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Zusammenfassung: Die Formenfülle der gut erhal-
tenen oberkarbonischen Lepidophyten (Schuppen-
urrd Siegelbäume, Ordnung Rhizomorphales, Klasse
Lycopsida) läßt sich am leichtesten in ein Stamm-
baumschema einordnen, wenn von einer merk-
malsreichen Form ausgegangen wird. In jedem
Fall muß mit zahlreichen Konvergenzen und Rever-
sionen gerechnet werden. Eine evolutionäre Ablei-
tung von devonischen und unterkarbonischen For-
men ist wegen der Bruchstückhaftigkeit der in die'
sen Schichten gefundenen Uberreste kaum mögich.

In der letzten Ausgabe von Studium Integrale Jour-
na1 u'urden der Bau und die mutmaßliche Okolo-
gie der vor allem im Karbon überliefefien Lepido-
phyten (Schuppen- und Siegelbäume) vorgestellt.
Neben baumförmigen Vertretern werden auch
einige sog. ,,scheinkrautige" Gattungen zu dieser

ausgestorbenen Pflanzengruppe gerechnet. Die
wahrscheinlich kurzlebigen Cehölze weisen einen
einzigartigen Bauplan auf, der aus zwei bis vier
Bauplanmodulen (unterirdische Organe, Stamm,
Krone, Seitenzweigsystem) zusammengesetzt ist.
Der nachfolgende Beitrag präsentiert als Fortset-
zung Daten und Deutungen zur Entstehung dieser
F^.nö-r f i .^^-

Die meisten Fossilien sind nur sehr bruch-
stückhaft erhalten. Isolierte Organe werden daher
als Formgattungen beschrieben, zum Beispiel als
Gattungen fur Zapfen, fur sterile Zweige, ftir Blät-
ter, fur Sporophylle (Blätter mit Sporenbehältern
[Sporangien]), fur Sporen, fur Stämme (mit unter-
schiedlichen Bezeichnungen ftir verschiedene
Erhaltungszustände) und fu r unterirdische Organe.
Evolutionstheoretische Betrachtungen sind auf-
grund dieser Situation erheblich erschwert und oft
kaum möglich. Dies gilt teilweise auch fur die Lepi-
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dophyten, besonders für deren ältere überreste aus
dem Oberdevon und Unterkarbon, wo die Rekon-
struktion kompletter Pfl anzengestalten einschließ-
lich der wichtigen unterirdischen Organe bisher
nicht möglich war (B,qrr;r,rqr et a]. 1992, 546).

Rekonstruktionen der Stammesgeschichte
werden durch einen weiteren Befund erschwert:
Voliständiger erhaltene Gattungen zeigen näm11ch,
daß die einzelnen Organe in unteßchiedlichsten
Au.pragr,ngen kon-bjoierr  sein <onnen. Beisp-els
weise konner Gattunger mit  mono,porang.arer
Zapfen (nur ein Sporentyp in einem Zapfen)baum-
förmig oder scheinkautig sein; dasselbe gilt eben,
so für Gattungen mit bisporangiaten Zapfen. Das
heißt: I/o/? der Ausprtigung eines bestimmten Orgqns
kann nicht aufden Zustand eines anderen geschlossen
werden. Hier begegnet uns das Phänomen der
Hete oboth,nie (Komb nation rog primirive" rnd
sog. fortschrittlicher Merkmale), das im Pflanzen-
reich häufig angetroffen wird. Diese Situation ver-
bietet es. aus isolierten Pflanzenfragmenten
SchiLis.e 

-ber 
den gesomren Batplan zu zieher

(vgl. Berrrar et al. 1992, 550).

Aussagen über phylogenetische Zusammenhänge
können aus diesen Gninden oft nur in allgemeiner
Form im Sinne von gröberen Tendenz en einzelner
Strukturcn formuliert werden, wohingegen die
theoretisch denkbaren Abfolgen bei vers chiedenen
Strukturen in vielen Fällen nicht zusammenpassen
(vg]. JUNKER 1996).

At, .  ds1 96""Lotbo1 i \ l  iedoch eine gonze
Reihe insgesamt gut erhaltener Lepidophyten-Gat-
tungen bekannt (Abb. 1), so daß aussagekaftige
phylogenetische Analysen möglich sind. Viele
oberkarbonische Arten sind auch im Unterkarbon
überliefert, kommen dort aber in der Regel in weni-
ger gut erhaltener Form vor. BATF.MAN et al. (1992)
fül ' r ten nrt  '6 Artp- eine umtangreiL he cl .d j5r-
sche Analyse durch. Dadn werden 69 vegetative
und 46 generative Merkmale einbezogen. Abb. 2
gibt den ,,bevorzugten sparsamsten Baum" wieder
(d. h. die Zahl der anzunehmenden Konvergenzen
und Reversionen ist minimal; s. u.). Da in diesem
Uberblicksartikel aufdie meisten Details nicht ein-
gegangen werden kann, u,urde im Dendrogramm
lediglich angegeben, ivieviele Synapomorphien,

Konvergenzen und R.. 
- 

..tncn jeweils auftreten
(zu den Begriffen siehe G.. .:.rr I Dabei sind die ein-
zelnen Merkmale allercirn:. r,on unterschiedli-
chem Gewicht. Einige u'ichi:ge Beobachtungen
sollen im folgenden heworgehoben und kommen-
tielt werden. Der an Details inrer essierte Leser sei
an die zugrundeliegende ausführ'Lche Arbeit von
BATFNjAN et al. (1992) verwiesen.

Auflallend ist
die große Zahl von Konvergenzen und Reversio-
nen. Besonders bemerkenswert sind die zu for-
dernden Konvergenzen bei den Bauplantypen
(Berrr,rAr et al. 1992, 544). Mindestens sieben Mal
muß ein Ubergang in Merkmalen der Architektur
(der Bauplanmodule) angenommen werden (Bert-
x' iAN 1994, 568; Abb. 3). Im Cladogramm äußert sich
das dadurch, daß die einzeinen Gattungen bezüg-
lich der Wuchsform in einer ,,chaotischen" Reihe
aultreten (so BArE\'rA\ & DTMTCHELE 1992,77). Da
nur ein Teil der bel<annten Taxa bentcksichtigt ist
(nämlich die am besten erhaitenen aus dem Ober-
karbon), dürfte es sich dabei nur um einen Teil der
riberhaupt auftretenden Konvergenzen und Rever-
sionen handeln. Es entsteht der Eindn.rck eines
mosaikartig bunten Durcheinanders von Merk-
malskombinationen. Genau dies brachte bereits
Mrvrn (1976, 146) zum Ausdruck, als er feststellte,
daß die gegenwärtige Systematik der Lepido-
phyten die Form eines multidimensionalen Gitters
frei kombinierbarer Merkmale annenme.

Die in der
cladistischen Analyse von BArEI{AN et al. (1992)

-nte"suchten Gatrungen s nd ziem tch gl l t  dbgc-
grenztl sie unterscheiden sich voneinander durch
jeweils eine beträchtl iche Anzahl von Merkmalen.
So stel len PHrLLrfs & DrMrcsrre (1992. 571) bei-
spielsweise fest, daß es auffäll ig verschiedene
Megasporangium-Spofophyll Komplexe gibt. Die
Mikrosporangien und besonders die Mikrosporen
ermöglichen scharfe Unterscheidungen zwischen
Sigillaria, Diaphorodendron und den Gattungen mit
der Sporengattung Z/cosporc (Pntlrrs & DrMrcuEu
1992, s71). ,

Innerhalb der Gattunger ist eine Auflösung in die
verschiedenen Arten kaum durch qualitative
Unterschiede möglich (BeIenrau et al. 1992, 526,
Purrrrps & DrMrcuErr 1992, 572). Möglicherweise
lassen sich die Gattungen jeweils als Grundtypen
(im Sinne von ScurRER igg3) abgrenzen (siehe aber
auch die Uberlegungen im Schlußabschnitt).

. Brrrr,,rcN et al. (1992) haben
gesonderte Dendrogramme unter Zugrundelegung
nur der vegetativen bzw. nur der generativen Merk-
male aufgesteilt (Abb.4 und 5). Dabei zeigen sich
einige deutliche Unterschiede, die einleitend
bereits angedeutet \,\,-urden: Manche Gattungen
sind nach vegetativen Merkmaien primitiv, nach



generativen jedoch fortschrittlich und umgekehrt.
Vegetative und generative Trends sind nicht in
Deckung zu bringen. Entweder die Zapfenmor
phologie oder die Wuchsform ist als konvergent zu
betrachten. Dies wird deutlich bei der scheinkrau-
tigen Catlung Hize,nodendroq. oie 1 der Zaplen-
morphologie fortschdttlich, in der Wuchslorm
jedoch primitiv ist. Der umgekehrte Fall liegt bei
Anabathra vor. Sigillarla rst insgesamt nach vege-
tativen Merkmalen fortschdttlicher als nach gene-
rativen, bezüglich der funf in der Untersuchung
beraicksichtigten Blattpolstermerkmale jedoch
wiederum pdmitiv. Die nach vegetativen Merk-
malen insgesamt primltiveren Gattungen Dla
p h or o d e n dron und S y nc hy sl d e n dro n sind in allen die-
sen Blattpolstermerkmalen dagegen fortschrittlich
(BATEMAN et al. 1992, 514).

Zu lleachten ist, daß auch bei Beschränkr.ng auf
den jeweil igen Teil (generative/vegetative Merk-
male) des gesamten Merkmalsspekhums immer
noch zahlreiche Konvergenzen und Reversionen
zu vezeichnen sind.

: i . , ,1. , , , ,1, . : , , : :

Die große Zahl an Konvergenzen und Reversionen
ist evolutionstheoretisch gesehen problematisch,
insbesondere bei wiederholtem Auftreten und je
komplexer die betreffenden Merkmale sind. BArFr\'tAN
el al .  (1992) und B^ r  qr  & D l \4tchElr  ( i994) cUs-
kutieren eine Lösung, die auf eine Verkleinerung
des Problems setzt. Vielleicht können größere mor-
phologische Anderungen auf geringe genetische
Unterschiede zurückgeführt werden, wie dies etwa
von der Fruchtfliege Drosophila bekannt ist, wo
homöotische Mutationen (bei denen ganze Bau-
teile an falschen Körperstellen realisiert werden) zu
bedeutsamen Anderungen fuhren können.

Solche wiederholt auftretende sprunghafte
Evolution (Saltation) soil nach Bmrunil & DrMr-
GrELE (1994) die Merkmalswiderspruche in den
Cladogrammen veßtändlich machen. Dabei defr-
nieren diese Autoren ,,sprunghafte Evolution" als
genetische Veränderung innerhalb einer Generati-
on, die sich phanotypisch deutlich manifestiert und
zu einer neuen evolutionären Linie führt (S. 62, 66).
Die Richtung der Veränderung ist unerheblich
(Vergrößerung oder was häufiger ist - Verringe-
rung der Komplexität). Die Autoren sprechen von
einem,,Neo-Goldschmidtschen Paradigma".

Nach Ansicht von BATENTAN et al. (1992, 545),
Bcrrr' leN & DTMTCHELE (1994) und BATENTAN (1994,
572ff.) könnte die chaotische Anordnung der
Wuchsformen der Lepidophyten im sparsamsten
Cladogramm auf Mutationen (möglicherweise eine
einzige) in regulatorischen Genbezirken zunickzu-
führen sein.  d ie ahnl iche sprLnghahe Arderurgen
bewirken.' Solche Mutationen sollen in frühen

ontogenetischen Stadien wirksam seln uncl
doourch werr.eicherde Anderunger zu'  Foge
haben. Als Ausgangsfbrm für die verschiedenen
Wuchsformen käme ein baumformiger Vorläufer
in Betracht, der durch Heterochronie durch den
Verlust eines Bauplanmoduls in andere, einfache-
re Wuchsfbrmen übeführt wurde (BAflr"iAN et al.
1992, 545; BATEMAN 1992, BB; Berrr, 'reN & DrMrcur-
LE 1991,203). Davon durfte freil ich die Ausprägung
anderer Merkmale, z. B. der Zapfen. nicht betrof-
fen sein (vgl. Berrr.,reN 1992, 89).

Mit diesem Konzept könnte evolutionstheore-
tisch ein Teil der Konvergenzen und vor allem der
Reversionen erklärt werden. Allerdings läuft diese
Lösung daraufhinaus, als Vorläuferform eine ziem-
lich ,,komplett" ausgestattete, mit allen vier Bau-
planmodulen versehene Vorläuferform zu postu-
lieren (BATEMAN 1994, 568). Die Entstehung der
Merkmale einer soichen hlpothetischen Aus-
gangsform wäre mit diesem Szenario nicht zu
begninden. Die Konvergenzen in der Wuchsfbrm
entstünden durch unterschiedliche Variation oder
Wegfall einzelner Bauteile (Brru,rrur & DrMrcsrrr

1r1. i  i  ; ,at  t i .  t r i r | ' :?1

Abh 2

hyporheri 
/

S Synapomorphie
K Konvergenz

2K

2K



*1

IW

Abb. 3. ' t . ' , t t t  l ' t : t  u,r : ' : t
tj r: trt) .: ]riri

r - r r r , - r ic i i , , t r .  r i r i
L I  r , , r r - , i , r ' , . r !  :  Pi f r i .

, r . r : " r  i r r1 Li . ; l . l r \
r - r  

' r r , , t rar  l r r r i  : .1
r i : r r i , r r r r : :1.-  ( iaf  l i i r t - ! .

, ,  r ' , ,  r :  Jr  r . : i  _ i r i ,  ,
i  f - i r . i  r l i  .  l t ) r . ) )

1994, 83). Diese Vorgänge sind also nicht geeig-
net, die Entstehung des evolutionär Neuen ver-
ständlich zu machen.

Das Auftreten von Mutationen in regulatod-
schen Bezirken alleine genügt zudem nichu die
Mutanten müssen einen Weg zum überleben fin-
den. Aufgrund eines extremen genetischen Fla-
schenhalses wird die genetische Vielfalt im Ver-
gleich zur Eitempopulation stark reduziert, was zu
anfangs veüingerter Konkurenzfähigkeit fühft.
Eine Regulationsmutation bedeutet nämlich das
Verlassen eines addptrven Opdmums. ..Exper'-
mente" sprunghafter Evolution werden daher in
der Regel fehlschlagen, und nur gelegentlich zum
Erfolg fuhren, nämlich wenn auch die Umweltbe-
dingungen es erlauben (vgl. BATEMAN & DTMTcHELE
1994, 81, 84): Es wird postuliert, daß solche Spnin-
ge in einerArt ökologischem Vakuum, d. h. aufPio-
nierstandorten mit wenig Konkurrenz erfolgen
(BATEMAN & DiMTCHELE 1994,83j BATEMAN & DrMr-

crterr  i991,203).
Das geschilderte Uberlebensszenario wäre also

dann plausibel, wenn zum einen geologisch ent-
sprechende paläoökologische Bedingungen nach-
weisbar sind und wenn zum anderen die postu-
lierten genetischen Mechanismen sich experimen-
tell bestätigen lassen (vgl. dazu B.qrer,teN & DrMr-
CHELE 1994, 83f. und dort angegebene weiter-
fuhrende Literatur).

Eine wichtige Konsequenz der saltatorischen
Evolution, die in der skizzierten Weise edolgt, ist
die Verändemng von weiteren Merknalen, die sich
quasi automatisch als Foige einer Regu-
lationsmutation weiterhin einstellen. Wird z. B. die
Morphogenese (Formbildung) durch Heterochro-
nie verküEt, dann wird nicht nur ein bestimmtes
Bauplanmodul wegfallen, sondem es werden kon-
sequentenveise damit gekoppelte Merkmale ver-
schwinden oder verändert werden. Beim Extrem-
beispiel Hizemadendron (s. Abb. 1) ist allerdings
nicht ersichtlich, daß die HAufgkeit der in dieser
Gattung zu postulierenden Konvergenzen und vor
allem der Reversionen im Zusammenhang mit der
postulierten Heterochronie stehen. Auch die kon-
vergenten Merkmale beim Paar Diaphoroden-
dron/ Synchysidendro, und bei Sigillaria dftften
weithin ungekoppelt sein; bei Srglllcrna sind Merk-
male des Habitus, der Stigmarien, des Cortex, des
Periderms, des Blattpolsters, der Blätter, des
Sporophylls sowie der Mega- und Mikrosporen
betroffen. Das evolutionstheoretische Problem der
häufigen Reversionen erscheint also durch die
Annahme einer schnellen heterochronischen
Reduktion nicht wesentlich entschärft zu werden.

l l rmplexei  l lcr fa i t i

Bauueru (1994) diskutiert zwei Möglichkeiten für
die Wuchslbrm des h)?othetischen Vorfahren der
in der cladistischen Analyse von BATEMAN et al.
(1992) berücksichtigten Gattungen, nämlich eine
Ausprägung wie bei der scheinkrautigen Oxroadia
oder wie bei der baumförmigen Gatl:r)ng Paralyca-
podites (= Anabathrq). In beiden Fällen muß die
gleiche Anzahi an konvergenten Übergängen in der
Architektur angenommenwerden. Blrer,raru (1994,
568) bevorzugt Paralycopodites als geeignetste
Außengruppe. Das wlirde bedeuten, daß die
urspn-inglichste Ausprägung die Äomp lexeste w äre.i
Die nachfolgende Evolution innerhalb der Gruppe
würde eine schdttweise Unterdrückung einiger
,,Entwicklungsschalter" bedeuten, was den Verlust
der entsprechenden Module mit sich bringen
würde, sowie eine zeitliche Versetzung der Aus-
prägung anderer Module erfordern (BArrrurerv 1994,
568; vgl. Tab. 3, S. 569 dort).

Glossar

Außengruppe: zum Vergleich einer
bestimmten Organismengruppe her
angezogene entfe.nter verwandte
Gruppe.
Autapomorphie: fortschrittliches
(,,höher entwickeltes"), em bestimm-
tes Taxon (taxonomische Gruppe)
betreffendes Merkmai.
Cladismus: Bezejchnung für phylo-
genetische Systematik (Stammbaum-
rekonstuktion) auf der Basis gemein-
samer fortschdttlicher Merkmale
(t Synapomorphie).
Dendrogramm: Verzweigungssche
ma, das t Synapomorphien wider-
splegelt.

Heterochronie: Zeitliche Verschie
bung von Vorgängen während der
Ontogenese (lndividualentwicldung),
z. B. vednihte Geschlechtsreife.
Konvergenzt mehrfach unabhängjg
entstandenes bau- oder funktions-
gleiches Merkmal. (ln diesem Artikel
werden nur öar.rgleiche Konvergen-
zen berucksichtigt.)
monophyletisch: von einem einzi-
gen Vofahren abstammend.
Synapomorphie: fortschittliches
Merkmai, das mehrcrc Taxa einer
Abstammungsgemeinschaft besitzen
(+ Autapomorphie).

',ir- '€ffi
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Als Ausgangsgruppe der Lepidophl,ten gelten die
unter- und mitteldevonischen Protoiepidodendra-
les. Dabei handelt es sich um ldeine krautförmige
Lycopsiden (Bärlappkräuter), denen die t,?ischen
Lepidophytenmerkmale fehlen.

Ubergangsformen zwischen krautigen und
baumförmigen Lycopsiden sollten im Mittel- bis
Oberdevon anzutreffen sein, da im Unterkarbon
bereits typische Lepidophyten vorkommen.
Tatsächlich sind einige Gattungen bekannt, die
bezüglich mancher Merkmale einen Ubergangs-
charakter zeigen. ScuwrrrzrR (i969) faßt im
Anschluß an HrnnaEn (1927)solche Gattungen in der
Familie Sublepidodendraceae zusammen, die zwi
schen den Protolepidodendrales und Lepido-
phyten vermitteln könnten: kleine bis mittelgroße
baumformige Lycopsiden vom Habitus der Schup-
penbäume mit einfacher gebauten Blattpolstern,
ohne Ligula und ohne Parichnosnarben (ein Bei-
spiel zeigt Abb. 4). Wegen Bruchstückhaftigkeit,
unterschiedlicher Erhaltungszustände und enor-
mer intraspezifischer Variabilität der Reste ist die
Familie schwer untergliederbar. Die Einteilung in
Gattungen basiert auf der Blattstellung und dem
Vorhandensein oder Fehlen einer echten Blattnar-
be (ScHWErrzER 1969, 109). Die geringe Erhaltung
ermöglicht nur einen,,oberflächlichen Vergleich"
zwischen dieser Familie und anderen Gruppen
paläozoischer Lycopsiden (JENNrNcs 1972, 80).
Solange keine besser erhaltenen Formen in größe-
rer Zahl gefunden werden, steht der llbergangs-
charakter dieser Familie auf schwachen Füßen.

Fl ie T pnir lnnhrr fpn opl fen

r lc fvnic nh pc Rpicnial

einer sprunghaften Evolution.

Die hauptsächlichen Merkmale der typischen
karbonischen Lepidophyten (2. B. das Stigmarien-
system, verschiedene Zapfentlpen) treten relativ
plötzlich auf. Die Lepidophyten gelten geradezu als
typisches Beispiel einer saltatorischen Evolution
(THoMAs 1978, 323;vgl. BerrruN 1994, 532).'THo-
MAS(1978,323f.) halt esfürdenkbar, daß eine Reihe
karbonischer Gattungen unabhängig (also poly-
phyletisch) aus dem devonischen Pool möglicher
Vorläufer entstanden ist, was allerdings ein enor-
mes Ausmaß an Konvergenzen erfbrdem würde.

Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang,
daß Berrller et al. (1992) für ihre cladistische Ana-
lyse (s. o.) keine geeignete Außengruppe unter den
bekannten Taxa wählen konnten, sondem mit
einem,,hlpothetischen Vofahren" arbeiteten: Mit

Hilfe von Computerana-
lysen rekonstmieft e BArE-
MAN (1994, 565) das Aus-
sehen eines hypotheti-
schen Vorfahren, der
als Außengruppe in
Frage käme. Dieser
hypothetischen Form könnte die Gattung
Valmeyerodendron (Abb. 5) relativ nahe
kommen. Von ihr sind jedoch die unterir-
dischen Organe und Fortpfl anzungsorgane
unbekannt, so daß eine Nähe zum hypo-
thetischen Vorfahren der karbonischen
Lepidophyten unsicher ist. Dies wird auch
durch einzigartige Merkmale von Valmey-
erodendron vrie z. B. die Blattform in Frage
gestellt. Nichtsdestotrotz bietet die Rekon-
struktion eines hlpothetischen Vorfahren
eine zukrinftige Pnifmöglichkeit anhand
weiterer Funde (BATEMAN 1994, 565).

Schluf l fo lqerungen
Die Vielfalt der Formenkonstellationen der
oberkarbonischen Bärlappbäume läßt sich
leichter im Sinne eines Baukastensystems
frei kombinierbarer Merlanale als im Rah-
men monophyietischer Rekonstruktionen deuten.
Die geschilderten Befunde sind im Rahmen des
evolutionären Paradigmas unerwaftet. Dessen
Vorgabe verursacht eine Reihe von Fragen, die bis-
lang im Wesentlichen nur durch Spekulationen
(sprunghafte Evolution) beantwortet werden kön-
nen. Bemerkenswert ist, daß hierwie auch in ande-
ren Fällen (vgl. z. B. Snueru 1998) aufgrund uner-
warteter Merkmalsverteilungen Lösungen durch
ein erweitertes Verständnis morphogenetischer
Prozesse während der Individualent-
wicklung gesucht werden.

Möglicherureise kön-
nen die untersuchten
Lepidophyten in wenige
oder nur einen Grund-
typ im Sinne von
SCHERER (i993) zu-

sammengefaßt wer-
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den. In diesem Falle wären
die Merkmde der einzelnen
Arten und Gattungen durch schnelle
Radiation pollrualenter Stammformen ent-
standen, vielleicht ähnlich, wie B,qrnuaN &
DrMrcHsr,s (1994) sich das vorstellen (s.o.),
die eine komplexe Ausgangsform an den
Anfang stellen. KurzELNrcc (1993) beschreibt
eine ähnliche Situation der Merkmalsvertei-
lungen fur die heutigen Maloideen (Kern-
obstgewächse) und zieht vergleichbare
Schlußfolgerungen.
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