Ber. Inst. Erdwiss. K.-F.-Univ. Graz |  ISSN 1608-8166 | Band10 | Graz2005 |

Kalkgehalt — der in dem genannten Horizont durch Kalkiberkrustungen nachgewiesen ist,
wird von WATSON & ABBEY (1986) auf Stickstoffmangel zurlickgefiihrt. Der Eiweil3gehalt
der Knochen war also demnach das Ziel der Insekten. Die Holzsplitter missten demnach noch
unverkalkt benagt worden sein.

Weitere Hinweise auf die Anwesenheit von Termiten gibt es in Gestalt der
Doppelschleiche Blanus sp. an zahlreichen Fundstellen, die sich bevorzugt von Termiten
erndhrt, sowie durch den Nachweis eines umfangreichen fossilen Insektenbaus in der
Fundstelle Puttenhausen (ScHmID, 2002), in der ebenfalls reichlich Insektenfraf3
nachgewiesen wurde. Das Vorkommen mehrerer Termiten-Arten in der gleichzeitigen
Insektenfundstelle ,,Randecker Maar* belegt die Haufigkeit dieser Tiere im Mittelmiozan.

Die taphonomische Bedeutung der Fral3spuren liegt im Nachweis ldnger zuganglicher,
unverwitterter ~ Knochenreste auf trockenen Landoberflachen, auch dort wo
Paldobodenbildung nicht ohne weiteres ersichtlich ist. Das seltenere Vorkommen in
zahlreichen fluviatilen Aufarbeitungslagen ist ein Beleg dafur, dass sich nicht nur deren
Gehalt an umgelagerten Konkretionen, sondern auch ein erheblicher Teil des Fossilinhalts aus
aufgearbeiteten Paldobdden rekrutiert. Ob diese Landoberflachen, wie flr Laetoli (RITCHIE,
1987) und das Duppauer Gebirge angenommen immer nur mit schitterer Vegetation
bestanden waren, muss erst genauer untersucht werden.

Das Fehlen von Insektenfral in zeitgleichen Ablagerungen kann fir hohere
Sedimentationsraten oder fiir haufigere Wasserbedeckung sprechen, wie diese z. B. in
Sandelzhausen durch reichlichen Krokodilverbiss nachgewiesen ist. Krokodilverbiss und
Insektenfral3 haben sind bisher noch nie gemeinsam nachgewiesen worden.
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Halimeda ist wohl eine der bekanntesten Grlinalgen-Gattungen in tertidren und rezenten
tropischen Flachwasser-Karbonat-Environments. Die mesozoisch-kanozoische Geschichte der
im  Mesozoikum vielfach als ,Leckhamptonella”, ,Boueina” oder ,Arabicodium”
bezeichneten Grinalge ist allerdings wenig bekannt. Taxonomische Probleme — grofRe
Variabilitat der Pflanzen, unterschiedliche Verkalkungsintensitat und damit unterschiedliches
Fossilisationspotential, Zerfall in Segmente unterschiedlicher Form und Gréfe und
Beschrankung auf Zufallsschnitte in Karbonat-Dinnschliffen — erschwerten eindeutige
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Ansprachen. Entsprechend wurde ,,Halimeda” in der Regel in offener Nomenklatur als
genereller Indikator fir tropisches Klima und lagunére bis riffnahe Flachwasser-Verhaltnisse
benutzt. Vor allem DRAGASTAN et al. (2002) zeigten, dass Segment-Morphologie und die
Form der Cortex-Utrikel als Bestimmungsmerkmale im Fossilen geeignet sind und stellten fir
die Gattung drei phylogenetische Linien vor. Die Halimeda cylindracea-Linie mit
zylindrischen bis subspharischen Thallus-Segmenten erschien spétestens in der Spaten Trias,
die Halimeda incrassata-Linie mit variableren, zylindrischen bis reniformen und
subcuneaten, glatten bis berippten Thallus-Segmenten und morphologisch differenzierten
Cortex-Utrikeln in der spaten Kreide (?), spatestens jedoch im Paldozdn—-Eozan und die
Halimeda opuntia-Linie mit extrem variablen, lateral zusammengedriickten und randlich
ornamentierten Thallus-Segmenten frihestens im Maastrichtium, spatestens im Paldozan.

Im Rezenten wird Halimeda nach nicht fossilisationsfahigen anatomischen Merkmalen
in flnf Sektionen gegliedert: zur Sektion Halimeda gehoren lithophytische, erekt wachsende
Arten, welche hochenergetische Riff-Habitate besiedeln. Zur Sektion Opuntia sowie zur
kleinen Sektion Micronesicae gehdren ebenfalls lithophytische Arten, welche jedoch in Form
weitflachig  verzweigter ~ Algenkissen auftreten. Die Sektion Rhipsalis  besitzt
psammophytische Taxa und die Sektion Cryptica eine einzige, im tieferen Wasser siedelnde
Art. Auf morphologische und DNA-Sequenzen basierende kladistische Analysen rezenter
Halimeda-Arten zeigen (iberraschend gute Ubereinstimmung (HiLLIs et al., 1998; KOOISTRA
et al., 1999). Drei Basal-Kladen (,,first order clades”) passen zumindest teilweise zu den aus
dem paldontologischen Befund abgeleiteten phylogenetischen Asten. Demnach korreliert die
Halimeda opuntia-Linie mit der Basal-Klade Opuntia (incl. Micronesicae) und die Halimeda
incrassata-Linie mit der Basal-Klade Rhipsalis. Allerdings stellt sich der nach dem
paldontologischem Befund é&lteste phylogenetische Ast, die Halimeda cylindracea-Linie, als
Sub-Klade der Sektion Rhipsalis dar.

Die zeitliche Einhéngung der Diversifikation von Halimeda in die 33 heute bekannten
Arten war bisher kaum geklart. HiLLis (2001) postulierte drei Vikarianz-Events. Der &lteste
Event an der Kreide-Tertiar-Grenze sollte die Basal-Kladen hervorbringen, ein zweiter Event
im Zusammenhang mit der SchlieRung der circumaquatorialen Tethys und der messinischen
Salinitatskrise im spaten Miozén sollte insbesondere die weitere Aufspaltung der Sektion
Rhipsalis verursachen; ein dritter Vikarianz-Event konnte mit der Schliefung der
mittelamerikanischen Landbriicke im Pliozén verknupft sein. Inwieweit die holozéne Vielfalt
der Gattung auf Prozesse im Gefolge des Pleistozéns oder auf Disparitidten in der Kenntnis
zwischen rezenten und fossilen Formen zurtickzufthren ist, bleibt zu hinterfragen, aber bereits
KoOISTRA et al. (1999) bezeichneten Halimeda aufgrund des DNA-Stammbaums als lebendes
Fossil. Erst DRAGASTAN & SOLIMAN (2002) und DRAGASTAN et al. (2002, 2003) wiesen mit
ihrem neuen taxonomischen Konzept moderne Taxa im Ypresium, im spaten Miozén, im
Pliozan und Spat-Pleistozan nach.

Vom Siidrand des zentralen Hohen Atlas (Marokko) waren vor allem seit HERBIG
(1991) und Kuss & HEeRrBIG (1993) Halimeda-reiche Mikrofaziestypen von einer flachen
Rampe des Paldozédn und Eozdn bekannt. Das umfangreiche, exzellent erhaltene Material
ermoglichte es, die Diversitat der Gattung zu beschreiben, phylogenetische Riickschliisse zu
ziehen und rezente Verteilungsmuster zu vergleichen. Drei Intervalle wurden unterschieden:
(1) Hoheres Unter-Thanetium—Mittel-Thanetium (Jbel Guersif-Formation), (2) Ypresium (Ait
Ouarhitane-Formation), (3) Lutetium—(?)Bartonium (Jbel Tagount-Formation). Insgesamt
wurden zwei bereits aus dem Paldozadn/Eozan bekannte fossile Arten (H. nana, H.
praeopuntia), neun neue kurzlebige Arten und zwolf noch rezent auftretende Taxa
identifiziert (H. cylindracea, H. incrassata, H. monile, H. opuntia, H. opuntia f. triloba, H.
simulans, H. tuna, H. tuna f. platydisca, H. gracilis, H. copiosa, H. scabra, H. fragilis).

Im Thanetium wurden elf Halimeda-Arten identifiziert. Neben der nur aus dem
Paldozén bekannten Halimeda nana sind dies vier moderne Taxa (H. incrassata, H.
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cylindracea, H. opuntia, H. monile) sowie sechs neue, bisher auf die Jbel Guersif-Formation
beschrénkte Arten. Unter den modernen Arten sind die drei von DRAGASTAN et al. (2002)
identifizierten Stammformen der Gattung. Die explosionsartige Entfaltung zahlreicher neuer
Arten ist auf eine adaptive Radiation nach der Transgression des zentralmarokkanischen
Maastrichtium-Paldogen-Meeres an den Stidrand des zentralen Hohen Atlas zurtickzufthren,
Sie kann mit der von BARATTOLO (2002) fiir Dasycladaceen beschriebenen ,,recovery phase*
wahrend des spaten Daniums und Thanetium, d. h. nach dem Aussterbe-Ereignis an der
Kreide-Tertiar-Wende verglichen werden. Im Ypresium wurden zwolf Taxa identifiziert: eine
einzige, nur aus dem Alttertidar bekannte Art (Halimeda praeopuntia), eine neue Art sowie
zehn noch im Rezenten vorkommenden Taxa. Die im Thanetium dominierenden H.
incrassata und H. cylindracea wurden von H. tuna und H. opuntia abgel6st, wohl infolge
einer einschneidenden Regression im Oberen Thanetium und der nachfolgenden
Neubesiedlung der Lebensrdume am Sidrand des zentralen Hohen Atlas. Dies kdnnte auch
der konkrete Grund fur das Aussterben aller im Thanetium neu gefundenen Taxa sowie von
H. nana sein. Die lutetisch—(?)bartonische Halimeda-Flora &hnelt stark der ypresischen Flora.
Von insgesamt elf identifizierten Taxa geh6ren neun zu rezent bekannten Taxa, zwei sind neu.
Das offensichtliche Aussterben der zahlreichen im Thanetium entstandenen Arten, die
Etablierung langlebiger, noch heute vorkommender, d.h. gut angepasster, erfolgreicher Arten
und die geringe Neuenstehungsrate entspricht der von BARATOLLO (2002) fiir Dasycladaceen
skizzierte Stabilisierungsphase im Ypresium und Bartonium. Auffallig ist jedoch die
prozentuale Dominanz einer einzigen Art (H. tuna: 41 %), die Seltenheit sowie das Fehlen
einiger im Ypresium auftretenden modernen Taxa sowie das Verschwinden mehrerer Taxa in
der obersten Jbel Tagount-Formation. Dies deutet auf relativ ungunstige Okologische
Verhaltnisse hin, was durch siliciklastische Einschaltungen und z.T. restriktive Karbonat-
Lithofazies unterstrichen wird. Auch BARATTOLO (2002) beobachtete bei Dasycladaceen eine
graduelle Diversitatsabnahme im Bartonium und eine folgende Krise im Obereozan —
angesichts des drastischen globalen Meeresspiegelabfalls und der Klimaverschlechterung im
Obereozan eine vorhersehbare Entwicklung.

Die taxonomischen Daten vom Sudrand des zentralen Hohen Atlas belegen, dass
zahlreiche moderne Arten von Halimeda wesentlich friiher entstanden als bisher gedacht. Sie
unterstreichen den Aspekt der Gattung bzw. zugehdriger Arten als lebende Fossilien und
bestatigen den friihen Beginn der von DRAGASTAN et al. (2002) postulierten phylogenetischen
Linien. Bezlglich des kladistischen Stammbaums l&sst sich eindeutig belegen, dass eine
Diversifikation in die Basal-Kladen Opuntia + Micronesicae sowie Rhipsalis im basalen
Thanetium oder vorher erfolgte. Ein Ursprung im frihesten Paldozén erscheint
wahrscheinlich. Die altere Enstehung der H. cylindracea-Linie bleibt davon unberihrt und
muf diskutiert werden. Die &ltesten Vertreter der Sektion Halimeda treten im frihen
Ypresium mit den Subkladen H. gracilis und H. tuna auf. Damit muR der Ursprung der
Basalklade Sektion Halimeda im pré-Eozén, d. h. vermutlich ebenfalls im Pal&dozan liegen.
Bereits im Lutetium war die Basalklade der Sektion Opuntia in die Subkladen Micronesicae
(H. fragilis) sowie in die Subkladen H. copiosa und H. opuntia unterteilt; die vierte Subklade
H. goreaui deutet sich durch ein noch unbeschriebenes Vorgénger-Taxon an. Auch in der
Sektion Rhipsalis waren bereits Aufspaltungen erfolgt. Damit ist die Diversifikation der
Basalkladen in den Zeitraum Untereozén bis Mitteleozén zu legen, wesentlich eher als in dem
von HiLLis (2001) postulierten Vikarianz-Event im spdten Miozén, welcher nur einen
geringen Speziationseffekt hatte.

Diversitat und Verteilungsmuster der Halimeda-Arten am Sidrand des zentralen
Hohen Atlas sind Uberraschend gut mit den ausgedehnten Halimeda-Wiesen der Great Barrier
Reef-Provinz zu vergleichen (DREw & ABEL, 1985, 1988). Dort fanden sich insgesamt 14
Arten, wobei in einer Beprobungsregion jeweils eine oder zwei dominante Arten (18-65 %),
meistens nur eine maRig haufige Art (10-20 %) und mehrerer seltene Arten auftreten; das
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Artenspektrum wechselt zwischen den Regionen— gleiches wird am Sudrand des zentralen
Hohen Atlas zwischen den drei Zeitscheiben beobachtet. Wie in der Great Barrier Reef-
Provinz ist die hohe Artenzahl am Siuidrand des zentralen Hohen Atlas darauf zuriickzufiihren,
dass lithophytische Taxa der Sektionen Opuntia + Micronesicae und Halimeda z.T. erheblich
an der Algenflora beteiligt sind und damit entsprechend unterschiedliche 6kologische Nischen
besetzt werden. Dariiber hinaus belegt dies auch entsprechend grobe, immobile Karbonat-
Kiese — im wesentlichen zerfallene Algenthalli. Weitere Gemeinsamkeiten sind die mehr oder
minder monogenerische Zusammensetzung der Halimeda-Wiesen unter Auschlul} fast aller
anderen Algen sowie die Verknipfung mit néhrstoffreichen Auftriebswassern. Im Gegensatz
zu ausgeprégten lateralen Spezies-Differenzierungen in Lagunen — Riff — Vorriff-Traversen
zeigen weder die Halimeda-Wiesen der Great Barrier Reef-Provinz noch die Halimeda-
Akkumulationen am Sldrand des zentralen Hohen Atlas eine aufféllige laterale
Differenzierung. Dies ist auf den geringen ©kologischen Gradienten der offenmarinen
Schelflagune bzw. der flachen Karbonatrampe zurlickzufihren.
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Die Fossillagerstatte Enspel im Westerwald ist ein seit ca. 100 Jahren bekanntes VVorkommen
eines fossilen Sees. In seinen Sedimenten wurde eine Vielzahl an pflanzlichen wie tierischen
Fossilien uberliefert. Unter anderem finden sich Fischreste, Sdugetierreste, Kaulquappen,
Frosche etc. sowie - weltweit einzigartig - Fossilien der oberoligozénen Nagerfamilie der
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