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Die Landnahme der Pflanzen

Plants invade the land

HANS-JOACHIM SCHWEITZER

(Manuskripteingang: 9. November 2002)

Kurzfassung: Fast 4,2 Mrd. Jahre hat es gedauert, bis sich durch die assimilatorische T4tigkeit vor allem der
Blaualgen (Cyanobakterien) ein so dichter Ozonschirm aufbauen konnte, dass die ersten hoheren Pflanzen -
die Vorldufer unserer Bérlappe, Schachtelhalme und Farne - den Schritt vom Wasser auf das Land vollziehen
konnten. Zuvor war die Intensitét der UV - Strahlung zu hoch gewesen. Dann aber, mit dem Beginn des De-
vons vor 410 Mill. Jahren erfolgte eine rapide Evolution und Diversifikation der héheren Pflanzen, die einen
eklatanten Florenwechsel zur Folge hatten. Dieser wird anhand der Unter- und Mitteldevonfloren des Rheinlan-
des sowie der Oberdevonflora der Béreninsel geschildert.

Schlagworte: Uratmosphire der Erde, erste Biotope, Cyanobakterien, Ozonschirm, dlteste Faunen, erste Land-
pflanzen, Unter- Mittel- und Oberdevonfloren

Abstract: It took almost 4.2 billion years for the cumulative effects, due mainly to the activities of the Cya-
nobacteria, to create an ozone layer dense enough to allow the higher plants, precursors to our lycopods, horse-
tails and ferns, to transgress from water to land. Previously the intensity of UV radiation had been too great to
allow such an occurrence. This is documented in this paper and the remarkable evolution and diversivication
of the higher plants during the Devonian demonstrated by using the Early and Middle Devonian floras of the
Rhineland and the Upper Devonian flora of Bear Island.

Keywords: Earth's earliest atmosphere, first biotops, Cyanobacteria, ozone layer, first faunas, first landplants,

Early- Middle- and Upper Devonian floras

Nach den Berechnungen der Astrophysiker soll
sich die Erde vor etwa 4,6 Mrd. Jahren aus Be-
standteilen des Sonnennebels zusammengeballt
haben. Aber erst vor etwa 420 Mill. Jahren be-
gann die Besiedelung des Landes durch die
héheren Pflanzen, den Vorldufern unserer Bér-
lappe, Schachtelhalme und Farne.

Auf einer 60-miniitigen Zeitenskala wiirden
also nur die letzten 5 Minuten auf die Evoluti-
on der hoheren Pflanzen entfallen, wihrend es
55 Minuten bis zu ihrer Entstehung bedurfte.

Dass auf der Erde iiberhaupt aerobes Leben
entstehen konnte, ist zwei giinstigen Vorausset-
zungen zu verdanken. Beide hangen mit der Bil-
dung der Uratmosphdre zusammen, die erst
durch Ausgasung des oberen Erdmantels er-
folgte und hauptsdchlich aus Wasserdampf,
Kohlendioxid, Schwefelwasserstoff, Methan
und Stickstoff zusammengesetzt war. Besonde-
re Bedeutung hatte der Wasserdampf.

Im Gegensatz zur Venus befand sich die Er-
de von Anfang an in so grolem Abstand von der
Sonne, dass sich ihre Oberfliche geniigend ab-
kithlen konnte. Wasserdampf kondensierte zu
Wasser, das zunichst iiberreichlich vorhandenes
Kohlendioxid aus der Uratmosphare auswusch.

Ein Treibhauseffekt, der die Oberfliche der Ve-
nus zur lebensfeindlichen Hitzewiiste macht,
wurde dadurch vermieden.

Die zweite entscheidende Voraussetzung fiir
die Entstehung von Leben in sauerstoffhaltigem
Milieu war paradoxerweise das Fehlen von frei-
em Sauerstoff in der Uratmosphére. Elementa-
rer Sauerstoff hitte die Bildung von Aminosiu-
ren, den Bausteinen der Eiweif3stoffe, aus ein-
fachen Molekiilen verhindert. Dariiber hinaus
stellt er durch seine Aggressivitit ein fiir die Zel-
len zerstérerisches Gift dar.

Bereits vor 4 Mrd. Jahren war die Erdkruste
in kontinentale und marine Bereiche gegliedert
und die geologischen Elementarprozesse, Ver-
witterung, Erosion und Sedimentation konnten
wirken. Entstehungsweise und Beginn des Le-
bens auf der Erde liegen aber noch weitgehend
im Dunkeln. Doch zunehmend weisen Indizien
darauf hin, dass das Milieu in heiflen, unter-
meerischen Vulkanquellen hierzu die giinstigsten
Bedingungen bot. Noch heute gedeihen in ver-
gleichbaren Lebensrdumen archaisch anmuten-
de Schwefelbakterien.

Auch auflerhalb dieses wohl dltesten Biotops
miissen sich schon frithzeitig andere Lebensfor-
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Abbildung 1.
Figure 1.

men entwickelt haben. Darauf 146t der iiberra-
schend hohe Anteil “leichten” Kohlenstoffs mit
dem Isotop 12C in den iltesten bisher bekannten
Sedimentgesteinen, den 3,8 Mrd. Jahre alten Isua-
Schichten SW-Groénlands, schlieSen. Dieses Iso-
top ist fiir organisch gebundenen Kohlenstoff cha-
rakteristisch.

Als noch stdrkeres Anzeichen fiir Lebensvor-
gdnge gelten die Stromatolithe, sedimentére Struk-
turen, die als Ausfillungsprodukte tibereinander
gewachsener Algenrasen gedeutet werden. Die dl-
testen sind 3,5 Mrd. Jahre alt und den noch heu-
te von koloniebildenden Blaualgen im Flachwas-
ser aufgebauten Stromatolithen sehr dhnlich. Ein-
schriankend muB jedoch darauf hingewiesen wer-
den, dass derartige Strukturen auch auf anorgani-
sche Weise entstehen kénnen. So haben neuere
Untersuchungen keinen Nachweis organischen In-
haltes in den #ltesten, wohl aber in 2 Mrd. Jahre
alten Stromatolithen erbracht.

Blaualgen (Cyanobakterien) sind einzellige, ku-
gelige oder fidige Organismen ohne Zellkern. Mit
Hilfe des in ihnen enthaltenen Chlorophyll A kon-
nen sie aber Photosynthese betreiben. Sie sind al-
so in der Lage, unter Mitwirkung der Sonnenener-
gie aus dem Kohlendioxid der Luft und Wasser un-
ter Sauerstoffabgabe Kohlenhydrate aufzubauen.

Die photosynthetische Leistung dieser Cyano-
bakterien muf} enorm gewesen sein. Schon vor 3,5
Mrd. Jahren hatten sie 50-60 % der bis heute von
den Pflanzen produzierten Sauerstoffimenge gebil-
det. Zu jener Zeit war ihre assimilatorische Tatig-

Ca. 700 Millionen Jahre alte, sternférmige Acritarchen. Aus VIDAL 1989.
Star-shaped acritarchs, ca. 700 m years old. From VIpAL 1989.

keit aber nur deshalb moglich, weil die Urmee-
re grofle Mengen geldster Eisen II-Verbindungen
enthielten, die den bei der Photosynthese frei
werdenden Sauerstoff iiber einen Zeitraum von
mindestens 1,5 Mrd. Jahren sofort zur Oxidati-
on zu unldslichen Eisen III-Verbindungen auf-
brauchten. So wurden die Cyanobakterien vor
dem Absterben bewahrt, denn es blieb sowohl im
als auch auflerhalb des Wassers ein sauerstoft-
freies Milieu erhalten.

Die Eisen III-Verbindungen, vor allem Hamatit
(Fep O3), sanken als Schlamm zu Boden und bil-
deten die gebénderten Eisensteine, die grofiten
wihrend der Erdgeschichte entstandenen Ei-
senerzlagerstatten.

Vor 2 Mrd. Jahren erfolgte eine rapide Ab-
nahme der Béndereisen-Vorkommen, da die als
Sauerstoffsenken dienenden Eisen II-Verbin-
dungen zur Neige gingen. Gleichzeitig traten die
ersten kontinentalen Rotsedimente auf, deren
Farbung ebenfalls durch Hamatit bedingt ist.

Kontinentale Rotsedimente sind ein untriigli-
ches Zeichen fiir eine sauerstoffhaltige Atmos-
phére. Damit waren auch die Organismen vor ei-
ne neue Situation gestellt und gezwungen, sich
vor dem von ihnen selbst produzierten Sauerstoff
zu schiitzen. Nicht anpassungsfahige Cyanobak-
terien starben. Die Uberlebenden entwickelten
sauerstoffresistente Organe. Wahrscheinlich hat-
ten sie, den heutigen Vertretern entsprechend, He-
terozysten gebildet, in denen die leicht oxidier-
baren, Stickstoff fixierenden Enzyme unterge-



Die Landnahme der Pflanzen 179

bracht wurden. Heterozysten sind dickwandige,
grofere Zellen, die in unregelméafigen Abstanden
in normale Zellketten eingeschaltet sind.

Die iltesten Cyanobakterien mit Heterozy-
stenbildung sollen in der 2 Mrd. Jahre alten Gun-
flint-Formation am Oberen See in Kanada fest-
gestellt worden sein. Damit ldge zum ersten Mal
ein Beleg fiir photosynthetisierende Organismen
in sauerstoffhaltigem Milieu vor, und es wiirden
sich die geochemischen und paldontologischen
Befunde in bestem Einklang befinden. Man muf3
dem jedoch noch skeptisch gegeniiberstehen, da
neuerdings von einigen Wissenschaftlern die an-
geblichen Heterozysten in den Gunflint-Cyano-
bakterien eher fiir Verunreinigungen in den Zell-
ketten gehalten werden.

Mit der Gunflint-Formation endet das Zeital-
ter der Prokarioten, der Einzeller ohne Zellkern
und damit auch die Epoche frithesten Lebens.
Bereits wahrend dieser Zeit wird das Zusam-
menwirken von Geo- und Biosphdre spiirbar, das
sich in der Bildung bedeutender Gesteinsfor-
mationen biogenen Ursprungs widerspiegelt. Es
ist der Beginn der Nutzung der Stoffdynamik der
Erde im Rahmen eines Gesamtokosystems.

Nachdem die Sauerstoffsenken gefiillt waren,
nahm in der Folgezeit der Sauerstoffgehalt der
Atmosphére bestandig zu. Dadurch konnte sich
ein immer wirksamerer Ozonschirm aufbauen,
der die Strahlungsintensitét der Sonne, besonders
die UV-Strahlung, abfilterte. Erstmals in der
Erdgeschichte waren damit Voraussetzungen ge-
geben, dass Organismen das Wasser verlassen
und auf das Land vorstoflen konnten. Die Cya-
nobakterien drangen in den Gezeitenbereich ein,
und Eisenbakterien und andere Mikroorganis-
men entwickelten sogar eine Bodenflora auf dem
Lande. Das wichtigste Ereignis war jedoch die
Entstehung der Eukarioten, der Einzeller mit
Zellkern.

Der erste Schritt zur Bildung der eukarioti-
schen Zelle ist vermutlich durch Endosymbio-
se erfolgt. Bei diesem Vorgang verleibt sich ein
Organismus andere ein und funktioniert sie zu
Organellen seiner eigenen Zelle um. So kénnen
urspriinglich selbstindige Cyanobakterien zu
Chlorophylltragern einer komplexeren Zelle
werden. Wie jedoch der Zellkern entstanden ist
und welche Prozesse zur Kern- und Redukti-
onsteilung fiihrten, ist noch unbekannt.

Fiir den Paldobotaniker ist es verstandlicher-
weise schwierig, bei der allgemein kiimmerli-
chen Erhaltung so alter Mikrofossilien zwischen
Pro- und Eukarioten zu unterscheiden. Aber die
cukariotische Zelle ist normalerweise grofer als
die prokariotische.

Weil seit etwa 1,4 Mrd. Jahren die Zellen be-
trachtlich an Gréf3e zunahmen, vermutet man,
dass seit diesem Zeitpunkt Eukarioten in we-
sentlichem Umfang an den Mikrofloren beteiligt
waren. Wegen der vielen Uberginge, die eine
klare Unterscheidung zwischen fossilen Pro- und
Eukarioten unmdéglich machen, fat man alle
diese Organismen unter der Sammelbezeichnung
Acritarchen zusammen. Sie sind duflerst vielge-
staltig (Abb. 1) und haben gerade in den letzten
Jahren bei der stratigraphischen Einstufung &l-
terer Erdschichten eine grof3e Bedeutung erlangt.

Vor etwa 670 Mill. Jahren beginnt aus paldon-
tologischer Sicht eine neue Aera. Aus dieser Zeit
sind zum ersten Mal vielzellige Organismen
iberliefert, die beriihmte Ediacara-Fauna aus
Siidaustralien. Sie besteht fast ausschliefllich aus
weichhautigen, wirbellosen Meerestieren, vor al-
lem aus solchen, die an Quallen, Seefedern und
Seesterne erinnern, aber auch aus Glieder-
filBern und Wiirmern (Abb. 2). Allen ist ge-
meinsam, dass sie den Sauerstoff aus dem Was-
ser Uber ihre Oberfliache aufnahmen. Wie Ver-
suche ergeben haben, kénnen vergleichbare re-
zente Tiere noch gedeihen, wenn das Wasser un-
ter einer Atmosphére mit einem Sauerstoffgehalt
von 7 % des heutigen Wertes (ca. 21 %), also
1,47 % steht. Deshalb nimmt man an, dass die
kumulative Anreicherung des Sauerstoffs in Hy-
dro- und Atmosphére auf diesen Betrag der aus-
l6sende Faktor fiir die Evolution der Vielzeller
gewesen ist.

In der Folgezeit liel die zunehmende photo-
synthetische Leistung der Pflanzen den Sauer-
stoffgehalt der Atmosphiare noch schneller an-
steigen. Der Ozonschirm wurde dadurch immer
dichter. Entsprechend lief} die Strahlenbelastung
nach, so dass sich bald noch hoher organisierte
Lebensformen herausbilden konnten. Die Tiere
umgaben sich mit festen Kérperhiillen aus Cal-
ziumphosphat und -karbonat, aber auch aus or-
ganischen Substanzen, wie z.B. Chitin. Sie konn-
ten daher keinen Sauerstoff mehr iiber ihre Ober-
flachen aufnehmen und muften besser funktio-
nierende Atmungs- und Kreislaufsysteme ent-
wickeln. Wahrscheinlich erfolgte die Atmung
seit dem Mittleren Kambrium vor 550 Mill. Jah-
ren in den meisten Fillen tiber Kiemen. Das setzt
einen atmosphérischen Sauerstoffgehalt von
10 % des heutigen Wertes voraus, 2,1 %.

Im Gegensatz zu tierischen Makrofossilien
sind aus dieser Zeit verhiltnisméafig wenige
pflanzliche tberliefert. Ein reiches Tierleben
setzt jedoch einen mindestens ebenso groflen
Reichtum an pflanzlichem voraus, da Pflanzen
auch schon damals die Hauptnahrungsquelle fiir
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Abbildung 2.

Figure 2.

Tiere der prakambrischen, ca. 670 Millionen Jahre alten Ediacara-Fauna Australiens. Hohltie-
re, die Quallen (1) oder Seefedern (2) dhneln, Spriggina (3) hat die Gestalt eines weichhduti-
gen GliederfuBers, wihrend Parvancorina (4) und Tribrachidium (5) keinem rezenten Tier ver-
gleichbar sind. Aus CLoubD 1989.

Animals of the Precambrian Ediacara-Fauna of Australia, ca. 670 m years old. Coelenterates
resembling jelly-fish (1) or sea-feathers (2). Spriggina (3) has the shape of a soft-skinned ar-
thropod while Parvancorina (4) and Tribrachidium (5) are not comparable with any present

day animal. From Croup 1989.

die Tiere gewesen sein miissen. Kein Zweifel be-
steht dartiber, dass hauptséchlich Algen als Fut-
ter dienten. Wegen ihrer schlechten Erhaltungs-
moglichkeit ist es jedoch schwierig, einen Nach-
weis dafiir zu erbringen. Immerhin sind aus dem
hoheren Kambrium schon einige recht hoch ent-
wickelte Kalkalgen bekannt, die Zeugnis von ei-
ner weit fortgeschrittenen Differenzierung unter
den verschiedenen Algenklassen ablegen. Leider
fehlen bisher Belege von Armleuchteralgen
(Charophyten). Sollten sie vorhanden gewesen
sein, so konnte man nach Ansicht des Verfassers
auch die Anfinge der Entstehung der hoheren
Pflanzen in das Kambrium zurtickdatieren. Denn
nur bei den Charophyten wird wie bei diesen
wihrend der Anaphase der Zellteilung (Mitose)
ein Phragmoplast ausgebildet, ein tonnenférmi-
ger Korper, der Teilungen in alle Richtungen er-
laubt. Bei den anderen Algen kénnen sich die
Zellen nur in zwei Richtungen - entweder quer
oder langs - teilen. Deshalb triftt die frithere An-
nahme, dass die hoheren Pflanzen aus Griinalgen
(Chlorophyten) hervorgegangen seien, nicht zu.

Bei allen bisher nachgewiesenen vielzelligen
Pflanzen- und Tierresten aus dem Kambrium han-
delt es sich ausschlieflich um submers, d.h. un-

tergetaucht im Wasser lebende Organismen. Of-
fenbar waren die Bedingungen fiir eine Besiede-
lung des Landes noch nicht gegeben. Das hat aber
wohl weniger an dem zu niedrigen Sauerstoffge-
halt der Atmosphire als an der noch immer zu
starken UV-Strahlung gelcgen.

Erst aus viel jiingerer Zeit, dem 450 Mill. Jah-
re zuriickliegenden hoheren Ordovizium, gibt es
sichere Anzeichen dafiir, dass viclzellige Pflan-
zen entweder bereits auf dem Lande lebten, oder
doch wenigstens den Versuch unternommen hat-
ten, ein zeitweiliges Trockenfallen ihres Wuch-
sortes - etwa im Gezeitenbereich oder an temporéir
austrocknenden Binnenseen - zu tiberstehen.

Diese Pflanzen gehoren zu der vollig ausge-
storbenen Gruppe der Nematophyten. Thre sy-
stematische Stellung ist umstritten, und sie stel-
len, wie der deutsche Name Algenpilze besagt,
auch keine Einheit dar, sondern es verbergen sich
darunter Mitglieder verschiedener Pflanzen-
klassen. Meist sind es lappige, dem Boden auf-
liegende und an Lebermoose erinnernde Gebil-
de. Im Unterschied zu diesen sind ihre Epider-
miszellen jedoch von einer auferordentlich
starken Schutzschicht, der wachsidhnlichen Ku-
tikula, {iberzogen.
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Cooksonia bohemica SCHWEITZER aus
dem oberen Silur (Pridoli-Schichten)
Bohmens, ca. 420 Millionen Jahre alt.
Das bisher am vollstindigsten erhal-
tene Exemplar einer silurischen Pflan-
ze ist mit Graptolithen (Pristiograptus
ultimus) eingebettet worden, die eine
genaue Alterseinstufung der Fund-
schicht erlauben. Nat. GrofBe. Aus
SCHWEITZER 1980 b.

Cooksonia bohemica SCHWEITZER
from the Upper Silurian Pridoli For-
mation of Bohemia, ca 420 m years
old. This is the most complete speci-
men to date of a Silurian plant. It is
preserved together with graptolites
(Pristiograptus ultimus). This occu-
rence allows a precise stratigraphic
correlation. Nat. size. From SCHWEIT-
ZER 1980 b.

Abbildung 3.

Figure 3.

War wihrend der langen Zeitspanne zwischen
der Entstehung der Erde vor 4,6 und dem Mitt-
leren Kambrium vor 0,55 Mrd. Jahren der Sau-
erstoffgehalt der Atmosphére lediglich von 0 auf
etwa 10 % des heutigen Wertes angestiegen, so
soll er nun so rasch zugenommen haben, dass im
Oberen Silur, vor 420 Mill. Jahren, als die er-
sten hoheren Pflanzen erschienen, bereits 95 %
vorhanden waren (19,95 %). Demzufolge muf3-
te sich auch eine Ozonschicht ausgebildet haben,
die fast der heutigen glich. Erst damit waren al-
le Voraussetzungen fiir die Entfaltung hoheren
Lebens erfiillt. Sie nahm innerhalb des Pflan-
zenreiches im darauf folgenden, 410 - 360 Mill.
Jahre zuriickliegenden Devon durch die inein-

Abbildung 4.  Aglaophyton major (KIDSTON et
LANG) EDWARDS aus dem unterde-
vonischen Kieseltorf von Rhynie
(Schottland). Typische Wuchsform
einer primitiven Psilophyte mit Rhi-
zoiden, gabelig verzweigten, nackten
Sprossen und endstidndigen Sporan-
gien. X 0,5. Aus EDWARDS 1986.

Aglaophyton major (KIDSTON et
LANG) EDWARDS from the Early De-
vonian Rhynie-chert of Scotland. This
shows a typical shape of a primitive
psilophyte with rhizoids, dichotomi-
sing, naked axes and terminal spo-
rangia. X 0.5. From EDWARDS 1986.

Figure 4.

andergreifenden und sich dadurch multiplizie-
renden evolutiondren Prozesse einen geradezu
dramatischen Verlauf. In entscheidendem Mafie
hat zu der sich bildenden Artenvielfalt (Diver-
sifikation) die heterobathme Entwicklung der
Organe (Mosaikentwicklung) beigetragen. Jedes
einzelne Organ eines Organismus kann eigen-
standig evoluieren, sofern keine unmittelbare
physiologische Abhéngigkeit besteht.

Die idltesten hoheren Pflanzen sind die Psilo-
phyten oder Nacktfarne. Thre primitivsten, meist
kleinwiichsigen Vertreter zeichneten sich tiber-
einstimmend durch nackte, rein gabelig ver-
zweigte Sprosse mit endstdndigen Sporenkap-
seln (Sporangien) aus (Abb. 3 u. 4). Wurzeln wa-
ren noch nicht vorhanden, die Wasser- und Néhr-
salzaufnahme erfolgte durch lang ausgestiilpte
Epidermiszellen (Rhizoide). Auch der anatomi-
sche Bau war sehr einfach. Im Zentrum durch-
zog ein wenig gegliedertes, noch an das Leitsy-
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Abbildung 5.  Palacogeographie des Rheinisches Unterdevons zur Siegen Zeit (Mittleres Unterdevon). Langs-
schraffiert = Rotsedimente, querschraffiert = Hunsriickschiefer, (dichter schraffiert = anstehend,
weiter schraffiert = nicht anstehend), punktiert = Taunusquarzit. Aus SCHWEITZER 1983 in An-
lehnung an MEYER & STETS 1980.

Figure 5. Palaecogeography of the Early Devonian (Siegenian) of the Rhineland. Vertically hatched: Red
sediments, horizontally hatched: Hunsriick slates (densely hatched = uncovered, widely hat-
ched = covered), dotted = Taunus quartzites. From SCHWEITZER 1983 after MEYER & STETS 1980.

stem der Moose (Hydroiden) erinnerndes Ge-  Jahren aus derart primitiven Pflanzen die hoch-

webe die Sproflachsen, auf das nach auflen Rin-  entwickelten Nacktfarne (Psilophyten) hervor-

de und Epidermis folgten. gegangen sind, die das Florenbild des Unterde-
Es ist kaum vorstellbar, dass in der geologisch ~ vons beherrschten.

kurzen Zeitspanne von etwa 10 - 20 Millionen In erster Linie ist dieser evolutiondre Fort-
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schritt auf die Ausdifferenzierung der Gewebe
und die damit verbundene Leistungssteigerung
der Leitsysteme zuriickzufiihren. Die Rhizoide
wurden durch Wurzeln ersetzt, aus Hydroiden
entstanden langgestreckte, versteifte, tote Holz-
zellen (Tracheiden), die aufer der Stabilisierung
der Sproflachsen vor allem der Leitung des Was-
sers mit den darin gelosten Néhrsalzen von den
Wurzeln zu den Sprofispitzen dienten, wahrend
in umgekehrter Richtung die Leitung der Assi-
milationsprodukte zu den basalen Speicheror-
ganen von dem auf das Holz nach auflen fol-
genden und aus lebenden Zellen (Parenchym)
bestehenden Siebteil (Phloem) tbernommen
wurde. Auch in der Rinde erfolgte eine Arbeits-
teilung der Zellen. Sie bildeten zum Beispiel Ge-
webe mit mehr stabilisierender Wirkung oder
solche, die der Durchliiftung dienten. Schon zu-
vor hatten sich in der Epidermis aus ungeregel-
ten, pustelformigen Zellansammlungen die den
Gasaustausch regeinden Spaltéffnungen mit
Schlie- und Nebenzellen herausdifferenziert.
Ein anschauliches Beispiel fiir die rasche Evo-
lution der Psilophyten bietet die Unterdevonflora
des Rheinischen Schiefergebirges, die zu den ar-
tenreichsten und vielgestaltigsten der Welt gehort.
Im Unterdevon, vor etwa 400 Mill. Jahren,
war das Rheinland ein Meeresraum, der sich
zwischen dem Old Red Kontinent im Norden
und der Mitteldeutschen Schwelle im Siiden er-
streckte (Abb. 5). Dieser Kontinent dehnte sich
vom nérdlichen Rheinland tiber Grof3britannien,
Nordamerika, Grénland, Spitzbergen, Skandi-
navien und Westruland bis zum Ural aus. Sei-
nen Namen verdankt er den vielfach roten Se-
dimenten, die auf Hamatitbildung unter Wii-
stenklima zuriickzufiihren sind. Im Unterdevon
hat das Rheinland in Aquatorbreiten gelegen.
Der Siidrand des Old Red Kontinents wird
heute etwa durch eine Linie Aachen - Leverku-
sen markiert. Die Mitteldeutsche Schwelle folgt
etwa dem Naheverlauf (Kreuznach - Bingen).
Dieses so umgrenzte Gebiet war ein 6rtlich
kréftig absinkender Trog, der in seinem Zentrum,
dem unteren Moseltal, wihrend des Unterdevons
eine Schichtenfolge an Sedimenten von ca. 10
km Maichtigkeit aufnahm. Ursache hierfiir war
aber zu keiner Zeit ein besonders tiefes Meer,
sondern eine mit der Absenkung iiber einen Zeit-
raum von etwa 25 Mill. Jahren Schritt haltende
Sedimentzufuhr. Sie sorgte dafiir, dass fast stets
Flachmeerbedingungen herrschten. So konnten
schon kleine Schwankungen des Meeresspiegels,
geringfligige tektonische Hebungen oder zeit-
weilige Uberangebote an Sedimenten zur Bil-

dung von Inseln und Wattenbereichen fithren.

Auf dem landfest gewordenen Kiistenstreifen
wiederum bedingten die reichlich vorhandenen
wasserstauenden Tone hohe Grundwasserstande.
Vom Meer zum Land bestand also eine Vielfalt
kontinuierlicher Ubergiinge, die Pflanzen mit un-
terschiedlichen 6kologischen Anspriichen Le-
bensmoglichkeiten boten. Das gilt insbesonde-
re fiir den sich vor dem Old Red Kontinent er-
streckenden Litoralbereich, den man sich als
Miindungsgebiet grofier Stréme auf dem dem
Kontinent vorgelagerten Schelf vorstellen muf3.
Im Siiden, im Gebiet des Hunsriicks, waren die
Lebensbedingungen fir Pflanzen wegen der
groBeren Wassertiefe erheblich schlechter. Dies
gilt insbesondere fiir das Mittlere Unterdevon,
die Siegen-Zeit, deren paldogeographische Kar-
te auf Abb. 5 veranschaulicht ist.

Die wihrend der Siegen-Zeit herrschenden
Verhiltnisse setzten sich im groflen und ganzen
auch in der folgenden Unterems-Zeit weiter fort.
Lediglich die nérdliche Litoralzone dehnte sich
weiter aus. Von besonderem paldontologischen
Interesse ist das kurzfristige inselartige Auftau-
chen von Teilen des Ablagerungsraumes im un-
teren Moselgebiet. Diese “Hunsriickinsel” erhob
sich nur wenige Meter iiber den Meeresspiegel
und wurde daher hdufig uberflutet. Die Wech-
selfolge mariner und terrestrischer Sedimente
enthilt eine solche Fiille tierischer und pflanz-
licher Fossilien, dass sie grofle Berithmtheit er-
langte. U.a. wurden in ihr die &ltesten Land-
spinnen entdeckt. Durch unverstandliche Re-
kultivierung der Steinbriiche sind diese Fund-
stellen leider vernichtet worden.

Als Lebensraum der rheinischen Unterde-
vonflora kam also hauptséchlich der in Abb. 5
dargestellte litorale Bereich in Betracht, d.h. in
erster Linie das Watt und das vom Meer stark be-
einfluflte, flache Vorfeld des Old Red Konti-
nents. Auch auf den zeitweilig auftauchenden In-
seln hatten die Pflanzen gute Lebensmdglich-
keiten. Ruhige Wachstumsbedingungen in ge-
schiitzten Buchten und Lagunen, in Kii-
stensimpfen sowie an den Ufern und den
feuchten Niederungen einmiindender Fliisse ha-
ben nicht nur fiir eine erstaunliche Artenvielfalt,
sondern auch fiir einen grofen Individuenreich-
tum gesorgt. Stellenweise ist dieser so hoch ge-
wesen, dass sogar schon diinne Kohlenfloze ge-
bildet wurden, die 4ltesten in Deutschland.

In den Verlandungszonen an den heutigen Kii-
sten 16sen sich vom Meer zum Land verschie-
dene Pflanzengesellschaften ab. Eine analoge
Abfolge (Sukzession) in der Zusammensetzung
der Flora war auch schon im Unterdevon vor-
handen. Wahrend aber die rezenten Salzpflanzen
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SUPRATIDAL
TIEFERE SALZMARSCH

PFLANZEN:

Zosterophyllum rhenanum
Sawdonia spinosissima
Drepanophycus spinaeformis

1

VERIANDUNGSZONE

PFLANZEN:
Zosterophyllum rhenanum
Sciadophyton laxum

TIERE:

Modiolopis ekpempusa
Eurypteriden

GEZEITENBEREICH

INTERTIDAL

PFLANZEN:
Taeniocrada PFLANZEN:
dubia Buthotrephis

rebskei

SUBTIDAL

TIERE: Ww
Spirophyton
Palaeoneilo maureri

PLANZEN:
Prototaxites hefteri
TIERE:
Eurypteriden

fu.a. Pterygotus rhenaniae)
Fische

Sukzession der Pflanzengesellschaften im Rheinischen Unterdevon. (Profil stark iiberhoht). Aus

‘SCHWEITZER 1983.

Abbildung 6.

Succession of the plant communities during the Rhenish Early Devonian (profile strongly
exaggerated). From SCHWEITZER 1983.

Figure 6.



Die Landnahme der Pflanzen 185

Jem

Abbildung 7.

Taeniocrada decheniana (GOPPERT) KRAUSEL et WEYLAND. Héufigste Art des Rheinischen Un-

terdevons. Rekonstruktion nach SCHWEITZER 1980 a.

Figure 7.

Taeniocrada decheniana (GOPPERT) KRAUSEL et WEYLAND. Most common Early Devonian spe-

cies of the Rhineland. Reconstruction after SCHWEITZER 1980 a.

erst sekunddr vom Land aus in diese Biotope ein-
drangen, erfolgte die Besiedelung durch die Psi-
lophyten allem Anschein nach vorwiegend in
umgekehrter Richtung. Die in Abb. 6 dargestellte
Sukzession kann als typisch fiir das gesamte rhei-
nische Unterdevon angesehen werden.

Im tieferen subtidalen Bereich bis zu einer
Wassertiefe von 30-50 Metern lebten grof3e,
baumférmige Algen der Gattung Prototaxites.
Ihre Staimme erreichten eine Dicke von bis zu
einem halben Meter, obwohl sie kein echtes Ge-

webe besaflen, sondern wie die Pilze nur aus ei-
nem Geflecht fadiger Hyphen bestanden. Die
Krone war reich verzweigt, ihre Aste endeten in
Phylloiden, die an Ginkgo-Blétter erinnern oder
in peitschenférmigen Cauloiden. Die Prototaxi-
ten gehoren einer vollig ausgestorbenen Algen-
gruppe an. Von einigen Autoren werden sie zu
den schon auf S.180 genannten Nematophyten
gerechnet, wihrend andere sie ais landbewoh-
nende Riesenpilze betrachten (Church 1916, Hu-
eber 2001). Jedoch scheidet eine solche Hypo-
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Abbildung 8.  Unterdevonische Pflanzen und Tiere im subtidalen und tidalen Bereich eines (in der Zeichnung
stark tiberhohten) Profils im Steinbruch Kppen bei Waxweiler (Eifel). Rechts Prototaxites hef-
teri (SCHAARSCHMIDT) SCHWEITZER, zum Strand hin folgend Buthotrephis rebskei SCHWEITZER
und Taeniocrada dubia KRAUSEL et WEYLAND. Aus SCHWEITZER 1990.

Figure 8. Early Devonian plants and animals of the subtidal and tidal zones in a (strongly exaggerated)

‘profile of the Koppen-quarry near Waxweiler (Eifel). Right: Prototaxites hefieri (SCHAAR-
SCHMIDT) SCHWEITZER, in direction to the beach following: Buthotrephis rebskei SCHWEITZER and
Taeniocrada dubia KRAUSEL et WEYLAND. From SCHWEITZER 1990.
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Abbildung 9.
ZER 1979.
Figure 9.
SCHWEITZER 1979.

these schon wegen der algendhnlichen Wuchs-
form aus. AuBlerdem entwickelten die Protota-
xiten kein unterirdisches Myzel, sondern hatten
basale Organe, die wie die vieler lebender Al-
gen mit Haftscheiben am Boden verankert wa-
ren (SCHWEITZER 2000). Beziiglich der Lebens-
weise und des Habitus stellen die Lessonien ein
rezentes Analogon dar, baumférmige Braunal-
gen, die im Siidatlantik entlang der argentini-
schen Kiiste und um die Falklandinseln unter-
meerische Wilder bilden.

In Richtung zum Strand folgten kleinere Al-
gen, die ihrerseits wieder in der tieferen Gezei-
tenzone von den zu den Psilophyten gehdrenden
Taeniocraden abgeldst wurden, den hiufigsten
Pflanzen des rheinischen Unterdevons (Abb. 7).
Verglichen mit der Nordseekiiste wiirden die Ta-
eniocraden den Bereich besiedelt haben, in wel-
chem sich heutzutage die Seegraswiesen (Zo-
stera) erstrecken (vgl. hierzu Abb. 8).

Oberhalb dieses Bereichs beginnt die eigent-

Zosterophyllum rhenanum KRAUSEL et WEYLAND. Unterdevon. Rekonstruktion nach SCHWEIT-

Zosterophyllum rhenanum KRAUSEL et WEYLAND. Early Devonian. Reconstruction after

liche Verlandungszone. Wo heute Queller (Sa-
licornia), Salz- (Spartina) und Andelgras (Puc-
cinellia maritima) wachsen, bildeten die bin-
sendhnlichen Zosterophyllum-Arten (Abb. 9)
ausgedehnte Bestinde. Stirker vom Stifwasser
beeinflufite Gebiete in der Néhe von Flumiin-
dungen wurden dagegen von Stockmansella
(Abb. 10) bevorzugt.

Die Salzmarschen, denen heute vor allem
Salzaster (Aster maritima), Strandflieder (Li-
monium vulgare), Milchkraut (Glaux maritima),
Strandbeiful} (4rtemisia maritima) und Strand-
wegerich (Plantago maritima ) einen farben-
prachtigen Aspekt verleihen, wurden im Unter-
devon von den Gattungen besiedelt, die man als
Landpflanzen zu bezeichnen pflegt. Wegen ih-
rer noch unvollkommenen Leitsysteme waren
sie aber in viel groBerem Mafe als die heutigen
Strandpflanzen auf unmittelbare Wasserzufuhr
angewiesen, wie sie nur an sehr nassen Wuchs-
orten gegeben ist.
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Abbildung 10. Stockmansella langii (STOCKMANS)
FAIRON-DEMARET. Unterdevon. Zur
Darstellung aller Verzweigungstypen
sind mehre Pflanzen zu Grunde gelegt
worden. Eine Einzelpflanze ist nicht
so reich verzweigt. Aus SCHWEITZER
1980 a.

Stockmansella langii (STOCKMANS)
FAIRON-DEMARET. Early Devonian.
In order to demonstrate all modes of
branching several plants have been
considered. An individual plant is not
so prolifically branched. From
SCHWEITZER 1980 a.

Figure 10.

In Abb. 11 wird der Versuch unternommen,
ein Lebensbild der Unterdevonflora des Wahn-
bachtals bei Siegburg zu entwerfen.

Im Vordergrund erkennt man Zosterophyllum
und kleine, sternférmige Sciadophyten. Diese
sind keine Psilophyten im eigentlichen Sinn,
sondern stellen deren langgesuchte Ge-
schlechtsgeneration dar und sind dem winzigen
Vorkeim (Prothallium) der lebenden gleichspo-
rigen Farnpflanzen vergleichbar. Auch der Ge-
nerationswechsel erfolgte, wie der Verfasser
nachweisen konnte, in analoger Weise in zwei
getrennten Generationen, dem Prothallium, auf
dem die Befruchtung stattfindet, und dem
groBeren Sporophyten, auf dem ungeschlecht-
lich die Sporen erzeugt werden. Die Sciado-
phyten sind allerdings wesentlich gréfer und
reicher verzweigt (Abb. 12) als die stark redu-
zierten Prothallien der rezenten Farnpflanzen.
Daraus kann man schlielen, dass bei den pri-
mitivsten Psilophyten oder deren unmittelbaren
Vorldufern beide Generationen von annéhernd
gleicher Gestalt und GroBe gewesen sein miis-
sen, wie es heute noch bei einigen Algen der
Fall ist.

Hinter Zosterophyllum sind Stockmansella,
Sawdonia ornata (Abb. 13 u. 15, links) und Dre-
panophycus spinaeformis (Abb. 14 u. 15, rechts)
dargestellt.

Wie viele hoher entwickelte Psilophyten ha-
ben auch manche Sawdonia-Arten keine nack-
ten Sprosse mehr, sondern als Verdunstungs-
schutz stachelartige Organe entwickelt. Diese
stehen jedoch nicht mit dem SproBleitbiindel in
Verbindung. Es sind lediglich Auswiichse von
Epidermiszellen (Abb. 15, links). Dagegen han-
delt es sich bei den dornenférmigen lateralen Or-
ganen von Drepanophycus bereits um echte
Blitter, da sie von einem Leitbtindel durchzogen
werden (Abb. 15, rechts). Wegen der barlappar-
tigen Wuchsform von Drepanophycus sind die
meisten Autoren der Ansicht, dass sich die Blit-
ter der Bérlappgewidchse aus epidermalen Bil-
dungen (Emergenzen) entwickelt haben. Das
trifft zwar fir Drepanophycus zu, kann aber nach
Meinung des Verfassers nicht generell auf die
Birlappgewichse tibertragen werden.

Neue Funde aus dem Wahnbachtal haben er-
geben, dass entgegen der fritheren Annahme die
Sporangien bei Drepanophycus nicht wie bei den
Bérlappen auf Blattern entspringen, sondern wie
bei Sawdonia unmittelbar an den Sprofachsen
angeheftet sind. Drepanophycus kann deshalb
cher als hochstentwickelte Psilophyte aus dem
Stamm der Zosterophyllen, denn als veritables
Birlappgewichs betrachtet werden.
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Abbildung 11. Lebensbild einer unterdevonischen Verlandungsflora am Beispiel der Wahnbachtal-Flora bei

Figure 11.

Siegburg. Erklarungen im Text (S. 188). Aus SCHWEITZER 1990.
View of the Early Devonian marsh flora in the Wahnbach-vally near Siegburg (Rhineland). Ex-
planations in the text (p.188). From SCHWEITZER 1990.
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Abbildung 12. Sciadophyton STEINMANN, die Ge-
schlechtsgeneration einiger Psilo-
phyten des rheinischen Unterdevons.
Ca. nat. Grof3e. Aus SCHWEITZER 1983.
Sciadophyton STEINMANN, the game-
tophyte of several Early Devonian
Rhenish psilophytes. Ca nat. size. Re-
construction after SCHWEITZER 1983.

Figure 12.

Viel wahrscheinlicher sind die Blétter der Bér-
lappe durch Reduktion von Zweigsystemen
entstanden. So sind bei dem bisher dltesten zwei-
felsfreien Barlappgewdchs Estinnophyton aus
Betzdorf und dem Wahnbachtal (Abb. 16, links)
die aus rundlichen Achsen gebildeten lateralen
Organe noch dreidimensional verzweigt, tief ge-
spalten und mit mindestens zwei deutlich ge-
stielten Sporangien ausgestattet. Bei der erstmals
im hochsten Unterdevon der Eifel auftretenden
Leclercqia complexa (Abb. 16, rechts) ist dage-
gen durch weitere Reduktion und Verwachsung
ein in einer Ebene ausgebreitetes, fast flichiges
Organ entstanden, dessen Oberseite nur noch ein
ungestieltes Sporangium tragt. Bei den oberde-
vonischen Barlappgewéchsen haben sich die bei-
den phylogenetischen Elementarprozesse Re-
duktion und Verwachsung bereits so stark aus-
gewirkt, dass die lateralen Organe zu Blattern
geworden sind, an denen die urspriinglichen
Astenden nur noch als Zahnchen in Erscheinung
treten.

Auch zur Abgrenzung von Psilophyten ge-
geniiber Farngewéchsen gibt es Meinungsver-
schiedenheiten. So rechnen manche Autoren die
Gattung Psilophyton (Abb. 17, links) noch zu
den erst genannten, wihrend andere sie bereits
als echte Farne betrachten.

Bei Psilophyton sind die Sporangien nicht

sprofbiirtig, sondern bilden wie die Altfarne
endstandige, mehrfach verzweigte Stéinde (Abb.
17, rechts). Die primitiveren Arten haben aber
noch einen durchaus psilophytenhaften Habitus
und sind in sterilem Zustand nicht von Sawdo-
nia zu unterscheiden.

Dagegen handelt es sich bei der erst kiirzlich
in der Eifel entdeckten Tursuidea (Abb. 18) ein-

Abbildung 13. Sawdonia ornata (DAWSGN) HUEBER.
Unterdevon. Ca. 1/6 nat. GroBe. Re-
konstruktion nach SCHWEITZER 1990.
Sawdonia ornata (DAWSON) HUEBER.
Early Devonian. Ca 1/6 nat. size. Re-
construction after SCHWEITZER 1990.

Figure 13.
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Abbildung 14. Drepanophycus spinaeformis GOpPERT. Unterdevon. Rekonstruktion nach SCHWEITZER 1980 c.

Figure 14.

deutig um einen Farn. Sie weist den typischen
trifurkaten Verzweigungsmodus der Altfarne
auf, aus dem sich spiter die zweidimensionalen
Farnwedel entwickelt haben (s. Abb. 32). An der
Hauptachse entspringt ein Seitentrieb, der sich
sofort nach seinem Austritt gabelt, so dass nun-
mehr drei Achsen vorhanden sind, eine Haupt-
achse und zwei Seitenachsen. Auch diese ver-
zweigen sich wiederum trifurkat etc.

Drepanophycus spinaeformis GOPPERT. Early Devonian. Reconstruction after SCHWEITZER 1980 c.

Schon die wenigen, aus einer Fiille von Ar-
ten und Gattungen herausgegriffenen Beispiele
lassen die groe Mannigfaltigkeit der Unterde-
vonpflanzen und die rasche Evolution der Psi-
lophyten erahnen.

Dennoch starben die Psilophyten schon
wihrend des ca. 390-376 Millionen Jahre zurtick-
liegenden Mitteldevons wieder aus. Sie wurden
durch echte Birlapp- und Farngewiéchse ver-
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Sawdonia ornata

Drepanophycus spinaeformis

Abbildung 15. Links: Sawdonia ornata. Die stacheligen Emergenzen sind aus Epidermiszellen hervorgegan-
gen und stehen nicht mit dem SproBleitbiindel in Verbindung. Rechts: Drepanophycus spina-
eformis. Hier sind bereits echte, von einem Leitbiindel durchzogene Blitter vorhanden. Bei bei-
den Arten entspringen die Sporangien an den Sprossen. Original.

Figure 15.

Left: Sawdonia ornata. Right: Drepanophycus spinaeformis. In both species the sporangia are

positioned directly on the stem. In contrast to Sawdonia where the spinous enations originate
from epidermal cells and are not connected to the stele of the stem, Drepanophycus already
had true leaves traversed by a stele which arise from the stele of the stem. Original.

dringt, vor allem aber von solchen Pflanzen, die
zwar in Bezug auf ihre Vermehrungsorgane den
Farnen glichen, im anatomischen Bau ihrer
Sproflachsen jedoch mehr mit den Nacktsamern
tibereinstimmten und deshalb als Progymno-
spermen bezeichnet werden. Von Schachtel-
halmgewichsen fehlen dagegen auch aus dem
Mitteldevon noch immer sichere Belege.

Der Wechsel von der unter- zu der mittelde-
vonischen Flora setzte bereits in der obersten
Ems-Zeit ein. Die pflanzliche Entwicklung eilt
der tierischen, die als eigentlicher Mafstab fiir
die Einstufung der Erdformationen dient, immer
etwas voraus. Der Wechsel vollzog sich so rasch,

dass die Pflanzenwelt schon am Beginn des Mit-
teldevons (Eifel-Zeit) einen vollig anderen
Aspekt aufwies. Zum ersten Mal in der Erdge-
schichte entwickelten sowohl Bérlapp- als auch
Farngewichse und Progymnospermen baum-
formigen Wuchs. Das setzt nicht nur einen ge-
festigten Boden voraus, sondern beweist auch,
dass die Leitbiindel inzwischen so vervoll-
kommnet waren, dass sie eine ausreichende
Wasserversorgung bis in die letzten Verzwei-
gungen hinein gewihrleisteten.

Auch im Hinblick auf die Mitteldevonflora
bietet das Rheinland eines der anschaulichsten
Beispiele auf der Welt.



Die Landnahme der Pflanzen 193

Abbildung 16. Alte Bérlappgewichse mit geteilten, durch Reduktion von Zweigsystemen entstandenen Blt-

Figure 16.

tern. Bei Estinnophyton wahnbachense (KRAUSEL et WEYLAND) FAIRON-DEMARET aus dem Un-
terdevon (links) sind die Blatter sehr tief geteilt und bei den Sporangien tragenden zwei oder
vier gestielte Sporangien vorhanden. Bei Leclercqia complexa BANKS et al. (rechts) aus dem
hochsten Unterdevon und dem Mitteldevon ist bereits der Beginn einer partiellen Verwachsung
der Blattzipfel zu erkennen und nur noch ein auf ihrer Oberseite entspringendes, ungestieltes
Sporangium vorhanden. Nat. Grofle. Aus SCHWEITZER 1990.

Ancient lycopods with repeatedly divided leaves developed from a reduction in the branching
systems. In the Early Devonian Estinnophyton wahnbachense (KRAUSEL et WEYLAND) FAIRON-
DEMARET (left) the leaves are deeply incised and the sporophylls bear two or four stalked spo-
rangia, while in Leclercqia complexa BANKS et al. (right) - Uppermost Early Devonian and Midd-
le Devonian - a partly fusion of the tips has occurred and the number of sporangia is reduced
to one. The single unstalked sporangium is sited on the surface of the very thin sporophyll as
in the present day lycopods. Nat. size. From SCHWEITZER 1990.



194 HANS-JOACHIM SCHWEITZER

Abbildung 17. Psilophyton burnotense (GILKINET) KRAUSEL et WEYLAND. Unterdevon. Links: Rekonstrukti-
on der Ausldufer bildenden, ca. 1 m hoch werdenden Pflanze mit Adventivsprosslingen. Rechts:
Sporangienstinde. Aus SCHWEITZER 1990.

Figure 17.

Psilophyton burnotense (GILKINET) KRAUSEL et WEYLAND. Early Devonian. Left: Reconstruc-

tion of the plant, reaching 1 m in height and producing runners. Right: Branches terminating
in clusters of sporangia. From SCHWEITZER 1990.

Im hoheren Ems, vor allem aber im Mittelde-
von wich der Stidrand des Old Red Kontinents
immer weiter nach Nordwesten zuriick, so dass
fast das ganze Rheinische Schiefergebirge unter
vollmarine Bedingungen geriet. Nur im Hohen
Venn, vor allem aber im Bergischen Land blie-
ben die litoralen Bedingungen erhalten (Abb. 19).
Die hier auf den sich nur wenige Meter tiber den
Meeresspiegel erhebenden Inseln und auf dem

Vorland von Schwellen zur Ablagerung gekom-
menen Sedimente fithren stellenweise geradezu
massenhaft pflanzliche Fossilien. Besonders be-
kannt wurden die Fundstellen von Goé an der
deutsch-belgischen Grenze sowie von Elberfeld
und Lindlar im Bergischen Land. Die an diesen
Orten zutage gekommenen Pflanzenreste haben
den bisher groften Beitrag zur Kenntnis der Mit-
teldevonflora in der Welt erbracht.
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Abbildung 18. Tursuidea paniculata SCHWEITZER, ein trifurkat verzweigter Altfarn aus dem Unterdevon der

Eifel. Aus SCHWEITZER 1987.
Figure 18.
Eifel. From SCHWEITZER 1987.

Ein sehr charakteristisches Florenelement ist
die schon genannte Leclercqia complexa (Abb.
16, rechts). In Nordamerika sind von ihr unge-
ahnt gute, strukturbietend erhaltene Reste ge-
funden worden. Es war eine krautige Pflanze, die
wahrscheinlich wie die meisten rezenten Bar-
lappe kriechende Wurzelstocke entwickelte.

Die im Erscheinungsbild mehr an die Bir-

Tursuidea paniculata SCHWEITZER, a trifurcate branched fern from the Early Devonian of the

lappgewéchse, vor allem an die karbonischen Si-
gillarien erinnernde, wegen der vielen Leitbiin-
del aber auch von manchen Autoren mit der aus-
gestorbenen Farnordnung der Cladoxylales in
Beziehung gebrachte Duisbergia mirabilis war
dagegen ein mehr als 6 m hoch werdender Baum.
Durch die dicht iibereinander stehenden, reihen-
formig angeordneten Blitter wirkt er fast pago-
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Abbildung 19. Palaecogeographie des Rheinischen Mitteldevons nach MEYER & STETS 1980. Dunkelgrau = ter-
restrische Gebiete, hellgrau = der sie umgebende litorale Bereich, weifl = marine Ablagerungen.
Palacogeography of the Rhenish Middle Devonian after MEYER & STETS 1980. Dark grey =
terrestrial regions, light grey = their surrounding littoral belt, white = marine sediments.

Figure 19.

denhaft (Abb. 20, rechts). Der offenbar fleischi-
ge Stamm wurde von einem System von Leit-
strangen stabilisiert, die zwei gegenldufig ge-
richtete Kreise bildeten (Abb. 20, links). Auf die-
se Weise wurde mit sparsamen Mitteln auch ge-
gen dufere Einfliisse eine groBe Widerstandskraft

erzielt. Noch bevor die Beblitterung einsetzte,
vereinigten sich die Leitstrange zu einem fast ge-
schlossenen, ringfoérmigen Holzkorper.

Die héufigsten Reste im rheinischen Mittel-
devon stammen von Hyenia elegans und Cala-
mophyton primaevum. Beide Arten galten frither
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Abbildung 20. Rechts: Duisbergia mirabilis KRAUSEL et WEYLAND. Mitteldevon. Rekonstruktion. Links: Leit-
biindelverlauf im Stamm. Aus SCHWEITZER 1969.

Figure 20. Right: Duisbergia mirabilis KRAUSEL et WEYLAND. Middle Devonian. Reconstruction. Left =
Arrangement of the steles in the stem. From SCHWEITZER 1969.
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Abbildung 21. Hyenia elegans KRAUSEL et WEYLAND. Mitteldevon. Rekonstruktion. Nach SCHWEITZER 1972.

Figure 21.
1972.

als Vorldufer der Schachtelhalmgewichse, haben
sich aber als den Cladoxylales angehérende Far-
ne entpuppt.

Hyenia war eine kriechende Pflanze mit
mehrere Meter langen, sich verzweigenden und
bis zu 4 cm dicken Wurzelstécken (Abb. 21),
wiahrend Calamophyton zu einem Bdumchen
von 2 - 3 m Hohe heranwuchs (Abb. 22). Bei-
de Gattungen zeichnen sich durch einen merk-
wiirdigen, hand- oder leierférmigen Verzwei-
gungsmodus aus, der aber bei Calamophyton
viel stiarker als bei Hyenia in Erscheinung tritt.
Kirzere Achsenbruchstiicke ihrer sterilen Trie-

Hyenia elegans KRAUSEL et Weyland. Middle Devonian. Reconstruction. After SCHWEITZER

be sind kaum zu unterscheiden (Abb. 23), aber
die Sporangientrager sind bei Calamophyton
komplexer gebaut (Abb. 24, rechts). Die Wedel
dieser Farne sind noch wie die der unterde-
vonischen dreidimensional verzweigt.*

Das gilt auch fiir die Wedel von Protopteridium
thomsonii (Abb. 25) - der heute gebrauchliche-
re Gattungsname Rellimia kann als jiingeres Sy-
nonym betrachtet werden - , einer nahezu tiber
die ganze Nordhemisphire verbreiteten Pro-
gymnosperme mit trifurkat verzweigten Asten.
Ihre nach innen eingekriimmten fertilen Organe

* FAIRON-DEMARET & BERRY (2000) haben Hyenia elegans und Calamophyton primaevum zu einer Art vereinigt. Sie sind der
Meinung, dass die Sporangientriger von H. elegans nur unvollstindig erhaltene von C. primaevum seinen. Die kriechenden
Rhizome von H. elegans mit ihren bogenformig aufsteigenden Luftsprossen sollen in Wirklichkeit Aste einer bestimmten Wachs-
tumsphase von Calamophyton darstellen, die ihre Zweige jeweils auf einer Seite verloren haben. Die Widerlegung dieser Vor-
stellung wiirde im Rahmen dieser Arbeit zu weit fithren. Sie soll spiter an anderer Stelle erfolgen. Die in Abb. 21 gezeigte
Rekonstruktion von H. elegans entspricht jedenfalls den in Lindlar angetroffenen Fossilien. Sie brauchten eigentlich nur ab-
gezeichnet zu werden. Es handelt sich bei H. elegans und C. primaevum mit Sicherheit um zwei verschiedene Arten mit un-
terschiedlichen Wuchsformen.
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Abbildung 22. Calamophyton primaevum KRAUSEL et WEYLAND. Mitteldevon. Rekonstruktion. Nach
SCHWEITZER 1973.

Figure 22.  Calamophyton primaevum KRAUSEL et WEYLAND. Middle Devonian. Reconstruction. After
SCHWEITZER 1973.
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Abbildung 23. Steriler Zweig von Calamophyton
primaevum. Nat. GroBe. Aus Schweit-
zer 1973.

Sterile branch of Calamophyton pri-
maevum. Nat. size. After Schweitzer
1973.

Figure 23.

Abbildung 24. Sporangientrager. Links: Hyenia ele-
gans, rechts: Calamophyton primae-
vum. X 2,5. Aus SCHWEITZER 1972 u.
73.

Sporangiophores. Left: Hyenia ele-
gans, right: Calamophyton primae-
vum. X 2.5. From SCHWEITZER 1972
and 73.

Figure 24.

(Abb. 26) haben einen so guten Schutz fir die
zigarrenférmigen Sporangien geboten, dass aus
diesen noch Sporen isoliert werden konnten.

Die Charakterpflanze des Elberfelder Mittel-
devons ist Aneurophyton germanicum. Frither
stets als Baumfarn mit fast in einer Ebene aus-
gebreiteten Wedeln rekonstruiert, ist sie auch in
neueren Lehrbiichern noch in dieser Weise ab-
gebildet. Der organische Zusammenhang zwi-
schen Stdmmen und Wedeln ist jedoch nicht er-
wiesen, und diese sind ganz dhnlich wie die von
Protopteridium (Rellimia) trifurkat und damit
dreidimensional verzweigt (Abb. 27).

Eine von allen anderen Progymnospermen des
Mitteldevons abweichende Wuchsform zeigt
Weylandia (Abb. 28). Sie wirkt fast wie eine
kleine Konifere mit kurzen, schraubig angeord-
neten, benadelten Zweigen. In Wirklichkeit
werden die Nadeln jedoch von dicht in Gruppen
zusammenstehenden Sporangien vorgetduscht.
Bei einer derart enormen Sporenproduktion ist
es verwunderlich, dass bisher nur wenige, auf
den Fundort Lindlar beschrinkte Exemplare ge-
funden wurden.

Von dieser Lokalitit 146t sich auch am ehesten
das Lebensbild einer mitteldevonischen Flora
entwerfen, da alle Pflanzen aus néchster Umge-
bung eingeschwemmt worden waren (Abb. 29).
Im Unterschied zu den meisten Vegetationsbil-
dern sind die Pflanzen nicht an Berghingen
wachsend dargestellt worden. Nach den Ergeb-
nissen neuerer sedimentologischer Untersu-
chungen im Gebiet um Elberfeld und Lindlar la-
gen die Wuchsorte der Pflanzen entweder auf
ziemlich flachen Inseln oder auf dem Vorland
von Schwellen.

Auch diese so charakteristische, fast schon bo-
dendeckende Vegetation stellte nur eine mo-
mentane Phase in der Besiedelung des Landes
dar. Die Evolution der Barlappe, Farne und Pro-
gymnospermen schritt so rapide fort, dass schon
am Beginn des Oberdevons, vor etwa 375 Mill.
Jahren, das Florenbild von ganz anderen Pflan-
zen bestimmt wurde. Der baumférmige Wuchs
trat immer mehr in den Vordergrund, so dass
man von dieser Zeit an durchaus schon von
waldartigen Bildungen sprechen kann. Am En-
de des Oberdevons, vor ca. 360 Mill. Jahren,
standen die Pflanzen denen des Steinkohlen-
waldes an GroBle kaum nach. Auch die 6kolo-
gischen Verhiltnisse sind denen des Karbons
vergleichbar. Es-entwickelte sich ein solcher
Reichtum an kohlebildenden Pflanzen, dass die
iltesten bauwiirdigen Fl6ze entstanden.

Auf der im Eismeer auf halbem Wege zwi-
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Abbildung 25. Protopteridium (Rellimia) thomsonii KrEJCL. Mitteldevon. Rekonstruktion. Aus SCHWEITZER &

MATTEN 1982.
Figure 25.
ZER & MATTEN 1982.

schen dem Nordkap Norwegens und Spitzbergen
gelegenen Bireninsel stehen zwei kohlefithren-
de Serien mit jeweils mehreren Flozen an, die &l-
tere Misery- und die jiingere Tunheim-Serie. Auf
die letztere wurde wihrend der 20iger Jahre des
vorigen Jahrhunderts Bergbau betrieben.

Zu den Hauptkohlebildnern dieser Serie
gehorte unter den mit mehreren Arten vertrete-

Protopteridium (Rellimia) thomsonii KREiCL. Middle Devonian. Reconstruction. From SCHWEIT-

nen Birlappgewichsen die bis 8 m hohe Cyclo-
stigma kiltorkense (Abb. 30), ein unmittelbarer
Vorlaufer der karbonischen Schuppenbidume. Im
Unterschied zu diesen erfolgten die Verzwei-
gungen der die Krone bildenden Aste jedoch in
relativ viel grofleren Abstinden: ein nutzloser
Materialaufwand mit dem zusitzlichen Nachteil,
dass viel weniger Endverzweigungen mit Ver-
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Abbildung 26. Protopteridium (Rellimia) thomsonii. Stand von Sporangientrgern. X 2. Nach GIESEN aus

SCHWEITZER & MATTEN 1982.

Protopteridium (Rellimia) thomsonii. Sporangiophores. X 2. After GIESEN from SCHWEITZER

& MATTEN 1982.

Figure 26.
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Abbildung 27. Aneurophyton germanicum KRAUSEL et WEYLAND. Mitteldevon. Rekonstruktion des dreidi-
mensionalen, in trifurkater Weise verzweigten Wedels. Aus SCHWEITZER & MATTEN 1982.

Figure 27.

Aneurophyton germanicum KRAUSEL et WEYLAND. Middle Devonian. Reconstruction of the three

dimensional and trifurcately branched frond. From SCHWEITZER & MATTEN 1982.

mehrungsorganen gebildet werden konnten.
Solche Fehlentwicklungen werden von der
natiirlichen Selektion durch Verdrangung rasch
ausgemerzt. Das war auch das Schicksal von Cy-
clostigma, die gerade deshalb ein gutes Leitfos-
sil darstellt.

Von den Schachtelhalmgewéchsen ist Pseu-
dobornia ursina von besonderer stammesge-

schichtlicher Bedeutung. Sie zéhlt zu den élte-
sten bekannt gewordenen Vertretern. Man hatte
urspriinglich angenommen, dass sich ihre Luft-
sprosse nur etwa 2 m aus den kriechenden Wur-
zelstécken erhoben. 1964 wurde jedoch vom
Verfasser Pseudobornia als Riesenschachtelhalm
von etwa 20 m Hohe und mit iiber 5 m lang wer-
denden, bogig aufsteigenden Asten erkannt
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Abbildung 28. Weylandia rhenana SCHWEITZER. Mitteldevon. Erkldrungen im Text (S. 200). Aus SCHWEITZER
1974.
Figure 28. Weylandia rhenana SCHWEITZER. Explanations in the text. (p. 200). From SCHWEITZER 1974.
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Abbildung 29.

Figure 29.

Lebensbild der mitteldevonischen Flora von Lindlar im Bergischen Land. Im Vordergrund von
links nach rechts: Hyenia elegans, Weylandia rhenana, Calamophyton primaevum und Prot-
opteridium (Rellimia) thomsonii. Dahinter vorwiegend Duisbergia mirabilis. Aus SCHWEITZER
1990.

View of the Middle Devonian flora of Lindlar (Rhineland). In the foreground from left to right:
Hyenia elegans, Weylandia rhenana, Calamophyton primaevum and Protopteridium (Rellimia)
thomsonii. Behind: mainly Duisbergia mirabilis. From SCHWEITZER 1990.
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Abbildung 30. Cyclostigma kiltorkense HAUGHTON. Ca. 8 m hoch werdendes, baumformiges Bérlappgewéchs.
Unmittelbarer Vorlaufer der karbonischen Schuppenbdume aus dem Oberdevon Irlands, Sibi-
riens und der Béreninsel. Aus SCHWEITZER 1969.

Figure 30. Cyclostigma kiltorkense HAUGHTON. Arborescent lycopod, ca 8 m high, an immediate antece-
dent of the Carboniferous Lepidodendrales. Late Devonian of Ireland, Sibiria and Bear Island.
From SCHWEITZER 1969.
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Abbildung 31. Pseudobornia ursina NATHORST. Etwa 20 m hoher Riesenschachtelhalm aus dem Oberdevon
der Bireninsel. Erklarungen im Text (S. 203). Rechts: Rekonstruktion, links: Blattquirl. Aus
SCHWEITZER 1967.

Figure 31. Pseudobornia ursina NATHORST. Arborescent horsetail from the Late Devonian of Bear Island,
ca 20 m high. Right: Reconstruction, left: Whorl of leaves. From SCHWEITZER 1967.
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Abbildung 32. Cephalopteris mirabilis NATHORST. Altfarn (Coenopteride) aus dem Oberdevon der Béarenin-
sel. Im Gegensatz zu Tursuidea (Abbildung 18) ist nur noch die Hauptachse trifurkat, wihrend
die Seitenachsen bifurkat verzweigt sind. Aus SCHWEITZER 1968.

Figure 32.

Cephalopteris mirabilis NATHORST. Coenopterid from the Late Devonian of Bear Island. In con-

trast to Tursuidea (Figure 18) only the main rachis is trifurcately branched, while all branches
of higher orders branch bifurcately. From SCHWEITZER 1968.

(Abb. 31, rechts). Die bis 10 cm grof3en Blitter
sind mehrfach gabelig verzweigt (Abb. 31, links)
und wie die der &ltesten Béarlappe als reduzier-
te Zweigsysteme aufzufassen. Die Ausmalfle von
Pseudobornia zwingen zu dem Schluf3, dass die
Schachtelhalmgewichse zur gleichen Zeit wie
die Barlappe und Farne entstanden sein miissen.
Warum bisher keine eindeutig bestimmbaren Re-
ste im Unter- und Mitteldevon gefunden wurden,
ist ratselhaft.

Die Altfarne - Coenopteriden - kommen als
Kohlebildner weniger in Betracht, stellen aber
doch einen hohen Anteil an der Béreninselflora
dar. Sie haben riedartige Bestédnde gebildet und
sind meist in den schiefrigen oder tonigen Zwi-
schenmitteln der Floze zu finden. So instruktiv

wie keine anderen Farne zeigen sie die Heraus-
bildung des typischen flach ausgebreiteten Farn-
wedels aus einem dreidimensionalen Sprofsy-
stem sowie die Entwicklung abgerundeter Fie-
derchen aus tief gespaltenen lateralen Organen.

Bei allen Coenopteriden der Béreninsel sind
nur die Hauptachsen noch trifurkat verzweigt,
wihrend bei den in alternierender Weise auf-
einander folgenden Verzweigungen der Sei-
tenéste jeweils nur noch ein Ast hgherer Ord-
nung abgeht (Abb. 32). Bei den primitiveren
Formen sind die Abstinde zwischen den Ver-
zweigungen noch ziemlich groB, bei den hoher
entwickelten werden sie in zunehmendem Mafe
reduziert. Dasselbe geschieht mit den zundchst
noch weit voneinander entfernten und tiefge-
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Abbildung 33. Bildung ganzrandiger Farnfiedern durch Verwachsung tief gespaltener lateraler Organe am Bei-
spiel der oberdevonischen Coenopteriden der Biareninsel. a. Cephalopteris miserymontis
SCHWEITZER, b. C. mirabilis NATHORST, c. C. keilhaui (NATHORST) SCHWEITZER, d. C. tunhei-
mensis SCHWEITZER. Original.

Figure 33. Arise of entire pinnules of ferns by parenchymatic fusion of deeply incised lateral organs de-
monstrated by the coenopterids from the Late Devonian of Bear Island. a. Cephalopteris mi-
serymontis SCHWEITZER, b. C. mirabilis NATHORST, c. C. keilhaui (NATHORST) SCHWEITZER, d.
C. tunheimensis SCHWEITZER. Original.
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Abbildung 34. Oben: Archaeopteris macilenta LESQUEREUX mit tief gespaltenen, unten: A. halliana (GOPPERT)
DAwsON mit fast ganzrandigen Fiedern. Beide Oberdevon. Aus Nathorst 1902.

Figure 34. Above: Archaeopteris macilenta LESQUEREUX with deeply incised, below: A. halliana (Gop-
PERT) DAWSON with nearly entire pinnules. Both Late Devonian. From NATHORST 1902.
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Abbildung 35. Rekonstruktion des oberdevonischen Archaeopteris - Baumfarns mit koniferenartigem Holz nach

Figure 35.

BECK 1962.
Reconstruction of the Late Devonian tree fern Archaeopteris. The cellular structure and pitting

of the wood corresponds closely with that of the conifers, especially Araucaria. After BEck
1962.
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Abbildung 36. Rekonstruktion von Archaeopteris. Nach SNIGIREVSKAYA 1982.

Figure 36. Reconstruction of Archaeopteris. After SNIGIREVSKAYA 1982.
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Abbildung 37. Lebensbild der jingeren Oberdevonflora der Bareninsel. Links im Vordergrund Cyclostigma
kiltorkense, in der Mitte Pseudobornia ursina, rechts im Vordergrund Cephalopteris sp., da-
hinter Archaeopteris halliana. Aus SCHWEITZER 1990.

Figure 37. View of the younger Late Devonian flora of Bear Island. Left in the foreground: Cyclostigma
kiltorkense, in the middle Pseudobornia ursina, right in the foreground Cephalopteris sp., be-
hind Archaeopteris halliana. From SCHWEITZER 1990.
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teilten lateralen Organen. Sie riicken immer
ndher zusammen, ordnen sich in einer Ebene an
und verwachsen schlieBlich jeweils zu ganzran-
digen Fiedern, bei denen die urspriinglichen frei-
en Achsen nur noch als Nerven in Erscheinung
treten (Abb. 33).

Dieselben Tendenzen zeigen auch die am
hochsten entwickelten Devonpflanzen der
Bireninsel, die Archaeopteriden. Bei ihnen ist
der trifurkate Verzweigungsmodus vollends in
einen bifurkaten iibergegangen. Aber bei den
iiber 1 m lang werdenden, farnartig wirkenden
Wedeln ist die urspriinglich rdumliche Anord-
nung der Fiedern an der Hauptachse anatomisch
noch nachweisbar. Auch die stirkere Aufspal-
tung der Endfiedern bei den élteren gegeniiber
den jungeren Arten ist erkennbar (Abb. 34).

Die Archaeopteriden haben méchtige Stam-
me. [hre Krone wird von starken, an der Basis
knollenférmig verdickten Asten gebildet. Die
Holzanatomie stimmt weitgehend mit der von
Koniferen iiberein, insbesondere mit der der Ar-
aukarien (wabenformige - araukarioide - Hoftiip-
felung). Deshalb hatte man die Stimme friiher
mit den Koniferen-Vorlaufern in Verbindung ge-
bracht, bis dem amerikanischen Paldobotaniker
BEck der tiberraschende Nachweis ihrer Zu-
sammengehorigkeit mit den Archaeopteris-We-
deln gelang. Das war der AnlaB3 zur Aufstellung
der Progymnospermen.

Der Habitus der Bdume ist umstritten. BECK
hat sie sehr koniferenartig, die russische Paldo-
botanikerin SNIGIREVSKAYA jedoch mit weit
ausladender Krone rekonstruiert (Abb. 35 u. 36).

Wie das in Abb. 37 dargestellte Lebensbild der
jungeren Béreninselflora zeigt, war im Oberde-
von die Besiedelung zumindest der tieferen Re-
gionen des Landes im Wesentlichen abge-
schlossen und eine dichte, aus krautigen und
baumformigen Pflanzen bestehende Vegetati-
onsdecke vorhanden.

In sehr kurzer Zeit erlosch auch diese Flora.
Unmittelbar iiber ihr folgt auf der Béreninsel die
unterkarbonische mit einer vollig anderen Ar-
tenzusammensetzung.

Die Besiedelung des Landes durch die Pflan-
zen wihrend des ganzen Devons war in der Tat
ein dramatisches Geschehen mit rascher Sze-
nenfolge.
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