenie), insbesondere die dabei wirkenden Regeln bzw. Trends. In Schul-
biachern, speziell im Fach Biologie, nimmt dieses Thema einen relativ breiten Raum
ein. Von den zahlreichen schulrelevanten Lehrbuchern sei auf die vielen Auflagen
des Werkes ,Linder Biologie” (BAYRHUBER u. KULL, 1998) verwiesen. Eine auf
den Unterricht ausgelegte Einfihrung in die Methoden und Ergebnisse der Phyloge-
netik liegt in der Reihe Biologische Arbeitsbucher durch DIEHL (1976) vor. U.a.
nahmen dabei konvergente Evolutionsmuster schon immer einen relativ hohen
Stellenwert in der allgemeinbildenden Wissensvermittlung ein. KIRSCH (1986) hat
anhand von Lungenfischen, groflen Ratiten (Strau3 und Nandu) und Stachel-
schwein-Greifstachler den Problemkreis Verwandtschaft oder Konvergenz didaktisch
herausgearbeitet und die verschiedenen Indizien im Fur und Wider in Verbindung mit
palaobiogeographischen Befunden dargelegt.

Dal die Thematik der Diversitat im Besonderen und das Verhaltnis von Geosphare
zur Biosphare im Allgemeinen von zentralem, internationalem Interesse ist, geht
aus einer Interpretation der Forschungsprogramme im Rahmen der ,International
Council of Scientific Unions® durch HAUBRICH (1996a) deutlich hervor. Die sich dar-
aus ergebenden bildungspolitischen und didaktischen Konsequenzen verlangen eine
verstarkte Forderung geowissenschaftlicher/ geographischer Bildung und war die
Diskussionsbasis der Alfred-Wegener-Konferenz von 1996.

Die zentrale Rolle, die dabei die Palaontologie einnimmt, ist im Rahmen dieses Fo-
rums eindeutig von STRAUCH (1996) hervorgehoben (S. 45): ,Das vielfaltige ge-
genwartige Zustandsbild des Lebens auf der Erde erschlief3t uns in den Ursachen

seines Werdens und Soseins faktisch alleine die Paldontologie. Doch kaum eine

241



Disziplin wird so mil3verstanden oder mildinterpretiert wie die Palaontologie oder
auch die Objekte ihrer Forschung.” Diese Feststellung und die damit verbundenen
Fragen stehen insbesondere im Teil IV der vorliegenden Dissertation im Vordergrund
der Auseinandersetzung. Zur Position der Paldaontologie hebt STRAUCH weiterhin
heraus (S. 45): ,Sie ist ... das Bindeglied bzw. Scharnier zwischen Geowissenschaf-
ten und Biowissenschaften®; und gelangt zur Fragestellung, ob der historische As-
pekt, das Problem der vierten Dimension Zeit im Zusammenhang mit der sich daraus
ergebenden Komplexitat der Prozesse, zur Schwierigkeit im Vorstellungsvermogen
der Allgemeinheit und damit in der Offentlichkeitsakzeptanz fuhrt. Dall dem offen-
sichtlich so ist, fihrt STRAUCH weiter unten aus (S. 45): ,Tatsachlich ist es ein cha-
rakteristisches Phanomen, das sich in einer schnellebigen Zeit der Blick meist alleine
auf die Gegenwart verengt, nicht aus der Geschichte lernend und flur die Zukunft
planen. So ist man kaum in der Lage oder auch nur Willens, historische Dimensio-
nierungen zu erfassen, die Uber unser normales, menschheitsgeschichtliches Ver-
standnis hinausgehen. Dabei sind wir selbst auch Gewordenes des faszinierenden
historischen Verlaufes der Geo-Biosphare.“ Diese Feststellung zieht sich als ,roter
Faden® durch die vorliegende Arbeit und wurde im Teil IV einer relativierenden Be-
trachtung zugefuhrt.

Aus der von STRAUCH (1996) formulierten Schwierigkeit bei der Erfassung geo-
biohistorischer Prozesse und damit zu der sich daraus ergebenden Problematik der
fachdidaktischen Umsetzung, gelangt man zum Phanomen des bisher Nichter-
kannten bzw. Nichterkennbaren, d.h. der subjektiven und objektiven Lucken. Die
Verdeutlichung der Uberlieferungsliicken, vor allen Dingen fossiler Lebensformen ist
ein Spezialfall der geowissenschaftlich interpretierten Dimension Zeit. Die Relativie-
rung zwischen den erdgeschichtlichen Dokumenten (Fossilien etc.) und den aufge-
zeigten Uberlieferungsliicken dient der Objektivierung - so paradox dieses auch er-
scheint - der moglichen evolutionaren Ablaufe und damit einem besserem ,gesun-
dem*“ Verstandnis im Balanceakt zwischen Horrorszenen und Hoffnungsvisionen i.S.
HAUBRICHs (1996a). STRAUCH (1996) halt auf dem anzustrebenden Weg von
der ,geschundenen Erde* zur ,,gesunden Erde“ apokalyptische Kassandrarufe
fur genauso unverantwortlich wie Bagatellisierungen der Auswirkungen des
menschlichen Umganges mit der Natur. Dal3 dabei die Paldontologie eine der
wichtigsten zukunftsrelevanten biologischen Disziplinen geworden ist, die fur die Kla-

rung uber das Warum, Wann und Wieschnell erd- und lebensgeschichtlicher Ablaufe
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Entscheidendes beitragen kann, hebt STRAUCH in der gleichen Arbeit resumierend
hervor.

In der notwendigen didaktischen Reduktion erdgeschichtlicher Interpretationen
bleibt die Dimension ,,Zeit* offensichtlich das dem Systemverstandnis hinderlichste
Phanomen in der Wissensvermittiung. KAMINSKE (1996a) gelangt zu der Feststel-
lung (S. 37): ,Die in der Erdgeschichte auftretenden langen Zeitraume von Epochen
und Vorgangen sind fur Schuler weder uberschaubar noch vorstellbar®; und gibt ent-
sprechende Hinweise zur didaktischen Naherbringung dieses Problems (Geologi-
sche Uhr, Zeitleiste) (vgl. Kap. 2). An gleicher Stelle verweist der Autor auf die Ge-
fahren des Auftretens von Konfusionen bei der Anwendung der umfangreichen
geologisch-palaontologischen Fachtermini hin. Die optimale Dosierung und ada-
quate Verwendung dieser Termini wird immer ein Problem der Wissensvermittlung
bleiben und sich erst aus dem individuellen Dialog zwischen Lernenden und Lehren-
den konkret ergeben. Interdisziplinare Erdrterungen sind dabei immer von Vorteil -
sie durfen aber nicht das fachspezifische Faktum ,verwassern®. In der Leipziger Er-
klarung (HAUBRICH u.a., 1996) wird diesbezuglich fur die Starkung der geowis-
senschaftlichen Prasenz im Geographieunterricht unter anderem (S. 9) der ,Ver-
zicht auf unklare Lernbereiche und sogenannte Integrationsfacher, in denen geogra-
phische, historische und sozialkundliche Inhalte didaktisch unkonturiert vermengt
werden;“ deutlich gefordert.

Die Anschaulichkeit der Wissensvermittlung gewinnt durch die Verwendung
konkreter erdgeschichtlicher Beispiele, die allerdings nicht zu stark reduziert sein
durfen, da sonst das Anliegen des Nahebringens systemarer Zusammenhange ver-
loren geht. Einige Beispiele, die den Anforderungen der Sekundarstufe Il auf ver-
schiedenen Klassenstufen entsprechen und dem Anliegen nach 6kologischer und
palaobiogeographischer Plausibilitat gerecht werden, hat SPRINGHORN (1996) zu-
sammengestellt. Wie wichtig auch klare lllustrationen fir die Darlegung geowissen-
schaftlicher Sachverhalte sind, belegt beispielsweise die einfihrende Geologie von
GERMAN (1988), die direkt auf die didaktischen Belange der Sekundarstufe Il zuge-
schnitten ist.

Wo die derzeitigen Grenzen der geologisch-paldaontologischen Aussagen liegen
bzw. Varianten der Fakteninterpretationen erstellbar sind, wurden in allen Teilen der
vorliegenden Dissertation erortert und insbesondere im Teil IV vertieft. Dabei mus-

sen Fragen nach der Aussagefahigkeit der Event-Palaontologie (z.B. kurzphasiges
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Massenaussterben), hinsichtlich von Schluf3folgerungen fur von Menschen verur-
sachte globale Okokrisen, derzeitig groRtenteils unbeantwortet bleiben. Die haufig
hervorgehobene Prognosefahigkeit der Event-Palaontologie, die z.B. SPRINGHORN
(1996) aufgreift, muld daher mit grof3ter Zuruckhaltung gewertet werden. Die Bedeu-
tung, die die Palaontologie fiir die praktischen Darlegungen der Zusammen-
hidnge von Okologie, Biogeographie und Klimageschichte besitzt, ist unbe-
streitbar. Jedoch bildet auch hier das Faktum der Liicke und der unterschiedli-
chen zeitlichen Auflosung der Erdgeschichte, mit allen damit verbundenen
Problemen, die entscheidende Limitierung der prognostischen Aussagefahig-
keit.

Die so gewonnenen Erkenntnisse sollten vor allen Dingen in die schulische
Wissensvermittlung verstarkt einflieBen. Das Verstehen der in der Umwelt ab-
laufenden Prozesse und die Standortbestimmung der eigenen Person in dieser Um-
welt durch die Lernende oder den Lernenden wird mit dem etwas gestelzten Begriff
,Geookologische Raumverhaltenskompetenz® erfal’t. ERNST (1996) sieht in der in-
haltlich mit Leben erflllten Geodkologischen Raumverhaltenskompetenz die Zielfor-
mel, mit der die Geographie in der Schule ihren Legitimationsgrund findet. Hier setzt
der unmittelbare Beitrag der Geographie innerhalb des allgemeinen Bildungsauftra-
ges ein. In welcher Form sich diese Aufgabe in den Lehrplanen niederzuschlagen
hat, kann hier nicht erértert werden. Uber das generelle Verhaltnis von Lehrplan,
Richtlinien und Curriculum sei auf WESTPHALEN (1985) und speziell fur das Fach
Geographie auf HAUBRICH (1993) verwiesen.

Um der Starkung der Geographie als eigenstandiges Fach, wie in der Leipziger
Erklarung (HAUBRICH u.a., 1996) ausdrucklich gefordert wird, neben dem Nahe-
bringen der geographischen Situation der Erde aus dem Verstandnis ihres
erdgeschichtlichen Werdens heraus, hoheres Gewicht zu verleihen, sollten ver-
starkt moderne Medien eingesetzt werden. Gerade die vielfaltigen Moglichkeiten, die
das Internet neben anderen Medien bieten, kommen der notwendigen starkeren
geowissenschaftlichen Prasenz fur die Offentlichkeit und speziell fiir den Bildungsbe-
reich komfortabel entgegen. Die Fulle der hier angebotenen Informationen verlangen
bereits nach gefilterten und zusammengefaldten unterrichtsrelevanten Datensyste-
men, wie sie z.B. mit dem ,,Forum Erdkunde” an der Erziehungswissenschaftli-

chen Fakultat der Christan-Albrechts-Universitat Kiel aufgebaut wurde (HAS-
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SENPFLUG u. JOHN, 1997). Dabei ist die Dialogfahigkeit derartiger Systeme von
besonderem Wert.

Abschliel3end sei darauf verwiesen, dal® neben der angestrebten optimalen kogniti-
ven naturwissenschaftlichen Umweltvermittiung die weltanschauliche und emotio-
nale Ebene der Umwelterfahrung von grof3er Bedeutung ist. Die interdisziplinare
Wissensvermittlung durch facherlbergreifende Projekte, z.B. zwischen Erdkunde,
Biologie und Chemie, vermag neben dem inhaltlichen Nahebringen von Fakten auch
affektive Lernziele besser zu erreichen.

Historische Personlichkeiten, die ein gesundes Verhaltnis von Mensch mit der gott-
gegebenen Natur theoretisch und auch praktisch gelebt haben, sind z.B. THOMAS
VON AQUINO und FRANZ VON ASSISI (NEWIG, 1992). Ehrfurcht vor der Schdp-
fung im Allgemeinen und vor dem Leben im Besonderen waren ihr Weg der (Um-)
Welterfahrung und sollte von beispielhaftem Wert bleiben.

Welche zentrale Position die Geographie in der menschlichen Erkenntnis einnimmt
und dabei von entscheidendem Bildungswert ist, kann kaum besser als mit der Fest-
stellung IMMANUEL KANTS beschrieben werden, dal} keine Disziplin den menschli-
chen Geist mehr bildet als die Geographie (vgl. SPERLING, 1981).

Dal uns die Welt als Ganzes erscheint, beruht nach KANT auf der menschlichen
Fahigkeit, eine Idee von der Gesamtkenntnis der Welt hervorzubringen, die den
Menschen mit einbezieht. Diese von KANT als ,Physische Geographie“ bezeichnete
Auffassung stellt sich nach moderner Interpretation durch HARD (1993) eher als
physiologische Anthropologie dar.

In dieses anthropologisch gepragte Pladoyer fur die Geographie munden die Worte
von HASSENPFLUG (1991, S. 171): ,So wie jede Zeit ihre Geschichte neu schreibt,
ist es offensichtlich auch notwendig, dal® jede Zeit ihre Geographie neu schreiben
muf3. Die Geographie unserer Zeit mul® Weltgeographie, Weltkunde im besten Sinne
dieses Wortes sein.” Und es ist an der Zeit, die erd- und lebensgeschichtliche Di-

mension in diese neue Weltkunde verstarkt einflieRen zu lassen.

Schoéne Welt, wo bist du? Kehre wieder,
Holdes Bliitenalter der Natur!

Ach, nur in dem Feenland der Lieder
Lebt noch deine fabelhafte Spur.
Ausgestorben trauert das Gefilde,
Keine Gottheit zeigt sich meinem Blick;
Ach, von jenem lebenswarmen Bilde
Bleibt der Schatten nur zurtick.

FRIEDRICH VON SCHILLER, 1788
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V.. ZUSAMMENFASSUNG

Die vorliegende Dissertation hat die Betrachtung erd- und lebensgeschichtlicher Vor-
gange zum Inhalt und untersucht ihre Potentiale fur die Umweltbildung, insbesonde-
re fur das Schulfach Geographie.

Die Notwendigkeit der fachdidaktischen Analyse ergab sich aus der Feststellung,
dal’ erdgeschichtliche Themen in der allgemeinen Wissensvermittlung zu konserva-
tiv behandelt werden. Kontroverse wissenschaftliche Diskussionen, in diesem Fall
hinsichtlich der Interpretation fossiler Lebensformen, werden in der Fachdidaktik zu
wenig berucksichtigt.

Die Palaontologie als geologische Spezialdisziplin nimmt hierbei eine zentrale wis-
senschaftliche Position ein. Somit steht die interdisziplinare Erorterung von Themen
Uber das fossile Leben und die Vermittlung des komplexen Zeit-Raum-Verstand-
nisses im Vordergrund. Interdisziplinare Beziehungen bestehen besonders zu den
Biowissenschaften und damit zum Schulfach Biologie und ergeben sich speziell aus
den zentralen Komplexen Palaobiogeographie, Palaodkologie und Biodiversitat.
Durch umfangreiche Literaturanalysen wird Uber den aktuellen fachwissenschaftli-
chen Stand informiert.

Haufig entsteht in der allgemeinen Wissensvermittlung der Eindruck, dal} wissen-
schaftliche Hypothesen bereits wissenschaftliche Ergebnisse darstellen. Ein Ziel die-
ser Arbeit besteht folglich darin, diesen Eindruck zu korrigieren. Zu diesem Zweck
werden wissenschaftliche Inhalte nicht nur als Fakten dargelegt, sondern es werden
die in der Diskussion stehenden offenen Probleme und Forschungsansatze behan-
delt und relativiert. Aus eigenen fachlichen Untersuchungen ergeben sich teilweise
neue wissenschaftliche Ansatze und alternative Hypothesen, die flr das Bild der
Geo- und Biowissenschaften in der Umweltbildung von Bedeutung sein konnen.
Unter Verwendung methodisch neuartiger Darstellungen minden die dabei gewon-
nenen Ergebnisse, unter Zuhilfenahme von wissenschaftshistorischen Bezugen, in
didaktische Aussagen.

Die Arbeit ist gegliedert in einen einleitenden Teil (1), einen Basisteil (ll), einen spe-
ziellen Teil (IIl) und einen allgemeinen Teil (1V).

Der Teil 1l enthalt geowissenschaftliche Basisinformationen zu den einzelnen Erd-
spharen, die hier als Globospharen bezeichnet werden, insbesondere zu den Wech-

selwirkungen in der Biosphare mit Klimagesichtspunkten (Eiszeiten) und einem zu-
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sammenfassenden erdgeschichtlichen Biospharenszenario. Uber eine kurze Dar-
stellung aktueller Ansichten zur Chaostheorie und ihrer Relevanz fur geowissen-
schaftliche Interpretationen muindet dieser Teil Il in eine zusammenfassende didakti-
sche Aussage, die in erster Linie Grundprobleme geowissenschaftlicher Faktenver-
mittlung im Fach Geographie zum Inhalt hat. Abschlieffend wird eine speziell ent-
worfene Schautafel zur Erd- und Lebensgeschichte vorgestellt.

Wahrend der Teil |l faktisch eine Ist-Dokumentation geowissenschaftlicher Phano-
mene beinhaltet, enthalt der Teil Il mit seinen Teilkomplexen Palaobiogeographie
und Paldodkologie neben gesicherten geologisch-paldaontologischen Fakten mehrere
offene bzw. strittige Problemkreise. Dazu zahlen die kontroverse Behandlung des
Aussterbephanomens Wende Kreide/Tertiar, von dem u.a. die Dinosaurier betroffen
waren, und das Problem der zeitadaquaten Zuordnung von Gesteinsformationen mit
und ohne Fossilien (Stratigraphie). Die sich aus den Korrelationsschwierigkeiten von
fossilen Lebensformen ergebenden prinzipiellen Probleme fiur die Palaobioge-
ographie werden vorgestellt und diskutiert.

In der Literatur wird das grofRte erdgeschichtliche Aussterbeereignis im Zeitraum der
Wende Perm/Trias gesehen. Als Interpretationsvariante wird hier eine andere Deu-
tung angeboten, die sich moéglicherweise aus der Subduktion und Metamorphose
mariner fossilenthaltender Sedimente infolge des Pangaazerfalls ergibt. Die damit
verbundene Léschung permotriadischer Fossilien kénnte diese Uberlieferungsliicke
zur Folge gehabt haben, so dal dieses Extinktionsgeschehen in Wirklichkeit kein
plétzliches Ereignis, sondern ein langerwahrender Vorgang gewesen ist.

Im Kapitel Palaobiogeographie ist exemplarisch eine Kurzfassung der erdgeschichtli-
chen Ausbreitung der Saugetiere und Amphibien enthalten, da diese Wirbeltierklas-
sen uber eine erhebliche Signifikanz hinsichtlich terrestrischer Konfigurationen verfu-
gen. Die rezente und fossile Amphibienverbreitung ist in verschiedenen Abbildungen
dargestellt, um ihre Ausbreitung in Zeit und Raum zu verdeutlichen. Eine zentrale
Position in der Veranschaulichung des Zusammenhanges von Paldaogeographie und
Phylogenie nehmen die kombinierten Zeit-Raum-Dendrogramme ein, die am Beispiel
der Stegosaurier und zweier Saugergruppen entwickelt wurden.

Das Kapitel Palaodkologie enthalt neben einer grundsatzlichen Einfuhrung ausge-
wahlte Beschreibungen von Fossilgemeinschaften aus dem Unterperm und aus dem
Pleistozan. Erstmals werden hier u.a. neue Funde von altesten Flugfischen aus dem

Rotliegenden Chinas vorgestellt.
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Eine eingehende wissenschaftliche Behandlung erfahrt der Komplex eiszeitlicher
GrolRsauger des Hamburger Raumes mit dem aufsehenerregenden Fund eines pa-
laolithischen Bumerangs, der aus einer Mammutrippe gefertigt wurde. Als Beispiel
einer palaontologischen Spezialarbeit wird eine Analyse von Mammutbackenzahnen
vorgestellt. Trotz des geologisch erheblich jungen Alters dieser Knochenfunde erge-
ben sich auch hier verschiedene Interpretationsmdglichkeiten, die entsprechend ge-
wertet werden.

Die Darlegungen im Teil lll, welche das fossile Leben in seinem zeitlichen Rahmen
beinhalten, munden gleichfalls in eine entsprechende didaktische Aussage. Disku-
tiert werden fachdidaktische Literaturbeispiele zu Aussterbephanomenen und zum
Thema Eiszeit. Geographische Grundbetrachtungen werden in Beziehung zu den in
diesem Teil behandelten Themenkomplexen gesetzt. Auch hier werden zwei speziell
nach didaktischen Gesichtspunkten entwickelte Schautafeln - ,Eiszeit® und ,Ge-
schiebe” - vorgestellt.

Ein hier als Allgemeiner Teil IV, vorgestellter Komplex, den man vielleicht eher am
Anfang erwarten wirde, enthalt verallgemeinerte Aussagen, die sich u.a. aus den
speziellen Inhalten der Teile Il und Ill ergeben. Zentrales Thema dieses Teiles ist
das Verhaltnis der Biodiversitat zu ihrer Iickenbehafteten Kenntnis. Vorausgeschickt
werden allgemeine Auffassungen zur Evolution der Lebewelt im Zusammenhang mit
Fragen der Definition der organischen Komplexitat und ,Hoherentwicklung®.

Eine neuartige lebensgeschichtliche Gliederung nach gesamtokologischen Gesichts-
punkten wird vorgestellt. Der eigentlichen Uberlieferungsliickenthematik von Fossi-
lien ist eine Aufschlusselung der rezenten und fossilen Biodiversitat vorangestellt.
Eine speziell hierzu erarbeitete Tabelle mit entsprechender graphischer Umsetzung
bietet die Basis fur die anschlieBenden Aussagen. Die sich daraus ergebenden
SchluRfolgerungen belegen die erhebliche Lickenhaftigkeit der Fossiliberlieferung
und weisen somit auf den geringen Kenntnisgrad uber das vergangene Leben hin.
Fir diese Liickenhaftigkeit wurde der Begriff Lacunositat eingefiihrt. Uber quantitati-
ve Vergleiche wird die Dimension der Lacunositat abgeschatzt und relativierend auf
verschiedenem systematischen Niveau (Arten, Gattungen usw.) behandelt. Die Kon-
sequenzen, die sich aus dieser Problematik ergeben, werden auf phylogenetische
Fragestellungen (z.B. Punktualismus) Ubertragen und diskutiert.

Basierend auf der Analyse von Biodiversitat und Lacunositat wird abschlieRend der

Aspekt der morphologischen Formenauspragung in der Lebewelt unter dem Termi-
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nus Typus behandelt. Neben wissenschaftshistorischen Bezigen und erkenntnis-
theoretischen Fragen werden verschiedene Typusformen vorgestellt. Uber eine Zu-
sammenstellung und Abstrahierung der verschiedenen morphologischen Typen -
Lebensformen - stellt der hier so bezeichnete Habitotypus das eigentliche Erschei-
nungsbild fossiler und rezenter Formen dar. Ausgangspunkt fur diese Uberlegungen
ist die Erscheinung der konvergenten Evolution. Eine Betrachtung der Habitotypen
von Landwirbeltieren fuhrt zur Ausweisung von fiktiven Lebensformen, die infolge
hoher Lacunositat nicht belegt sind, aber aus dem 6kologischen Zusammenhang
heraus zu erwarten sind.

In der abschliefenden didaktischen Aussage wird die aktuelle, bildungsrelevante

Bedeutung der Thematik Biodiversitat dargelegt. Diskutiert werden die groRen Be-

muhungen seitens der Fachdidaktik Geographie zur Erhdhung des geowissenschaft-

lichen Anteils fur das Fach Erdkunde in der Schule. Hervorgehoben wird dabei be-
sonders die Rolle der Palaontologie, die wesentlich zu einer Bereicherung des Fa-
ches Geographie/Erdkunde beitragt.

Es verbleiben zum Schluf3 folgende grundsatzliche Fragen:

1. Reicht der geologisch/paldontologische Befund aus, um Probleme der erdge-
schichtlichen Komplexitat und Evolution ausreichend zu klaren?

2. Welche Schluf3folgerungen konnen wir fur unsere Gegenwart daraus ziehen und
wie weit kdnnen diese flr zuklnftige konkrete Handlungen und Verhaltensweisen
relevant sein?

Bei aller Liickenhaftigkeit der Uberlieferung bietet das umfangreiche Faktenmaterial
eine Fullle von Informationen, die ein abgerundetes und plausibles Bild der Erdge-
schichte in seiner Komplexitat geben. Die Probleme der ersten Frage liegen im De-
tail, nicht im Prinzipiellen. Aus der somit gegebenen Relativierung in der Beantwor-
tung der Frage 1 ergibt sich fur Frage 2 folgende Aussage: Die Begrenztheit der zeit-
lichen Aufldsung und die Liickenhaftigkeit der Uberlieferungen beschranken die Ob-
jektivitat der Erkenntnisse und bieten Raum fir subjektive Deutungen.

So ist gegenuber Aussagen prognostischer Art, die sich auf erd- und lebensge-

schichtlichen Prozessinterpretationen berufen, eine gewisse Skepsis geboten. Fir

den Transfer in den Bildungsbereich muld stets klar zwischen gesicherten Fakten
und in der Diskussion stehenden Hypothesen unterschieden werden. Hier die Gren-

zen zu finden, bleibt letztendlich ein Problem der menschlichen Erkenntnisfahigkeit.
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ABSTRACT

This dissertation describes geo and biohistorical considerations and focuses explic-
itly on their potential for Environmental Studies, in particular for the school subject
Geography.

Die necessity of this subject-specific, didactical analysis results from the observation
that geohistorical issues are treated too conservatively in the general knowledge
transfer. Controversial scientific discussions are ignored to a large extent in peda-
gogy, in this case concerning the interpretation of fossil life forms.

Palaeontology as a special geological discipline represents here the central scientific
position. Therefore, | am focussing on the interdisciplinary discussion of topics on
fossil life and the communication of the complex time-space understanding. Interdis-
ciplinary relationships exist especially to the bio sciences, and therefore to the school
subject Biology. It therefore consists specifically in the central complexes Palaeobio-
geography, Palaeoecology and biodiversity. Based on comprehensive literature
analyses, the current subject-related scientific status is discussed in the following.
Frequently, the impression is given for the general transfer of knowledge that scien-
tific hypotheses represent already scientific facts. Thus, one of the aims of this task
is the attempt to correct this impression. For this purpose, scientific subject matter is
not offered as facts, but the open problems and research approaches, which are
subject to ongoing discussion, are described and qualified. Based on my own sub-
ject-specific research, some partially new scientific approaches and alternative hy-
potheses emerge, which may be of importance for the presentation of geo and bio
sciences in Environmental Studies. Using methodologically new representations, the
obtained results are expressed as didactic statements supported by science-
historical references.

This treatise is structured into the introduction (1), a basic part (I), a specific part (Ill)
and a general part (1V).

Part || comprises geoscientific basic information on the individual earth spheres, re-
ferred to here as globospheres, in particular on the interrelations in the biosphere in
terms of climate (glacial periods) and a comprehensive geohistorical biosphere sce-
nario. Via a short description of actual views on chaos theory and its relevance for

geoscientific interpretation, this Part |l leads to a summarised didactic statement,
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which contains mainly basic problems in the transfer of geoscientific facts in the
subject Geography. Finally, a chart especially designed for geo and biohistory is pre-
sented.

While Part Il contains an actual documentation of geoscientific phenomena based on
facts, Part Ill with its partial complexes Palaeobiogeography and Palaeoecology
comprises several open or controversial problem fields as well as secured geological
palaeontological facts. These include the controversial discourses on the extinction
phenomenon at the changeover Cretaceous/Tertiary, which affected the dinosaurs
amongst others, and the problem of an adequate allocation of the rock formation with
and without fossils (stratigraphy) to the historical period. The principal problems re-
sulting from the difficulty to correlate fossil life forms are presented and discussed for
Palaeobiogeography.

The literature determines the period of the changeover Perm/Trias as the largest
geohistorical extinction event. This paper offers a different explanation as an inter-
pretation variant, which may result from the subduction and metamorphosis of ma-
rine sediments containing fossils due to the Pangea spreading. The deletion of per-
motriadic fossils due to this could be the reason for the record gap, thus the extinc-
tion event may actually not have been a sudden event but indeed a long-lasting pro-
cess.

In chapter Palaeobiogeography you find a short version as an example of the geo-
historical expansion of mammals and amphibians, since these vertebrate classes
show considerable significance regarding terrestrial configurations. The recent and
fossil expansion of amphibians is represented in various diagrams in order to illus-
trate their expansion in time and space. The combined time-space dendrograms take
a central position in the demonstration of the connection between Palaeogeography
and Phylogeny, which have been developed for the example of the stegosaurs and
of two mammal groups.

Chapter Palaeoecology includes selected descriptions of fossil communities from the
Sub-Perm and the Pleistocene in addition to a basic introduction. New discoveries of
the oldest flying fishes from the Rotliegende of China are introduced for the first time.
The complex of large ice-age mammals from the Hamburg area is scientifically dis-
cussed in detail, including the spectacular discovery of a Palaeolithic boomerang
manufactured from the rip of a mammoth. The analysis of mammoth molars is pre-

sented as an example of a palaeontological special task. Despite the geologically
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young age of these bone discoveries, different interpretation possibilities are con-
ceivable here as well, which are validated respectively.

The expositions in Part Ill, which comprise the fossil life in its time frame, also result
in a respective didactic statement. Subject-related didactic examples of literature on
the extinction phenomenon and regarding the topic of ice-age are discussed. Basic
geographic considerations are linked to the thematic complex treated in this part.
Here, two charts, 'Ice-age' and 'Glacial drift' — especially designed according to di-
dactic aspects — are also presented.

A general Part IV, moved forward here and typically expected at the beginning, con-
sists of generalised statements, which result from the particular contents of Part Il
and lll. The central topic of this part is the relationship between biodiversity and our
fragmentary understanding of it. General perceptions regarding the evolution of the
living environment relating to questions on the definition of organic complexity and
'higher development' initiate this part, and a novel life historical structure is presented
according to collective ecological aspects.

A classification of the recent and fossil biodiversity is described prior to the actual
topic — the gabs in the prehistoric record. A table especially created with the corre-
sponding graphic representation constitutes the basis for the following statements.
The resulting conclusions demonstrate the considerable gaps in the fossil record and
therefore point to lack of knowledge of the past life. The term 'lacunosity' has been
introduced for these gaps. The dimension of the lacunosity is estimated by quantita-
tive comparisons and treated on distinct systematic levels (species, families, etc.) by
putting it into perspective. The consequences resulting from this problem are related
to phylogenetic questions (e.g. punctualism) and discussed.

Based on the analysis of biodiversity and lacunosity, the aspect of the morphological
development in the living environment is finally treated under the type term. Various
type forms are presented in addition to science-historical relations and epistemologi-
cal questions. By collecting and abstracting the different morphological types — life
forms — the 'habito type' (term named here) represents the true image of fossil and
recent forms. The starting point for these considerations is the appearance of the
convergent evolution. Viewing the habito types of land vertebrates leads to the
specification of fictitious life forms, which are not documented due to high lacunosity,

however, they would be predictable from the ecological context.
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Within the concluding didactic statement, the actual educationally relevant signifi-
cance of the topic 'biodiversity' is expressed. The great endeavours are discussed,
which exist on the part of the educational subject Geography regarding an increase
of the geoscientific proportion for the subject Geography at school. The role of Pa-
laeontology is stressed particularly, which contributes considerably to the general en-
richment of the subject Geography.
The following basic questions remain in the end:
1. Is the geological/palaeontological record sufficient to clarify the problems of the
geohistorical complex and evolution satisfactorily?
2. Which conclusions can be drawn for our present, and in which way can these be
relevant for concrete actions and behaviour patterns in the future?
Although the extensive factual material is restricted by the gaps in the record, it nev-
ertheless offers a multitude of information, which presents a rounded and plausible
illustration of the complexity of geohistory. The problems of the first question lie in
the detail not in the principal. Thus, based on the existing relativity in answering
question 1, the following statement results for question 2. The limitation of the peri-
odic determination and the gaps in the record restrict the objectivity of the findings
and gives way to subjective interpretation.
Thus, a certain scepticism is required concerning prognostic statements, which are
based on geo and biohistorical interpretations of processes. For the transfer to the
educational sector, secured facts and hypotheses under discussion have to be dis-
tinguished clearly. How to determine the limits will eventually remain a problem of

human cognitive capacity or insight.
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