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Zur Wedelentwicklung und Heterophyllie
bei Pteridospermen aus dem Oberkarbon und Unterperm

Michael Krings, Miinchen, Hans Kerp, Miinster & Benjamin Bomfleur, Miinster

Abstract. Late Paleozoic pteridosperms are gymnosperms with fern-like foliage. The
leaves/fronds of many forms have been reconstructed, and frond architecture is today
regarded as a significant character in pteridosperm taxonomy. Most reconstructions,
however, depict full-grown fronds of adult plants; immature fronds and undersized
mature fronds are rarely documented. This paper describes small mature fronds of the
peltasperm Autunia conferta and the putative peltasperm Rhachiphyllum schenkii that
provide evidence for heteroblastic development, and juvenile fronds displaying circinate-
conduplicate vernation and successive unfolding of the lateral pinnae. Small mature
fronds of Mariopteris muricata (?Lyginopteridales) and other mariopterids have the
same architecture as large mature fronds, but show a lesser extent of pinna
differentiation. This suggests that the basic frond bauplan retained unchanged during the
ontogeny of these plants.

1 Einleitung

Die Pteridospermen (Samenfarne) sind eine heterogene, heute ausgestorbene Gruppe der
Gymnospermen, die im ausgehenden Paldozoikum weit verbreitet war. Das Laub dieser
Pflanzen bestand aus ein- bis mehrfach gefiederten, farnartigen Wedeln, die bis zu 7 m
lang wurden. Abdriicke von Teilen solcher Wedel machen den groften Anteil an der
Gesamtheit jungpaldozoischer Pteridospermenfossilien aus. Diese Abdriicke vermitteln
zwar oftmals einen guten Eindruck vom Aussehen der Beblitterung, Informationen iiber
die Anatomie und Histologie sind ihnen aber nicht so ohne weiteres abzugewinnen. Die
Klassifikation erfolgt daher in kiinstlichen Morphotaxa, die auf der Basis makromorpho-
logischer Merkmale der Fiedern und Fiederblittchen (u. a. Ansatz und Form der Blatt-
chen, Nervatur) definiert werden (z. B. ZEILLER 1886, 1888; KIDSTON 1925), aber nicht
unbedingt natiirliche Verwandtschaftsverhéltnisse widerspiegeln.

Durch die Einbeziehung zusétzlicher Merkmale, die als diagnostisch verlisslicher ange-
sehen werden als die Makromorphologie der Fiedern und Fiederblittchen, sind ver-
schiedentlich Vorschlidge gemacht worden, das traditionelle Klassifikationssystem par-
tiell auf eine fundiertere Basis zu stellen. Ein Ansatz verwendet die epidermale Anato-
mie (Kutikularanalyse) zur genaueren Definition der Taxa (z. B. BARTHEL 1962; KERP
1990; KRINGS & KERP 1999, 2000), wihrend ein zweiter versucht, auf der Basis der
Wedelarchitektur eine Einteilung in natiirliche Gruppen zu entwickeln (z. B. LAVEINE
1967, 1997, 2005; LAVEINE et al. 1993). Wihrend der erste Ansatz nur dort greift, wo
von den Fossilien gut erhaltene Kutikulen gewonnen werden konnen, ist der zweite
Ansatz dadurch eingeschrinkt, dass von vielen Taxa die Wedelarchitektur nicht bekannt
ist. Dariiber hinaus ist wenig iiber die Ontogenese und intraspezifische Variabilitit
(Heterophyllie) der Pteridospermenwedel bekannt, so dass der diagnostische Wert von
Unterschieden in der Architektur oft nur schwer einzuschitzen ist. Zwar sind in der
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Literatur durchaus komplette Wedel abgebildet, und weitere sind zeichnerisch rekon-
struiert worden, diese zeigen allerdings fast ausschlielich ausgewachsene Wedel adulter
Pflanzen (vgl. KRINGS et al. 2006). Gut bestimmbare Fossilien juveniler Wedel und
kleine(re) ausgewachsene Wedel, die es ermoglichen wiirden, die Wedelentwicklung
und intraspezifische Variabilitit zu erfassen, sind vergleichsweise selten bzw. selten be-
schrieben worden.

Der fossil record ermoglicht detailliertere Aussagen zur Wedelentwicklung und Hetero-
phyllie nur fiir wenige jungpaldozoische Pteridospermen, zum Beispiel fiir die iiber-
wiegend oberkarbonischen Mariopteriden, die unterpermische Peltasperme Autunia
conferta (STERNBERG) KERP und die vermutlich auch zu den Peltaspermen gehorige
Rhachiphyllum schenkii (HEYER) KERP. Zudem fehlt bislang eine zusammenfassende
Darstellung des aktuellen Wissensstandes. In dieser Arbeit soll nun ein kurzer Uberblick
iiber die Wedelentwicklung und Heterophyllie bei Mariopteriden, A. conferta und R.
schenkii gegeben werden.

2 Mariopteriden (?Lygniopteridales, ?Callistophytales)

Die mariopteridischen Pteridospermen (z. B. Karinopteris BOERSMA, Mariopteris
ZEILLER, und Pseudomariopteris DANZE-CORSIN) sind eine systematisch heterogene
Gruppe kleinerer Kletterpflanzen, die sich mit Hilfe von Kletterhaken oder Dornen in
der umgebenden Vegetation verankerten (KRINGS et al. 2001, 2003a,b). Karinopteris
und Mariopteris waren in den oberkarbonischen Steinkohlenwildern Europas und
Nordamerikas (Westfalium) weit verbreitet, wihrend Pseudomariopteris im jlingsten
Karbon und lokal im Unterperm recht hidufig war. Das Laub der Pflanzen bestand aus
kleinen, kompakten Wedeln (bis 45 cm lang), die am Stamm spiralig angeordnet waren
(ZEILLER 1886, 1888; DANZE-CORSIN 1953; BOERSMA 1972).

Der mariopteridische Wedel hat einen nackten Stiel und eine bi- (z. B. Karinopteris,
Pseudomariopteris) oder quadripartite (Mariopteris) Spreite. Bipartite Wedel zeichnen
sich durch eine distale Gabelung des Stiels aus, durch die eine zweiteilige Spreite mit
zwei Rhachiden entsteht; quadripartite Wedel (Abb. 1d) entstehen durch zwei Gabelun-
gen des Stiels (der ersten folgt nach kurzer Distanz eine zweite), wodurch sich eine
vierteilige Spreite mit vier Rhachiden bildet. Die Rhachiden tragen wechselstindig
dufere und innere Fiedern. Diese Fiedern konnen entweder wechselstindige Fiedern
zweiter Ordnung (in tripinnaten Spreiten) oder Fiederblittchen (in bipinnaten Spreiten)
produzieren.

Groflere Wedelteile im Juvenilzustand (Abb. 1a) zeigen, dass alle Spreitenteile zunéchst
eingerollt waren und sich im Verlauf der Maturation sukzessive entrollten. Bei dem
abgebildeten Stiick erkennt man dariiber hinaus, dass die Erstarkung der Rhachiden der
Maturation der Fiedern vorausgeht, da der proximale Teil der Rhachis seine endgiiltige
Dicke bereits erreicht hat, wihrend die Fiedern noch weitgehend eingerollt sind. Ver-
gleichbare Juvenilzustinde sind auch von neuropteridischen Formen bekannt (Abb. 1b).
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Abb. 1: (a) Teil eines juvenilen Wedels einer Mariopteride (Karinopteris sp.). Westfal (Ober-
karbon), Fundort unbekannt. Slg. Stratmann, Witten (ohne Nummer). (b) Juvenile Fieder
einer Neuropteride. Westfal (Oberkarbon), Piesberg bei Wallenhorst, Deutschland.
Forschungsstelle f. Paldobotanik, WWU Miinster (ohne Nummer). (¢) Kleiner ausge-
wachsener Wedel von Mariopteris muricata. Westfal (Oberkarbon), Grube Maybach bei
Bildstock, Deutschland. Bay. Staatsslg. f. Paldont. u. Geol., Miinchen (BSPG 1953 VIII
9). (d) GroBer ausgewachsener Wedel von Mariopteris muricata. Westfal B (Ober-
karbon), Staatsmijn Emma, Siid-Limburg, Niederlande. Naturalis, Leiden (50534).
Mafstab = 10 cm. [MaBstdbe = 1 cm, sofern nicht anders angegeben]

Fig. 1: (a) Portion of a juvenile frond of a mariopterid (Karinopteris sp.). Westphalian (Upper
Carboniferous), provenance unknown. Coll. Stratmann, Witten (without number). (b) Juvenile
pinna of a neuropterid. Westphalian (Upper Carboniferous), Piesberg near Wallenhorst, Germany.
Forschungsstelle f. Paldobotanik, WWU Miinster (without number). (¢) Small full-grown frond of
Mariopteris muricata. Westphalian (Upper Carboniferous), Quarry Maybach near Bildstock,
Germany. Bay. Staatsslg. f. Paldont. u. Geol., Munich (BSPG 1953 VIII 9). (d) Large full-grown
frond of Mariopteris muricata. Westphalian B (Upper Carboniferous), Staatsmijn Emma, South
Limburg, The Netherlands. Naturalis, Leiden (50534). Bar scale = 10 cm. [Bar scales = 1 cm,
unless otherwise indicated]

Die beiden abgebildeten Stiicke lassen vermuten, dass die Fiederblittchen sowohl bei
Mariopteriden als auch bei Neuropteriden konduplikat angelegt waren. Wihrend bei der
Mariopteride (Abb. 1a) die jungen Fiedern eingerollt und quer zur Rhachis angeordnet
waren, scheinen sie bei der neuropteridischen Form (Abb. 1b) nach dem Erstarken
zunichst der Achse in Langsrichtung angelegen zu haben.

Heterophyllie ist fiir mehrere Mariopteriden belegt (z. B. KIDSTON 1925; BOERSMA
1972; KRINGS & KERP 2000; KRINGS et al. 2001, 2003a) und zeichnet sich dadurch aus,
dass die einzelnen Wedel zwar in Bezug auf die GesamtgroBe sowie den Differen-
zierungsgrad der Fiedern stark variieren, die bi- bzw. quadripartite Grundarchitektur aber
nicht variabel ist. Abb. 1d zeigt einen ausgewachsenen Wedel einer adulten Pflanze
(noch am Stamm ansitzend [Pfeil]). Im Vergleich dazu ist der in Abb. 1c dargestellte
ausgewachsene Wedel derselben Art wesentlich kleiner. Er zeigt dieselbe quadripartite
Architektur, nur sind die Fiedern weniger stark differenziert. Wihrend im groen Wedel
einzelne Fiederblittchen in allen Fiedern ausgebildet sind, fehlen diese in dem kleinen
Wedel; die Fiedern stellen hier im Prinzip einheitliche, zum Teil lobierte Fiederblittchen
dar.

3 Autunia conferta (Peltaspermales)
und Rhachiphyllum schenkii (?Peltaspermales)

Autunia conferta und Rhachiphyllum schenkii sind zwei im europidischen und nord-
amerikanischen Unterperm hiufige Taxa (z. B. KERP 1988; DIMICHELE et al. 2005); die
Gattung Autunia KRASSER ist ein frither Vertreter der Peltaspermales, und wahrschein-
lich gehort auch Rhachiphyllum KERP zu dieser Ordnung. Autunia conferta und R.
schenkii sind heute in Bezug auf die Wedelmorphologie und Okologie gut bekannt (z. B.
BARTHEL & HAUBOLD 1980; KERP 1988; KERP & HAUBOLD 1988). Beide Pflanzen
hatten vermutlich einen buschférmigen Wuchs und waren laubwerfend; in ihren Habi-
taten waren sie nicht selten bestandbildend.
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Die Wedelarchitektur beider Taxa ist durch KERP (1988) detailliert beschrieben und
diskutiert worden. Die Wedel von Autunia conferta (auch bekannt unter dem alten
Namen Callipteris conferta [STERNBERG] BRONGNIART) sind denen von Rhachiphyllum
schenkii sehr dhnlich; anhand der Morphologie der Fiederblittchen sind die beiden Taxa
oft nur schwer zu unterscheiden. Lediglich die diinne Lamina und die lockere, diinne und
mehrfach gegabelte Nervatur gelten als diagnostisch relevante Merkmale fiir R. schenkii
(KERP 1988; BARTHEL 2006). Der typische Wedel adulter Pflanzen ist 50-60 cm lang,
von mesoton-akrotoner Form und doppelt bis dreifach katadrom gefiedert. Er hat einen
robusten, nackten, basal verbreiterten Stiel und eine kriftige Rhachis mit interkalaren
Fiederblidttchen (Abb. 4b[Pfeile]). Die Rhachis trigt Fiedern, welche wechselstindig
oder subopposit anstehen und entweder wechselstindige Fiedern zweiter Ordnung (in
tripinnaten Wedeln) oder Fiederblittchen (in bipinnaten Wedeln) produzieren. In der
Mittelregion der Spreite haben die Fiedern letzter Ordnung zungenférmige, ganzrandige
bis lobierte, an der Achse herablaufende Fiederblittchen; in den proximalen und distalen
Fiedern der Spreite sind die einzelnen Fiederblittchen meist miteinander verwachsen
(Abb. 4a,b).

In sehr jungen Autunia conferta und Rhachiphyllum schenkii Wedeln sind alle Spreiten-
teile eingerollt (Abb. 2c). Da bereits sehr junge Wedel iiber eine kriftige Rhachis ver-
figen, kann man davon ausgehen, dass auch bei diesen Pflanzen, wie bei den Mariopteri-
den, die Erstarkung der Rhachis dem kompletten Entrollen und der Maturation der
Fiedern und konduplikat angelegten Fiederblittchen vorausgeht (Abb. 4c). Die entrollten
Fiedern lagen der Rhachis zunichst an (Abb. 3b[Pfeil],c,d), durch spiteres Abwinkeln
erreichten sie ihre endgiiltige Position (Abb. 3b). Nach der vollstindigen Entwicklung
der Fiedern und Fiederblittchen waren die Wedel zunichst meist noch recht gedrungen
(Abb. 3a,b, 4d,e); durch ein sich anschlieBendes Streckungswachstum der Rhachis riick-
ten die einzelnen Fiedern auseinander und in ihre endgiiltige Position (Abb. 4a,b). Da in
juvenilen bzw. nicht (voll) ausgewachsenen Wedeln die Lamina der Fiederblittchen
noch nicht komplett entwickelt und die Kutikula diinn war, sehen diese Wedel im Ab-
druck oft etwas welk oder ,,gerupft aus (Abb. 3a,b, 4e), da sie gegeniiber biologischem
Abbau und mechanischer Zerstorung vor der Fossilisation weniger widerstandsfihig
waren als die ausgewachsenen Wedel.

Sehr kleine (<10 cm) ausgewachsene Wedel (Abb. 2d) besitzen, wie die grolen Wedel,
einen robusten, basal verbreiterten Stiel und eine kriftige Rhachis. Die Spreite besteht
allerdings aus nur wenigen, kurzen, dicht stechenden Fiedern. Einzelne Fiederblittchen
sind in solchen Wedeln nicht entwickelt. Vielmehr stellen die Fiedern grofe, ganz-
randige oder randlich lobierte Fiederblittchen dar. Etwas grofere (<15-20 cm) ausge-
wachsene Wedel (Abb. 2a,b,e) zeigen bereits die Grundarchitektur grofler bipinnater
Wedel, unterscheiden sich aber von diesen dadurch, dass einzelne Fiederblittchen (in-
klusive der interkalaren Fiederblittchen) nicht oder nur unvollstindig ausgebildet sind.
Die Fiedern in solchen Wedeln sind entweder als lang-zungenformige, teils lobierte und
an der Rhachis herablaufende Fiederblittchen ausgebildet (Abb. 2b) oder tragen einzelne
Fiederblittchen, die aber mehr oder weniger stark miteinander verwachsen sind
(Abb. 2a,e).
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Erlduterungen zu den Abbildungen auf den folgenden Seiten:

Abb. 2:

Fig. 2:

Abb. 3:

Fig. 3:

Abb. 4:

Fig. 4:
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Autunia conferta (a—c) und Rhachiphyllum schenkii (d,e). (a,b) Ausgewachsene Wedel
junger Pflanzen. Unterperm, Lebach, Deutschland. (a): Forschungsinst. Senckenberg,
Frankfurt a. M. (B13667); (b): Mus. f. Naturkunde, Berlin (1980/613). (c¢) Juveniler
Wedel. Unterperm, Bad Sobernheim, Deutschland. Geol.-Pal. Inst., JGU Mainz (ohne
Nummer). (d) Sehr kleiner ausgewachsener Wedel. Unterperm, Millery, Frankreich.
Mus. Hist. Nat. d’Autun (ohne Nummer). (e) Ausgewachsener Wedel einer jungen
Pflanze. Unterperm, Bad Sobernheim, Deutschland. Geol.-Pal. Inst., JGU Mainz (ohne
Nummer). [MaBstibe = 1 cm]

Autunia conferta (a—c) and Rhachiphyllum schenkii (d,e). (a,b) Full-grown fronds of young plants.
Lower Permian, Lebach, Germany. (a): Forschungsinst. Senckenberg, Frankfurt a. M. (B13667);
(b): Mus. f. Naturkunde, Berlin (1980/613). (c¢) Juvenile frond. Lower Permian, Bad Sobernheim,
Germany. Geol.-Pal. Inst., JGU Mainz (without number). (d) Very small full-grown frond. Lower
Permian, Millery, France. Mus. Hist. Nat. d’Autun (without number). (e) Full-grown frond of a
young plant. Lower Permian, Bad Sobernheim, Germany. Geol. Inst., JGU Mainz (without
number). [Bar scales = 1 cm]

Rhachiphyllum schenkii. (a,b) Fast ausgewachsene Wedel adulter Pflanzen. (a): Unter-
perm, Millery, Frankreich. Mus. Hist. Nat. d’ Autun (Coll. Géné 26, ohne Nummer); (b):
Unterperm, Niederworresbach, Deutschland. Geol.-Pal. Inst., JGU Mainz (ohne Num-
mer). (¢) Teil eines juvenilen, grolen Wedels mit noch angelegten Fiedern. Unterperm,
Sperbersbach, Deutschland. Mus. f. Naturkunde, Berlin (Slg. Gimm 4/c/10). (d) Detail-
ansicht aus Abb. 3c. [Mafstibe = 1 cm]

Rhachiphyllum schenkii. (a,b) Nearly full-grown fronds of adult plants. (a): Lower Permian,
Millery, France. Mus. Hist. Nat. d’Autun (Coll. Géné 26, without number); (b): Lower Permian,
Niederworresbach, Germany. Geol.-Pal. Inst., JGU Mainz (without number). (c¢) Portion of a
juvenile frond with pinna abutting the rachis. Lower Permian, Sperbersbach, Germany. Mus. f.
Naturkunde, Berlin (Coll. Gimm, 4/c/10). (d) Detail of Fig. 3c. [Bar scales = 1 cm]

Rhachiphyllum schenkii. (a,b) Distale Teile zweier ausgewachsener Wedel von adulten
Pflanzen. Unterperm, Bad Sobernheim, Deutschland. Lab. Palaeobot. Palynol., Univ.
Utrecht (LPPU 13752A, LPPU 13752B). (¢) Juveniler Wedel einer mittelgro3en Pflanze.
Unterperm, Millery, Frankreich. Mus. Hist. Nat. d’Autun (Coll. Géné 78). (d,e) Fast
ausgewachsene Wedel adulter Pflanzen. Unterperm, Millery, Frankreich. Mus. Hist. Nat.
d’ Autun (Coll. Géné 28, 29). [Malistibe = 1 cm]

Rhachiphyllum schenkii. (a,b) Distal portions of full-grown fronds of old, mature plants. Lower
Permian, Bad Sobernheim, Germany. Lab. Palaeobot. Palynol. Utrecht (LPPU 13752A, LPPU
13752B). (¢) Juvenile frond of a medium-sized plant. Lower Permian, Millery, France. Mus. Hist.
Nat. d’Autun (Coll. Géné 78). (d,e) Nearly full-grown fronds of adult plants. Lower Permian,
Millery, France. Mus. Hist. Nat. d’ Autun (Coll. Géné 28, 29). [Bar scales = 1 cm]
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4 Diskussion

Die juvenilen Wedel der Mariopteriden, Autunia conferta und Rhachiphyllum schenkii
dhneln den Wedeln heutiger Farne und vieler Cycadeen hinsichtlich der Vernation. Ein
interessanter Aspekt ist, dass bei A. conferta und R. schenkii die Fiedern letzter Ordnung
nach dem Entrollen der Rhachis zunichst ldngs anlagen, und erst in einem spiteren
Stadium in ihre endgiiltige Position gelangten (Abb. 3b[Pfeil],c,d). Ein dhnliches Bild
vermittelt die abgebildete juvenile Fieder einer Neuropteride (Abb. 1b); bei Karinopteris
sp. (Abb. 1a) war dies aber offensichtlich nicht der Fall. KERP (1988) listet eine Reihe
von Merkmalen auf, anhand derer spite(re) Stadien juveniler A. conferta und R. schenkii
Wedel von ausgewachsenen Wedeln unterschieden werden konnen (vgl. dazu Abb. 3a,b
und 4d,e mit 4a,b): Wedel mit einer robusten Rhachis, dicht stehenden Fiedern, nicht
voll entwickelten interkalaren Fiederbldttchen sowie nicht komplett ausdifferenzierten
einzelnen Fiedern und Fiederblittchen werden als juvenil bzw. nicht (voll) ausge-
wachsen interpretiert. Ist eines dieser Merkmale nicht vorhanden, handelt es sich um
einen ausgewachsenen Wedel. Dies ist beim in Abb. 2d gezeigten Stiick besonders gut
nachvollziehbar: dieser Wedel besitzt eine robuste Rhachis und dicht stehende Fiedern,
und es fehlen interkalare Fiederblittchen. Auf Grund dieser Merkmalskombination
konnte man annehmen, es handele sich um einen juvenilen Wedel. Da aber alle Fiedern
voll entwickelt sind, stellt dieses Fossil einen sehr kleinen ausgewachsenen Wedel dar.
Die spite(re)n Stadien der mariopteridischen Wedelentwicklung sind nicht bekannt.

Die Heterophyllie der Mariopteriden, Autunia conferta und Rhachiphyllum schenkii ist
schwer zu interpretieren, da das Auftreten von Heterophyllie durch verschiedene Mecha-
nismen bedingt sein kann (STEEVES & SUSSEX 1989). Heterophyllie kann Ausdruck
heteroblastischer Entwicklung sein, bei welcher kleine bzw. einfach(er) gebaute Wedel
von jungen Pflanzen produziert werden. Dies ist vermutlich der Fall bei A. conferta und
R. schenkii (KERP 1988). Die sehr kleinen Wedel (Abb. 2d) wurden demnach von Keim-
lingen produziert; im Zuge der weiteren Entwicklung der Pflanze nahm die Wedelgro83e
sowie der Differenzierungsgrad der Fiedern und Fiederblittchen (vgl. Abb. 2b mit 2e,a)
graduell zu. Ahnliches konnte auch fiir die Mariopteriden zutreffen. Da eine Pflanze
normalerweise nur wihrend einer relativ kurzen Phase zu Beginn ihrer Entwicklung
kleine Blitter/Wedel produziert, eine adulte Pflanze aber iiber einen langen Zeitraum
grofle Blitter/Wedel bilden kann, spricht die Tatsache, dass die kleinen Wedel im fossil
record erheblich seltener sind als grole Wedel, fiir eine heteroblastische Entwicklung.
Andererseits kann Heterophyllie aber auch ein Mechanismus der Adaptation sein. Viele
tropische Kletterpflanzen und Lianen durchwachsen im Laufe ihres Lebens Waldbe-
reiche mit verschiedenen Lichtregimen, wobei sie auf solche mit ungiinstigen Lichtver-
héltnissen zum Beispiel mit verlidngerten Internodien und/oder reduzierten Blittern bzw.
verlangsamter Blattausbildung reagieren konnen (z. B. PENALOSA 1983). Da die ober-
karbonischen Mariopteriden Kletterpflanzen waren, ist es durchaus moglich, dass diese
Pflanzen mit Heterophyllie auf lokale Unterschiede in den Lichtverhiltnissen reagiert
haben (KRINGS et al. 2001, 2003b). Ob auch bei A. conferta und R. schenkii externe
Faktoren die Wedelmorphologie beeinflusst haben, ldsst sich nicht sicher sagen. KERP
(1988) vermutet jedoch, dass gewisse Unterschiede in der Morphologie der Fieder-
blittchen bei A. conferta auf die Existenz von Sonnen- und Schattenbléttern hinweisen.
Auch scheinen Pflanzen, die in armen mineralischen Boden wurzelten, generell kleinere
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und/oder weniger differenzierte Wedel gehabt zu haben als solche, die in nihrstoff-
reichen Boden wurzelten.

Bei den bipinnaten Mariopteriden variieren die Wedelgroe und der Differenzierungs-
grad der Fiedern, die Wedelarchitektur verdndert sich jedoch nicht (Abb. 1c,d). Ob in
tripinnaten Mariopteriden (z. B. Karinopteris acuta [BRONGNIART] BOERSMA) kleine
ausgewachsene Wedel auch tripinnat gewesen sind, oder ob diese Formen kleine(re) bi-
und grofle tripinnate Wedel produziert haben, ist bislang unbekannt. Von Autunia con-
ferta und Rhachiphyllum schenkii ist dahingegen bekannt, dass sehr grole Wedel tripin-
nat sein konnen, wihrend kleinere Wedel iiblicherweise bipinnat sind (KERP 1988).
Ahnliche Unterschiede in der Wedelarchitektur wurden auch von einigen anderen Pteri-
dospermen beschrieben. Zum Beispiel hat die oberkarbonische Odontopteris brardii
(BRONGNIART) STERNBERG (?Medullosales) sowohl bi- als auch tripinnate Wedel
(KRINGS et al. 2006). Unklar bleibt hier allerdings, ob dies vom Alter der Pflanzen ab-
hiingt oder (auch) auf andere Ursachen zuriickzufiihren ist, da zwar in den meisten Lo-
kalititen sowohl bi- als auch tripinnate Wedelteile auftreten, es aber bei Parkville in
Missouri (USA) eine Lokalitét gibt, in der diese Spezies hiufig vorkommt, dort bislang
aber ausschlieflich bipinnate Wedel gefunden wurden.

Juvenile Wedel und intraspezifische Variabilitit in der Wedelmorphologie konnen wich-
tige Anhaltspunkte liefern fiir Uberlegungen zur Entwicklungsbiologie und Okologie
jungpaldozoischer Pteridospermen. Notwendige Voraussetzung dafiir ist jedoch, dass der
fossil record eine detaillierte Rekonstruktion der Wedelentwicklung und Heterophyllie
erlaubt. Nur dann kann auch in der Taxonomie die Architektur der Wedel als diagnos-
tisch verldssliches Merkmal verwendet werden.

Danksagung. Den verantwortlichen Kuratoren der in den Abbildungsunterschriften ge-
nannten Instituts- und Museumssammlungen sowie Herrn W. Stratmann (Witten) sind
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