














Q 7
®) C

Afb. 15. Hypothetische evolutionaire reeks, beginnend bij de tussen microfyllen geplaats-
le zijdelingse sporangia, en eindigend met een duidelijke strobilus van op bladeren
geplaatste sporangia. De linker afbeelding is vergelijkbaar met de primitieve wolfskiauw-
achtige piant uit het Boven-Siluur (?) Baragwanathia, helemaal rechts is de huidige
Lycopodium afgebeeld.

genus Lycopodium (wolfsklauw,

afb. 17) is treffend.

Door de hoogteverschillen in de

vegetatie in Fase Il was er moge-

lijk al sprake van een gelaagde
vegetatiestructuur: een kruiden-

laag die bestond uit Rhyniales,

daar bovenuit staken de Lycopo-

diopsida, die weer in hoogte wer-

den overtroffen door de Psilo-

phytales. Hierdoor ontstond een

verdere specialisatie in stand-

plaats: de zonminnende hoger reikende planten tegenover
de schaduwminnende lager blijvende planten.

IV. Hyenia Fase (Eifelien)

Hoewel de oudere geslachten in deze vegetatiefase nog
steeds floreerden, waren er twee veranderingen die zeer
belangrijk zijn voor de evolutie van planten. Ten eerste ver-
schenen de Polypodiopsida, waar het genus Hyenia deel
van uitmaakt. Deze wordt beschouwd als de voorloper van
de varens (Polypodium = eikvaren, opsida = schijnen, gelij-
ken). Hyenia was een plant met heterotrichie; het opvallend-
ste kenmerk waren de vertakte, driedimensionale (dus niet
vlakke) steriele (onvruchtbare) en fertiele (vruchtbare) blade-
ren. Een algemeen verspreide, zeer op Hyenia gelijkende
plant was Calamophyton (afb. 18).

Ook verschenen in de Hyenia Fase de eerste voorouders

van de naaktzadigen: de
Progymnospermopsida
(pro = voor, gymnospermae
= naakzadigen, opsida =
schijnen, gelijken). De plan-
ten die tot deze orde behoor-
den, hadden voor het eerst
echt de zwaartekracht over-
wonnen. Hoge verticale leng-
tegroei van stengels is alleen
mogelijk als de stengel
ondersteund wordt. Dit ge-
beurt over het algemeen, zo
ook bij de Progymnosper-
mopsida, door diktegroei.
Een andere belangrijke aan-
passing die in de Hyenia
Fase voet aan de grond
kreeg, was de heterosporie:
de kiem voor de ontwikkeling
tot zaadplanten. Planten kun-
nen éénhuizig of tweehuizig
zijn. Tweehuizige planten
ontwikkelen mannelijke en
vrouwelijke geslachtsorganen
op dezelfde plant. Een één-
huizige gametofyt is manne-
lijk of vrouwelijk, en vormt
dan ook of mannelijke, of
vrouwelijke geslachtsorganen
(resp. antherida en archego-
nia). Mannelijke en vrouwe-
lijke eenhuizige gametofyten
van dezelfde soort vormen verschillende sporen. Zulke spo-
rofyten noemt men heterospoor. Meestal is de afmeting van
de sporen het grootste verschilpunt: er worden of grote
vrouwelijke sporen gevormd (megasporen) of kleine manne-
lijke sporen (microsporen). Planten waarvan de sporen alle
even groot zijn noemt men isospoor.

V. Svalbardia Fase (Givetien)

In dit stadium bloeiden de Progymnospermopsida verder
op, met als belangrijke vertegenwoordiger de Archaeopteris
(niet te verwarren met Archaeopteryx!). Svalbardia is syno-
niem voor Archaeopteris (afb. 19). Archaeopteris was een
boom die zo’n zes meter hoog kon worden met vrij grote,
veervormig samengestelde ‘varen-achtige’ bladeren.

De Lycopodiopsida en Polypodiopsida waren in Fase V wijd
verbreid.
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VL. A)‘rchaeopteris Fase (Frasnien — Onder-Famen-
nien

In dit stadium is Archaeopteris zo wijd verbreid over het
Noordelijk Halfrond en in Australig, dat dit genus samen
met andere progymnospermen waarschijnlijk uitgestrekte
wouden heeft gevormd. De onderbegroeiing van deze wou-
den werd o.a. gevormd door Lycopodiopsida en Polypodi-
opsida. Uit deze bossen zijn zo'n vijftig genera bekend.

VII. Rhacophyton Fase (Midden-Famennien -
Tournaisien, Carboon)

In deze fase nam de taxonomische diversiteit van de
landplanten af; er zijn maar zo’n dertig genera bekend.
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Afb. 18. Reconstructietekening van Calamophyton, met details van bladeren
(A) en vertakte sporangioforen (B,C).

ABAL N

Afb. 17. Lycopodium obscurum met ‘kegels’ (pijltjes).

Afb. 19. Reconstructietekening van
Archaeopteris, een 6 m hoog boompje.

Afb. 20. Reconstructietekening van een van de voorouders van de varens,
Rhacophyton ceratangium. Van de spiraalvormige vertakkingen zijn sommige
fertiel met sporangia, andere steriel. De fertiele takken zouden evolueren fot
sporofyllen, de steriele in bladeren.

De Lycopodiopsida en Polypodiopsida maakten nog steeds
een groot deel van de flora uit. Rhacophyton is te bestempe-
len tot een, weliswaar primitieve, maar echte varen (afb. 20).
Het was een tot twee meter hoge, spiraalsgewijs vertakte
plant, met fertiele en steriele twijgen (bij varens spreekt men
in plaats van blaadjes van pinnulae, die geplaatst zijn aan
een stengel, de pinna). Echte bladeren, pinnulae, had
Rhacophyton niet.

Ook de eerste Equisetopsida (Equisetum = paardenstaart)
verschenen. Het zijn planten met ondergrondse wortelstok-
ken waaruit verticale stengels groeien. Deze stengels zijn
overlangs gegroefd en meestal hol. De bladeren staan in
kransen om de stele heen, en de sporangién zijn gegroe-
peerd in eindstandige, aarvormige strobili (afb. 21). Alle
Equisetopsida zijn isospoor.

Nog een andere belangrijke, zeer succesvol gebleken plan-
tengroep verschijnt in de Rhacophyton Fase: de Gymno-
spermae. Hiermee wordt één van de belangrijkste stappen
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Afb. 21. De ‘moderne’ Equisetum arvense. Steriele stengel (A), fertiele sten-
gel met strobilus (B).

in de evolutie van landplanten gezet: het ontstaan van zaad-

planten. Tot dan toe waren alle planten waarschijnlijk spo-
renplanten (inclusief de Progymnospermopsidae). Binnen
deze groep ontstond echter heterosporie, de eerste stap op
weg naar de zaadplanten.

Een volgende stap naar de vorming van zaad werd gezet
toen de specialisatie in de sporangién zich verder ontwik-
kelde. Er ontstonden tweehuizige gametofyten doordat
microsporen alleen nog in microsporangién gevormd kon-

den worden, en megasporen alleen nog in megasporangién.

De megasporangién maakten vervolgens een ontwikkeling
door tot ovulen (afb. 22). Ovulen, of eicellen, ontstonden
doordat het aantal megasporen per sporangia terugge-
bracht werd tot slechts één. Ook werd er een beschermend
omhulsel van weefsel rond het sporangium gevormd: het
integument (afb. 23).

De microsporen ontwikkelden zich bij zaadplanten tot stuif-
meelkorrels (‘pollen’). Uit de bevruchte ovule ontstond (of
beter: is) een zaadkorrel. De microspore diende daarvoor
wel een aantal aanpassingen te ondergaan. Hij moest in

staat zijn de ovule binnen te dringen om de eicel (de macro-

spore) te bevruchten.

(a) (b) (c)

Afb. 22. Het door samengegroeide telomen omgeven megasporangium van
Archaeosperma amoldii. Elk megasporangium droeg slechts één spoor, de
andere drie degenereerden vroegtijdig. Het sporangium is omgeven door het
integument, de deels aan elkaar vergroeide eindtwijgjes. Hierdoor ontstond
boven het sporangium een windvrije pollenkamer, waar pollen kon neerdalen.

Eén van de eerste Gymnospermae was Archeosperma
arnoldii. Tenslotte was de Rhacophyton Fase, de laatste
fase van de Devoon-vegetatie, belangrijk door het verdwij-
nen van Zosterophyllopsida.

(wordt vervolgd)
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(e) () (g)

Afb. 23. Hypothetische evolutionaire reeks, van telomen naar integument. In (a) zijin de sporangién niet geclusterd en niet verbonden met de steriele telomen.

(b) Eén megasporangium is omringd door steriele, vrijgroeiende telomen. (c) De steriele telomen zijn samengegroeid aan de basis en vormen zo een beschermend
omhuisel om het megasporangium. (d t/m g) Fossiel gevonden megasporangién uit het Onder-Devoon die de voorgaande hypothese ondersteunen (d: Genomo-
sperma kidstoni, e: Genomosperma latens, f: Eurystoma angulare, g: Stamnostoma hyttonense).
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