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Evolution von Bio- und Geodiversität 

– Thomas Litt, Bonn –

Abstract

Interactions between geo- and biosphere were drivers for the evolution during the last ca.
3.8 billion years of earth history. The development of bio- and geo-diversity has been steadily
increased in very active geodynamic periods of the Phanerozoic. The first occurrence of the
oldest land plants correlates with the final phase of the Caledonian orogeny and the develop-
ment of larger continental plates during the Silurian (445-415 Ma before present). The forma-
tion of the so-called Old Red Continent in equatorial position favored the evolution, adaption
and diversification of the early vascular plants during the Lower Devonian (415-385 Ma
before present).  In the Carboniferous (360-300 Ma before present), woodland - for the first
time in earth history - expanded throughout the entire global continental surface. Geodynamic
processes such as continent collision, the Variscan orogeny, and formation of Pangaea have
influenced the increasing development of diversity including provinciality of the global
vegetation (formation of biomes). Weathering and accumulation of biomass (formation of
coal seams) led to a remarkable reduction of CO2 of ca. 90%, whereas the O2 concentration in
the atmosphere reached the highest values of the entire Phanerozoic (30%), which led to ice-
house conditions. The success story of the flowering plants during the mid Cretaceous (120-
100 Ma before present) is firstly characterized by ecological dominance in comparison to the
gymnosperms. During the Upper Cretaceous and especially during the Tertiary (since 66 Ma
before present), the diversity of the angiosperms reached an overwhelming predominance
regarding the number of species. Apart from biotic processes, changes of geo-diversity were
involved in the success story of flowering plants caused by accelerating geodynamic devel-
opment during the Cretaceous and Early Cenozoic.  

Einleitung

4,5 Milliarden Jahre Erdgeschichte ist untrennbar mit der Entstehung und Entwicklung von
Organismen seit etwa 3,8 Milliarden Jahren verbunden. Die dynamischen Wechselbeziehun-
gen zwischen Geo- und Biosphäre waren und sind Motor für Evolution und Diversität. Auch
unser Klimasystem wurde durch diese Wechselbeziehungen stark beeinflusst, wobei dem
Kohlenstoffkreislauf eine große Rolle zukommt. Starke Veränderungen der Sonneneinstrah-
lung, der Zusammensetzung der Atmosphäre, der Verteilung von Ozeanen und Kontinenten
sowie des globalen Eisvolumens prägen das Klima bis heute (Abb. 1). Die gegenwärtige
Zusammensetzung der Atmosphäre wäre ohne Entstehung und Entwicklung phototropher
Organismen undenkbar. Dies betrifft sowohl die frühe Erde, in der Cyanobakterien und Algen
als Sauerstoffproduzenten eine entscheidende Rolle spielten, als auch die spätere Erdge-
schichte im Phanerozoikum, als die Pflanzen vor knapp 500 Millionen Jahren begannen, das
Land zu besiedelten und sich auszubreiten. Wenn die Biomasseproduktion sowie die chemi-
sche Verwitterung hoch waren, wurde viel CO2 verbraucht. Die Reduzierung des Treibhaus-
gases führte zu Temperaturverringerung, die auch die Entstehung von Eiszeiten begünstigte.
Die gegenseitige Beeinflussung biotischer und abiotischer Faktoren führte zu evolutiven
Innovationen und Schüben, aber auch zu Krisen mit Aussterbeereignissen. Im Folgenden soll
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ein kurzer Abriss der Evolution von Bio- und Geodiversität gegeben werden, wobei die Pflan-
zen als Primärproduzenten von organischem Kohlenstoff im Vordergrund stehen. Fallbeispie-
le werden aus dem Unter-Devon, dem Karbon und aus der mittleren Kreidezeit behandelt.

Unter-Devon (ca. 415 – 395 Millionen Jahre vor heute) 

Das Unter-Devon ist aus paläobotanischer Sicht ein hoch interessanter Zeitraum, in dem
sich entscheidende Schritte der Pflanzenevolution vollzogen haben. Die Ausbreitung auf dem
Festland führte zu grundlegenden neuen Bauplänen, die auch bei heutigen Pflanzen vorhan-
den sind: Bildung von Leitbündeln (Gefäßen) mit Xylem, Ausbildung von Lignin, Verduns-
tungsschutz durch Bildung der Kutikula zur Bedeckung der Epidermis, Stomata mit Neben-
zellapparat zur Ermöglichung der Atmung, Sporenbildung in Sporangien, Gliederung in
Achse, Wurzel und Blatt. 

Hinweise auf erste Landpflanzen sind im Fossilbericht bereits seit dem Mittleren Ordovi-
zium vor 470 Millionen Jahren vorhanden (RUBINSTEIN et al. 2010). Es handelt sich um
Sporenfunde aus flachmarinen Ablagerungen, die als Cryptospora bezeichnet werden. Sie
wurden offenbar durch den Wind vom Festland eingetragen. Aufgrund der Morphologie deu-
tet einiges darauf hin, dass es sich hierbei um Sporen von Lebermoosen handelt. Die ältesten
sicheren Makro-Fossilbelege von Gefäßpflanzen sind mit dem Auftreten der Gattung Cook-
sonia aus dem Oberen Silur (ca. 420 Millionen Jahre vor heute) bekannt. Die nur wenige Zen-
timeter große Pflanze ist einfach dichotom verzweigt, besitzt terminale Sporangien und echte
Tracheiden (EDWARDS et al. 1992). Der Zeitpunkt des Auftretens der ältesten Landpflanzen
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Abb. 1: Zusammenfassende Darstellung der Evolution von Geo- und Biodiversität mit den klimarelevan-
ten Faktoren der Erdgeschichte. Nach der Entstehung des Mondes durch einen Impact wurde die
geringere Strahlung der jungen Sonne durch die hohen CO

2
-Werte in einer Venus- ähnlichen

Atmosphäre kompensiert. Im Laufe der Zeit wurde durch Krustenbildung, Vulkanismus, Konti-
nentkollision die Verwitterung und durch die Primärproduktion phototropher Organismen der
CO

2
-Gehalt stark erniedrigt. In der Folgezeit ereigneten sich immer wieder Eiszeitperioden. In

der Abbildung sind die vier größten verzeichnet. (OSCHMANN 2003).

©Reinhold-Tüxen-Gesellschaft (http://www.reinhold-tuexen-gesellschaft.de/)



bzw. Gefäßpflanzen korreliert mit einschneidenden geodynamischen Prozessen, die im
Zusammenhang mit der sog. Kaledonischen Gebirgsbildung stehen, die im Ordovizium ein-
setzte und ihren Höhepunkt im Silur hatte. Die ehemaligen kontinentalen Platten Laurentia
(Teile des heutigen Nordamerika) sowie Baltika und Avallonia (Teile des heutigen Europa)
kollidierten zu einem Großkontinent Laurussia (sog. Old Red Continent), wobei der ehemali-
ge Iapetus-Ozean zwischen Laurussia und Baltica subduziert und zum Kaledonischen Gebir-
ge aufgefaltet wurde (KRAWCZYK et al. 2008). Die Entstehung großer Landmassen in damals
äquatorialer Lage begünstigte zweifellos die darauf folgende Evolution, Adaption und Diver-
sifizierung der frühen Landpflanzen. Besonders gut lässt sich dies im Unter-Devon des Rhei-
nischen Schiefergebirges studieren, wo knapp 30 Arten beschrieben wurden (SCHWEITZER
1992). Diese Flora zählt damit zu den weltweit artenreichsten aus jener Zeit. Der Südrand des
„Old Red Continent“ – durch die Linie Aachen-Leverkusen markiert –, erfuhr damals durch
die Abtragung des Kaledonischen Gebirges und des Sedimenttransportes in den südlichen
flachmarinen Bereich eine sehr dynamische morphologische Entwicklung mit Inselbildung
und Entstehung von Wattenbereichen. SCHWEITZER (1992) rekonstruierte aufgrund der rei-
chen paläobotanischen  Funde eine Sukzession vom Meer zum Land, wobei die ältesten
Gefäßpflanzen bereits eine deutliche Habitatbindung erkennen lassen. Der intertidale Gezei-
tenbereich war durch submers lebende Taeniocrada-Arten besiedelt. In der unmittelbaren Ver-
landungszone wuchs die sehr häufige Art Zosterophyllum rhenanum. Im supratidalen Fazies-
bereich, den wir heute als Salzmarsch bezeichnen würden, gediehen unterdevonische Land-
pflanzen wie die Gattungen Drepanophycus, Sawdonia und Psilophyton. Nach der Entwick-
lung von Leitbündeln und Festigungsgewebe erfolgte eine rasante Radiation dieser so-
genannten Psilophyten (Nacktfarne). Am Ende des Unter-Devons differenzierten sich bereits
die ersten echten Bärlappe und Farne. Die meisten unterdevonischen Pflanzenfunde stammen
aus brackisch-marinen Küstenbereichen. Eine Ausnahme bildet die limnisch geprägte Konser-
vatlagerstätte in Rhynie (Schottland), in der Pflanzenreste durch vulkanisch induzierte Hydro-
thermaltätigkeit verkieselt wurden und somit hervorragend erhalten geblieben sind. Neben
Sporophyten (Rhynia gwynne-vaughanii, Aglaophyton major, Asteroxylon mackiei) wurden
auch mehrere Gametophyten beschrieben, die den Generationswechsel der frühen Landpflan-
zen hervorragend dokumentieren (zusammenfassend siehe  REMY & REMY 1980, KERP &
HAAS 2009 sowie TAYLOR et al. 2009).

Karbon (ca. 360 – 300 Millionen Jahre vor heute)

Das Karbon, benannt nach den zahlreichen Steinkohlenvorkommen in Europa, ist durch
prominente plattentektonische Ereignisse mit Kontinent-Kollisionen und Gebirgsbildungen
gekennzeichnet. Laurussia wurde mit Gondwana zum Riesenkontinent Pangaea verschweißt,
wobei in einer Front von mehreren hundert Kilometern das Variszische Gebirge aufgefaltet
wurde (OSCHMAN 2016). In den durch Subsidenz entstandenen Vortiefen und Innensenken
kam es zu umfangreicher Kohlebildung (küstennah-paralische und intramontan-limnische
Lagerstätten). Die Wälder erreichten erstmalig in der Erdgeschichte eine globale Ausdehnung
mit beeindruckender Arten- und Individuenzahl (TAYLOR et al. 2009), wobei drei Großgrup-
pen von Sporenpflanzen beteiligt waren, die auch baumförmigen Riesenwuchs bis 35 m ent-
wickelten: Bärlappe mit Siegelbaum (Sigillaria) und Schuppenbaum (Lepidodendron), Rie-
senschachtelhalme (Calamites), Baumfarne (Psaronius). Die Diversität bei den Samenpflan-
zen (Cordaiten und Pteridospermen) nahm ebenfalls zu. Am Ende des Karbons tauchen über-
dies die ersten Koniferen auf. Die geodynamische Entwicklung innerhalb des Karbons hatte
somit großen Einfluss auf die Entwicklung der Biodiversität, wobei sich großräumige Biome
entsprechend der geographischen Breiten herausdifferenzierten: tropisch-immerfeuchte Wäl-
der sowie tropisch-sommerfeuchte Wälder in Äquatornähe, subtropische Wüsten, warm-tem-
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perate Wälder, kühl-temperate Wälder sowie arktisch-glaziale Biome (WILLIS & MCELWAIN
2014). Die globale Verteilung war aber im Gegensatz zu heute stark asymmetrisch. Lediglich
in Südpolposition auf Gondwana kam es zu Inlandvergletscherungen, bei deren Entstehung
und Ausdehnung die Wechselbeziehungen und Rückkopplungen zwischen Geo- und Biosphä-
re sowie Atmosphäre eine große Rolle spielten (BEERLING & BERNER 2005). Bei der Ent-
stehung von Pangaea mit den damit verbundenen orogenen Prozessen kam es zu hohen Raten
der Silikat-Verwitterung, wobei Kohlendioxyd durch Karbonatfällung gebunden wurde  (CO2

+ CaSiO2 = CaCO3 + SiO2). Zusätzlich verstärkt wurde die Abreicherung von CO2 in der
Atmosphäre durch die hohe Biomasse der Wälder, die in Mooren akkumuliert und durch Koh-
lebildung versenkt wurde. Der CO2-Anteil der Atmosphäre sank im Karbon und Unterperm
um fast 90% auf heutige Werte (um 300 ppm), wobei der Sauerstoffgehalt in der Atmosphäre
mit 30% den höchsten Wert innerhalb des gesamten Phanerozoikums erreichte (BERNER
2006). Hochauflösende Untersuchungen, basierend auf fossilen Blättern (Stomata-Indizes als
Proxy für CO2-Schwankungen), verdeutlichen überdies, dass das letzte Eishausklima der Erd-
geschichte vor 300 Millionen Jahren ähnlichen Glazial-Interglazial-Schwankungen unterle-
gen war wie im Quartär (Skalen im Bereich der Exzentrizität, siehe MONTAÑEZ et al. 2016).    

Kreide (ca. 145 – 66 Millionen Jahre vor heute)

Die schnelle Entwicklung der Angiospermen innerhalb der Kreidezeit bezeichnete Darwin
noch als “abdominable mystery”, da sie nicht mit seiner Theorie der langsamen Artbildung ver-
träglich war. Der Verdrängungswettbewerb zwischen Nackt- und Bedecktsamern setzte im Alb
ein und war zugunsten der Angiospermen bereits im Cenoman entschieden, wobei die globale
Dominanz erst im frühen Känozoikum (ab 66 Millionen Jahre vor heute) erreicht wurde
(LUPIA et al. 2000). Älteste sichere Nachweise der Angiospermen finden sich bereits im Val-
angin (140 Millionen Jahre vor heute) aufgrund von Funden monocolpater Pollen (Clavatipol-
lenitis, BRENNER 1996). Erste Angiospermen-Blüten treten dann im Fossilbericht zwischen
spätem Hauterive und frühem Apt auf (Archaefructus, 128 – 121 Millionen Jahre vor heute,
SUN et al. 2002). Im Apt und Alb (bis 100 Millionen Jahre vor heute) sind aus Portugal Blüten
von Nymphaeales (FRIIS et al. 2001) und von Magnoliidae (DILCHER & CRANE 1984)
bekannt. Insgesamt erscheinen in der Unterkreide Vertreter der ANITA-Gruppe (umfasst neben
Amborella die fast weltweit verbreitete Seerosen-Verwandtschaft). Die Monokotyledonen,
Magnoliiden und die basalen Dikotyledonen scheinen relativ gleichzeitig aufgetreten zu sein,
und waren überwiegend aquatisch bzw. krautig (FRIIS et al. 2006; DOYLE 2012). 

Die Erfolgsstory der Blütenpflanzen am Übergang zwischen Unter- und Ober-Kreide ist
aber zunächst gekennzeichnet durch ökologische Dominanz. Erst im Verlaufe der Oberkreide
und vor allem im Tertiär wird dann die überwältigende Artenvielfalt erreicht (Abb. 2). Der
Verdrängungswettbewerb zugunsten der Angiospermen am Ende der Unterkreide wird mit
mehreren hypothetischen Ursachen verknüpft: (1) Langzeittrend des Rückgangs der CO2-
Konzentration von der Frühen Kreide bis zur Späten Kreide, wobei  hohe O2:CO2-Verhältnis-
se zu erhöhten Mutationsraten und nachfolgender verstärkter Artenbildung führten (BERNER
2006; MITTLER 2002); (2) Dinosaurier-Angiospermen-Koevolution in der Unter-Kreide,
wobei der Übergang von High-Browser zu Low-Browser zu erhöhten Mortalitätsraten bei
Gymnospermen-Sämlingen führten, die den eindringenden schnellwüchsigen Angiospermen
einen Wettbewerbsvorteil verschafften (BAKKER 1986); (3) Insekten-Angiospermen-Koevo-
lution, wobei die Entomophilie das bestimmende Bestäubungssyndrom bei den frühen Blü-
tenpflanzen in der Unter-Kreide war (HU et al. 2008). Jede Theorie für sich erklärt nicht hin-
reichend plausibel die schnelle Dominanz der echten Blütenpflanzen. Insbesondere die letzte,
auf den ersten Blick sehr einleuchtende Erklärung (3) hat Schwachstellen. Zum einen ist die
Insektenbestäubung kein Privileg der Angiospermen. Im Mesozoikum gab es erfolgreiche
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Gymnospermen mit zwittrigen Blüten und auffälligen Schauorganen (prä-angiospermide
Merkmale), die auf Insektenbestäubung spezialisiert waren (z.B. Bennettiteen, WATSON &
SINCOCK 1992). Sie sind dennoch in der Unter-Kreide ausgestorben. Zum anderen ist die
Windbestäubung nicht ineffizient. Bereits im frühen Cenoman treten triporate Pollen auf (sog.
Normapolles), die zu einer weit verbreiteten ausgestorbenen Gruppe von frühen Angiosper-
men der nördlichen Hemisphäre gehörten (wohl Vorläufer der rezenten Fagales) und aufgrund
ihrer Pollenmorphologie bereits windbestäubt waren (DALY & JOLLEY 2015). Außerdem
greift die Insekten-Angiospermen-Koevolution noch nicht wirklich effektiv in der Unter-
Kreide. Diptera, Coleoptera und einige Hymenoptera tauchen deutlich vor den Angiospermen
auf, während spezialisierte Bestäuber wie Honigbienen (Apoidea) und Schmetterlinge (Lepi-
doptera) erst in der Ober-Kreide auftreten und verstärkt im Känozoikum verbreitet sind (LAB-
ANDEIRA & SEPKOSKI 1993; REN et al. 2009). Einige der ältesten Nachweise pollensam-
melnder Bienen stammen übrigens aus den eozänen Maarseen bei Messel und Eckfeld aus
Deutschland (knapp 50 Millionen Jahre vor heute, WAPPLER et al. 2015). Auch in der Blü-
tenmorphologie deutet sich erst in der Späten Kreide und im Frühen Tertiär eine Entwicklung
hin zu bilateral-symmetrischen, dorsiventralen und zygomorphen Formen an, während die
überwiegend einfach gebauten radiär-symmetrischen Blüten aus der Unter-Kreide auf unspe-
zialisierte Insektengruppen (insbesondere Käfer) hinweisen. Monokausale Erklärungsmuster
greifen also nicht, um die Erfolgsstory der Angiospermen zu erklären. Neben biologischen
Faktoren (u.a. schnelleres Wachstum in der frühontogenetischen Phase durch verbessertes
Leitgewebe sowie schnellere Fortpflanzungsraten im Vergleich zu Gymnospermen) spielten
sicherlich auch Veränderungen der Geodiversität eine große Rolle, denn die Kreide ist durch
akzelerierte geodynamische Prozesse gekennzeichnet (weiteres Zerbrechen von Gondwana,
beschleunigte Kontinentaldrift, Öffnung des Südatlantiks, Kompressionstektonik im Tethys-
raum mit Bildung der alpinen Faltengürtel, siehe zusammenfassend OSCHMANN 2016).
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Abb. 2: Entwicklung der Diversität der Pflanzen seit dem Silur (445 Millionen Jahre vor heute). Im
Paläozoikum dominierten die Sporenpflanzen und im Mesozoikum die Gymnospermen. Die
ältesten Nachweise der Blütenpflanzen stammen aus der Unteren Kreide. In der Oberkreide und
im Tertiär kam es zur dynamischen Zunahme der Artenzahl. (WILLIS & MCELWEIN 2014, nach
NIKLAS et al. 1983).
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Zusammenfassung 

Die dynamischen Wechselbeziehungen zwischen Geo-, Bio- und Atmosphäre seit etwa
3,8 Milliarden Jahren waren und sind Motor für die Evolution. Geodynamisch besonders
aktive Phasen Im Phanerozoikum beschleunigten die Evolution von Geo- und Biodiversität.
Der Zeitpunkt des Auftretens der ältesten Landpflanzen bzw. Gefäßpflanzen korreliert mit
der sog. Kaledonischen Gebirgsbildung, die  ihren Höhepunkt im Silur hatte (445-415 Mil-
lionen Jahre vor heute). Die Entstehung großer Landmassen in damals äquatorialer Lage
begünstigte die Evolution, Adaption und Diversifizierung der frühen Landpflanzen im darauf
folgenden Unter-Devon (415-385 Millionen Jahre vor heute). Im Karbon (360-300 Millionen
Jahre vor heute) erreichten die Wälder erstmalig in der Erdgeschichte eine globale Ausdeh-
nung mit beeindruckender Arten- und Individuenzahl. Die geodynamische Entwicklung
innerhalb des Karbons (Variszische Orogenese mit Bildung des Riesenkontinents Pangaea)
hatte somit großen Einfluss auf die Entwicklung der Biodiversität, wobei sich großräumige
Biome entsprechend der geographischen Breiten herausdifferenzierten. Durch Verwitterung
und intensive Kohlebildung sank der CO2-Anteil der Atmosphäre im Karbon und Unterperm
um fast 90% auf heutige Werte, wobei der Sauerstoffgehalt in der Atmosphäre mit 30% den
höchsten Wert innerhalb des gesamten Phanerozoikums erreichte. Dies begünstigte die Aus-
dehnung von Inlandeis auf der südlichen Hemisphäre (Gondwana). Die Erfolgsstory der Blü-
tenpflanzen am Übergang zwischen Unter- und Ober-Kreide (120-100 Millionen Jahre vor
heute) ist zunächst durch ökologische Dominanz gekennzeichnet. Erst im Verlaufe der Ober-
kreide und vor allem im Tertiär (ab 66 Millionen Jahre vor heute) wird dann die überwälti-
gende Artenvielfalt erreicht. Neben biologischen Faktoren spielten Veränderungen der Geo-
diversität eine große Rolle, denn die Kreide und das Frühe Känozoikum sind ebenfalls durch
akzelerierte geodynamische Prozesse gekennzeichnet.
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