Einzioartige Baumoestalfen:
Die Barlappbaume des Harbons

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Zusammenfassung: Die Barlappbdume des Karbons
(Lepidodendrales, Klasse Lycopsida) waren ein-
zigartige Pflanzengestalten. Leichtbau, schiittere
Kronen, schnell abfallende kleine Blatter, Photo-
synthese durch die Stimme, schwach ausgebilde-
tes Leitgewebe, eine dicke, z. T. vermutlich hohle
Rinde, ungewohnlich ausgebildete basale (unter-
»irdische®) Organe (Stigmarien) und determinier-
tes (begrenztes) Wachstum sind einige besondere
Kennzeichen ihres Bauplans. Die Fortpflanzung
erfolgte durch Heterosporen; die Sporangien (Spo-
renbehailter) waren in charakteristisch gebauten
Zapfen zusammengefaft. Die hohlen und aus teil-
weise leicht zersetzlichem Gewebe bestehenden
Stigmarien waren allseitig (flaschenbiirstenartig)
mit Anhédngen (sog. Appendices) besetzt, die eben-
falls hohl waren und mit Hilfe eines Trenngewe-
bes abgeworfen wurden. Da Wurzelhaare und eine
Wurzelhaube fehlten und da die Stigmarien ana-
tomisch sehr stark den Luftédsten glichen, handel-
te es sich bei diesen Organen offenbar nicht um -
gemessen an heutigen Pflanzen - ,,normale“ Wur-
zelorgane. Die besonderen Baueigentiimlichkei-
ten passen jedenfalls nicht zu einer Verwurzelung
in festem Erdreich und deuten darauf hin, daf} die
Lepidophyten im Wasser ,wurzelten“. Bau und
Lebensweise der Lepidophyten suchen ihresglei-
chen in der heutigen Pflanzenwelt.

Die pflanzlichen Uberreste des Karbons gehéren
zu den am besten untersuchten pflanzlichen Fos-
silien. Ein Grofteil der karbonischen Pflanzenfos-
silien gehort zu den Béarlappbaumen, den Lepido-
phyten (Ordnung Lepidodendrales). Sie wurden
erstmals bereits in den zwanziger Jahren des 19.
Jahrhunderts beschrieben. Bis zu 70% unserer
Steinkohle besteht aus Resten dieser Pflanzen-
gruppe (Kerp 1996), die groBenteils im Laufe des
Oberkarbons und schlieBlich vollstandig im Perm
ausgestorben ist.

Eine ungewahnliche Ronstruktion

Woas liegt néher als der Vergleich fossiler Lebewe-
senmit heute lebenden? Jeder Paldobotaniker muf3
zunéchst von den Kenntnissen Uber heutige For-
men ausgehen. Die Lepidophytenbdume —benannt

nach den schuppenformigen Blattpolstern, die die
Rinde bedeckten (gr. lepis = Schuppe) — waren
anatomisch, funktionell und ¢&kologisch jedoch
sehr verschieden von allen anderen Baumen. Da
sich die Paldobotaniker lange Zeit an heutigen
Baum-gestalten orientierten, wurde das Verstand-
nis der Lepidophyten erschwert. Doch inzwischen
ist klar, daf3 diese Pflanzengruppe so einzigartig
gestaltet war, dall von einem speziellen ,,Barlapp-
baum-Habitus® gesprochen werden mul} (PuiLLips
& DiMicueLE 1992, 560) oder auch von ,Riesen-
Krautern® (,giant-herbs®) die Rede ist (BaTEmAN
1994, 543; vgl. EcgerT 1961, 88).

Die Lepidophyten demonstrieren, dal3 die mei-
sten heutigen Pflanzen ,bemerkenswert unrepré-
sentativ” fir die ferne Vergangenheit sind (BaTe-
Man & DiMicuere 1991, 195). Sie waren nicht
Lprimitiv”, sondern andersartig gestaltet.
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Abb. 2:

Mit bis
itber 40 Meter Hohe {nach manchen Angaben bis
54 Meter) und bis zu 2 Meter Stammdurchmesser
konnten die Lepidophyten es mit heutigen Baumen
{(Gymnospermen und Angiospermen) ohne Weite-
res aufnehmen. Gemessen an dieser Grof3e waren
jedoch ihre Kronen meistens bemerkenswert
schwach ausgebildet; im Extremfall (bei einigen
Siegelbaumen) war die Krone ginzlich unver-
zweigt und bestand nur aus einem Blattschopf (war
in diesem Fall also faktisch fehlend). Die Bdume
waren stangenformig gebaut (Abb. 1). In diesem
Grundbauplan unterscheiden sich die baumférmi-
gen Gattungen nicht grundsétzlich von , krautigen®
(PriLLies & DiMicueLE 1992, 564), die mindestens
seit dem Unterdevon bekannt sind.

- HICIE . Nicht das
Holz, sondern die Rinde und das Periderm sergten
fir die Stabilitat der Lepidophyten. Im Gegensatz
zu den heutigen Holzpflanzen war die Wasserlei-
tung nicht mit dem Stlitzgewebe gekoppelt. Der
Rindenteil war viel starker entwickelt als der Holz-
teil (Abb. 2, oben). Die Lepidophyten werden daher
als ,Rindenbdume® bezeichnet. Die Leitbahnen
waren einfach ausgebildet (Proto- bzw. Aktinoste-
len; z. T. mit Mark). Sekundires Phloem' wurde
erstaunlicherweise nicht gebildet (es wird w. u.
noch deutlich werden, weshalb es nicht benétigt
wurde). Vom Kambium (dem teilungsfahigen
Gewebe) wurde also nur Xylem nach innen abge-
geben, das hochstens wenige Zentimeter dick

wurde. Jahresringe fehlten wie bei den meisten kar-
bonischen Hélzern der nérdlichen Halbkugel (CHa-
LONER & CREBER 1974).

Die méchtige Rinde bestand gewohnlich aus
drei Regionen: einer schmalen Innenrinde aus klei-
nen Parenchymzellen, einer erheblich dickeren
Mittelrinde mit groBen, dinnwandigen Paren-
chymzellen und vielen Lakunen (Hohlrdumen)
sowie einer ebenfalls relativ breiten AuBenrinde
mit dickwandigeren und oft sklerenchymatischen
(hartwandigen) Zellen. Bemerkenswert ist die
Beobachtung, daB3 die Mittelrinde oft schlecht und
in dlteren Stdmmen gar nicht erhalten ist. Ihre Zel-
len zerfielen vermutlich im Laufe des Lebens und
hinterlieen eine Hohlung (TavLor & TavLor 1993,
245, 257; vgl. Anprews et al. 1971, 9; Beck 1958,
452, 455).

H . Die Blatter waren von
typisch barlappartlgem Bau: nadelblattartige,
schmale, meist kurze sog. Mikrophylle mit einer
einzigen Blattspur. Die langeren von ihnen, die bis
Imlang werden konnten, waren grasartig mit deut-
lich verbreiterter Basis (STEWART & RoTHWELL 1993,
135; der Begrift Mikrophyll ist also etwas ungliick-
lich; er héngt mit phylogenetischen Hypothesen
zusammen). Die Blétter fielen bald ab (bis auf die
kleinen Blatter der Endzweige) und hinterlieRen
Narben auf den charakteristischen arttypischen
Blattpolstern, ohne daf3 allerdings ein echtes
Trenngewebe ausgebildet wurde (BaTeman et al.
1992, 514). Bei den Blattpolstern (Abb. 2) handelt
es sich um Erhebungen auf der Stammoberflédche,
die vermutlich dem Blattgrund der Mikrophylle
entsprechen. Die Blattpolster waren langlebig, da
sie mit dem Dickenwachstum Schritt hielten; sie
dienten als Aufnahmeapparat fiir Regenwasser
samt Flugstaub und Faulnisprodukten; das Wasser
wurde auf Ligulargruben hingeleitet (ZiMMERMANN
1959, 185).

Der Blattquerschnitt (Abb. 2) war meist rhom-
bisch; auf der Unterseite befanden sich zwei Langs-
rillen mit Spaltéffnungen. Der Bau war also xero-
morph, was auf den ersten Blick paradox zu sein
scheint, wo doch die Pflanzen in feuchtem oder ver-
mutlich sogar nassem Substrat (s. u.) wuchsen.
Doch angesichts der Tatsache, daf3 das Leitsystem
eher schwach ausgebildet war, ist dieser Befund
letztlich doch verstandlich.

1071 Die Zapfen befanden
51ch an den Enden von Laubsprossen und setzten
sich aus spiralig (oder quirlig) stehenden Sporo-
phyllen (sporangientragende Blétter) zusammen.
Die Sporangien waren einzeln adadxial auf der
Sporophylloberflaiche angebracht (Abb. 2). Die
meisten Arten waren heterospor, wobel im
Extremfall in den Megasporangien nur eine einzi-
ge funktionsfahige Megaspore gebildet wurde; bei
manchen Gattungen wurde das Megasporangium



mehr oder weniger von seitlichen Sporophyllfli-
geln umbhillt, so daf3 samen&hnliche Gebilde aus-
gepréagt wurden (Abb. 3).

Die Verbreitung erfolgte durch Heterosporen
{(Mega- und Mikrosporen), war also abh&ngig von
Wasser. Manche Megasporen besaflen Ornamen-
tierungen, die das Schwimmen ermdéglichten oder
erleichterten, z. B. hohle, unverzweigte Stacheln
(STUBLEFIELD & ROTHWELL 1981, 632; BATEMAN et al.
1992, 540). Schwimmeinrichtungen sind auch bei
Mikrosporen bekannt (Bateman et al. 1992, 540).
Oft bildeten ganze Sporangien oder ganze Sporo-
phylle die Verbreitungseinheit (Meven 1987, 71);
dabei waren die Sporophylle vielfach bootférmig
ausgebildet und ideal zum Schwimmen geeignet
(Leisman & Pumipps 1979, 102; Girrorp & FoSTER
1989, 153; Abb. 3).

[ ES WACNSIUM. Trotz ihrer teilweise
enormen Wuchshohe entwickelten sich die Lepi-
dodendren — wie bereits erwahnt — nicht in grof3-
kronige, langlebige Bdume, deren Kronen immer
gréfer wurden. Nach einer gewissen Anzahl von
Teilungen des Spitzenmeristems war dieses auf-
gebraucht und kein weiteres Wachstum mehrmég-
lich. Die Baume waren also nach einiger Zeit aus-
gewachsen und nicht mehr in der Lage, weiter zu
wachsen und sich im Wuchs an eventuell sich ver-
dndernde Bedingungen anzupassen. Thr Wachs-
tum war demnach trotz baumférmigen Wuchses
determiniert (PHiLLips & DiMicHeLE 1992, 565f). In
dieser Hinsicht kann man diese Baume mit Wir-
beltieren vergleichen und von einem festen ,Bau-
plan” sprechen (Bateman et al. 1992, 541). Es wird
vermutet, daf3 die Bdume sehr schnell wachsen
konnten, ziemlich kurzlebig waren, in vielen Fallen
nur einmal (oder nur wenige Male) fruchteten und
danach im Alter von nur 10 bis hochstens 15 Jah-
ren abstarben.

FIOTOSUNITESE. Da die Bldtter bald abfielen
(s. 0.), waren jeweils nur die duBlersten Verzwei-
gungen beblattert; nur die kiirzeren Blatter an den
Endverzweigungen fielen nicht mehr ab. GrofBere
photosynthetische Bedeutung konnte den Blattern
also nicht zukommen. Durch den frithen Laubfall
und aufgrund der schiitteren Kronen konnte das
Licht jedoch weitgehend ungehindert auf den
Stamm fallen, der von den bereits erwdhnten Blatt-
polstern bedeckt war. Die Blattpolster besaf3en
Spaltoffnungen, waren also photosynthetisch
aktiv. Dazu kommt die Luftversorgung durch sog.
Parichnosbahnen.

Diese Konstruktion erméglichte (aufgrund des
Llight sharings® mit der Krone) der reifen Stamm-
oberflache, Photosynthese zu betreiben. Dadurch
aber, daf tiberall an den Bdumen an Ort und Stelle
Photosynthese erfolgen konnte, war eine N&hr-
stoffleitung nicht erforderlich: nun wird verstédnd-
lich, weshalb die Pflanzen kein sekundéres Phloem

bildeten; sie bendtigten es nicht.’

Die Verzweigung der Lepidophyten hatte denn
auch nicht die Aufgabe, maglichst viele Anhef-
tungsstellen fiir Blatter bereitzustellen, um dadurch
eine grof3e Oberflache dem einfallenden Licht dar-
zubieten, sondern sie diente méglicherweise fast
ausschlieflich oder mindestens tiberwiegend der
Fortpflanzung, d. h. es handelte sich bei den Zwei-
gen sozusagen um Zapfenanheftungsstellen (even-
tuell mit Ausnahme von Diaphorodendron scleroti-
cum) (PHiLLips & DiMicHELE 1992, 578).

105018 UTDANE. Sehr ungewohnlich sind auch
die basalen (unter, irdischen®) Organe der Lepido-
phyten, die bis zu 15 Meter lang wurden (TayLor &
Tayror 1993, 261). Bis heute behaupten sich ver-
schiedene Auffassungen iber die Natur dieser
Organe (kurzer Uberblick bei FRANKENBERG &
Eccert 1969, 2f). Es handelte sich jedenfalls nicht
um Wurzeln, die anatomisch mit Wurzeln heutiger
Pflanzen vergleichbar wéren, sondern sie entspre-
chen deutlich den Luftsprossen. AuBerdem fehlen
Wurzelhaare und Wurzelhaube. Die Lepidophyten
waren daher strenggenommen wurzellos. Die
Palaobotaniker taten sich denn auch schwer, eine
passende Bezeichnung fiir diese Pflanzenteile zu
finden. Die groBeren Aste werden wegen der mit
Narben tbersaten Oberflache (s. u.) Stigmarien
genannt und als Formgattung Stigmaria beschrie-
ben. Der innere Bau (Abb. 4) gleicht histologisch
und in der Zonierung der Rindengewebe dem Bau
der Luftzweige, so daf3 die Stigmarien als umge-
bildete Aste betrachtet werden, die die Veranke-
rung im Substrat bewirken (vgl. z. B. Eccert 1972,
93; eine Ubersicht iiber den Bau bieten beispiels-
weise FRaNKENBERG & EcGERT 1969, 35-38).°

Der zentrale Markraum der Stigmarien war oft
hohl. Wie bei den Luftsprossen war auch bei den
Stigmarien die mittlere Rinde schlecht oder gar
nicht erhalten; sie ist ,,sehr unvollstandig bekannt”,
»die exakte Histologie ist nicht bekannt” (Franken-
BERG & EGGERT 1969, 21, 35). Vermutlich war die-
ser Teil der &lteren Stigmarien wie das Mark hohl.

Die Stigmarien spitzen sich am Ende schnell zu
und weisen eine Art konkaven Stopsel aus Paren-
chym auf, der vielleicht die Funktion einer Schutz-
kappe hatte (Meven 1987, 78; RoTHwELL 1984).

Die oft verwendete Bezeichnung ,Wurzeltra-
ger” fiir die Stigmarien ist unglicklich, da sie keine
Wurzeln tragen. lhre Anhangsel, Appendices
genannt, weisen im Bau und in der spiraligen




Anordnung ebenfalls Beziehun-
gen zu den Asten von Luftzwei-
gen auf, Sie wurden mit Hilfe
eines Trenngewebes abgewor-
fen und hinterlieBen dann cha-
rakteristische Abbruchnarben
(Stigmen), denen die Stigmarien
ihren Namen verdanken (Abb. 5).
Der Abwurferfolgte auferstaun-
lich &dhnliche Weise wie der
Blattfall heutiger Laubb&dume
(FranxenserG & EGGERT 1969, 39).

Die Innenrinde der Appen-
dices zerfiel im Lebenzustand,
so daB sie zu luftgefillten
Schlduchen wurden, die die
(anfangs an einem parenchy-
matischen Septum aufgehéngte)
Stele umhillten. Das GefaBbiin-
del in den Appendices ist bilate-
ralsymmetrisch (Wurzeln haben
i ) o sonst ein protostelisches radidr-
| P symmetrisches Leitgewebe).

75-90% der basalen Biomas-
se bestanden aus den Appendi-
ces! Dies ist ein weiteres Argu-
ment daflir, daf3 die Appendices
keine normalen Wurzelorgane
MRl waren (PuiLips & DiMicHELE
| s s69)

Neuerdings wird sogar ver-
mutet, dafl das Stigmariensy-
stem mit den Appendices pho-
tosynthetisch aktiv war. Durch
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das ,light sharing” aufgrund der
schwach ausgebildeten Kronen konnten ober-
flachennahe Appendices sehr wahrscheinlich
geniigend Licht einfangen, um es photosynthetisch
zu nutzen. Sie konnten sich damit selbst versorgen
(PHiLLips & DiMicHeLE 1992, 567f.). Diese Vermu-
tung wirft Fragen nach der Okologie dieser Baume
auf, auf die weiter unten eingegangen wird.*

Alles in allem miissen die basalen Organe als
Zweigsystem betrachtet werden, das fiir , Wurzel-
funktion" modifiziert wurde (FRANKENBERG & EGGERT
1969; vgl. STuBBLEFIELD & RoTHWELL 1981, 633).

(nf0geNESE. Die Ontogenese der Lepidophyten
verlief nach einem charakteristischen Muster: In
einer friihen Phase, die als Epidogenese bezeichnet
wird, erfuhr das primére Gefa3system eine pro-
gressive Vergréferung und Zunahme der Komple-
xitat (STEwART & RoTHwELL 1993, 133). In der nach-
folgenden Apoxogenese wurde mit jeder Dichoto-
mie das terminale Meristem aufgebraucht, bis es
schlieBlich zu klein war, um weitere Gabelungen
zu erméglichen, und verbraucht war (begrenztes
Wachstum, s. 0.). Ein vergleichbarer Vorgang ist
von heutigen Barlappkrautern bekannt; bei heuti-
gen Geholzen kommt ein solches Wachstumsmu-
ster dagegen nicht vor. Als Folge davon konnten
die kleineren Aste nicht in gréBere Zweige aus-
wachsen (TavLor & TavLor 1993, 259). Die Blatt-
polster und die Blattspreite wurden zur Spitze hin
immer kleiner und weniger (PriLips & DiMicHELE
1992, 561).

Die ersten ontogenetischen Stadien kénnen
mangels Fossildokumentation nur hypothetisch
vermutet werden; es ist anzunehmen, daf3 sich
zuerst das Stigmariensystem ausbildete. Da es
wahrscheinlich photosynthetisch aktiv war, ist
diese Annahme sinnvoll; auBerdem wiirde es
zunéchst nahezu keinen Schattenwurf geben (PHiL-
Lips & DiMicHELE 1992, 570f).

Bauteile und Bauplanvariationen

Die Barlappbdume bestanden aus bis zu vier
Hauptbauteilen (,Module” nach BaTeman et al.
1992, 543; Bateman & DiMicHeLE 1991, 198): Stig-
marien, Stamm, (verzweigte) Krone und Seiten-
zweige (Abb. 6). Je nach Vorhandensein und Kom-
bination dieser Teile ergeben sich verschiedene
Bauplédne.

Variation der Grof3e und der Menge an sekun-
didrem Gewebe der vier Bauteile sowie Variation
der Héufigkeit der Gabelungen der Seitenzweige
und der Krone ermoglichte ein gewisses Spektrum
von Wuchsformen (BaTeman et al. 1992, 543; vgl.
Abb. 1und 7). Aufgrund des determinierten Wachs-
tums gab es jedoch viel weniger Moglichkeiten im
Vergleich zu heutigen Blitenpflanzen aufgrund
von Umwelteinfliissen die Wachstumsarchitektur
anzupassen (Bateman et al. 1992, 543; BATEMAN &
DiMicHeLE 1991, 198).

Einige Gattungen besaf3en einen scheinkrauti-
gen Wuchs (,pseudoherbs®), eine Wuchsform, die
heute in dieser Form nicht vorkommt (Abb. 7).
Wesentliche Merkmale sind die Beschrankung von
Holz und Periderm auf die Hauptachse und die
Stigmarien, ein sehr kurzer Stamm, der die Zwei-
ge nicht deutlich tiber den Erdboden erheben kann
(Bateman & DiMicHiLE 1991, 199), und radidrsym-
metrische Zweige ohne Adventivwurzeln (vgl.
Bateman & DiMichere 1991, 200). Echte prostrat



wachsende Kréuter besitzen dagegen eine bilate-
ralsymmetrische Achse und Adventivwurzeln.

Okologische Betrachungen

Wichtige Merkmale der Lepidophyten sollen nun
unter okologischen Gesichtspunkten aufgegriffen
und kommentiert werden.

Einige Eigenschaften sind typisch fiir Pionier-
pflanzen:

@ Schneller Wuchs

o Kurzlebigkeit

e viel Energie wird in die Verbreitungskérper
gesteckt

® einmalige Fortpflanzung oder nur wenige Fort-
pflanzungszyklen und danach Absterben.

Diese Eigenschaften sind auffallig vergleichbar
mit den Lebensstrategien einjahriger Angiosper-
men-Krauter. Aber hier handelt es sich um Baume
oder niederliegende ,Geholze” (,pseudoherbs®).
Von Pionierpflanzen sollte man weiterhin erwar-
ten, daf3 sie sich effektivvegetativ fortpflanzen kon-
nen, doch das ist bei den Lepidophyten nicht der
Fall; vegetative Vermehrung ist bei ihnen unbe-
kannt (PuiLiers 1979, 240).

Weitere bemerkenswerte Eigenschaften der
Lepidophyten deuten (zusétzlich) in eine andere
Richtung. Dem aufmerksamen Leser diirfte nicht
entgangen sein, daf recht viel von Anpassung ans
Wasser bzw. von Eigenschaften, die viel besser
(oder nur) zu Wasserpflanzen passen als zu Land-
pflanzen, die Rede war. Im Einzelnen:

e Fortpflanzungskorper  (Megasporen  oder
Sporophyll-Megasporangium-Einheit) sind meist
(immer?) schwimmfahig oder sogar ausgespro-
chen fiirs Schwimmen konstruiert (Bootform des
Stiels des Megasporophylls).

® Die Appendices wurden abgeworfen. Das
macht nur Sinn im Wasser und paft nicht zu einer
Wurzelung in festem Substrat.

@ Die Anatomie der Stigmarien und der Appen-
dices war nicht wurzelartig, sondern entsprach der
der Sprosse.

e Gleiches gilt fiir die Anordnung der Appendices.
o Wurzelhaare und Wurzelhaube fehlen.

® Sehrwahrscheinlich waren die Stigmarien photo-
synthetisch aktiv; das ist nur bei , Wurzelung” im
Wasser moglich.

Neben diesen deutlichen Wasser-Lebensstra-
tegien sind weitere Merkmale am ehesten bei einer
Lebensweise im Wasser verstidndlich:

@ Die Appendices waren hohl und vermittelten
Auftrieb. Dieser Faktor ist nicht zu unterschétzen
angesichts der Tatsache, dafl die Appendices
75-90% der gesamten Biomasse der Lepidophyten
ausmachten.

@ Dieméchtige mittlere Rinde der Stigmarien und
der Markraum waren aus einem zarten Gewebe

gebildet und moglicherweise in &lteren Exempla-
ren aufgrund von Gewebeauflosung hohl.

e Gleiches gilt fir die mittlere Rinde der Luft-
sprosse.

e Stdmme, Stigmarien und Appendices wurden
oft mit Sediment verfiillt. Hier wird zwar meist
angenommen, daf3 dies durch eine schnelle Zer-
storung des toten Gewebes ermoglicht wurde
(z. B. Gotaan & WEeyLanD 1964, 122), doch kénnten
es auch primére Hohlungen gewesen sein. Injedem
Fall ist klar, daB es sich um ein leicht zersetzliches
und damit lockeres, luftgefiilites Gewebe handelte.
® Stigmaria-Innenausglisse sind typischerweise
etwas abgeflacht (RotawelL 1984, 1032) - das
koénnte ein Hinweise darauf sein, daf3 sie plattge-
driickt wurden.

Insgesamt drangt sich ein Bild auf, das gewohn-
lich nicht diskutiert wird, flir das aber neben den
genannten anatomischen Merkmalen auch geolo-
gische Indizien angefiihrt werden kénnen (vgl
Scueven 1986): die Lepidophyten befanden sich im
Wasser, ochne Kontakt zu einem Boden zu haben.
Sie waren nicht nur groBenteils im Wasser, son-
dern ganz im Wasser: schwimmende Walder. Ins-
besondere der Bau der Stigmarien und der Appen-
dices laBt kaum eine andere Deutung zu.”

Diese Vorstellung ist nicht neu. Sie wurde am
Ausgang des letzten Jahrhunderts besonders von
Kuntze wvertreten (vgl. Kunrze 1884, 1895;
s. Kasten) und in modifizierter Form von ScHEvVEN
(1986) neu in die Diskussion gebracht. Das
Schwimmwaldkonzept fand jedoch wenig Beach-
tung (vgl. die Kritik von GastarLpo 1985).

In einem Folgebeitrag sollen evolutionstheore-
tische Studien vorgestellt und einer kritischen
Beurteilung unterzogen werden.

Anmerkunoen

' Phloem = Siebteil; Teil des Leitblindels, der die durch
die Photosynthese erzeugten Stoffe transportiert, sowie die
begleitenden Parenchymzellen und mechanischen Zellen.
Zum sekundéren Phloem gehort alles, was das Kambium
nach auflen abscheidet,

* Auch die Zapfen waren vermutlich autark: Die extrem
groBen distalen Blattspreiten der Sporophylle (besonders
beim Lepidocarpon-Typ) dirften eine grofiere photosynthe-
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Die Pelagochthonie der Lepidophyten nach Kuntze (1884)

Die nachfolgend zitierte Beschreibung
von Otto Kunrtze (1884) und seine
SchluBfolgerungen zeigen erstaunliche
Ubereinstimmungen mit dem heutigen
Stand der Kenntnisse iiber die Okologie
der Lepidophyten, wobei seine Vermu-
tung, die Lepidophyten hatten bracki-
sche Meere und nicht Sti3wasser besie-
delt, allerdings aus physiologischen
Griinden problematischist. Die Lebens-
weise auf der Meerescberflache nann-
te er ,pelagochthon”. (Kuntze war Evo-
lutionsanhénger und lehnte eine Kata-
strophenlehre ab.)

.Die schwimmende Meeresflora
entwickelte sich mehr waldartig (hain-
artig) tiber dem brackischen Wasser...
Zwischen und tiber dem schwimmen-
den Rhizomgewirr der kronenlosen
oder armkronigen Lepidosigillarien-
Baume entwickelten sich die Farne
haufiger” (S. 45f.). (,Lepidosigillarien”
ist bei KuntzE ein Sammelbegriff fiir die
Lepidodendren und Sigillarien gleich-
zeitig wegen des Vorkommens von
vielerlei Mittelformen; S. 45.)

.Die Lepidosigillarien konnten
keine Landpflanzen gewesen sein, weil
sie keine echten Wurzeln hatten; ihre
Rhizome (Stigmarien), die man manch-
mal als Wurzeln deutet, strahlten hori-

zontal-allseitig bis 20 m weit aus und
waren dichotom verzweigt, sodass sie
befahigt waren, die mehr oder minder
grossen, kronenlosen oder nur wenig
dichotom verzweigten Baumstimme,
welche innenlockermarkig oder manch-
mal auch hohl, also spezifisch sehr
leicht waren, schwimmend zu tragen.
Diese Rhizome waren mit flachen,
lineallanzettlichen, gleichlangen, dicht
spiralig geordneten, an der Basis ver-
schmélerten, abfallenden, steifgeraden
Bléattern, welche das Astende tberrag-
ten, ... versehen, ..., die ... nicht Wurzeln
sein kénnen. ... so sind die Stigmarien
zweifellos schwimmende Wasserpflan-
zen gewesen. Demzufolge miissen auch
die dazugehorigen Lepidosigillarien
Wasserpflanzen und zwar, da sie auf-
recht schwimmen konnten und muf3-
ten, da ihnen auch Haftwurzeln fehlten
und sie leichter als Wasser waren, auf-
recht schwimmende Baume gewesen
sein® (S. 191-193).

.Es ist nun folgerichtig, dass die
Stigmarien, wenn sie wurzellose
schwimmende Pflanzen waren, sich
nicht auf Aestuarien [= Miindungs-
gebiete, Anm.] beschranken konnten,
sondern sich auch auf dem damals
ruhigen Ocean schwimmend befan-

den® (S. 194).

tische Quelle gewesen sein, die zur Zapfen-Entwicklung und
den enormen Megasporen-Reserven beitrug (PriLLirs &
DiMicHeLE 1992, 567).

‘ Fur die Beurteilung der Natur der Stigmarien ist neben
der groBen anatomischen Ahnlichkeit mit den Sprossen die
Tatsache bedeutsam, daf3 sie ontogenetisch einer Gabelung
des embryonalen Apex entspringen und sich nicht aus einer
embryonalen Wurzel entwickeln (Meven 1987, 71; vgl. Stus-
BLEFIELD & RoTHWELL 1981, 633). Das Wachstum war wie bei
den Sprossen begrenzt (Apoxogenesis; s. u.). Fir Wurzeln
untypisch ist weiterhin die endarche Reifungsrichtung des
Xylems (Reifung von innen nach auf3en) und der Besitz von
Mark.

*Die Stigmarien waren moglicherweise hauptséchlich
fiir die CO,-Aufnahme verantwortlich. Wenn, wie vermutet
wird, die Appendices nur einen Teil der hohen CO,-Kon-
zentration photosynthetisch nutzten, wére der Wasser-
transport ein Mittel gewesen, geldstes CO, zu den Lufttei-
len zu beftérdern. Das kénnte die Photosynthese-Kapazitat
des Sprosses verbessert haben, wobei das Parichnosgewe-
be die O,-CO,-Balance vermittelt haben kénnte. Das liefe
auf eine CAM-artige Physiologie hinaus (PuiLLirs & DiMi-
cHELE 1992, 569), die auch beim rezenten Brachsenkraut
Isoetes entdeckt wurde (PHiLLIPs & DiMicHeLE 1992, 570; vgl.
Bateman 1994, 543), das von vielen Autoren in einen phy-
logenetischen Zusammenhang mit den Lepidophyten
gebracht wird.

* Als geologische Indizien fiir das ,Wurzeln im Wasser”
kénnen z. B. gelten:

1. Die unteren Abschnitte der basalen Teile liegen heute
in Schieferton oder feinem, oft kreuzgeschichteten Sand-
stein eingebettet. Waren sie in geschichtetem Sand gewach-
sen, so héatten das Pflanzenwachstum und die Grabbewe-
gungen der zum normalen Boden gehérenden Kleintiere die

Schichtung zerstort.

2. Die hohlen, durch die spétere Auflast meist zu flachen
Bédndern gepreften Appendices sind nicht selten aufge-
splittert, mit Sand verfiillt und auf diese Weise kérperlich
erhalten geblieben, was in einem echten Boden schwer vor-
stellbar ist.

3. Tonige Wurzelbéden enthalten nicht nur Wurzel-
organe, sondern es werden in ihnen flachgeprefite Bar-
lappbaum-Rinde oder Schachtelhalm-Abschnitte, ja sogar
Farnfiedern in guter Erhaltung gefunden. In einem aktiven
Boden konnen solche Pflanzenteile nicht erhalten werden.

4. Die ,Wurzelboden® bestehen aus den verschieden-
sten mineralischen Substraten wie Quarzsandstein, Ton-
schiefer oder gelegentlich auch Kalkstein. Im Vergleich mit
den Anspriichen heutiger Pflanzen melden sich Zweifel, ob
ein und dieselbe Vegetation auf derart unterschiedlichen
,Boden” gedeihen konnte.

5. Schliefllich widerspricht dem Bodencharakter der
sog. Wurzelboden die mehrfach dokumentierte Tatsache,
daB ihnen ein echtes Bodengefiige fehlt (kein Kriimel- und
Polyedergefiige, kein Bodenprofil, keine atmospharische
Verwitterung, keine Beeinflussung durch die Aktivitatleben-
der Wurzeln).
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