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Sterben und Neubeginn im Spiegel der Paliofloren

Vom Anbeginn des Lebens auf der
Erde, vor etwa 3,5 Milliarden Jahren,
verlief die Entwicklung der Organismen
nicht geradlinig und stetig, sondern
vielmehr in oft unberechenbaren
Spriingen. Nach geologischen MaB-
stdben gemessen starben die meisten
Tier- und Pflanzenarten nach einer
eher kurzen Zeitspanne aus. Vor die-
sem als ,Hintergrundrauschen" zu ver-
stehenden Kommen und Gehen der Ar-
ten verstarkte sich das Erléschen gan-
zer Tiergruppen in Zeiten weltum-
spannender Katastrophen jedoch um
ein Vielfaches3: 85, Flinf groBe sowie
einige kleinere Massenaussterben hat
man fiir die Zeit des Phanerozoikums,
vom Beginn des Kambrium bis heute,
gezahlt (Abb. 1).

Unser Wissen liber mdglicherweise
stattgefundene Massenaussterbe-Er-
eignisse im Gang der Erdgeschichte bei
den Pflanzen griindet sich einerseits
auf GroBrestfunde, z. B. fossile Blatter,
Hélzer und Fruktifikationen, anderer-
seits auf die fossile Uberlieferung im-
menser Mengen mikroskopisch kleiner
Pollen und Sporen der Landpflanzen so-
wie die Mikrofossilien des Phytoplank-
tons, die in den Sedimentgesteinen fos-
sil erhalten geblieben sind. Aus diesen
Fossilien, die aus unterschiedlich alten
Erdschichten vorliegen, geht mit Si-
cherheit hervor, dass die Zusammen-
setzung des Pflanzenkleides der Erde
im Laufe von unvorstellbar langen Zeit-
raumen kontinuierlich gewechselt hat.
Doch gingen die groBen Schnitte der
Tier- und Pflanzenevolution nicht ein-
heitlich einher, vielmehr liegen die

38

Evolutions- |Alter

Periode Ara Phyto-Ara Ereignisse (Ma)
I Neogen - 18 -
L Kéno- - 5,3 -
zoikum Kéno- 23,84
B phytikum | 3374
| Paldogen l548-
- 65 -
Kreide Evolution der
Angiospermen  [-144 -
Meso-
e zoikum
Meso- 20641
Trias phytikum
248
Perm Ausbreitung der
Stetan Samenpflanzen 290
Westfal
!
Karbon 303
1354
Devon
Paldo-
Paldo: Evolution der |- 417
Silur Landpflanzen
443+
Ordovizium
490+
Kambrium
i die frihesten [543
kambrium Pflanzen 4600

Abb. 1. Die unterschiedlichen Faunen- und
Florenschnitte der Erdgeschichte. Die Tabelle
verweist auf die schon lange bekannte Tatsa-
che (vgl. PoTONIE & GOTHANS?.S-442), dass cha-
rakteristische Evolutionsschritte der Flora je-
nen der Fauna um viele Millionen Jahre vor-
auseilen. Die fiinf Aren der Pflanzenentwick-
lung (mit griiner Farbe unterlegt) definieren
sich in das Archdophytikum (mit zellkernlosen
Bakterien, Cyanophyta), das Proterophytikum
(mit héher entwickelten Algen, die schon ei-
nen Zellkern besaBen), das Paldophytikum
(mit der Entwicklung der GefaBpflanzen und
der Eroberung des Festlandes), das Mesophy-
tikum (mit der steigenden Zunahme der
nacktsamigen Pflanzen) und das K&nophyti-
kum (mit der Entwicklung der bedecktsami-
gen Pflanzen). Nach neueren Ansichten ist
der Beginn des Mesophytikums an die Grenze
vom Westfal zum Stefan innerhalb des Kar-
bons zu legen. Zusatzlich sind in der Tabelle
die fiinf groBen Massenaussterbe-Ereignisse
des Phanerozoikums mit roter Farbe markiert.

Wendepunkte der Pflanzenevolution
immer ein wenig friiher (Abb. 1). Zu
Recht nannte deswegen der amerika-

nische Paldobotaniker ALFRED TRAVERSE®®
seinen Aufsatz liber den Vergleich der
Evolutionsmechanismen bei Tieren und
Pflanzen ,Die Pflanzenevolution tanzt
nach einem anderen Takt".

Zwar haben Katastrophentheorien
im Wandel der geologischen und pala-
obiologischen Wissenschaftsgeschich-
te schon verschiedentlich eine Rolle ge-
spielt (vgl. Beitrag HANSCH in diesem
Katalog), aber erst die intensiven For-
schungen der letzten 30 Jahre ermdg-
lichten Einsichten, die unser Wissen
tiber den Fortgang der Evolution unter
dem Einfluss von globalen Massenaus-
sterbe-Ereignissen von Grunde auf re-
volutioniert haben. Dabei ist der Licht-
kegel des gegenwartigen Interesses
nach wie vor auf das Entziffern der
Muster in den Phasen von Krise und
nachfolgender Erholung sowie auf das
Aufspiiren und auf die Abgrenzung im-
mer neuer Aussterbe-Ereignisse ge-
richtet. In zunehmendem MafBe wer-
den hierbei auch die terrestrischen
Okosysteme der erdgeschichtlichen
Vergangenheit mit einbezogen, jedoch
scheint die Erforschung von Massen-
aussterben in der Pflanzenwelt mit fu-
rioser Entwicklung gerade erst in den
letzten Jahren begonnen zu haben.
Obwohl die diesbeziiglichen Untersu-
chungen keinesfalls als abgeschlossen
bezeichnet werden kdnnen, soll hier
tiber die bislang erzielten Ergebnisse
insbesondere bei den flinf groBen Mas-
senaussterben des Phanerozoikums be-
richtet werden, zusammen mit einem
kurzen Abriss liber den Gang der Ent-
wicklung der Pflanzenwelt.



Die friihe Entwicklung

Wahrscheinlich waren die einfach
gestalteten Archaen (friiher als Ar-
chaeobakterien bezeichnet) die ersten
Lebewesen, die die fiir uns heute le-
bensfeindlich erscheinende friihe Erde
vor 4 Milliarden Jahren besiedelten.
Erst vor etwa 3,5 Milliarden Jahren be-
gannen photosynthetisierende Proka-
ryoten (Organismen, deren Zellen kei-
nen membranumgrenzten Kern auf-
weisen) Sauerstoff in die Atmosphére
abzugeben, der jedoch anfinglich
durch chemische Elemente und Ver-
bindungen aufgenommen wurde, wel-
che rasch mit Sauerstoff reagierten, z.
B. durch Schwefel und durch Eisen. Es
gibt sichere Hinweise, dass bis vor un-
gefdhr 2,3 Milliarden Jahren in solche
Sauerstoffspeicher Sauerstoff einge-
gangen ist, z. B. in die Bandereisener-
ze (Abb. 2a), deren weltweite Entste-
hung bald ausschlieBlich vor 2,5 bis 1,9
Milliarden Jahren stattgefunden hat.
Nach diesem archaischen Entwick-
lungsstadium unserer Erde konnten
solche Bildungen dann nicht mehr ent-
stehen, weil schon im Wasser der tie-
fen Ozeane die Sauerstoffkonzentra-
tion graduell angestiegen war.

Zu diesen dltesten Zeugnissen der
Photosynthese zdhlen die fossilen Stro-
matolithen (Abb. 2b, 2c). Diese Le-
bensgemeinschaften von blaugriinen
Algen oder Cyanobakterien lebten
vorwiegend im flachen Wasser am
Meeresboden. Dort bildeten sie Mat-
ten, durch die Schwebstoffe eingefan-
gen und letztendlich Gesteinskdrper
aufgebaut werden konnten, die sich

Abb. 2. Geologische und paldontologische Beweisstiicke zur friihen Entwicklung des Sauerstoffs
und der Photosynthese auf der Erde. Diese fossilen Dokumente der Erdgeschichte illustrieren den
friihen Weg zu einer homdostatischen Erde, einer Grundvoraussetzung der Gaia-Theorie.

a: Gebéndertes Eisenerz, Jaspilit, Hamersley Range, Australien. Die alternierenden Lagen des po-
lierten Gesteinsquerschnittes bestehen aus blaugrauem Héamatit, rotem Jaspis und gelbem Tiger-
auge. Béndereisenerze sind zwar keine Fossilien, aber dennoch Zeugen archaischen Lebens im
Meer vor ca. 2,5 bis 1,9 Milliarden Jahren. Schon vor etwa 3,5 Milliarden Jahren begannen
photosynthetisierende Prokaryoten molekularen Sauerstoff zu produzieren. Dieser wurde jedoch
anfénglich durch chemische Elemente und Verbindungen aufgenommen, die rasch mit Sauer-
stoff reagierten, z. B. durch die hier gezeigten Bandereisenerze. Sammlung des Mineralogischen
Museums der Universitat Wiirzburg.

b: GroBe Stromatolithendome, Transvaal, Stidafrika, 2,6 Milliarden Jahre alt. Die biogenen Sedi-
mentstrukturen entwickelten sich aus wechselnden Lagen an organisch reichem Material, vor-
wiegend aus klebrigen fadenformigen Algen und Cyanophyten (blaugriinen Algen), in die diinne
anorganische Sedimentlagen eingeschaltet sind.

c: Stromatolithen, Rocknest Formation, Nordkanada, ca. 1,9 Milliarden Jahre alt.

Erde, sie blieben aus 3,5 Milliarden
Jahren alten Gesteinen des Prakam-
briums fossil tberliefert.

kuppel- oder tafelartig vom Meeres-
boden abhoben. Stromatolithen z3h-
len zu den &ltesten Lebensspuren der
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Die Entwicklungskrise
der planktischen Algen
im Prakambrium

Im spaten Prakambrium, vor etwa
900 - 940 Millionen Jahren, wurde die
Biosphare massiv durch die Entwick-
lung multizellularer Organismen ver-
andert. In diesem Zeitraum spielen Ver-
eisungsphasen der Erde in Zusammen-
spiel und Riickkopplung mit dem glo-
balen Aufbliihen des Phytoplanktons,
z. B. den Acritarchen, eine Rolle. Zu den
fossilen Acritarchen werden aus Spo-
ropollenin bestehende Palynomorphen
gezahlt, die allem Anschein nach schon
zu den Eukaryoten zu rechnen sind
(Eukaryoten sind Organismen, deren
Zellen einen echten Zellkern und Or-
ganellen besitzen); es sind liberwie-
gend kugelige, glattschalige oder auch
skulpierte Formen mit komplizierten
Zellwdnden, die meist kleiner als 100
um sind und die vermutlich von Algen
gebildet wurden.

Vor ca. 700 Millionen Jahren war die
Gruppe der Acritarchen bereits mit
zahlreichen Arten evoluiert. Diese
stlirmische Entwicklung kam jedoch
vor etwa 650 Millionen Jahren, kurz
vor der Wende zum Phanerozoikum,
zum Stillstand (Abb. 3). Dieser Tief-
punkt der proterozoischen Acritar-
chen-Evolution ist vor allem aus skan-
dinavischen Ablagerungen bekannt ge-
worden, bei denen eine Aussterberate
von 70 % dokumentiert werden konn-
te%s. Ahnliche Krisen des Phytoplank-
tons sind auch aus Afrika und Austra-
lien bekannt geworden.
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Eine Innovation im jlingsten Pré-
kambrium und im altesten Paldozoi-
kum war die Entwicklung von Algen
mit kalkigen Skelettsubstanzen. In der
gleichen Zeit geht die Stromatolithen-
bildung rapide zuriick; dies wurde ur-
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Abb. 3. Entwicklung des Phytoplanktons wah-
rend des Proterozoikums und Phanerozoi-
kums.

sdchlich wahrscheinlich durch die Evo-
lution algenfressender Tiergruppen
verursacht.

Die Gaia-Hypothese

Der Anstieg der Sauerstoffkonzen-
tration in der Atmosphére wird haupt-
sachlich mit der Entfaltung der Euka-
ryoten in Zusammenhang gebracht;
nur durch diese Entwicklung wurde die

Entstehung vielzelliger Organismen
tiberhaupt erst maglich (Abb. 2). Doch
erst vor etwa 350 Millionen Jahren, im
Karbon, erreichte der Sauerstoffgehalt
der Atmosphére erstmals einen heuti-
gen Wert. Wie hieraus zu ersehen ist,
sorgten schon am Anfang des Lebens
die Lebewesen selbst aktiv dafiir, ein
lebensfreundliches System auf der Er-
de zu erschaffen. Diese Erkenntnis ist
auch Bestandteil einer Hypothese, die
als sogenannte ,Gaia-Hypothese" heu-
te von immer mehr Forschern aner-
kannt wird und urspriinglich durch den
ehemaligen NASA-Wissenschaftler Ja-
MES Lovelock begriindet wurde. Das
Gaia-Prinzip®® ist ein interdisziplindrer
Ansatz, bei dem davon auszugehen ist,
dass sich nicht nur die einzelnen Le-
bewesen ihrer Umwelt anpassen, die-
se sich aber im Wesentlichen unab-
héngig entwickelt — sondern dass in
Wahrheit ein kompliziertes Verbund-
und Riickkopplungssystem vorliegt. Die
Boden und die Gesteine, die Ozeane
und auch die Atmosphare, die wir at-
men, das alles ist mit allen Lebewesen
demnach nur Teil eines einzigen gi-
gantischen zusammenhangenden evo-
lutiondren Prozesses.

Lebewesen passen sich ihrer Umwelt
an, aber auch die Umwelt passt sich in
einer Art Co-Evolution an die Lebewe-
sen an und wirkt hierdurch wieder auf
deren Entwicklung zuriick. Solche
Riickkopplungssysteme scheinen in der
Tat dafiir verantwortlich zu sein, dass
viele Parameter, die unsere Umgebung
charakterisieren, konstant bleiben, wie
etwa die mittlere globale Temperatur




und der CO,-Gehalt. Analog zur
Physiologie der Lebewesen, wie bei der
Konstanthaltung der Kérpertempera-
tur, wird dieses Verhalten als Homo-
ostasis bezeichnet.

AuBerdem verdnderte die zuneh-
mende Anreicherung mit Sauerstoff in
den Zeiten der friihen Erde die Dichte
der Atmosphare. Das Reflexionsver-
mogen des Sonnenlichts wurde beein-
flusst, es entstand ein Puffersystem ge-
gen allzu harte Strahlung. Ein Gleich-
gewicht stellte sich ein. Im Laufe der
Evolution sind die Gesteine und Mee-
re, die Gase der Atmosphéare und die
Vielfalt der Lebewesen zu einem un-
trennbaren Ganzen zusammenge-
wachsen. Diese vielfach vernetzte Er-
de ist nach der Gaia-Hypothese ein
selbstregulierendes System, ein hoch-
empfindlicher Organismus, bei dem
abiotische und biotische Teile in enger
Wechselwirkung stehen.

Pflanzen im Ordo-
vizium, Silur und Devon

Schon im Ordovizium treten erste
kutinisierte Epidermen, allerdings noch
ohne Spaltéffnungen, sowie Sporen in
Tetraederform auf. Am Ende des Silurs
eroberten Psilophytales und Rhyniales,
die ersten GefiaBpflanzen (Trachaeo-
phyta; Pflanzen, die ein Leitblindelsys-
tem besitzen), das Festland? 182045 Dije
gegabelten Sprosse der Psilophytales
(.Nacktpflanzen") besaBen noch keine
Blatter und noch keine echten Wur-
zeln, aber endstandige Sporangien, wie

am Beispiel von Cooksonia, der ersten
Landpflanze, zu ersehen ist (Abb. 4).
Die Anpassung an das Landleben wa-
re ohne evolutiondre Neuerungen bei
diesen Pflanzen nicht moglich gewe-
sen. Alle oberirdischen Teile waren mit
einer Kutikula — einem Hautchen aus
Kutin - bekleidet, um das Austrocknen
der Pflanze zu verhindern. Die Epider-
men hatten regulierbare Spaltéffnun-
gen (Stomata) zum Gasaustausch mit
der Atmosphire (Abb. 4a), des Weite-
ren war schon ein primitives Leitge-
webe mit einem aus Tracheiden (r6h-
renférmigen Einzelzellen) bestehenden
Xylem zum Wasser- und lonentran-
sport sowie dem Phloem zum Trans-
port organischer Stoffe entwickelt.
Aber auch die Reduktion der allzuhar-
ten Strahlung durch den Schutzschild
der Atmosphare war, wie schon er-
wahnt, eine Voraussetzung bei der Er-
oberung des Festlandes durch die er-
sten Pflanzen.

Mit dem Oberdevon begann die Zeit
der Badrlappe, Schachtelhalme und Alt-
farne'®47.102 Ebenso erschienen die &l-
testen Samenpflanzen, die Pterido-
spermen (Farnsamer). Diese im jlinge-
ren Paldozoikum sehr erfolgreiche
Pflanzengruppe trug noch eine farn-
dhnliche Belaubung, vermehrte sich
aber nicht mehr durch Sporen, sondern
bereits durch echte Samen.

Die &dltesten Walder der Erde sind
oberdevonischen Alters. Baumférmige
Pflanzen wie die der Gattung Archae-
opteris bekamen mit ihren langen
Wurzeln Zugang zu Nahrungsstoffen,
zu denen kleinere Pflanzen vormals

keinen Zugang hatten (Abb. 5). Durch
die nun initiierte Bodenbildung der
Landpflanzen wurde die Erosionsrate
an Land gebremst, ein wichtiger Mo-
ment im Ablauf der groBmaBstablichen
geologischen Prozesse der Erde.

Die biologische Krise
am Ende des Devons

Im Oberen Devon, an der Frasnium-
Famennium-Grenze, konnten mehr als
die Halfte der marinen Tiergattungen
nicht liberleben. Die fossile Uberliefe-
rung bei den terrestrischen Pflanzen
aus dieser Zeit zeigt zwar eine Verrin-
gerung der Diversitdt (Anzahl der
Pflanzenarten), allerdings existieren
bislang keine Zeugnisse fiir ein weit-
reichendes Aussterben zwischen den
hdheren Taxa (Stamm, Klasse, Familie).

Doch ist der groBartige Aufstieg der
terrestrischen Vegetation im Devon si-
multan begleitet von einem graduel-
len Niedergang des marinen Phyto-
planktons. Dieser Kollaps liegt kurz vor
der Devon-Karbon-Grenze (Abb. 3), nur
wenige Acritarchen aus dem Micrhys-
tridium/Veryhachium-Komplex kénnen
vereinzelt noch diese Grenze lber-
schreiten. Erst nach etwa 140 Millio-
nen Jahren, in der oberen Trias, hat sich
das Phytoplankton wieder erholt und
es erscheinen die ersten Dinoflagella-
ten (begeiBelte Einzeller), gefolgt von
den Coccolithophoriden (Kalknanno-
plankton) im unteren Jura und den Si-
licoflagellaten und den Diatomeen
(Kieselalgen) in der Kreide.
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Abb. 4. Landpflanzen aus dem Oberen Silur und dem Unteren Devon.
a: Die erste Landpflanze der Erde, Cooksonia pertonii. Lebensbild und Rekonstruktion des Sporo-
phyten mit terminalem Sporangium. Die Spaltéffnungen (Stomata) in der Kutikula erméglichten

den regulierten Gasaustausch mit der Atmosphire.

b: Das Pflanzenfossil Cooksonia pertonii, mit endsténdigen Sporangien. Oberes Silur, Shrewsbury,
England. Der kohlige Abdruck ist ca. 2,5 cm lang. Sammlung HaNs STEuR, Ellecom, Niederlande.
c: Profilschnitt durch eine Bank des Rhynie-Chert, Unteres Devon, Pragian (ca. 396 Millionen
Jahre alt), Rhynie bei Aberdeen, Schottland. Der polierte Gesteinsanschliff zeigt einige Horizonte
fossiler Pflanzen, die durch Kieselsgure (SiO,) permineralisiert wurden. Im oberen Bildbereich die
etwa 3-4 mm starken Achsen der Pflanze Aglaophyton major in Lebendstellung. MaBstab: 1 cm.

Paradoxerweise wird fiir diesen
.Phytoplankton-Blackout" der tropi-
schen Ozeane die Expansion der ter-
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restrischen Flora im oberen Devon ver-
antwortlich gemacht. Mit der Ent-
wicklung der ersten Archaeopteris-

Walder kam es zur tiefgriindigen Bo-
denbildung (Abb. 5), bei der aber nicht
nur, wie schon erwahnt, rapide Erosion
verhindert wurde, sondern bei der erst-
mals in der Erdgeschichte auch die
Néhrstoffe aus der neu geschaffenen
Bodenzone liber die Flusssysteme in die
Meere gelangten. Dort kam es magli-
cherweise zur Eutrophierung (Uber-
diingung durch liberh6hten Nahrstof-
feintrag) der flachen Ozeane und so-
mit zur biologischen Krise des Phyto-
planktons2 74,

Die Entwicklung der
Pflanzenwelt im Karbon
und Perm

Die héchsten Raten der Artenbil-
dung bei den Landpflanzen waren im
Devon und im Karbon zu verzeichnen®,
In der Zeitspanne vom unteren Devon
bis zum oberen Karbon entwickelte
sich die Flora weltweit von kleinen un-
scheinbaren Pflanzen mit einer Hohe
meist unter einem Meter zu einem ge-
hélzreichen Okosystem mit Bdumen bis
zu 35 m Hohe. Sumpfwalder — das
Ausgangsmaterial der spateren um-
fangreichen paralischen und limni-
schen Steinkohlenlager — nehmen
groBe Gebiete des Festlandes auf der
nordlichen Halbkugel ein. Die lippige
formenreiche Landflora ist gekenn-
zeichnet durch Farne und Pterido-
spermen (Abb. 6a) sowie durch Rie-
senformen der Bérlapp- und Schach-
telhalm-Gewichse (Abb. 6b, 6e). In der



stidlichen Hemisphdare, auf dem durch
die Kontinente Australien, Afrika, Stid-
amerika, Antarktis und Indien gebilde-
ten Siidkontinent Gondwana, lag der
mit einem dicken Eispanzer bedeckte
Siidpol. Die eher kiihl-gemaBigte Flo-
ra Gondwanas ist durch die haufig vor-
kommenden zungenférmigen Blattres-
te der sogenannten Glossoptris-Flora
gekennzeichnet, bei denen es sich um
Pteridospermen mit vielgestaltigen
Fruktifikationen handelt. Der Zeitab-
schnitt vom Karbon zum Perm ist kli-
matisch gepragt durch den Ubergang
von einem Kiihlhaus- zu einem Treib-
haus-System.

Der Ausgangspunkt der mesophyti-
schen Florenentwicklung lag im obe-
ren Karbon, an der Wende vom West-
fal zum Stefan (vgl. Abb. 1). Dort star-
ben die weitverbreiteten baumférmi-
gen Barlappgewachse weitgehend aus
und es begann — mit anfinglich noch
verhaltener Dynamik — der Siegeszug
der Samenpflanzen, die sich dann im
Mesozoikum mit starker Radiation ent-
wickeln konnten. Es erscheinen die er-
sten Ginkgophyten und Cycadophyten.
Bei den nacktsamigen Pflanzen, den
Gymnospermen, erhalt der Befruch-
tungsvorgang seine vollige Unabhdn-
gigkeit vom Wasser. Wahrend bei den
paldozoischen Pteridospermen die be-
weglichen Spermatozoiden bei ihrer
Fortbewegung noch an das Medium
Wasser gebunden sind, bildet der aus-
keimende Pollen der Gymnospermen
einen Pollenschlauch, durch den die
mannlichen Spermazellen unmittelbar
auf die weibliche Eizelle libertragen

Wourzeltiefe
im

400 390

70
Alter (in Millionen Jahren)

360 354

Abb. 5. Die relative GroBe, Form, und Durchwurzelungstiefe von Pflanzen im unteren, mittleren
und oberen Devon (ca. 400-354 Millionen Jahre; die Zeitachse ist nicht maBstablich gezeichnet).
Folgende reprasentative Pflanzentypen wurden mit ihren Wurzelsystemen eingezeichnet:

a: Rhyniopsida, z. B. Aglaophyton; b: Trimerophytina, z. B. Psilophyton; c: friihe krautige Lycopsi-
den, z. B. Asteroxylon; d: friihe baumartige Lycopsiden, z. B. Lepidodendron; e: Progymnospermen,
z. B. Archaeopteris; f: frihe Gymnospermen, z. B. Elkinsia; g: Filicopsidae, z. B. Rhacophyton.

werden. Im Gegensatz zu den be-
decktsamigen Pflanzen waren die Sa-
menanlagen aber noch nicht in ein
Fruchtblattgehause eingeschlossen.

Pteridospermen (Abb. 6¢, 6d), Cor-
daiten, Koniferen (Abb. 6f), Ginkgo-
phyten und Cycadeen charakterisier-
ten im Perm das Vegetationsbild. Auch
hier liegen hohe Raten der Artenbil-
dung vor®. Die Oberkarbon-Floren do-
minierten bis in das untere Perm hin-
ein, dann allerdings nahm ihre Bedeu-
tung ab. Im oberen Perm lasst sich die
Flora nach Provinzen in eine sidliche
Glossopteris-Flora (mit groBblattrigen
Resten von Gangamopteris und mit
weitrdumigen Kohlebildungen), eine
Cathaysia-Flora (Stidost-Asien und
China), eine Euramerische und eine
Angara-Flora (das heutige Sibirien)
unterscheiden.

Euramerika kollidierte im mittleren
Abschnitt des Karbons mit Gondwana-
land. Durch die Verschmelzung der
Landmassen wurden im Perm weitrau-
mige Wanderungsbewegungen der
Pflanzenwelt mdglich, die sich in Be-
cken- und in Hinterlandwélder diffe-
renzieren konnte* 47.98_|n der Stidhe-
misphdre machte die Glossopteris-Flo-

ra graduell der mesophytischen Flora
Platz. Eine begonnene weltweite
Untersuchung zeigt, dass Hauptkom-
ponenten der permischen Flora, z. B.
die Vertreter der Pteridospermen, der
Cordaiten und der Glossopteriden,
schon vor dem eigentlichen Perm-Tri-
as-Massenaussterbe-Ereignis einen
markanten Niedergang erlitten, die
Farne, Cycadeen und Ginkgo-Gewach-
se jedoch danach, in der spateren Tri-
as, reichlicher wurden®.

Die Paldophytikum/Mesophytikum-
Grenze innerhalb des Perms (vgl. Abb.
1) ist nach neueren Untersuchungen
nicht gerechtfertigt. Es hat sich mitt-
lerweile gezeigt, dass die in friiherer
Zeit so stark betonten Unterschiede
eher auf Uberlieferungs—, Aufsamm-
lungs- und Kenntnisliicken zurlickzu-
fiinren sind#.47, Als passendes Aquiva-
lent fiir den markanten Florenwechsel
Paldophytikum/Mesophytikum kdme in
diesem Zusammenhang, wie bereits
ausgefiihrt, die Grenze vom Westfal
zum Stefan in Frage.
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Abb. 6. Pflanzenfossilien aus dem Karbon und Perm.

a: Eusphenopteris sp., Fiederchen. Westfal, Piesberg bei Osnabriick.

b: Lepidodendron sp., Verzweigung. Westfal, Ruhrkarbon.

c: Autunia conferta, Wedel. Unteres Perm, Lebach, Saar-Nahe-Becken (Slg.-Nr. 51/9/1, Samm-

lung Museum fiir Naturkunde, Berlin).

d: Rhachyphyllum schenkii, Fiederchen. Unteres Perm, Sobernheim.
e: Calamites sp., Steinkernerhaltung, Westfal, Ruhrkarbon.
f: Walchia piniformis, beblatterte Achse. Unteres Perm, Fischbach-Niederwdrresbach.

Die biologische Krise an
der Perm-Trias-Grenze

Die evolutiondre Entwicklung der
Pflanzenwelt wurde weltweit jah am
Ende des Perms durch das groBte Mas-
senaussterbe-Ereignis der Erdge-
schichte unterbrochen. Die zweiphasi-
ge okologische Krise, initiiert durch
multiple Ursachen, z. B. durch die re-
gressive Verschmalerung der Schelfe,
anoxische Bedingungen, den extremen
Vulkanismus der sibirischen Flutbasal-
te und letztendlich durch den Impakt
eines extraterrestrischen Korpers's 2"
34.50.85 petraf in einschneidender Weise
auch die Pflanzenwelt. Die spektaku-
lare Bestatigung des extraterrestri-
schen Einschlags gelang erst unlangst
durch den Nachweis von sogenannten
Fullerenen mit einer eigentiimlichen
Signatur von Edelgasené®. Fullerene sind
Molekiile, die aus sechzig oder bis zu
einigen hundert Kohlenstoff-Atomen
zusammengesetzt sind. Sie haben ei-
ne Gitterstruktur, die kéfigartig gebaut
ist. Im Inneren dieser Molekiile blieben
Edelgase mit einem Isotopenverhaltnis
gefangen, die nur durch allerhdchste
Druck- und Temperaturbedingungen
auBerhalb unseres Sonnensystems in
diese Kafigstruktur gelangt sein konn-
ten. Durch den Impakt sind die Ful-
lerene als feinste Partikel zeitgleich in
das Sediment gelangt und bilden hier-
durch einen Marker fiir den Asteroi-
deneinschlag an der Perm-Trias-Gren-
ze, dessen Einschlagskrater bisher aber
noch nicht gefunden werden konnte.

Es kam weltumspannend zu einem
weitgehenden Absterben der Pflanzen,
das im besonderen MaBe die Gehdlz-
pflanzen betraf. Wahrscheinlich fand
dieses Ereignis mit leichter zeitlicher
Verzdgerung in der sogenannten ,end-
permischen Todeszone" statt, d. h. nach
dem Zusammenbruch der marinen Le-
bensformens’. Durch dieses Waldster-
ben wurden in kiirzester Zeit enorme
Mengen an pflanzlicher Biomasse fiir
Destruenten verfligbar (Abb. 7a). Die-
ser Kollaps des terrestrischen Okosys-
tems (Abb. 7b) ist global in marinen,
lakustrinen und fluviatilen Ablagerun-
gen der Perm-Trias-Grenze durch den
rapiden Riickgang der Koniferenpollen
und den plétzlichen Anstieg der Pilz-
komponente (the ,fungal spike") in den
palynologischen Zahlprofilen bezeugt
55, 66, 86, 97, 100'

Sowohl die baumartigen Calamiten,
ebenso die permischen Cordaiten, aber
offenbar auch die noch im Zechstein
vertretenen Koniferen der Walchiaceae
mit der Gattung Ortiseia sind an der
Perm-Trias-Grenze erloschen® 6. Nach
CLEAL (zitiert in KErP*, vgl. auch WANG
99) kommen von 20 Familien der Pteri-
dophyten (Farne, Barlappe, Schachtel-
halme) aus dem Perm nur noch sechs
in der Trias vor. Noch dramatischer ge-
staltete sich der Niedergang bei den
Gymnospermen (nacktsamigen Pflan-
zen): von 20 permischen Familien
kommen nur noch vier in der Trias vor.

Die Entwicklung der
Pflanzen in der Trias

Aus dem unteren und mittleren
Buntsandstein der Germanischen Tri-
as sind zahlreiche fluviatile und SiiB-
wasserablagerungen bekannt gewor-
den, die unter humiden bis semihumi-
den Bedingungen sedimentiert wur-
den. Erst durch den Nachweis des Mas-
senaussterbens an der Perm-Trias-
Grenze auch in der Paldovegetation
verstehen wir, dass in diesen eigent-
lich fiir eine Paldoflora pradestinierten
Ablagerungen eben kaum fossile Pflan-
zenreste vorkommen kénnen*°. Die we-
nigen bekannt gewordenen pflanz-
lichen Fossilarchive aus der Unteren
Trias, allesamt mit nur geringer Diver-
sitdt?2 %0, sind durch die breite 6kolo-
gische Anpassungsfahigkeit ihrer re-
prasentativen Florenelemente gekenn-
zeichnet, insbesondere durch das Vor-
kommen der opportunistischen Lycop-
sidengattungen /soetes und Pleuro-
meia (Abb. 8, 10a), die weltweit liber
einen Zeitraum von vier bis fiinf Milli-
onen Jahren in den Untertriasfloren
dominierten®71.72,

Pleuromeia wurde zwar nur etwa
zwei Meter hoch, war aber eine an-
passungsfahige krautige Pionierpflan-
ze. Durch den Feinbau der Makro- und
Mikrosporen sowie durch die Archi-
tektur der Wurzeltréger lassen sich
Ahnlichkeiten zur heutigen Gattung
Isoetes erkennen?> 31.32 Typisch ist die
vierfach unterteilte Stammbasis mit
hornartig nach oben gerichteten wur-
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Abb. 7. Das Waldsterben an der Perm-Trias-Grenze und die Lycophyten-Phase in der friihen Tri-
as. a: Mikroskopische Aufnahme von Pilzresten (Bestandteil des ,fungal spike") aus dem Tesero-
Horizont des Perm-Trias-Grenzprofils vom StraBenaufschluss aus der Umgebung von Tesero (ca.

30 km siidostlich von Bozen), Dolomiten, Italien.

b: Vereinfachtes Schema der Verbreitung von ausgewahlten Sporen und Pollen an der Perm-Tri-
as-Grenze Europas. In Rot: der ,fungal spike" direkt am Ende des Perms. Die Kontinuitat bei den
Koniferen (griin unterlegt) ist durch eine Liicke in der friihen Trias unterbrochen. Beinahe 4-5
Millionen Jahre lang dominieren hier die Uberreste der bérlappartigen Pflanzen und Moose

(blaues Feld).

zelbesetzten Auswiichsen (Abb. 8, 10a).
Aus der Stammbasis geht ein unver-
zweigter Stamm hervor, der je nach Al-
ter der Pflanze teilweise mit Blattern
bedeckt war und in einem Sporan-
gienzapfen endete (Abb. 9a, 10a). Nach
dem intensiven dkologischen Kollaps
an der Perm-Trias-Grenze siedelte
Pleuromeia in Monobestanden in lo-
ckerer Verteilung an oasenartigen
Standorten (Abb. 9); eine dichte Vege-
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tationsdecke war zu diesem Zeitpunkt
offensichtlich noch nicht wieder vor-
handen. Die nach geologischen MaB3-
staben nur kurze Pleuromeia-Erho-
lungsphase nach dem Kollaps an der
Perm-Trias-Grenze mit der spateren
Wiederplatznahme durch eine Flora
mit héherer Diversitat zeigt beispiel-
haft die pflanzensoziologische Ent-
wicklung. Eine vorher weniger erfolg-
reiche Gruppe, die der Isoetales, hatte

Abb. 8. Pleuromeia sternbergii aus dem Unte-
ren Buntsandstein (Indus) von Bernburg,
Sachsen. a: Stammobasis, Seitenansicht. Er-
kennbar sind drei der vier hornartigen Aus-
stiilpungen in Steinkernerhaltung, die mit
Wurzelnarben bestiickt sind. Slg.-Nr. BSC
445, Sammlung des Geologisch- Paldontolo-
gischen Instituts der Universitat Heidelberg.
b: Stammbasis mit Wurzelnarben, Ansicht
von unten. MaBstab: 1 cm. Sammlung des In-
stituts fiir Geologische Wissenschaften, Uni-
versitat Halle/Saale.

als Generalist die Madglichkeit zur
adaptiven Radiation und fiillte den frei
gewordenen dkologischen Raum.

Die Pleuromeia-Vegetation wurde
anschlieBend durch Koniferen-Ge-
meinschaften der Gattung Voltzia er-
setzt (Abb. 10d, 10f). In Europa sind
hier die Vorkommen aus dem Volt-
ziensandstein der Vogesen?63°und die
anisischen Floren der Siidalpen zu
nennen, die zur Zeit einer genaueren
paldobotanischen Untersuchung un-
terzogen werden (E. KUSTATSCHER &t
J.H.A. vAN KONIINENBURG-VAN CITTERT, pers.
Mitt.). In den Triasfloren der Stidhemi-
sphare wurde die kiihl-gemaBigte



Abb. 9. Pleuromeia sternbergii, ein opportunistisches Bérlappgewichs aus dem Buntsandstein der Germanischen Trias.
a: Rekonstruktion einer fortpflanzungsreifen Pflanze, 1,5-2 m lang, mit einem endsténdigen Sporangienzapfen. Mit fortschreitendem Alter wurden

die Bldtter nahe der Stammbasis abgeworfen.

b: Das Biotop von Pleuromeia sternbergii. Die monotypischen Besténde sind vereinzelt mit der Farnpflanze Anomopteris vergesellschaftet. Der
saumférmige Siedlungsstreifen markiert noch den Uferbereich eines abgeschniirten Flusses mit ehemals hherem Wasserstand. Rekonstruktion
nach Vorkommen der Lokalitdt Lammersdorf in der Eifel (Mittlerer Buntsandstein).
c: Steinkernerhaltung von Pleuromeia sternbergii in Lebendstellung, von der Lokalitit Lammersdorf in der Eifel (Mittlerer Buntsandstein). Die hier
abgebildete Montage befindet sich im Staatlichen Museum fiir Naturkunde, Karlsruhe.

Glossopteris-Flora graduell durch die
Dicroidium-Flora verdrangt®.

Wie schon vorher im Perm sind auch
in der Trias generell hohe Raten der Ar-
tenbildung zu verzeichnen®. Doch erst
an der Grenze Unter-/Mitteltrias kam
es zum Wiederaufleben groBerer Be-
stande holzbildender Gewéachses®. So-
gar schnell wachsende krautige Koni-
feren, z. B. Aethophyllum stipulare
(Abb. 10e), sind noch in der Flora des

anisischen Voltziensandsteins vertre-
ten26, 30, 75.

Auch die Keuperfloren der Germa-
nischen Trias miissen durch die Dyna-
mik des Massenaussterbens und der
daran anschlieBenden Phase der Erho-
lung neu bewertet werden. Vier Pflan-
zenhorizonte in gréBerer geographi-
scher Verbreitung — im Unteren Keu-
per (Ladin), Schilfsandstein (Karn),
Coburger Sandstein/Kieselsandstein
(Karn) und im Rhit — geben derzeit ei-
nen Einblick in die Florenentwicklung
39.41.42 Einerseits lassen sich noch pa-
laophytische Florenelemente definie-

ren, die das okologische Desaster an
der Perm-Trias-Grenze gut gemeistert
haben und in ihrer Entwicklungsge-
schichte bis in das Perm oder sogar an
den Florenwechsel Paldophytikum/
Mesophytikum im Westfal/Stefan zu-
riickreichen, z. B. die Cycadeen und der
Farnsamer Lepidopteris mit seinen
Fruktifikationen. Zugleich erscheinen
im Keuper viele moderne Floren-
elemente des Mesophytikums zum er-
sten Mal.
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Das herausragende Ereignis ist der
Aufstieg der Bennettiteen ab dem Un-
teren Keuper, durch die Wedel der Gat-
tung Pterophyllum sicher bezeugt. Die
Bennettiteen dhnelten zwar duBerlich
den Cycadeen, die Samen in ihren hoch
entwickelten Reproduktionsorganen
waren aber zwischen sterilen Schup-
pen eingeschlossen, die zu einem Pan-
zer verwachsen konnten und regel-
rechte Friichte bildeten. Damit hatten
die Bliiten fast den Entwicklungsstand
der Bedecktsamigkeit erreicht. Ab dem
Schilfsandstein treten mit den Gat-
tungen Dictyophyllum und Clathrop-
teris zum ersten Male leptosporangia-
te Farne aus der Familie der Dipterida-
ceae auf, ein Einzelfund belegt das
Vorkommen der Matoniaceae Phle-
bopteris schon im Unteren Keuper. Die
Koniferen evoluierten mit breiter Ra-
diation ab dem Karn und erscheinen
mit modernen Arten, z. B. Schizolepis,
Stachyotaxus und Palissya in der Rhat-
flora, aus der die Cycadophytenreste

der Gattung Nilssonia und die der viel-
gestaltigen Pteridospermen Pachyp-
teris ["Thinnfeldia"] und Umkomasia
besonders hervorzuheben sind.
Abgesehen von der durch Koniferen
dominierten Flora des Voltziensand-
steins, die sich regional auf das Gebiet
der Vogesen im dstlichen Frankreich
beschriankt, zeigen die zahlreichen
Fundorte des Unteren Keupers (Erfurt-
Formation, Ladin) im mitteleuropai-
schen Triasbecken zum ersten Male
wieder eine Florenvergesellschaftung
mit groBerer Diversitat nach dem Aus-
sterbe-Ereignis an der Perm-Trias-
Grenze. In ihr haben die Reste krauti-
ger Schachtelhalme ein deutliches
Ubergewicht. Zu nennen ist Equiseti-
tes arenaceus (Abb. 10c), E. conicus,
Neocalamites merianii, eher selten
wurden bislang die Reste von E. ma-
crocoleon, N. schoenleinii, Schizoneu-
ra paradoxa (Abb. 10g) und von Phyl-
lotheca sp. gefunden. Die Vormacht der
Equisetales ist in fossilen Floren ande-

Abb. 10. Pflanzenfossilien aus der unteren und mittleren européischen Trias.

a: Pleuromeia sternbergii, Stammbasis mit anhaftenden Wurzeln (Appendices); daneben ein iso-
lierter Sporenzapfen. Unterer Buntsandstein (Indus), Bernburg, Sachsen. Slg.-Nr. BSC 448,
Sammlung des Geologisch-Paldontologischen Instituts der Universitit Heidelberg.

b: Annalepis sp., zwei Sporophylle einer zu den Isoetales (Lycopodiopsida) gerechneten Pflanze
in organischer Verbindung mit Makrosporen in situ, Unterer Keuper (Ladin), Schleerieth. Samm-

lung KeLser, Wiirzburg.

c: Equisetites arenaceus, Schachtelhalmgewichs (Equisetopsida), SproBgipfel, Unterer Keuper
(Ladin), Schleerieth. Slg.-Nr. SCHL-027, Sammlung KeLger, Wiirzburg.
d: Voltzia heterophylla, Voltziensandstein (Unteres Anis), Vilsberg. Sammlung GrAuvoGeL und

GALL, Ringendorf, Frankreich.

e: Aethophyllum stipulare mit mannlichen Zapfen, Voltziensandstein (Unteres Anis), Arzviller.
Lange: 110 cm. Sammlung GRrAUVOGEL und GALL, Ringendorf, Frankreich.

f: Beblitterter Koniferenzweig aus dem Anis der alpinen Trias. Kiihwiesenkopf/Monte Pra della
Vacca, Prags/Braies, nordéstliche Dolomiten. Sammlung WACHTLER, Innichen.

g: Schizoneura paradoxa, beblitterte Achse eines Schachtelhalmgewéchses. Unterer Keuper (La-
din), Schleerieth. Slg.-Nr. SCHL-060, Sammlung KeLBer, Wiirzburg.

rer Perioden der Erdgeschichte eher
selten verwirklicht, sie ist aber zum Teil
auch in anderen Ladinfloren der Welt
beobachtet worden. Auch unter Be-
riicksichtigung sedimentologischer und
taphonomischer Gesichtspunkte konn-
te diese Ausnahmeerscheinung bislang
aber nur wenig zufriedenstellend er-
klart werden.

Unter dem Eindruck des nun evident
gewordenen Perm/Trias-Waldsterbens
bietet sich nun die plausible Schluss-
folgerung an, die Schachtelhalm-do-
minierte Flora des Unteren Keupers als
fortgeschrittene Pionierflora in einer
mehr als 20 Millionen Jahre wahren-
den Phase der Florenkonsolidierung zu
begreifen. Dies trifft durchaus auch fiir
weitere, in ihrer Zusammensetzung
ahnlich gekennzeichnete Floren des
Ladins zu'®. Der im Unterkeuper am
weitesten verbreitete Schachtelhalm
Equisetites arenaceus pflanzte sich
nicht nur durch seine Sporen fort, sein
auBergewdhnliches Reproduktionspo-
tential beinhaltete auch die vegetati-
ve Vermehrung. Aus kleinen Asten
wuchsen zarte Adventivwurzeln her-
aus. Die von der Mutterpflanze an Soll-
bruchstellen abgeworfenen Aste konn-
ten durch das Wasser verfrachtet und
an entfernteren Orten angelandet wer-
den. Durch diesen zusatzlichen Ver-
breitungsmechanismus war das lippi-
ge Wachstum der monotypischen
Equisetites-Dickichte in der Paldove-
getation der Unterkeuper-Zeit gesi-
chert*. Als ein ein Vertreter moderner
Lycopodiopsida und als Nachfolger der
vordem so erfolgreichen Gattung Pleu-
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romeia erscheint Annalepis (Abb. 10b)
ab dem Unteren Keuper32 3942,

Obwohl schon in der Untertrias, im
Skyth, weltweit paralische Bedingun-
gen vorhanden waren, liegen wegen
des end-permischen totalen Zu-
sammenbruchs der Geholzflora aus der
Unter- und Mitteltrias weltumspan-
nend keine Kohlebildungen vors®.73. Die
kleinen Kohlefloze aus dem Unteren
Keuper Mitteleuropas gehoren zu den
ersten Kohlebildungen nach der Perm-
Trias-Krise (Abb. 11a, 11b).

Ein weiterer wichtiger Hinweis fiir
das Wiedererstarken der Vegetation,
einhergehend mit der Produktion gro-
Berer Mengen pflanzlicher Biomasse,
ist durch die Funde fossiler Holzkoh-
len (Fusit) gegeben, die besonders im
Coburger Sandstein/Kieselsandstein,
aber auch schon im Unteren Keuper
vorkommen*0. Unter dem Raster-
Elektronenmikroskop (REM) lassen sich
die unverfiillten Tracheiden und die
durch den Vorgang der Pyrolyse ho-
mogenisierten Tracheidenwénde gut
erkennen (Abb. 11c). Die fossilen Holz-
kohlenfunde bezeugen Wildfeuer in
den Okosystemen der germanotypen
Oberen Trias. Sie sind ein sicherer Hin-
weis fiir die Rekonsolidierung in der
Pflanzenwelt, denn als Grundvoraus-
setzung fiir eine Entziindung durch
Blitzschlag ist nicht nur ein entspre-
chender Sauerstoffgehalt in der Atmo-
sphére erforderlich, sondern auch eine
respektable Menge an entziindbarem
pflanzlichem Material, etwa wahrend
einer Diirreperiode nach einem ver-
heerenden Windbruch durch Stark-
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Abb. 11. Hinweise fiir die Produktion pflanz-
licher Biomasse aus dem Keuper der Germa-
nischen Trias.

a: Kleines Kohlefléz aus dem Unteren Keuper
(Ladin), aufgeschlossen 1980 sidlich von
Krautheim, Franken. MaBstab: Hammer, im
Bild links unten.

b: Kohle (,Lettenkohle") aus einer Kohlenlinse
aus dem Hangenden des Werksandstein-
Schichtenstapels des Unteren Keupers (Ladin).
Fundort: Werksandsteinbruch Schleerieth.
Sammlung KeLBer, Wiirzburg.

c¢: Dadoxylon sp.; Koniferenholz im Quer-
schnitt, Tracheiden in Holzkohlenerhaltung.
Oben die in Langsreihen angeordneten Hof-
tiipfel. Fundort: Coburger Sandstein (Mittle-
rer Keuper), Ebelsbachtal.

wind. Fossile Holzkohlen als Zeugnisse
ehemaliger Wildfeuer in der Erdge-
schichte kdnnen keinesfalls als siche-
re Dokumente fiir einem extraterres-
trischen Impakt herangezogen werden.
Sie sind vielmehr Zeugnisse regionaler
Katastrophen und gehdren als fester
Bestandteil in das Inventar der terres-
trischen Okologie®. 77,

Die Keuperfloren der Germanischen
Trias vermitteln im Einklang mit ande-
ren obertriadischen Tieflandfloren der
dquatorialen Breiten einen eher uni-

formen Eindruck'3. Besonders bei der
artenreich entwickelten Unterkeuper-
Flora ist durch die ,Gondwana"-Flo-
renelemente Schizoneura, Phyllothe-
ca, Linguifolium sowie durch das Auf-
treten von Blattgestalten mit retikula-
rer Nervatur (,Sagenopteris”) und
moglicherweise auch von Dicroidium
der einheitliche triadische Charakter-
zug unverkennbar. Schon in der Trias
und aus dem Jura werden Fossilreste
der Pflanze Sanmiguella oder die ge-
gabelten Blatter der Gattung Furcula
mit Netznervatur als Vorldufer der be-
decktsamigen  Pflanzen  (Angio-
spermen) diskutiert. Fiir den Uber-
gangsbereich vom Karn zum Nor, aus
dem aber nur wenige Pflanzenfossilien
bekannt geworden sind, wird ein zu-
satzliches Massenaussterbe-Ereignis
immer wahrscheinlicher’®. 8,

Die biologische Krise an
der Trias-Jura-Grenze

Das Trias-Jura-Aussterbeereignis,
die drittstarkste Aussterbekrise des
Phanerozoikums, ist das bisher noch
am wenigsten untersuchte Massen-
aussterben. Mikro- und Makrofloren
belegen einen etwa 95prozentigen Flo-
renwechsel der vorhandenen Arten in
Europa und Nordamerika2* 9. 102, Bjs-
her konnte kein Wechsel in der Ge-
samtkomposition der Makropflanzen-
fossilien erkannt werden, ebenso nicht
in den Pollenprofilen der siidlichen Re-
gionen von Nordamerika®. Dazu im
Widerspruch stehen neuere Untersu-



chungen aus der Obertrias des Ne-
wark-Beckens des ostlichen Nordame-
rika. In diesen Grenzprofilen mit Iri-
dium-Anomalien konnte auch ein Ma-
ximum von Farn-Sporen, eine ,fern spi-
ke"-Zone festgestellt werden®s. Heute
gehoren Farne, dkologisch betrachtet,
zu den opportunistischen Pflanzen, die
als erste nach einem katastrophalen
Feuer oder nach einem Vulkanausbruch
als Pioniere das brachliegende Land
wieder besiedeln. Deshalb wird dieser
Sachverhalt auch als typisch fiir das
Szenario nach einem traumatischen
extraterrestrischen Impakt erachtet.
Gegenwartige Studien an fossilen
Blattfossilien aus Gronland und
Schweden lassen allerdings eine mas-
sive Klimaerwarmung sowie eine Zu-
nahme der Kohlendioxid-Konzentra-
tion in der Atmosphdre fiir diesen Zeit-
abschnitt erkennen®. Auch die lber-
wiltigende Zunahme der Classopollis-
Corallina-Pollen (zu der Koniferen-
gruppe der Cheirolepidaceae gehd-
rend), stiitzt die Vorstellung eines hei-
Ber und trockener werdenden Klimas
in dieser Zeit® 192, Es scheint nicht aus-
geschlossen zu sein, dass sowohl die
globale Erwdrmung als auch die Zu-
nahme des CO, in der Atmosphare da-
fiir verantwortlich sind, dass die groB-
flachigen Blatter aus der Obertrias der
Cape-Stewart-Formation von Gron-
land, besonders jene der Ginkgophy-
ten, durch kleinere oder durch mehr
geschlitzte Blatt-Typen der Gattung
Baiera und Sphenobaiera ersetzt wur-
dens0 102, Doch gibt es auch nach die-
sen Untersuchungen bis jetzt kein klar

ersichtliches Zeugnis fiir ein Massen-
aussterben bei den terrestrischen
Pflanzen an der Trias-Jura-Grenze®°.

In Deutschland ist fiir eine Pro- oder
Contra-Beurteilung eines Massen-
aussterbe-Ereignisses die geologische
Situation in Franken in der Umgebung
der Stidte Coburg und Bayreuth be-
sonders gut geeignet, weil hier der
untere Jura in terrestrischer neben ma-
riner Fazies mitsamt dem Ubergangs-
bereich im obersten Keuper auf gro-
Berer Flache liber Tage ansteht. Wah-
rend im Rhat im Zentrum des mittel-
europdischen Triasbeckens bereits ma-
rine Sande abgelagert wurden, war im
Gebiet des heutigen Frankens bis in
den Jura hinein noch eine Kiisteneb-
ene vorhanden, in der fluviatile Abla-
gerungen in maandrierenden Rinnen
gebildet wurden. Obwohl dieser fluvi-
atile Giirtel durch das immer weiter
vorriickende Meer zum Bohmischen
Massiv hin zurlickgedrdngt wurde,
blieben diese Ablagerungsbedingun-
gen und damit auch der Siedlungs-
grund einer Paldovegetation bis in den
friihesten Lias erhalten? 4.

Dieser Schichtenstapel wurde lber
einen langen Zeitraum hinweg ,Rhat-
Lias-Grenzschichten” oder ,Infralias”
genanht, weil man in der Friihzeit der
geologischen Erforschung keine Krite-
rien einer exakten stratigraphischen
Grenzziehung gefunden hatte. Aus den
gleichen Griinden wurde die seit lan-
gem bekannte Makroflora aus diesen
Schichten pauschal als ,Rhat-Lias-Flo-
ra" bezeichnet (Abb. 12). Die Makro-
floren von vielen Fundpunkten kontra-

stieren stark zu den dlteren Unterkeu-
per-, Schilfsandstein- und Coburger
Sandstein-Floren der oberen Trias®, sie
sind sich in ihrer Grundzusammenset-
zung und aufgrund der Evolutionsho-
he der einzelnen Arten jedoch sehr
dhnlich. Unter den modernen Farnen
sind die wichtigen Gruppen der Dip-
teridaceen und der Matoniaceen sehr
weit entwickelt (Abb. 12b, 12g). Bei
den Cycadeen dominieren die sterilen
Wedelreste von Nilssonia, innerhalb
der Koniferen sind die Gattungen Schi-
zolepis, Stachyotaxus und Palissya her-
vorzuheben. Die in den dlteren Trias-
floren dominante Koniferengruppe der
Voltzien ist in den Rhat-Lias-Floren
schon erloschen.

Erst GoTHAN2: 29 gelang eine phyto-
stratigraphische Unterscheidung nach
Makro-Pflanzenfossilien durch die
Anwesenheit oder Abwesenheit der
Leitpflanzen Lepidopteris ottonis fiir
das Rhit (Abb. 12a) und von
Thaumatopteris brauniana fiir den Un-
teren Jura (Abb. 12f), allerdings soll
Thaumatopteris im Donez-Becken und
im Iran bereits in der obersten Trias, im
Abschnitt des Nor, vorkommen und
scheidet damit als exaktes pflanzliches
Leitfossil aus’e.

Mittlerweile lassen sich aber durch
den wissenschaftlichen Fortschritt der
geologischen Untersuchungen sowohl
auf feinstratigraphischer wie auch auf
palynologischer Grundlage die franki-
schen Rhat- von den Liasschichten si-
cher unterscheiden’ 36 41.42.43 Dije rei-
chen Aufsammlungen fossiler Ma-
kropflanzenreste lber viele Jahrzehn-
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Abb. 12. Pflanzenfossilien aus dem friankischen Rhat (Trias) und Lias (Jura).

MafBstab jeweils 1 cm.

a: Rechter Bildbereich: Lepidopteris ottonis, Fiedern; Linker Bildbereich: 2 Reste von
Peltaspermum sp., den schildférmigen Samentragern von Lepidopteris.
Rhétsandsteinbruch Heilgersdorf. Slg.-Nr. HEI-160, Sammlung KeLser, Wiirzburg.

b: Phlebopteris muensteri, Wedelbasis. Rhat, Kipfendorf bei Coburg. Slg.-Nr. 2473,

Sammlung des Museums fiir Naturkunde Berlin.

c: Sagenopteris nilsoniana, Wedel. Unterer Lias (Lias alpha 1-2), Sandgrube ScHmior,
Forkendorf bei Bayreuth. Sammlung SCHMEIBNER, Kulmbach.

d: Pachypteris (,Thinnfeldia") rhomboidalis, Wedel. Unterer Lias (Lias alpha 1-2),
Sandgrube Dietz, Pechgraben bei Kulmbach. Sammlung ScHMEIBNER, Kulmbach.

e: Karkenia hauptmannii, Fruktifikation und Belaubung einer ginkgodhnlichen Pflanze.
Unterer Lias (Lias alpha 1-2), Sandgrube Dietz, Pechgraben bei Kulmbach.

Sammlung ScHMEIBNER, Kulmbach.

f: Thaumatopteris brauniana, Fiederfragment. Unterer Lias (Lias alpha 1-2), Bocksriick bei

Bayreuth. Sammlung SCHMEIBNER, Kulmbach.

g: Dictyophyllum acutilobum, Fiederfragmente mit Netznervatur. Rhat,
Rhatsandsteinbruch Heilgersdorf. Slg.-Nr. HEI-160, Sammlung KeLser, Wiirzburg.

te hinweg von rhatischen und von li-
assischen Fundpunkten Frankens (Abb.
12) sind ein starkes Argument gegen
ein Massenaussterbe-Ereignis unter
den Landpflanzen an der Trias-Jura-
Grenze, denn im Artenspektrum beider
Florenkomplexe konnte bislang weder
ein abruptes Aussetzen noch eine dra-
matische Verminderung der Artenzahl
nachgewiesen werden. Dieses Gleich-
mal der Diversitdt wurde auch durch
palynologische Untersuchungen be-
statigt'.

Dennoch soll nach einigen Auto-
ren. 191 pej globaler Betrachtung das
Massenaussterbe-Ereignis an der Tri-
as-Jura-Grenze auch die Pflanzenwelt
erheblich getroffen haben. Ob sich da-
mit allerdings das Verschwinden des
Farnsamers Lepidopteris an der Rhat-
Lias-Grenze in Zusammenhang brin-
gen ldsst, wie von HaLLAM & WIGNALL®
5182 gefordert, darf bezweifelt werden.
Blattreste von Lepidopteris sind schon
seit dem Perm bekannt, in der germa-
nischen Obertrias sind solche Reste im
Zeitfenster des Schilfsandstein (Karn)
nachgewiesen. Das natiirliche Erlo-
schen dieser langlebigen Gattung an
der Trias-Jura-Grenze erscheint des-
halb nicht ungewdhnlich. Jedenfalls
sind die rhatischen und liassischen Flo-
ren Frankens durch ihre geologische

Situation hervorragend dafiir geeignet,
durch zukiinftige Forschungen die Pro-
bleme von Massenaussterben der
Pflanzenwelt an der Trias-Jura-Gren-
ze zu entschliisseln.

Die Entwicklung der
Pflanzenwelt im Jura
und in der Kreide

Wie kaum jemals zuvor oder danach
war die Flora weltweit so einheitlich
gestaltet wie in der Jurazeit. In vielen
Gebieten setzt sich die schon in den
Rhétfloren begonnene Florenentwick-
lung stufenlos in jene des Jura fort,
allerdings mit starkerer phytogeogra-
phischer Differenzierung’®. Das Flo-
renbild ist gepragt von modernen lep-
tosporangiaten Farnen, von Cycadeen,
Bennettiteen und Ginkgophyten. Un-
ter den Koniferen dominiert die Grup-
pe der Cheirolepidaceen.

Wahrend der Kreide-Zeit drifteten
die bereits getrennten Kontinente wei-
ter auseinander, wegen der geschmol-
zenen Eiskappen lag der Meerespiegel
wesentlich hoher als heute und viele
Landmassen, wie z. B. groBe Teile des
heutigen Europas, waren vom Meer
berflutet. Das warme, feuchte Klima

in der Kreidezeit begiinstigte die Ent-
wicklung einer lippigen Vegetation'®>
103 Das Zeitalter der Cycadeen ging bis
auf wenige Arten zu Ende, auch die
Bennettiteen starben in der Oberkrei-
de aus, nachdem sie schon nach dem
Erscheinen der Angiospermen selten
geworden waren. Ebenso gehen die
Ginkgogewachse bis auf wenige Reste
zuriick. Doch kommen noch viele
Gymnospermen zusammen mit den
Sporenpflanzen in der Kreide vor. Die
Koniferen — genannt seien besonders
die Taxodiaceen und Pinaceen - wur-
den zur artenreichsten Gruppe in der
Unterkreide.

Die letzte groBe Erfindung der
Pflanzenevolution - die wichtigste bio-
logische Innovation der Kreidezeit -
war das Erscheinen der bedecktsami-
gen Pflanzen (Angiospermen) ab der
héheren Unterkreide (Abb. 13). Bei den
Angiospermen sind die Samenanlagen
im Gegensatz zu den Nacktsamern, bei
denen die Samen frei auf den Frucht-
blattern liegen, von einem Fruchtkno-
ten umhiillt. Die bunten Bliiten der be-
decktsamigen Pflanzen locken Bestau-
ber an, die in den Reproduktionspro-
zess mit einbezogen werden. Die Ko-
evolution mit den Insekten, insbeson-
dere mit den Schmetterlingen und
Hautflliglern, entwickelte sich mit ra-
santem Tempo.

Sehr rasch erreichen die Angio-
spermen in groBer Vielfalt die Vor-
macht lber die Gymnospermen. Die
friihesten Angiospermen der Unter-
kreide - krautige Pflanzen und strauch-
artige Gewdchse — erschienen in der
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Abb. 13. Bedecktsamige Pflanzen (Angiospermen) aus der Kreidezeit.
a: Stiel mit apokarpen (getrennt stehenden) Kapselfriichten, noch in natiirlicher Verbindung an einem Bliitenboden (Receptaculum); (Abbildungs-
beleg zu MoHR & FRis2, Abb. 3D); Plattenkalke der Crato Formation, Apt, (Untere Kreide), Provinz Ceard, Brasilien.

b: Credneria triacuminata, Senon-Sandstein (Obere Kreide), Blankenburg am Harz. Abdruck eines mit eingeschlagenen Blattrandern eingebetteten

dicotylen Laubblattes mit camptodromer Nervatur.

c: Zu den Nymphaeaceae (Seerosengewichsen) gehérende Pflanze mit erhaltenem Wurzelsystem (Abbildungsbeleg zu MoHR & Friise2, Abb. 5C);
Plattenkalke der Crato-Formation, Apt, (Untere Kreide), Provinz Ceara, Brasilien. Alle Exponate aus der Sammlung des Museums fiir Naturkunde

Berlin. MaBstab jeweils 1 cm.

Kiistenvegetation der tropischen bis
subtropischen Meere. Mit starker
Radiation kolonisierten sie dann in den
folgenden 20-30 Millionen Jahren
sogar die Zonen der hoheren Breiten.
Auch die ersten Grdser erschienen
zwischen 65-55 Millionen Jahren?.
Am Ende der Kreide-Zeit wurde die
globale Vegetation in beinahe allen
Biomen (Klima-/Vegetationszonen)
durch die Angiospermen dominiert. Es
war eine der produktivsten Zeiten
hinsichtlich der Zunahme der Arten-
vielfalt (Abb. 15b).

Die biologische Krise an
der Kreide-Paldaogen-
Grenze

Einhergehend mit einer Iridium-An-
omalie dokumentieren verschiedene
geologische Grenzprofile der Kreide-
Paldogen-Grenze auch einen gleich-
zeitigen Florenwechsel. Hierher geho-
ren palynologische Untersuchungen
aus Nordamerika®, die eine ploétzliche
Abnahme in der Quantitdt und Diver-
sitdt der fossilen Pollen belegen, ge-
folgt von einem rapiden Anstieg der
Farnsporen. Danach erscheinen in zu-
nehmendem MaBe wieder fossile Pol-
len, allerdings in vollig anderer Zu-
sammensetzung als vor dem ,fern spi-
ke"92.93, Ein dhnliches Maximum von
Farnsporen ist auch aus palynologi-
schen Untersuchungen von Japan be-
kannt geworden’s. Auch hier zeigen die
Pollenprofile einen Ubergang, ausge-

hend von reichhaltigen Angiospermen-
und Gymnospermenpollen, zu einer
Zone mit einem Hochstmal3 an Farn-
sporen, wiederum gefolgt von Zonen
mit zunehmenden Koniferenpollen.
Durch den kiirzlich nachgewiesenen
Jfern spike” nun auch an der Kreide-
Paldogen-Grenze in Neuseeland wird
vermutet, dass es sich dabei um ein
globales Phdnomen handeln muss®.
Die Charakteristik der fossilen Blatt-
floren der Kreide-Paldogen-Grenze aus
dem Vermejo-Raton-Becken von Nord-
amerika ldsst ebenfalls die Dominanz
einer Farn-dominierten Zone erken-
nen'021%, Diese Abfolge kann nach den
Blattern in fiinf verschiedene paldo-
floristische Phasen unterteilt werden
(Abb. 14). Die Phase 1 aus der obersten
Kreide weist noch eine Florenverge-
sellschaftung auf, die aus groB3- und
kleinblattrigen immergriinen Angio-
spermenblattern zusammengesetzt
war, welche liberwiegend mit einer di-
cken Kutikula ausgestattet waren (die
Kutikula verlduft als duBerste Mem-
branlamelle iber die AuBenwénde der
pflanzlichen Epidermiszellen, sie
schiitzt vor Wasserverlusten und er-
hoht die Festigkeit der pflanzlichen
Oberhautzellen). Im Vergleich mit der
heutigen Pflanzenwelt kommen solche
Gewdchse vorwiegend in trockenen
subhumiden Regionen vor. Die darauf
folgende Phase 2 direkt an der Kreide-
Paldogen-Grenze zeigt eine Dominanz
der Farne, reprasentiert durch Blatt-
fossilien und Rhizomteile (kriechende
Erdsprosse), aber auch die Reste ande-
rer krautiger Pflanzen kommen vor. In

der Phase 3 ist eine Flora zu erkennen,
die aus Pflanzen mit groBen Blattern
zusammengesetzt ist, welche Traufel-
spitzen (verlangerte Blattspitzen, von
denen das Regenwasser rasch abtrau-
felte) und dicke, glatte Kutikulen auf-
weisen. Diese Merkmale sind typisch
fir Pionierfloren aus Gebieten mit
reichlichen Niederschlagen. Die darauf
folgenden Phasen 4 und 5 lassen wie-
derum Florenvergesellschaftungen mit
eher geringer Diversitat des Regen-
waldes erkennen.

Die oben dargelegten mikro- und
makrofloristischen Muster des Floren-
wechsels an der Kreide-Paldogen-
Grenze werden als typisch fiir ein 6ko-
logisches Trauma betrachtet'02 105, Be-
sonders der pl6tzliche Anstieg der fos-
silen Farnreste wird als das Resultat ei-
ner schnellen Wiederbesiedelung, et-
wa nach einem weitfldchigen Wild-
feuer angesehen, welches nach einem
extraterrestrischen Impakt ausgebro-
chen sein konnte’® 8, Zumindest zeigt
der Florenwechsel in den Makrofloren
einen Klimawechsel an, der — bezeugt
durch die unterschiedliche Komposi-
tion der Blattfossilien — mit einem
okologisch-traumatischen Ereignis
verkniipft zu sein scheint®3 104105,

Doch war die Krise im Pflanzenreich
keinesfalls weltumfassend ausgebildet.
Sogar innerhalb Nordamerikas sind die
Florenwechsel der Kreide-Paldogen-
Grenze unterschiedlich entwickelt. Die
Vergleiche solcher geologischer Grenz-
profil-Serien lassen erkennen, dass
Aussterbemuster in den siidlich gele-
genen Regionen offenbar ausgeprag-
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ter entwickelt sind als in den ndrd-
lichen Bereichen®' 192, Auch bei welt-
weiter Betrachtung dokumentieren die
Floren der h6heren Breiten und die der
stidlichen Hemisphére keine abrupten
Aussterbe-Ereignisse zwischen den
Pflanzenarten, jedoch eine graduelle
Abnahme in der Diversitat, die mdgli-
cherweise mit einem klimatischen Ab-
kiihlungsprozess in Verbindung ge-
bracht werden kann'" 818291 Dje Ur-
sachen fiir das Aussterben an der Krei-
de-Paldogen-Grenze haben sich of-
fensichtlich nur sehr schwach auf die
Floren dieser Regionen ausgewirktss.
Auch jiingst publizierte Daten aus Ka-
nada zeigen allenfalls ein regionales
Massensterben, jedoch kein Massen-
aussterben bei der Palaoflora®' 87,
Gegenwartig liegen demzufolge kei-
ne endgiiltigen Beweise vor, die ein
Massenaussterben der Pflanzenwelt an
der Kreide-Paldogen-Grenze stiitzens
5464102 Djese Interpretation scheint
durch experimentelle Beobachtungen
bestatigt zu werden, wonach Pflanzen
eine Periode der Dunkelheit und Ab-
kiihlung, dhnlich den Bedingungen
nach einem extraterrestrischen Impakt,
gut tolerieren kdnnen®. Zwischen den
Angiospermen — in der oberen Kreide
gehoren schon etwa 80 Prozent aller
Pflanzen zu dieser Gruppe — konnte nur
eine Aussterberate von 5-10 Prozent
festgestellt werden. Dieser Sachverhalt
fiihrte zur Schlussfolgerung, dass das
Muster des Florenwechsels an der Krei-
de-Paldogen-Grenze nicht unbedingt
als Aussterbe-Ereignis zu werten ist.
Zumindest genauso gut konnte ein Kli-
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mawechsel mit zunehmendem saiso-
nalem Klima dafiir in Frage kommen3s.

Auch das Szenario eines katastro-
phalen Feuersturms, der nach dem
extraterrestrischen Impakt weite Teile

der umliegenden Walder heimgesucht
und verbrannt haben soll, lieB bei ge-
nauerer Uberpriifung Zweifel aufkom-
men (vgl. kontroverse Ansichten bei
KRUGE ET AL5" und JoNEs®). Die sich zum

Phase 5

10 cm

Paldaogen
Raton Formation

Kreide
Vermejo Form.
é &
<<=
—
FERN SPIKE

Phase 1

Abb. 14. Die wechselnden Blattfossilien-Gemeinschaften an der Kreide-Paldogen-Grenze des
Vermejo-Raton Beckens von Nordamerika. Die Phase 2 bezeichnet den Zeitabschnitt des soge-
nannten ,fern spike” nach einem traumatischen Ereignis mit Blattern, Rhizom-Fragmenten, Ku-
tikelresten von Farnen und anderen krautigen Pflanzen.



Teil auf das Vorkommen von fossilen
Holzkohlen (Fusit) stlitzende Hypothe-
se erscheint nicht beweiskraftig, weil
solche Reste (vgl. Abb. 11c) seit dem
Devon von vielen Fundorten aus allen
terrestrischen Okosystemen fossil
nachgewiesen werden konnten und
fossile Holzkohlenreste lediglich als
Indikator fiir regionale Wildfeuer aus-
sagekraftig sind””.

Die Entwicklung der
Pflanzenwelt im
Palaogen und Neogen

Die Angiospermen erreichen im Ver-
lauf des Paldogen und des Neogen ein
nie dagewesenes Ausmal3 an Differen-
zierung (Abb. 15b), es resultieren hohe
Raten der Artenbildung' 64102,

Offensichtlich fiihrte das Ausster-
be-Ereignis zu keiner tiefgreifenden
Veranderung im Gesamtcharakter der
Landfloren, die durch Koevolution in
vielfdltigster Weise mit der Tierwelt,
insbesondere den Insekten, Vogeln und
Saugetieren, dkologisch verflochten
waren.

Nie wieder hat auf der Erde ein so
warmes Klima geherrscht wie im un-
teren Eozén. Zur Zeit dieses Klimaopti-
mums wuchsen in Mitteleuropa tropi-
sche und subtropische Walder, die
Palmen waren bis nach Gronland und
Alaska verbreitet.

Der Nachweis fiir eine klimatische
Abkiihlung an der Grenze von Eozén-
Oligozan ist durch den sukzessiven

Riickgang ganzrandiger Blattgestalten
zu solchen mit gezahnten Blattrandern
in den fossilen Blattfloren dokumentiert.

Als bedeutender floristischer Ent-
wicklungsschritt sei die Ausbreitung
der Graser genannt, die im Oberoligo-
zan und Miozén ihr volles 6kologisches
Profil entwickeln konnten. Durch die
evolutive Steigerung hin zu einem kon-
tinuierlichen Wachstum der Gras-
pflanzen und dem Mechanismus der
Windbestdubung konnten auch weite
offene Areale besiedelt werden. Im Ne-
ogen wurden die 6kologischen Veran-
derungen stark von Klimawechseln be-
stimmt, letztendlich setzte sich die seit
dem Eozadn einhergehende Klimaver-
schlechterung fort.

In verheerender Weise wurde die
Flora schlieBlich durch die Eiszeiten
des Quartars betroffen'# 16.85 |n der
nordlichen Hemisphare wanderten vor
den sich in gigantischer GréBe auf-
bauenden Eisschilden die warmelie-
benden Pflanzen in siidliche Regionen
aus, nach dem partiellen Abschmelzen
der Inlandeismassen in den Warmzei-
ten konnte sich die Flora die ehedem
verlassenen Areale weitgehend wieder
zuriickerobern. Die Karpaten und die
Alpen wirkten durch ihre geographi-
sche Lage bei den nord/siid- und
stid/nordlichen Wanderungsbewegun-
gen der Pflanzen jedoch wie ein Rie-
gel; viele durch diese Ausgangslage
stark behinderte Pflanzengruppen star-
ben deswegen am Ende der Eiszeit aus
oder konnten nicht mehr nach Mittel-
europa zuriickkehren. Im Vergleich zu
Nordamerika, wo die Gebirge in Nord-

Siid-Richtung orientiert sind und die
migrierenden Pflanzen nach der Eiszeit
relativ einfach wieder in ihre ange-
stammten Habitate zuriick gefunden
haben, ist die Flora Mitteleuropas als
artenarm zu bezeichnen.

In geologisch jiingster Zeit, seit Be-
ginn des holozdnen Klimaoptimums
vor etwa 7 000 Jahren, hat die globa-
le Waldflache kontinuierlich abge-
nommen, wobei der Faktor der Ent-
wicklung menschlicher Zivilisationen
besonders fiir die dramatischen Ver-
haltnisse der letzten 150 Jahre eine
verhangnisvolle Rolle spielt. Der
Mensch ist zur Bedrohung fiir viele
Blitenpflanzen geworden, weil er sich
im Verlauf seiner Entwicklung durch
seine Erndhrungsweise in groBe Ab-
hangigkeit zu den Bedecktsamern be-
geben hat. Durch den Anbau von Hil-
senfriichten und Getreidegrasern in
Monokulturen und der damit einher-
gehenden Vernichtung der sogenann-
ten ,Unkrauter” sind viele Pflanzenar-
ten ernsthaft bedroht. Zwar werden
viele Blitenpflanzen in Garten und
Glashdusern zum Vergniigen des Men-
schen kultiviert, andererseits bedurfte
es erst des miihsamen Weges zur For-
mulierung eines Natur- und Arten-
schutz-Gesetzes, um die riicksichtslo-
se Vertreibung der Wildkrdauter aus
Wiesen, Ackern und dem Hochgebirge
durch profitorientierte Interessen und
Planungen zu ziigeln.
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Fazit

Warum spiegeln sich die biologi-
schen Krisen der erdgeschichtlichen
Vergangenheit so undeutlich in der
Pflanzenwelt wider?

Nicht nur, dass die evolutiondre
Fortentwicklung der Pflanzen ,nach ei-
nem anderen Takt tanzt"®, auch die
Ursachen fiir die Massenuntergdnge in
der Erdgeschichte fiihrten im Pflanzen-
reich offensichtlich zu véllig anders
gearteten Resultaten. Allerdings sind
zum heutigen Zeitpunkt, mit Aus-
nahme des groBten Massenausster-
bens an der Perm-Trias-Grenze, die
Konturen fiir weltumfassende Mas-
senaussterben unter den Landpflanzen
noch schemenhaft, zielgerichtete zu-
kiinftige Forschungen kdnnten hierbei
jedoch schnell zu anderen Erkennt-
nissen fiihren.

Abgesehen von der groBten dkolo-
gischen Katastrophe an der Perm-Tri-
as-Grenze stimmen die Phasen hoher
Aussterberaten bei den Pflanzen zeit-
lich nicht mit den Massenaussterbe-
Ereignissen der marinen Invertebraten
und der terrestrischen Wirbeltiere
liberein? 17.49.6489 Nach bisherigen Ab-
schdtzungen ist die Geschichte der Tra-
chaeophyten (GefiBpflanzen) durch
neun Episoden des intensiven Arten-
todes gekennzeichnet (Abb. 15a). Doch
nur zwei dieser neun Aussterbe-Ereig-
nisse — keinesfalls einhergehend mit
dem Erloschen hoherklassiger Pflan-
zengruppen — stimmen madglicher-
weise mit zwei kleineren Massenaus-
sterben terrestrischer Wirbeltiere liber-
ein®4. Des Weiteren ist die Intensitat
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Abb. 15. Die Aussterberaten der Landpflanzen.

a: Die Aussterberate errechnete sich aus der Anzahl der verschwundenen Arten gegeniiber den
vorhandenen Arten in der jeweiligen geologischen Periode. Zeiten auBergewdhnlich hoher Aus-
sterberaten (dargestellt durch blaue Flichen) stimmen nicht generell mit den groBen oder klei-
neren Massenaussterbe-Ereignissen des Tierreiches tberein. Vier der fiinf groBen Massenaus-
sterbe-Ereignisse des Phanerozoikums sind durch rote Pfeile markiert.

b: Die Diversitat der GefaBpflanzen der letzten 440 Millionen Jahre. Zusatzlich wurden vier der
fiinf groBen Massenaussterbe-Ereignisse des Phanerozoikums eingetragen (rote Pfeile). Die ter-
restrischen Floren sind im Laufe ihrer gesamten Geschichte — mit Ausnahme der Perm-Trias-
Krise — weitgehend immun gegeniiber den Ursachen der biotischen Massenuntergange gewesen.

des Arten-Aussterbens im Fortgang der
Erdgeschichte zwischen Pteridophyten,
Gymnospermen und Angiospermen
nicht gleichférmig ausgebildet. Die
Pteridophyten tendierten zu hdheren
Aussterberaten wahrend des friihen
Paldozoikums, wohingegen die
Gymnospermen die Hauptlast des Aus-
sterbens wahrend des Mesozoikums
und des Kdnozoikums trugen (Abb.
15b). Trotz der fiinf Massenaussterben
nahm die Artenvielfalt in der Erdge-
schichte bis in das Quartar zu. Weil

sich die Landpflanzen anscheinend we-
nig beriihrt von den Massenuntergén-
gen des Tierreiches fortentwickelten,
scheint es wahrscheinlich, dass ent-
weder die unmittelbare Ursache der
biotischen Krisen oder der Modus der
Reaktion darauf anders war als bei ma-
rin oder terrestrisch lebenden Tieren.
Die Griinde fiir den bislang noch
fehlenden augenfdlligen Nachweis
groBer Massenuntergange in der fos-
silen Uberlieferung des Pflanzenreiches
sind mdglicherweise eng verkniipft mit



Reaktionsmustern, die es Pflanzen er-
mdglichen, einer groBeren Beanspru-
chung durch Umweltstress zu wider-
stehen. Dabei eingeschlossen sind die
Mechanismen des Welkens der Blatter,

des Absterbens ganzer oberirdischer

Achsensysteme oder das Abwerfen der
Belaubung wéahrend solcher Bean-
spruchungen, etwa bei Trockenheit
oder bei zu hohen oder zu niedrigen
Temperaturen. Selbst beim Absterben
ganzer Pflanzen kdnnen die subterra-
nen Achsen, die Rhizome, bei manchen
Pflanzen lebensfahig bleiben. Zu nen-
nen sind hier auch spezialisierte Fort-
pflanzungseinheiten der Pflanzen, bei-
spielsweise im Boden deponierte Sa-
men oder Friichte, die liber langere Zei-
trdume hinweg — gleichsam in einem
Schlafzustand — ihre Keimfahigkeit er-
halten konnen'2,

Viele Pflanzen haben die Kraft, bei
negativen Lebensraumverdnderungen
zu migrieren. Pollen, Sporen und Sa-
men kénnen durch Wind, Wasser und
Interaktion mit der Tierwelt groBfl3-
chig und rasch verbreitet werden. Auch
Mosaikevolution - die Umwandlung
einzelner Organe mit unterschiedlicher
Geschwindigkeit und zu unterschied-
lichen Zeiten - ist bei den Pflanzen ein
auBerordentlich effektives Werkzeug
zur Bewidltigung von Umweltstress.
Trotz der Verdnderung eines Pflanzen-
organs, z. B. der Beblatterung, bleiben
die lbrigen genetischen Ressourcen
der Pflanze unverandert und geschiitzt.
Andere Anpassungen fiir ein Uberste-
hen biologischer Krisen beinhalten die
Fahigkeit zur freien Hybridisation (In-

dividuen, die aus einer Kreuzung art-
verschiedener Eltern hervorgehen), zur
Polyploidie und die zur asexuellen Ver-
mehrun989, 90, 102.

Durch Polyploidie, eine spezielle
Form der Genom-Mutation mit einer
Vervielfdltigung der Chromosomen-
zahl, kénnen bei den Bliitenpflanzen
reproduktiv isolierte neue Biospezies
entstehen. Weil schatzungsweise et-
wa 30-40% aller heutigen Angio-
spermen polyploid sind, war mit Si-
cherheit im Verlauf der Phylogenese
der Samenpflanzen die Erhdhung der
Chromosomenzahl eine wesentliche
Triebfeders2. Viele der oben dargeleg-
ten den Pflanzen innewohnenden Wir-
kungsweisen sind hdchstwahrschein-
lich verantwortlich dafiir, dass so vie-
le lebende Fossilien — z. B. Brachsen-
krauter, Schachtelhalme, Mammut-
und ostasiatischer Ginkgobaum — noch
in unserer heutigen Flora vorkommen.

Globale Katastrophen waren schon
immer integraler Bestandteil der Evo-
lution der Organismen® 85, Ein (iberra-
schendes Ergebnis der noch jungen Er-
forschung der epochalen Massen-
untergange der Erdgeschichte ist der
Nachweis der groBen Widerstandsfa-
higkeit und Plastizitdt der héheren
Pflanzen, allerdings sind die Mecha-
nismen der Erholungsphasen sowie die
evolutionsbiologischen Folgeerschei-
nungen nach den Zusammenbriichen
terrestrischer Okosysteme bislang noch
nicht hinreichend ergriindet?. Proble-
matisch bei der Erforschung der Mas-
senaussterben war und ist immer noch
die Prospektion vertrauenswiirdiger

geologischer Grenzprofile, in denen in
llickenloser Abfolge das zeitliche Vor-
und Nachher der jeweiligen Massen-
aussterbe-Ereignisse fossil erhalten
geblieben ist. Eine Verbesserung die-
ser Ausgangssituation durch intensi-
vierte geologische Basisarbeit wird uns
in der Zukunft die vielfaltigen Phano-
mene der weltweiten biotischen Kri-
sen noch besser verstehen lassen.
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