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Okologie und Reproduktion der friihen Landpflanzen

— Hans Kerp & Hagen Hass, MUNSTER —

Abstract

The Rhynie Chert, a Lower Devonian hot-spring deposit, has yielded one of the oldest ana-
tomically preserved terrestrial biotas. Various groups of organisms, in many cases including
the oldest representatives, have been recorded from the Rhynie Chert. Plants are often pre-
served in lifetime position and silicification must have taken place almost instantaneously. As
a result, the finest details are often still preserved. Various interactions between cyanobacte-
ria, fungi, plants and animals can be documented. Thus the Rhynie Chert is one of the most
completely preserved fossil terrestrial ecosystems. This paper presents an overview of the
ecology of the most important Rhynie Chert Plants and places the Rhynie Chert biota in a
broader context.

Zusammenfassung

Der Rhynie Chert, eine Serie unterdevonischer HeiBwasserquellablagerungen, enthalt eini-
ge der éltesten anatomisch erhaltenen Fossilvergesellschaftungen. Unterschiedliche Organis-
mengruppen, darunter hiufig sogar die dltesten Vertreter ihrer Gruppe, sind aus dem Rhynie
Chert nachgewiesen worden. Pflanzen sind oft in Lebensstellung erhalten und die Verkiese-
lung muss sehr rasch erfolgt sein. Demzufolge sind die feinsten Details oft noch iiberliefert.
Zahlreiche Wechselbeziehungen zwischen Cyanobakterien, Pilzen, Gefa3pflanzen und Tieren
konnen nachgewiesen werden. Somit ist der Rhynie Chert eines der am vollstdndigsten erhal-
tenen fossilen Okosysteme. Dieser Beitrag gibt einen Uberblick iiber die Okologie der wich-
tigsten Rhynie Chert-Pflanzen und stellt die Lebewelt des Rhynie Cherts in einen breiteren
Rahmen.

1. Die friiheste Besiedlung der Festlinder

Die élteste Gefdlpflanze, die ein Leitbiindelsystem besal3, eine Kutikula und Sporangien
mit trileten Sporen hatte, ist Cooksonia aus dem Mittelsilur (Wenlock) von Wales (EDWARDS
& FEEHAN 1980). Trilete Sporen, die eindeutig zu Cooksonia zu stellen sind, belegen eine
Besiedlung der Festldnder durch GefaBpflanzen ab dem oberen Ordovizium (STEEMANS et
al. 2009). In ilteren Ablagerungen werden zwar gelegentlich disperse Sporen, Tracheiden-
dhnliche Elemente und Kutikula-dhnliche Strukturen gefunden; solche isoliert gefundenen
Reste deuten zwar auf eine Besiedlung der Festlinder, kénnen jedoch auch von Nicht-
GefiaBpflanzen stammen. Kryptosporen, die keine trilete Tetradenmarke zeigen, sind bereits
seit dem mittleren Kambrium bekannt (STROTHER et al. 2004). Komplette Sporangien mit
solchen Kryptosporen aus dem mittleren Ordovizium von Oman werden den Lebermoosen
zugeordnet (WELLMAN et al. 2003). Auch wenn Lebermoose und Moose hochstwahrschein-
lich zu den sehr friihen Bewohnern der Festlinder gehéren, ist ihre Uberlieferung sehr spir-
lich. Die dltesten Makroreste von Lebermoosen stammen aus dem mittleren Devon (VAN
ALLER HERNICK & BARTOWSKI 2008) und die éltesten eindeutigen Laubmoose sogar erst
aus dem Unterkarbon (WALTON 1928). Obwohl die zahlreichen Funde aus den letzten Jahren
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belegen, dass die Besiedlung der Festlinder wesentlich eher eingesetzt hat als frither ange-
nommen wurde (EDWARDS & WELLMAN 2001), fand die eigentliche Radiation der Land-
flora erst im Devon statt — bis zum Ende des Silurs bestand die terrestrische Vegetation aus
hochstens wenige Zentimeter groen Pflanzen. Gegen Ende des Devons waren alle Gruppen
hoherer Landpflanzen, mit Ausnahme der Angiospermen, bereits vertreten und es existierten
bereits Bdume mit Stammdurchmessern von iiber einem Meter. Makrophylle Blétter, fiir fast
jeden heutigen Botaniker eine Selbstverstindlichkeit, entwickelten sich erst gegen Ende des
Devons, zusammen mit den ersten Samen. Dabei ist zu beriicksichtigen, dass die CO,-Kon-
zentration im Laufe des Devons sehr stark abnahm (BERNER 2006) und somit eine Ver-
groferung der photosynthetisierenden Oberfliche erforderlich war — vor allem da mit der Ent-
wicklung des sekundidren Dickenwachstums die verholzten Stimme keine Photosynthese
mehr betreiben konnten.

2. Der Rhynie Chert

Die élteste sehr gut erhaltene terrestrische Lebensgemeinschaft stammt aus dem Unterde-
von von Rhynie, einem kleinen Dorf etwa 60 km NW von Aberdeen. Dort fand der schotti-
sche Arzt und Geologe William MACKIE 1912 ein besonderes Gestein, den sogenannten Rhy-
nie Chert. Dieses sehr harte, kieselige Gestein wurde durch kieselsdurereiche Hei3wasser-
quellen in einem durch aktiven Vulkanismus gepréigten Gebiet abgelagert, dhnlich wie dies
heute im Yellowstone National Park (USA) und Rotorua (Neuseeland) der Fall ist, obwohl die
Erhaltung im Rhynie Chert besser ist als in den heutigen Analogen. TREWIN (2004) gibt
einen Uberblick iiber die Erforschung des Rhynie Chert, und fiir Details zur Geologie des
Rhynie Cherts wird verwiesen auf TREWIN (1994, 1996), TREWIN & RICE (1992), TREWIN
et al. (2003) und RICE & ASHCROFT (2004).

Die Chert-fithrende Abfolge ist etwa 200 m méchtig und besteht aus Sand- und Tonsteinen
mit bis zu zehn Chert-Lagen und -Linsen, die eine Miachtigkeit von bis zu 1 m erreichen kdon-
nen. Ein einzelner Chert-Horizont reprisentiert in der Regel mehrere Uberflutungen mit kie-
selsdurereichen Wiassern. Offensichtlich wurden Pflanzen gelegentlich auch in dickflissiger,
gelformiger Kieselsdure eingebettet, die durch die Quellen herausgeschleudert wurde. Zahl-
reiche Hinweise — nicht zuletzt die herausragende Erhaltung duBerst delikater Strukturen —
deuten darauf hin, dass die Verkieselungen sehr rasch erfolgt sind. Somit liefert der Rhynie
Chert eine Reihe einmaliger Momentaufnahmen aus der frithen Geschichte der Besiedlung

Tafel 1 mit den Abb. 1 bis 8:
1-3  Vertreter der drei Wuchsformen hoherer Landpflanzen
1. Aglaophyton major, ein Pflanze, die auf dem Substrat wuchs. Querschnitt einer Achse.

2. Nothia aphylla, eine Pflanze mit unterirdischen Rhizomen, die auf sandigen und torfigen Bdden
wuchs; Querschnitt einer Rhizoide tragenden unterirdischen Rhizomachse.

3. Asteroxylon mackiei, eine Pflanze mit unterirdischen Rhizomachsen und wurzelédhnlichen Achsen;
Léngsschnitt eines Luftsprosses mit Emergenzen.

Alle weiteren Bilder zeigen Aspekte von Aglaophyton major bzw. Organismen, die in oder auf 4. major-
Pflanzen lebten.

4. Querschnitt einer 4. major-Achse mit der Arbuskel-Zone (Pfeil).
5. Léngsschnitt einer A. major-Achse mit der Arbuskel-Zone (Pfeil) und einer Spaltéffnung (S).

6. Rindengewebe von 4. major mit Hyphen von Mycorrhiza-Pilzen in den interzelluldren Hohlrdu
men.

7. Glomeromycoten-Arbuskeln in Zellen von 4. major.
8. Reproduktionsstruktur einer Glomeromycote in 4. major.
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der Festldnder. Pflanzen und Tiere sind héufig bis in feinste Details erhalten, oft sogar noch
in Lebensstellung bzw. am Lebensort.

2.1 Die Flora und Fauna des Rhynie Chert

Die erste Bearbeitung der Flora erfolgte von KIDSTON und LANG (KIDSTON & LANG
1917, 1920a,b 1921a,b). Insbesondere seit Anfang der neunziger Jahre wurden diverse neue
Taxa publiziert, darunter unter anderem Gametophyten von Landpflanzen (REMY & REMY
1980a,b, REMY & HASS 1991a-c, 1996, REMY et al. 1993, KERP et al. 2004) und insbeson-
dere zahlreiche Pilze (TAYLOR et al. 2004). Die Bearbeitung der Fauna erfolgte hauptséch-
lich in den zwanziger und dreiBBiger Jahren; vor allem in den letzten fiinfzehn Jahren wurden
jedoch verschiedene neue Formen beschrieben.

Aus dem Rhynie Chert wurden verschiedene Arten von Cyanobakterien (CROFT & GEOR-
GE 1959, KRINGS et al. 2007, 2009), eine Flechte (TAYLOR et al. 1995, 1997), zwei Vertre-
ter der problematischen Gruppe der Nematophyten (KIDSTON & LANG 1921b, LYON 1962),
diverse Algen (D.S. EDWARDS & LYON 1983) und insgesamt sieben Arten hoherer Land-
pflanzen nachgewiesen. Pilze sind sehr weit verbreitet, konnen aber haufig nicht ndher zuge-
ordnet werden, da oft nur sterile Reste (Hyphen) vorliegen. Dennoch konnten in den letzten
Jahren knapp zehn verschiedene Pilztaxa, von denen die Reproduktion bekannt ist, beschrie-
ben werden (z.B. TAYLOR et al. 1994, 1999, DOTZLER et al. 2008)

Die meisten Tierreste gehdren zu den Arthropoden, die {iber ein chitindses Exoskelett ver-
fligen und dadurch sehr tiberlieferungsfihig sind, aber es wurden zum Beispiel auch Nema-
toden in Weichteilerhaltung (POINAR et al. 2008) und mehrere Typen von Spurenfossilien
beschrieben (HABGOOD et al. 2004). Hervorzuheben sind die Erkenntnisse, dass die zu den
Trigonotarbiden gehdrenden Spinnenartigen eindeutige Landbewohner waren (KAMENZ et
al. 2008) ebenso wie die Weberknechte (DUNLOP et al. 2003, 2004).

Nachdem die Bearbeitung des Rhynie Chert anfangs tiberwiegend eine Bestandsaufnahme
der Makroreste war, konzentrieren die Untersuchungen sich in den letzten Jahren vor allem
auf Mikroorganismen, Wechselbezichungen zwischen Pflanzen, Tieren und den diversen
Mikroorganismen sowie auf den Einfluss abiotischer Faktoren auf die Zusammensetzung der
Lebensgemeinschaften — mit dem Ziel, das Okosystem moglichst vollstindig zu rekonstru-
ieren. Auch wenn die Sporenassoziationen der tonigen Begleitschichten darauf hindeuten,
dass die Vegetation des Hinterlandes diverser war (WELLMAN 2007) und die vielféltigen
Koprolithen im Chert (HABGOOD et al. 2004) vermuten lassen, dass die Ablagerungsrdume
eine noch vielfdltigere Fauna aufwiesen, gehdrt der Rhynie Chert schon jetzt zu den am
besten bekannten und am vollstindigsten erhaltenen fossilen terrestrischen Okosystemen.

2.1.1 Aglaophyton major und Rhynia gywynne-vaughanii, zwei dem Substrat
aufliegende Pflanzen

Aglaophyton major (KIDSTON et LANG 1917) D.S. EDWARDS 1986 und Rhynia gwynne-
vaughanii KIDSTON et LANG 1917 sind die haufigsten Landpflanzen im Rhynie Chert. Bei
diesen Pflanzen ist ein Leitbiindelsystem zwar vorhanden aber noch nicht sehr stark entwickelt.

Tafel 2 mit den Abb. 9 bis 14

9. Sporentetraden in einem A. major-Sporangium.

10. Eine trilete Spore von 4. major.

11. Eine keimende 4. major-Spore.

12. Ein Antheridium von Lyonopyhton rhyniensis, dem Gametophyten von A. major.
13. AusstoB von Spermien aus einem Antheridium.

14. Ein Archegonium von Lyonopyhton rhyniensis, dem Gametophyten von 4. major.
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Tabelle 1: Aglaophyton major als Teil des Rhynie Chert-Okosystems

Aglaophyton major: lebende Pflanzen

o VA Mycorrhiza-Pilze dringen durch die Spaltdffnungen in die Achsen ein — Wasser-
und Stickstoffaufnahme

o Trigonotarbiden in Sporangien, die Milben jagen, welche sich von dem proteinreichen
Tapetum-Gewebe erndhren

Aglaophyton major: nass bis voriibergehend untergetaucht lebende Pflanzen

o Sporen und junge Gametophyten benotigen cyanobakterielle Matten, die Feuchtigkeit
fiir Keimung und weitere Entwicklung bieten

o Infektion der lebenden Gewebe durch Chytridien

Cyanobakterien dringen durch die Spaltéffnungen in die Luftsprosse ein sowie auch
in lebende Zellen - eine frithe Symbiose zwischen Landpflanzen und Cyanobakterien?

o Nematoden dringen durch die Spaltéffnungen in die Achsen ein, wo sie auch in
lebende Zellen eindringen

o Besiedlung durch sessile Krebse

Aglaophyton major: abgestorbene Pflanzen
o Abbau der abgestorbenen Pflanzen durch Bakterien und saprophytische Pilze

o Aus abgestorbenen Pflanzenachsen bestehende Streuschichten bilden ein ideales
Habitat fiir Trigonotarbiden

o Pflanzenstreu trigt zur Bildung von Histosolen bei
o  Entwisserung durch Silika — Schrumpfstrukturen

o Entwisserung durch Silika — Schrumpfstrukturen

Bodenbildung |

Beide Arten wurden frither zur Gattung Rhynia gestellt, aber von D.S. EDWARDS (1986) auf-
grund der unterschiedlichen Ausbildung des Xylems eigenen Gattungen zugewiesen.

Die unbeblitterten bis 5 mm starken, gabelig verzweigten Achsen von Aglaophyton tragen
endstdndige, spindelformige Sporangien. Diese enthalten trilete Sporen, je nach Reife noch in
Tetraden oder einzeln. Die vegetativen Sprosse wuchen auslduferartig. Dort, wo sie das feuch-
te Substrat beriihrten, entwickelten sich durch Remeristematisierung Rhizoidhdcker mit aus
einer einzelnen Zelle bestehenden, schlauchformigen Rhizoiden sowie neue Tochtersprosse.

Etwa 4-5 Zellschichten unterhalb der Epidermis von Aglaophyton befindet sich eine deut-
lich erkennbare Zone mit intrazelluldren Pilzarbuskeln (Abb. 1, 4-7). Es handelt sich dabei um
eine Vesikuldre Arbuskuldre Mycorrhiza eines Pilzes aus der Gruppe der Glomaceen (REMY
etal. 1994, TAYLOR et al. 1995). Der Pilz drang durch die Spaltoffnungen in die Pflanze ein

Tafel 3 mit den Abb. 15 bis 23
15. Die terrestrische, stratifizierte Matten bildende Wuchsform der Cyanobakterie Croftelania venusta.

16. Horizontaler Schnitt durch eine Croftelania-Matte mit eingefangenen Gasblasen (L), jungen
Gametophytenachsen (G) und zahlreichen Pilzhyphen (P).

17-19. Filamentose Cyanobakterien in A. major.

20-21. Palaeoblastocladia milleri, eine saprophytische Chytridie auf einer 4. major- Achse.
22. Chytridien-Zoosporangien auf einer 4. major-Spore.

23. Bakterien in A. major-Gewebe.
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und lebte vorwiegend in den interzelluldiren Hohlrdumen (Abb. 6). Nur in der Arbuskelzone
konnte er in die lebenden Zellen eindringen. Der Pilz bildete dort baumférmige Arbuskeln
(Abb. 7) und bezog Nihrstoffe von der Pflanze. Als Gegenreaktion wurden die Arbuskeln
durch enzymatische Reaktionen von der Wirtspflanze abgebaut; dies erfolgt bei heutigen
Pflanzen innerhalb von 2-3 Tagen. Der Nachweis von Reproduktionsstrukturen dieser
Mycorrhiza-Pilze (Abb. 8) ermdglicht deren genauere systematische Zuordnung (DOTZLER
et al. 2009). Da Aglaophyton auf dem Substrat wuchs, keine unterirdischen Teile hatte und die
Rhizoide nur wenig zur Wasser-, Nahrstoff- und insbesondere Stickstoffversorgung beitragen
konnten, war die Symbiose mit diesen Mycorrhiza-Pilzen lebenswichtig.

Eine groBe Besonderheit des Rhynie Cherts sind die komplett anatomisch erhaltenen Game-
tophyten verschiedener Rhynie Chert-Pflanzen. Die Entwicklung der Gametophyten von Agla-
ophyton, die als Lyonophyton rhyniensis beschrieben wurden (REMY & REMY 1980a,b,
REMY & HASS 1991a,b,c, 1996, REMY et al. 1993, KERP et al. 2004, TAYLOR et al. 2005),
kann nahezu liickenlos belegt werden, von keimenden Sporen (Abb. 11) bis zum Ausstof3 der
Spermien aus den reifen Antheridien (Abb. 13) (REMY & HASS 1996, KERP et al. 2004, TAY-
LOR et al. 2005). Die ausgewachsenen Gametophyten haben ein Leitbiindel und eine Kutiku-
la mit Spaltdffnungen. Die Anteridien (Abb. 12) standen terminal in leicht becherformigen Bil-
dungen; die Archegonien (Abb. 14), die tief eingesenkte Eizellen hatten, saf3en (sub)terminal
auf leicht abgeflachten Achsen. Die Achsen der Gametophyten unterscheiden sich nur in der
GrofBe von den Sporophytenachsen. Keimende Sporen und junge Gametophyten sind immer
mit Cyanobakterienmatten assoziiert (Abb. 15, 16). Zum Beispiel sind von der als Crofielania
venusta beschriebenen Cyanobakterie sowohl aquatische, sehr locker geschichtete Wuchsfor-
men, die auf der Oberfliache locker stehende Filamentbiischel tragen, als auch terrestrische
Wuchsformen, die wesentlich dichter stratifizierte Matten bildeten (Abb. 15), bekannt
(KRINGS et al. 2007a). Die dicht stratifizierten Matten enthalten haufig Pilzhyphen sowie auch
andere Mikroorganismen (Abb. 16). Die schleimigen, feuchten Cyanobakterienmatten bildeten
ein ideales Substrat fiir die Keimung von Aglaophyton-Sporen, die auf den trockenen, nackten
Sinter- und Sandbdden keine Chance hitten. Die jungen Gametophyten weisen bereits in
einem sehr frithen Stadium eine Mycorrhiza auf (TAYLOR et al. 2004).

Neben diesen fiir die Aglaophyton-Pflanzen lebenswichtigen Beziehungen zu Cyanobak-
terien und Mycorrhiza-Pilzen wurden noch einige weitere Interaktionen zwischen der leben-
den Pflanze und anderen Organismen beobachtet. Haufig sind untergetauchte, plasmareiche
Teile der Pflanze, zum Beispiel Sporangien und Sprossspitzen, von aquatischen Pilzen
(Chytridien) infiziert (Abb. 20, 21). Auch hier erfolgt das Eindringen der Pilze vorwiegend
iber die Stomata. Bei Chytridien-Kolonien auf jungen Sprossspitzen handelt es wohl sicher

Tafel 4 mit den Abb. 24 bis 32

24. Palaeonema phyticum, eine Nematode in einer Atemhohle einer 4. major-Achse.

25. Palaeonema, Detail des vorderen Teils mit dem Mundbereich.

26. Ein Palaeonema-Ei mit fast vollstindig entwickeltem Embryo in einer 4. major-Achse.
27-28. Sessile Krebse auf A. major-Achsen.

29. Palaeocharinus rhyniensis, eine trigonotarbide Spinne in einem Sporangium von A. major. Die
Sporangiumwand ist dunkel gefarbt; die Spinne ist umgeben von aus Milbenhdutchen bestehenden
Verdauungsresten.

30. Protacarus crani, eine Milbe aus einem Sporangium von Aglaophyton major.

31. Palaeocharinus rhyniensis, eine Trigonotarbide im Langsschnitt. Das segmentierte Abdomen ist
nach der Einbettung (durch Dehydrierung?) kollabiert, die urspriingliche Umrissform ist aber noch
erkennbar.

32. Detail von Abb. 31 mit den Mundwerkzeugen des Tieres.
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um Pilze, die lebende Pflanzen infiziert haben. Auch Sporen sind 6fter von Chytridien infi-
ziert (Abb. 22). Uber die Spaltéffnungen werden Interzellularriume von Aglaophyton sogar
gelegentlich von Cyanobakterien besiedelt (Abb. 17-19). Nicht nur Pilze und Cyanobakteri-
en drangen durch die Spaltéffnungen in die lebende Pflanze ein sondern auch Nematoden
(Abb. 24, 25), die sich in den interzelluldren Hohlrdumen verbreiteten und gelegentlich auch
in lebende Zellen eindrangen (POINAR et al. 2008). Die Nematoden pflanzten sich sogar in
Aglaophyton-Achsen fort, wie die Funde zahlreicher Nematodeneier mit Embryonen (Abb.
26) in verschiedenen Entwicklungsstadien bis hin zu aus dem Ei schliipfenden Jungtieren
belegen. In den bereits gedffneten, teilweise oder bereits ganz entleerten Sporangien von
Aglaophyton kommen haufiger Milben (Abb. 30) und Spinnen (Abb. 29, 31, 32) vor. Die Mil-
ben erndhrten sich von dem von Pilzen befallenen Tapetumgewebe an der Innenseite der Spo-
rangienwand. Die kleinen Raubspinnen aus der Gruppe der Trigonotarbiden, die sich von
modernen Spinnen durch ihr segmentiertes Abdomen und das Fehlen einer Spinndriise unter-
scheiden, jagten diese Milben, wie die sehr zahlreichen, aus zusammengeballten Milbenhdut-
chen bestehenden Verdauungsreste in den Sporangien belegen. Auf untergetauchten und im
Wasser liegenden Achsen von Aglaophyton siedelten sich gelegentlich sessile Krebe an (Abb.
27, 28) (ANDERSON et al 2004).

Nach ihrem Absterben bildeten die Pflanzen aus Achsen bestehende Streuschichten, die ein
beliebtes Habitat fiir Trigonotarbiden waren. In einem einzelnen kleinen Chert-Block von
etwa 5 x 5 x 5 cm wurden nicht weniger als 26 Individuen nachgewiesen. Der Abbau des
pflanzlichen Materials erfolgte durch Bakterien und saprophytische Pilze. Auch die dltesten
humosen Bdden sind aus Rhynie bekannt. Pflanzen, die lebend in der hygroskopischen Kie-
selsdure eingebettet wurden, zeigen hiufig Schrumpfungserscheinungen, wobei die Achse
insgesamt leicht geschrumpft sein kann, aber die Gewebe noch intakt sind, bis hin zu Achsen,
deren Rinde grof3e, durch Wasserentzug entstandene Hohlrdume zeigen.

Rhynia gwynne-vaughanii ist eine etwas kleinere Pflanze, mit Achsen, die 2-3 mm im
Durchmesser aufweisen. Die Achsen stehen in der Regel sehr dicht, und die Pflanze bildete
bis etwa 20 cm hohe klonale polsterartige Bestdnde. Die Achsen sind nur gelegentlich gabe-
lig verzweigt, tragen aber seitlich zahlreiche Tochterachsen sowie knospenformige Protube-
ranzen, die Rhizoide besitzen. Moglicherweise dienten diese der vegetativen Vermehrung.
Auch Rhynia lag dem Substrat auf, und auch ihre Achsen zeigen eine sehr deutliche VA
Mycorrhiza. In Lebensstellung erhaltene Achsen belegen, dass Rhynia temporire Uberflutun-
gen und sogar Umkrustungen der basalen Teile durch Kieselsinter iiberdauern konnte. Meh-
rere Zentimeter oberhalb der Bodenoberfldche befinden sich dann oft mikrobielle Matten mit
darin eingefangenen Gasblasen, die darauf hindeuten, dass die Pflanze weiter wuchs, auch
wenn die basalen Teile der Pflanze untergetaucht und bereits mit Kieselsinter umkrustet
waren. Einzelne Bestinde deuten an, dass sich solche Uberflutungen zwei- bis dreimal wie-
derholen konnten, ohne dass die Pflanzen dadurch abstarben.

Sporangien sind bei Rhynia &dullerst selten; sie stehen terminal. Bislang liegt ein in situ-
Bestand von Gametophyten vor, der aus iiber 100 einzelnen, unverzweigten aufrechten Achsen
besteht. Die Gametophyten von Rhynia, die als Remyophyton delicatum beschrieben wurden
(KERP et al. 2004), sind di6zisch und die antheridientragenden Gametophyten sind in der Regel
etwa halb so stark wie die archegonientragenden. Antheridien wie auch Archegonien stehen
(sub)terminal auf leicht abgeflachten Achsen. Auch von Rhynia kann die Entwicklung der
Gametophyten nahezu liickenlos belegt werden (KERP et al. 2004). Der bemerkenswerteste
Fund ist eine Gametophytenachse, die neben einem Archegonium auch eine junge Sporo-
phytenachse triagt, die durch ihre wesentlich gréBeren Zellen leicht als solche erkennbar ist. Wie
bei Aglaophyton sind die Sporen von Rhynia fiir ihre Keimung und auch die Gametophyten fiir
ihre weitere Entwicklung auf ein feuchtes Substrat aus mikrobiellen Matten angewiesen.
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Sowohl Aglaophyton als auch Rhynia lagen dem Substrat auf und wuchsen auf unter-
schiedlichstem Untergrund — von trockenen Sinterbdden iiber harte Cherts bis hin zu sandi-
gen Boden. Bei beiden Arten spielten Mycorrhizen eine entscheidende Rolle fiir die Wasser-
und Néhrstoffversorgung.

Aglaophyton und Rhynia werden zusammen mit Cooksonia zu den Rhyniophyten gestellt
(TAYLOR et al. 2009). Nach KENRICK & CRANE (1997) vertreten jedoch Aglaophyton wie
auch Rhynia eine jeweils eigenstindige Gruppe.

2.1.2 Nothia aphylla und Horneophyton lignieri, zwei Pflanzen
mit unterirdischen Rhizomen

Horneophyton lignieri (KIDSTON et LANG 1920) EL-SAADAWY et LACEY 1979 hatte
knollenférmige Rhizome mit Rhizoiden. Die Rhizomknollen bildeten zum Teil zahlreiche
Tochterknollen. Jede Rhizomknolle trug einen aufrechten, bis zu 20 cm langen, mehrfach
gabelig verzweigten Luftspross mit einem gut entwickelten Leitbiindel. Die Sporangien stan-
den terminal, waren zum Teil mehrfach gabelig verzweigt und besaflen eine zentrale Colu-
mella — dhnlich wie bei den heutigen Hornmoosen. Die trileten Sporen, die zur dispersen Spo-
rengattung Emphanisporites zu stellen sind, zeigen ein sehr auffallendes Muster von radidren
Wiilsten auf der proximalen Seite (WELLMAN et al. 2004). Die Gametophyten von Horneo-
phyton, die als Langiophyton mackiei beschrieben wurden (REMY & HASS 1991c¢; KERP et
al. 2004), sind im Vergleich zu denen von Aglaophyton und Rhynia sehr komplex gebaut. Die
bis 2 mm starken archegonientragenden Achsen sind apikal becherférmig verbreitert und tra-
gen auf ihrer Oberseite bis zu 30 kleine, finger- bis nagelformige Auswiichse mit Archegoni-
en. Jeder dieser Auswiichse trigt bis zu zehn Archegonien — in der Regel terminal, gelegent-
lich auch seitlich. Die Archegonien haben einen langen Halskanal und die Eizellen sind tief
eingesenkt. Die Achsen der antheridientragenden Gametophyten sind apical ebenfalls becher-
formig und tragen 50 oder mehr langgestreckte, diinnwandige Antheridien.

Nothia aphylla (KIDSTON et LANG 1920) DARRAH et BARGHOORN 1938 war eine bis
zu etwa 20 cm hohe Pflanze, die in dichten klonalen Bestédnden wuchs. Jede Einzelpflanze
bestand aus einem basalen, stomalosen, unterirdisch wachsenden rhizomatischen Sprossab-
schnitt und einem apikalen aufrechten, mehrfach gabelig verzweigten Sprossabschnitt. Die
rhizomatischen Sprossteile trugen lateral zahlreiche Tochtersprosse und waren ventral mit
einem leistenformigen Rhizoidhdcker versehen. Die Luftsprosse wiesen zahlreiche Stomata
auf, die jeweils auf einer wulstformigen Erhebung der Achsenoberfliche standen. Die Spo-
rangien waren nierenformig, zweiklappig, kurz gestielt, meist seitenstdndig und wurden in
terminalen Aggregaten getragen. In den Rhizomachsen sind bis zu drei verschiedene Pilze
nachgewiesen worden (KRINGS et al. 2007b,c). Auffallend ist, dass die Pflanze unterschied-
liche Wirtsreaktionen auf die Pilzen zeigt. Parasitische Pilze werden eingekapselt oder Zell-
winde werden verdickt, wihrend Glomeromycota offenbar durch die Hypodermis hindurch-
geleitet wurden, um sich dann im Interzellularsystem der Rinde weiter zu verbreiten.

Von Nothia aphylla ist bislang nur der antheridientragender Gametophyt bekannt, der als
Kidstonophyton discoides beschrieben wurde (REMY & HASS 1991b). Die bis zu 2.3 mm
starke Achse trigt terminal eine konvexe Struktur mit einem schiisselférmig aufstehenden
Rand. Auf ihrer Oberseite stehen zahlreiche kurz gestielte Antheridien. Dazwischen stehen
Auswlichse aus sterilem Gewebe, die etwa ebenso hoch sind wie die Antheridien.

Die systematische Stellung von Horneophyton ist problematisch. Die Sporangien mit ihren
Columellae sind denen der Moose sehr dhnlich. Keine andere Gefal3pflanze hat solche Sporan-
gien, aber die Luftsprosse hatten ein gut entwickeltes Leitblindelsystem. Nothia wird aufgrund
der meist seitlich angehefteten nierenférmigen Sporangien zu den Zosterophyllen gestellt.
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2.1.3 Asteroxylon mackiei, die grofite und am hochsten entwickelte
Rhynie Chert-Pflanze

Asteroxylon mackiei KIDSTON et LANG 1920 ist zweifellos die am hochsten entwickelte
aller Rhynie Chert-Pflanzen. Die Pflanze besal} ein komplex verzweigtes Achsensystem, des-
sen verschiedene Teile durch eine eigene charakteristische Anatomie des Xylemkdrpers
gekennzeichnet sind. Reich verzweigte Rhizome trugen sowohl Luftsprosse, als auch Achsen,
die als Wurzeln fungierten und bis zu 20 cm tief in sandiges Substrat und in Spalten und Risse
des festen Kieselgesteins und Kieselsinters vordringen konnten. Somit war die Pflanze noch
weniger von Wasser abhéngig als die auf lockeren Boden wachsenden Horneophyton und
Nothia. Die Luftsprosse waren mit Durchmessern von iiber 1 cm vergleichsweise kriftig
gebaut, mit einem im Querschnitt kreuz- bis sternformigen Xylemkorper. Die bis zu 45 cm
hohen Luftsprosse waren dicht mit kleinen ,,Blittchen* besetzt, die jedoch keine Mittelader
besalBen. Die die ,,Blittchen* versorgenden Blattspuren enden kurz vor der Blattbasis. Die
Sporangien waren nierenformig und zweiklappig. Die Sporophylle stehen dicht gedréngt zwi-
schen den ,,Bléttchen®; es wird kein deutlich getrennter Sporophyllstand ausgebildet. Sterile
und fertile Abschnitte folgten an einem Luftspross mehrfach aufeinander. Im Habitus war
Asteroxylon der heutigen Gattung Huperzia sehr dhnlich und wird dann auch als einer der
frithesten Vertreter der Lycopsiden betrachtet. Asteroxylon ist seltener als die anderen Rhynie
Chert-Pflanzen, was darauf zuriickzufiihren ist, dass es vorwiegend auflerhalb der feuchtesten
Standorte wuchs. Gametophyten sind von Asteroxylon bislang noch nicht bekannt. Achsen
von Asteroxylon kénnen von Ascomyceten befallen sein; es handelt sich um die bislang dlte-
sten Vertreter dieser Gruppe, die im Vergleich mit den heutigen Formen einen recht moder-
nen Eindruck vermitteln (TAYLOR et al. 1999, 2005b).

2.1.4 Weitere aus dem Rhynie Chert und dem benachbarten Windyfield Chert
bekannte Pflanzen

Eine weitere Gefapflanze aus dem Rhynie Chert ist Trichopherophyton teuchansii LYON
& EDWARDS 1991. Die wenigen bislang bekannten und nicht sehr gut erhaltenen Reste beste-
hen aus bis zu 2.5 mm starken Achsen mit einem deutlichen Leitbiindel. Auffallend sind die
zahlreichen diinnen, senkrecht abstehenden Trichome auf der Achsenoberfldche. Die Sporan-
gien waren zweiklappig, nierenférmig und seitlich angeheftet.

Eine weitere ebenfalls nur fragmentarisch bekannte Art wurde als Ventarura lyonii
POWELL, EDWARDS et TREWIN 2000 aus einem wenige hundert Meter weiter gelegenen
Chert-Vorkommen beschrieben (POWELL et al. 2000). Ventarura hatte gabelig verzweigte,
auffallend kréftige Achsen, die bis zu 7 mm stark werden konnten. Ventarura hatte ein gut ent-
wickeltes Leitbilindel. Auffallend ist die mittlere Rinde, die aus sclerenchymatischen Zellen
bestand. Sporangien waren zweiklappig, gestielt und seitlich angeheftet.

Trichopherophyton und Ventarura sind beide zu den Zosterophyllen, den direkten Vorldu-
fern der Lycopsiden, zu stellen. Gesamtrekonstruktionen dieser beiden Pflanzen stehen auf-
grund der sehr fragmentarischen Informationen noch aus. Auch iiber ihre Okologie ist bislang
fast nichts bekannt.

3. Diskussion

Der Rhynie Chert ist nicht nur das dlteste und am vollstdndigsten erhaltene terrestrische
Okosystem, es ist auch das bislang einzige fossile Okosystem, in dem auch die zartesten
Details erhalten geblieben sind und in dem viele pflanzliche und tierische Organismen in
Lebensstellung iiberliefert sind. Bei zahlreichen Organismen handelt es sich um die dltesten
Vertreter ihrer Gruppen. In mehreren Fillen konnte der fossil record der Gruppen erheblich
erweitert werden; in einigen Féllen hat sich herausgestellt, dass die bisherigen Annahmen
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iiber die ersten Vorkommen wichtiger Organismengruppen nach unten korrigiert werden muss-
ten und molekulare Uhren zuriickgestellt werden mussten. Dennoch liefert auch der Rhynie
Chert nur eine Reihe — allerdings bislang einmaliger — Momentaufnahmen der frithen Besied-
lung der Festldnder. Verschiedene dieser aus dem Rhynie Chert beschriebenen ,,dltesten Ver-
treter” sind im Vergleich mit ihren heutigen Verwandten iiberraschend modern. Dies bedeu-
tet, dass die Geschichte der Besiedlung der Festlander noch viel weiter zurlickgeht, als bis-
lang angenommen wird. Das Problem ist aber, dass dies ohne Fossilbelege nicht dokumentiert
werden kann, da ein zweites &lteres Vorkommen wie Rhynie fehlt. Man sollte sich jedoch
auch vor Augen halten, dass viele Gruppen insgesamt nur sehr liickenhaft iiberliefert sind und
in einigen Fillen die Belege aus dem Rhynie Chert sogar die einzigen bislang bekannten fos-
silen Vertreter darstellen. Das Vorkommen von Kryptosporen seit dem mittleren Kambrium
weist darauf hin, dass die Landoberfldchen bereits deutlich frither besiedelt wurden als bis-
lang angenommen. Welche Organismen dabei eine Rolle spielten, ldsst sich nur abschitzen;
wahrscheinlich gehdren Cyanobakterien, Algen, Pilze, Moose und Lebermoose zu den frithe-
sten Besiedlern der Festldnder.

Ein wichtiger Punkt ist die Frage, ob die Rhynie Chert-Flora eine sehr stark auf einen sehr
besonderen Standort spezialisierte Flora darstellt oder nicht. Sicher ist, dass die in den Cherts
iiberlieferte Makroflora nur die Vegetation der unmittelbaren Umgebung der HeiBBwasser-
quellen darstellt; die etwas entfernter stehenden Pflanzen sind nicht reprasentiert. Die Mikro-
floren aus den tonigen Lagen zwischen den Cherts (WELLMAN 2007) deuten an, dass die
Flora diverser war. In dieser Hinsicht ist Rhynie aber keine Ausnahme; die Mikrofloren sind
in der Regel viel diverser als die Makrofloren, da die letzteren vorwiegend lokale Elemente
enthalten, wihrend die Sporen iiber ein wesentlich groBeres Areal verbreitet werden.

Die aus den Geysiren ausgestolenen Wisser waren sehr warm. Im heutigen Yellowstone
National Park kann das ausstromende Wasser bis iiber 70° C heil3 sein. Dann kiihlt es aller-
dings relativ schnell ab und am Rande der Quellen ist es nur noch knapp iiber 20° C warm.
In den heilen Bereichen kommen nur Cyanobakterien vor, wihrend am Rand bereits eine
Vegetation mit GefdBpflanzen auftritt. Diese Situation diirfte in Rhynie dhnlich gewesen sein.
Maoglicherweise hatten die deutlich erhdhten Schwermetallkonzentrationen einen Einfluss auf
die Zusammensetzung der Vegetation. Die Frage ist aber nur schwer zu beantworten, da die
anatomisch erhaltenen Rhynie Chert Pflanzen kaum mit den wesentlich hiufigeren Abdruck-
floren verglichen werden kdnnen.

Die Obersilur- und Unterdevonfloren sind insgesamt noch nicht sehr artenreich und viele
Formen kommen weltweit auf unterschiedlichsten Breitengraden und in unterschiedlichen
Ablagerungsmilieus vor. Es ist die Frage, ob es innerhalb des sehr geringen Formenspektrums
bereits solche ausgeprigten dkologischen Differenzierungen gegeben hat. Dabei muss gesagt
werden, dass die frithesten Landpflanzen alle in sehr stressreichen Milieus wuchsen. Durch
das Fehlen einer geschlossenen Vegetationsdecke auBerhalb der Feuchtbiotope waren Verwit-
terungs- und Abtragungsraten der Sedimente ganz anders als heute.

Obwohl in der Umgebung der Heiflwasserquellen noch weitere Arten gestanden haben
miissen, wie die Mikrofloren belegen, gibt die Palynologie auch Hinweise dafiir, dass zumin-
dest einige der Rhynie Chert-Pflanzen nicht nur an diesem speziellen Standort vorkamen. Stu-
dien von in situ-Sporen haben ergeben, dass einige der Rhynie Chert-Pflanzen ziemlich ein-
fache, merkmalsarme Sporen besallen. Andere dagegen, wie z.B. Nothia, hatte sehr typische
und gut erkennbare Sporen (Emphanisporites). Sporen der Gattung Emphanisporites sind im
Unterdevon sehr weit verbreitet und von verschiedenen Kontinenten beschrieben worden.
Dies deutet darauf hin, dass auch die Mutterpflanze eine wesentlich weitere Verbreitung hatte
als mit Makrofossilien belegt werden kann.
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Einige aus dem Rheinischen Schiefergebirge beschriebene Abdruckpflanzen zeigen sehr
groBe Ahnlichkeiten zu den aus Rhynie bekannten Arten. Ein Beispiel ist Huvenia kleui
(HASS & REMY 1991), die in ihrer Grofe und ihrer Morphologie, einschlieBlich des spirali-
gen Offnungsmechanismus der terminal stehenden Sporangien, Aglaophyton sehr dhnlich ist.

Alle Rhynie Chert-Landpflanzen hatten eine klonale Wuchsform. Klonale Arten mit unter-
irdischen Rhizomen und mit immer wieder neugebildeten und absterbenden Luftsprossen
deuten auf eine gewisse Periodizitét hin. Asteroxylon hatte langlebigere Luftsprosse mit ver-
tikal abwechselnden fertilen und sterilen Abschnitten. Auch dieses Phinomen deutet auf eine
gewisse Periodizitdt im Wachstum. Ob es sich um eine ausgesprochene Saisonalitit handelt
ist noch unklar. Es kann sich auch um eine Anpassung an immer wieder auftretende Trocken-
perioden handeln.

Die im Rhynie Chert iiberlieferten Landpflanzen wuchsen an feuchten Standorten. Auf-
grund ihrer Reproduktion waren sie mit ihren freischwimmenden Spermien alle an — zumin-
dest temporidr — feuchte Standorte gebunden. Die dem Substrat aufliegenden Formen (4glao-
phyton, Rhynia) hatten keine Wurzeln sondern nur unizelluldre Rhizoide, die fiir die Wasser-
und Néhrstoffaufnahme wohl nicht ausgereicht haben. Gerade diese Formen zeigen immer
stark entwickelte Mycorrhizen. Da es keine hochwiichsigeren Pflanzen gab, waren alle Rhy-
nie Chert-Pflanzen voll dem Sonnenlicht ausgesetzt. Um die Verdunstung moglichst stark zu
reduzieren, standen die Achsen meist sehr eng zusammen und Rhynia bildete zum Beispiel
sehr dichte Polster, wobei die Achsen sich gegenseitig Schatten spendeten und nur die Spross-
spitzen und die duBleren Achsen voll der Sonneneinstrahlung ausgesetzt waren. Es ist aller-
dings die Frage, ob die Sonneneinstrahlung so stark war wie heute, da damals ganz andere
atmosphérische Verhiltnisse vorherrschten. Die Sauerstoffkonzentration war seit dem Kam-
brium stindig angestiegen, von etwa 10% bis auf knapp 20% im Frithdevon; die Konzentra-
tion des Kohlendioxids — ein bekanntes Treibhausgas — betrug zu Beginn des Devons dage-
gen etwa das Zehn- bis Zwolffache des heutigen Wertes (BERNER 2006).

Der Rhynie Chert liefert eine Serie einmaliger Momentaufnahmen des frithen Lebens auf
den Festlandern. Auch wenn noch viele Fragen unbeantwortet bleiben miissen, gestattet der
Rhynie Chert wichtige Einblicke in die frithe Besiedlung der Festldnder. Nicht weniger wich-
tig scheint auch, dass Fauna und Flora des Rhynie Cherts belegen, dass die Eroberung der
Festldnder bereits lange vor dem Frithdevon eingesetzt haben muss.
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