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Einleitung
Die Graptolithina sind, wenn man ilteste Reste von ihnen (Den-
droidea) im Kambrium und.einzelne Nachziigler (Dendroidea) im
Devon Belgiens unberiicksichtigt 1i8t, nur auf die Silurformation,
einen geologischen Zeitraum im Altertum der Erdgeschichte, der
nach radioaktiver Zeitmessung etwa 400 Millionen Jahre zuriick-
liegt und 90 Millionen Jahre gedauert haben mag, beschrinkt. Im
Silur erleben sie eine umfangreiche Entwicklung. Wohl kein Lebe-
wesen der Vorwelt hat innerhalb einer Formationsspanne etwas
Gleichartiges erlebt. So sind die Graptolithen zu Leitfossilien des
Silurs geworden. Ihre phylogenetische Entwicklung und damit im
Zusammenhang ihre weltweite Verbreitung erlaubte mit ihrer
Hilfe eine Zonengliederung der Formation bis ins einzclne.
Im letzten Jahrzehnt hat die internationale Forschung, die dank
der weltweiten Verbreitung der Graptolithen gegeben ist, bemer-
kenswerte Fortschritte gemacht. Man hat sie nicht als Einzelwesen
betrachtet, sondern in biostratonomischer und paldobiclogischer
Betrachtungsweise innerhalb ihres Lebensraumes zu  verstehen
versucht, die man durch biochemische und petrographische Unter-
suchungen, dic sich mit der Entstehung der die Graptolithen ein-
schlieBenden Gesteine befafiten, rekonstruierte. Nicht zuletzt haben
paldohydrologische Untersuchungen zum Verstindnis des Lebens-
raumes und zur Rekonstruktion der Lebensweise der Graptolithen
wertvolle Bausteine geliefert.
TFreifitzungen der Graptolithenpolyparien in allen Entwicklungs-
stadien, die Kenntnis der Ontogencse, das Studium der Schiefer-
erhaltungen der Graptolithen im ultravioletten Licht sind weitere
erfolgreich angestellte Untersuchungsmethoden, denen wir es ver-
danken, daf3 die Graptolithen mit zu den besterforschtesten Vor-
zeittieren gehoren.
Nachfolgende Ausfithrungen beriicksichtigen vor allem die Grap-
tolithen des deutschen Silurs, die vor allen Dingen im Obersilur
(Gotlandium) vorkommen. Doch finden auch Graptolithenfunde
aus dem Untersilur (Ordovizium) Deutschlands und dev iibrigen
Welt Beriicksichtigung.
Die nicht immer leichten photographischen Arbeiten wurden von
WERNER und Max Frank gemacht, denen ich vielmals dafiir danke.
GrorGg FIEDLER steuerte zwei mikroskopische Aufnahmen bei.
Auch hierfiir danke ich.



Kurze Geschichte ihrer Erforschung und
verwandtschaftliche Beziehungen

CarL voN LINNE hat im Jahre 1734 in Schonen in Schweden den
ersten Graptolithen gefunden und auch den Namen ,,Graptolithus®
gepriagt, In seiner Reisebeschreibung ,Iter dalecarnicum®, die 1734
geschrieben, aber erst 1889 gedruckt wurde, teilt er seine Ent-
deckung mit. Die in Abb. 123 wiedergegebene Darstellung des
LinNgschen Fundes ist in der erwihnten Reisebeschreibung ent-
halten. Es ist somit die dlteste Abbildung eines Graptolithen, die
wir kennen. Wir verdanken also LINNE diese dlteste bildliche Dar-
stellung sowie auch den Namen. In ,Jter dalecarnicum® schreibt
er: ,Ein Petrifikat oder einen Graptolithus von einer seltenen Art
sah ich in einem Schieferrollstein, als ich 1hn zerschlug. Er glich in
dem grauen Stein und den schwarzen Charakteren einer Linea, die
am Rande einer Miinze eingeprigt gewesen ist, und ging oft in ein
schmiileres spiralisches Ende aus.” In seiner ,,Systema naturae“
(1768) erwidhnt er diese Graptolithen als Grapiolithus scalaris.
S. A.TuLLBERG hat die LiNNEschen Graptolithenfunde als Climaco-
graptus scalaris, den geraden und den eingerollten als Mono-
graptus triangulatus bestimmt (Abb. 123).

Der Name fiir die wie ,.Schreibsteine® wirkenden, die gesamte
Silurformation der Welt als hervorragende Leitversteinerungen
charakterisierenden Tierkolonien, ist gut gewihlt. Uber dic Natur
dieser Fossilien ist sich LINNE nicht klar gewesen, und wir erleben
auch bei den I'orschern, die sich in den folgenden Jahrzehnten
mit ihnen beschaftigen, keine bestimmte und sichere Einstufung
in das paldozoologische System.

Kurz sei auf die Geschichte ihrer Erforschung eingegangen:

1727 von BroMEL fiir fossiles Gras gehalten.

1734 wird der Name Graptolithus LINNAEUS zum ersten Male
in Lixnis Reisewerk ,Jter dalecarnicum® erwiahnt.

1735 bildet LinNE Graphtolithus scalaris in seiner ,,Systema
naturae‘ ab. '

1779 hat WaLch, 1821 WAHLENBERG, 1845 GuiNiTZ die Grapto-
lithen fiir Orthoceratiten gehalten.



1843 ordnet sie MATTHEW, 1844 VauxeN, 1844 Emmons in die
Pflanzenwelt ein.

1843 hat sie PorrTrockK zu den Sertularien, demnach zu den
Hydroideen gerechnet.

1850 sah BARRANDE in den Graptolithen Polypen.

1851 sah Boxck in den Graptolithen Tentakeln hoherer Tiere.

Am Ende des 19. Jahrhunderts haben PrrNER (1894), WiMaN (1895),
GURrICH (1896), RuEpEMANN (1895, 1897, 1908), Frici, und TOERN-
QuIST (1897) sich mit den Graptolithen als Hydrozoen beschiaftigt.
Von RUEDEMANN wird 1934 die Meinung vertreten, die Grapto-
lithen seien Bryozoen gewesen. BuLmaN stellt sie 1935 zu den
Coelenteraten und KozsrowskI kam 1938 zu der Uberzeugung, dafl
die Graptolithen zu den Hemicordae gezihlt werden miissen.
O. H. ScHINDEWOLF {ibernimmt die Ansicht KozsLowsKis und ver-
tritt folgende Meinung: ,,Jhre Stellung im System war lange um-
stritten. Gewohnlich wurden sie den Hydrozoen (einer Gruppe der
Coelenteraten oder Pflanzentiere) angeschlossen; die neuesten, sehr
sorgfiltigen anatomischen Untersuchungen XKozsSLOWSKIS an einem
ausgezeichnet plastisch erhaltenen Material haben jedoch ergeben,
daBl es sich um hochorganisierte Wesen aus der Verwandtschaft
der Pterobranchier (zu den Enteropneusten oder Schlundatmern
gehorig) handelt.” KozsLowskl hat aber an keinem Vertreter
seiner untersilurischen Funde eine Schwebeblase oder Schwebe-
einrichtung gefunden, obgleichh wir solche von Vertretern aus
diesem geologischen Horizont kennen. Gerade diese bisher bei der
Fingliederung in das paliozoologische System nicht beachtete Aus-
bildung zu planktonischer Lebensweise ist dafiir von ausschlag-
gebender Bedeutung,.

Nach neuesten Untersuchungen sind die Graptolithen keine Hy-
droidea, sondern Hydrozoa, als Graptolithina eine selbstindige
Gruppe der Knidaria, die keine rezenten Nachkommen be-
sitzen. Die im TUltralicht vom Verfasser entdeckten zusitzlichen
Schwebeapparate lassen Schliisse zu, die Graptolithina Bronn 1846,
emend. Lapworth 1847 in die N#he der Quallen, vielleicht der
Scyphyzoa zu stellen.

Wertvolle Arbeiten iiber Graptolithen Deutschlands verdtfent-
lichten R. Eiser, E. MaNck, B. GriNiTZ, Sv. ToERNQUIST, A. M{NCH,
M. HremMmAaNN, E. EiseNack, B. BoruGEK, A. PriBYL (Abb.1 bis 5).



Hydrologie des Graptolithenmeeres

An anderer Stelle wird davon gesprochen, da die Graptolithen
meist in Gesteinen, sogenannten Schwarzschiefern, gefunden werden
(Seite 7 bis 11), Man hat sich lange damit beschiftigt, um sich er-
kldaren zu konnen, wie die Graptolithenfiithrung betont an Gesteine
gekniipft ist, die reichlich organische Bestandteile in oft nieht mehr
erkennbarer Form, meist als XKohlenstoff mit feinverteiltem
Schwefeleisen zusammen, enthalten. Diese organischen Bestand-
teile konnen bis zu 28%/s in obersilurischen Alaunschiefern vor-
handen sein.

HErst durch die Untersuchungen von LAPWORTH-WALTHER 1im
Jahre 1897 erfahren wir, daBl die an organischen Bestandteilen
reichen Alaun- und Kieselschiefer des Silurs in lagunenihnlichen
mehr oder weniger vom Weltmeer abgeschlossenen Meeresriumen
sich gebildet haben. In stillen und flachen Raumen, in sogenannten
Halistasen, sollen sich die Schwarzschiefer sedimentiert haben.
Man hat dabei an Meeresranme gedacht, die eine dhnliche hydro-
logische Beschaffenheit wie das rezente Schwarze Meer besessen
haben.

Auf Grund der neuesten Untersuchungen der thiiringischen Alaun-
und Kieselschiefer sind wir iiber den Bildungsraum der mittel-
deutschen Schwarzschiefer des Gotlandiums gut unterrichtet, und
es ist durchaus vertretbar, wenn man diese Untcrsuchungsergeb-
nisse auch auf die Entstehung #dhnlicher sapropeler Sedimente
iibertragt.

LrutweIN hat durch die Untersuchungen der Spurenelemente in
dem thiiringischen Kiesel- und Alaunschiefer sich folgende Vor-
stellung vom mitteldentsehen Graptolithenmeer gemacht; die durch
die internationale Graptholithenforschung bestdatigt wird: ,,Die
starken Wechsel der Metallfithrung von Schicht zu Schicht beruhen
in ihrer Entstehung zumeist wohl auf dem Wechsel von Sapropel-
und Gyttjafazies. HUNDT wies 1945 daranf hin, daB hier freilich
selten aunch Kriechspuren von Wiirmern vorkommen, danach
mufl wenigstens zeitweilig hoheres organisches Leben in dem
Sedimentationsbereich méglich gewesen sein. Auch ich fand in
Hohenleuben seinerzeit Stiicke, die deutlich Kriechspuren zeigten
(Arenicola). Schon eine relativ geringfiigige vertikale Verschie-
bnng der Schwefelwasserstoff- und Reduktionszone auns dem Wasser
in den Boden hinein, wiirde — wenigstens zeitweise — aus der
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Sapropel — eine Gyttjafazies gemacht haben. Dureh die nach-
folgende Sedimentation und das Empordriicken der Reduktions-
zone iiber die vorher als Gyttja an die Wasserschicht grenzenden
Gebiete wurden auch die Gyttjasedimente wieder so stark redu-
ziert, daB} sie heunte petrographisch nicht von den in echter Sa-
propelfazies abgelagerten Gesteine unterscheidbar sind. Pali-
ontologisch wiren in giinstigsten Fiallen Unterschiede feststellbar
— siehe die Kriechspuren von Arenicolites —, besonders aber ist
eine andere Verteilung der Spurenelemerite zu erwarten. Das Uber-
wiegen von Nickel und das Zuriicktreten von Vanadin ist wohl so
zu deunten. Interessant ist, wie mir Prof. PraT1it freundlicherweise
mitteilte, daB es heute in der Ostsee Stellen gibt, die normaler-
weise Sapropelbodenfazies fiithren, in denen aber von Zeit zu Zeit
Einbriiche von saunerstoffhalticem Bodenwasser und damit zeit-
weilig Gyttjaverhialtnisse auftreten. An derartige Vorgiinge werden
wir auch im Gotlandinm-Meer in unserem Bereich zu denken
haben®. Neben Kriechspuren von Arenicoliten sind an verschie-
denen Stellen Ostthiiringens im Kieselschiefer Lebensspuren gra-
bender Tierwelt nachgewiesen worden (Hohenleuben, Weekersdorf,
Lichtenberg). Vielleicht sind auch die Reste von Crinoiden, die sich
ofters finden, Zeugnisse fiir ein im Graptolithenmeer voriibergehend
vorhanden gewesenes Benthos, desgleichen die Ubergiinge von
Meecrestangen zu den idltesten Liandpflanzen (Praerhynia).

Mit dem geologischen Auftreten und der Entstehuug der Kiesel-
schiefer (Liydite) im allgemeinen und in diesem Zusammenhang
mit dem gotlandischen Kieselschiefer beschaftigt sich W, SCHWAN
1952, Den vermehrten Kieselsiuregehalt der Kieselschiefer 1aBt
er durch drei Faktoren entstehen:

1. Die Kieselsiiuremengen entstammen Landgebieten und sind durch
Verwitterungslosungen durch Fliisse ins Meer gelangt, wo sie zur Aus-
llockung kamen (Taar, WeiGELT, WETZEL 1. a.).

2. Das mehrfach beobachtete Zusammenvorkommen von Kieselschie-
fern und Vulkaniten 148t einen genetischen Zusammenhang der beiden
Gesteinsarten vermuten; die Kieselsiure ist durch heifle Quellen ge-
tordert worden (Davis, KETTNER, KUTENEL 1. a.).

3. Auf Grund des Vorkommens von Radiolarien in den Kieselschiefern
wird angenommen, daBl organogene Sedimente vorliegen, die édhnlich
wie die Radiolarienschlicke als Tiefseebildungen entstanden sind
(CormrENS, ScHWARZ 1. a.).

Grundsitzlich ist zu den Ansichten von Scuwaxw, der allen zeitlich ver-
schiedenen Kieselschiefern (Algonkium, Silur, Devon, Karbon, Trias,
Jura, Untere Kteide) die gleiche Entstehung als Korrelate ruitialer
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Vulkanite zuschreibt, zu sagen, dafl die gotlandischen Kiesel- und
Alaunschiefer in dieses Entstehungsschema nicht einzuordnen sind,
denn

1. Scawawn spricht von einer ,Fossilarmut der Lyditserien®, die bei
den gotlandischen Kieselschiefern nicht zutrifft (Graptolithen,
Radiolarien),

. trifft es nicht zu, dafl ,in dem stark kieselsdure-, eisen- und schwefel-
wasserstoffhaltigem Wasser” des Llandovery des Gotlandiums nur
Radiolarien, ,aber keine hoheren Lebewesen existieren® konnten.
Dabei finden sich darin Orthoceren, Brachiopoden, Crinoiden,
Psilophyten als Fossilien,

. sind im Llandovery-Kieselschiefer Lebensspuren von Benthos als
Grabspuren und Fihrten vorhanden,

4, Scuwax gibt zu, daB , Uberreste tierischen Lebens“ in den Phos-
phoritknoiien, die in Begleitung von Kieselschiefern des Ober-
silurs und Kulmes auftreten, erhaltengeblieben sind. Die Phos-
phorite sind Konkretionen, die sich um Katalysoren (organische
Reste) gebildet haben, wihrend die iibrigen Organismen im Sedi-
ment vernichtet wurden, aber vorhanden gewesen waren,

5. Radiolarien sind nicht nur in den gotlandischen Kieselschiefern
erhalten, sondern im gleichen Umfang in Ludlowalaunschiefern
Ostthiiringens, die nach Ansicht von Scrwax ebenso mitgewirkt
haben miifiten, die Kieselsdure zu speichern, die durch ,anorga-
nische Prozesse in die Lebensentwicklung eingegriffen und somit
wiederum fiir eine mittelbare, in diesem Falle lebensfeindliche
Auswirkung des Vulkanismus® gewirkt haben soll.

[S]

o

Der gotlandische Kieselschicfer und mit ihm zusammen der gleich-
altrige, mit ihm bis ins Untere Wenlock in Wechsellagerung auf-
tretende Alaunschiefer, ebenso der reich Radiolarien-fithrende Lud-
low-Alaunschiefer, sind Sedimente eines saprokraten Mceres nnd keine
sfernvulkanischen Sedimente®, )

In den Sapropel- und Gyttjaablagerungen am Boden des Silur-
meeres ist es zu einem Kreislauf des Schwefels gekommen. Die
Weichteilreste vor allem der in den Schwarzschiefern in un-
geheurer Menge vorkommenden Graptolithen liefern beim Ver-
wesen ihrer Weichteile den Schwefel des die Tiefe des Mceeres ver-
giftenden Schwefelwasserstoffes. Sowohl bei der Zersetzung als
auch bei der Bildung des Schwefelwasserstoffes sind Schwefel-
bakterien am Werke. Weil ihre Lebensweise nicht an den Sauer-
stoff gebunden ist, sie Kohlensiiure assimilieren, also den im
Wasser vorhandenen Sauerstoff nicht aufbrauchen, dient dieser
zur Oxydation des Schwefelwasserstoffes. Die als Zwischenstufe
entstchende Kohlensdure hat nur voriibergehenden Bestand, weil
sic sich mit den basischen Bestandteilen zu Sulfaten verbindet.
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Sulfatreduzierende Bakterien zerlegen diese Sulfate wieder in
Schwefelwasserstoff und Kalziumbikarbonat.

An der Grenze des schwefelwasserstoffhaltigen und dem sauer-
stoffhaltigen Wasser, also an der Beriihrungsgrenze der Todes-
and der Lebenszone des silurischen Graptolithenmeeres, arbeiten
Schwefelbakterien, die den Schwefelwasserstoff oxydieren. Der ent-
stehende Schwefel sammelt sich in Bakterienfiden. Mit der Zeit
wird aus dem Schwefel ein Sulfat, das mit der Zeit von sulfat-
reduzierenden Bakterien umgewandelt wird.

Durch Eisensalze und Schwefelwasserstoff entstehen nach Doss
Melnikowit, im weiteren Verlauf der Umsetzung Markasit, Pyrit,
in dem die Graptolithenpolyparien urspriinglich versteinert waren
(Seite 22). Aus diesem Pyrit entstand spiiter an vielen Stellen
Giimbelit oder Roteisen.

Wir wissen, daB} die Graptolithen in diesem hydrologisch so eigen-
artigen Meer nicht nur als echtes Plankton, sondern auch als
Pseudoplankton lebten. In Nordamerika hat man nicht nur im
tiefsten Silur, im Ordovizium, auf dem Boden des Meeres lebende
Graptolithen als sogenanntes Benthos (dendroide Graptolithen)
~ gefunden, sondern auch im héheren Silur sind als Ascograptus,
Diplospirograptus, Medusaegraptus, benthonisch lebende Grapto-
lithen entdeckt worden (Abb. 6 bis 8), die wohl in einer Rinne
innerhalb eines Riffes lebten.

Da in einem fossilen Schwarzen Meer, dessen Niederschlag die
gotlandischen Alaun- und Kieselschiefer sind, wie im rezenten
Schwarzen Meer eine Todeszone und iiber ihr eine oft gering-
michtige Lebenszone entwickelt war, ist die vielgestaltige Ein-
richtung der Graptolithen als Plankton zu verstehen, denn im
heutigen Schwarzen Meer beschrinkt sich das Leben auch nur
auf die etwa 200 m der Oberflichenschicht und die durchliifteten
Uferzonen. Zur Silurzeit muf} in dieser Lebenszone ein betontes
Algenleben entwickelt gewesen sein, dhnlich wie wir es in dem
heutigen Sargassomeer im Atlantischen Ozean kennen. In diesem
atlantischen Algenwald hat sich eine merkwiirdige Tierwelt ent-
wickelt, und die dort lebenden Bryzoen hidngen an den Tangen
in einer formenreichen und vielgestaltigen Entwicklung. So dhn-
lich miissen damals im Silurmeer die Graptolithen an den Tangen
als Pseudoplankton befestigt gewesen sein.

Man kann sich das Leben im silurischen Graptolithenmeer, denn
davon kann man im Hinblick auf manche Fazies im Silur, die

9



nur Graptolithen fithrt, sprechen, mit seiner Lebenszone so vor-
stellen, wie sich das Leben heute im Sargassomeer sich heraus-
gehildet hat. :
Wir kommen wahrscheinlich der Rekonstruktion des Graptolithen-
meeres am nahesten, wenn man hinsichtlich der hydrologischen
Beschaffenheit aun eine Kombination eines Schwarzen Meeres mit
einem Sargassomeer der Vorzeit denkt (Abb. 9 bis 12).

Ontogenie der Graptolithen

Die Graptolithina sowohl die Dendroidae, die das unterste Ordo-
vizium beherrschen und im oberen Teil des Ordoviziums noch eine
bedeutende Rolle spielen als auch die Graptolithen im Gotlandium,
die aber bercits im oberen Teil des Ordoviziums die beherrschende
Entwicklung im Gotlandium vorbereiten, entwickeln sich nach den
FForschungsergebnissen von Wiman, HoLMm, BuLMaN, MANCK,
Mtnci, KrarT, EISENACK aus einer sogenannten Keimzelle, der
Sicula. Der Sprossung der Theken, der Entwicklung zu einem
Polyparium, geht in der Sicula das Prosicula-, Metasicula-Stadium
voraus. Im Metasicula-Stadium beginnt die Sprossung, die zur Ent-
stehung der Wohnzellen (Theken), die sich zu eciner Kolonie, einem
Polyparium oder Rhabdosom vereinigen, fithrt (Abh. 16 bis 18).
Die Theken setzen sich entweder an eine oder zwei Seiten der
hohlen, wahrscheinlich aus mehreren Stiicken bestechenden Achse,
der Virgula, an, die bei den einreihigen Graptolithen, den Mono-
graptiden, auf der Riickseite des Polypariums liegt, bei den zwei-
reihigen, den Diplograptidae, in der Mitte des Rhabdosoms ent-
wickelt ist. Nach dem Bau der Theken unterscheidet man bei den
monograptitisch oder diplograptitisch gebauten Graptolithen ein-
zelne Gattungen. Bei den Monograptidae zeigen sich Gattungen,
die verschiedenariige Verzweigungen entwickelt haben. Vielge-
staltiger sind die untersilurisechen Dendroidea, bei denen sich die
verschiedensten Baupline der Polvparien zeigen (Abb. 13, 14, 15).
Die sogenannte Virgula oder Achse bildet die hohlstabartige Ver-
festigung des gemeinsamen Kanals, in dem dic Wohnzellen (The-
ken) einmiindeten. Er scheint der gemeinsamen Verdauung der
Nahrung gedient zu haben, die durch das einzelne Graptolithen-
tier aufgenommen wurde.

Unter den Graptolithen unterscheidet man solche, deren Poly-
parium keine Virgula aufweist, die als Axonolipa vor allen Dingen
das Untersilur beherrsechen, und solche mit einer Virgula, die Axo-
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Abb 1. Versteinerter Lebensraum der Zone 14 im mitteldeutschen Graptolithenmeer:
y—©-> Petalolithus palmeus Barr. y— Rastrites linnéi Barr.
t— Demirastrites pragensis Pribyl . —— Demirastrites pulcherrimus Mank

Kieseliger Alaunschicfer, Zone 14.
Thalmannsbruch b. Sehmirchau (Ldkr. Gera). Phot. MAX FRANK, 2/1

Abb. 2. Monograptus crispus Lapw. (Einbettungsformen)
Alaunschiefer, Zone 14/15.
Arnsbach b. Grifentha (Thiiringer Wald). Phot. W. FRANK, 2/1



Abb. 3. Massenvorkommen im Lebensraum von Monograptus spiralis Gein,
Monograptus subconicus Nich. Alaunschiefer, Zone 16.
Sparberg b. Grobsdor{ (Ldkr. Gera). Phot. M. FRANK, verkleinert

Abb. 4. Monograptus involutus Lapw., Massenvorkommen durch Zusammen-
schwemmen. Alaunschiefer, Zone 15.
Weinherg b. Hohenleuben. Phot. W. FRANK, 2/1



Abb. 5. a Monograptus spiralis var. ciliatus Hemmann.
* Alaunschiefer, Zone 16.
Ronneburg
b Monograptus spiralis Gein. Alaunschiefer, Zone 14/15.
Weinberg bh. Hohenleuben. Phot. M. FRANK, 5/1 (beide)

Abb. 6. Ascograptus similis Ruedemann.
Rekonstruktion nach R. RUEDEMANN (1925).
Lockport limestone, Gasport (Nordamerika).
Eine als Benthos lebende Graptolithen-
gattung )



