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Der ersten Fassung der ,,Einfiihrung in die Paldobiologie — Teil 1. Allgemeine Paldon-
tologie* im Jahr 1972 folgten vier weitere unverdnderte Auflagen dieses Grundlagenban-
des, der fiir Studierende der Geo- und Biowissenschaften im Grundstudium konzipiert
ist. Da auch die Paldontologie als Wissenschaft dem natiirlichen Prozess der Evolution
unterliegt, stellt die nun vorliegende 6. Auflage eine fiir viele Bereiche neu verfasste
und aktualisierte Version dar. Die Neufassung orientiert sich entsprechend an den zwi-
schenzeitlich neu und weiter entwickelten Feldern der Paldontologie.

Durch die Molekularbiologie haben sich in der phylogenetischen Systematik neue
Moglichkeiten ergeben, Verwandtschaftsverhdltnisse zu rekonstruieren. Bio- und
geochemische Methoden haben Einzug in die Paldontologie gefunden, die marine
Okologie und Ozeanographie arbeiten mittlerweile in internationalen Kooperationen
weltweit. Der umfangreiche Zugewinn an Ansétzen, Methoden, Kenntnissen und Daten
in den letzten 40 Jahren hat zu erheblichen Verschiebungen der Forschungsschwerpunkte
innerhalb der Paldontologie gefiihrt.

In der vorliegenden 6. Auflage wurden die meisten Kapitel vollstindig neu
geschrieben. Nur wenige Kapitel wurden leicht {iberarbeitet und ergéinzt. Die von
B. Ziegler einprigsam gezeichneten Abbildungen wurden z.T. in modifizierter
Form iibernommen, in anderen Féllen wurden neue Graphiken erstellt. Eine Flut
moderner biologischer und paldontologischer Arbeiten beschiftigt sich derzeit mit
der Rekonstruktion stammesgeschichtlicher Beziehungen. Entsprechend gibt es
unterschiedliche Vorstellungen zu den Klassifikationsverhéltnissen, die sich z.T. im
Monatsrhythmus andern. In der vorliegenden Fassung werden vereinfachte, nicht
detailiiberladene Stammb&ume unter Abwéigung der phylogenetischen Systematik und
der Bedeutung der fossilen Gruppen genutzt.

Lehrerfahrungen beriicksichtigend wurde bei der Verwendung von Fachbegriffen die
Nutzung von Fremdwdrtern eingeschrinkt. Soweit mdglich wurden deutsche Begriffe
verwendet, in vielen Féllen erfolgt die Erklarung der griechischen oder lateinischen
Fachbegriffe. Mitunter hat es sich aber auch als schwierig erwiesen, angemessene
deutsche Ubersetzungen zu finden.

Dem urspriinglichen Konzept folgend wurde auf Zitate im laufenden Text verzichtet.
Am Ende eines jeden Kapitels wird weiterfiihrende Literatur zum jeweiligen Thema
aufgefiihrt und entsprechend im Literaturverzeichnis aufgelistet.

Zahlreichen Kolleginnen und Kollegen danke ich fiir Hilfe, Hinweise und die
kritische Durchsicht einzelner oder mehrerer Kapitel: O. Elicki (Freiberg), K. Follmi
(Lausanne), R. Hoffmann (Bochum), H. Keupp (Berlin), N. Micklich (Darmstadt),
H. Peters (Rijswijk), O. Podlaha (Rijswijk), J. Rust (Bonn), G. Schweigert (Stuttgart),
T. Servais (Lille), T. Steuber (Abu Dhabi), H. Strauss (Miinster), R. Stritzke (Krefeld).

Fiir die Unterstiitzung bei den Zeichenarbeiten sei C. Mdller, D. Pohl, T. Piittmann
und C. Schneider gedankt.

Bochum, im September 2016 Jorg Mutterlose
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1.1. Von der Fossilienkunde zur Palaontologie

Die Paldontologie (gr. Lehre von den alten Lebewesen) ist die Wissenschaft vom
Leben und seiner Entwicklung in der Erdgeschichte, Forschungsobjekte sind Fossilien
(Versteinerungen, Petrefakten). Die Bezeichnung ,Fossil“ stammt von Agricola
(1494-1555). Sie bedeutet urspriinglich alles aus dem Boden Gegrabene, neben
Organismenresten auch Mineralien, Artefakte (z. B. Speerspitzen, Steinbeile), merkwiir-
dige Wurzeln und Konkretionen. Der Begriff wurde im Laufe von 300 Jahren auf die
versteinerten Reste von Organismen begrenzt.

Man spricht von fossilen und rezenten Organismen. ,,Rezent” ist alles, was in der
Gegenwart oder in den letzten 10.000 Jahren lebt oder lebte. ,,Fossile* Reste stammen
aus vorgeschichtlichen und dlteren Zeiten. Da keine definierte zeitliche GroBe die beiden
Begriffe trennt, gibt es flieBende Uberginge. Diese werden durch den Ausdruck ,,sub-
fossil“ beschrieben.

Die Paldontologie schldgt die Briicke zwischen Geologie und Biologie. Von beiden
Féachern libernimmt sie Grundlagen und Methoden. Fiir beide ist sie eine unentbehr-
liche Erginzung. Der Geologie liefert sie das zeitliche Gertist der letzten 600 Millionen
Jahre der Geschichte der Erde sowie Erkenntnisse iiber die Entstehung von Sedimenten.
Der Biologie verhilft sie ebenfalls zur zeitlichen Dimension. Die Biologie erforscht
die Verwandtschaftsverhiltnisse und zeitliche Entwicklung der Organismenwelt, die
Paldontologie hilft den tatsdchlichen Lauf zu rekonstruieren. Sie ist somit auch eine his-
torische Wissenschatft.

Die Geschichte der Paldontologie als Wissenschaft beginnt mit Cuvier (1769-1832).
Er war der erste, der liberzeugend nachwies, dass es ausgestorbene Organismen gibt.
Erst damit war die eigene Stellung der Paldontologie gegeniiber Zoologie und Botanik
begriindet. Zeitgleich leitete Smith (1769—-1839) die wissenschaftliche Paldontologie
ein. Er erkannte, dass Fossilien in den Gesteinen nicht regellos vorkommen, sondern an
verschiedenen Orten stets dieselbe Abfolge einhalten. Damit war die Biostratigraphie
geboren, also die zeitliche Datierung von Gesteinen mit Hilfe der darin enthaltenen
Fossilien.

In der Vergangenheit haben sich in der Paldontologie stets zwei verschiedene
Arbeitsrichtungen ergédnzt. Die geologische, die das zeitliche Geriist der Erdgeschichte
entwickelte und die biologische, die auf das Verstidndnis der Organismen und ihrer
Lebewelt zielte. Die Paldontologie der Invertebraten orientierte sich dabei phasen-
weise stirker an der Geologie und wurde in Teilen zur Leitfossilkunde. Thr Ziel ist
es, die erdgeschichtliche Abfolge mit Hilfe von Fossilien moglichst genau zu da-
tieren. Voraussetzung waren und sind gute Kenntnisse aller Fossilien und ihrer
Position im Schichtverband. Hilfsmittel dazu stellten die bedeutenden Tafelwerke des
19. Jahrhunderts dar. Diese Arbeiten erfiillten, den Bediirfnissen der damaligen Zeit
entsprechend, zunéchst vor allem dokumentierende und ordnende Aufgaben. Nachdem
Darwin (1809—1882) die Veranderlichkeit der Arten erkannt hatte, wurde eine zunehmend
stitker von der Evolutionslehre ausgehende Arbeitsweise wichtig. Rekonstruktionen
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der Verwandtschaftsverhiltnisse von Organismengruppen in Form von Stammb&umen
tauchten auf, die zur Erforschung der Stammesgeschichte (Phylogenie) iiberleiteten.
Friihe Studien zur Evolution von Wirbellosen wurden ab ca. 1850 durchgefiihrt, so erstellte
bereits Hilgendorf (1867) einen Stammbaum zur Entwicklung von SiiBwasserschnecken
des Steinheimer Beckens.

Die Wirbeltier-Paldontologie war stets biologischer ausgerichtet. Hier sind griindliche
zoologische Kenntnisse Voraussetzung fiir erfolgreiches Arbeiten. Auch sie iibernahm
nach Aufkommen der Evolutionslehre deren neue Anschauungen friithzeitig. Diese wur-
den rasch um Themenkreise wie die Beziehung der Organismen zu ihrer Umwelt und
Zusammenhénge von Form und Funktion erweitert.

Ein weiterer Teilbereich der Paldontologie, die Mikropaldontologie, befasst sich
mit mikroskopisch kleinen Organismen und deren Resten. Nach ihrer Begriindung
durch Ehrenberg (1795-1876) erfolgte ihr Aufschwung nach dem Ersten Weltkrieg.
Ihre Bedeutung liegt in der groflen Héufigkeit der Mikroorganismen auch in klei-
nen Probenmengen, so dass die Mikropaldontologie fiir die Praxis (Erddlgeologie,
Kartierung, Ozeanbohrungen, Okologie) wichtig ist.

Die Paldobotanik, die auf Graf Sternberg (1761-1838) zuriickgeht, hat sich friithzeitig
eng an die Botanik gebunden. Die Arbeitsmethoden beider Disziplinen gleichen sich und
entwickelten sich auch in dhnlicher Weise. Dies fiihrte dazu, dass heute die Paldobotanik
meist im Zusammenhang mit der Botanik gelehrt und betrieben wird.

Heute nimmt der gerdteanalytische Teil in der Paldontologie eine wesentlich grof3e-
re Breite ein. Bio- und geochemische Methoden (Biomarker, genetische Daten, stabi-
le Isotope) bilden Briicken zur Biologie und Evolutionslehre, aber auch zur Geologie.
Biomarker, organische Molekiile die liber geologische Zeitrdume stabil sind, erlauben
Einblick u. a. in die frithe biologische Evolution der Erde (>1,5 Mrd. Jahre). Analysen des
genetischen Materials geben Hinweise auf die verwandtschaftlichen Verhiltnisse heuti-
ger Lebewesen und stellen damit das Gerdist fiir das moderne Klassifikationsschema.
Stabile Isotopenmuster von fossilem Skelettmaterial liefern Daten iiber Erndhrung,
Stoffwechsel und Lebensweise ausgestorbener Organismen. Weiterhin ermoglichen
sie eine zeitliche Gliederung der Erdgeschichte (Chemostratigraphie), die die bisherige
Zeitgliederung (Biostratigraphie) ergénzt.

Ein weiteres neues Teilgebiet hat sich mit der Geomikrobiologie eréffnet. Diese unter-
sucht die Wechselwirkung von Bakterien und Gesteinen. Biochemische und mikrobielle
Prozesse waren bereits an der Bildung und Entwicklung frithesten Lebens beteiligt. Sie
spielen auch heute noch in den Ozeanen (u.a. Schwarze Raucher, Kalte Quellen) und
auf den Kontinenten eine wesentliche Rolle bei der Bildung und dem Abbau organischer
Substanzen.

Beider Rekonstruktion der Stammesgeschichte hat sich ebenfalls ein deutlicher Wandel
vollzogen. Angestoflen durch die Biologie hat sich die phylogenetische Systematik als
Klassifikationsschema durchgesetzt. Molekularbiologische Untersuchungen rezen-
ter Organismen werfen dabei ein neues Licht auf die Verwandtschaftsverhéltnisse der
Organismen. Das von Linné (1707-1778) etablierte Klassifikationssystem wird damit
nur noch eingeschriankt verwandt.

Neue Sichtweisen sind auch in den verschiedenen Bereichen der Mikropaldontologie
zu verzeichnen. Hier ist die Erforschung der Ablagerung der Ozeane in den Vordergrund
geriickt. Durch internationale Projekte gefordert (z.B. ,,Deep Sea Drilling Project® und



1.2. Arbeitsgebiete der Paldontologie

Folgeprogramme) werden verstirkt globale, dkologisch-ozeanographische, aber auch
paldoklimatische Fragen bearbeitet.

Fiir alle genannten Teilbereiche der Paldontologie gilt, dass trotz der zunehmend
groBBer werdenden Vielfiltigkeit, ganzheitliche Deutungen angestrebt werden. Gerade
durch die Anwendung verschiedener Methoden soll ein zusammenhdngendes Bild
chemaliger Lebensrdume und Prozesse erstellt werden. Die verschiedenen biologischen,
bio- und geochemischen, paldontologischen sowie geologischen Methoden sollen in
einem besseren Verstindnis des Systems ,,Erde und Biosphére* miinden.

Gerade die Paldontologie mit ihren Teildisziplinen (Klassifizierung, Stammesge-
schichtsforschung oder Phylogenetik, Evolutionslehre, Fossilisation, Paldobiologie,
Paldookologie,  Paldobiogeographie,  Paldoozeanographie,  Paldoklimatologie,
Biostratigraphie) kann heute wichtige Beitrdge zu den aktuellen Diskussionen unserer
Gesellschaft (z.B. Erderwdrmung, Ozeanversauerung, Artensterben) liefern. Mithilfe
multidisziplindrer Analysen vergangener erdgeschichtlicher Phasen, in deren Zentrum die
Entwicklung der Biosphire steht, konnen Szenarien fiir die Zukunft entwickelt werden.
Damit erfiillt die Paldontologie nicht nur eine archivarische Aufgabe. Sie kann mit ihrem
Versténdnis der ,,deep time* auch Prognosen iiber mdgliche zukiinftige Entwicklungen
stellen — die Vergangenheit dient somit als Schliissel zur Zukunft.

1.2. Arbeitsgebiete der Palaontologie

Die iibergeordneten Ziele aller paldontologischer Teildisziplinen sind die Rekonstruktion
der Verwandtschaftsverhiltnisse der Organismen und ihrer Evolution auf unserer Erde
sowie vergangener Lebensrdume und ihrer Palioumweltbedingungen. Um dies zu errei-
chen sind eine Reihe z. T. komplexer, aufeinander aufbauender Einzelschritte notwendig.

Die Taxonomie, also die korrekte Beschreibung und Klassifikation eines Organismus,
bildet die unverzichtbare Grundlage aller paldontologischen Studien. Ohne die-
sen mitunter als iiberholt angesehenen Forschungszweig sind keine reproduzierbaren
Ergebnisse moglich. Nur solche Formen, die in ihren verwandtschaftlichen Verhiltnissen
idealerweise bis auf das Artniveau angesprochen worden sind, kdnnen anschlieBend
auch sinnvoll miteinander verglichen werden. Dies gilt sowohl fiir die Paldontologie
als auch fiir die Nachbarwissenschaften (Biologie, Geologie, Sedimentologie), die
Fossilien fiir unterschiedlichste Zwecke einsetzen. In einem Folgeschritt werden die
Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb einzelner Gruppen ermittelt, die dann ihrerseits
in die Rekonstruktion der Stammesgeschichte (Phylogenetik) und die Evolutionslehre
einflieBen. Hierbei spielen neben klassischen Kdrperfossilien zunehmend Biomarker und
genetische Studien eine wesentliche Rolle. Biomarker sind iiber geologische Zeitrdume
stabil und liefern damit Daten iiber Organismengruppen ohne mineralisierte Skelette
und Schalen. Vor allem in der Biologie, aber auch in der Paldontologie, wird genetisches
Material zur Kldrung verwandtschaftlicher Verhiltnisse genutzt.

Aufbauend auf der taxonomischen Grundlage muss beurteilt werden, ob und in-
wieweit die verschiedenen iiberlieferten Fossilien das urspriingliche Lebensbild zur
Bildungszeit abbilden. Hat es wihrend der Einbettung und im Laufe der folgenden
Jahrmillionen Veranderungen gegeben, die das urspriingliche Bild beeintridchtigen? Diese
Aspekte werden in der Einbettungs- und Fossilisationslehre (Sterbeprozesse, Einbettung,
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Fossildiagenese) behandelt. Danach ist zu kldren, wie ein Organismus gelebt hat. Welche
Rahmenbedingungen waren zu seinem Uberleben notwendig? Diese Arbeitsrichtung
wird unter dem Begriff der Paldobiologie zusammengefasst. Sie erfasst die abiotischen
und biotischen Palioumweltbedingungen, unter denen ein Individuum lebte. Danach
miissen sowohl die Beziehungsgefiige unterschiedlicher Individuen und Arten zueinan-
der (fressen und gefressen werden; Synokologie) geklért werden, als auch die von auflen
auf die Formen einwirkenden physikalischen Kréfte (Autdkologie). Das Verstindnis
der paldodkologischen Anforderungen (z. B. Temperatur, Salzgehalt, Nahrung), die das
Uberleben einer Art ermdglichen, erlaubt dann das Erkennen paliobiogeographischer
Verteilungsmuster. Die Kenntnis dieser Faktoren fiihrt schlieBlich zu Riickschliissen auf
Paldoklima und die Paldoozeanographie; sie erlauben somit die Rekonstruktion vergan-
gener Lebensriume und Okosysteme (Abb. 1.1).

Befunde aus der Paldontologie und Geologie belegen klar, dass es neben allméhlichen,
graduellen Verdnderungen in der Erdgeschichte auch mehrmals zum katastrophalen, ab-
rupten Aussterben von Floren und Faunen gekommen ist (Massenaussterben). Diese bio-
logischen Katastrophen, so dramatisch sie auch gewesen sein mogen, ermdglichten erst
die anschlieende rasche Entwicklung neuer Lebensformen. Die Saugetiere z. B. hitten
sich vermutlich nicht ohne das groB3e Massenaussterben an der Kreide/Paldogen-Grenze
vor 66 Mio. Jahre in dieser Form entwickelt. Die fiir die nahe Zukunft prognostizierten
klimatischen und biologischen Verdnderungen konnten also in diesem Kontext gelas-
sen gesehen werden. Das Leben geht weiter, wenn auch vermutlich deutlich verdndert.
Auch hier gilt, dass erst das Aussterben bereits existierender Arten die Entfaltung neuer
Organismengruppen ermdglicht.

Unter dem Begriff ,,Allgemeine Palaontologle werden traditionell die Fossili-
sationslehre (Einbettung, Uberprigung) sowie die Grundlagen der anderen Teilbereiche
(Klassifizierung, Stammesgeschichtsforschung, Evolutionslehre, Paldobiologie, Paldo-
okologie, Paldobiogeographie, Paldoozeanographie, Paldoklimatologie, Biostratigraphie)
zusammengefasst. Daneben haben diese Teildisziplinen aber auch ihre eigenen, weiter-
fiihrenden Arbeits- und Forschungsschwerpunkte. Wie oben beschrieben, ist eine grund-
sitzliche Ubersicht jedoch fiir das Verstindnis des Systems der biologisch bewohnten

PALAONTOLOGIE

Evolution
Klassifikation
Stammbaumentwicklung
evolutionire Entwicklungsbiologie
Okosysteme, Lebensriume

Einbettungs-, Fossilisationslehre
Palaobiologie
Paldodkologie, Ozeanographie
Paldoklimatologie
Palaobiogeographie

Biostratigraphie

Abb. 1.1. Arbeitsgebiete der Paldontologie und Beziige zu Nachbardisziplinen.
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Erde notwendig. Die ,,Allgemeine Paldontologie” zeigt enge Verkniipfungen mit allen
Nachbardisziplinen (Geologie, Biologie, Altersdatierung, Biochemie). Sedimentologie
z.B. ist ohne das Verstindnis paldontologischer Aspekte nicht moglich.

Als ,,Spezielle Paldontologie” wird herkommlicherweise die Klassifikation und
Systematik des Organismenreiches bezeichnet. Hier flieit zunichst das Erkennen und
die Ansprache der unterschiedlichen Bauplidne der Bakterien-, Archaeen-, Pflanzen-
und Tiergruppen ein. Dabei werden sehr unterschiedliche Methoden eingesetzt.
Aufbauend auf einem idealerweise einheitlichen und nachvollziehbaren Kriterienkatalog
sollen die Organismen geordnet und in ein stammesgeschichtlich begriindbares
Verwandtschaftsverhdltnis gebracht werden. Weiterhin gehdren aber auch paldobiolo-
gische und evolutionsbiologische Aspekte in dieses Teilfeld der Paldontologie. Wie hat
eine bestimmte Pflanzen- oder Tiergruppe gelebt und sich in der geologischen Zeit ent-
wickelt? Damit ergeben sich naturgemiB Uberlappungen mit den in der ,,Allgemeinen
Paldontologie” genannten Disziplinen. Die ,,Spezielle Paldontologie” hat somit enge
Beziige zur Biologie und Biochemie.

Die ,,Angewandte Paldontologie” umfasst die Biostratigraphie, Paldodkologie und
Paldoozeanographie. Biostratigraphische Methoden erlauben die zeitlich hoch auf-
l6sende Gliederung der Erdgeschichte mittels kurzlebiger Fossilien. Aufbauend auf
der biologischen Evolution bildet sie das Riickgrat aller zeitlichen Gliederungen der
Erdgeschichte. So werden z. B. auf Bohrplattformen Mikropaldontologen eingesetzt, um
rasch das geologische Alter der erbohrten Schichten zu ermitteln.

Dernicht einheitlich definierte Begriff,,Geobiologie” umfasst hier die Wechselwirkung
von Bakterien und Gesteinen, die Erfassung von geomikrobiellen Prozessen, die
Entstehung des Lebens und andere Aspekte. Geobiologie iiberlappt stark mit der organi-
schen Chemie, der Mikro- und Molekularbiologie sowie der Bio- und Geochemie.

Literatur: Hilgendorf (1867); Holder (1989); Miiller (1992); Rust (2007).



Genetischen Untersuchungen zufolge kdnnen alle Lebewesen einer der drei folgenden
Gruppen (Dominen) zugeordnet werden: Bacteria, Archaea, Eukaryota (Abb. 2.1). Diese
drei Doménen stellen derzeit die hdchsten hierarchischen Klassifizierungseinheiten
in der Biologie dar. Dabei beruht die Eigenstdndigkeit der Archaea gegeniiber den
anderen beiden Doménen auf der molekularen Zusammensetzung ihrer ribosoma-
len Ribonukleinsdure (rRNS; Englisch rRNA). Auch die Zellstruktur, der Aufbau der
Zellmembranen und spezifische Stoffwechselprozesse erfordern eine Alleinstellung
der Archaeen. In alteren Gliederungen wurden die heutigen Doménen der Archaea und
Bacteria als Eubacteria zusammengefasst.

Der Nachweis fossiler Bakterien und Archaeen erfolgt, abgesehen von einigen karbo-
natabscheidenden Cyanobakterien, durch biochemische Methoden. Die Biomembranen
der Bakterien und der Archaeen bestehen hauptsidchlich aus wasserunldslichen, stabi-
len Kohlenwasserstoffverbindungen, den Lipiden. Teile dieser Membranlipide werden
aufgrund der starken Bindung der C-Atome untereinander (C-C geséttigte Bindungen)
nur langsam abgebaut und haben somit ein groBes fossiles Erhaltungspotential. Da
die Biomembranen beider Gruppen unterschiedliche molekulare Strukturen und
Kopfgruppen aufweisen, konnen sie auch im fossilen Bereich unterschieden werden.
Der Nachweis dieser organischen Verbindungen (Biomarker) erfolgt geochemisch mit
gaschromatographischen und massenspektrometrischen Methoden.

Die drei Doménen-Klassifizierung, die einer stindigen Anpassung unterliegt, wird zu-
sammenfassend im internationalen Projekt ,, Tree of Life® dargestellt. Die hier verwende-
te Gliederung bezieht sich auf den ,,Tree of Life* und davon abgeleiteten Darstellungen.
Der Schwerpunkt liegt im vorliegenden Fall jedoch bei den fossilen Formen. Gruppen,
die bisher nur aus der Biologie bekannt sind oder nur selten im Fossilbericht auftreten,
werden nur randlich oder gar nicht aufgefiihrt. Aus Griinden der Ubersichtlichkeit und
besseren Lesbarkeit wird im Folgenden fiir taxonomische Einheiten direkt unterhalb der
Domine der Begriff ,,Ubergruppe* verwendet. Die Ubergruppe der Opisthokonta z. B.
umfasst die Pilze und die mehrzelligen Tiere (Abb. 2.1).

2.1. Domane Bacteria (gr. ,,Stabchen®)

Bei allen Einzellern ohne Zellkern (Prokaryota) liegt die Desoxyribonukleinséure (DNS;
Englisch DNA) frei im Zellplasma, konzentriert in einem Kernéquivalent (Abb. 2.2 A).
Die Prokaryota umfassen somit die Bakterien und die Archaeen. Der Zellmembran liegt
meist eine z. T. mehrschichtige Zellwand auf. Die Bakterien unterscheiden sich von den
Archaeen durch die Zusammensetzung ihrer rRNA und durch den abweichenden Aufbau
der Lipide ihrer Zellmembranen. Die Grofe der Bakterien schwankt zwischen 0,5-5 pm,
sie betrdgt max. 700 pm.

Schwefelbakterien konnen unter sauerstofffreien Bedingungen bei geringer
Sonnenbestrahlung Photosynthese treiben. Ihr Stoffwechsel kann, stark vereinfacht, als
Oxidation reduzierter Schwefelverbindungen (z.B. Schwefelwasserstoff) beschrieben
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Prokaryota Eukaryota
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Alveolata (Dinoflagellaten, Calpionelliden)
Rhizaria (Foraminiferen, Radiolarien)
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Haptophyta (Coccolithophoriden)

Abb. 2.1. Stammbaum des Lebens. Verwandtschaftliche Verhaltnisse der biologischen
GrolRgruppen (Bacteria, Archaea, Eukaryota) nach genetischen Befunden. Nach Adl et al.
(2012).
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Abb. 2.2. Prokaryote und eukaryote Zellen mit ihren typischen Merkmalen. A: Prokaryote
Zelle ohne Kern und Organellen. GroRe 0,5-15 um. B: Eukaryote Zelle mit einem oder meh-
reren Kernen und Organellen. Grofie 1-100 pm.

werden. Dabei entstehen Kohlenhydrate (Zucker), elementarer Schwefel und Wasser,
jedoch kein Sauerstoff: 12H,S + 6CO, + Licht = CH,,0, + 12S + 6H,0. Zum
Vergleich die Summenformel fiir Haushaltszucker: C,H,,0,,. Wegen des Fehlens
von freiem Sauerstoff wird dieser Stoffwechselpfad als anaerobe Photosynthese
bezeichnet. Diese wird von grilnen Schwefelbakterien und Purpurbakterien betrieben
und ist erdgeschichtlich sehr friih entstanden. In den sauerstofffreien Ozeanen des
Archaikums haben griine Schwefelbakterien vermutlich eine erhebliche Rolle gespielt,
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sie diirften mit anderen Bakterien des anaeroben Photosynthesesystems zu den &ltesten
Lebensformen zédhlen. Allerdings liegen bisher weder eindeutige Biomarker noch
andere Belege vor. Erst im frithen Paldozoikum deutet die Zusammensetzung der
Schwefelisotope auf eine Zunahme des Sulfatgehaltes in den Ozeanen hin. Von der
Sonnenenergie unabhéngige Schwefelbakterien (Abb. 2.1), die heute in der Tiefsee
H,S und andere Schwefelverbindungen an den Schwarzen Rauchern (Black Smoker)
zur Energiegewinnung oxidieren, zdhlen vermutlich zu den éltesten Lebensformen auf
unserer Erde.

Fossil ist eine zweite Gruppe von Bakterien, die Cyanobakterien, von groBer
Bedeutung. Einige Cyanobakterien bauen ebenfalls durch anaerobe Photosynthese
organische Molekiile auf. In diesem Fall werden bei Zufithrung von Sonnenlicht Zucker
aus CO,, Wasser und Sulfiden oder Eisenoxiden synthetisiert; hierbei wird ebenfalls
kein Sauerstoff erzeugt. Dieser Prozess leitet zur aeroben Photosynthese iiber, die
bei einigen Cyanobakterien, Phytoplankton und Landpflanzen entwickelt ist. Hierbei
wird Sonnenlicht genutzt, um Kohlenhydrate aus Wasser und CO, zu synthetisieren:
6H,0 + 6CO, + Licht = CH,,0, + 60,. Als Abfallprodukt entsteht Sauerstoff, daher
aerobe Photosynthese. Der Stoffwechselprozess der aeroben Photosynthese bildet die
Grundlage unseres heutigen Systems. Frithe Cyanobakterien sind als Stromatolithe (gr.
,»Schicht®, | Stein®) gut iiberliefert. Es handelt sich nicht um Uberreste echter Bakterien,
sondern um biogene Sedimente, die durch die Bindung von Sedimentpartikeln und
die Ausfillung von CaCO, auf Mikrobenmatten entstanden sind. Daneben sind auch
calcifizierte Cyanobakterien bekannt, filamentose Formen mit erhaltenen Zellwidnden.
Weiterhin zeichneten Cyanobakterien in Fossillagerstéitten (Holzmaden, Messel), die
unter Sauerstoffarmut gebildet wurden (vgl. Kap. 6.2, 6.5), die Kérperumrisse von Wirbel-
tieren in Form von Hautschatten nach. Eine weitere Moglichkeit des Nachweises fossiler
Bakterien sind die genannten Biomarker.

Biomarker, die sich in ihrer Zusammensetzung auf Cyanobakterien zuriickfithren
lassen, werden schon aus 2,7 Mrd. Jahre alten Gesteinen beschrieben. Die idltesten
bekannten Fossilien der Erdgeschichte (3,5 Mrd. Jahre; Warrawoona-Serie, Australien)
sind jedoch Stromatolithe. Heute finden sich Stromatolithe vor allem in Extrembiotopen
(z.B. im Gezeitenbereich der Shark Bay, West-Australien). Cyanobakterien werden
auch mit der Bildung der Béndereisenerze (Banded Iron Formations = BIF) in
Zusammenhang gebracht, die sich in grolen Méchtigkeiten vor 2,5-2,0 Mrd. Jahren
gebildet haben. Wihrend dieser als Sauerstoffrevolution bezeichneten Phase der
Erdgeschichte (vgl. Kap. 3.3) produzierten die Cyanobakterien iiber die aerobe
Photosynthese Sauerstoff, der im Meerwasser gelost wurde. Dort oxidierte er leicht
l16sliche zweiwertige Eisen-lonen zu schwer 16slichen Eisenoxiden, die dann als
Héamatit (Fe,O,) und Magnetit (Fe,O,) abgelagert wurden. Die Bénderung der BIFs
wird durch hochfrequente Wechsel von Fe-reichen und Fe-armen Lagen verursacht,
die ihrerseits auf pulsartige Exhalationen unterschiedlich eisenreicher Losungen
zuriickzufiihren sind. Wenn das verfiigbare Eisen gebunden war, verursachte der
weiterhin produzierte Sauerstoff das Absterben der Cyanobakterien und SiO,-reiche
Sedimente bildeten sich. Submariner Vulkanismus fiihrte anschlieBend erneut geldstes
Eisen dem Meerwasser zu, die Cyanobakterien erholten sich und begannen von neuem
Sauerstoff frei zu setzen.
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2.2. Domane Archaea (gr. ,,uralt, ,,urspriinglich®)

Diese Organismen wurden frither auch als Archaebakterien oder Urbakterien bezeichnet.
Es handelt sich dhnlich wie bei der Doméne Bacteria um prokaryote Einzeller ohne
Zellkern (Abb. 2.2 A). Zellorganellen fehlen, die DNA ist in einem Kernidquivalent
angereichert. Neben einfachen konnen auch komplexe Zellwdnde der Zellmembran
auflagern. Die Grofe der Archaeen liegt bei 0,1-15 um. Von den Bakterien unterscheiden
sich die Archaeen durch die Zusammensetzung ihrer rfRNA und im molekular-
strukturellen Aufbau ihrer Membranlipide. Nach molekularbiologischen Merkmalen
stehen die Archaeen den Eukaryoten néher als den Bakterien.

Die Stoffwechselarten der Archaeen sind vielfiltig. Es gibt chemo-, litho-,
photoautotrophe sowie heterotrophe Formen. Dabei steht Autotrophie fiir Selbsternéh-
rung, also die Fahigkeit organische Verbindungen ausschlieSlich aus anorganischen
Komponenten aufzubauen. Bei der Chemoautotrophie wird der Energiebedarf aus
der Oxydation anorganischer Verbindungen bezogen, bei der Lithoautrophie aus
reduzierten Verbindungen von Mineralien und bei der Photoautotrophie aus dem
Sonnenlicht. Die dabei erzeugten Kohlenhydrate machen den Grofteil der Biomasse
aus. Sie bilden die Energiequelle und -reserve fiir die produzierenden Organismen,
sowie die Nahrungsgrundlage fiir die heterotrophen Formen. Heterotrophie beschreibt
die Erndhrung aus bereits vorhandenen organischen Verbindungen, setzt also voraus,
dass die Autotrophie bereits entwickelt ist.

Archaeen leben oft mit Bakterien zusammen (Symbiose) und bilden dann ein biolo-
gisches Konsortium. Ein Beispiel sind methanproduzierende (methanogene) Archaeen,
die in einem Konsortium aus Fermentierern und Wiederveratmern koexistieren und
eine wesentliche Rolle beim mikrobiellen Abbau organischer Substanz innerhalb des
Kohlenstoftkreislaufs spielen. Zu den Archaeen gehdren auch Bewohner extremer
Biotope (sog. Extremophile: Temperaturen >80°C, hohe Salinitit, sehr saure Milieus).
Auch bei den Archaeen sind anaerob und aerob ablaufende Stoffwechselprozesse zu
beobachten.

Die anaerobe Chemoautotrophie nutzt anorganische Verbindungen fiir Reaktionen.
Sog. methanogene Archaea bilden Methan (CH,) und setzen dabei Energie frei: 4H, +
CO, = CH, + 2H,0 + Energie. Dieser Prozess wird als Methanogenese bezeichnet.
Sowohl geloster Wasserstoff, als auch gelostes Kohlendioxid waren in den Urozeanen
vorhanden. In der heutigen Welt mit 21 % Sauerstoff in der Atmosphére wird Methan
zligig zu CO oder CO, oxidiert. In der anaeroben Welt des Archaikums hingegen hat
das von Archaeen produzierte Treibhausgas Methan in der Atmosphire zu einem
Vielfachen der heutigen Konzentration (globaler Durchschnitt heute 1,8 ppm) und zu
Treibhausbedingungen gefiihrt. Auch die Schwefelreduktion bestimmter Archaeen fallt
unter die anaerobe Chemoautotrophie: S + H, = H,S + Energie. In diesem Fall wird
durch die Oxidation von Wasserstoff zu Schwefelwasserstoff Energie frei. Es handelt
sich, wie auch bei den Bakterien, um eine sehr urspriingliche Strategie, die am Beginn
der Entwicklung gestanden hat.

Aerobe Archaeen benétigen freien Sauerstoff, um z.B. Methan zu oxidieren.
Diese als methanotrophe Archaeen bezeichneten Formen synthetisieren CO, durch
Oxidation von Methan: CH, + 20, = CO, + 2H,0 + Energie. Auch die Oxidation von
Schwefelverbindungen ist hier einzureihen: 2H,S + O, = 2H,0 + S, + Energie. Da
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Sauerstoff benotigt wird, diirfte dieser Stoffwechselprozess erdgeschichtlich erst spéter
in Erscheinung getreten sein.

Der erdgeschichtliche Nachweis von Archaeen erfolgt mit Biomarkern. Archaeen
treten heute oft gemeinsam mit Bakterien in der Tiefsee an Kalten Quellen (Cold
Seeps) auf bzw. unterhalb der Chemokline. Die Cold Seeps gelten neben den Black
Smokern als ein mogliches Modell der Entstehung frithesten Lebens. Weiterhin kdnnen
Oberflichenwassertemperaturen mit Hilfe der molekularen Zellmembranstrukturen be-
stimmter Archaeen ermittelt werden. Dieses TEX,, Paldothermometer wird derzeit im
Zeitraum Kreide-Kédnozoikum zur Rekonstruktion fossiler Wassertemperaturen im
Ozean eingesetzt.

2.3. Domane Eukaryota (gr. ,,echt®, ,,Kern*)

Ein- und Mehrzeller mit echtem Zellkern. Die DNA ist im Kern angereichert, echte
Organellen sind vorhanden (Abb. 2.2 B). Diese erfiillen unterschiedliche Funktionen.
Eine Zellmembran ist entwickelt. Die Bildung der eukaryoten Zelle, die wohl wichtigste
Weichenstellung der Natur auf dem Wege zum Menschen, wird durch die Aufnahme
von chemo- und photoautotrophen Bakterien durch andere prokaryote Zellen erklért.
Molekularbiologisch lassen sich die Chloroplasten der Eukaryoten von Cyanobakterien
und die Mitochondrien von Purpurbakterien ableiten. Bei diesen beiden Plastentypen
handelt es sich um Zellorganellen, die nur aus sich selbst durch Teilung hervorge-
hen. Bei dieser Symbiose entwickelten sich die aufgenommenen Bakterien weiter zu
Zellorganellen innerhalb des Wirtes (Endosymbiontentheorie; vgl. Kap. 3.4); eine Zelle
mit differenzierten Organellen entstand dadurch (Abb. 2.3).

Die Eukaryoten umfassen die Pilze, die Photosynthese treibenden (Algen, Pflanzen)
und die heterotrophen Organismen (Tiere). Im Gegensatz zu den Bakterien und den
Archaeen, die fossil nur als bakterielle Sedimentfilme, als Lebenséuf3erungen in Form von
Stromatolithen oder als Chemofossilien erhalten sind, ist die Entwicklung und Bandbreite
der Eukaryoten durch eine Vielzahl von Koérperfossilien deutlich besser dokumentiert. Zu
den Eukaryoten gehoren auch alle Einzeller mit Zellkern. Diese bilden eine heterogene
Gruppe und werden unter dem Begriff Protista zusammengefasst. Protisten, die sich
photoautotroph ernéhren, werden als ,,Protophyta®, solche, die sich heterotroph ernéhren,
als ,,Protozoa” bezeichnet. Da einige Protisten zwischen beiden Erndhrungsformen
wechseln konnen, handelt es sich um eine 6kologische Unterteilung. Die Protisten (z. B.
Diatomeen, Silicoflagellaten, Acritarchen, Dinoflagellaten, Foraminiferen, Radiolarien,

Spirochate Proteobakterium

\

._Cyanobakterium

~— N o I~  — = s —
;7 Zellkern =70y Energie- S L, Photo
transfer synthese
Prokaryote Zelle Eukaryote Zelle Eukaryote Zelle Eukaryote pflanzliche Zelle
mit Flagellum mit Zellkern mit Mitochondrien mit Mitochondrien & Chloroplasten

Abb. 2.3. Endosymbiontentheorie. Entwicklung der eukaryoten Zelle aus einer prokaryoten
Archaeenzelle durch schrittweise Aufnahme verschiedener Bakterien (Spirochaten, Proteo-
bakterien, Cyanobakterien) als Endosymbionten.
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Coccolithophoriden) stellen wichtige Formen im Fossilbericht; sie sind Studienobjekte
der Mikropaldontologie (Abb. 2.1, 2.4).

Ubergruppe Excavata (lat. ,,aus*, ,,gehéhit“)

Protisten mit GeiBeln. Typisch sind Offnungen in der Zellmembran, die zur
Nahrungsaufnahme dienen. Die Ausbildung dieses ,,Zellmundes* mit einer Mundgrube
(excavat) ist namensgebend fiir die Ubergruppe. Hierher werden die Euglenozoa mit
Euglena gerechnet. Fossil sind Einzelfunde aus Bernsteineinschliissen der Kreidezeit
beschrieben (Abb. 2.1).

Ubergruppe SAR (Stramenopila, Alveolata und Rhizaria)

Protisten, die durch die Aufnahme eines anderen Protisten entstanden sind
(sekundére Endosymbiose). Reduktion des urspriinglichen Wirtes. Neuere Vorschldge
nehmen an, dass nicht alle fiinf Protistengruppen (Stramenopila, Alveolata, Rhizaria,
Haptophyta, Cryptophyta), die frither gemeinsam in der {ibergeordneten Einheit der
Chromalveolata vereinigt wurden, einen gemeinsamen Vorfahren haben (Polyphylie).
Derzeit werden daher nur die Stramenopila, Alveolata und Rhizaria in der Ubergruppe
SAR zusammengefasst. Die Zuordnung der Haptophyta und Cryptophyta ist unklar
(Abb. 2.1).

Stramenopila (gr. ,,Stroh*, ,,Haar<)

Mehrheitlich photoautotrophe Protisten, deren bewegliche Zellen oft zwei unterschied-
liche GeiBeln tragen. Hierher gehdren auch die mehrzelligen Braunalgen, die bei jeder
Generation zwischen geschlechtlicher und ungeschlechtlicher Fortpflanzung wechseln
(Generationswechsel). Zu den Stramenopilen zdhlen die heute wichtigsten photosynthe-
tisch aktiven Formen in den Ozeanen. Paldontologisch von Bedeutung sind die Diatomea
und Silicoflagellata.

Diatomea (gr. ,,halbiert“, Kieselalgen)

Einzeller oder seltener koloniale Formen mit einer Zellwand aus SiO,, die einer
Zellulosemembran aufliegt. GroBe: 10-2.000 um. Ihre Gehduse, die SiO, reiche
Sedimente in den heutigen Ozeanen bilden, bestehen aus ineinandergreifenden Schalen
oder Schachteln (Deckel, Boden). Okologisch sind sie an hochenergetische Milieus,
insbesondere Auftriebsgebiete mit guter Nahrstoffversorgung, angepasst. Planktische
(passiv im Wasser treibend) und benthische Lebensweise (bodenbezogen), im Meer- und
Siifwasser und in Boden auf dem Festland.

Morphologisch werden zwei Gruppen unterschieden. Die Centrales (Unterkreide—
rezent) mit rundem Gehduse und die Pennales (Paldozén-rezent) mit ldnglichem
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Abb. 2.4. Zeitliches Vorkommen wichtiger Protistengruppen, sowie der Chitinozoen. Bei den
Chitinozoen handelt es sich vermutlich um Eigelege vielzelliger wurméahnlicher Organismen.

Gehiuse. Fossil und rezent eine der wichtigsten Gruppen mariner Primérproduzenten,
also Organismen, die am Beginn der Nahrungskette stechen und ihre Energie {iber die
Photosynthese beziehen. Auch in SiiBwasserseen z. T. sehr hdufig, gesteinsbildend in gla-
zialen Seen des Pleistozéns (Kieselgur oder Diatomit). Diatomeenschldmme heute auch
in den Ozeanen der hohen Breiten weit verbreitet. Seit der Unterkreide, Erstauftreten
vermutlich wesentlich frither (Abb. 2.4, 2.5).

Silicoflagellata (lat. ,,hartes Gestein“, ,,Geillel*, Kieselgeifller)

Einzellige marine Algen, die wahrend einer Phase ihres Lebenszyklus Skelette aus
SiO, (Skelettopal) bauen. Vielfdltige hohle spangen-, glocken- oder korbférmi-
ge Geriiste. GroBe: 20-100 pm. Deutlich seltener als Diatomeen machen die
Silicoflagellaten einen Anteil von 1-2% der kieseligen Sedimente aus. Seit der
Unterkreide (Abb. 2.4, 2.6).
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A Diatoma — Epitheka B Triceratium

~Hypothek
ypotheka AuRenansicht

C  Pinnularia
Chloroplast SR 2y i Epitheka

Pleuren (Glirtelbdnder
Plasmafiden ¢ )

Protoplasma

Oltrépfchen Hypotheka

Vakuole  Plasmabriicke  Zellkern Doppelstabchen

Abb. 2.5. Bau und Skelett der Diatomeen (Kieselalgen) mit Deckel (Epitheka) und Boden

(Hypotheka). A: Miozan-rez.; B: Kreide—rez.; C: Oligozdn—rez., schematisch. Aus Ziegler (1983a),
Abb. 29.

Dictyocha Distephanus Cannopilus

Plasma

Chromatophoren

H Cornua

o\ 20 pm

Abb. 2.6. Bau und Skelett der Silicoflagellaten (Kieselgeif3ler). A: Kreide—rez.; B: lebende
Zelle; C-E: Verdoppelung des Skelettes bei der Zellteilung; F: Oligozan—Miozan; G:
Paldozan—Miozan; H: Kreide. Aus Ziegler (1983a), Abb. 26.
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Alveolata (lat. ,,Mulde*)

Morphologisch sehr unterschiedliche Gruppen (u.a. Dinoflagellata, Wimpertierchen).
Sie werden aufgrund molekularbiologischer Befunde zusammengefasst. Benennung
nach Zellorganellen (Alveolen). Fossil wichtig sind die Acritarcha, Dinoflagellata und
Calpionellida.

Acritarcha (gr. ,,unsicher®, ,,Herkunft*)

Einzellige Formen, die eine Zellmembran aus Sporopollenin oder anderen hochmo-
lekularen organischen Verbindungen besitzen. Polyphyletische Gruppe, die in die
Nihe der Dinoflagellaten zu stellen ist, z. T. aber auch als Sporen von Pilzen gedeutet
wird. Von echten Dinoflagellaten-Zysten unterscheiden sich die Acritarchen durch
das Fehlen einer Oberflichengliederung (Paratabulation) der Zellmembran. GroBe:
10-300 pm.

Die Acritarchen sind die éltesten bekannten eukaryoten Fossilien, fritheste Formen
werden mit der Gattung Tappania auf 1,6 Mrd. Jahre oder &lter datiert. Im Prikambrium
und élteren Paldozoikum (Kambrium—Devon) besitzen die Acritarchen gro3e biostra-
tigraphische Bedeutung, sind aber auch noch aus kédnozoischen Sedimenten bekannt
(Abb. 2.4,2.7).

B Multiplicisphaeridium

D Poikilofusa

C Veryhachium

«Deckel”

G Orthosphaeridium ¥ H Diexallophasis

Abb. 2.7. Acritarchen (A-D, F-H) und Prasinophyten (E). A: Kambrium-Pleistozan;
B: Ordovizium—Karbon; C: Kambrium—Oligozan; D: Ordovizium-Silur; E: Kambrium-rezent;
F: Kambrium—Ordovizium; G: Ordovizium; H: Silur. E: Die Prasinophyten gehdren mit
Tasmanites zu den Chlorophyta (Griinalgen). Grau hinterlegt: Ahnlichkeiten mit Dinoflagellaten.
Aus Ziegler (1983a), Abb. 15.
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Dinoflagellata (Panzergeifiler; gr. ,,wirbeln®, ,,Geiflel*)

Einzellige Eukaryoten mit hdutigen Membranen aus verschiedenen Biopolymeren
(Sporopollenin, Zellulose) und zwei Geileln. Generationswechsel von Ruhestadien
(Zysten, Sporopollenin) und vagilen Stadien (Theken, Zellulose). Vielfiltige Erndhrung,
sowohl photoautotroph als auch heterotroph, z. T. auch symbiotisch (z. B. mit Korallen
als Zooxanthellen). Meist marin, seltener im SiiBwasser, iiberwiegend planktische
Lebensweise. Grofle: 2 pm—2 mm. Eine kleine Gruppe von Dinoflagellaten, die Calci-
und Thoracosphéren, entwickeln kalkige Zysten.

Fossil sind nur die Zysten iiberlieferungsfidhig, ab Trias. Diese zeigen auf ihrer
Oberfliche eine Gliederung, die wichtig fiir ihre Klassifikation ist. Okologisch stel-
len die Dinoflagellaten mit den Diatomeen und Coccolithen die wichtigsten ma-
rinen Primérproduzenten seit dem Jura. Einsatz in der Biostratigraphie und in der
Paldoozeanographie (Abb. 2.4, 2.8).

Calpionellida (gr. ,,Wasserkrug*)

Eine ausschlieBlich fossil bekannte Gruppe vermutlich einzelliger ciliater Eukaryoten.
Glockenformige Skelette aus CaCO, mit planktischer Lebensweise und mutmaflich
heterotropher Erndhrung. Grofe: 20-200 pm. Systematische Zuordnung zu den
Alveolata unsicher, mogliche Verwandtschaft mit den fossil und rezent vorkommenden
Tintinniden.

Gesteinsbildend als Calpionellenkalke der Tethys im Jura/Kreide-Grenzbereich. Hier
stellen sie wichtige Leitfossilien (Abb. 2.4, 2.9).

Rhizaria (gr. ,,Wurzel“)

Einzellige Eukaryoten mit Plasmaausstiilpungen, die als ScheinfiiBchen bezeichnet wer-
den. Diese sind fiir die Fortbewegung und die Nahrungsaufnahme wichtig. Fossil wich-
tig sind die Foraminifera und Radiolaria, untergeordnet auch die Ebriacea.

Abb. 2.8. Entstehung der fossil Uberlieferungsfahigen Zysten der Dinoflagellaten (Panzer-
geilller). A: Theka (Gonyaulax, rez.); B: Bildung der Zyste in der Theka; C: isolierte Zyste;
D: leere und deformierte Zyste (Oligosphaeridium, Unterkreide). Aus Ziegler (1983a), Abb. 12.
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Calpionelliden-Gehiuse Loricae rezenter Tintinniden

——= Calpionella Tintinnidium &Zr%5%
Bauplan der Tintinniden 3
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‘ —— Crassicollaria N Y
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£ Wimperreihen 5
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Dictyocysta ) 1) o

POOLY

Abb. 2.9. \Vertreter von Tintinniden und Calpionellen. A: Bauplan; B-D: Gattungen rezenter
Tintinniden; E-I: Gattungen fossiler Calpionellen. Aus Ziegler (1983a), Abb. 75.

Foraminifera (Lochschalentriger)

Uberwiegend marine schalentragende heterotrophe Einzeller, wenige schalenlose
Arten auch im SiiBwasser. GroBe: 100—500 um, bis 15 cm. Das Plasma ist von einem
AuBenskelett umgeben, das ein- oder mehrkammerig sein kann. Die Kammern sind
durch Scheidewénde (Septen) getrennt. Generationswechsel mit zwei unterschiedlichen
Phasen (haploid/diploid).

Benthische und planktische Lebensweise. Benthische Formen seit dem Kambrium
bekannt, vermutlich aber élter. Beweglich oder fest sitzend, auf oder im Sediment
lebend. Vielfiltige Erndhrung, vornehmlich als Sediment- und Detritusfresser. Durch
eine Offnung in der Schale kann das Plasma ausflieBen und Nahrungspartikel auflesen.
Uberwiegend flacheres Wasser bis 200 m, Sandschaler besiedeln aber auch die Tiefsee und
sauerstoffarme Bodenregionen. Einige Formen leben in Symbiose mit Algen. Benthische
Foraminiferen haben mehrmals in der Erdgeschichte GehdusegroBen bis zu 15 cm
erreicht (GroBforaminiferen) und treten dann gesteinsbildend auf (z. B. Fusulinenkalke im
Perm, Nummulitenkalke im Eozén). Diese sind typisch flir warme Flachwasserbereiche.
Planktische Foraminiferen erscheinen erstmalig im Jura. Foraminiferen werden
erfolgreich in der Biostratigraphie, marinen Okologie und Isotopengeochemie genutzt
(Abb. 2.4,2.10).
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Abb. 2.10. Verschiedene Gehauseformen bei Foraminiferen (Lochschalentrager). A:
Jura—rezent; B: Perm-rezent; C: Karbon—rezent; D: Kreide—rezent; E: rezent; F: Kambrium—
rezent; G: Silur-rezent; H: Eozan—rezent; |I: Ordovizium—-rezent; J: Perm—-rezent; K: Kreide; L:
Paldozan—Eozan. Aus Ziegler (1983a), Abb. 39.

Formenreiche Gruppe mit organischem (Allogromiida; Unterkambrium-rezent),
agglutinierendem (Sandschaler oder Textulariida; Kambrium-rezent) oder kalkigem
Skelett (Kalkschaler). Bei den Kalkschalern werden je nach Bau des Gehéuses drei
Gruppen (1-3) unterschieden. Mikrogranulare Schalen (1) setzen sich aus dicht
gepackten Kalzitkritallen gleicher Grofe zusammen (Fusulinida; Ordovizium—Perm).
Die Porzellanschaler (2) besitzen ein Skelett aus nicht orientierten Hoch-Mg-Kalzit
Kristallen, ihre Schalenférbung ist porzellandhnlich, weill (Miliolida; Karbon-rezent).
Hyalin- oder glasschalige Formen (3) schlielich bestehen aus orientierten Niedrig-Mg-
Kalzit-Kristallen (Rotaliida; Trias—rezent). [hr Gehduse wirkt gldsern. Die Klassifikation
der Foraminiferen ist umstritten. Aus paldontologischer Sicht werden bis zu 16 Gruppen
nach Schalenstruktur, Kammerform, Offnung und Skulptur unterschieden.

Radiolaria (lat. ,,kleiner Strahl“, Strahlentierchen)

Einzeller mit einem Innenskelett aus SiO, (Skelettopal), von dem strahlenférmig SiO,-
Nadeln ausgehen. Grofle: 100500 pm. Gehéduse kugelig bis miitzenférmig. Marin
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planktische Formen mit heterotropher Erndhrung. Plasmafortsitze, die von SiO,-Nadeln
gestiitzt werden, dienen der Nahrungsaufnahme und dem Schweben im Wasser. Haufig
offen ozeanisch, besonders in Auftriebsgebieten mit hoher Primérproduktivitét, oft ge-
meinsam mit Diatomeen. Grofite Verbreitung im flachen Wasser bis 150 m, aber auch in
der Tiefsee >2000 m vorkommend. Nahrung: Bakterien, Phytoplankton, Ruderfuflkrebse,
planktische Larven.

Die fossilen Radiolarien werden anhand ihrer Skelettmorphologie gegliedert. U.a.
werden kugelige Skelette (Spumellaria; Ordovizium-rezent) von konisch-miitzen-
formigen (Nassellaria; ?Devon, Trias—rezent) unterschieden. Wichtig als Gesteinsbildner
von kieseligen Sedimenten (Radiolarit). Radiolarienschlimme bedecken heute 2-3 %
der Ozeanbdden. Die Radiolaria konnen fiir Biostratigraphie und paldoklimatische
Interpretationen eingesetzt werden. Seit dem Kambrium, mdglicherweise aber bereits
im Prakambrium (Abb. 2.4, 2.11).

Haptophyta (gr. ,,greifen, fassen®, ,,Pflanzen®)

Protisten mit photoautotropher Lebensweise. Zwei ungleich groBe Geifleln und eine
dritte funktionell und strukturell abweichende gei3eldhnliche Struktur (Haptonema) sind
entwickelt. Neue genetische Untersuchungen sehen die Haptophyta als Schwestergruppe
der SAR-Ubergruppe, sie wiren danach niher mit den Archaeplastida verwandt
(Abb. 2.1).

Vakuolen

Zentralkapselmembran
Zellkern
Skelett

0,1 mm

Spumellaria Nassellaria

Abb. 2.11. Bauplane und Formen von Radiolarien (Strahlentierchen). A: Spumellaria, Ordo-
vizium—rezent; B: Nassellaria, Devon (?), Trias—rezent. Aus Ziegler (1983a), Abb. 68.
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Coccolithophyceae (gr. ,,Beere, Frucht®, lat. ,,Stein*)

Formenreiche, Photosynthese treibende Gruppe mit fadenformiger geiflelartiger
Struktur (Haptonema). GroBe: 5-50 pm. Marin planktische Arten, mit Niedrig-Mg-
Kalzit Skelett. Dieses besteht aus einzelnen, einem Zellulosegeriist aufliegenden
Kalzitschuppen (Coccolithen), die einen externen Kalkpanzer (Coccosphére) formen.
Wichtigste Karbonatlieferanten in den heutigen und in den mesozoischen Ozeanen. Die
taxonomische Zuordnung der Nannolithen, einer weiteren Gruppe mit auflenliegenden
Kalzitplatten, ist unklar. Coccolithen und Nannolithen werden gemeinsam dem kalkigen
Nannoplankton zugerechnet.

Klassifikation nach dem ,Bottom-up*“ Prinzip, ausgehend von konkreten mor-
phologischen Arten zu iibergeordneten Einheiten wie Gattungen und Familien. Die
Coccolithophyceae stellen neben den Diatomeen und Dinoflagellaten bedeutende ma-
rine Primérproduzenten. Gesteinsbildend in Form der Schreibkreide. Seit der Trias,
Radiation in der Kreide, Krise im Kreide/Paldogen-Grenzbereich, danach weitere
Radiation. Anwendung in der Biostratigraphie und Paldoozeanographie (Abb. 2.4, 2.12).

Ubergruppe Archaeplastida (gr. ,,alt“, ,,gestaltet”)

Die Archaeplastida oder Pflanzen im weiteren Sinne umfassen die Rhodophyta (Rotalgen),
die Glaukophyta (Blaugriinalgen) und die Chloroplastida (griine Pflanzen) (Abb. 2.1).

A Emiliania B C Braarudosphaera

B

Coccolithen ~ Chloroplasten

Abb. 2.12. Bauplane und Formen des kalkigen Nannoplanktons. A, D, E: verschiedene Gat-
tungen rezenter Coccolithophoriden; B: Zellorganisation eines Coccolithophoriden; C: Nanno-
lith; F: ein isolierter Coccolith. Aus Ziegler (1983a), Abb. 18.
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Rhodophyta (gr. ,,rot“, ,,Pflanzen*)

Meist mehrzellige eukaryote Zellen ohne Geifiel. Bei der Photosynthese werden neben
Chlorophyll auch Farbtrager genutzt, die das rote Lichtspektrum reflektieren. Fiir die
Photosynthese wird der komplementére Teil des Spektrums genutzt, so dass Rotalgen
auch unter geringen Lichtintensititen existieren konnen. Rotalgen sind héufig in den
kiistennahen Bereichen der Meere, kommen aber auch im Siifwasser und in Béden vor.

Bangiomorpha, aus 1,2 Mrd. Jahren alten Gesteinen bekannt, ist der dlteste vielzellige
Organismus (vgl. Kap. 3.5). Andere Vertreter der Rotalgen sondern Aragonit und Mg-
Kalzit ab, Mineralien, die zu Inkrustation oder zur Bildung aufrechter Wuchsformen
fiihren. Die Corallinacea (Steinalgen) sind seit der Trias bekannt (Abb. 2.13 A). Sie
filhren zu Gesteinsbildung in Flachwasser- und Riffbereichen als Geriistbildner und
Inkrustierer. Diese stabilisieren Riffstrukturen. Neben den Corallinacea stellen die
Solenoporacea eine zweite kalkabscheidende Gruppe der Rotalgen. Auch wenn inzwi-
schen einige Formen der Solenoporacea (Abb. 2.13 B) als Schwédmme angesehen wer-
den, handelt es sich bei vielen Vertretern um echte Rotalgen.

Chloroplastida (griine Pflanzen)

Ein- und mehrzellige Eukaryoten mit Chloroplasten, die Photosynthese betreiben. Hierzu
gehoren die Chlorophyta (Griinalgen) und die Streptophyta (hdhere Pflanzen).

Chlorophyta (Griinalgen)

Chlorophyll als Farbstoff fiir die Photosynthese (Blattgriin). Bewegliche Zellen mit
zwei oder vier Geileln, z. T. auch mehrzellige Verbinde, die Lager (Thalli) ausbilden.
Benthische und planktische Lebensweise im Sii3- und Meerwasser, letzteres meist rand-
lich marin. Selten auch symbiotisch.

Die verkalkten Dasycladacea (Wirtelalgen; Abb. 2.14 A) und Codiacea (Filzalgen;
Abb. 2.14 B, C) werden zu den Chlorophyta gestellt. Seit dem Kambrium dokumen-
tiert, Maximum im Mesozoikum. Aus laguniren Riffkalken der Trias bekannt. Weiterhin

B Solenoporacea

A Corallinacea

Abb. 2.13. Koralline Algen (Co-
rallinacea, Solenoporacea) aus der
Gruppe der Rhodophyten (Rotal-
gen).A: Lithothamnion; B: Solenopo-
ra. Ein Teil der Solenoporacea wird
heute zu den Schwammen gezahlt.
Aus Ziegler (2008), Abb. 43, 44.

1cm




2.3. Domane Eukaryota (gr. ,,echt®, ,,Kern*)

Abb. 2.14. Koralline Algen aus
der Gruppe der Chlorophyten
(Grinalgen). A: rezente Dasycla-
dacea (Wirtelalge); B, C: rezente

N Codiacea (Filzalge). Aus Ziegler
Dasycladaceen Codium (2008), Abb. 45, 46.

gehoren die Prasinophyten, einzellige Griinalgen mit Sporopollenin-Wandung, hier-
her. Mit den Tasmaniten (Abb. 2.7 E) sind die Prasinophyten an der Bildung von
Erdolmuttergesteinen beteiligt. Alteste Formen aus dem Proterozoikum.

Streptophyta (gr. ,,gedreht*, ,,Pflanzen*)

Mehrzellige Eukaryoten, die Photosynthese betreiben. Geschlechtliche Fortpflanzung
durch Verschmelzung von Ei- und Samenzellen (Oogamie). Hierher gehoren alle griinen
Pflanzen mit den Armleuchteralgen und den héheren Landpflanzen.

Charophyceae (Armleuchteralgen)

Frither zu den Chlorophyta gestellt, molekulargenetisch jedoch ndher mit den
Landpflanzen verwandt. Die Charophyceen, umgangssprachlich auch als Characeen
bezeichnet, weisen als Fortpflanzungsorgane Eizellen mit stark verkalkten Oogonien
(Gyrogonite) auf (Abb. 2.15). Diese sind von Hiillfiden schraubig umwunden.
Vorkommen im Siilwasser, selten im Brackwasser.

Seit dem Silur dokumentiert, vermutlich aber dlter. Wichtig als Leit- und Faziesfossilien
fiir die nur sehr liickenhaft {iberlieferten Lebensrdaume des Sii3- und Brackwassers.
Gleichzeitig stellen sie eine Briicke fiir den Landgang der Pflanzen dar (Abb. 2.16).

Embryophyta (Hohere Landpflanzen)
Griine, komplexe, mehrzellige Eukaryoten mit differenzierten Reproduktionsorganen

und -strategien. Generationswechsel von sexuell und asexuell entstandenen Lebenszyklen.
Hierher u. a. Moose und Tracheophyta (Gefdf3pflanzen).
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Abb. 2.15. Algen aus der Gruppe der Charophyceen (Armleuchteralgen; Characeen). A: re-
zenter Pflanzenkdrper; B: mannliche und weibliche Fortpflanzungsorgane; C-E: weibliche Fort-
pflanzungsorgane (Oogonien). Letztere werden in der Regel Uberliefert. Aus Ziegler (2008),
Abb. 47.

Moose: Keine leistungsfahigen Leitungsbahnen und Wurzeln. Wechsel von unge-
schlechtlich (Gametophyt) und geschlechtlich entstandener Generation (Sporophyt).
Der Gametophyt bildet die eigentliche Pflanze. Molekulargenetisch unterschei-
den sich Horn-, Leber- und Laubmoose erheblich; sie bilden also keine natiirliche
Verwandtschaftsgruppe. Fossil seit dem Devon (Abb. 2.17).

Tracheophyta (Gefifipflanzen): Leitungsbahnen, die Wasser und Néhrstoffe trans-
portieren, sind entwickelt. Hierher gehoren Bérlappe, Farne, Schachtelhalme und
Samenpflanzen. Bérlappe werden als Schwestergruppe der Farne, Schachtelhalme
und Samenpflanzen gesehen. Damit entfdllt die alte Einheit der Pteridophyta
(GefaBsporenpflanzen), die Barlappe, Farne und Schachtelhalme zusammenfasste.

Bérlappe, Schachtelhalme und Farne mit geschlechtlich entstandenem Sporophyten,
der die Pflanze bildet. Gametophyt unscheinbar, Befruchtung an Wasser gebun-
den. Damit Bewohner feuchter Biotope. Seit dem Devon. Wichtig im Karbon als ein
Ausgangsmaterial fiir die Steinkohle.

Samenpflanzen mit differenzierten Leitungsbahnen und Wurzeln. Befruchtung un-
abhéngig vom Wasser, Sporophyt und Gametophyt wechseln sich ab. Eigentliche Pflanze
ist der Sporophyt. Entwicklung eines Samens, eines Embryos, der geschiitzt in Nahrgewebe
liegt. Zu den Samenpflanzen zédhlen die Nacktsamer (Gymnospermen, seit Devon), die
Ginkgos (seit Perm) und die Bedecktsamer (Angiospermen, seit Kreide) (Abb. 2.18).

Ubergruppe Amoebozoa (Wechseltierchen)
Eukaryote Protozoa mit vielzelligem Fruchtkorper. Scheinfiiichen flihren zu raschen

Anderungen der Gestalt, daher auch der Name. Hierzu zihlen die Schleimpilze und an-
dere Formen.
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Kanozoikum

Mesozoikum

————Paldozoikum ——8 —

Abb. 2.16. Zeitliche Verbreitung der Charophyceen (Armleuchteralgen; Characeen) und ei-
niger wichtiger Landpflanzen, die sich von diesen ableiten. Lycopodiacea = Barlappgewachse,
Equisetacea = Schachtelhalme, Spermatophyta = Samenpflanzen. Der stark vereinfachte
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Stammbaum zeigt die verwandtschaftlichen Verhéltnisse nach Willis & McElwain (2002).

Ubergruppe Opisthokonta (gr. ,,Hinterpolige*)

Eukaryote Ein- und Mehrzeller mit einer Geiflel im hinteren Bereich. Neben vier
Einzellergruppen, die fossil nicht dokumentiert sind, gehéren die Fungi (Pilze) und die

Metazoa (vielzellige Tiere) hierher (Abb. 2.1).



2. Gliederung des Organismenreiches

Chiloscyphus
Abb. 2.17. \erschiedene Moose. A: Lebermoos
(Chiloscyphus); B: Laubmoos (Sphagnum). Aus Zieg-
ler (2008), Abb. 49.
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Abb. 2.18. \Vertreter von Samenpflanzen. A-E: Morphologie und Merkmale der rezenten Na-
delholzgattung Pinus (Kiefer); F: Blatter und Blute eines rezenten Ginkgo. Aus Ziegler (2008),
Abb. 59.

Fungi (Pilze)

Eukaryote Ein- und Mehrzeller mit Zellwandung aus Chitin. Monophyletische Gruppe
der Opisthokonta, molekulargenetisch mit den Tieren verwandt. Aufgrund laufender
DNA-Vergleiche befindet sich die Taxonomie der Pilze derzeit in stindigem Umbruch.



