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Palidobotanische Aspekte zur Evolution und Verbreitung
kretazischer Angiospermen

WILFRIED KRUTZSCH, Berlin

Der Paldobotaniker hat nicht nur die taxonomisch-morphologisch-anatomische Untersu-
chung fossiler Pflanzenreste und ihre Eingruppierung in das System der Pflanzenwelt zur
Aufgabe, sondern auch die Hinterfragung all seiner Ergebnisse in historischer Sicht. Er
muB also geowissenschaftliche und biowissenschaftliche Prinzipien in Einklang bringen
und dies nicht nur im Sinne einer biostratigraphischen Hilfswissenschaft fiir die Geologie.
Da die Pflanzenwelt voll an das Klima gekoppelt ist, kommen paldoklimatologischen Un-
tersuchungen, Auswertungen und Diskussionen erstrangige Bedeutung zu.

Die heutigen dkoklimatologisch bedingten Verbreitungsmuster der groen Hauptvege-
tations- und Klimazonen im S. von WALTER 1962 - Tropische Regenwilder (I) - Mon-
sunwilder(II/V) - Savannen (II)- Wiisten (III)- Hartlaubzone (IV)- sowie die Gebiete der
temperaten und borealen Vegetation (VI, VIII, IX) und die der winterkalten Trockenge-
biete, vor allem der innerkontinentalen Steppen (VII) — sind das Produkt vielschichtiger
historischer Prozesse, in deren Verlauf sie sich in einem sehr langen Zeitraum von iiber
120 ma nach Inhalt (floristischem Bestand), Vegetationshabitus und rdumlichen Verbrei-
tungsmustern allméhlich zu dem entwickelt haben, wie sie uns heute vorliegen. Dabei sind
einige Geofloren friiher, andere spéter entstanden; die meisten haben stindige evolutionire
Wandel hinsichtlich ihres Sippenbestandes und ihrer rdumlicher Ausdehnung erfahren,
manche sind konservativer in beiderlei Hinsicht. Viele der genannten Klima- und
Hauptvegetationszonen bzw. -gebiete sind untereinander durch Uberginge miteinander
verbunden. Dariiber hinaus gibt es nicht nur Einzelformen, auch unter den Angiospermen,
sondern sogar ganze Klima- und Vegetationszonen, die im historischen Ablauf vo6llig
erloschen sind bzw. sich so verdndert haben, daf sie in ihrer urspriinglichen Gestalt
kaum oder gar nicht mehr erkannt werden konnen. Und gerade solche haben fiir die Ge-
samtgenese der heutigen Floren-und Vegetationsbelts eine nicht unbedeutende Rolle ge-
spielt. Nur sind sie bisher in dieser ihrer wichtigen Eigenschaft noch kaum richtig erfaf3t
und beachtet worden. Der wohl wichtigste dieser fossilen Klima- und Vegetationsbelts ist
der siidlaurasisch nordtethyanische, der iiber einen Zeitraum von mehr als
50 ma zu den wichtigsten Genpools der Angiospermen-Entwicklung gehort hat. In ihm ha-
ben viele Angiospermenfamilien - nach den bislang vorliegenden Fossilfunden zu urteilen
- ihr Ursprungsgebiet und strahlen von hier aus in dquatoriale bzw. in die anderen extratro-
pischen, d.h. die diversen temperaten Gebiete und Zonen aus, aber andererseits auch iiber
den Aquator hinweg bis in die Siidhemisphire. Natiirlich gibt es auch einige umgekehrte
Ausbreitungen, die vom Siiden ausgehen und in den Norden ausstrahlen (z.B. Aquifo-
liaceen).

Mit Beginn der Angiospermenentwicklung, insbesondere mit ihrer raschen Ausbreitung
in der Kreidezeit, entstand eine vollig neue Differenzierungs- und Evolutionsetappe der
globalen Floren- und Vegetationsverteilung. Dies hat sich in Abhéingkeit von den paldo-
geographischen, orogenetischen, d.h. plattentektonisch gesteuerten globalen Geoprozessen
durch das Tertidr hin fortgesetzt (Abb. 1). Dabei kommt (1.) dem sukzessiv erfolgenden
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® West- Ost- Ozean (Tethys) zu: @ Drift von Indien nach Norden

@ Nord- Siid- Ozean (Atlantik) ® Drift von Australien nach Norden

@ Verbindung von N. u. S.- Amerika (ab ® Entstehung einer antarktischen
dem Pliozén voll ausgebildet) Konvergenzstrémung

Abb. 1 Schema - Skizzen zu den wichtigsten Geoprozessen, die Klima und Vegetation beeinflussen.

Zerfall der Tethys als warmem W-O-Zentralozean in mittl. Breiten ab Oligozin
(d.h. seit ca. 25 ma), verbunden mit der Kontinentverbindung Afrika

Eurasien im Vorderen Orient und den bekannten Folgeerschei-
nungen (Gebirgsbildungen, Aridisierungen) eine Okoklimatologische
Schliisselrolle auf der nérdlichen Hemisphire zu. Des weiteren stellen (2.) der Aufrif
des Atlantiks im Siiden und Norden, (3.) die schlie8lich volle Verbindung bei-
der Amerikas, (4.)die Nordverdriftung des indischen Subkontinents
an Ostafrika vorbei bis hin zur Anlandung an resp. Kollision mit
Eurasien, (5.) die gleichsinnige, nur zeitlich spiter und weiter ostlich erfolgende
Norddrift des australisch-irianischen Kontinents und (6.) die dadurch
mitentstechende antarktische Konvergenzstromung ab mittlerem Tertidir wei-
tere herausragende, global auf Klima-und Vegetationsverteilungsmuster sich auswirkende
Ereignisse dar. Hinzu tritt selbstverstindlich (7.) die allgemeine Klimaab-
kithlung im Tertidr bis hin zu den quartidren Eiszeit-Ereignissen. Alle diese das
Antlitz der Erd-, d.h. insbesondere der Landoberflichen und ihrer Vegetationsdecke ent-
scheidend verdndernden Geoprozesse sind die bestimmenden historischen
Faktoren, die letztendlich die heutige geographische und 6koklimatologische Situation
als Resultat bedingen und die Grundlage fiir die derzeitigen zonalen und azonalen Floren-
und Vegetationsverteilungen sind. Dabei hat der letzte bedeutende Entwicklungsabschnitt
erst in jiingster geologischer Zeit, im Quartdr, stattgefunden, bedingt durch die mehrmali-
gen gewaltigen zonalen Vegetationsverschiebungen in mittleren bis hdheren
Breiten beider Hemisphéiren (Entwaldungen und Wiederbesiedelungen) infolge der extre-
men Abkiihlungen und Klimaschwankungen. Wichtig ist dabei der erst ab Endtertidr er-
folgte erstmalige breite Aufrif des borealen Mischwald- und Nadelwaldgiirtels, besonders
in Eurasien, verbunden mit der weitflichigen Verbindung von azonalem Steppengebiet
und dem entstehenden "spiteren” Tundra-Raum im Norden. Dagegen kam es in mittle-
ren Breiten zur Entstehung einer ebenfalls, allerdings lokal schon lange bestehenden und
jetzt nur stark ausgeweiteten Verbindung von Steppengebieten mit der
Mediterraneis bis hin zu den zonalen Passat Trockengebieten
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(letzte Etappe der sippenmiBigen Bestands- Ausbildung und Auffiillung der heutigen
Mediterran-Flora durch Steppenimigranten). Ferner sind von besonderer Bedeutung im
Quartdr die eustatischen Meeresspiegelschwankungen, die speziell in
SO-Asien zur Freilegung grofer Schelfmeer-Flichen in Zeiten der Hochglaziale
gefiihrt haben, d.h. zur Vervielfiltigung des Lebensraumes der immerfeuchten dquatoria-
len Tropenzone, - ganz im Gegensatz zu Afrika und Siidamerika, wo in den Hochglazialen
gerade der umgekehrte Effekt eingetreten ist: Reduktion der Feuchttropen zugunsten der
wechselfeuchten Savannenrdume.

Dies wirft natiirlich die Frage nach der Entwicklungsschub-Bedeutung fritherer Klima-
depressionen auf, z.B. fiir den Zeitraum der mittleren Kreide, d.h. fiir eine der ersten Ent-
wicklungsphasen der Angiospermen. In der mittleren Kreide soll es wiederholt zu kriftige-
ren Klimawechseln - wenn auch nicht quartdren Ausmales - gekommen sein (u.a. KEM-
PER 1987).

Die Geschichte der Angiospermen ist insgesamt ein iiber ca. 120 ma verlaufender, viel-
phasiger Prozefl mit diversen (ca. 7-8) groBen Entwicklungsschiiben, die sich iiber den
gesamten Zeitraum verteilen und die voll in die groen Geoprozesse eingebunden,
d.h. durch sie hauptsdchlich mitinitiiert resp. allein durch sie verursacht sind. Es geniigt
also nicht mehr, nur zu fragen, wie alt eine bestimmte Sippe sei, unabhingig davon, ob es
sich um eine Art, Gattung, eine Familie oder eine noch héhere taxonomische Einheit han-
delt (s.u.), sondern auch, in welcher konkreten Etappe der Angiospermenent-
wicklung sie erstmalig auftrat und dariiber hinaus, in welchem Teil der Welt
dies geschah, denn weltweit geschieht kaum etwas gleichsinnig und gleichzeitig. Noch
J. MULLER (1970, 1981) stellte, dem Zeitwissen entsprechend, hervorragende,
verdienstvolle und kritische Tabellen zusammen, seit wann bestimmte Sippen (z.B. nach
Pollenfunden) geologisch nachgewiesen sind. (Dafl solche Tabellen einer stidndigen
Ergidnzung unterliegen - jedes Jahr kommen weltweit zahlreiche Neufunde hinzu - ist eine
Selbstverstindlichkleit).

Fiir taxonomische Gruppen, fiir die dies durch Menge und Verteilung fossilen Materials
schon moglich ist, 1dBt sich eine erkenntnisméifige Erweiterung ihres rdumlichen Vertei-
lungsmusters im Hinblick auf den Faktor Zeit durch paldochorologische seriale
Kartendarstellungen erreichen, wie dies von KRUTZSCH 1989 erstmalig fiir 10
Beispiele zu analysieren und darzustellen versucht worden ist (u.a. fiir Bombacaceen,
Symplocaceen, Restionaceen und p.p. fiir Chloranthaceen, Buxaceen u.a.). Selbst bei
weitgehendem Fehlen von Fossilresten (diverser Organe) sind auf sippenstruktureller, u.a.
vergleichend morphologischer Basis des rezenten Materials in Verbindung mit heutigen
chorologischen Daten und in Kenntnis bestimmter Grundtypen der Paldochorologie der
Angiospermen (s.u.) — was letztlich die Einpassung in die geologischen zeit/riumlichen
Entwicklungsprozesse beinhaltet — Analogie-Schliisse moglich, wie dies am Beispiel der
Gattung Rhododendron aufzuzeigen versucht wurde (KRUTZSCH 1991). Ahnliche Ana-
lysen lassen sich kombiniert fiir viele weitere Gruppen (Familien) durchfiihren, z.B. fiir
Rutaceen, Geraniaceen (s.l), Zygophyllaceen, Palmae, Rhamnaceen, Fagaceen, Pla-
tanaceen, Flacourtiaceen, Plumbaginaceen, Hamamelidaceen u.a.; KRUTZSCH, in Vorb.).

Viele der bisher ndher paldochorologisch untersuchten Gruppen (Familien, Gattungen)
haben ihren Ursprung in der Kreidezeit (s.u.). Neben solchen, die bis heute iiberlebt haben,
oft aber in ganz anderen Regionen als sie urspriinglich entstanden waren (z.B. Chlorantha-
ceen, Bombacaceen, Restionaceen, Alangiaceen, Nepenthaceen, Symplocaceen u.v.a), ent-
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hilt die Kreidezeit aber auch eine Vielzahl von Formen, die nicht bis heute iiberlebt haben,
die im Gegenteil schon am Ende der Kreide bzw. im Laufe zumeist des Alttertiérs, partiell
auch als ancestrale Typen heutiger Sippen, vollig ausgestorben sind. Solche ausgestorbe-
nen Gruppen sind natiirlich aus heutiger Sicht kladistisch nicht erfabar, was dieser Me-
thode gewisse Grenzen aufzeigt. Zu den véllig oder weitgehend ausgestorbenen Fossil-
gruppen gehoren z.B. die in ihrer Hauptmasse holarktisch verbreitet gewesenen und einen
sommergriinen "Ur"-Laubmischwald représentierenden (allgemein mit Santalales vergli-
chenen) "Triprojectacites" (= Aquilapolles = Aquilapollenites s.l.; zuletzt FA-
RABEE 1990) und weitere Formenkreise wie die oculaten und Azonia-Formen und die be-
sonders einen extratropischen, immergriinen, nahezu frostfreien Warmgiirtel nérdlich der
Tethys am Siidrand Laurasiens von Californien im Westen bis Burma im Osten zeitweise
beherrschenden "Normapolles" (BATTEN 1884, KRUTZSCH & PACLTOVA
1988, TAKAHASHI 1990 u.a.). Beide Fossil-Gruppen, erst ab der fiinfziger Jahre ds.
Jahrhunderts entdeckt und iiberwiegend durch disperse Pollenfunde belegt, umfassen be-
reits heute mehrere hundert Arten und Dutzende von "Einzelgattungen” (Organgattungen).
Auch nach ihrer Abundanz sind dies keine Einzelformen, sondern beherrschende
Floren- bzw. Vegetationskomponenten gewesen. Ahnliche Zusammen-
stellungen iiber ausgestorbene Gruppen lassen sich mikrobotanisch auch fiir die kretazi-
schen Vegetationsgiirtel der niederen Breiten nennen, sei es fiir die in der Oberkreide neu
entstehenden innertropischen Feuchtgebiete, sei es fiir die sich nordlich und siidlich an-
schlieBenden wechselfeuchten "Pri-Savannen" oder fiir die zeitweise noch arideren Ge-
biete, speziell in Afrika (duBere Tropen in der Passatzone). Dazu Abb. bei HERNGREEN
& CHLONOVA 1981 und in vielen anderen Arbeiten.

Die Paldochorologie ist noch eine sehr junge Disziplin. Vorldufer-Bemiihungen gehen
jedoch bis weit ins 19. Jahrhundert zuriick. Je weiter sich Sippen fossil zuriickverfolgen
lassen, umso komplexer wird i.d.R. auch die Geschichte ihrer Arealverschiebungen und
desto weniger sind heutige Verbreitungsmuster, vor allem, wenn sie reliktir sind, noch
aussagekriftig fiir frilhere Verbreitungen und besonders fiir die Feststellung von
"Ursprungsgebieten” Das gilt im besonderen fiir die sippenarmen, urspriinglichen Angio-
spermenfamilien, die heute im westpazifischen Raum in konzentrierter Form verbreitet
sind (s.u.).

Grundvoraussetzung fiir Arealverschiebungen sind Anderungen der jeweiligen Umwelt,
seien sie paldogeographischer, klimatologischer oder anderer Natur. Dies gab es zu allen
Zeiten und in fast allen Gebieten. Wird z.B. ein urspriinglich warm-humides Gebiet kiihler
(bis hin zu stérkeren Frosten) oder trockener, so miissen die dort siedelnden Pflanzen dar-
auf reagieren: Dafiir stehen ihnen prinzpiell nur drei Moglichkeiten zur Verfiigung:

1. soweit sie das "konnen", werden sie die von den jeweiligen Veridnderungen betrof-
fenen Organe entsprechend umgestalten, d.h. sich dadurch den neuen Verhéltnissen
anzupassen suchen; das bezieht sich immer nur auf Teile der Pflanzen und bei mehr-
fachen unterschiedlichen Anderungen der Umwelt kann es natiirlich verschiedene Or-
gane betreffen;

2. den bisherigen Raum zu verlassen, besonders, wenn sich klimatologische Zonen
durch Abkiihlung, z.B. nach Siiden zu, verschieben, wie dies im Quartdr mehrfach ge-
schehen ist; damit ist ein amobenhaftes Verlagern des Siedlungsgebietes verbunden,
wobei auf der einen Seite die Population erlischt und auf der anderen Seite sich stin-
dig weiter vorschiebt. Die Triger der Arealveridnderungen sind dabei immer die kon-
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kreten Einzelpflanzen, die dabei selbst keine eigene Entwicklung durchmachen. Vor-
aussetzung fiir Verlagerungen von Arealen ist, daB keine uniibersteigbaren Barrieren,
z.B. in Form von Gebirgen oder Meeresverbreitungen, vorhanden sind, die ein solches
"AusflieBen" verhindern kdnnten, denn dann bliebe nur die 1. oder vor allem dann ei-
ne
3. Moglichkeit offen, nimlich, im bisherigen Gebiet reliktdr zu werden, um schlieB-
lich einmal ganz auszusterben.
Die aus einem Raum abgedringten Sippen werden im Sinne des 2. Weges quasi wie mit
einem "Besen" schiellich bis an den Rand eines moglich verdriangbaren Gebietes, z.B. bis
an den (West-)Rand des "Groflen Ozeans" abgeschoben, wobei sie im Idealfall blieben,
was und wie sie waren, als sie einst - vielleicht auf der anderen Seite der Erde - entstanden
und der Abdriangungsproze begann. (Natiirlich konnen bei entsprechenden Konstellatio-
nen und Kombinationen der Verdnderungen spiter dann auch Spezialdifferenzierungen
einsetzen, d.h. die Moglichkeiten des 1. Weges genutzt werden, ebenso wie der 3. Weg
spiter Teile oder die Gesamtsippe ereilen, ihren Siedlungsraum begrenzen bzw. ihren Le-
bensfaden vollstindig abschneiden kann, was naturgemif auch noch in Kombination mit
anderen Ursachen stehen kann, z.B. Konkurrenzen etc.). Aus diesen wenigen Sétzen geht
bereits die ganze Vielgestaltigkeit moglicher realhistorischer Entwicklungsabldufe hervor.
An den Rand von Kontinenten abgedringte Formen sind also einerseits urspriingliche Sip-
pen mit meist sehr hohem Alter, andererseits sehr junge, evolutionierte Differenzierungs-
typen.

Unter den dltesten Angiospermen befindet sich eine solche, heute reliktire westpazifi-
sche Form, die paldochorologisch eingehend untersucht werden konnte (Clavatipollenites=
Ascarinal/Austrabaileya; KRUTZSCH 1989) und die als Musterbeispiel fiir &hnliche Grup-
pen gelten kann.

Aus den bisherigen paldochorologischen Studien und (in Verbindung mit wichtigen)

heutigen Arealbildern ergeben sich bisher sechs bis sieben Haupttypen paldochorologi-
scher Verteilungsmuster (Abb.2):

Haupttyp I: "Tropentyp" (Abb.2a)

Analysiertes Musterbeispiel: Ctenolophon (vgl. KRUTZSCH 1989). Einige weitere Ver-
treter: Annonaceen, Caricaceen, Conaraceen, Chrysobalanaceen (sofern nicht urspriinglich
doch aus den nordlichen Extratropen stammend), Dipterocarpaceen(?), Erythroxylonaceen,
Flacourtiaceen, Hippocrateaceen, Hugoniaceen, Humiriaceen, Ixonanthaceen, Malphigia-
ceen (p.p.), Melastomataceen, Myristicaceen, Ochnaceen, Piperaceen, Rapataceen, Voidi-
siaceen u.a. (dazu schon AXELROD 1972). Nicht alle diese Familien sind heute oder wa-
ren friiher "pantropisch” verbreitet. Einige sind nur aus S-Amerika und Afrika bekannt,
andere nur auf die "Alte Welt" beschriankt. Manche haben den Sprung iiber Indien nach
SO-Asien nicht geschafft oder sie sind zu jung dafiir (diese Moglichkeit fiir tropisch-hu-
mide Formen war nur bis Anfang Tertidr moglich). Im Gattungsrang oder bei noch nie-
dereren Taxa, d.h. mit einzelnen Sippen, partiell bis in die Savannenregion und im Zuge
weiterer Entwicklungsschritte auch gelegentlich bis iiber die Wendekreise im Norden und
Siiden in die humiden Extratropen ausstrahlend, z.B. Flacourtiaceen, Gattungen /desia und
Poliothyrsis, beide im Tertidr Europas auch fossil belegt.
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An den "Tropentyp" sind wahrscheinlich die (fossil noch nahezu unbekannten) Eupo-
matiaceen anzuschlieflen.

Ein Sondermilieu der heutigen "Tropen" sind die Mangroven mit ihren Elementen. Fos-
sil ist besonders auf Nypa zu verweisen (KRUTZSCH 1989). Die Mangroven haben sich
schwerpunktméfig aus der westlichen Hemispére im Laufe der Entwicklung immer mehr
nach der ostlichen Erdhilfte verschoben, wo sie noch heute am artenreichsten sind. Man-
groven sagen viel durch ihre potentielle Frostfreiheit und ihr spezielles, unmittelbares
Feuchtraumenvironment ("nasse Fiifle") aus, aber nichts iiber eventuelle Humiditédt oder
Ariditat ihres Hinterlandes. Mangroven und ihre Elemente reichen von der Klimazone I
iiber II, IIT bis zur urspriinglichen Klimazone V A (KRUTZSCH 1992, im Druck), die
schon den Extratropen angehort; daher sind selbst sie fiir fossile Verhéltnisse kein Beweis
fiir Tropenklima im Sinne der Zonen I bis III. (s.0.).

Auch vor der Angiospermen-Entfaltung hat es sicher schon mangroveartige Kiisten-
saum-Vegetation gegeben, wobei in der Unteren Kreide einer ihrer Hauptvertreter wahr-
scheinlich der Farn Weichselia gewesen ist (Verbreitungskarte, zuletzt DABER 1990 im
Vergleich zu der von Nypa, KRUTZSCH 1989).

Haupttyp II: "Savannentyp" (Abb. 2b)

Haupt-Beispiel: Arecaceen (Palmae). Weitere Vertreter: Agavaceen, p.p. Buxaceen, Ca-
nellaceen, (?)Cistaceen, p.p. Compositae, Connaraceen, Cyperaceen, Geraniaceen, Grami-
neen, Irvingiaceen, Liliales, Linaceen, Malphigiaceen (p.p.), Maranthaceen, Strelitziaceen,
Velloziaceen, Yuccaceen, Zygophyllaceen u.a.m. (dazu p.p. schon AXELROD 1972,
Fig.6).

Das zuletzt fiir Haupttyp I Gesagte gilt in erhohtem MaBe fiir Typ II, sowohl in Rich-
tung auf die Extratropen, als auch fiir Anpasser an die inneren Feuchttropen (Hauptbeispiel
dafiir sind die Palmen; ein gutes Beispiel sind auch die Zygophyllaceen: Genera Nitraria
und Zygophyllum nach Norden bis in die winterkalten Steppengebiete und Balanus in die
inneren Tropen).

Haupttyp III: "Extratropisch zu tropisch", teils beide Hemisphéren betreffend
(Abb. 2c)

Untertyp III A: "Alter Komplex-Typ" (Unter-bis Mittelkreide bis heute):

Abb. 2c-1: Beispiele: Ascarina (Chloranthaceae) und, zeitversetzt, Milfordia
(Restionaceae) mit neuen Evolutionszentren in S-Afrika und Australien (KRUTZSCH
1989). Ein weiteres Beispiel, nur mit schwicherer Nordverbreitung sind die Moni-
miaceen (u.a. RUFFLE & KNAPPE 1988).

Untertyp III B: "Nord-Immigrationstyp" (Oberkreide bis heute): Abb.2c-2:
Analysiertes Typusbeispiel: Bombacaceen (vgl. KRUTZSCH 1989). Weitere Bei-
spiele: Lauraceen (laurasischen Ursprung vermuteten schon RAVEN & AXELROD
1974), Rhamnaceen, Araliaceen, Sterculiaceen, (?)Malvaceen und, speziell auf Ame-
rika und den Siidweg iiber Antarktika beschrinkt, Gunneraceen und Winteraceen, und
noch eingeschrinkter Lactoridaceen, die ihren Ursprung in der Mittelkreide Nordame-
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rikas haben (PIERCE 1961) und heute nur noch in Uberresten auf den Juan Fernan-
dez-Inseln vorkommen.

Untertyp III C: Die Mehrzahl der heute in der Asa-Gray-Disjunktion vorliegenden
Sippen (Endoberkreide bzw. Alttertidr bis heute): Abb. 2b-3: Zu unterscheiden sind
eine nérdliche Variante mit Ubergingen in holarktische Sippen und eine
siidliche Variante mit allen Ubergiingen in heute mediterrane, in Savannen-
und humid-tropische Sippen.

Analysiertes Typusbeispiel: Symplocaceen (vgl. KRUTZSCH 1989). Weitere Bei-
spiele: Pachysandra/Sarcococca (Buxaceen), Chloranthaceen (excl. Ascarina), Ha-
mamelidaceen, Illiciaceen, Magnoliaceen, Mastixioideen, Nyssaceen, Phytolaccaceen,
Sabiaceen, Schisandraceen, Staphyleaceen, Theaceen u.a.m. Hier anzuschlieBen sind
wahrscheinlich Degeneriaceen und Himenandraceen.

Erweiterter Untertyp III C: Asa Gray-Disjunkions-Typen mit Resten
in/foder Afrika, SO-Europa bzw. im vorderen Orient (p.p. Uber-
ginge zu Typ II bzw. zu Typ V). (Abb. 2b-4):

Paldochorologisch schon analysierte Beispiele: Nepenthes, Alangiaceen (KRUTZSCH
1989). Weitere Beispiele: p.p. Celastraceen (Genera: Microtropis und Maytenus und
weiteren speziellen Diversifikationen in der Passat-Zone), Clethraceen, Cornaceen,
Eucommiaceen, Eupteleaceen, Icacinaceen, Juglandaceen p.p., Oleaceen, Platanaceen,
Rosaceen p.p., Rutaceen, Vitaceen u.a.m. Die heute nur ostasiatisch oder nur nord-
(bis mittel-) amerikanisch verbreiteten Gattungen resp. Familien sind entweder als
junge Sippen nur in einem der beiden Gebiete entstanden oder in einem der beiden
anderen Rdume (und in Zwischengebieten) frither auch vorhanden gewesen, fossil
nachgewiesen und nur heute daselbst ausgestorben, wie z.B. Engelhardia, Eucommia,
Kadsura, Parrotia, Paulownia, Platycarya, Pterocarya, Trochodendron u.a. in Ost-
asien bzw. Eurasien oder Alfaroa, Asimina, Bumelia, Comptonia, Cyrilla, Fothergilla,
Kalmia, Leitneria, Oreomunea, Robinia u.a. in Nordamerika. Die meisten der Vertre-
ter der heute zum Hauptyp III zu rechnenden Sippen bzw. Formen reichen bis zum
Alttertidr oder noch weiter zuriick. Ahnliches gilt auch fiir den folgenden

Haupttyp IV: "Holarktische Sippenverbreitungen" (Abb. 2d-1/3):

Je nach Breitenzone (S bis N) und nach heute noch geschlossener Verbreitung oder heute
nur noch disjunkten Arealen sind Untertypen aushaltbar:

Untertyp IV A: Disjunkt in N-Amerika, Europa und (oder bis) Ostasien verbreitet, und -
aber meist erst seit Quartir - z.T. bis auf die Siidhemisphire reichend (Abb. 2d-1):
Rhododendron (vgl. geohistorische Analyse in KRUTZSCH 1991).

Untertyp IV B (Abb. 2d-2): Wie voriger Untertyp, nur heute i.W. noch geschlossene hord-
hemisphiérische Verbreitung. Musterbeispiele: Quercus (Endeozdn bis heute) resp.
Fagaceen (Oberkreide bis heute mit einigen ancestralen ausgestorbenen
"Gattungsgruppen"). Weiteres Beispiel: Acer (vor allem mit Blattfossilien gut belegt).

In beiden Untertypen sind urspriingliche immergriine und, meist abgeleitete, hartlau-
bige, kleinblittrige im Siiden (Mediterrangebiete) und sommengriine Sippen im Nor-
den vertreten. Der sippenstrukturelle infragenerische Aufbau wird durch die chorolo-
gischen Muster deutlich erhellt; beide bedingen einander. Je niedriger die taxonomi-
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schen Ringe, desto jlinger i.d.R. auch ihr Alter und desto beschrinkter meist ihre
heutigen Verbreitungsgebiete.

Untertyp IV C (Abb. 2d-3): Temperat bis boreal, partiell montan; Holarktisch meist noch
(oder wieder) geschlossen verbreitete sommergriine Laubwald- Gattungen bzw. Fa-
milien, im geologischen Alter z.T. bis Oberkreide im zirkumpolaren Bereich zuriick-
reichend. Beispiele: Betulaceen, Corylaceen, die Mehrzahl der Salicaceen-Vertreter
u.a.m. Im Tertiir Hauptbestandteil des "Arktotertidren Florenelementes"

Nur wenige Vertreter des Verbreitungstyps IV C (z.B. Arten von Alnus) erreichen im
Quartdr die Siidhemisphire (Anden, Siidamerika). In einzelnen Loben (im Innern
Nordamerikas, im Bereich des nordlichen Atlantiks und in Mittel- bis Ost-Sibirien bis
Ostasien) schon seit Oberkreide, besonders ab Paldozdn, bis weit nach Siiden rei-
chend. Andere ehemals holarktisch weit verbreitete Formen sind heute nur noch re-
liktdr vorhanden (z.B. Cercidiphyllum, Tetracentron und Trochodendron).(Gleiches
gilt fiir Sciadopitys, viele Taxodiaceen, Cathaya und Ginkgo, um auf einige Nicht-
Angiospermen hinzuweisen).

Haupttyp V: "Steppenformen" (Abb. 2e):

Beispiele: Chenopodiaceen, p.p. Compositae (z.B Artemisia), p.p. Zygophyllaceen (s.0.),
div. Rosaceen, und spiter auch div. Gramineen. In Innerasien (Raum Taklamakan bis
Gobi) reichen viele sehr weit zuriick. Direkter Raum- und Zeitanschlufl der Steppenzone
an das mesozoische innerkontinentale Trockengebiet mit Massenvorkommen von Ephe-
draceen und Classopollis, z.B. im Gobi-Gebiet in der Unterkreide. Mogliche frithe Verbin-
dung dieses innerkontinentalen, winterkalten Sommertrockengebietes nach Siiden mit der
Passattrockenzone in Siidostasien (bis Oberkreide) und urspriinglicher Einwanderung von
Florenelementen aus einer "Présavannen-Zone" in frithen Etappen der Angiospermenent-
wicklung (z.B. fiir gewisse Zygophyllaceen, s.0.). Ab Endeozin etappenweise Ausbreitung
der innerasiatischen Steppenzone und - flora nach Westen bis im Oligozén der Kontakt zur
Palmen-Savannen-Zone im mittleren Osten erreicht wurde. (Zur weiteren Aufkldrung der
historischen Prozesse miissen hier in Zukunft noch eingehendere paldochorologische
Analysen an Hand von Einzeltaxa erfolgen!). Im Jungtertidr und im Pleistozéin dann Imi-
grationen von asiatischen Steppenelementen ins Ostmediterran und andererseits ab End-
tertidir im mittel-bis ostsibirischen Raum ins zirkumpolare Gebiet (s.0.), was zur Tundra-
Flora im heutigen Sinne gefiihrt hat. (Das "Tundren-Klima" ist dagegen viel ilter). Die
dlteren Etappen der nordamerikanischen Steppen-(Pririe-)Flora haben sich wahrscheinlich
unabhingig von der Entwicklung in Asien im Zuge der von AXELROD 1958 u.in vielen
weiteren Arbeiten hervorragend analysierten Aridisierungsprozesse herausgebildet und
sind erst in jiingster geologischer Vergangenheit (am meisten wohl iiber den Beringia-
Raum) mit Nordasien in Verbindung gekommen und umgekehrt.

Haupttyp VI: "Siidhemisphérischer Typ" (Abb. 2f):

Musterbeispiel: Nothofagus, mit Ausstrahlungen, d.h. evolutiondren Differenzierungsent-
wicklungen in die Tropen am westpazifischen Rand (brassi-Gruppe als evolutioniertester
Teil der ganzen Gattung). Dieser ProzeB ist durch Fossilien paldochorologisch voll belegt.

Noch ein weiteres groiregionales Muster konnte als
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Haupttyp VII: "Ausbreitungen von der Siid- nach der Nord-Hemisphére" bein-
haltend (theoretische Abb. 2g)

ausgeschieden werden, wozu allerdings noch weitere Untersuchungen erfolgen miiften.
Dazu gehoren vielleicht, als wichtigste Gruppe, die Proteaceen, die — im Gegensatz zur
Meinung einiger amerikanischer Autoren — in der Oberkreide und im Alttertiér in beiden
Hemisphiren vorhanden waren; iiber deren Ursprungsgebiet und paldochorologisches Ab-
laufmuster ist jedoch bisher noch keine volle Klarheit zu erreichen gewesen. Das heutige
(sekundire) Evolutions-und Mannigfaltigkeitszentrum liegt zweifelsfrei auf der Stidhemi-
sphiire, aber wie sah es zu Beginn der Entwicklung in oberkretazischer Zeit aus? Ahnliches
gilt fiir die Summe der Santalales (Santalaceen, Loranthaceen, Olacaceen).

Sicherer erscheint dagegen die Siidherkunft der Aquifoliaceen, deren dlteste Nachweise
aus dem Turon von Australien/Siidgondwana (MARTIN 1977: 666) vorliegen und die erst
endkretazisch auf der Nordhalbkugel, zumindest nérdlich der Tethys, erscheinen. (Die
Meldung eines Vorkommens im Cenoman des Siidurals bei BOLCHOVITINA 1953 ist
unklar nach Inhalt und Zeiteinstufung und daher zu streichen). Die heutige weite Verbrei-
tung der Aquifoliaceen 148t dagegen keine sicheren Riickschliisse auf ihr Ursprungsgebiet
Zu.

Zu bemerken ist ferner, daBl nur ganz wenige Sippen unter den Angiospermen, vor al-
lem bei Geholzen, Strduchern und Halbstriuchern zu finden sind, die vor dem Ende des
Tertidrs, d.h. vor dem Quartédr den Beringia-Raum als Austausch-Briicke fiir Radiationen
in beiderlei Richtung haben nutzen konnen. Zum gleichen Resultat kamen auch schon
CROISAT 1952 und MELVILLE 1981. Meist handelt es sich nur um sommergriine (oder
sehr kleinbldttrige, an Schneeklimate angepaf8te) Sippen. Nur in der Oberkreide und im
Alttertidr war reger Austausch iiber dieses Gebiet unter kiihl-temperierten Bedingungen
erhandcn (z.B. Triprojectacites-Floren mit vielen gemeinsamen "borealen" Elementen in
Sibirien und Alaska/Kanada). Auf solchen Beziehungen aufbauend 148t sich jedoch kein
eigener Verbreitungstyp griinden. Dies steht im Widerspruch zu wiederholten Versuchen
von Botanikern und Paldobotanikern ostasiatisch - nordamerikanische Disjunktionen, auch
bei wirmeliebenden Sippen, mit alten Verbindungen iiber den Beringia-Raum zu erkldren.
(z.B. im Symposiumsband GRAHAM 1972).

Bei allen paldochorologischen Uberlegungen stellt sich die Frage nach dem diffe-
renzierten Alter der einzelnen taxonomischen Kategorien oder
Ringe. Die Frage, wieweit bestimmte heutige taxonomische Kategorien als konkrete
Sippen direkt, d.h. unverindert zuriickreichen, ist nicht leicht und nur sehr differenziert -
sippenbezogen zu beantworten. Einige heutige Arten lassen sich partiell bis ins ausge-
hende Jungtertidr zuriickverfolgen; die meisten der heutigen Arten diirften sich jedoch erst
im Laufe des Quartiirs herausdifferenziert haben, vor allem die in heutigen Mannigfaltig-
keitszentren. Dieser natiirliche Artbildungsproze dauert sicher vielfach noch bis heute
fort. Bei zahlreichen Gattungen (oder subgenerischen Einheiten) ist unter Beachtung der
"Zerstreuung der Organe bei der Fossilisation bzw. dann bei Erhaltung im fossilen
Zustand" vor allem nach Friichten und Samen ein Zuriickverfolgen bis ins Alttertidr
durchaus die Regel. Weniger ist dies bei Blittern, Pollen/Sporen, sowie bei fossilen Hol-
zern moglich, vor allem wegen der zahlreichen mosaikartig sich iiberschneidenden Merk-
malskomplexe in den einzelnen Organausbildungen und der unterschiedlichen taxonomi-
schen Wertung dieser ihrer Merkmale fiir die Gesamtsystematik (Problem der Organ-und
Formgattungen). Aber schon ab idltestem Tertiir nimmt auch die Zahl der nicht mehr voll
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mit rezenten Gattungen identifizierbaren Frucht-und Samenreste rapide ab (Mittel-Obereo-
zéin nur etwa 10-20% Organ-bzw.Formgattungen von weit iiber 200 Einheiten; im Paldo-
zin sind es schon an die 50%, im Maastricht bereits 80% und so weiter). Mit anderen
Worten: Seit Ende der Kreidezeit ist fiir viele der heutigen Gattungen erst ihr jetziger
Evolutionsstand erreicht worden! Auf dem Familienrang vollzieht sich dieser Proze$ fiir
viele Sippen frither, d.h. schon im Verlaufe der Kreidezeit. Dazu gehoren u.a. Alan-
giaceen, Alismataceen, Anacardiaceen, Annonaceen, Amaranthaceen, Aquifoliaceen,
Araliaceen, Arecaceen (Palmae), Betulaceen, Bombacaceen, Buxaceen, Caesalpiniaceen,
Caryophyllaceen, Cercidiphyllaceen, Chenopodiaceen, Chloranthaceen, Chrysobalanaceen,
Clethraceen, Combretaceen, Cornaceen, Ctenolophonaceen, Cunoniaceen, Cyrillaceen,
Dilleniaceen, Dipterocarpaceen, Droseraceen, Ericaceen, Eucommiaceen, Euphorbiaceen,
Fagaceen, Flacourtiaceen, Gunneraceen, Hamamelidaceen, Icacinaceen, Illiciaceen,
Juglandaceen, Liliaceen s.., Lauraceen, Leguminosae, Loranthaceen, Magnoliaceen,
Mastixiaceen, Menispermaceen, Monimiaceen, Moraceen, Myrtaceen, Myricaceen, Myri-
sticaceen, Nothofagaceen, Nymphaeaceen, Nypaceen, Nyssaceen, Olacaceen, Oleaceen,
Onagraceen, Pandanaceen, Pentaphylacaceen, Platanaceen, Polygalaceen, Proteaceen, Re-
stionaceen, Rhoipteleaceen, Rosaceen, Rutaceen, Sabiaceen, Salicaceen, Santalaceen, Sa-
pindaceen, Sapotaceen, Saururaceen, Schisandraceen, Simaroubaceen, Symplocaceen, Te-
tracentraceen, Theaceen, Trochodendraceen, Typhaceen, Ulmaceen incl. Celtoideen, Urti-
caceen, Winteraceen, Zingiberaceen, Zygophyllaceen. Insgesamt sind bisher also schon
iiber 80 heutige Angiospermen-Familien durch Fossilien (div. Organe) bis in die Kreide-
zeit zuriickverfolgbar: Dies allerdings mit wesentlichen Unterschieden im zeitlichen Ein-
setzen und nach ihrem Vorkommen in den einzelnen Erdgebieten (s. oben paldochorologi-
sche Grundtypen). Fiir eine etwa gleich gro3e Zahl weiterer Familien ist ein Zuriickreichen
bis in die Kreidezeit (u.a. aus taxonomisch-morphologischen und aus heutigen chorologi-
schen Daten und Arealfigurationen) zu erwarten. Noch mehr gilt das natiirlich fiir Ordnun-
gen und Zwischenkategorien sowie fiir noch hohere taxonomische Ringe. Ihre
"Entstehungszeit" verliert sich meist irgendwo im Dunkeln der geologischen Vorzeit, wo-
bei solche frithen Nachweise, vor allem die vorbarremischen, iiberwiegend nur auf isolier-
ten, teilweise noch als problematisch zu wertenden Einzelfunden basieren. Umgekehrt sind
hoherwertige Sippenstrukturen (die bis hinauf mindestens zu Unterfamilien und Familien
reichen!) auch noch bis weit ins Tertidr hinein als neu entstehend
keinesfalls auszuschlieBen, speziell in sog. sekundiren Entwicklungszentren
(z.B. im karibischen und siidamerikanischen Raum oder in SO-Asien). Umgekehrt reichen
einige "altertiimliche Sippen" in bestimmten Gebieten (z.B. holarktisch) als Gattungen fast
unveridndert bis in die Kreidezeit zuriick, z.B. Corylus, Carpinus, Betula, Alnus, gewisse
Hamamelidaceen, Platanus, einige Magnoliaceen u.a. Sie zeigen damit an, daf sich
holarktisch-boreal bereits frith 6koklimatologische Gebiete herausgebildet hatten, die im
Prinzip bis heute (nur unter gewisser Siidverlagerung) iiberlebt und fortgedauert haben.

Die Untersuchung fossiler Bliiten in Kombination mit dem Studium von in-situ-Pollen,
Blittern etc., d.h. die Analyse der Verbindung verschiedener Merkmalskomplexe, hat wie-
derholt gezeigt, daB3, schon vom Oligo-/Miozin an zuriick, eine Vielzahl neuer, d.h. fossi-
ler Gattungen gebildet werden muBiten z.B. bei Juglandaceen (MANCHESTER 1989,
FRIIS 1983 u.a.), Tiliaceen (MAI 1962, VAUDOIS-MIEJA 1988), Mastixiaceen
(KIRCHHEIMER 1957) u.a. Diese Untersuchungsrichtung hat m.E. gerade erst richtig be-
gonnen; sie ist fiir kretazisches Material zur weiteren Aufhellung systematischer Verhalt-
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Abb.3a: 1-  boreales Gebiet
2-  sibirisches Gebiet (2-4) N-
3-  europdisch- Amerika
4- mittelasiat. Geb. ungegl.

5- ostasiat. Trockengebiet (Gobi
bis SO-Asien)
6-  Gebiet der friihesten Angiospermen
7 & 8- wechselfeuchte bzw. frockene Gebiete
der mittieren Breiten (ASA - Gebiet)
9- sidhemisphdrische, humide Zone
10- polares, kiihles Antarktisgebiet

Abb.3b: 1-  boreales "Nadeiwald"-Gebiet

2-  humid-temp. Gebiet

3-  Beginn des siidiaurasischen Florenbelts

4- ostasiatisches Trockengebiet

5-  Ubergangsgebiet zur Palmen/
Savannenzone

6- Palmen/Savannenzone

7-  Beginn der trop. Regenwilder

8-  sidhemisphérisches temp. Humidgebiet

9  sudhemisphérische "Angiospermen -
Kleinzelle*

10- antarktisches Polargebiet

Abb.3c: 1-  "Azonia-Gebiet" (boreale Nadel-/Mischwalder)

2-  "Triprojectacites - Gebiet® (sommer-
grine Walder)

3-  "Normapolies - Gebiet": Sidlaurasisch-
nordtethyanischer, laurophyller, immer-
griiner Vegetationsgtirtel

4-  Palmen/Savannenzone der Nordhemisphare

5-  trop. Regenwaldgebiet, weiter expandierend

6- Palmen/Savannenzone, sidlicher Ast

7-  sudhemispharische Humidzone (warm-
temperiert-kiihl, von N nach S abgestuft)

8- antarktisches Kaltgebiet

Abb.3d: 1- boreales Nadelwaldgebiet (mit som-

mergrinen Laubwald Elementen)

2- temp. sommergrine Laubwélder

3 Ubergang zu (4) gemischten sommer-
und immergrinen Waldern mit noch
héherem Normapolies Anteil

5-  wechselfeuchte bzw. trockene
Palmen/Savannenzone (nordl. Ast)

6-  weiter expandierte trop. Regenwalder

7-  sudl. Ast der Palmen/Savannenzone

8-  sudl. humide (wam-temp.-kihie) Zone

9-  antarktische, kalte Polarzone

o Polares Ostwindgebiet (kiihl)

=» K Kaltwasserstromungen

W Westwindzonen (N- u. S-Hemisphare)

=» W _ Warmwasserstromungen

regnungen an gebirgigen, ostseitigen

/Q:-‘ Passat-Ostwindzone(n) mit luvseitigem Ab-
M7 }
Kontinentalriicken

-—

, arides Gebiet resp. wechselfeuchte Palmen/
Savannenzone der niederen Breiten

A2 Wasser-(ozeanische) Grenzscheiden

Tropisches immerfeuchtes Westwindgebiet

Schwankungsbereich borealer und tethyaier

Tl (tropische Regenwdlder) Einflisse
<
— Expansionsrichtung der Flora/Vegetation %.,2 Evolutionszentren

Abb.3 a-d. Vier Hauptphasen der globalen Vegetationsverteilung in der Kreidezeit und im Palidozin
(veridndert und erginzt nach HERNGREEN & CHLONOVA 1981, KRUTZSCH und PACLTOVA 1988,
u.a.). a, tiefere Kreide; b, mittlere Kreide; c, obere Kreide; d, tiefstes Tertiér (Paldozén).
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nisse besonders wichtig, vor allem auch, um die fossilen, ausgestorbenen Gattungen ge-
nauer ins "Gesamtsystem der Pflanzen" einbauen zu konnen (Arbeiten von FRIIS u.a.).
Denn nur selten sind die Fille, wo nachtriiglich fossile Taxa noch rezent entdeckt worden
sind (Beispiele: Merasequoia, Platycarya [= Petrophiloides), Diplopanax [= Mastixicar-
pum] u.a.).

Die zonale 0koklimatologische GroBBgliederung in kretazischer Zeit ist heute
in Umrissen soweit bekannt, dal die einzelnen Floren-bzw.Vegetationszonen in ihren
Qualitits- und Verteilungsmustern und in ihrem Wandel in diesem ca. 60-70 ma langem
Zeitraum geniigend genau zu charakterisieren sind (Abb. 3). Dafiir hat die Palynologie in
den letzten 30 Jahren Entscheidendes beigetragen, besonders in Bezug auf die Kenntnis der
fossilen Floren der niederen Breiten. Nachdem im vor allem mittleren Jura global ein recht
ausgeglichenes Klima geherrscht hat, wodurch es, wo paldogeographisch moglich, zu
zahlreichen N-S-hemisphaerischen Austausch-Verbreitungen gekommen ist (u.a. bei
Ginkgo), differenzierten sich schon im hoheren Jura und dann besonders in der tieferen
Kreidezeit erneut und zunehmend Okoklimatologisch bedingte zonale Vegetationsbelts
heraus. Ob dies 1.S. von KEMPER 1987 und anderen auf stirkere globale Klimawechsel
oder andere globale Ereignisse oder nur auf gegeniiber dem Jura veridnderte paldogeogra-
phische Faktoren zuriickzufiihren ist, mag hier dahin gestellt bleiben. Jedenfalls treten in
der Umrandung des damaligen Mittelatlantiks (= Westteil der Tethys), besonders an sei-
nem Nordrand (siidostliches N-Amerika bis Europa) und im nordwestlichen Gondwana-
Bereich (NW-Afrika) belegt, sukzessive die ersten sichereren Angiospermen-Vertreter
auf. (Auf frithere "Pré-Angiospermen" bis zur Trias zuriick sei hier nicht eingegangen).
Diese unterkretazischen Angiospermen-Nachweise sind nicht nur durch Pollenfunde,
sondern bald auch durch Blitterfossilien u.a. Uberreste zu belegen (z.B. in den Floren der
Potomac-Group des Ostlichen Nordamerikas). Ab Mittelkreide erreichen die
Angiospermen, ausgehend von mittleren Breiten, allmihlich Dominanz in den fossilen
Floren, schliefllich bis hinauf in hohe Breiten der Holarktis (AXELROD 1959, RE-
TALLACK & DILCHER 1986 u.a.). Gegen Ende der Unterkreide, im Apt/Alb, wird zu
Recht von HERNGREEN & CHLONOVA 1981 fiir den gesamten Bereich der niederen
Breiten ein einheitliches afrikanisch-siidamerikanisches Florengebiet, die WASA- bzw
ASA-Provinz, herausgestellt, die sich dann in der Oberkreide im gleichen Gebiet zur
Palmen-Savannen-Provinz weiterentwickelt. In der Mittelkreide ist der dquator-
nahe Raum vor allem durch die elateroiden und ephedroiden Pollenformen gekennzeich-
net, in der Oberkreide durch eine Vielzahl von Palmen und "palmendhnlichen" Pollen-
formen, natiirlich neben zahlreichen anderen Angiospermen-Vertretern. In der Mittel-
kreide, besonders im Teilen des Apt, Alb und besonders im Cenoman ist das dquatoriale
Land-Gebiet klimatologisch i.W. ein Trockengebiet, in welchem hochstens wechselfeuchte
"Savannen-Bedingungen" geherrscht haben mdgen (Klimazone II, schon partiell III). Im
Norden reichen die Ausldufer der trockenere Klimate anzeigenden elateroiden Formen, zu
denen, je nach faziellen Rdumen, noch hohe Anteile bis Massenwerte von Classopollis
hinzutreten, besonders im Alb/Cenoman bis an den Nordrand der Tethys heran
(Siidfrankreich, Italien, Schweiz, Mihren, Mittelasien). Dabei treten in der ASA- bzw. der
Palmen-Savannen-Provinz u.a. schon regelmiBig Pollenformen auf, die morphologisch als
Liliales anzusprechen sind. Zwiebelpflanzen sind ein Prototyp wechselfeuchter Gebiete!

Von einem tropischen Regenwaldgebiet im dquatorialen Raum ist dagegen
zunidchst noch nichts zu sehen. Erst ab der Oberkreide baut sich sukzessive, wohl von
den Kiistenschwemmlandgebieten und Fludeltas ausgehend und landeinwirts vorriickend,



73 -

eine tropisch-immerfeuchte Regenwald-Region auf: Dies als ein Evolutionsproze8, der in
unmittelbarem Zusammenhang mit der Herausdifferenzierung der Angiospermen-Familien
selbst zu stehen scheint. Das wirft wichtige Fragen auf, die mit der heutigen Abholzung
der tropischen Regenwilder verbunden sind. Mit dieser Abholzung konnte
moglicherweise auch der Klimatyp I selbst mitverschwinden, wenn
er "genetisch”, d.h. entwicklungsgeschichtlich voll an die Vegetation gekniipft sein sollte:
"Mit ihr entstanden, mit ihr vergangen!"

Bis zum Ende der Oberkreide besteht noch eine rege Austausch-Verbindung zwischen
den beiden "Alttropen-Gebieten" in Siidamerika und dem zentralen Afrika. Diese Verbin-
dung reifit erst - mit Ausnahme von Elementen mit Fernverbreitungsstrategien - in paléo-
ziner Zeit voll ab, obwohl der Durchbruch des Atlantiks schon sukzessive ab Mittelkreide
erfolgt ist. Aber noch fiir lange Zeit war er offenbar nur eine relativ schmale Meeresstrasse
mit Inselgirlanden im Zuge eines frithen mittelatlantischen Riickens. Jedenfalls kommt es
bis zum beginnenden Tertidr noch zu diversen Einwanderungen nach Zentralafrika aus
dem nordtethyanischen Raum via Siidamerika (so bei Bombacaceen, Rutaceen, p.p. bei
Rhamnaceen u.a.) und andererseits zu Ausbreitungen von Afrika nach Siidamerika hin,
d.h. in umgekehrter Richtung (so z.B. bei Ctenolophonaceen, Monimiaceen, Myristica-
ceen, Rubiaceen (Gardenieae), Canellaceen, Connaraceen, Chrysobalanaceen, Flacourtia-
ceen, Passifloraceen, Malpighiaceen, div. Geraniaceen s.1. und vielen a.m).

Die Palmen-Savannen-Zone wird wihrend der Oberkreide allméhlich durch die W-O -
Expansion des tropischen Regenwaldes im &dquatorialen Raum in einen noérdlichen und
einen siidlichen Teil aufgespalten, umschlieBt ihn aber zundchst noch ringformig und voll-
stindig. Das Palmen-Savannen-Gebiet kommt dabei voll in die Passattrockenzone zu lie-
gen (Sommerregengebiet mit durch die weitere Expansion des tropischen Regenwaldes
sich allmédhlich ausweitenden und sich verstirkenden dquatorialtropischen Niederschlags-
feldern). Die Nord-Grenze der nordlichen Passat-Ostwindzone hat dagegen (seit der Mit-
telkreide) konstant im nordlichen Tethysbereich gelegen; das siidliche Europa war demzu-
folge seit der Kreidezeit Teil der Winterregenzone, wihrend Mitteleuropa schon dem
vollen extratropischen Westwind-Niederschlagsgebiet zugehort, wahrscheinlich nur mit
partiell sommerlichem Niederschlagsdefizit, vor allem im Siiden. Obwohl in oberkretazi-
scher Zeit grofe Teile des zentralen Europas vom Meer iiberflutet waren und ein reger
ozeanischer Wasseraustausch zwischen Tethys und Nordsee vorlag (vgl. paldogeographi-
sche Darstellungen, z.B. bei TROGER 1978 u.a.), gibt es doch erhebliche Unterschiede
zwischen Floren aus der unmittelbaren Umrandung des Nordsee-Beckens und den Mikro-
floren aus Portugal, Stidfrankreich, Italien, Ungam, Ruminien etc. In den siidlicheren Flo-
ren treten viele Normapolles-Formen mit sehr dicken Winden auf. Das gilt auch
fiir tricolporate Typen, schon ab Apt/Alb (GOCZAN & JUHASZ 1985). Die mehr siidli-
chen Floren sind insgesamt als mehr trockenere zu charakterisieren, die mehr nordlicheren
als mehr humidere (z.B. die Flora von Walbeck). AuBerdem ist das "Siidgebiet" Laurasiens
noch in West-Ost-Richtung in mehrere Subprovinzen unterteilbar (KEDVES 1985). Fiir
das Gebiet der ehem. Sowjetunion ist die kretazische Klimaabstufung und zonale Flo-
rengliederung bereits von VAKHRAMEEYV und Mitarb. (1978) deutlich herausgearbeitet
worden. In China und Ostasien sind die innerkontinentalen Gebiete weitgehend winterkalt-
trocken (Steppen-Vorldufer), wihrend das westpazifische Ostasien floristisch vor allem
von Norden aus beeinfluit war u. zwar unter temperaten, partiell humiden Klimabedin-
gungen. Bis Japan iiber Nordasien und Canada hin finden sich daher solche modernen
laubwerfenden, sommergriinen Gattungen wie Betula, Alnus, Corylus, Carpinus, Ulmus,
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Liriodendron, Carya, Pterocarya usw. schon voll als Gattungen ausgebildet, insbesondere
ab der mittleren Oberkreide. In Mitteleuropa und in anderen Gebieten in mittleren Breiten
tauchen sie alle erst im Grenzbereich Kreide/Tertidr auf, hinweisend auf gewisse Siidver-
lagerungen von Florenzonen infolge von klimatischen Schwankungen mit kiihler werden-
der Tendenz. Zirkumarktisch ist jedenfalls im Laufe der Oberkreide ein geschlossener
sommergriiner Laub/Nadel-Mischwaldgiirtel entstanden, welcher als Hauptkomponenten
die "Triprojectacites" (s.0.), sowie den Grundstock der spidteren arktotertidren
sommergriinen Florenelemente enthdlt, und dariiber hinaus an Altformen
Ginkgo und div. Pinaceen (sehr wahrscheinlich schon in die heutigen modernen Gattungen
Pinus, Picea, Abies etc. differenziert). Im nordeuropdischen Sektor reichen diese
"borealen" Wilder bis zur Hohe von Schottland nach Siiden; in Nordamerika ist ein von
Canada im Norden bis Mexiko, Kalifornien und Texas im Siiden reichendes, regionales
Profil der Oberkreide untersucht und bekannt, im Siiden den Normapolles-Belt umfassend
und nach Norden mit allen Zwischenstufen in das sommergriine Laub-Mischwaldgebiet
der "Holarktis" libergehend, wobei die Grenzen in der Zeit in N-S-Richtung schwanken
bzw.pendeln. Dabei kommt es in den inner-nordamerikanischen Ablagerungsrdumen an
der Kreide-Tertidrgrenze zu viel stirkeren Events und Florenwechseln, als das aus Europa
oder anderen Teilen der Welt bekannt ist. Dies ist mitbedingt durch die SchlieBung der
zuletzt stark von Norden aus beeinfluBten inner-nordamerikanischen Meeresstralle. Das
Triprojectacites-Florengebiet der Oberkreidezeit wird in die Arktotertidre
Geoflora umgestaltet und siidlich davon wird im Laufe des Alttertiirs aus dem
Normapolles-Florengebiet dann der laurophylle Evergreen-Broadleaved
Forest-(EBF)-Belt mit Hohepunkt im Eozin. Das Paldozén stellt dabei eine Uber-
gangszeit mit gewissen N-S-Vermischungen und -Verlagerungen dar. Dabei wird im
Hinblick auf bestimmte klassische Makrofloren im Paldozin die nordliche Zone als
Gronlédnder, die siidlichere als Gelindener Floren-Provinz bezeichnet.

Die weiteren Entwicklungen haben dann groBe Zisuren am Ende des Eozins, im Mio-
zin mit dem "Arid-Héhepunkt" zum Ende desselben und dann beim Ubergang zum Quar-
tar und in diesem selbst, als der letzten Etappe der Floren- und Vegetationsentwicklung
(dazu KRUTZSCH 1992, im Druck).

Zusammenfassung

Die Evolution und Verbreitung der Angiospermen sind, so wie sie heute vorliegen, das Re-
sultat vielschichtiger biologischer und geologischer Prozesse, die sich iiber einen langen
Zeitraum von iiber 120 ma erstrecken. Diese erstrecken sich iiber den gesamten Zeitraum
bis hin zum Quartér und sind in mehrere Hauptetappen bzw.Entwicklungsschiibe zu unter-
gliedern. In Abhiéngigkeit von fast stindigen Klima- und Umweltveridnderungen gab es, in
Kombination, fiir die Pflanzen immer nur drei Auswege um zu Uberleben: Anpassen, Ab-
wandern (soweit moglich) oder als Relikt fortdauern, um doch bald auszusterben. Nur der
erste Weg war immer mit Diversifikationen und Evolutionen verbunden. Aus fossilen
Uberresten und heutigen Arealmustern lassen sich etwa VI bis VII paldochorologische
Haupttypen erfassen, die kurz kommentiert und durch Beispiele erldutert werden. Dabei
wird auch die Frage des Alters der verschiedenen taxonomischen Riénge diskutiert. Die
Familien, die bis zur Kreide zuriickreichen werden aufgelistet. Die verschiedenen kretazi-
schen 6kologischen Vegetationszonen werden nach Formeninhalt und Verbreitung kurz
besprochen. Die zonalen Vegetations- und Zeitverhiltnisse werden in 3 bzw. 4 Ubersichts-
kidrtchen veranschaulicht.
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