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Einleitung
Einfithrung

Am 21. Mérz 2003 referierte HD Dr. A. BRAUN vom Paldontologischen Institut der Universitdt Bonn im Rah-
men des Jahrestreffens des Arbeitskreises Konstruktionsmorphologie (AKKoM) im Forschungsinstitut Senk-
kenberg (FIS) tiber kugelférmige phosphatisierte chinesische Mikrofossilien. Da weder deren Anatomie noch
systematische Stellung geklirt war, bat Herr Dr. M. GUDO — der Initiator von AKKoM und Leiter der Sektion
,»Vergleichende Anatomie und Histologie* — Herrn Dr. BRAUN um die Uberlassung einiger Exemplare zum
Zwecke eigener Untersuchungen. Wegen des sehr knapp bemessenen Zeitplans von Herrn Dr. GUDO wurden
mir nach einiger Zeit die erwihnten Objekte zur Bearbeitung und Untersuchung iiberlassen. Neben diesen an-
fanglich wenigen Exemplaren erhielt ich spiter auf Anfrage bei Herrn Dr. Braun weitere Exemplare.

Nach einer Literaturrecherche im Vorfeld wurde zunichst vermutet, da} es sich bei den Mikrofossilien um
dhnliche organismische Uberreste handeln kénnte, die 1998 erstmals von XIAO, ZHANG & KNOLL und spater
von KNOLL & CARROLL (1999) beschrieben wurden. Fiir diese anfingliche Annahme sprach zunichst im Ver-
gleich mit den von Dr. BRAUN prisentierten Objekten die annéhernd selbe morphologische (kugelige) Gestalt,
die Uberlieferung durch Phosphatisation sowie die geographische Nihe der beiden Fundorte (Yangtze-Platt-
form). Da die von XIAO, ZHANG & KNOLL (1998) bzw. KNOLL & CARROLL (1999) beschriebenen Fossilien
nur in geringem Mafle (und auch hier nur rein morphologisch) untersucht waren, sollte zuerst die Hauptaufgabe
die Ermittlung der inneren morphoanatomischen Strukturen sein. Weiterhin sollte ein morphoanatomischer
Vergleich der Exemplare mit Adultformen und Embryonal- bzw. Larvenstadien unterschiedlicher animaler und
pflanzlicher Taxa durchgefiihrt werden, um einen Hinweis auf deren Identitit (systematische Stellung) zu er-
halten.

Abb. 1: REM-Aufnahmen fossiler Embryonen
Aufnahmen der von X1A0, ZHANG & KNOLL (1998) erstmals beschriebenen Fossilobjekte (X140 & KNOLL 1999).
a: Megasphaera ornata (Einzelzelle; umgeben von einer duferen ,,Schale®)
b:  nach erster Zellteilung
c:  fossiler Embryo von Megasphaera ornata mit gut sichtbaren Einzelzellen (duflere polygonale Hiille abpré-
pariert; vermutlich Morula)

Prézision der Aufgabenstellung

Bereits nach ersten optischen, lichtmikroskopischen Untersuchungen war klar, dafl es sich bei den Objekten
von Dr. BRAUN nicht um die von XIAO, ZHANG & KNOLL (1998) beschriebenen Mikrofossilien handelt. Zwar
lassen sich rein vom AuBeren die kugelférmigen Objekte nicht unterscheiden, betrachtet man jedoch aufgebro-
chene Exemplare und vergleicht sie mit Abb. la — c, so ist ein deutlicher Unterschied erkennbar. Die in dieser
Arbeit behandelten Fossilien besitzen unter der duleren Wand z. T. ,.fadenformige Verspannungen, z. T. auch
eine weitere innere Kugel, die ebenfalls durch solche fadenférmigen Gebilde an der dulleren Hiille befestigt ist,
und nicht wenige grof3e Zellen dhnlich der Embryonen von Megasphaera ornata. Daher hat sich die urspriingli-
che Aufgabenstellung geédndert.

Gemal der neuen Aufgabenstellung und der sich bei ihrer Bearbeitung ergebenden Fakten werden in der
vorliegenden Arbeit folgende Themenschwerpunkte bearbeitet:

. Zunichst sollen der Vollstandigkeit halber einige allgemeine Informationen zu Herkunft und Fundort
des Untersuchungsmaterials gegeben werden.

e Im AnschluB} daran werden die zur Untersuchung der Mikrofossilien herangezogenen Methoden be-
schrieben und die dabei gewonnenen Erkenntnisse préasentiert.

. Da durch die bei der Untersuchung festgestellten morphoanatomischen Strukturen keine eindeutige und
fehlerfrei belegbare Aussage bzgl. der systematischen Stellung der Untersuchungsobjekte gemacht wer-
den konnte, sollte mittels einer kladistischen Analyse die Einordnung ins LINNEsche System erleichtert
werden. Daher wurde zunichst fiir als nihere Verwandte in Frage kommende Organismen durch Ver-
gleich mit den vorliegenden phosphatisierten Fossilien eine Distanzmatrix und aus dieser mit Hilfe der
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zuverldssigsten kladistischen Algorithmen phylogenetische Baume erstellt, die gemdf der Phinetik' ei-
ne systematische Zuordnung von Organismen dieser Graphen erlauben.
e Zuletzt wurde die phylogenetische Stellung der vorliegenden Mikrofossilien untersucht.

Material
Herkunft

Die Mikrofossilien stammen aus dem unteren Teil der Kuanchuanpu-Formation. Sie wurden von phosphati-
schen Halden des unteren Kambriums (an der Grenze zum Prikambrium) aus einer ca. 80 m méchtigen phos-
phatischen Karbonat- und Kieselgesteinsschicht gesammelt. Die Formation iiberlagert die prikambrische (kar-

bonatische) Dengying-Formation.

Gesammelt wurde in der Néihe des Dorfes Xuan-
jlangping in der Region Kuanchuanpu, County Ning-
qiang, Provinz Siid-Shaanxi. Das Gebiet liegt ca. 300
km siidwestlich von Xian.

Alter

Wie bereits erwihnt wurde, wurde an der Grenze der
karbonatisch-prikambrischen und phosphatisch-kar-
bonatisch-kambrischen Gesteinsschichten gesammelt.
Anhand stratigraphischer Untersuchung 146t sich fiir
die kugeligen Fossilien daher ein Alter von 543 — 540
ma’ erschlieBen.

Stratigraphie

Das Probengestein, aus dem die Mikrofossilien stam-
men, ist schwarzes, stark bitumindses, sparitisches
und phosphatisches Kalkgestein. Es stammt aus den
Bénken im unteren Teil der Kuanchuanpu-Formation.

Taphonomie

Die vorliegenden Fossilien wurden durch Phosphati-
sation und der Einbettung in marines Kalkgestein
tiberliefert. Die frithe diagenetische Phosphatisation
bewirkte dabei vollstindige Konservierung der Unter-
suchungsobjekte mit hoher morphologischer Wieder-
gabegenauigkeit.

Eine kontinuierliche Phosphatisation war jedoch
nur zu bestimmten Zeiten moglich, da der Wechsel
des pH-Werts und der Aktivitit (Konzentration) von
P und HCOj3 sowie lokale bakterielle Aktivitit den
Vorgang der phosphatischen Fossilisation ein- und
ausschalteten. Hierdurch entstand auch das fiir den
Fundort der Fossilien so typische heterogene tapho-
nomische Schichtbild, in dem sich phosphatische und
nichtphosphatische Horizonte mehrmals abwechseln
(vgl. Abb. 2).
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Abb. 2: Stratigraphie der Kuanchuanpu-Formation
bei Xuanjiangping (bearbeitet nach STEI-
NER et al. 2004)

syn. numerische Systematik; Teilgebiet der Systematik und Evolutionistik (Evolutionsbiologie), das versucht Lebewesen aufgrund ihrer Gesamt-
dhnlichkeiten zu klassifizieren. (SNEATH & SOKAL 1973, CLIFFORD & STEPHENSON 1975, WIESEMULLER, ROTHE & HENKE 2003)
ma: Millionen Jahre
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Priparation und Aufbereitung des fossilen Materials

Das gesammelte Gestein wurde mit Hilfe eines Morsers in wenige cm grofle Stiicke zerkleinert und anschlies-
send mit 10 — 15 %iger Acetonsdure behandelt. Weiter wurden die Gesteinsproben mit einem (Nylon-)Drei-
fachsieb der Porengrofien 1.200 pm, 600 pm und 300 pm in entsprechende Kornfraktionen aufgeteilt. Nach
dem Auswaschen (mit Aqua dest.) und Trocknen der einzelnen Fraktionen wurden die Mikrofossilien mit Hilfe
eines Binokulars per Hand aussortiert.

Paldosynokologie

In den untersuchten Gesteinsproben fanden sich neben den hier betrachteten phosphatischen Kugeln noch Ver-
treter folgender Taxa:

St.: Cnidaria (Nesseltiere)
Kl.: Hydrozoa
Kl.: Anthozoa (Korallen)
Ord.: Tabulata
Kl.: Scyphozoa
div. mehrzellige Algen

Alle diese Fossilien waren ebenfalls — geméll der Taphonomie —
tiberwiegend phosphatisiert. Sie konnten jedoch aufgrund fehlen-
der Bestimmungsliteratur und der durch die Préparations-, Sedi-
mentations- und Morphogeneseprozesse verdnderten morphologi-
schen Strukturen nicht ndher bestimmt werden. Des weiteren wur-
de in der Literatur (CHEN et al. 2004, STEINER et al. 2004) ermit-
telt, daf sich in der Kuanchuanpu-Formation — ob jedoch auch im
selben Horizont wie die vorliegenden Mikrofossilien blieb uner-
mittelt — noch folgende Taxa wiederfinden:

St.: Porifera (Schwiamme)
St.:  Procoelomata roopm —
Kl.: Coeloscleritophora

Ord.: Chancelloriida

St.:  Arthropoda (Gliederfiifer)
Kl.: Crustacea (Krebstiere)

div. Crustaceae-Eier

Untersuchung
REM-Aufnahmen

Zur Untersuchung wurde das Rasterelektronenmikroskop (REM)
Stereoscan S4-10 des FIS (Sektion ,,Marine Evertebraten II*, Lei-
tung Dr. FIEGE) herangezogen. Bevor die Mikrofossilien unter-
sucht werden konnten, muften sie zur Erreichung von Was-
serfreiheit und elektrischer Leitfahigkeit vorbehandelt werden. Die
notwendige Hydrophobizitit wurde bei einigen Exemplaren be-
reits durch Lufttrocknung erreicht. Da manche Fossilien danach
jedoch immernoch einen geringen Anteil an Wasser enthielten, der
bei REM-Aufnahmen selbst leichte Verschleiherungen erzeugte,
erfolgte nach der Lufttrocknung eine weitere Trocknung mit Hilfe
der Kritisch-Punkt-Methode (Critical Point Method). Dabei wur-
den die Objekte in 100 % Aceton iiberfiihrt. In der Druckkammer
der Kritisch-Punkt-Apparatur wurde bei 9 °C das Medium Aceton
durch fliissiges CO, ausgetauscht. Durch Erwédrmen der Proben-
kammer auf iiber 31 °C bei einem Druck von 73,8 bar wird der =~ Abb. 3: Typisierung der Fossilien
kritische Punkt fiir CO, erreicht, d. h. das CO, wechselt schlagar- Es konnen folgende Morphospe-
tig seinen Aggregatzustand von fliissig zu gasférmig und ist nun zies unferschieden werden:
bei Uberfiihrung an Luft trocken. AnschlieBend wurden die Fossi- a: Typen mit ~gleichmiBiger

. . . . Verteilung der fadenformi-
lien auf einer selbstklebenden Kunststoffplatte auf einem Alumi- gen Strukturen

niumtriger befestigt und dieser in den Dioden-Sputter-Apparat b:  Typen, bei denen die faden-
(Edwards Sputter Coater S 150 B) gebracht. Der Aluminiumtréger formigen Strukturen im Inne-
wurde dabei an der Anode befestigt. Nach Anlegen einer Span- ren konzentriert sind

nung wurden aus der Gold-Palladium-Kathode Goldatome heraus- c:  Typen mit innerer Kugel



geschleudert, die sich dann aufgrund der elektromagnetischen Anziehung zur negativ geladenen Anode hin be-
wegten und dabei am Priparat haften blieben, wodurch dieses elektrisch leitfahig wurde (Kathodenzerstiu-
bung). Erst jetzt konnten die in dieser Arbeit dargestellten REM-Aufnahmen angefertigt werden.

Bereits wihrend des Anfertigens der Aufnahmen wurde — wie die spiteren lichtmikroskopischen Betrach-
tungen bestitigten — festgestellt, dal alle Fossilien in den in Abb. 3a — c gezeigten anatomischen Formen vor-
liegen:

. Morphospezies A:
Formen mit gleichméBiger Verteilung der internen fadenférmigen Strukturen (Abb. 3a)

. Morphospezies B:
Formen mit konzentriertem Vorkommen der kugelinternen Verspannungen im Zentrum der Kugeln
(Abb. 3b)

e Morphospezies C:
Formen mit hohlem, jedoch bei vielen Objekten nach Aufbruch mit einer Priparationsnadel verfiillten,
Innenraum, in den die duBeren fadigen Strukturen miinden (Abb. 3c)

Bei einigen wenigen untersuchten Exemplaren ist die dulere Wand (Abb. 4a) von kegelférmigen Gebilden,
die basal in mehrere Einzelstringe dissoziieren, bedeckt (Abb. 4b). Besonders interessant in diesem Zusam-
menhang erscheint, daf sich dhnliche Strukturen auch bei fossilen und rezenten Larven von Seeanemonen (Ac-
tinaria) finden (vgl. Abb. 4c). Dabei handelt es sich um ,,verbackene* Cilien, sog. Cilienruder. Sie werden von
den ektodermalen Zellen ausgebildet und dienen der Fortbewegung bzw. dem Heranstrudeln von Nahrungspar-
tikeln der Planulalarven. Gleichzeitig kann anhand dieser Strukturen das Vorliegen pflanzlicher Organismen
ausgeschlossen werden, da es keine pflanzlichen Organismen gibt, die Cilienruder besitzen (SITTE et al. 2002).

Es liegen also animale Fossilien vor.
- T _
o

Abb. 4: AuBlenwand
a:  AuBlenwand
b:  Cilienruder an der Aulenwand einiger untersuchter Fossilobjekte
c:  Cilienruder rezenter Tiere

Bei genauer Betrachtung der kugelinternen Verspannungen zeigt sich, da$ sich diese aus * ball- oder kugel-
formigen, manchmal auch eierféormigen, Gebilden zusammensetzen, die sich aneinander lagern (Abb. 5a). Da-
her liegt die Vermutung nahe, daf} es sich bei den kugeligen Einzelgebilden um niedrig-traubige Ausbildungs-
formen von Apatit in dem phosphatischen Probegestein handelt. Anfangs wurde diese These jedoch schnell
verworfen, da der kristalline Apatit i. d. R. Kristallkorner (niedrig-traubige Ausbildungsformen) ohne Hohlréiu-
me bildet, jedoch bei ausnahmslos allen kugelinternen Verspannungen bei Aufsicht (vgl. Abb. 5b) ein innerer
Hohlraum (&hnlich einem Kanal) vorhanden ist. Wie spitere Recherchen ergaben, kann die niedrig-traubige
Abscheidungsform von Phosphat jedoch sehr unterschiedlich ausfallen und oftmals dort, wo sich kleine, sphé-
rulitische Phosphatstrukturen entlang feiner Faden bilden, sich von urspriinglich isolierten Kristallisationszen-
tren ausgehend beim Wachstum treffen und mit benachbarten Sphiruliten zusammenwachsen. Dabei kann de-
ren GroBe liber den mikrokristallinen Zustand hinausgehen und der Eindruck von Zellreihen entstehen. Die in-
neren Hohlrdume konnten dann dadurch zu erklédren sein, daf ein urspriinglich vergingliches organisches Ge-
bilde (z. B. Zellreihen, Plasmainhalte, koloniebildende Bakterien, etc.) vom Apatit tiberkrustet wurde und sich
dann zersetzte. Um den Sachverhalt, ob es sich bei den in Abb. 5 gezeigten Strukturen lediglich um anorga-
nisch-phosphatische Auskristallisationen handelt oder tatsdchlich um organisches versteinertes Material (Zel-
len), wurden Diinnschliffe polarisationsmikroskopisch betrachtet (vgl. Kapitel 3.5 ,,Dinnschliffe”, S. 6). Dabei
bestitigte sich die Annahme vom Vorliegen organischer Strukturen. Es wird daher angenommen, daf3 die inne-
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ren Verspannungen, die die Fossilien durchziehen, Zellen sind, die in ihrer Gesamtheit z. B. bei Schwammen
vorhandene Kanalisationsstrukturen darstellen, die Frischwasser in das Tier hinein (Ingestion) bzw. aus dem
Tier hinaus befordern (Egestion), so daf die ballformigen Gebilde entlang der kugelinternen Verspannungen
als Kanalzellen inerpretiert werden konnen. Dariiber hinaus fanden sich auch Uberreste ehemals vom Apatit
tiberkrustete Kanile, die sich nach Auskristallisation zersetzten (vgl. Abb. 6d).

Ipm ] I0pm

Abb. 5: Kanalisationsstrukturen
a:  Seitenansicht
b: Einsicht in den Kanal; die Kanalzellen bilden einen internen, rohrenférmigen Hohlraum
c¢:  Miindung von Kanalzellen in die Auenwand
d:  von Apatit tiberkrusteter urspriinglicher Kanal, der sich nach Auskristallisation zersetzte
An vereinzelten Stellen innerhalb der Kugel sind aber auch die niedrig-traubigen Apatit-Kristalle zu be-
obachten, die dann jedoch meist konzentriert an einer Stelle auftreten (vgl. Abb. 5d). Diese haben jedoch nur

| . 1 L e .
2 bis maximal 2 der GroBe wie die als Kanalzellen identifizierten kugeligen, zusammengelagerten Struktu-

ren.

Lichtmikroskopische Untersuchung

Als Untersuchungsgerite wurden ein handelsiibliches Binokular (Leica ZOOM 2000) zur Vorauswahl und zur
Sortierung der Fossilien nach morphologischen Gesichtspunkten sowie ein Lichtmikroskop (Leica BF 200) zur
genaueren Betrachtung verwendet.

Bei den lichtmikroskopischen Betrachtungen selbst ergaben sich keine neuen Erkenntnisse. Es wurden je-
doch die bei den REM-Untersuchungen bereits betrachteten Strukturen in ihrem steten Vorkommen bestitigt,
insbesondere die Typisierung anhand der inneren morphologischen Gebilde.

Semi-Diinnschnitte

Dariiber hinaus wurden Semi-Diinnschnitte am elektronischen Rotationsmikrotom von in Histocryl eingebette-
ten Objekten erstellt. Die Auswertung dieser blieb jedoch ohne Befund, da das Einbettungsmedium (Histocryl),
ein Kunstharz, aufgrund seiner Viskositit nach dem GieBen nicht in die Kugeln (wegen der zu grolen Oberfla-
chenspannung des Histocryls) eindringen und so die kugelinternen Mikrostrukturen stabilisieren konnte. So
kollabierten die Kanile und die KugelauBenwand bei Kontakt mit dem Mikrotommesser.
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Peel-Priparate

Zusitzlich wurden Peels von den phosphatischen Mikrofossilien erstellt. Hier wurden einige Objekte in Epo-
xidharz eingebettet. Dann wurden die eingebetteten Fossilien mit feinkérnigem Schleifpapier (Kérnung 1.000°)
angeschliffen, mit zweimolarer Salzsdure (2M HCI) angeidzt, abgewaschen (mit entionisiertem Wasser), mit
Aceton bestrichen und auf eine Acetatfolie gedriickt, wo sie einige Minuten blieben. Durch das Anschleifen mit
dem Schleifpapier blieb jedoch Schleifstaub in der Schleifmatrix hidngen und wurde so beim eigentlichen Pee-
len mit tibertragen. Dariiber hinaus wurde nur die duSere Wand der Fossilien, nicht aber die inneren Strukturen
auf die Acetatfolie iibertragen. Auch diese Untersuchung verlief daher ohne Befund.

Diinnschliffe

Weiterhin wurden Diinnschliffe erstellt. Dabei wurden die Mikrofossilien — wie auch schon bei der Herstellung
der Semi-Diinnschnitte und Peel-Priparate — aufgrund ihrer Gesamtgrole von bis zu max. 1 mm komplett in
das GieBharz Epoxy-Fix (Voss-Chemie) eingebettet. Versuche mit dem weicheren Acrylharz waren weniger er-
folgreich, da in der Schleifmatrix Schleifstaub zuriickblieb.

Als Gieformen wurden Vulkanfiberringe (& auen: 20 mm, & innen: 12 mm, Dicke: 3 mm) verwendet.
Diese Ringe wurden zunichst mit Uhu auf Polyethylenfolie geklebt. Die Folie 146t sich nach dem Eingieen
und Aushirten des Kunstharzes miihelos abziehen. Nach dem Aufkleben wurden die Ringe innen mit Biifa-
Trennlack bestrichen, um ein spiteres Herauslosen der GieBteile aus der Form zu erleichtern.

AnschlieSend wurden in die vorbereiteten Formen das Epoxidharz mit Harter (Mischungsverhiltnis 5 : 1)
gegossen. Erst nachdem das Harz in die Formen gegossen wurde, wurden die Fossilobjekte hinzugegeben, um
tiberfliissige Luftblasenbildung im Harz zu vermeiden.

Nach dem vollstdndigen Aushirten des Harzes (ca. zwei Tage) wurde das GieBteil aus dem Vulkanfiberring
gelost und mit einer Sdge parallel zur Auflagefliche abgeschnitten. AnschlieBend wurde mit NaBschleifpapier
(Kornung 320*, 600° und 1.000) das Kunstharz abgetragen. Wihrend des Schleifvorgangs wurde regelmiBig
unter dem Stereomikroskop beobachtet, ob die gewiinschte Stelle im Priparat erreicht wurde.

Als néchstes wurde das Préparat auf einen gldsernen Objekttriger des GieBener Formats (28 x 48 x 1,35
mm) befestigt, der zur besseren Haftung des Klebers angerauht wurde. Als Kleber diente Araldit 2020 A + B
(Verhiltnis 10 : 3,5).

Nach dem Aushirten des Klebers wurde der obere Teil des Harzes abgesigt und wieder mit den selben Kor-
nungen wie zuvor (320, 600, 1.000) abgeschliffen. Die Feinbearbeitung des Materials begann bei einer Dicke
von ca. 100 um. Um auf die gewiinschte Préparatdicke von ca. 30 um zu gelangen wurde Micro-mesh fine fini-
shing abrasive® (Micro-Surface) verwendet.

Um die Diinnschliffe vor mechanischen Einwirkungen zu schiitzen, wurden sie zuletzt in ein handelsiibli-
ches Harz (Euparan) eingeschlossen und mit Deckgldsern mit Hilfe von Canada-Balsam abgedeckt. (THOR-
MANN 2002)

Die geschliffenen Préiparate wurden unter dem Lichtmikroskop betrachtet (vgl. Abb. 6). Auch dabei wurden
vorher genannte Strukturen bestitigt. Es wurden keine Hinweise auf skelettale Elemente gefunden. Da zunéichst
vermutet wurde, daf}3 die kugeligen und réhrenbildenden Elemente evtl. wenig-traubige bzw. sphirulitische
Apatit-Kristalle oder andere anorganische Kirstallisationen darstellen kdnnten, wurden die Diinnschliffe unter
dem Polarisationsmikroskop bei gekreuzten Polarisatoren betrachtet. Dabei konnten (vermutlich an besonders
diinnen Stellen der Diinnschliffe) keine Interferenzfarben beobachtet werden, was als eindeutiger Hinweis auf
das Vorliegen organischer Uberreste zu verstehen ist. Es handelt sich also — wie auch Herr Dr. BROCKE vom
FIS auf Anfrage hin bestitigte — durchweg um organische Gebilde. Einzig verfiillte Exemplare (die Kanalisa-
tionsstrukturen sind dann nicht mehr unter dem Lichtmikroskop als solche zu erkennen) wiesen anorganische
Kristallstrukturen (Interferenzfarben) auf. Bei Fossilien mit internem Hohlraum ist auch dieser oft mit solchen
Kristallen verfiillt (vgl. Abb. 6). Es wird vermutet, daf} die Organismen nach ihrem Tod absanken, geloste an-
organische Stoffe iiber die Kanalstrukturen ins Innere eindrangen und dort wieder ausgefillt wurden. Ebenfalls
wurde mit Hilfe der Polarisationsmikroskopie bestitigt, dafl die duiere Hiille, die unter dem Rasterelektronen-
bzw. Lichtmikroskop keine Zellstrukturen aufwies, ebenfalls organischen Ursprungs ist. Daher wird davon aus-
gegangen, daf} es sich um ein dueres AbschluB3epithel handelt.

3 KorngroBe 18,3 um
4 KorngroBe 46 pm

5 KorngroBe 32 pm

6

Kornung 12.000, Korngréfe 2 (= 0,5) um
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Abb. 6: Diinnschliff durch Morphospezies C
Die Ubersichtsaufnahme (a) des Diinnschliffs zeigt deutlich den Grundaufbau von Morphospezies C: eine interne
(im Diinnschliff) kreisformige Struktur, die hier (vermutlich mit urspriinglich in Wasser gelostem und wieder aus-
gefilltem Sedimentgestein) verfiillt ist sowie duBlere Kanile, die vom dufleren AbschluBBepithel her kommen und
in die innere Kugel miinden. Aulerdem sind in der Nahaufnahme (b) auch die einzelnen Kanalzellen angedeutet
erkennbar.

Systematik und Phylogenie
Vorhergehende Uberlegungen

Da die alleinige Untersuchung der phosphatischen Mikrofossilien keine eindeutige Aussage iiber die systemati-
sche Stellung zulief3 (die Mikrofossilien besitzen einige Charaktere, die fiir bestimmte Taxa einerseits sprechen,
andererseits zeigen sie aber gleichzeitig Strukturen, die eine Zuordnung zu diesen Taxa ausschliefen) wurde
ein phinetisch-kladistischer Vergleich durchgefiihrt. Dabei kamen die beiden gebrduchlichsten und nach Maf3-
gabe der vorliegenden Daten vorhersagesichersten Baumrekonstruktionsverfahren UPGMA und NJ zum Ein-
satz. Sie werden spiter noch genauer erortert.

Theoretische Grundlagen
Einfiihrung in die Kladistik

Die Kladistik’ klassifiziert Lebewesen anhand ihrer zeitlichen Entstehung und hat die Darstellung der Phyloge-
nese® in Form von sog. phylogenetischen Biumen (vgl. Kapitel 4.2.2 ,, Terminologie®, S. 8) zum Ziel. Jeder
Abzweig in einem solchen Baum ist oftmals durch neuartige Organstrukturen definiert, die fiir die verschiede-
nen Untersuchungsobjekte (OTUs’) auf dieser Astgabel spezifisch sind. (CAMPBELL 1998)

Voraussetzung fiir die Rekonstruktion phylogenetischer Beziehungen ist das Vorhandensein von Datenma-
terial, das die stammesgeschichtliche Entwicklung der untersuchten OTUs widerspiegelt. Solche Zeugnisse der
Phylogenie liefern anatomische und morphologische Strukturen (z. B. Organhomologien, Rudimente, etc.),
Vergleiche von Embryonalstadien (gemi der Biogenetischen Grundregel'’ nach HAECKEL 1866a, b), paléon-
tologische Daten sowie parasitologische Vergleiche, Verhaltenshomologien und Ahnlichkeiten molekularbiolo-
gischer Strukturen (DNA, RNA, Proteine). Letztere versagen jedoch als Datenlieferant bei der phylogeneti-
schen Rekonstruktion fossiler Formen und werden daher im Folgenden nicht weiter beriicksichtigt. (BUSEL-
MAIER 1997, KRAMER et al. 2002)

Bei kladistischen Arbeitsweisen wird i. d. R. davon ausgegangen, da8} jeder Organismus sowohl plesiomor-
phe (urspriingliche) Merkmale, die bereits bei seinen Vorfahren existierten, als auch apomorphe (abgeleitete)
Charaktere, die sich erst in jiingerer Zeit bei der Entstehung dem des OTU zugehorigen Taxons entwickelten,
besitzt. Demzufolge haben nur Synapomorphien (synapomorphe Daten) Aussagekraft bzgl. der Phylogenese.
Es miissen zur Rekonstruktion phylogenetischer Linien also Datensitze herangezogen werden, die sowohl ple-
siomorphe als auch apomorphe Organisations- und Struktureigenschaften beinhalten. (CAMPBELL 1998, HEN-
NIG 1950, KRAMER et al. 2002, SUDHAUS & REHFELD 1992)

syn. phylogenetische Systematik

Stammesgeschichte

operational taxonomic units; im Folgenden: den untersuchten Mikrofossilien dhnelnden Organisationsformen

Die Ontogenese (Embryonalentwicklung) ist eine kurze und schnelle Wiederholung der Phylogenie (Stammesgeschichte) (BUSELMAIER 1997).
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Terminologie

Da phylogenetische Baume mathematisch gesehen kreislose (zyklusfreie) Graphen sind, besitzt jeder innere
Knoten mindestens drei Kanten, einen Vorfahren (im Folgenden werden Bastarde'' ausgeschlossen) und min-
destens einen Nachfahren (SCHOPPA 1999). Weiterhin darf jedes in die phylogenetische Rekonstruktion aufge-
nommene Taxon nur einmal im resultierenden Stammbaum vertreten sein (HEUN 2005).

Jedes Internodium (innerer Knoten, Vorldufer-Taxon) in einem solchen phylogenetischen Baum reprisen-
tiert Vorldufervertreter weiterer Internodien oder Untersuchungstaxa (Terminalnodien) und wird als HTU"? be-
zeichnet. Sie sind daher immer Vertreter eines (moglicherweise unbekannten) Taxons, aus dem sich im Laufe
der Phylogenese weitere Taxa entwickelt haben. Sog. OTUs hingegen représentieren mit in die phylogeneti-
sche Rekonstruktion aufgenommene Taxa, fiir die entsprechende synapomorphe Daten vorhanden sind (unter-
suchte Taxa). Der Vorlidufer aller OTUs und HTUs, die im rekonstruierten Baum zu finden sind, ist in der Wur-
zel zu suchen, d. h. kladistische Verfahren bilden ausschlieBlich monophyletische Bidume. (KRAMER et al.
2002)

Verfahren zur Rekonstruktion phylogenetischer Beziehungen

Da bei charakterbasierten Verfahren oftmals nur wenige Charaktere bei der phylogenetischen Untersuchung
Verwendung finden und damit ein grofler Datenverlust einhergeht, wird die stammesgeschichtlich-systemati-
sche Untersuchung nur anhand distanzbasierter Verfahren durchgefiihrt.

Bei distanzbasierten Verfahren wird zwischen den untersuchten OTUs mit Hilfe ihrer Charakterausprigung
ein Abstand dj; zueinander ermittelt. Dabei werden zwei Sequenzen'” i und j jeweils positionsweise (bei n Posi-
tionen) abgearbeitet und je ein Unterschied als 1 gezéhlt:

n
di =2 Jai =a|
a=l
Der ermittelte Abstand (phyletische Distanz) kann — unter der Annahme einer molekularen Uhr (molecular
clock) — als relativer Zeitraum interpretiert werden, in dem sich zwei Taxa durch Spezifikation aus ihrem ge-
meinsamen Vorfahren (dem HTU ihrer Astgabel) entwickelt haben.

Fiir die verwendeten Distanzen wird angenommen, daB sich die Sequenzen durch Verdnderung des Erbguts
(und damit auch der morphoanatomischen Erscheinungen) auseinander entwickelten und daf3 die Anzahl der so
im Genom der Taxa etablierten Mutationen (also derer, die einem Weiterbestehen eines Taxons nicht im Wege
stehen) zur zeitlichen Dauer korreliert ist. Es wird also angenommen, daB die Evolution graduell'* verliuft.
(HEUN 2005)

Im Folgenden werden die Algorithmen der beiden wichtigsten distanzbasierten Methoden, anhand derer der
kladistische Vergleich durchgefiihrt wurde, beschrieben.

UPGMA

Der Algorithmus von UPGMA" geht urspriinglich auf SOKAL & MITCHENER (1958) zuriick und wurde 1967
von FITCH & MARGOLIASH weiterentwickelt.

In jedem Iterationsschritt werden die beiden Sequenzen i und j (der OTUs I und J) der geringsten Abwei-
chung (des kleinsten Abstands) zueinander gesucht (d; = minimal). Die Reprisentanten dieser Sequenzen
(OTUs) haben ihre Hohe h bei 0 und werden durch ein HTU miteinander verbunden. Die Hohe des Interno-
diums zwischen I und J wird durch die Formel

g4
1 2
berechnet. Aus den beiden Sequenzen i und j wird nun eine neue Sequenz k durch Vereinigung voniund j (k =
i U j) gebildet. Diese Sequenz reprisentiert HTU K, welches I und J miteinander verbindet. Zu ihr wird an-
schlieBend wieder die Sequenz 1 mit dem kleinsten Abstand aus den noch verbleibenden Sequenzen ermittelt.
Der Reprisentant der Sequenz wird sodann iiber ein neues HTU mit der Hohe
dy
hy 2
und dem HTU zwischen I und J verbunden.
Die Iteration bricht ab, sobald alle Sequenzen dem Kladogramm (phylogenetischen Baum) zugeordnet wur-
den. (KRAMER et al. 2002)

Mischlinge (Hybriden) aus zwei verschiedenen Arten (BUSELMAIER 1997)

hypothetical taxonomic unit

Unter Sequenz ist hier die Ausprigung (1 fiir das Vorhandensein und O fiir das Fehlen eines Merkmals) aller bei der Untersuchung verwendeter
Merkmale fiir ein OTU zu verstehen.

gleichmiBig

Unweighted Pair Group Method with Arithmetic mean
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Der Algorithmus von NJ'® geht auf SAITOU & NEI (1987) zuriick.

Ausgangspunkt der Rekonstruktion ist ein Sterngraph (Busch). Die Anzahl aller OTUs wird mit L (in der
durchgefiihrten Untersuchung L = 18, vgl. Kapitel 4.3.1 ,,Verwendetes Datenmaterial®, S. 9) bezeichnet. In je-
dem Iterationsschritt werden zwei OTUs zu Nachbarn (den nédchsten Verwandten) zusammengefa3t, d. h. durch
ein HTU miteinander verbunden. Hierbei werden anfangs die OTUs (spéter die verbliebenen OTUs und neu
entstandenen HTUs) ausgewihlt, fiir die der Ausdruck

S =dy (5 +1;)

minimal ist. Der Summand r; wird durch

1
L=——7-)» dy
L-2 keL
berechnet. Homolog dazu gilt:
- 1
iTT 5 ik
L-2ig

Dieser Schritt wird so lange vollzogen, bis die Anzahl der noch nicht in die Untersuchung einbezogenen
OTUs gleich 2 ist. Die beiden verbleibenden Terminalnodien werden anschlieend durch eine Kante miteinan-
der verbunden.

Rekonstruktionsdurchfithrung
Verwendetes Datenmaterial

In die phylogenetische Untersuchung wurden nur Organismengruppen (und z. T. deren ontogenetische Formen)
einbezogen, deren Morphologie und Anatomie Affinitit zu den wihrend der Untersuchungen an den phosphati-
sierten Mikrofossilien entdeckten und interpretierten Strukturen haben. Daher wurden folgende Gruppen be-
trachtet:
. Placozoa
. Ctenophora (Rippenquallen)
e Porifera (Organisationsform: Ascon-Typ)
e Porifera (Organisationsform: Leucon-Typ)
o  Porifera (Organisationsform: Sycon-Typ)
Porifera, Gemmula (Dauerform)
Porifera, Amphiblastula (Larvenstadium)
Porifera, Coeloblastula (Larvenstadium)
Porifera, Parenchyma (Larvenstadium)
Choanoflagellata
Actinaria, Planula (Larvenstadium)
Vendozoa
Archaeocyathida
Stromatopora
Tabulata
Morphospezies A
Morphospezies B
e Morphospezies C
Die Wahl der Untersuchungskriterien (Charaktere) gestaltete sich etwas schwieriger, da als Untersuchungs-
und Vergleichsobjekte tiberwiegend Ganzkorperfossilien, Diinnschliffe und Anschliffe (aus den Sammlungen
des FIS) verwendet wurden, an denen die gewihlten Charaktere erkannt werden muf3ten. AuBlerdem muf3te der
Grof3teil der Untersuchungskriterien gemifl dem Apo- und Plesiomorphieprinzip von HENNIG (1950) bei min-
destens zwei Untersuchungstaxa (OTUs) vorliegen. So kamen folgende Untersuchungscharaktere zum Einsatz:
e AuBenzellen
- mit Cilien
- mit Cilienrudern
- mit Geifleln
- ohne Cilien(ruder) oder Geifleln
e Innenzellen
- mit Cilien
- mit Geifleln
- ohne Cilien oder Geifleln

16

Neighbour-Joining-Method
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. Habitus
-t kugelférmig
- + konus- bzw. eierférmig
- + diskus- bzw. scheibenformig
- + becherformig
. innere Zellen
- fest verbunden
- lose
- + undifferenziert (bei Fossilien keine Differenzierungen feststellbar)
. Skelettelemente (Sklerite, Nadeln)
e  Korperoffnungen
- eine
- zwel
- viele
. Kanile im Innern
- + gleichmilBig verteilt
- + im Zentrum konzentriert
- + an anderer Stelle Konzentriert
. interne Hohlrdume
- grof} (im Vergleich zum restlichen Korper)
- klein (im Vergleich zum restlichen Korper)
Mit Hilfe dieser Daten wurden Sequenzen und aus diesen dann eine Distanzmatrix errechnet, die zur Rekon-
struktion phylogenetischer Baume durch UPGMA und NJ herangezogen wurde.

Aufbereitung der erhaltenen Biume

Da die Topologie der erhaltenen phylogenetischen Graphen bei distanzbasierten Verfahren von der Reihenfol-
ge abhingig ist, in der die Untersuchungstaxa dem Baum hinzugefiigt werden, wurde sowohl fiir UPGMA als
auch fiir NJ fiir alle moglichen Anordnungen der OTUs Biume erstellt. Aus diesen wurde anschlieBend ein re-
sultierender UPGMA- und NJ-Baum generiert. Dazu wurde ein Majority-Rules-Consensusbaum erstellt, d. h.
aus urspriinglich vielen Baumen jeweils die Teilbiume zusammengesetzt, deren Topologie am haufigsten er-
schienen ist. (WAGELE 2001)

Ergebnis der phylogenetisch-systematischen Untersuchung

Die phylogenetische Untersuchung lieferte zwei Bdume (vgl. Abb. 7a, b).

23,5 Tabulata
415 19 B Leucon-Typ
i'i Ascon-Typ
145 8 Sycon-Typ
31 Coeloblastula
31 Archaeocyathida
55 Gemmula
13,5 .
47 Amphiblastula
8 15,5
315 — Parenchyma
18,5 155 Choanoflagellata
64 Ctenophora
4.5 1 47 Placozoa
. 47 Planula
47 Vendozoa
11 195 Morphospezies B
11,5 3

Morphospezies A

4'2 Morphospezies C
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Abb. 7: Rekonstruierte phylogenetische Graphen

a:  UPGMA-Baum

b:  NJ-Baum

UPGMA gruppiert anhand der erhobenen Daten alle drei untersuchten Morphotypen eng zusammen. Dabei
sind Fossilien der Morphospezies C mit Morphospezies A besonders nahe verwandt. Ferner zeigt sich eine
Verwandtschaft dieser Fossiltypen mit Morphospezies B. Alle drei untersuchten chinesischen Morphotypen
scheinen anhand UPGMA in enger Verwandtschaft zu den nur fossil bekannten Vendozoen zu stehen. Daher
146t sich ausschlieBen, daf die untersuchten Mikrofossilien — wie noch anfangs vermutet — ontogenetische Sta-
dien darstellen, wenn sich auch zumindest phénetisch eine relativ hohe Ahnlichkeit zur (nur rezent untersuch-
ten) Planulalarve der Actinaria (Seeanemonen) zeigt.

Genauso wie UPGMA bestitigt NJ die phylogenetische (und daher auch systematische) Beziehung der un-
tersuchten Mikrofossilien zueinander. Anders jedoch wurde als Nachbar in diesem Baum nicht die Vendozoen,
sondern das Taxon Placozoa benannt. Weiterhin schlieft der NJ-Baum die Moglichkeit, dafl es sich bei den
chinesischen Phosphatfossilien um embryonale Stadien (Larven) handelt, durch Clustern der Fossilien mit
Adultformen (Erwachsenen) ebenfalls aus. Daher werden bei weiteren Betrachtungen Larven (Coeloblastula,
Amphiblastula, Parenchyma, Planula) und Dauerstadien (Gemmula) ausgeschlossen.

Da sich auch nach der phinetisch-kladistischen Analyse keine Erkenntnisse zur systematischen Stellung der
untersuchten Mikrofossilien ergaben (die Untersuchungsobjekte selbst wurden mit UPGMA und NJ zu einer
homogen monophyletischen Gruppe im Baum geclustert, deren phinetischer Abstand'’ zum Baumnachbar der
in die Untersuchung aufgenommenen Vergleichstaxa relativ gro$ ist), mufl davon ausgegangen werden, dal3 es
sich um eigenstindige Arten handelt. Diese scheinen Placozoen bzw. Vendozoen, also stammesgeschichtlich
sehr frithen Formen, in ihrer Korperkonstruktion besonders stark zu dhneln und stellen daher selbst — bezogen
auf die Phylogenie der Metazoa'® — sehr friihe Vertreter dieses Reiches dar, was bereits das Alter der Fossilien
vermuten laf3t.

Uberlegungen zur Evolution der Mikrofossilien

Wie bereits angemerkt wurde, sprechen einige Indizien dafiir, daf} es sich bei den untersuchten chinesischen
Mikrofossilien um evolutiv sehr frithe Tiere handelt (vgl. Kapitel 4.4 ,,Ergebnis der phylogenetisch-systemati-
schen Untersuchung®, S. 10). Daher wurden mittels Literaturrecherche die einzelnen fossilen Morphospezies
mit den von div. Theorien zur Metazoenentstehung'® beschriebenen Evolutionsstadien verglichen, um eine
mogliche plausible Erklidrung fiir den Entwicklungsstand der Mikrofossilien zu erhalten. Dabei zeigte von allen
betrachteten Evolutionsmodellen das Kompartimierungs-Modell besonders starke Kongruenz.

entspricht hier der Kanten- bzw. Astlinge
tierische Vielzeller
Folgende Theorien wurden untersucht: Urschleim- & Infusorien-Theorie (OKEN), Gastraea-Theorie (HAECKEL 1866b, 1874), Planula-Theorie

(LANKESTER), Phagocytella-Theorie (METSCHNIKOFF 1885), Placula-Theorie (BUTSCHLI 1884), Zellularisierungs-Theorie (HADZI 1963, HANSON
1963, STEINBOCK 1937, 1958, 1963), Gastraca-Coelom-Theorie (syn. Bilaterogastraca-Theorie, Enterocoel-Theorie) (LEUCKART 1848,
JAGERSTEIN 1955, REMANE 1950, 1958), Trochaea-Theorie (NIELSON 1995, NIELSON & NORREVANG 1985), Choanoflagellaten-Theorie (JAMES-
CLARK), Biofilm-Theorie (REITNER), Kompartimierungs-Modell (syn. Gallertoid-Theorie) (BONIK, GRASSHOFF, & GUTMANN 1976a, b, GRASS-
HOFF & GUDO 1998, 2002), Urmetazoa-Modell (MULLER 2001), Individualisierungs-Modell (DEWEL 2000)
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Im Folgenden sollen daher das Kompartimierungs-Modell beschrieben sowie die Ubereinstimmungen der
kugeligen Fossilien zur Gallertoid-Theorie aufgezeigt werden. Weiterhin werden mogliche phylogenetische
Beziehungen der Morphospezies dargelegt.

Das Gallertoid-Modell

Ausgangspunkt der Metazoenentstehung war ein grofler vielkerniger Einzeller, vermutlich aus dem Stamm der
Ciliata (Wimperntierchen), der sich von innen her kompartimentierte, indem er in Teile des endoplasmatischen
Retikulums® (ER) langkettige Skleroproteine (Kollagene) einlagerte. Diese gallertig-faserige Masse stabilisier-
te aufgrund ihrer mechanischen Eigenschaften die GroBzelle, so daf} sie grofer werden konnte. Sukzessive
wurden dann durch das ER Plasmabereiche vollstindig umschlossen, die somit per definitionem Zellen oder
Syncytien darstellen. Gleichzeitig bildete sich dabei auBlen eine cilienbesetzte Zellschicht, die das duflere Ab-
schluBepithel darstellte.

Spiter bildeten sich aus diesem Epithel Rinnen und Falten, die zu Kanilen verschlossen und ins Innere ver-
lagert wurden (Gallertoide). Beide, sowohl Rinnen als auch Kanile, dienten dem Nahrungserwerb, indem sie
das sie durchstromende Wasser filterten und darin vorhandene Partikel und Zellen phagocytotisch aufnahmen.
Die Entsorgung der Metabolite erfolgte ebenso durch die Kanile, indem die unbrauchbaren Stoffwechselend-
produkte aus dem Gallertoidkorper transportiert und ins Wasser abgegeben wurden.

Um die sich in der Evolutionsphase vom Einzeller zum Gallertoid befindlichen Korperkonstruktionen auf-
recht zu erhalten und somit den Schritt vom Ein- zum Vielzeller iiberhaupt erst zu ermoglichen, miissen bereits
alle Evolutionsstadien die Fahigkeit zur Reproduktion unter Beibehaltung der neu erworbenen Eigenschaften
besessen haben. Es wird vermutet, daf sich zu bestimmten Zeiten aus den pluripotenten Zellen der gallertig-fa-
serigen Matrix spezielle Fortpflanzungszellen bildeten, die dann bei Reife ins Wasser abgegeben wurden, wo-
bei es bei Kontakt mit weiteren solchen Zellen zur Kopulation kam. Eine weitere Form der Vermehrung wire
auch die vegetative Abschniirung einzelner Korperbereiche. Beide Moglichkeiten der Fortpflanzung finden
sich noch bei allen frithen Metazoen (Mesozoa, Radiaria). (GRASSHOFF & GUDO 1998)

Klassifizierte Morphospezies im Kontext zum Gallertoid-Modell
A = N H 2 e , ., E

100pm

Abb. 8: Einstiilpung des duBleren cilienbesetzten Epithels
Die Abbildung zeigt Morphospezies A. Deutlich zu erkennen ist im unteren Bildbereich, daf die duflere cilienbe-
setzte Wand nach innen eingefaltet ist und dabei eine Rinne an der Oberfliche der urspriinglichen Kugel bildet.
SchlieBt sich diese weiter, so konnen Kanile entstehen. Besonders interessant in diesem Zusammenhang ist, daf3
das Fossil nur relativ wenige Kanile (z. B. im Vergleich zu Abb. 3a) besitzt und damit noch Bedarf zur Bildung
neuer Kanile (zur Sicherung des Nahrungserwerbs) hat. Solche Rinnen wurden nur bei Morphospezies A beo-
bachtet.
a:  Ubersicht
b:  VergroBerung
Die im Rahmen der morphoanatomischen Untersuchungen der drei Morphotypen mit dem REM betrachteten
Strukturen finden sich homolog wieder in den von der Kompartimierungs-Theorie beschriebenen Evolutions-
stadien:

. Es liegen kugelige Organismen vor, die — wie sich aufgrund der bei manchen Objekten auf der Oberfla-
che vorhandenen Cilienruder schlieen 148t — vagil in der Freiwassersédule als Plankton lebten. Die run-
de Form der Fossilien ist auf das Fehlen von konstruktionellen Verspannungen (z. B. Skelettelemente,
Aussteifungen, etc.) und der damit aufgrund der niedrigsten Kriftewirkung verbundenen Abkugelung zu
erkldren

netzartiges Doppelmembransystem, das Kanéle und Membranzisternen miteinander verbindet (BUSELMAIER 1997)
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. Die dulere Membran besteht — wie sich aufgrund ihrer Dicke von bis zu max. 15 pm aussagen laft —
aus nur einer einzigen Zellschicht, einem diinnen Zellepithel, wie es auch bei der vom Gallertoid-Mo-
dell beschriebenen Genese vom Protozoen zum Metazoen entstehen wiirde.

. Cilienruder, die vermutlich der Fortbewegung und dem Heranstrudeln von Nahrungspartikeln dienten,
bedecken das duflere, diinne Zellepithel. Es wird vermutet, dafl diese Bewegungsorganellen aufgrund
von Préparation, Sedimentation und Morphogenese bzw. Gesteinstorsionen verloren gingen, urspriing-
lich jedoch bei allen untersuchten Morphospezies priasent waren (von allen Morphospezies gibt es ci-
lienbesetzte Exemplare).

. Das Kompartimierungs-Modell geht davon aus, daf} die inneren Kanile der Gallertoide, die bei allen un-
tersuchten Exemplaren gegenwirtig waren, durch Rinnenstrukturen der Oberfldache entstanden sind, die
sich durch Einlagerung zum Zentrum der Organismen hin verschlossen. Bei einigen wenigen untersuch-
ten Exemplaren fanden sich auch solche Rinnen, die sich — sofern es sich bei den untersuchten Mikro-
fossilien um Gallertoide handelt — im Stadium der Einlagerung in den Korper befanden (vgl. Abb. 8).

Die Vermutung liegt daher nahe, da3 es sich bei den untersuchten Mikrofossilien in der Tat um Gallertoide, al-
so um allererste animale Vielzeller, handelt. Diese Hypothese wurde iiberpriift, indem zunichst aus den UP-
GMA- und NJ-Einzelbdumen ein Gesamtgraph unter Ausschlufl der embryonalen Stadien und Dauerformen
durch Majority-Rules-Consensus rekonstruiert wurde. Da es sich bei diesem Baum um einen ungewurzelten
Graphen handelte und angenommen wird, daf die untersuchten Morphospezies (insbesondere Typ A aufgrund
der beobachteten Kanalbildung, vgl. Abb. 8) die ersten Metazoen darstellen, wurde als Wurzel Morphotyp A
bestimmt und der restliche Stammbaum entsprechend dariiber aufgebaut (vgl. Abb. 9). Handelt es sich bei der
Hypothese, daf die vorliegenden Fossilien Gallertoide darstellen, um eine wahre Aussage, so miifite die Topo-
logie des so erstellten phylogenetischen Graphen mit der eines allgemein anerkannten (teils auf morphoanato-
mischen, teils auf molekularbiologischen Daten basierenden) Stammbaum (vgl. Abb. 9b) weitestgehende Uber-
einstimmungen zeigen.

* Ascon-Typ Ascon-Typ
Leucon-Typ Sycon-Typ Leucon-Typ /L Sycon-Typ
Tabulata [ Choanoflagellata
Archaeocyathida Stromatopora
Stromatopora N Tabulata
Choanoflagellata Archacocyathida P
AN Ctenophora ~ Cenonn
Vendozoa e / enophora
N Placozoa Vendozoa
3 Morphospezies B L~ AN Placozoa
'3 Morphospezies C L~
b= L~
= Gallertoide
by .
O Morphospezies A (Morphospezies A, B und C)

Abb. 9: Zum topologischen Vergleich herangezogene Stammbiume
Zur Uberpriifung der Hypothese, daB es sich bei den untersuchten Mikrofossilien um Gallertoide handelt, wurden
die beiden gezeigten phylogenetischen Béume topologisch miteinander verglichen. IThre Abweichung zueinander
ist nur relativ gering. Es zeigt

a:  anhand der erhobenen Daten UPGMA- und NJ-rekonstruierter Consensusbaum, gewurzelt bei Morphospe-
zies A

b:  Vergleichsgraph (bearbeitet nach CAMPBELL 1998, GRASSHOFF & GUDO 2002 und SYED & SCHIERWATER
2002)

Fiir den topologischen Vergleich wurden zunichst alle Terminalnodienabfolgen der Bdume aus Abb. 9a
und b erfaBBt. AnschlieBend wurde die Anzahl der bei beiden Graphen iibereinstimmenden Knotenkombinatio-
nen gezdhlt und durch Division mit der Anzahl der Knotenkombinationen in Baum aus Abb. 9b die relative
Ubereinstimmung ermittelt. Es ergab sich folgender Wert:

9

11

Ubereinstimmung: 81,81 %

Es zeigt sich eine sehr grole Kongruenz zwischen beiden Baumen. Dadurch wird die Identitét der untersuchten
Phosphatfossilien als Gallertoide noch stirker gefestigt. Die (geringe) Abweichung beider Graphen kann damit
erkldrt werden, dafl zur Rekonstruktion vom phylogenetischen Baum aus Abb. 9a nur eine relativ geringe Da-
tenmenge (23 Charaktere) verwendet wurde. Die Ubereinstimmung beider Graphen wiirde unter Einbeziehung
zusitzlicher Untersuchungskriterien zunehmen (WAGELE 2001).

Quotient:
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5.3

6.0

Evolutionsmodell

Es wird vermutet, dal Morphospezies A den urspriinglichsten Fossiltyp darstellt. Unter der Annahme, daf} es
sich bei den untersuchten Mikrofossilien um Gallertoide handelt und die Kompartimierungs-Theorie die Ent-
stehung der Metazoen erklirt, wird diese Vermutung dadurch gestiitzt, da Morphospezies A als einziger Fos-
siltyp die typischen Merkmale der frithen Gallertoide aufweist: Invagination (Einstiilpung) der dufleren Korper-
wand im Zuge der Kanalbildung und (zumindest bei einigen Vertretern) wenig innere Kanile, was sich als das
Evolutionsstadium der Kanalbildung interpretieren laBt.

Wie bereits die phylogenetische Untersuchung (vgl. Abb. 7, 9a) ergab, hat sich aus Typ A Morphospezies C
entwickelt. Der innere Hohlraum konnte dabei durch Invagination eines besonders flidchigen Teils der Korper-
oberfldache, Verschmelzung mehrerer, zentral gelegener Kanile und bzw. oder durch Verbreiterung solcher ent-
standen sein. Die so entstandene Korperkonstruktion konnte der Effizierung der Nahrungsaufnahme oder der
Stabilisierung der Korperkonstruktion (durch hydraulischen Aufiendruckausgleich) gedient haben und ist als
Vorlduferkonstruktion der Ctenophoren denkbar

Vermutlich erst nach der Radiation der Morphotypen C sind die Fossilien des Typs B entstanden. Thre Ge-
nese konnte durch die Zusammenlagerung vieler Kanile im Zentrum der kugeligen Tiere aufgrund von neu ge-
bildeten Kanélen erkliart werden. Aufgrund dieser Konstruktion wiren sie als Vorldufer heutiger korallenstock-
bildender Cnidaria denkbar, deren (im Querschnitt) bereits zylindrischer Korper von ebenfalls um die Mittel-
achse herum konzentrierten Kanilen durchzogen ist.

Zusammenfassung & Diskussion

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden chinesische, iiberwiegend phosphatisierte, kugelige Mikrofossilien
untersucht. Zunidchst wurde mit Hilfe von Rasterelektronenmikroskop, Lichtmikroskop, Polarisationsmikros-
kop und Diinnschliffen deren strukturelle Merkmale festgehalten: Eine dufiere, wahrscheinlich urspriinglich ci-
lienruderbesetzte Zellschicht verdeckt die sich unter ihr befindlichen Kanalisationsstrukturen, die durch Zu-
sammenlagerung mehrerer Einzelzellen zu rohrenartigen Gebilden entstehen. Sie dienten vermutlich primér der
Effizierung der Nahrungsaufnahme, wobei die Nahrungspartikel im Innern des Ko&rpers aufgenommen und
nicht erst von der Aulenwand zu den innen liegenden Zellen transportiert werden mufiten. Gleichzeitig lieBen
sich anhand der Anordnung dieser internen Kanéle drei Morphospezies klassifizieren — Morphospezies A mit
annihernd gleichmifiger Verteilung der Kanile im Korper, Morphospezies B mit Konzentration der Kanile im
Zentrum der Kugeln und Morphospezies C, bei der kurze Kanalstringe, die von der Aulenwand her kommen,
in einen kugelinternen Hohlraum, der von Zellen ausgekleidet ist, miinden.

Da die untersuchten Mikrofossilien einerseits Merkmale besitzen, die fiir bestimmte Taxa sprechen, ande-
rerseits aber gleichzeitig auch Charaktere aufweisen, die eine Klassifikation zu diesen Organismengruppen aus-
schlieen, handelt es sich vermutlich um eigenstindige Taxa. Um deren systematische Stellung zu kldren und
andererseits auszuschlieBen, dal die Untersuchungsobjekte ihnen dhnelnde Embryonalstadien darstellen, wurde
ein phinetisch-kladistischer Vergleich durchgefiihrt. Dabei wurde anhand UPGMA und NJ ein phylogeneti-
scher Baum rekonstruiert. Das Ergebnis dieser Untersuchung blieb jedoch ebenfalls ohne Befund in Bezug auf
die Systematik, lieferte jedoch Hinweise, daf3 es sich um phylogenetisch sehr frithe Metazoen handeln muf3.

Um nihere Hinweise auf den Entwicklungsstand der chinesischen Mikrofossilien zu erhalten, wurden diese
mit den von verschiedenen Theorien zur Metazoenentstehung beschriebenen Evolutionsstadien verglichen. Da-
bei zeigte v. a. das Gallertoid-Modell einen besonders hohen Grad an Ubereinstimmungen. Deshalb sollte {iber-
priift werden, in wiefern es sich bei den Fossilien um erste Metazoen handeln konnte. Hierbei wurde ein UP-
GMA- und NJ-basierter Consensusbaum erstellt und dieser bei den untersuchten Morphospezies gewurzelt.
Wird angenommen, daf3 es sich bei den untersuchten Tieren um erste animale Vielzeller handelt, so miite der
erstellte Consensusbaum weitestgehend mit einem anerkannten herkommlichen Stammbaum topologisch iiber-
einstimmen, was er auch zu ca. 82 % tut. Daher wird angenommen, daf die Untersuchungsobjekte fritheste tie-
rische Vielzeller darstellen.

Trotz der Untersuchung etlicher Individuen, die alle das gleiche Konstruktionsprinzip aufweisen, muf} be-
achtet werden, daf} die aktuopaldontologischen Interpretationen von Funktion und Aufgabe der einzelnen Kor-
perelemente nur die wahrscheinlichste und logischste Interpretation dieser darstellen. Moglicherweise konnten
bei den Untersuchungen zusitzliche Mikrostrukturen, die aufgrund der Prédparation mit Acetonsédure und der ta-
phonomischen Bedingungen zu schaden oder abhanden gekommen sind, nicht interpretiert werden.
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