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FralRgalerien von Mikroarthropoden
in Koniferenhdlzern des friihen Perms
von Crock, Thiringen

Ronny RoBler & Ralph Kretzschmar, Chemnitz,
Zhuo Feng, Kunming, Robert Noll, Tiefenthal

Kurzfassung

Besonders gut erhaltene, mit Koprolithen gefiillte Frallgange werden in permineralisierten Koniferenhélzern aus dem
unteren Rotliegend (Perm) von Crock (Thiringen) vorgestellt. Im Vergleich zu mehreren anderen fossilen Beispielen be-
ziehen wir die Frallbilder auf Hornmilben (Acari: Oribatida), eine Gruppe sehr vielfdltiger und bedeutender, Detritus und
Pilze fressender Mikroarthropoden, die in nahezu allen heutigen festlindischen Okosystemen von den Tropen bis in die
Antarktis vorkommen. Dartiber hinaus ist der Fossilbericht tber Detritus fressende Organismen und deren Frallmuster
nicht nur reich und vielfaltig, er reicht bis in das spate Silur zurlick, eine Zeit, als das tierische Leben gerade begann, die
Begriinung der Festldnder zu begleiten. Dennoch ist die Paldookologie der oribatiden Milben in der geologischen Ver-
gangenheit noch wenig bekannt. Die hier vorgestellten fossilen Hinweise offenbaren vier interessante Aspekte von Ernah-
rungsweisen: 1) eine bevorzugte Nutzung der starker lignifizierten Teile des Holzes entlang von Zuwachszonen, 2) auf die
Tracheiden und nicht das Parenchym ausgerichteter Verzehr, 3) Frall in Geweben, in denen die Kotpillen am Boden der
ausgehohlten Fralgange angereichert wurden und 4) dass die Nahrung offensichtlich nicht aus zersetzenden Faulnispilzen
bestand, sondern das Holz verdaut wurde mit Hilfe eigener Darm-Mikroorganismen. Diese Erndahrungsgewohnheiten er-
weitern unsere Sicht auf fossile Hornmilben, deren Fragalerien im fossilen Holz und unterstreichen deren herausragende
Rolle bei der Zersetzung besonders verdauungsresistenter pflanzlicher Gewebe in terrestrischen Okosystemen des Perms.

Abstract

Remarkably good preserved and coprolite-filled tunnel works are presented in permineralised conifer wood from the
lower Permian Rotliegend (Asselian) of Thuringia. In comparison to several fossil examples we refer this feeding habit to
oribatid mites (Acari: Oribatida), a group of very diverse and important detritivorous and fungivorous micro-arthropods
found in nearly all modern terrestrial ecosystems from the tropics to the Antarctic continent. Moreover, the fossil record
of detritivorous organisms and their feeding patterns is diverse and can be traced back to the late Silurian, when animal
life has been accompanied the greening of the terrestrial realm. However, the palaeoecology of oribatid mites in deep
geological time still remains poorly understood.

The fossil evidence presented here reveals four interesting aspects of feeding patterns: 1) a preferred consumption of
more lignified elements of the woody tissues along growth-ring cycles, 2) targeted tracheids for consumption against
parenchyma, 3) feeding on tissues that allowed fecal pellet accumulation at the bottom of the tunnels, and 4) feeding
did apparently not happen on ambient decomposing fungi such as rots, but rather processed tissues from self-contained
gut microorganisms. These specialised feeding habits enlarge our view of fossil oribatid mites, their boring galleries in
fossil wood and underline their outstanding function in decomposition of digestively refractory plant material in Permian
terrestrial ecosystems.
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Einleitung

Vor wenigen Jahren riickte das kleine Kieselholzvorkommen von Crock am Stidrand des Thiringer Waldes tiberraschend
wieder in den Fokus. Neuaufsammlungen und eine erste Bearbeitung der dabei identifizierten Kieselhélzer durch Witter
et al. (2011) vermochten die Funde von hier nach tber einem Jahrhundert bei Sammlern und Paldontologen wieder in
Erinnerung zu bringen. Im Vergleich zu dem bekannten, in der Jahrhunderte alten Literatur tief verwurzelten Versteinerten
Wald von Chemnitz (Cotta 1832, RossLer 2001), in dem ein ganzes Waldékosystem mit seinen Pflanzen und Tieren aus
dem Perm an Ort und Stelle konserviert wurde (Rossier et al. 2012), haben die isolierten, etwas dlteren Kieselholzfunde
von Crock einen entscheidenden Vorteil: lhre Zellerhaltung ist so exzellent, dass selbst winzige anatomische Details im
Lichtmikroskop gut erkennbar sind. Im Unterschied zu Chemnitz sind die fossilen Hélzer von Crock als echte Permine-
ralisationen zu bezeichnen (vgl. Tavior et al. 2009: 1042), da das Zellgertist noch kohlig erhalten vorliegt und nur die
Zellhohlrdume silifiziert sind.

Im Juni 2011 haben wir die Fundstellen um den Irmelsberg besucht und eigene Aufsammlungen gemacht. Neben fossil-
fihrenden Hornsteinen, die sich noch in Bearbeitung befinden und in einer spateren Publikation thematisiert werden
sollen, wurden 15 Kieselhdlzer gesammelt. Schnell war klar, dass die schwarze Farbe unter der braunlich gebleichten Ver-
witterungspatina (Abb. 1) auf gute Zellerhaltung hinweisen kénnte. Deshalb wurden Diinnschliffe (quer, radial, tangential)
angefertigt, deren Durchsicht rasch die Ausnahmeerhaltung bestatigte. Es handelt sich dabei durchweg um Koniferenhol-
zer, die in die Sammlung des Museum:s fiir Naturkunde Chemnitz Eingang fanden.

Abb. 1
Kieselholzfunde vom Irmelsberg
bei Crock.

20 mm

Fundort, Fundschichten und Besonderheiten

Die kleine Ortschaft Crock liegt in der Nahe von Schleusingen, etwa in halber Entfernung zwischen den Stadten Suhl und
Coburg. In historischer Zeit wurde hier Steinkohlenbergbau betrieben, mehrere Schéachte und Stollen erschlossen das
eher karge Vorkommen aschereicher Kohle seit etwa 1820 (MenHoLD 1980). Im Gegensatz zu der langen Geschichte der
Steinkohlengewinnung im Tharinger Wald, konnte hier wie auch an anderen Orten wie z. B. Manebach, Ruhla oder llfeld
trotz vielféltiger Versuche im Laufe der Jahrhunderte kaum eine groere und Gberregionale wirtschaftliche Bedeutung
erzielt werden.

Im Liegenden der Steinkohlen fiihrenden Sedimente lagern in der sog. Schleusinger Randzone Konglomerate und Brek-
zien, welche je nach Liefergebiet lokal eine verschiedene Zusammensetzung aufweisen. Sie werden nach Lutzner et al.
(2012) in die llmenau-Formation des basalen Rotliegend gestellt und liefern bei Crock rund um den Irmelsberg auch
Fragmente fossiler Holzer und fossilfiihrende Silizite. Den Kieselhdlzern werden wir uns in dieser Arbeit noch im Detail
zuwenden, doch darin erschépft sich keinesfalls die Bedeutung Crocks fir die Paldobotanik.

Von hier kennen wir mehrere interessante Pflanze-Tier-Interaktionen aus dem Fossilbericht. Aus der Schliffsammlung des
Paldobotanikers Christian Ernst Weil8 (1833-1890) im Museum ftr Naturkunde Berlin bilden BArTHEL et al. (2010) ein Gym-
nospermenholz ab, das einen mit Koprolithen gefiillten Fralkanal zeigt. Nun stand die Frage, ob derartige Belege auch
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heute noch wiirden zu finden sein. Die kirzlich gesammelten, hier vorgestellten Gymnospermen-Kieselhélzer zeigen
vielféltige Fraspuren, darunter ein bislang unbekanntes Muster kleinster, mit Koprolithen gefiillter FraBgalerien. Letzteres
wurde von Fenc et al. (2014) in einer pal6kologischen Studie bereits einem groferen Leserkreis erschlossen, soll aber hier
im Kontext samtlicher Funde nochmals aufgegriffen werden.

Eine weitere, aus Crock gewonnene Pflanze-Tier-Interaktion fand bereits vor tiber einem halben Jahrhundert Eingang in
die paldobotanische Literatur, zeigt aber sehr anschaulich, dass die Ausdeutung der Fakten mitunter mehrere Interpreta-
tionen zuldsst und die Wahrheit erst Stiick fur Stiick den fossilen Sachzeugen abgerungen werden muss. Diese Pflanze-
Tier-Interaktion hangt mit den Steinkohlen fiihrenden Ablagerungen von Crock zusammen, die nach LuTzner et al. (2012)
der im Hangenden der limenau-Formation auflagernden Manebach-Formation zugeordnet werden. Im Gegensatz zu
samtlichen anderen Steinkohlen im Thiiringer Wald sind jene von Crock weniger hoch inkohlt, sodass nur diese Kohlen
und Begleitsedimente mazerierbar sind und sich damit fiir die Gewinnung von Kutikulen der Floren- und Faunenelemente
eignen. Neben Torf bildenden Waldmoor-Pflanzengesellschaften mit Calamiten, Sphenophyllen und Pecopteriden wur-
den von Crock vor allem nahezu monotypische Bestdnde von Autunia conferta aus dem Hangenden der Fl6z-Oberbank
bekannt. Deshalb stammen aus Crock auch die ersten Kutikularpraparate dieser Peltaspermacee (GotHan 1915, Kerp
& BARTHEL 1993, BARTHEL 2006). Eine solche Fundschicht, die fast ausschlieBlich aus einer einzigen Pflanzenart besteht,
sollte geradezu pradestiniert sein, Erkenntnisse Gber Organzusammenhange dieser Pflanze zu erméglichen. Darum war
das Bemtiihen der Forscher grof, solche Zusammenhénge in Crock zu finden. Bei der Mazeration des Fossilmaterials
wurden z. B. auch stdbchenférmige, bis zu 30 mm lange und 4-5 mm dicke Aggregate prépariert. Diese zeigten bis zu 6
Lagen von Kutikulen tibereinander, oftmals assoziiert mit Vesicaspora-Pollen (BartHet, mindliche Mitteilung). Remy (1953)
hatte diese Aggregate als Thuringia callipteroides beschrieben und fiir die zugehérigen Pollenorgane der Autunia conferta
gehalten. Wahrend einer Forschungsreise nach Berlin erkannte der Meven (1984) an Sammlungsmaterial von Crock die
haufige Assoziation der A. conferta-Fiedern mit anderen Pollenorganen, die ebenfalls von Remy im gleichen Jahr 1953 als
Pterispermostrobus gimmianus Remy beschrieben worden waren. Zuvor hatten BartHeL & Kozur (1981) diese Pollenorgane
auch im Zusammenhang mit Autunia naumannii nachgewiesen. Dagegen kam Meven (1984) bei der Untersuchung der
eigenartigen , Thuringia-Stabchen” zu dem Schluss, dass es sich hierbei nicht um das Pollenorgan einer Gymnosperme, ja
tiberhaupt kein Pflanzenorgan handeln kann, sondern um Koprolithen — erzeugt von ,Autunia fressenden kleinen Tetra-
poden oder gréeren Myriapoden”.

Neben den Massenansammlungen von Autunia conferta-Blattchen und den daraus praparierten Kutikulen lieferte Crock
aber auch Sporen in situ aus fertilen Organen, so beispielsweise von Autunia conferta, Palaeostachya thuringiaca und
Sphenophyllum thonii (Remy 1954, 1958, 1961).

Die fossilen Hélzer vom Irmelsberg

Fossile Holzer aus dem Permokarbon sind im Thuringer Wald im Vergleich zu anderen Erhaltungsformen nicht so haufig,
und dennoch reicht auch ihre Fundgeschichte bis in das 18. Jahrhundert zurtick (BARTHEL & RossLer 1997). Die im Laufe
der Zeit berihmt gewordenen schwarzen Kiesel aus Manebach zeigen neben Cordaitenhélzern und wenigen Calamitea-
Bruchstiicken vor allem detailreich tiberlieferte Psaronius-Baumfarne mit zahlreichen, im Wurzelmantel verborgenen Klet-
terern, Epiphyten und endophytischen Pilzen (BArTHEL et al. 2010). Weitere Psaronien blieben Einzelfunde und verbergen
als Flulgerolle den Zusammenhang zu ihrem Wuchsort (Daser 1989, BARTHEL & FiscHER 1980, BARTHEL 2005). Dariiber hi-
naus kennen wir auch schone farbige Koniferenhoélzer aus Rotterode (BArTHEL 2007: 63), aber auch Gymnospermenhélzer
aus Tabarz, die eine sog. Punktstein-Erhaltung zeigen, wie sie von den oberkarbonischen Kyffhauser-Hélzern bekannt ist
(Mickie & BARTHEL 1992), sowie seltenere Belege von weiteren Fundstellen, nahezu durch die gesamte Schichtenfolge von
der IlImenau-Formation bis zur Rotterode-Formation (BArTHEL 2007).

Die Kieselholzfunde von Crock kénnen zurtick verfolgt werden bis Ende des 19. Jahrhunderts. Wéhrend der geologischen
Kartierung fand der Landesgeologe Hermann Loretz (1836-1917) mehrere Kieselholzer, welche von Weiss (1881) als Koni-
ferenholzer charakterisiert wurden. Néhere Beschreibungen dieser Funde lieferte BevscHiac (1882). Nach tiber 130 Jahren
war es das groBe Verdienst von WitTeR et al. (2011), das Thema wieder aufzugreifen. Basierend auf eigenen Aufsamm-
lungen beschrieben sie neben Koniferenhélzern auch erste Medullosen. Obwohl dies in Kenntnis der Rotliegendflora des
Thuringer Waldes mit ihren zahlreichen Neuropteriden und Odontopteriden (BARTHEL 2006) zundchst nicht Giberraschen
sollte, ist es vor allem bei fragmentéren Kieselholzfunden schwierig, die ,Sternringe” der Medullosen als solche zwei-
felsfrei zu identifizieren und von diarchen, Holz bildenden Gymnospermenwurzeln anderer Pflanzen zu unterscheiden.
Letztere wachsen oftmals in Hohlrdume anderer Pflanzen hinein, finden sich relativ haufig im Fossilbericht (Rosster 2006,
NoLL et al. 2004), aber sind selten naher bestimmbar und nur bei Erkennbarkeit weiterer Merkmale einer Farnsamergat-
tung (z. B. Callistophyton, vgl. RossLer 2000) zuzuordnen. Unseres Erachtens sollten die Medullosenbestimmungen der
letzten Jahre noch einmal kritisch Gberpriift werden.
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Die jiingst am Irmelsberg gesammelten Kieselholzer stellen durchweg Bruchstticke kleinerer Stimme oder Verzweigungen
dar (Abb. 1, 2, 4), die nicht zuletzt wegen der hervorragenden Uberlieferung der Zellstrukturen rasch als pyknoxyle
Gymnospermenholzer erkennbar waren. Dieser weit verbreitete Araukarien-dhnliche Holztyp ware — falls, wie so oft bei
Lesesteinen, lediglich Reste des Sekundérxylems vorliegen — als Agathoxylon HarTiG 1848 zu bestimmen (RossLer et al.
2014). Hinter diesem relativ merkmalsarmen Holztyp, der nur aus Tracheiden und Parenchymstrahlen besteht, verbergen
sich bereits im Paldozoikum mehrere natiirliche Gruppen, darunter Koniferen, Cordaiten und frithe Ginkgophyten.

Abb. 2 Koniferenholz im Querschnitt mit Tylodendron- ~ Abb. 3  Detail aus Abb. 2, Sklerenchymnest inmitten
Mark, K6027. der parenchymatischen Markzellen.

Im Falle unserer Funde waren mitunter weitere anatomische Merkmale erkennbar, die jedoch im Hinblick auf eine ndhere
Bestimmung ganz unterschiedliche Signifikanz besitzen. Fir die taxonomische Zuordnung nicht relevant sind Zuwachs-
zonen, die regelmafig nachgewiesen wurden und aus schmalem Spatholz und breitem Friihholz bestehen, wobei der
Ubergang zwischen beiden eher unscharf erfolgt. Sichtbar wird der Unterschied im Querschnitt vor allem durch eine
variable Tracheidenausdehnung in radialer Richtung. Im Fall von K6029 sind an der Auenseite des Holzes noch Relikte
der Rinde erkennbar (Abb. 4).

Von hoher taxonomischer Relevanz sind die folgenden Merkmale: Falls nicht nur das Holz, sondern auch Reste vom
Zentrum der Achsen erhalten waren, konnten im Mark Sklerenchymnester erkannt werden, wie sie fiir Koniferen typisch
sind (Abb. 2-5). Die keilférmig in den Markraum hinein ragenden Xylemsegmente, welche die charakteristischen rauten-
formigen Oberflachen der Tylodendron-Marksteinkerne erzeugen, sind in K6029 gut erkennbar (Abb. 4-5).

Abb. 4 Junge Koniferenachse im Querschnitt mit Abb. 5  Detail aus Abb. 4, Ubergang Mark-Primarxylem
Tylodendron-Mark, Holz und reliktisch erhal- mit Sklerenchymnest an der Markraum-Periphe-
tener Rinde, K6029. rie und in den Markraum hineinragende Holz-

keile mit mesarchem Primarxylem.
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Auch die vorwiegend kreisrunde Form der Tracheiden im Querschnitt suggeriert einen weiteren Hinweis auf die Konife-
rennatur der Holzer: Dadurch kommt es nicht nur zum Einschluss von Interzellularen (Abb. 6), die Radialwinde weisen
hierbei wenig Bertihrungsflache zwischen den Tracheiden auf und erzwingen in ihrer Langserstrechung vorwiegend ein-
reihige, selten zweireihig alternierend angeordnete Hoftiipfel (Abb. 7). Die Pori der Hofttipfel sind rund bis schrég (Abb.
8). In der Summe kann mit diesen Merkmalen zweifelsfrei die Koniferennatur belegt werden (NoLL et al. 2005, Nott 2012).
Die gute Erhaltung lasst ferner cupressoide Kreuzfeld-Ttpfel erkennen, jeweils 1-4 Durchbriiche pro Zelle (Abb. 9). Der
Tangentialschnitt zeigt einreihige, selten zweireihige Markstrahlen, welche ein- bis vielstockig ausgebildet sind (Abb. 10).
Die bei samtlichen Stiicken im Radialschnitt immer wieder erkennbaren verwundenen Tracheidenenden des Sekun-
dérxylems (Abb. 11) kennen wir spater vor allem von Ginkgophyten (madl. Mitt. Suss 2008). Méglicherweise ist dieses
Merkmal im Permokarbon, einer noch friihen Evolutionsstufe pyknoxyler Holzer, jedoch weiter verbreitet und weniger
spezifisch als urspriinglich angenommen.

Abb. 6

Das Sekunddrxylem im
Querschnitt zeigt runde

. Tracheiden, die sich lateral
wenig bertihren und oft
Interzellularen einschlieBen
(Pfeile), K6025.
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Abb. 7
Sekundérxylem im Radial-
schnitt mit einreihigen, sel-
ten zweireihig alternierend
angeordneten Hoftipfeln,
K6030.
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Abb. 8  Sekundarxylem im Radialschnitt mit einreihigen,
selten zweireihig alternierend angeordneten Hof-
tipfeln, Pori rund bis schrag, K6025.

Abb. 9  Das Sekundarxylem im Radialschnitt zeigt cupres-
soide Kreuzfeldttipfel, K6024.
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"' Abb. 10

Sekundarxylem im Tan-

L gentialschnitt mit ein- bis
vielstéckigen, vorwiegend
einreihigen Parenchym-
strahlen, K6027.

Abb. 11
Verwundene Tracheiden-
enden im Sekundarxylem,
K6036.
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Eigenartige Fralspuren im fossilen Holz

Unsere Funde sind insbesondere durch aufféllige FraBspuren gekennzeichnet. Wahrend diese in der weit verbreiteten
Fachliteratur aufgrund der GroRenverhdltnisse der angelegten Frallgange und der Charakteristik der darin massenhaft
angesammelten Koprolithen (NorToN et al. 1988, LaANDERA et al. 1997, Feng et al. 2010) oribatiden Milben zugeordnet
werden, sind Anlage und Ausbildung der Frallspuren in unserem Material dennoch ungewohnlich und zeigen Merkmale,
welche in dieser Form noch nicht bekannt waren. Das Holz wird relativ dicht von kleinen labyrinthartigen Gangen
durchzogen, die im Stammquerschnitt zwischen 0,11 und 0,53 mm Breite (tangential) und 0,21-1,6 mm Lange (radial)
aufweisen. Mitunter ist das Holz derart mit Fragangen durchzogen, dass groBere Kavernen von mehreren Millimetern
Ausdehnung entstehen (Abb. 12). In den dicht mit Koprolithen gefiillten Hohlraumen ,schwimmen” dann auch Gewebe-
fragmente unterschiedlicher GroRe (Abb. 13).

Neu ist, dass die Frafigidnge in einem Holz konzentrisch entlang der Zuwachszonen angelegt wurden. K6024 zeigt im
Querschnitt zehn derart konzentrisch verlaufende Bander von Frafigangen, die wie die Zuwachszonen des Holzes einen
deutlichen Abstand zueinander aufweisen. Die Frafiginge sind vorwiegend nahe der Zuwachszonengrenze angelegt,
seltener in deren Zentrum, also paradoxerweise in jenen Bereichen des Holzes, in denen die Tracheiden den kleinsten

Abb. 12 Mit Koprolithen gefillte Fragange unterschied- ~ Abb. 13 Zersetztes Holz mit reliktischen Gewebefrag-
licher Ausdehnung im Holz, K6027. menten und zahlreichen Koprolithen, K6027.
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Durchmesser aufweisen und am starksten liginifiziert sind (Abb. 14). Einige groBere Frafgange tiberbriicken in ihrer ra-
dialen Ausdehnung bis zu vier Zuwachszonen. Im Querschnitt zeigen die Fragange ein nahezu rechtwinkliges Muster
mit glatten inneren Oberflaichen und Abbiegungen auf gleicher Hohe (Abb. 15). In Langsschnitten des Holzes zeigen die
Fral8gange auch vertikale Erstreckung von mehreren Millimetern (Fenc et al. 2014).

Abb. 14 Holzfragment im Querschnitt mit zahlreichen, konzentrisch nahe der Zuwachszonen angeordneten
FraBgangen, K6024.
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Ebenfalls neu ist, dass sich die Frallgalerien generell bevorzugt auf Tracheiden zu beschranken scheinen, die Fralitunnel
dabei hdufig von Parenchymstrahlen begrenzt werden (Abb. 16). Wéhrend Fralspuren oribatider Milben sehr zahlreich
aus mehreren Erdzeitaltern und aus ganz unterschiedlichen taphonomischen Gegebenheiten bekannt wurden, war bis-
lang keine Praferenz fir bestimmte Bereiche des Holzes erkennbar, ja nicht einmal fiir bestimmte Pflanzengruppen (Scort
& TavLor 1983, NorToN et al. 1988, Ash 2000, KeLocc & TavLor 2004, Keser 2007). Mitunter traten die Frallspuren sogar
verstdrkt inmitten nicht oder wenig lignifizierter, lebender Gewebe wie Parenchym oder Phloem auf (RotHweLL & Scott
1983, RossLer 2000) oder waren gar in Zusammenhang zu bringen mit Kallusbildung der Pflanzen als physiologische Re-
aktion auf den FraB (ZHou & ZHanG 1989). Dadurch wurde die Diskussion befliigelt, ob die Erzeuger nur tote organische
Substanz recyceln oder bereits zu Lebzeiten der Pflanzen agieren. Oribatiden Milben zugeordnete Fraspuren in fossilen
Holzern zeigen im Allgemeinen einen rundlichen Querschnitt und durchziehen das Holz in irreguldrer Richtung (ZHou
& ZHANG 1989, GotH & WiLbe 1992, LasanDEeRA et al. 1997, Ketocc & Tavior 2004, Fenc et al. 2010, Stater et al. 2012). In
unserem Material Gberwiegt ein rechtwinkliges Ausbreitungsmuster der Fraflgange, eine Konzentration auf stérker ligni-
fizierte Bereiche ist genauso aufféllig wie das regelrechte Aussparen der Parenchymstrahlen (Abb. 17) (Fenc et al. 2014).
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Abb. 15 Detail aus Abb. 14, rechtwinklig angelegte Abb. 16 Detail aus Abb. 14, die Fraliginge werden von
Fralgange mit glatten inneren Oberflachen. Parenchymstrahlen begrenzt.

Eine weitere interessante Information ist der Koprolithen-
Fillung in den Fraflgangen zu entnehmen: Locker gefiillte
Génge zeigen die Koprolithen — der Schwerkraft folgend
— auf dem Boden liegend. Dieser Befund suggeriert, dass
sich der Stamm/Ast wéhrend der Einlagerung der Kopro-
lithen, zumindest aber wahrend der Fossilisation in hori-
zontaler Position befand (Abb. 18). Derartige Geopetalge-
fige sind gar nicht so selten und wurden auch von anderen
permischen Gymnospermenholzern beschrieben (Goth &
WiLDe 1992, Feng et al. 2010). Einige Bereiche der Frafigale-
rien werden durch Massenansammlungen von Koprolithen
vollstandig gefiillt. Dabei weisen die ovoid bis fast kugelig
geformten Koprolithen ein dichtes komponentengesttitztes
Geflige auf, ohne dass zwischen ihnen organischer Detritus
oder Sediment erkennbar ware.

Die Koprolithen von 23-64 um Lange und 19-55 um Breite
bestehen durchweg aus verdauten Organika, pflanzliche
Gewebeteile sind innerhalb der Koprolithen nicht mehr
identifizierbar. Mitunter zeigen sie einen opaken Kern, der
von einem fast durchsichtigen Saum und einer gerade noch transparenten braunlichen duBeren Hiille umgeben wird
(Abb. 19). Dieses Erscheinungsbild, welches auch von fossilen Holzern aus dem Perm Chinas bekannt ist (Fenc et al. 2010),
fiihren wir auf die Erhaltung, méglicherweise auf Austrocknung zurtick.

chymstrahlen (Pfeil) regelrecht aus.
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Abb. 18 Uberlieferung eines Geopetalgefiiges:
Koprolithen liegen — der Schwerkraft folgend —
auf dem Boden der Frafigénge, K6024.

Abb. 19 Die Koprolithen zeigen keine identifizierbaren
Gewebereste mehr, weisen oft einen dunklen
Kern und transparente Saume auf, K6024.

Diskussion

Pflanze-Tier-Interaktionen spielen zweifellos eine Schliisselrolle in heutigen terrestrischen Okosystemen. Sie werden nicht
nur in Bezug auf zahlreiche co-evolutive Beziehungen der Insekten und Angiospermen diskutiert, haufig wird ein gene-
reller Zusammenhang mit dem Néhrstoffrecycling, der Bodenfruchtbarkeit, der Struktur zahlreicher Nahrungsnetze und
mit interspezifischen Assoziationen von Organismen hergestellt (KetLoce & Tavior 2004). Pflanze-Tier-Interaktionen gibt
es in der Erdgeschichte, seit sich das Leben auf den Festlandern zu entwickeln begann (SHear & SeLben 2001). Detritus
fressende Arthropoden (sog. Detritivoren) konnten in paldozoischen festlindischen Okosystemen dokumentiert werden
vom ausgehenden Silur bis in das Perm (LasanDEIRA 1998). Dabei wurden insbesondere Belege der detritivoren Lebens-
weise oribatider Milben untersucht, beispielsweise anhand fossiler Holzer aus dem Perm der Antarktis (KeLocc & TavLor
2004) oder Chinas (Fenc et al. 2010). Erkenntnisse zur Entstehung und Entwicklung von Herbivorie und Detritivorie in der
Tierwelt sind im Verlauf der letzten Jahre stark angewachsen und es gelang, diese auf samtliche Erdzeitalter und palaeo-
geographische Provinzen auszudehnen (LABANDEIRA 1998, 20064, b, 2007).

Oribatide Milben (Acari: Oribatida) bilden eine duBerst vielféltige, arten- und individuenreiche Gruppe von Detritivoren
und Fungivoren (ScHatz & BEHAN-PELLETIER 2008, WALTER & ProcTOR 2013). Unter den rezenten, Detritus fressenden, ter-
restrischen Invertebraten sind oribatide Milben sehr verbreitete ,Holzbohrer”. Sie weisen eine Kérpergrélie von 0,2 bis 1
mm auf und werden durch eine feste Chitinpanzerung geschtzt. Sie leben tberwiegend an der Oberfliche oder in den
obersten Schichten des Bodens, zeigen aber vielfaltige weitere Anpassungen — auch beziiglich des Lebens in verrottenden
Baumsttimpfen, in der Laubstreu oder auf Flechten und Moosen (Duncer 1983). So bilden sie heute eine Hauptkompo-
nente der Mikroarthropodenfauna in der Humusschicht der meisten Wald-Okosysteme (Beran-PELLETIER et al. 2008), wo-
bei eine gewisse Bevorzugung feuchter Habitate erkennbar ist. Oribatide Milben hinterlassen typischer Weise Grabgénge
von unter einem Millimeter Durchmesser und deponieren darin unzéhlige Kotpillen (WaLLwork 1976, LABANDEIRA et al.
1997), nahezu identisch mit jenen aus unseren Kieselhélzern von Crock.

Wahrend Kérperfossilien oribatider Milben bereits im Unterdevon von ihrer Prasenz in den Lebensrdumen zeugen (Nor-
ToN et al. 1988), wissen wir recht wenig tiber ihre Entwicklungsgeschichte in paldodkologischer Hinsicht (LaBANDEIRA 1998,
2007). Auch im Karbon finden sich Milbenreste selten bei der Mazeration gering inkohlter kohliger Feinklastika (Braun
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1997). Die FraRspuren oribatider Milben und deren Koprolithen konnten dagegen weltweit nachgewiesen werden, meist
in paldozoischen permineralisierten oder versteinerten Holzern, aber auch in fossilen Pflanzenresten, die in Hornsteinen
oder Torfdolomit-Konkretionen (Coal Balls) konserviert wurden (LABANDERRA et al. 1997, Rosster 2000, BARTHEL 2002).
Diese Erhaltungsformen bilden eine wichtige Basis, das Beziehungsgeflecht der Hornmilben innerhalb der abiotischen
und biotischen Umwelt zunehmend besser zu verstehen. Der reiche Fossilbericht derartiger Fraginge in Kieselholzern
kann jedoch nicht dariiber hinwegtduschen, dass es bislang nicht gelungen ist, die Erzeuger in situ in fossilen Holzern,
also inmitten ihrer Lebensspuren nachzuweisen. Auch in unseren Funden haben wir diesen Beweis leider nicht antreten
kénnen, wenngleich die Geometrie der Grabgdnge und der Koprolithen auf oribatide Milben als wahrscheinlichste Er-
zeuger hindeuten.

Die hier vorgestellten Frabilder an permischen Koniferenhélzern gehen offensichtlich ausschlieBlich auf makrophytopha-
ge Arten zurtick und deuten an, dass die nach dem bevorzugten Futter der Hornmilben vorgenommene ernahrungsbio-
logische Unterteilung in makrophytophage (diverse Pflanzenreste), mikrophytophage (Mikroorganismen wie Algen, Bak-
terien und Pilze) und panphytophage (gemischte Nahrung) Arten bereits im ausgehenden Paldozoikum begriindet war.
Unsere Funde zeigen eine Erndhrungspreferenz beziglich lignifizierter Gewebebestandteile, wahrend die Fragalerien
von Parenchymstrahlen und anderen anatomischen Besonderheiten, wie z.B. Zuwachszonen, begrenzt werden. Ahnliche
Verteilungsmuster der Grabgange wurden in Araucaria-ahnlichen Holzern aus der mittleren Trias und aus dem mittleren
Perm der Antarktis (StussLeriELD & TavLOR 1986, SLATER et al. 2012) sowie aus dem oberen Perm Australiens beschrieben
(McLoucHLIN 1992). In diesen Vorkommen weisen Pilzhyphen auf externen Befall der Holzer hin und werden als Holz-
faule, hervorgerufen durch verschiedene Pilze, interpretiert (LABANDEIRA & Prevec 2014). Dagegen konnten wir derartige
Hinweise auf saprophytische Pilze wie die Auflosung der Zellwénde oder Platzierung von Pilzhyphen an unserem Material
nicht feststellen. Uberhaupt sehen wir keinerlei Anzeichen fiir Pilzinfektionen der beteiligten pflanzlichen Gewebe und
miissen die Vorstellung fungivorer Hornmilben in verfaulendem Holz wohl ausschlieBen. Da die Dichte der Tracheiden
im Spatholz hoher ist als jene im Frithholz miissen wir eine effektivere Ernahrungsstrategie unterstellen, die die beteiligten
Milben veranlasst, das starker lignifizierte Spatholz bevorzugt zu verzehren. Die charakteristische konzentrische Vertei-
lung der Fra3galerien in unserem Material zeigt moglicherweise eine spezialisierte Ernahrungsweise bei bestimmten per-
mischen Hornmilben an. Spindelférmige, Koprolithen enthaltende Frallgange wurden aus Holzern (Australoxylon mondii)
der antarktischen, Kohle bildenden Waldmoore des spdten Perms beschrieben (Weaver et al. 1997). Diese Frallspuren
kommen durchweg als Bander im Spatholz vor. Wahrend in unserem Material die FraBspuren ebenfalls parallel den Zu-
wachszonen verlaufen, kénnen diese direkt auf den Zuwachszonengrenzen angelegt sein oder auch selten im Zentrum
benachbarter Gewebe. Der groere Durchmesser der Fragéange in den antarktischen Holzern spricht fiir kleine Kéfer als
Erzeuger (WEAVER et al. 1997, StaTer et al. 2012). Kiirzlich wurde ein Gymnospermenholz, Septomedullopitys szei, welches
spindlférmige Hohlungen im Holz aufweist, aus dem oberen Perm von Xinjiang, NW China beschrieben (Wan et al. 2014).
Diese Hohlungen sind frei von Pflanzendetritus, irreguldr im Holz verteilt und werden interpretiert als weille Holzfaule
(WaN et al. 2014). Bemerkenswerter Weise beinhalten die verzweigten Frafigange in S. szei sowohl Koprolithen oriba-
tider Milben als auch Pilzhyphen (Wan et al. 2014) und deuten so auf eine komplexe trophische Assoziation zwischen
dem Holz, den invasiven Pilzen und den Mikroarthropoden hin. Derartige Informationen bezglich der Erndhrungsweise
beteiligter Arthropoden sind geradezu essenziell fir das umfassende Verstandnis der Wechselbeziehungen in den terres-
trischen Okosystemen des ausgehenden Paldozoikums (Scott 1980, Scott & Taylor 1983, Shear & Kukalova-Peck 1990,
Scott et al. 1992).

Ebenso interessant fir die Charakterisierung von Arthropoden-Pflanzen-Wechselbeziehungen sind Hinweise wie z.B.
Oben-Unten-Indikatoren von Koprolithen in Frallgangen, wie z.B. in Shenoxylon mirabile, einer Konifere aus dem oberen
Perm Chinas (Fenc et al., 2010, 2011). Eine dhnliche Verteilung der Koprolithen in unserem Material zeigt, dass die toten
Gewebe Teile liegender Stammen waren, die eine Zersetzergemeinschaft beherbergt hat aus vorwiegend oribatiden Mil-
ben mit spezifischen Nahrungsgewohnheiten.
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