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Mimosphinctes sp. A

Talenticeras talenti n. g. ct sp.

Abstract: The theories of the origin of coiled ammonoids are discussed by ex-
amining former statements in favour or against a detivation from coiled nautiloids
(SraTH) or from bactritids (SCHINDEWOLF), respectively. Results of additional studies
ndicate an ancestorship of the Bactritidae. Evidence is represented by homologies of
morphological elements of the shell, by the similarity of the early ontogentical develop-
ment, by a progtessive evolutionary succession of species and gencra connecting primitive
goniatitcs with the Bactritidae, and by iterative as well as regressive tendencies indicating
relationship.

The evolution of eatly Amtmonoidea (including the Bactritidae) is studied. The main
evolutionary succession leading from bactritids to coiled ammonoids scems to be:
Bactrites — Lobobactrites — catly Cyrtobactrites — Anetoceras bunsrueckianum — A. aff.
hunsrueckianum — A. ( Erbenoceras ) sp. A. — Teicherticeras (?) n. sp. B — (Pearly Convolu-
ticeras) — zorgensis-group of Mimagoniatites — obesus-group of Mimagoniatites — Anarcestes
— Anatrcestidae without umbilical opening — other groups of Ammonoidea.

In this succession somz of the most outstanding features are a.o. the increase in
involubility of the shell, in complexity of the suturc, and in complication of the growth
lines. Almost from each of the a.-m. members originate separate branchs in which identi-
cal evolutionary trends may become manifested independently from the main succession.
In late phylogenctic stages of some of these scparate branches has been observed a
regressive tendency to secondary uncoiling, to a secondary simplification of the growth
lines, ctc.

Further studies were made on the problem of tetrabranchiate cephalopode onto-
genies. Morphological changes in carly ontogenetic stages of nautiloids, bactritids and
coiled ammonoids are interpreted as related to changes in the morphology of soft parts
as well as to changes in life habits and environment. Under these circumstances the
assumption is justified that in the carly ontogeny of coiled ammonoids and extremely
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advanced Bactritidae a free larval stage was developed. In primitive goniatites, generally
in bactritids, and in some related orthoconic nautiloids morphological cvidence indicating
the same, is less pronounced but in many cases still noticcable. In other nautiloids the
assumption is justified, that they had no free larval stages but that young individuals
upon leaving the egg were rather similar to animals of adule stages.

In the last chapter new spzcies and a new genus of primitive ammonoids are des-
cribed.

Vorwort und Dank

Im Rahmen von Untersuchungen, die sich mit den innerhalb der primi-
tiven Ammonoidea bestehenden phylologenetischen Zusammenhingen
befassen, habe ich mich kiirzlich (1962) mit der stammesgeschichtlichen
Bedeutung des _A4nesoceras-Zweiges niher beschiftigt. Die hier vorgelegte
Arbeit setzt sich nun mit den weiteren Vertretern der Mimosphinctidae,

.+den Mimoceratidae und einigen Agoniatitidae, aber auch mit den Bactritidae
auseinander, und bemiiht sich somit um einen Gesamt-Uberblick iiber die
Evolution der urspriinglichsten Ammonoideen. Wie jede Rekonstruktion
phylogenetischer Zusammenhinge ist auch das Ergebnis dieser Studie
letzten Endes und zu einem groBien Teil hypothetisch. Vielleicht ist daher
mit der Kritik solcher Fachkollegen zu rechnen, die paliontologische For-
schung auf die Analyse und Deskription beschrinkt sechen mochten und
die als Agnostiker einen Vetzicht auf das Fahnden nach den Zusammen-
hingen befiirworten. Thnen sei entgegengehalten, daBB diesem Versuch einer
Synthese jahrelange Untersuchungen analytischer Art vorausgegangen
sind und daB sich jede der hier vorgebrachten phylogenetischen Deutungen
streng an den morphologischen Befund hilt. Dal3 die Gefahr eines Irrtums
bei einer Studie dieser Art weitaus groBer ist als bei einer Veroffentlichung,
die sich mit den Ergebnissen morphologischer Routine-Untersuchungen
begniigt, liegt wohl auf der Hand. Aber schlieBlich kann Irrtiimer nur
derjenige vermeiden, der alles offenliBt und nichts aussagt. Willkommener
wird jedenfalls die fruchtbare Kritik derjeniger sein, die aufgrund weiterer
und neuer Erkenntnisse und Befunde zu einer Vervollstindigung oder
selbst zu einer Modifikation des hier entwickelten Bildes beizutragen ver-
mogen. Ist doch — wenn sich auch die generellen Ziige in der Evolution
der iltesten Ammonoidea jetzt schon abzuzeichnen beginnen — durchaus
damit zu rechnen, daf} zukiinftige weitere Funde unsere Kenntnis vervoll-
stindigen und das Bild abrunden werden.

Die Erfahrung hat gezeigt, da} zur Klirung phylogenetischer Zusam-
menhinge insbesondere die Kenntnis der frithontogenetischen Entwick-
lungsabliufe beizutragen vermag. Daher habe ich bereits eingeleitete Unter-
suchungen iiber die frithontogenetische Entwicklung der Bactritiden und
Ammonoideen (1962b, ¢) weitergefiihrt. Die Ergebnisse werden mit den
bei den Nautiloideen bereits bekannten Tatsachen hier in Kap. III zusam-
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mengefaBt, Sie stellen einen wesentlichen Teil der Grundlagen dar, auf
welchen die in Kap. II entwickelten Vorstellungen von der Phylogenie der
iltesten Ammonoidea basieren.

In der hier vorgelegten Schrift bildet eine Besprechung der taxionomi-
schen Gliederung das letzte Kapitel (V) und erscheint somit der Erérterung
der phylogenetischen Zusammenhinge (Kap.1I) nachgeordnet. Dies
kénnte den Eindruck erwecken, daB hier die Systematik von phylogeneti-
schen Erwigungen ausgeht. Daher sei an dieser Stelle ausdriicklich betont,
daB dies nicht der Fall ist. Das in Kap. V dargestellte System fuBt auf den
morphologischen Befunden, die in den Veréffentlichungen O. H. ScHINDE-
woLFs (insbes. 1933), des Verf. (1953, 1960, 1960a), W. N. SHIMANSKIJs
(insbes. 1954 und 1962), J. KurrManns (1960), B. 1. Bocosrovskiys (1961,
1962, 1963), M. R. Houses (1962 und im Druck) sowie einiger weiterer
Autoren, sodann aber auch in Liefg. II dieser Arbeit enthalten sind. Wenn
der taxionomische Abschnitt den die Phylogenie und Ontogenie behandeln-
den Kapiteln raumlich nachgeordnet wurde, so geschah dies lediglich, weil
die ersteren das eigentliche Anliegen dieser Publikation bilden. Das Kap. V
stellt gewissermaBen einen Anhang dar, der unnétig gewesen wire, wenn
in den letzten Jahren nicht taxionomische Erwigungen vorgebracht wor-
den wiren, die den bei den primitiven Ammonoideen gegebenen Speziali-
sationskreuzungen nicht bzw. nicht ausreichend Rechnung getragen haben
und somit geeignet sind, Verwirrung hervorzurufen,

Das Manuskript der hier vorgelegten Liefg. I war bereits Anfang 1962
weitgehend fertiggestellt. Dennoch kann es erst jetzt, mit betrichtlicher
Verzégerung, in Druck gegeben werden. Dieser Umstand ist darauf zu-
riickzufithren, daB neue, mir in Afghanistan erwachsene Verpflichtungen
wihrend eines ganzen Jahres den letzten Abschluf3 des Manuskripts nicht
zulieBen. Weitere Verzégerungen ergaben sich, als neue, von M. R. Housk
und von B. I. Bogosrovskij veréffentlichte Funde eine nachtrigliche Be-
riicksichtigung erforderten.

Allen, die meine Untersuchungen unterstiitzt haben, sei an dieser Stelle herzlicher
Dank gesagt. Dies gilt in besonderem MaBe fiir Dr. J. A. TALENT (Melbournc), der mir
in wahrhaft selbstloscr Weise eigencs Material von Teicherticeras und Talenticeras n. g.
zur Verfugung gestellt hat, dessen Veréffentlichung er urspriinglich selbst geplant hatte.
Herrn Dr. M. R. Housk (jetzt Oxford) habe ich fir das Vertrauen zu danken, mit dem er
mir noch unpublizierte cigene Ergebnisse zuginglich gemacht hat, sowic fiir scin Ein-
verstindnis damit, daf3 ich hier auf sie Bezug nchme. Mcin Dank gilt ferner dem Forscher-
Ehepaar Prof. MaLik Savar und Doz. CaziBe Sayar (Istanbul), die meine Gelinde-
untersuchungen in der Tiirkei unterstiitzt haben, sowie den tirkischen Geologie-Stu-
denten Arr Burur und NinaTt Cogkun, die mir bei Begehungen und paldontologischen
Aufsammlungen an der Marmara-Kiiste behilflich waren. Gedankt sei ferner Doz.
F. PrANTL (Praha) fiir bercitwilligst zur Verfiigung gestelltes Material, Prof. K. J. MgL-
LER (West-Berlin) und Prof. A. SerLacuer (Géttingen) fiir das Uberlassen von Exem-
plaren aus dem Hunsriickschiefer, sowie Dr. J. KurLmanN (Tibingen) fiir das Aupsleihen
seiner spanischen Fundstiicke.
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Besonderer Dank sei der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Bad Gcdesberg)
gesagt, die meine Untersuchungen im Rahmen des Schwerpunkt-Programmes ,,Neue
Systematik gefordert hat und die erfordetlichen Mittel fiir zwei Reisen nach der Tiirkei
gewidhrt hatte. Ein Teil des hierbei aufgesammelten Materials wird in der Liefg. II
(= Kap. VI) beschrieben. Ein weiterer, in meinem Auftrag von cand. geol. W. Haas
(Bonn) gesammelt, kann einer spiter nachfolgenden Veroflentlichung vorbehalten
bleiben.

Die hier abgebildeten odet zumindest erwihnten Exemplare befinden sich in den
Sammlungen der folgenden Institutionen:

AngRo Sammlung E. Roger, Angers (M.-et-L.)

GPIBo Geol.-Paldont. Institut, Universitit Bonn

GPICe Geol.-Paliont. Institut, Bergakad. Clausthal-Zellerfeld
GPIGo Geol.-Paldont. Institut, Universitit Gottingen

GPITi Geol.-Paldont. Institut, Universitit Tibingen

GSV Geological Survey of Victoria (Australien)

MHNAng Musee d’Histoire Naturelle, Angers (M.-et-L.)

NMP Nérodnf Museum, Praha (CSR)

Die bei GPIBo-Exemplaren zitierten Zahlen stellen die Katalog-Nummern dar,
unter welchen dic betreflenden Stiicke in der Bonner Typen-Sammlung hinterlegt sind.
Die Ziffern gelten hierbei nur in Verbindung mit dem jeweiligen Autorennamen.

(Anmerkung zum nachfolgenden Text:

Wie C. TelcHERT dargelegt hat, stellen die ,,Nautiloidea* keinc natiirliche, cinheit-
liche Tetrabranchiaten-Gruppe dar. Wenn in dieser Arbeit der Name ,,Nautiloidea*
dennoch verwendet wird, so geschieht dies ausschlieBlich seiner Kiirze und Handlichkeit
wegen. Gemcint ist die Gemeinschaft aller derjenigen Ectocochleaten, die nicht den Bactri
tina oder Ammonoidea angehoren.)

I. Die Herkunft der dltesten Ammonoidea

Das Problem der Herkunft der iltesten eingerollten Ammonoidea stand
schon zu einer Zeit im Brennpunkt des Interesses, zu der die Kenntnis der
iltesten Goniatiten noch dufBerst liickenhaft war. Eine griindlichere, auf
moderner Betrachtungsweise fuBlende systematische Untersuchung det
iltesten Gattungen setzte allerdings erst vor drei Jahrzehnten ein (O. H.
ScHINDEWOLF 1932, 1933, 1935; W. E1cHENBERG 1930, 1931). Aus diesem
Grunde sollen hier alle diejenigen Theorien unberiicksichtigt bleiben, die
vor 1930 vorgebracht worden sind. Nach diesem Zeitpunkt haben sich
vornehmlich O. H. ScuinpEworF (1932, 1933, 1939), L. F. Spatu (1933,
1936) und J. C. A. BorMers (1936) sowie in jingerer Zeit W. E. Ruz-
HENCEW (1957, 1960) und H. K. ErBEN (1962) mit der Frage der Abstam-
mung der Ammonoidea befaf3t.

O. H. ScHiNDEwoOLF leitete die eingerollten Ammonoidea von den
Bactriten ab, wobei er betonte, da’ den Bactriten und Goniatiten wesent-
liche morphologische Ziige gemeinsam sind: die Merkmalskombination
von ventralem Siphonallobus (Externlobus) und ventromarginaler Position
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des Sipho! und die kugelig-eif6rmige Gestalt des Protoconchs. Ferner ver-
wies er auf die Existenz einer Gattungsreihe, die von den Bactriten zu den
Goniatiten fithrt:

Bactrites — Lobobactrites — ? Apnetoceras — Gyroceratites — Mimagoniatites
— Anarcestes — Werneroceras — tbrige Goniatiten.

Zugleich wies SCHINDEWOLF nach, daf8} in dieser Reihe eine progressive
Entwicklung in folgenden Tendenzen erfolgt: Zunehmende Kriimmung
bis Einrollung des Protoconchs; — Zunehmende Reduktionder Nabelliicke;
— Zunehmende Einrollung des Gehiuses (gegenseitiges Berlihten der Win-
dungen bis Umfassen der Windungen); — Zunchmende Gliederung der
Lobenlinie.

Eine andere Auffassung vertrat L. F. SpaTH, der sich vor allem gegen
ScHINDEWOLFs hohe Bewertung der ,,inneren® Merkmale (1936: 158) sowie
der Frithstadien wendete (““. . . resemblance in the adults should often count
more than similarity of the early stages.” — 1936: 171). Die wesentlichsten
Einwinde SpaTH’s lassen sich wie folgt zusammenfassen:

a) Die ventromarginale Position des Sipho und das Vorhandensein eines
Ventrallobus sollen auch bei den Nautiloidea vorkommen und daher nicht
auf die Bactriten und Ammonoidea? beschrinkt sein. Die Lage des Sipho
ist auch bei Ammonoideen nicht unverinderlich.

b) Die Form des Protoconchs soll insofern nicht maBgeblich sein, als
kugelige Protoconche auch bei eingerollten Nautiloideen (z. T. Tarphyceras
seeleyl) und napfformige nicht nur bei den meisten Nautiloideen, sondern
auch bei primitiven Ammonoideen (.4goniatites und Anarcestes) vorkommen.

c) Die von ScHINDEWOLF angefiihrte Gattungsreihe und vor allem die
in ihr wirksame Tendenz einer progressiven Einrollung des Gehiuses ak-
zeptiert SPATH nicht, denn ““. . no series from straight to coiled are known
but only such as go in the reverse direction, in Nautiloidea as well as in
Ammonoidea” (1933: 420; 1936: 162).

[Demzufolge deutet Spat Bactrites als cinen “orthoceratid with marginal siphuncle”
(1933: 446, 450, 459; — 1936: 166), Lobobactrites als cincn entrollten Deszendenten der
Goniatiten (1933: 420, 446, 460) und .Anetoceras als einen in Ausrollung begtiffenen
Nautiliden (1936: 168).]

1 Im Falle der Ammonoidea wire es richtiger, in weniger verbindlicher Weisc von
,»oiphonallobus‘ und ,,marginalem Sipho‘‘ zu sprechen und das Wort ,,ventral zu ver-
meiden, da Siphonallobus und Siphe bei einer Ammonoideengtuppe, den. Clymenien,
bekanntlich dorsal liegen. In der Tat hat SCHINDEWOLF die weniger verbindliche Aus-
drucksweise gewihlt. Da jedoch der bei den Clymenicn bestehende Zustand sekundir
und abgcleitet ist, da dic Clymenien fiir das hicr behandelte Problem der Herkunft der
Ammonoideca nicht unmittelbar von Bedeutung sind, und da Siphonallobus und Sipho
bei allen Gibrigen Ammonoidea, insbesondere auch bei den frithen Goniatiten streng ventral
liegen, sci cs hier und im Folgenden aus Griinden der Ubersichtlichkeit und Kiirze ge-
stattet, etwas gencralisierend von ,,ventralem Siphonallobus und ,,ventromarginalem
Sipho“ zu sprechen.

2 Vgl. FuBnote 1.
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d) Gegen die ScHINDEwOLFsche Ableitung macht Seata geltend, das
Erscheinen der iltesten Goniatiten erfolge vor dem der Bactriten.

Aus den beiden Publikationen von 1933 und 1936 geht hervor, daf3
SpaTH die Ammonoidea wie folgt ableitet:

Eingerollte Nautiliden (vom Typus des Tarphyceras, Barrandeoceras,
Palaconantilus) — Anarcestes cf. simulans (EICHENBERG, non BARRANDE) —
— convolute Goniatiten und weitere Ammonoidea.

Daneben rechnet er mit einem unbedeutenden, blind endenden Neben-
zweig, der von Anarcestes cf. simulans ibet Gyroceratites zu Lobobactrites fihrt
und somit Ausrollungstendenzen folgt.

Zugunsten seiner Ableitung der Ammonoidea von den nautiloiden
Tarphyceratida oder Barrandeoceratida fithrt SpaTH an:

a) daBl die letzteren Protoconche besitzen, die denjenigen der Am-
monoidea dhneln,

b) daB jhre gelegentliche convolute Einrollung der der Ammonoidea
entspricht,

¢) daB ihr gelegentlich auftretender Laterallobus Beziehungen zu den
Goniatiten deutlich mache,

d) daB der Ventralsinus (,,hyponomic sinus*) des Miindungsrandes und
der Anwachsstreifen der Ammonoidea ein Merkmal sei, “that clearly
points to derivation from nautiloids”.

Einen gewissen KompromiB zwischen den beiden im Vorstehenden
dargestellten Auffassungen stellt die Ansicht von J. C. A. BOHMERs dar,
der ebenso wie SpaTH eine Abstammung der Ammonoidea von convoluten
Nautiloideen annimmt, wobei auch er _Awarcestes fur den primitivsten
Goniatiten hilt. Andererseits nihert er sich SCHINDEWOLF, indem er eine
phyletische Verbindung ,,Orthoceraten* — Bactriten — Gyroceratites (und
damit das Bestehen einer Einrollungstendenz) akzeptiert. Doch soll diese
Verbindung entgegen ScHINDEWOLF lediglich einen blind endenden und
unbedeutenden Nebenzweig darstellen.

Im Zusammenhang mit dem in Rede stehenden Problem fithrt BGHMERS

ferner aus:

a) daB entgegen SpaTH und durchaus im Sinne ScHINDEwWOLFs den
inneren Metkmalen (Sipho und Lobenlinie) groe Bedeutung zu-
kommt,

b) daB — wie SpaTH bereits betont hatte — die Protoconche friiher
Ammonoideen (Agoniatites, Anarcestes) nicht kugelig bzw. eif6érmig
seien, sondern Anklinge an die Napfform vieler Nautiloideen-Proto-
conche aufweisen,

c) daB der Protoconch der ,asellati spiruliformes® (Gyroceratites!)
grundsitzlich verschieden von dem der ,,asellati ammonitiformes*

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paliontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 8
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(ibrige frithe Goniatiten) sei und daB zwischen beiden Protoconch-
Typen keine Uberginge bestehen. Andererseits sei eine Uberein-
stimmung der Protoconche bei den ,,Orthoceratiden®, den Bactriten
und Gyroceratites unverkennbar.

In jingerer Zeit hat sodann W. E.RuzHeENcEw die Ableitung der
Ammonoidea von den Bactriten, wie sie von SCHINDEwWOLF dargestellt
worden war, im Grundsitzlichen akzeptiert, ohne allerdings neue Argu-
mente beizubringen®. Ein wenig spiter hoben W. E. RuzHENCEW & W. N.
SHIMANSKI] sodann hervor, Bactriten und Ammonoidea hitten Larval-
stadien hervorgebracht, ganz im Gegensatz zu den Nautiloidea, welchen
ein Larvalstadium fehle (1954).

In zwei Veroffentlichungen (ERBEN 1962a; b) habe auch ich mich fir
eine Herkunft der eingerollten Ammonoidea von den Bactriten ausge-
sprochen, wobei ich zwar einige Erginzungen in der von SCHINDEWOLF
beschriebenen Hauptreihe vornahm, Einzelbelege jedoch der hiermit vor-
gelegten Publikation vorbehielt. Meine bei der Untersuchung bisher wenig
oder nicht bekannter Bactritidae und primitiver Goniatiten gewonnenen
Ergebnisse fithren zu dem SchluB, daBl der Ursprung der Ammonoidea in
der folgenden Hauptreihe gegeben ist:

Orthocone longicone ,,Nautiloidea* mit kugelig-eiférmigem Proto-
conch (Michelinoceratida ?) — Bactrites — Lobobactrites — Cyrtobactrites sp.
primit. — Awneloceras hunsrueckianum — A. aff. bunsrueckianum — A. ( Erbeno-
ceras) sp. A — Teicherticeras (?) n. sp. B — (2 Convoluticeras sp. primit.) —
gorgensis-Gruppe von Mimagoniatites — obesus-Gruppe von Mimagoniatites —
Anarcestes — Anarcestidae ohne Nabelliicke — iibrige Ammonoidea.

Der Einzelnachweis fiir diese Ableitung wird in den Kapiteln Ib—Ic
erbracht werden. Es wird jedoch zuvor notwendig sein, einige miiverstind-
liche bzw. in klarer Weise sogar unrichtige Ansichten und Darstellungen
von L. F. SpatH und J. C. A. BOHMERS zu kotrigieren und damit die weitere
Diskussion von unnétigem Ballast zu befreien.

Ia. Diskussion einiger unzutreflender Vorstellungen

In den Veroffentlichungen von L. F. Spatu (1933, 1936) und J. C. A.
BoumMmERs (1936), die auf die Abstammung der Ammonoidea bzw. auch auf
die zwischen Ammonoidea, Bactritina und Nautiloidea bestehenden Be-
ziehungen eingehen, werden verschiedentlich Angaben gemacht und An-
sichten vorgebracht, die sich bei niherer Priifung als unzutreffend erweisen.
Dies liegt ohne Zweifel daran, daB3 beide Autoren zwar vorziigliche Kenner
der jungeren (postkarbonischen) Ammonoideen waren, die iltesten (unter-
bis mitteldevonischen) Formen jedoch eigenen Untersuchungen nicht oder

3 Mit sciner Systematik der iltesten Goniatiten wird man sich allerdings nicht in
allen Punkten einverstanden erkliren koénnen (vgl. S. 193).
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zumindest nicht in ausreichender Weise unterzogen. In anderen Fillen
bestehen ausgesprochene Milverstindnisse.

Eine ganze Anzahl dieser MiBverstindnisse und Irrtiimer ist bereits von
O. H. ScHINDEWOLF (1932, 1933, 1935, 1939) richtiggestellt worden. Die
sich aus diesen Berichtigungen ergebenden Konsequenzen sind jedoch
nicht immer berlicksichtigt worden, d. h., daB mehrere der zu nennenden
Fehlurteile anderenorts noch bis in die jiingste Zeit hinein Eingang in Leht-
und Handbiicher gefunden haben oder heute noch als angebliche Méglich-
keiten zur Diskussion gestellt werden. — Die folgenden Auffassungen
wiren hier zu besprechen und (z. T. erneut) klarzustellen.

Ia1) Ventraler Siphonallobus und ventromarginaler Sipho

Wie S. 112 erwihnt, verweist SPATH darauf, dal ventraler Siphonallobus
und ventromarginale Lage des Sipho* auch bei den Nautiloideen votkomme.
Beide Merkmale seien somit nicht auf die Ammonoidea und Bactriten be-
schrinkt. Dagegen hat ScHINDEwWOLF in Beantwortung dieses Einwandes
(1939) betont, dal das gemeinsame Auftreten beider Merkmale gemeint
ist. Wenn auch jedes dieser Merkmale vereinzelt fiir sich beiden Nautiloideen
auftauchen konne, so sei doch die Kombination beider tatsichlich fast
vollig auf die Ammonoidea® und Bactritina beschrinkt.

Neuerdings hat nun ErBEN darauf verwiesen (im Druck — A), daB3 es
finf Nautiloideen-Gattungen gibt, bei welchen dieses Merkmalskombinat
ausnahmsweise gleichfalls auftritt. Endosiphonale Bildungen und die Form
bzw. Weite des Sipho sowie die Gestalt der Siphonalduten beweisen dabei,
daB3 es sich nicht etwa um Vertreter der Bactritida handelt. Diese Formen
bringen die genannte Merkmalskombination somit im Zuge von Homoeo-
morphien hervor. Wesentlich ist jedoch: Das genannte Merkmalskombinat
kommt bei den Nautiloideen bis auf diese seltenen Ausnahmen nicht vor.

Ferner zeigte ERBEN (1960: 18, 44), daB3 die bewulBite Merkmalskombina-
tion bei Bactriten gelegentlich fehlen kann. Der Sipho kann hier aus seiner
ventromarginalen Position ein wenig nach innen verlagert werden und es
kann geschehen, dafl der Ventrallobus zu einem Ventralsattel wird. Dieser
Zustand wird jedoch nur in Ausnahmefillen und vor allem in Altersstadien
hervorgebracht, wobei es sich um ein regressives Verhalten handelt, das als
»gerontische Riickbildung* bezeichnet werden muf3 (1960: 18).

AbschlieBend und zusammenfassend mufl vermerkt werden, daf3 die
beiden oben angefithrten Fille Ausnahmen darstellen und daBl — abge-
sehen von ihnen — die Merkmalskombination ,,ventraler 'Siphonallobus
+ ventromarginaler Sipho* tatsichlich fir die Bactriten und frithen Am-
monoideen typisch, fiir die Nautiloideen jedoch véllig untypisch ist.

4 Vgl. FuBnote 1.
5 Vgl. FuBinote 1.
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Ta 2) Ventralsinus des Mindungsrandes

Der Ventralsinus (,,hyponomic sinus®, Trichterbucht) des Mindungs-
randes und der Anwachsstreifen soll SpaTH zufolge fiir eine Ableitung der
Ammonoidea von den Nautiloideen sprechen (vgl. S. 113).

Bei dieser Behauptung geht SpaTH von der Annahme aus, dafl der pri-
mitivste Vertreter der Ammonoidea die Gattung Anarcestes sei. Der Ventral-
sinus dieser Gattung ist nun besonders tief und aufgrund seiner subparallel
gestellten Schenkel verhiltnismiBig schmal. Bei den von SpaTH als Am-
monoideen-Vorliufer gewerteten Nautiloideen fehlt dagegen der Ventral-
sinus entweder vollig oder er ist nur schwach entwickelt, seicht und breit.
Direkte Uberginge zwischen diesen beiden Ausbildungen sind nicht be-
kannt. Betrachtet man nun ausschlieBlich den Ventralsinus und liB3t man
die ibrigen Merkmale unberiicksichtigt, so erscheint die von Spata befiir-
wortete Ableitung zwar grundsitzlich moglich, aber vom Morphologischen
her keineswegs besonders gestiitzt.

Es 1aBt sich jedoch nachweisen, da3 Anarcestes keinesfalls der primitivste
Goniatit ist. Die wirklich urspriinglichen Goniatiten sind vielmehr die
Mimosphinctidae — und fiir sie ist ein noch recht unentwickelter breiter
und seichter Ventralsinus typisch. Ein solcher Sinus tritt aber nicht nur
(gelegentlich) bei den Nautiloideen, sondern in der Regel auch bei den
Bactriten auf.

Im Gegensatz zu der AuBerung SpaTHs ergibt sich somit, daf die Form
des Ventralsinus (fiir sich allein betrachtet) eine Klirung des Problems der
phylogenetischen Herkunft der Ammonoidea nicht ermoglicht.

Ia 3) Protoconch der eingerollten Nautiloideen

L. F. SeaTH betonte, dall *“. .. neither the form of the protoconch. ..
can be used as an argument against associating the earliest goniatites with
their nautilid contemporaries or forerunners’” (1933: 445). Er meint, die
Protoconche der von ihm als Ammonoideen-Vorliufer gedeuteten einge-
rollten Nautiliden seien denjenigen der primitiven Ammonoideen dhnlich.
Diese Ahnlichkeit soll einmal darin bestehen, daB die betr. nautiloiden Proto-
conche weniger napfformig sind als bei Nautiloideen iblich ist, und zum
andern darin, daB} die Protoconche der iltesten Goniatiten (bei SpaTH: z. B.
Agoniatites) beinahe noch napfférmig bzw. weniger kugelig sind als bei
Ammonoideen iiblich ist.

Wie aus ScHINDEWOLFs Stellungnahmen und Abbildungen (1933; 1935)
hervorgeht und wie sich auch aus den Darstellungen nachfolgender Autoren
(z. B. SweET 1959; STUMBUR 1959 usw.) ergibt, besitzen nun die eingerollten
Nautiloidea, insbesondere die Tarphyceratida, Barrandeoceratida usw., aus-
gesprochen napfférmige Anfangskammern. lhr Protoconch ist in seinem
oralen Abschnitt am breitesten und somit an dieser Stelle nicht verengt
(keine ,,1. Wachstums-Verinderung*). Im Gegensatz zu der Angabe von
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Spatn sind diese Protoconche grundsitzlich verschieden von denen der
Ammonoidea. Dies spricht sehr eindringlich gegen die Annahme einer
phylogenetischen Verkniipfung.

Ia 4) Protoconch der primitiven Goniatiten

Wie dem vorigen Abschnitt zu entnehmen ist, vertrat SpatH die Ansicht,
der Protoconch der urspriinglichsten Goniatiten sei der Napfform der
typisch nautiloiden Anfangskammern genihert. Diese Auffassung hat sich
spiter BOHMERS zu eigen gemacht, der fiir Agoniatites und Anarcestes An-
fangskammern angibt, welche cinen Anklang an die Napfform des Proto-
conchs der eingerollten Nautiloideen zeigen.

Diese Angaben sind vollig unzutreffend und die bei beiden Autoren
gebrachten Abbildungen (Spath 1933: Abb. 2f; BouvEers 1936: Abb. 57,
58) diitften — wie bereits SCHINDEWOLF 1939 hervorhebt — von Schliffen
stammen, die im Bereich des Protoconchs nicht geniigend zentriert ange-
legt worden sind. In allen Priparaten — vor allem Freipriparaten — des
Gehiuseanfangs von Agoniatites und Anarcestes habe ich beobachten koén-
nen, daB die oralwirts gelegene Offnung des Protoconchs schmaler ist als
sein apicalwirts gelegener grofBter Durchmesser, d. h., dal die Mindung
verengt (,,1. Wachstums-Anderung*) und der Protoconch daher 4 kugelig,
auf keinen Fall aber napfférmig oder angensdhert napfférmig ist.

Im ibrigen muB darauf verwiesen werden, daBl _Agoniatites und Anar-
cestes entgegen der Annahme von SpatH und BOHMERS weder die primi-
tivsten noch die iltesten Goniatiten-Gattungen sind (Agoniatites: ab Unte-
rem Mitteldevon; Anarcestes ab Ober-Emsium). Fiir die Beurteilung der
Abstammung der Ammonoidea sind die in ihren Frithwindungen ge-
gebenen Verhiltnisse also nicht unmittelbar von Belang.

Ia 5) Protoconch der,,asellati spiruliformes®

J.C. A. B6uMERs vertrat die Ansicht (vgl. S. 113), daBl zwar eine Ent-
wicklungsreihe in der Folge ,,Orthoceraten — Bactriten — Gyroceratites
besteht, dafB} sie aber fiir die Evolution der Ammonoidea wenig bedeutet
und daB} ste eine blind endende, von der zu den Ammonoidea fithrenden
Hauptreihe unabhingige Seitenlinie bilde.

Den Typus des Protoconchs, der bei diesen Formen ausgebildet ist,
hatte Branco als den der ,asellati spiruliformes* bezeichnet. BOHMERS
wiederholte nun Brancos Auffassung, derzufolge zwischen diesem Typus
der ,,spiruliformes und dem der ,,asellati ammonitiformes* (restliche pri-
mitive Ammonoidea) keinerlei Beziehungen bestehen sollten. Sie bildet bei
BouMERrs das einzige Argument fiir die oben genannte phylogenetische
Interpretation: ,,Es ist also nicht méglich, die querelliptische spiralgerollte
Anfangskammer eines Goniatiten oder asellaten Ammoniten von der lang-
elliptischen eif6rmigen Anfangskammer eines asellaten spiruliformen Ce-



118 H. K. Erben

phalopoden abzuleiten, wozu nach Branco die Gyroceratiten und Mimo-
ceras compressus gehoren. Betrachten wir aber die Unterschiede zwischen den
Anfangskammern der silurischen Nautiloideen und der unterdevonischen
asellaten Goniatiten mittels Medianschnitten niher, so fallen diese Schwie-
rigkeiten der Ableitung fort. — Die iltesten Ammonoidea, die Devon-
goniatiten Anarcestes und Agoniatites . . . haben keine kugelf6rmige, sondern
nipfchenférmige Anfangskammern® (BoaMERs 1936: 97).

DaB die letztere Angabe unrichtig ist, wurde bereits S. 117 betont. Sie
ist es in zweifacher Hinsicht: erstens sind Anarcestes und Agoniatites keines-
wegs die iltesten Ammonoideen — und zweitens sind ihre Protoconche
durchaus nicht nipfchenférmig, sondern kugelig (1. Wachstums-Anderung!)
mit noch recht schwacher Quer-Verbreiterung (vgl. auch O. H. SCHINDE-
woLF 1939: 58).

Abb. 1. Verinderungen des Protoconchs in der Evolution der Hauptreihe. (Unter jeder
Latcral-Ansicht der jeweilige Querschnitt. Alle Darstellungen schwach schematisiert.
GroBen cinander angeglichen. Anwachsstreifen und Proseptum nicht beriicksichtigt.)
a = Michelinoccratida der Hauptreihe — b = Bactrites- und Lobobactrites-Arten der
Hauptreihe — ¢ = Amnetoceras- und Erbenoceras-Arten der Hauptreihe (forme elliptique) —
d = Teicherticeras (Beispiel: T. lissovi BocosLovskry) (forme elliptique) — e = urspriing-
liche Arten von Comvoluticeras (Beispicl: C. erbeni BocosLovskrj). Forme elliptique —
f = Beispiel fiir einen itcrativen Zweig: C. Jardeuxi ERBEN, f; = elliptique, f, = circulaire —
g = Mimagoniatites (Beispiel: M. gorgensis A.RoEMER), g, = elliptique, g, = circulaire —
h = Anarcestes (allgemein), h, = elliptique, hy = circulaire — j = Werneroceras und weitere
palidozoische Ammonoidea. Durchwegs circulaire — k = Mesozoischc Ammonoidca.
Durchwegs circulaire.
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Aber auch der erste, sich auf BRaNco berufende Teil dieser Aussage ist
vollig irrefithrend. Dem Verf. haben sehr zahlreiche Protoconche aus dem
Bereich der ,,asellati spiruliformes* und dem der ,,asellati ammonitiformes*
zur Untersuchung vorgelegen, u. zw. nicht nur im Schliff, sondern weit
besser noch: als vollig freipripacierte, von allen ihren Seiten der Beobach-
tung zugingliche Gebilde. Es ergab sich, daf} die beiden Typen mitein-
ander durch ganz allmahliche Uberginge verkniipft sind (vgl. Abb. 1)8 und
daB sich der ,,spiruliformes-Typ* im Laufe der Stammesentwicklung in der
S. 114 genannten Hauptreihe langsam zu dem ,,ammonitiformes-Typ*
umgestaltet.

[Was den vorderen AbschluB3 (j,asellat*, | latisellat®, , angustiscllat®) betrifft, so sei
mit allem Nachdruck darauf verwiesen, daB der Abschluf3 des Protoconchs entgegen einer
weitverbreiteten irrigen Ansicht nicht durch das erste Septum (Prosutur) gegeben ist!
Die Bildung des Protoconchs wird vielmehr durch die 1. Wachstums-Anderung (,,Ein-
schniirung* — vgl. hieriiber ERBEN 1962) abgeschlossen. Das erste Scpturn (Proscptum)
aber wird betrichtlich spiter, nimlich offenbar zur Zeit der Bildung der 2. Wachstums-

Verinderung eingebaut. Nicht der Vorderrand des Protoconchs ist ,,asellat oder ,,latisel-
lat*“ usw., sondern das spiter gebildete Proseptum, das von ihm véllig unabhingig ist.]

Ia6) Einrollungs-und Ausrollungs-Tendenzder Ectocochleaten

SpatH hat mit Nachdruck die Auffassung vertreten, sowohl bei Nauti-
loideen als auch bei Ammonoideen herrsche ausschlieBlich die Ausrollungs-
Tendenz (vgl. S.112). ScHINDEWOLFs Gattungsreihe und die ihr eigene pro-
gressive Einrollung seien daher nicht akzeptabel.

Fiir die Nautiloideen hat jedoch R. H. FLower (1955) gezeigt, daf3 Aus-
rollungs- und auch Einrollungs-Tendenz nebeneinander bestehen. Bei den
Ammonoidea kommen Ausrollungs-Tendenzen zwar gelegentlich vor (Pa-
lacogoniatites: vgl. ERBEN 1960 ; Talenticeras und Teicherticeras: vgl. S.145 und
148; — ammonitische und ceratitische ,,Nebenreihen*). Die Zeitpunkte des
Auftretens der verschiedenen Rollungsgrade bei den iltesten Ammonoidea
zeigen jedoch in klarer Weise, dafl die Entwicklung von lose zu enger ge-
rollten Gehiusen fiihrte:

primir gvrocone Formen: ausschlieBlich im Oberen Siegenium
primir advolute Formen: ab Oberem Siegenium

advolut bis konvolute Formen: ab Oberem Siegenium

voll konvolute Formen: ab Oberem Emsium

Entgegen Spatns Aussage lassen sich somit sowohl bei Nautiloideen als
auch bei Ammonoideen neben gelegentlichen Ausrollungs-Tendenzen wei-
ter verbreitete Einrollungs-Tendenzen durchaus nachweisen.

8 Die Protoconche von Comvoluticeras, Mimagoniatites und .Anarcestes nehmen eine
ausgesprochene Zwischenstellung ein: sie sind nicht mehr véllig ,,spiruliform®, aber auch
noch nicht vollstindig ,,ammonitiform*.
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DaB Lobobactrifes kein ausgerollter Deszendent von Gyroceratites scin kann, haben
ScaiNpeEworF 1935: 271, 1939: 62 und ErBeN 1960: 32—33 dargelegt und im cinzelnen
begrindct. — Dafd .Anetoceras kein Nautilide (S. 112), sondern cin sicherer Vertreter der
Ammonoidea ist, wies SCHINDEWOLF (1939) aufgrund der Lobenlinic und der Lage des
Sipho, ErBEN (1960) aufgrund des Protoconchs nach.

Ta7) Die Altersfolge

Gegen eine Ableitung der Ammonoidea von den Bactriten machte
SpatH geltend, daB die letzteren stratigraphisch jinger seien. Inzwischen
hat sich jedoch herausgestellt (ErBeEN 1960; ferner im Druck A), daBl Bactri-
tes bereits im Silur Marokkos auftritt (H. & G. TeErMIER 1950). Die Gat-
tung ist somit nicht jiinger, sondern stratigraphisch ilter als die frithesten
Ammonoidea, denn die iltesten z. Z. bekannten Vorkommen der Gonia-
titen gehdren dem Oberen Siegenium an (Hunsriickschiefer). — [Nebenbei:
Alle Angaben iiber das silurische Vorkommen von Goniatiten haben sich
als unbegriindet erwiesen, die stratigraphischen Einstufungen der betref-
fenden Fundschichten als unzutreffend: F. FrRecH (Karnische Alpen: Mittel-
devon und Oberdevon); A. DenckvanN (Kellerwald: Unterdevon);
J. PEnEAU (Massif Armoricain: Givetium oder Frasnium)].

I b. Diskussion der Ableitung von eingerollten Nautiloideen

Die Theorie einer Ableitung der Ammonoidea von eingerollten Nauti-
loideen — etwa von den Tarphyceratida oder Barrandeoceratida — stammt,
wie bereits erwihnt, von L. F. Seatr (1933, 1936) und J. C. A. BOGHMERS
(1936). Sie wurde von O. H. ScHINDEWOLF (1935, 1939) in klarer Weise
widerlegt. Wenn sie trotzdem, wie z. B. im Band L des Treatise Inv. Paleont.,
gelegentlich als mégliche Losung des Problems immer noch zitiert wird,
so bleibt dies unverstindlich. Zugleich aber ergibt sich daraus die Notwen-
digkeit, die Unmoglichkeit einer derartigen Ableitung erneut hervor-
zuheben.

Zugunsten ihrer Theorie einer Herkunft von den cingerollten Nauti-
loideen fiihren SpatH und BouMERs die S.112und S. 113 zusammengestellten
Argumente an. Diese seien im Nachfolgenden zusammenfassend diskutiert,
wobei es notwendig sein wird, zahlreiche der von SCHINDEWOLF erhobenen
Einwinde und Widerlegungen zu wiederholen. -

a) Entgegen den vorgebrachten Behauptungen sind die Protoconche der
betr. eingerollten Nautiloideen von denjenigen der iltesten Ammonoideen
vollig und grundsitzlich verschieden (ScHINDEwWOLF). Dies gilt nicht nur
fur die zur Zeit von SpaTH und BOHMERS als dlteste aufgefaB8ten Gattungen,
sondern auch fiir die von mir in den letzten Jahren aufgefundenen tatsich-
lich primitivsten Ammonoideen. Die behauptete Ahnlichkeit besteht nicht
(vgl. Kap.Ia3,1a4).
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[Inncrhalb der Nautiloideen sind Anfangskammern, die denjenigen der primitiven
Ammonoidea tatsichlich dhneln (1. Wachstums-Anderung), nur bei gewisscn orthoconen
longiconen Gattungen bekannt, die jedoch aus anderen Griinden als unmittelbare Am-
monoideen-Vorliufer nicht in Frage kommen.)

b) Die von SpaTH in Betracht gezogene convolute Einrollung mancher
eingerollten Nautiloideen (z. B. Barrandeoceras) stellt einen weit héheren
Spezialisationsgrad dar, als er den wirklich primitivsten Goniatiten (z. B.
Abnetoceras) zukommt. Dieser Umstand spricht nicht fiir, sondern gegen eine
Ableitung der Goniatiten von eingerollten Nautiloideen.

c) Aus der Form des Ventralsinus der Ammonoidea lassen sich keinerlei
Argumente fiir oder gegen eine Ableitung von eingerollten Nautiloideen
ableiten (vgl. Kap. Ta 2).

d) Es ist richtig, daB3 der bei eingerollten Nautiloideen (etwa Barrandeo-
ceras) gelegentlich vorhandene Laterallobus dem der Ammonoidea in Form
und Position entspricht. Andererseits gilt dies in gleicher Weise auch vom
Laterallobus der Gattung Lobobactrites. Auch dieses Merkmal erlaubt keinen
eindeutigen SchluB} auf die phylogenetische Herkunft.

e) Die fiir die Ammonoidea typische Merkmalskombination ,,echter
ventraler Siphonallobus + ventromarginale Position des Sipho‘“7 fehlt allen
eingerollten Nautiloideen. Sie fehlt auch Barrandeoceras (vgl. SCHINDEWOLF;
vgl. auch ErBEN 1960: 7). Dies spricht gegen eine Herkunft von den ein-
gerollten Nautiloidea.

f) Der von SpatH und B6HMERSs als iltester Goniatit gedeutete Anarcestes
cf. simulans EICHENBERG non BARRANDE soll als nichster Deszendent die
convolute Einrollung etwa von Barrandeoceras weiterfithren. Diese Art stellt
zwar den iltesten z. Z. bekannten Vertreter der Gattung _Anarcestes dar.
Aber weder sie noch die Gattung Anarcestes gehoren zu den iltesten und
primitivsten Goniatiten: cf. simulans tritt im Ober-Emsium (Lauterberger
Kalk) auf, wihrend die ersten Ammonoidea wesentlich dlter (Oberes Siege-
nium-Hunsriickschiefer) und von der konvoluten Einrollung noch sehr
weit entfernt sind.

Aus dem Vorstehenden ergibt sich, daB die in Punkt ¢) und d) ange-
fihrten Argumente auch eine andere Interpretation zulassen und somit
nicht beweiskriftig sind. Daneben sprechen die in Punkt a), b), und f) her-
vorgehobenen Tatsachen eindeutig gegen die in Rede stehende Ableitung.

Da es somit keine Anzeichen fiir, wohl aber schwerwie-
gende Argumente gegen die Annahme einer Deszendenz detr
Ammonoidea von eingerollten Nautiloideen gibt, sollte diese
Theorie endgiiltig aufgegeben werden.

7 Vgl. FubBinote 1.
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I c. Die Ableitung von den Bactritidae

An eine Herkunft der eingerollten Ammonoidea von den Bactritidae
hatten bereits A. Hyatt (1883: 303—310; 1889: 1—3; 1894: 361, 413, 609)
und J. P. SmrtH (1914: 8) gedacht. Das Problem wurde sodann von O. H.
ScuiNDEwoOLF (1932, 1933, 1935 usw.) niher untersucht, dessen Beobach-
tungen diese Hypothesen entscheidend stiitzten. Die wichtigsten seiner
Ergebnisse sind auf S. 111 in gedringter Kiirze zusammengefat und wieder-
gegeben worden. Bei meinen eigenen Untersuchungen fand ich sie am
Material stets bestitigt; lediglich einige Details der von ihm zitierten, zu
den Ammonoideen fithrenden Gattungsreihe bedurften einer leichten Modi-
fizierung bzw. konnten erginzt werden.

Die wichtigsten Indizien und Beweise, die eine Abstammung der einge-
rollten Ammonoidea von den Bactritidae so gut wie sicher erscheinen lassen,
sind von SCHINDEWOLF insbesondere in seiner Veréffentlichung von 1933
beigebracht worden. Einige zusitzliche ergaben sich aus meinen Unter-
suchungen. Sie alle seien in den nachfolgenden Abschnitten 1¢I) bis Ic 6)
zusammengestellt und besprochen.

Ic1) Zeugnis durch Homologien im Bauplan

Wie hier bereits mehrfach erwihnt, stimmen die Bactritidae und die
iltesten Vertreter der Ammonoidea, nimlich die primitiven Goniatiten, in
mehreren Grundziigen ihres Bauplanes iiberein. Wie H. K. ERBEN (im
Druck — A) betont hat, unterscheiden sich beide im Grundsitzlichen ledig-
lich dadurch, daf} die ersteren nie voll eingerollt und die letzteren im Primar-
zustand nie orthocon bzw. cyrtocon sind. Auch ist der Ventrallobus der
Bactritidae in der Regel kleiner, doch handelt es sich hier um einen graduel-
len, keinen grundsitzlichen Unterschied.

Selbst bei den ausgerollten Nebenformen der Ammonoidea bleibt, wie SCHINDEWOLF
(1933: 55) dargelegt hat, mindestens die Anfangswindung voll cingerollt. Mir vorlicgende
Jugendwindungen von Parapatoceras zeigen, daB die Ausrollung in diesen Fillen nicht
vor Abschlufl des Larvalstadiums cinsctzt, d.h., daB das Initialgchiuse bis zur 2. Wachs-
tums-Verinderung voll cingerolit blcibt. Ob dies dic allgemcine Regel ist, wire bei wei-
teren Gattungen noch zu iiberpriifen, doch ditfte es sich wahrscheinlich so verhalten.

Innerhalb der zahlreichen genannten Ubereinstimmungen finden sich
naturgemil} viele gemeinsame Merkmale, die auch bei Nautiloideen anzu-
treffen sind, wie z. B. die orthochoanitische Ausbildung der Siphonalduten,
das Vorhandensein einer konkaven Windungszone, das Vorkommen eines
Laterallobus usw. Sie sind hier von sekundirer Bedeutung. Wichti-ger da-
gegen sind, wie SCHINDEWOLF aufgezeigt hat, zwei weitere Merkmale, die
bei den Bactritidae und primitiven Goniatiten homolog sind:

a) die Merkmals-Kombination von ventralem Siphonallobus und ven-

tromarginalem Sipho (vgl. FuBBnote 1),
b) der kugelig-ciférmige Protoconch, d. h. zugleich: die 1. Wachstums-
Verinderung (= Verengung des Protoconchs an seiner Miindung).
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Was die erste Homologie betrifft, so sind diese Merkmale bereits meht-
fach erwihnt worden (S.115) und ebenso die Tatsache (S.115), daB sie aus-
nahmsweise auch bei finf Nautiloideen auftreten (Lobendoceras, Cyptendo-
ceras, Ventroloboceras, Thylacoceras, Catoraphiceras — ERBEN, im Druck — A).
Bei diesen nautiloiden Gattungen zeigt jedoch die besondere Weite des
Sipho, das Vorhandensein endoconischer Bildungen bzw. die Form der
Siphonalduten, daB3 die obenerwihnte Merkmalskombination in diesen Aus-
nahmefillen lediglich im Zuge einer Homoeomorphie hervorgebracht wird.

Auch der kugelig-eiférmige Protoconch ist bei den Bactritidae und den
primitivsten Goniatiten homolog. Zwar tritt er auch bei gewissen ortho-
conen Nautiloideen auf (z. B. Michelinoceratida), doch erklirt sich dies
wohl daraus, daf} diese die Stammformen der Bactritidae darstellen diirften.

Ic2) Zeugnis aus der Ontogenie

Vergleicht man die frithen Abschnitte der Ontogenien der verschiedenen
Ectocochleaten-Gruppen miteinander, so 148t sich feststellen, daBl sie bei
gewissen orthoconen longiconen Nautiloideen (z. B. Michelinoceratida),
bei den Bactriten und bei den iltesten Goniatiten in ithren wesentlichsten
Zigen tibereinstimmen. Grundsitzlich anders verliuft jedoch die friihe
Ontogenese der orthoconen breviconen und insbesondere auch die der ein-
gerollten zumeist breviconen Nautiloideen.

Dieser Umstand liBt mit eindringlicher Deutlichkeit erkennen, daf} ein
phylogenetischer Zusammenhang zwischen manchen ortho-
conen longiconen Nautiloideen (Michelinoceratida), den Bac-
tritina und den Ammonoidea besteht. Nihere Einzelheiten seien
im Kapitel II1 ausgefiihrt.

Ic3) Zeugnis durch vermittelnde Zwischenformen

Die Bactritidae und die altesten, primitivsten Goniatiten sind durch zwei
vermittelnde Zwischenformen miteinander verkniipft. Bei diesen handelt
es sich um die Gattung Cyrtobactrites ERBEN sowie um die Art Anetoceras
bunsrueckianum ERBEN.

Was Cyrtobactrites betrifft, so sind z. Z. leider nur zwei bereits recht
fortgeschrittene Arten der Gattung bekannt, die zudem in mehreren Merk-
malen so stark spezialisiert sind, daB zumindest diese Arten als engere
Zwischenformen nicht in Betracht kommen. Die Merkmale der Gattung
aber beweisen, daf3 die zu den Ammonoidea fithrende Krimmungstendenz
des Gehiuses auch den Bactritidae nicht fremd ist. Primitivere, leider noch
nicht aufgefundene Arten von Cyrtobactrites mussen als die tatsichlich ver-
mittelnden Glieder angesprochen werden.

Ein perfektes Bindeglied stellt sodann die Art _Anetoceras bunsrueckianum
dar. Wie ERBEN (1962a) betont hat, mul} diese Art ohne Einschrinkung als
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primitivster Vertreter der Ammonoidea gelten: ,,Wire ihr Gehiuse etwas
weniger gekriimmt, nimlich cyrtocon anstatt gyrocon, so wiirde man sie
noch den Bactritidae zuzurechnen haben, deren Gehiuse bei Cyrtobactrites
diesen Krimmungsgrad erreichen und bei Lobobactrites dieselbe Form der
Anwachsstreifen und der Lobenlinie hervorbringen.” Dazu kommt als
weiteres Merkmal der Umstand, daf3 das fritheste ontogenetische Stadium
orthocon ist und sich somit von einem Jugendexemplar eines Bactritidae in
nichts unterscheidet.

Damit aber erscheint der Ubergang von den Bactritidae zu den primi-
tivsten Goniatiten und damit zu den Ammonoidea derart gleitend, daf} ein
taxionomischer Grenzschnitt zwischen beiden durchaus kiinstlich wirkt.
Auch die diagnostische Trennung wird schwierig und beschrinkt sich nun
auf einen einzigen, noch nicht einmal schr ausgeprigten Unterschied: Die
Gehiuse der Bactritidae sind niemals stirker als kriftig cyrtocon gekriimmt
— die der eigentlichen Ammonoidea sind dagegen (im Primirzustand) nie-
mals weniger als gyrocon gekriimmt.

Diese enge morphologische Verkniipfung sowie das oben behandelte
Auftreten von Zwischenformen liit m. E. keine andere Deutung zu als die
eines phylogenetischen Zusammenhanges.

Ic4) Zeugnis durch eine progressive Reihe

Wie bereits einleitend erwihnt (S.114), besteht eine von den Bactritidae
zu den iltesten eingerollten Ammonoidea iiberleitende Reihe, die schon von
O. H. ScHiNDEwOLF in ihren Grundziigen erkannt und von mir erginzt
worden ist. In zahlreichen Merkmalen erfolgt hier eine progressive, zu den
Ammonoidea fiihrende Entwicklung. Diese wird ausfiihrlicher in Kap. ITa
besprochen werden.

Ic5) Zeugnis durch Iteration und regressive Tendenzen

Eine phylogenetische Verkniipfung zwischen den Bactritidae und den
eingerollten Ammonoidea wird auch durch die Tatsache belegt, dal3 bei
fortgeschrittenen Bactritidae iterativ ,,ammonoide* Tendenzen und bei den
eingerollten Ammonoidea regressiv ,,bactritide” Tendenzen hervorge-
bracht werden kénnen. Bei beiden scheint es sich um Entwicklungen zu
handeln, die aus derselben Veranlagung des Erbgutes und daher aus den-
selben (homologen) Evolutionsméglichkeiten herriihren.

Zu den Iterationen (nicht Homoeomorphien!) der Bactritidae gehdren
die folgenden Tendenzen, die im allgemeinen fiir die eingerollten Ammon-
oideen typisch sind:

a) die metamorphosenhafte, beinahe abrupte Verinderung des Miin-

dungsrandes und der Anwachsstreifen an der 2. Wachstums-Ande-
rung (vgl. S. 171 und S. 164 —,,Quasi-Diskordanz‘‘ —). Sie ist typisch



Dic Evolution der iltesten Ammonoidea (I) 125

ammonoid und fehlt den Bactriten in der Regel, wird aber iterativ in
zwel fortgeschritteneren Linien der Bactritidae hervorgebracht: Im
Psendobactrites-Zweig und bei den fortgeschritteneren Arten des
Cyriobactrites-Zweiges (Abb. 12).

b) Die Kriimmungstendenz des Gehiuses, die — abgesehen von der
Hauptreithe (Cyrtobactrites) — auch in einem Nebenzweig, nimlich
bei Kokenia, zam Tragen kommt.

c) Die ,,ammonoide bikonvexe Gliederung des Miindungsrandes und
der Anwachsstreifen, in der dem Ventralsinus ventrolaterale Sittel
und laterale Sinusbildungen hinzugefiigt werden, dazu in einem Fall
(ohne konkave Windungszone! — Psexdobactrites) sogar der Dorsal-
sinus. Ferner kann die nun nicht mehr rursiradiate, sondern recti-
radiate Position des Mindungsrandes bzw. der Streifen hinzu-

treten (Abb. 12).

Diese Tendenzen duBern sich bei Prexdobactrites und bei den fort-
geschritteneren Arten von Cyrtobactrites.

d) Der bei Bactriten an sich nicht typische Laterallobus, der abgesehen
von dem der Hauptreihe angehoérenden ZLobobactrites iterativ bei
Kokenia, sodann aber auch bei einzelnen Gattungen der weit fort-
geschrittenen Parabactritidae (in betrichtlichem phylogenetischen
und stratigraphischen Abstand von den primitiven Ammonoidea!)
hervorgebracht wird.

Zu den atavistischen, regressiven, den bactritiden Ausgangszustand
anstrebenden Tendenzen der eingerollten Ammonoidea gehéren die fol-
genden:

a) sekundire Ausrollungstendenz des Gehiduses; eine Tendenz, die
nicht nur bei primitiven Ammonoideen (Zeicherticeras?, Talenticeras
n. g., Palacogoniatites, Convoluticeras nevadense) auftritt, sondern sich
auch noch bei fortgeschrittenen Ammonoideen einstellen kann (cera-
titische ,,Nebenformen*, ammonitische ,,Nebenformen*).

b) Rickbildung des Mindungsrandes und der Anwachsstreifen, die
sekundir rursiradiat und in ihrer Gliederung vereinfacht werden
konnen (Riickbildung von Lateralsinus, Ventrolateralsattel, Dorsal-
sinus): Palaeogoniatites-Zweig (Abb. 4).

¢) Riickbildungen in der Lobenlinie, d. h. Verlust des Lateral- und des
Dorsallobus: Palaeogoniatites-Zweig (Abb. 5).

Ic6) Stratigraphische Kontrolle

Von morphologischen Beziehungen und Ubereinstimmungen aus-
gehende Schliisse diirfen, wenn sie ihre Wahrscheinlichkeit nicht verlieren
sollen, in keinem krassen Widerspruch zur stratigraphischen Altersfolge
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stehen. Allzu engherzig wird man bei der Betrachtung dieser Verhiltnisse
allerdings nicht verfahren diirfen, da neue Funde das gewonnene Bild einer
stratigraphischen Verteilung der betrachteten Formen durchaus modi-
fizieren konnen.

Im vorliegenden Fall und bei dem derzeitigen Kenntnisstand kann
gegen die Ableitung der eingerollten Ammonoideen von den Bactritidae
ein stratigraphisch fundierter Einwand nicht aufkommen: Die Bactritidae
sind entgegen den Angaben von SpaTH wesentlich ilter als die primitivsten
Goniatiten.

Weniger einfach stellt sich die Lage bei einer Einzelbetrachtung der
postulierten, zu den Ammonoideen fithrenden Hauptreihe dar: Die meisten
der betreffenden Gattungen scheinen 4 gleichzeitig, nimlich im Oberen
Siegenium, aufzutauchen. Das gilt fiir Anetoceras, Erbenoceras, Teicherticeras
und die gorgensis-Gruppe von Mimagoniatites. Junger sind die weiteren Des-
zendenten, deren idlteste bekannte Vertreter aus dem Ober-Emsium stam-
men: Die obesas-Gruppe von Mimagoniatites und die Gattung _Anarcestes.

(Problematisch bleibt Consoluticeras, dessen ilteste Art erst aus dem Unter-Emsium
bekanat ist, doch mag es scin, daBl dic Gattung einen Scitenzweig bildet, welcher der
cigentlichen Hauptreihe nicht angehért.)

Jedenfalls aber steht die stratigraphische Verteilung der Glieder der
Hauptreihe in keinerlei grundsitzlichem Gegensatz zu unserer Ableitung der
Ammonoideen, deren Ursprung dem oben Mitgeteilten zufolge so gut wie
explosiv, jedenfalls aber in einer Phase fast plotzlicher und stiirmischer
Entfaltung vor sich gegangen sein muf} (Abb. 6). Eine Ausnahme bildet
lediglich Cyreobactrites, dessen Vertreter vorderhand nur aus jiingeren
Schichten, nimlich aus dem Ober-Emsium bekannt sind. In diesem Einzel-
fall bleibt zu hoflen, daB3 die ilteren und primitiveren Arten bald auch im
Ober-Siegenium nachgewiesen werden, dessen Hunsriickschiefer in Zu-
kunft wohl einige Individuen dieser duBlerst seltenen und wenig ansehn-
lichen, daher auch leicht zu iibersehenden Formen liefern sollte.™

II. Die Evolution der primitiven Ammonoidea

In neuerer Zeit gelang es mir, eine Anzahl von zuvor noch unbekannten
primitiven Ammonoideen aufzufinden (ErRBEN 1960 und hier). Diese neuen
Formen bestitigen die von SCHINDEWOLF erkannte, von den Bactriten aus-
gehende Entwicklungsreihe (vgl. S.112) in ihren grundsitzlichen Ziigen.
Dariiber hinaus vervollstindigen sie unsere Kenntnis des genannten Erit-
wicklungsganges in zahlreichen FEinzelheiten. Es ergab sich aus diesen
neueren Untersuchungen, daB die zu den eingerollten Ammonoidea fiih-
rende Hauptreihe wie folgt lauten muB: Bactrites — Lobobactrites — Cyrto-

 Nachtrag: Ein ncuer Fund scheint das Auftreten der Gattung im Hunstiickschicfer
zu belegen (vgl. Lief. II).
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bactrites sp. primit. — _Anetoceras bunsrueckianum — A. aff. hunsrueckianum —
A. (Erbenoceras) sp. A — Teicherticeras (?) n.sp. B — (? Convoluticeras) —
gorgensis-Gruppe von Mimagoniatites — obesus-Gruppe von Mimagoniatites —
Anarcestes — Anarcestidae ohne Nabelliicke — restliche Ammonoidea (vgl.
ErBEN 19622 und im Druck — A). Es ergab sich ferner, dal von jedem
dieser genannten Glieder der Hauptreihe Seitenzweige entspringen, die eine
eigene Entwicklung aufweisen. In manchen dieser Seitenzweige bestehen
Tendenzen, die denjenigen der Hauptreihe entsprechen. In anderen Fillen
lassen sich regressive Ziige beobachten.

IIa. Die Hauptreihe

Aus einem kiirzlich von Verf. entworfenen Stammbaum der Bactritina
(im Druck: A) geht hervor, dafl der Konservativstamm der Bactritidae von
der Stammeslinie von Bactrites SanDB. gebildet wird, die vom Silur bis
in das Perm fortdauert.

Aus dem Silur wurde die Gattung erstmals von H. & G. TErRMIER 1950:
Taf. 136, Fig. 31 und Taf. 137, Fig. 27—29 abgebildet. Wihrend die Zu-
ordnung des erstgenannten Exemplars nicht ginzlich gesichert ist, gehdrt
das zweite dieser Gattung ohne Einschrinkung an. Eine Zuordnung zu
Lobobactrites, wie ich sie 1960: 33 versuchte, 1i3t sich nicht aufrechterhalten.

Daneben ist Lobobactrites SCHINDEWOLF aus dem Silur noch nicht
bekanntgeworden. Es wire durchaus denkbar, da3 der Lobobactrites-Stamm
erst im Oberen Siegenium aus Bactrifes hervorgeht.

Im Rahmen der Hauptreihe (Abb. 6), die von den Bactritidae zu den
eingerollten Ammonoidea fiihrt, diirfte Cyrfobactrites ERBEN® als Des-
zendent von Lobobactrites (ERBEN 1960: 35) und letzter Vertreter der Bactri-
ten folgen. Die bisher allein bekannten jingeren (Ober-Emsium! Vgl
F. LoTkE 1961) Arten dieser Gattung sind allerdings stark spezialisiert, was
die Anwachsstreifung und Miindung betrifft. Aus diesem Grund und wegen
ihres geringen Alters handelt es sich bei ihnen sichetlich nicht um Glieder
der Hauptreihe, sondern um spite Vertreter eines speziellen Seitenzweiges.
Wohl aber ist anzunehmen, daf3 die noch unbekannten, etwa im Hunsriick-
schiefer zu erwartenden primitiven Formen von Cyrtobactrites der Haupt-
reihe angehdren, da sich im Gehduse dieser Gattung bereits die zu den
Goniatiten weisende Kriimmungstendenz anbahnt.

Zwischen diesem letzten Vertreter der Bactritidae und den eigentlichen
eingerollten Ammonoideen vermittelt als perfekte Zwischenform die Art
Anetoceras hunsrueckianum ERBEN, die innerhalb der Goniatiten so
ptimitiv ist, dal man sie noch als Bactriten ansprechen miifite, wenn ihr

8 In einer neueren Arbeit will R. H. FLower (1961) Cyrfobactrites mit Kokenia in
Verbindung bringen. Dagegen sprechen die von mir (1960) aufgezeigten morpholo-
gischen Unterschiede sowic der zwischen beiden Gattungen bestehende stratigraphische
Abstand.
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Gehiuse um einen Grad weniger gekriimmt, nimlich cyrtocon anstatt
gyrocon wire. Bemerkenswert ist ferner, dal sich ihre frithesten ontogene-
tischen Stadien von denjenigen der Bactriten in keiner Weise unterscheiden.
Auch sie stammt aus dem Oberen Siegenium (Hunsriickschiefer).

Wihrend alle iibrigen Arten von Anefoceras einen eigenen, von A.
hunsrueckianum entspringenden und in anderer Richtung fiihrenden Seiten-
zweig zusammensetzen (Awefoceras-Zweig; ERBEN, 19622), scheint 4. aff.
bunsrueckiansm [ERBEN: 1960: Abb. 9b (non 9a) und Abb. 10, frithe und
Mittelstadien] von diesem ausgeschlossen zu sein, wie sich aus der Tatsache
entnehmen 14Bt, daf} seine Berippung im Alter nicht — wie bei allen diesen
Arten — grob sigmoidal und locker gestellt ist, sondern bei einer nur
geringen Verstirkung und Auflockerung hunsrueckianym ihnlich bleibt. Da
bei dieser gleichfalls aus dem Hunsriickschiefer stammenden Form die
Tendenz zu einer etwas enger gyroconen Rollung der frithen und mittleren
Gehiuseteile besteht, erscheint es sehr wahrscheinlich, daB sie innerhalb
der Hauptreihe zwischen A. bunsrueckiansm und (iber die Art Erbenoceras
sp. A.) Teicherticeras vermittelt.

Innerhalb der Hauptreihe wird sodann die advolute Einrollung bei der
Untergattung Anetoceras ( Erbenoceras) BocosLovskij erreicht, wenig-
stens in den mittleren Gehiusestadien. Der Hauptreihe diirfte lediglich
die im Oberen Siegenium nachgewiesene Art A. (E. ) sp. A angehéren (vgl.
Abb. 8), die mit ihrem Berippungstyp sowie ihter noch weitgehend abge-
streckten und in die Kriimmung noch verhiltnismiBig wenig einbezogenen
Endwindung an die primitiven .4nefoceras-Arten erinnert, andererseits aber
durch die advolute Einrollung ihrer mittleren Gehiusestadien bereits zu
Teicherticeras weist.

Als nichstfolgendes Glied der Hauptreihe ist die Gattung Teicherticeras
ERBEN zu nennen, die mir mit zwei Gehiusefragmenten verschiedener
Wachstumsstadien [7. (?) n.sp. B] nunmehr auch aus dem Hunsriick-
schiefer und damit dem Oberen Siegenium vorliegt. Wihrend auch hier
die stratigraphisch jungeren Arten einen eigenen Seitenzweig zusammen-
setzen, diirfte der Hauptreihe lediglich dieser ilteste Vertreter der Gattung
angehoren.

An Teicherticeras schlieBt (hier zur Gattung erhoben) Convolaticeras
ERBEN an, das insofern morphologisch zwischen Teicherticeras und Mima-
goniatites vermittelt, als seine Anwachsstreifung und Skulptur Teicherticeras,
seine Einrollungsverhiltnisse und Lobenlinie aber Mimagoniatites entspre-
chen. Ob diese morphologische Zwischenstellung auch Ausdruck einer
phylogenetischen Mittlerposition ist, mufl aber noch fraglich bleiben, da
der ilteste Vertreter von Mimagoniatites schon im Oberen Siegenium auf-
tritt, wihrend Convoluticeras [allerdings mit der an sich offenbar bereits fort-
geschritteneren Art C. nevadense (MILLER)] erst im Unter-Emsium ange-
troffen wurde. Sollte sich Convoluticeras in Zukunft auch im Oberen Siege-
nium nachweisen lassen, so wird man diesen iltesten Vertreter der Gattung
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als vermittelndes Glied der Hauptreihe werten miissen. Im anderen Falle
wire sie als jiingerer Seitenzweig von Teicherticeras mit parallel zu Mima-
goniatites verlaufender Eigenentwicklung zu deuten.

Direkt oder durch Vermittlung noch unbekannter primitiver Comvoluti-
ceras-Arten schlieBt an Teicherticeras die gorgensis-Gruppe von Mima-
goniatites an, die mit M. fakistria (Fuchs) schon im Hunsriickschiefer
anzutreffen ist. Die sich aus ihr entwickelnde obesus-Gruppe ist etheblich
jinger und erst ab Ober-Emsium nachgewiesen?®. Sie leitet zu den primi-
tiveren, noch eine Nabelliicke besitzenden .Anarcestes- Arten (SCHINDE-
woLF 1933) iiber, die gleichaltrig sind, und die ihrerseits die Vorfahren jener
auch in der Anfangswindung voll eingeroliten Anarcestiden darstellen, die
vom Eiflium ab bekannt und allgemein als Wurzel aller iibrigen Ammonoi-
deen-Familien anerkannt sind.

Der phylogenetische Zusammenhang innerhalb dieser Hauptreihe geht
aus der Tatsache hervor, daf} in dieser Reihenfolge der Formen eine konti-
nuierliche bzw. + kontinuierliche progressive Entwicklung der wichtig-
sten Merkmale erfolgt. Dies gilt fiir:

a) den Einrollungsgrad des Gesamtgehiuses

b) den Einrollungsgrad der Anfangswindung

¢) den Einrollungsgrad des Protoconchs

d) den Querschnitt der Gehiuserdhre (bzw. der Windung)

¢) den Gesamtverlauf der Anwachsstreifen und der Miindung
f) deren Gliederung

g) dic Gliederung der Lobenlinie

h) dic frithontogenetische Entwicklung.

Es mag geniigen, wenn im folgenden die in der Hauptreihe bestehenden
Tendenzen in etwas allgemeinerer und kiirzerer Form besprochen werden.

a) Einrollungsgrad des Gesamtgehiuses (Abb. 7, 8, 11):

Wie bereits von O. H. SCHINDEWOLF erkannt, liegt bei der Heraus-
bildung der eigentlichen Ammonoidea die Tendenz zur zunehmenden Ein-
rollung vor. Das bei Bactrites und Lobobactrites noch orthocone Gehiuse
kriimmt sich cyrtocon bei Cyrtobactrites, wird weit gyrocon bei Anetoceras
bunsrueckianum und eng gyrocon (bis auf die noch abgestreckte Endwindung)
bei A. aff. bunsrueckianum.

Bei A. (Lrbenoceras) sp. A wird das Gehiduse mit Ausnahme der End-
windung advolut. Wahrscheinlich bei Zeicherticeras (?) n. sp. B greift die
Advolubilitit auch auf die Endwindung tiber. Bei Mimagoniatites (und Con-
voluticeras) verbleibt das Frithstadium von 11, Windungen (Erpen 1960)
noch im advoluten Zustand. AnschlieBend an dieses Stadium wird eine kon-
kave Windungszone hervorgebracht. Somit umfassen sich die mittleren

® Einstufung des Calcaire La Grange durch ErBEN & Coautoren (1959), des Lauter-
berger Kalkes durch F. LiTkEe (1961) und des Schonauer Kalkes durch ErBEN (aufgrund
eines Nachweises von Palacogoniatites lituns — noch unveréflentlicht).

N. Jahrbudh f. Geologie u. Paliontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 9
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und spiten Windungen und werden jetzt konvolut. Der Punkt der ein-
setzenden Konvolubilitit verlagert sich bei den verschiedenen Mimagonia-
tites-Arten in immer frithere ontogenetische Stadien (vgl. Abb. 2, 3). Wie
O. H. ScHINDEWOLF aufgezeigt hat (1933: Abb. 22—24), liegt er sodann
bei den primitiveren Anarcesten in einem 4duBerst frithen Stadium und bei
den fortgeschritteneren sogar an der Miindung des Protoconchs. Der kon-
volute Formzustand des Gesamtgehauses wird sodann bei allen denjenigen
nachfolgenden Ammonoideen beibehalten, bei welchen keine sekundire
Ausrollung des Gehiuses erfolgt.

b) Kriimmungsgrad der Anfangswindung und des Protoconchs
(Abb. 1, 2):

Mit Erreichen der gyroconen Kriimmung des frithen Gehiuses bildet
sich im Bereich der ersten Windung ein Fenster, die Nabelliicke, die um so
umfangreicher ist, je geringer die Kriimmung der Lingsachse des Proto-
conchs und der Kriimmungsgrad dieser Anfangswindung bleiben. In der
Regel verhilt es sich so, daB3 der Einrollungsgrad in den friihesten onto-
genetischen Stadien geringer bleibt als in den spiteren (mit Ausnahme der
spiten Altersstadien, in welchen er erneut nachlassen kann, doch ist dies
cin sekundirer Zustand). Wird doch gerade in diesen frithesten Anfangs-
teilen bis zu einem gewissen Grad das Bactriten-Erbe der gianzlich mangeln-
den oder nur geringen Gehiuse-Einrollung bzw. -Kriimmung rekapituliert.
In der Evolution der Hauptreihe erfolgt die zunehmende Kriimmung und
Einrollung der 1. Windung weit langsamer als die der spiteren Windungen
und die des Protoconchs zogernder noch als die der ersten Windung.

Der Protoconch ist bei den urspriinglichsten Formen der Hauptreihe
in der Regel gerade gestreckt. Dies gilt fir Bactrites, Lobobactrites, Cyrto-
bactrites'S, Anetoceras hunsrueckianum, Erbenoceras sowie primitive Teicherti-
ceras- und Convoluticeras-Arten. Bei fortgeschrittenen Arten von Convoluti-
ceras erfolgt sodann eine leichte Kriitmmung in der Lingsachse des Proto-
conchs, die sich bei den verschiedenen Mimagoniatites-Arten noch steigert,
wobei allerdings der Kriimmungsgrad innerhalb der Populationen etwas
variiert. Zu einer ausgesprochenen Einrollung kommt es sodann, wie
SCHINDEWOLF gezeigt hat, erst beim Ubergang von den primitiveren zu den
weiter fortgeschrittenen Anarcestiden.

Mit der zunehmenden Kriimmung des Protoconchs und der Anfangs-
windung ist eine fortschreitende Verringerung der Nabellicke gekoppelt

10 Bei den drei Bactriten-Gattungen kommt allerdings gelegentlich cine schiefe
Abknickung des Protoconchs vor. Sie ist jedoch endogastrisch gerichtet und hat daher
mit der exogastrischen Krimmungs- bzw. Einrollungstendenz der Bactritina und ilteren
Goniatiten nichts gemcinsam. Es scheint ferner, daB sie auf recht fortgeschrittene Arten
beschrinkt ist. (Bei Pseudobactrites., — Bei Cyriobactrites nur im Fall von asinuatus ERBEN
bekannt; innechalb von Bactrites und Lobobactrites bisher nur bei jingeren = oberdevo-
nischen Arten beobachtet). Fiir die Angehérigen unsercr Hauptreihe ist sie somit ohne
Bedeutung.
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(Abb. 2), die innerhalb der Hauptreihe orthogenetisch etfolgt. Auch auf
sie hat bereits O. H. SCHINDEWOLF (u. a. 1933) verwiesen.

Ahnliches wie fiir die Kriimmung des Protoconchs gilt fiir die der
Anfangswindung. Hier hatte schon ]. BARRANDE 1867 bei Mimagoniatites
eine ,,forme elliptique* von einer ,forme circulaire’ unterschieden (vgl.
ErBEN 1950). 1960 konnte ich sodann zeigen, daB} die forme elliptique auch
bei manchen anderen der iltesten Goniatitengattungen verbreitet ist und
ich beschrinkte (1960: 3—4) die Anwendung dieses Ausdrucks auf die An-
fangswindungen solcher Individuen, bei welchen der unmittelbar an den

=
F,

INg

Abb. 2. Das Initialgchiuse sowic dic Haufigkeitsverteilung der forme elliptique und der
forme circulaire in der Hauptreihe. (Schwach schematisiert. Grofien cinander angeglichen.
Kriftige Kontur = betr. Form allein oder vorherrschend. Schwichere Kontur = betr.
Form zuriicktretend.) a = Michelinoceratida und Bactrites-Arten der Hauptreihe. b =
Lobobactrites-Arten der Hauptreihe. ¢ = Cyrtobactrites-Art der Hauptreihe (vorldufig
hypothetisch). d = Anetoceras (Hauptreihe: bunsrueckiannm ErsEN) clliptique allein (— 2.
Nabelliicke!). ¢ = Erbenoceras (Beispicl: advolvens ErRBEN) clliptique allein (— 2. Nabel-
licke!). £ = Teicherticeras (Hauptreihe: n.sp. B) clliptique allein (— 2. Nabclliicke!).
g = Convoluticeras, ursprungliche Art. (Beispicl: erbeni Bog.) clliptique allein (— 2. Nabel-
licke!). h = Mimagoniatites (Art mit groBer Nabelliicke, 2. Wachstums-Anderung bei
etwa 90° stehend) (Beispiel: M. aff. fecundus BARRANDE, in ERBEN 1960.) h = clliptique
hiufig,h, = circulaire hiufig. i = Mimagoniatites (Art mit kleiner Nabelliicke. 2. Wachs-
tums-Anderung bei ctwa 130° stchend. (Beispicl: M. gorgensis (A. ROEMER.) i = clliptique
seltener, i; = circulaire hiufig. k = Anarcestes (Nabellicke klein. 2. Wachstums-Anderung
bei etwa 160° stehend). k = elliptique selten, k; = circulaire hiufig. | = Werneroceras und
alle weiteren Ammonoidea. (Ohne Nabelliicke. 2. Wachstums-Anderung bei ctwa 250°
uder weiter.) — Durchwegs forme circulaire. (e, g = nach BocosLovskiy 1963. Alle
dbrigen nach eigenen Beobachtungen.)

9%
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Protoconch anschlieBende Windungsabschnitt wesentlich bis zumindest
deutlich geringer gekriimmt ist als die nachfolgenden Windungsteile. Es
zeigte sich bei weiteren Untersuchungen (ERBEN 1960, 1962 c), daf} bei den
iltesten Goniatiten bis etwa zu den primitiveren Anarcestiden beide Formen
der Anfangswindung innerhalb der Populationen nebeneinander vorkom-
men konnen und dal die Haufigkeits-Verteilung der beiden Ausbildungen
bei den verschiedenen Gliedern der Hauptreihe ein recht bezeichnendes
Bild ergibt. Das gleiche gilt fiir den Kriimmungsgrad des in der forme
elliptique an den Protoconch unmittelbar anschlieBenden Windungsstiickes
(Abb. 2):

Bei _Anetoceras hunsrueckianum ist das an den Protoconch anschlie-
Bende Windungsstiick zunichst véllig orthocon, sodann leicht cyrtoconl?,
Dasselbe gilt (den Abbildungen BogosLovskij’s 1963: Abb. 4, 5; Taf. 2,
Fig. 6, 7 zufolge) auch fiir die urspriinglichen Vertreter von Erbenoceras,
Teicherticeras und Convolyticeras. Die Einrollung der Anfangswindung ist hier
noch so locker, daB bei den primitiveren Anesoceras- und Erbenoceras-Arten
eine Vorstufe der ,,zweiten Nabellicke* die Regel sein diirfte. Eine typische
»zweite Nabellicke® (vgl. ErRBEN 1960c¢) scheint sodann bei den urspriing-
licheren ZTeicherticeras- und Comvoluticeras-Arten vielleicht noch die Regel
oder zumindest hiufig zu sein. Zugleich mit ihr ist auch die typische ,,forme
elliptique* erreicht.

Was die Hiufigkeits-Verteilung der beiden Ausbildungen elliptique und
circulaire innerhalb der Populationen betrifft, so ist sie in Abb. 2 dargestellr.
Aus dieser Ubersicht geht hervor, daB bei den ilteren Gliedern der Haupt-
reihe die forme elliptique (bzw. ihre Vorstufe) vorwiegt und daf3 sie im
Zuge der stammesgeschichtlichen Entwicklung durch die forme circulaire
verdringt wird, die sodann bei allen jiingeren an die Anarcestidae anschlie-
Benden Ammonoiden typisch ist.

Dal} die geringere Kriilmmung der frithontogenetischen Teile bei det
forme elliptique wie ecine atavistische ,,Reminiszenz an den orthoconen
(heute wire hinzuzufiigen: und cyrtoconen) Ausgangszustand der bactri-
tiden Vorfahren* wirkt, hatte ich bereits 1950 hervorgehoben. Allerdings
zog ich damals weder wie HyarT — dessen Ansicht von Spath 1933: 448
und 1936: 179 widersprochen worden ist — daraus den Schlufi, es handle
sich um eine phylogenetisch bedeutsame Erscheinung, noch hielt ich hier
eine echte Rekapitulation von Vorgingerstadien fiir gegeben. Diese Ein-
stellung war durch die Tatsache bedingt, dafl damals die forme elliptique
wie eine seltene, in ihrem Vorkommen auf den recht fortgeschrittenen
Mimagoniatites fecundus (BARR.) beinahe beschrinkte Sondererscheinung an-
muten mufite. Da sich inzwischen jedoch ihre relative Hiufigkeit gerade bei
den iltesten und primitivsten Ammonoideen-Gattungen herausgestellt hat,

102 Bei W. E. RuzHENCEW (1960: Abb. 123 b) sind die Verhiltnisse unzutreffend
rckonstruiert.
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erscheint die Bedeutung der forme elliptique nunmehr unter einem ginzlich
neuen Aspekt. Sie kann nun sicherlich nicht mehr als blofle atavistische
Enthemmung kryptomerer Anlagen verstanden werden, wohl aber als
Ausdruck phylogenetisch noch nicht ginzlich fixierter Kriimmungsver-
hiltnisse im Gehduse der frithen Ammonoideen. Die forme elliptique ent-
spricht somit nicht etwa einer anomalen atavistischen Reversion, die als
Ausnahme neben einer etwa ,,normalen forme circulaire‘ auftreten wiirde,
sondern einer frithontogenetischen Reminiszenz an Formzustinde der Vor-
fahren (ErBEN 1962c). Die forme circulaire ihrerseits bedeutet einen neuen
Formzustand, der innerhalb der Population zunichst bei selteneren Indivi-
duen auftaucht, sich im Verlauf der Phylogenese jedoch schlieBlich véllig
durchsetzt.

c) Querschnitt der Gehduserohre bzw. der Windungen:

Die Umbildung des Querschnittes der Gehiuserhre folgt im ersten Teil
der Hauptreithe von Bactrites bis zu Anetoceras hansrueckianum und offen-
sichtlich bis zu 7eicherticeras dem palingenetischen Entwicklungsgang. Die
Verhiltnisse komplizieren sich allerdings im zweiten Abschnitt der Haupt-
reihe (Abb. 3).

Bei Bactrites ist der Querschnitt des Protoconchs kreisrund, und ein
dhnlicher Querschnitt wird auch in allen nachfolgenden Stadien beibehalten
oder er wird in diesen hoch-oval (in dorsoventraler Erstreckung). Die frii-
hen Stadien von Lobobactrites entsprechen im Querschnitt der Gehiuseréhre
denjenigen von Bactrites, wihrend die spiteren Stadien schmaler hoch-oval
werden. Der Ontogenese der bekannten Arten von Cyriobactrites zufolge
diirfte die Entwicklung des Querschnittes bei dieser Gattung im wesent-
lichen wie bei Lobobactrites verlaufen. Auch bei Anetoceras hunsrueckianum
gleicht die ontogenetische Entwicklung des Windungsquerschnittes in ihren
grundsitzlichen Ziigen der des Querschnittes von Lobobactrites, doch
scheint er schon in einem etwas fritheren Stadium schmal hoch-oval zu
werden. Der Friihabschnitt der Ontogenese von Teicherticeras ditfte sich
den Abbildungen BocosLovskiy’s zufolge shnlich gestalten. Fiir den Win-
dungsquerschnitt scheint hier dasselbe zu gelten wie fir Awetoceras huns-
rueckianum. -

Eine auffallende Verinderung im Entwicklungsgang des Windungs-
querschnittes tritt sodann in der Hauptreihe von derjenigen phylogene-
tischen Stufe ein, in der erstmals Konvolubilitit des Gehiduses erreicht wird,
was bei Mimagoniatites der Fall ist. Hier erscheint nimlich im Larvalstadium
zwischen der 1. und 2. Wachstums-Anderung ganz unvermittelt ein neues
Merkmal: der querovale Windungsquerschnitt!!, Auch dieses Merkmal

11 Allerdings scheint der quer-ovale Windungsquerschnitt innerhalb der Onto-
genese von der Konvolubilitit unabhingig zu scin, denn er stellt sich bei Mimagoniatites
und iterativ bei Convoluticeras lardenxi bereits in einem Moment ein, in dem noch keine
konkave Windungszone ausgebildet ist.
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verhilt sich zum Teil noch palingenetisch, und zwar insofern, als es bei den
nachfolgenden Anarcesten auf ein noch friitheres ontogenetisches Stadium
— und zwar das embryonale —, den Protoconch, iibergreift, der von nun an
bei allen nachfolgenden Ammonoideen bis zu den kretazischen Gattungen
quer-oval bis quer-elliptisch bleibt. Andererseits aber folgt es zugleich auch
einem ausgesprochen proterogenetischen Entwicklungsmodus, denn im
Verlaufe der weiteren phylogenetischen Entwicklung der Hauptreihe (gor-
gensis-Gruppe von Mimagoniatites — obesus-Gruppe von Mimagoniatites —
Anarcestes) setzt es sich fortlaufend in immer spitere ontogenetische Stadien
fort, wobei es die schmal hoch-ovale Form des Windungsquerschnittes
schrittweise verdringt (Abb. 3).

Abb. 4. Ubersicht iiber die ontogenetische Verinderung der Anwachsstreifen bei den
Vertretern der Hauptreihe und cinige Beispicle iterativer Entwicklung. (I und II = Posi-
tionen der 1. und 2. Wachstums-Anderung. GréBen cinander angeglichen.)

Unterste Horizontalfolge: Die Vertreter der Hauptreibe.
Embryonalstadium (unterhalb I) und Larvalstadium (unterhalb II) zunichst noch glatt.
Postlarvale Anwachsstreifen rursiradiat. Mimagoniatites| Anarcestes| Werneroceras sodann
mit embryonalen und larvalen Anwachsstreifen sowic mit Quasi-Diskordanz, d. h.,
mit Wechsel von rursiradiater zu rectiradiater Position sowic Reduktion des Dorsal-
sattcls und Umbildung der Ventralbucht bei II.

Mittlere Horizontale: Beispiele fir iterative Entwicklung. Von links nach rechts:

Bactrites gracilior CLARKE. — Iteration durch Auftreten cmbryonaler und larvaler
Anwachsstreifen.

A. ( Erbenoceras) advolvens ERBEN. — Iteration durch Ieichte Andeutung ciner Vorstufe
des Lateralsinus.

Teicherticeras (subg.) Jengi Houst:. — Iteration durch Anlage eines initialen Lateral-
sinus. (Rekonstruicert nach ciner Abbildung bei M. R. Housk.)

Convoluticeras lardeuxi ERBEN. — Iteration durch schwache Andeutung ciner Vorstufe
der Quasi-Diskordanz (Reduktion des Dorsalsattels, voriibergchend rectiradiate
Position des Flankenabschnitts der Anwachsstreifen) und durch leichte Andeu-
tung ciner Vorstufe des Lateralsinus.

Convoluticeras temuis (BocosLovskiy). — Iteration durch fast rectitadiate Position der
Anwachsstreifen. (Korrektur: betr. Lateralsinus vgl. Abb. 9.)

Oberc Horizontale: Beispicle fiir iterative und regressive Entwicklung. Von links nach
rechts:

Psendobactrites bicarinatus FERRONNIERE, — Iteration durch Ausbildung der Quasi-
Diskordanz (Riickbildung von Ventralbucht und Dorsalsattel bei 11 und Wechsel
von rursiradiater zu rectiradiater Stellung) sowie durch Anlage von Lateralsinus
und Dorsalsinus.

Clyrtobactrites asinuatus bzw. sinuatus ERBEN. — Iteration durch Ausbildung der Quasi-
Diskordanz (Riickbildung von Ventralbucht und Dorsalsattel bei 1T und Wechsel
von rursiradiater zu rectiradiater Stellung) sowie durch Anlage cines Lateralsinus.

Gyroceratites. — Iteration dutch rectiradiate Stellung und Ausbildung cines Lateral-
sinus,

Convoluticeras discus (ErRBEN). — Iteration durch rectiradiate Stellung und Ausbildung
ciner schwachen Vorstufe des Lateralsinus.

Palaeogoniatites lituns (BARRANDE). — Regressive Tendenz bei sekundir rursiradiater
Position, sckundirer Rickbildung des Lateralsinus und sckundirem Verlust des
Dorsalsinus.
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Am weitesten ist diecse Entwicklung wohl bei Anarcestes lateseptatus und bei Sellanar-
cestes wenkenbachi fortgeschritten, wo der quet-ovale Windungsquerschnitt sich beinahe
bis zu den Spitstadicn fortsetzt. Daneben erscheint allerdings der hoch-ovale bei manchen
Anarcesten im Alter immer noch, wenn auch nur in recht verschwichter Form. Ob es
sich dabei um den Ausdruck relativer Primitivitdt dieser Formen handelt oder um cine
gerontisch bedingte Regressionstendenz der Alterswindungen, wird sich crst kliren
lassen, wenn die Stammesgeschichte der iltesten Amnarcestes-Vertreter ctwas besser be-
kannt scin wird.

d) Gesamtverlauf der Anwachsstreifen und des Miindungsrandes:

Die in der gesamten Hauptreihe beziiglich des Verlaufs der Anwachs-
streifen und des von ihnen angezeigten Randes der Miindung zu verzeich-
nende Tendenz fithrt von einer schwach rursiradiaten iiber eine stark rursi-
radiate bis zur vollig rectiradiaten Stellung der Streifen (Abb. 4).

Bei Bactrites stehen die Streifen wihrend aller Stadien der Ontogenese
schwach rursiradiat geneigt. Bei den Adult-Stadien von Lobobactrites ver-
stirkt sich sodann ihre rursiradiate Stellung. Diese Ausbildung wird in allen
ontogenetischen Stadien aller Glieder der Hauptreihe bis zu Conveluticeras
beibehalten. Erst bei Mimagoniatites witd als neues Merkmal die rectiradiate
Position hervorgebracht, und zwar in den auf die 2. Wachstums-Anderung
folgenden post-larvalen Stadien (vgl. ERBEN 1962 b), wihtend die voraus-
gehenden larvalen Stadien bis zur 2. Wachstums-Anderung (,,premiére
varice’* GRANDJEAN, ,,Anfangs-Einschniirung® BouMERs) die rursiradiate
Neigung der Anwachsstreifen der Vorfahren (Bactrites bis Cyrtobactrites sp.
primit., Anetoceras, Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras) rekapitulie-
ren. Diese ontogenetische Entwicklung wird im gesamten zweiten Teil der
Hauptreihe und weit iiber diese hinaus beibehalten. (Fiir weiteres vgl. Ka-
pitel 1V.)

¢) Gliederung der Anwachsstreifen und des Miindungsrandes

Beziiglich dieses Merkmals liBt sich innerhalb der Hauptreihe die
Tendenz zu kontinuierlicher Komplikation feststellen. Aus Abb. 4 geht
hervor, daB erstmalig bei Lobobactrites ein stirkerer Dorsalsattel erworben
wird, daB sich dieser sodann erstmalig bei Comvoluticeras bzw. Mimagoniatites
zu einem Dorsalsinus umbildet und daf3 die weiteren Elemente Ventro-
lateralsattel und Lateralsinus erstmalig bel Aimagoniatites auftauchen, um
sodann im zweiten Teil der Hauptreihe beibehalten zu werden.

Es zeigt sich ferner, daB3 die Friithstadien recht weitgehend die Anwachs-
streifen der phylogenetischen Vorformen rekapitulieren.

So wird die bactritid einfache Form der Anwachsstreifen von Lobo-
bactrites in den Frithstadien von Mimagoniatites an in der Hauptreihe bis
hinauf zu den fortgeschrittenen Anarcesten beibehalten, und erst in den an
die 2. Wachstums-Anderung anschlieBenden Stadien werden sodann die
tiber den Ventralsinus und Dorsalsattel hinausgehenden Elemente der An-
wachsstreifung hervorgebracht. (Nicht niher beriicksichtigt wird hier die
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sekundire Vereinfachung der Anwachsstreifen, die bei manchen Windungen
des fortgeschrittenen Alters erfolgen kann.)

Es ist recht bezeichnend, daB der Dorsalsinus in demjenigen phylo-
genetischen Moment hervorgebracht wird, in dem erstmals eine konkave
Windungszone angelegt wird, also bei Convoluticeras bzw. Mimagoniatites.
Auch innerhalb der ammonoiden Ontogenese scheinen die Zeitpunkte des
Erscheinens des Dorsalsinus und der konkaven Windungszone 4 zusam-
menzufallen (ErBen 1960: 97, 111, Abb. 19, 21, 22, 23 usw.). Es scheint
somit, als bestiinde zwischen den beiden Merkmalen ein direkter, ursich-
licher Zusammenhang.

f) Gliederung der Lobenlinie (Abb. 5):

Die phylogenetische Entwicklung der Lobenlinie, die sich bei der Ent-
wicklung der iltesten Goniatiten aus den Bactritidae vollzieht, hat O. H.
ScHINDEWOLF etkannt und beschrieben (u. a. 1933). Abgesehen davon, daf3
Gyroceratites aus der Hauptreihe ausscheidet und daB sich zwischen Aneto-
ceras und Mimagoniatites als weitere Glieder dieser Reihe Erbenoceras, Tei-
cherticeras und moglicherweise Comvoluticeras einschalten, verindert sich in
der bei ScHINDEWOLF dargestellten Entwicklung nichts: Der Ventrallobus
(E — Externlobus) erscheint erstmals bei Bactrites. Bei Lobobactrites tritt
der Laterallobus (L) hinzu. Dieser primitive Typ der Lobenlinie wird inner-
halb der Hauptreihe bis zu Teicherticeras beibehalten. Ein Dorsallobus (I —
Internlobus) erscheint in dieser Reihe zum ersten Mal bei Mimagoniatites.
(Fiir den Fall, daBB Comvoluticeras tatsichlich der Hauptreihe angehdren
sollte, wiirde er allerdings erstmalig bei dieser Gattung auftreten). Damit
sind alle Protoloben hervorgebracht und der Ausgangszustand (E—L—I)
der ammonoiden Lobenlinie geschaffen. Erst im Zuge der weiteren, an die
primitiven Anarcesten anschlieBenden Entwicklung treten innerhalb der
Lobenlinie die Metaloben hinzu: Umbilikal-Loben (U) bzw. auch Adventiv-
loben (A) 12.

Dic Beschreibung der weiteren und spiteren Entwicklung der Lobenlinie (Loben-
spaltung—Sattelspaltung; U-Typus und A-Typus) wiirde iiber den Rahmen dieser Arbeit

weit hinausfithren. lhre Erforschung ist gleichfalls O. H. SCHINDEWOLF zu verdanken,
der sic in mehreren Publikationen (zuletzt 1954) bekannt germacht hat.

Die vorstehenden Angaben beziehen sich auf die Primirsutur und die
sich aus ihr entwickelnden Lobenlinien, also auf die postlarvalen Stadien
(vgl. ERBEN 1962 b). In bezug auf die erste Sutur wire zu erwihnen, daB
alle Glieder der Hauptreihe asellat sind. Wohl ldBt sich generell eine Haupt-

12 Dancben wird der Dorsallobus auch in zwei von der Hauptreihe unabhingigen
Scitenzweigen hervorgebracht: im Mimosphinctes-Zweig (KuLLMANN, BoGosLovskij) und
im Agoniatites— Paraphyllites-Zweig (ScHINDEWOLF). Ebenso kann der Umbilikaliobus
iterativ erscheinen: Agoniatites- Paraphyllites-Zweig (SCHINDEWOLF). Auch der Adventiv-
Lobus kann iterativ — und vorzeitig — schon in cinem frithen Seitenzweig angelegt
werden: Parentites- Augurites-Zweig (vgl. S. 158).
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tendenz feststellen, nimlich die Umformung einer véllig geraden, ventral
und dorsal in keiner Weise modifizierten ersten Sutur (= asellat s. str.) wie
sie bei den primitiveren Gattungen gegeben ist (Bactrites'3, Lobobactrites,
Anetoceras usw.) zu einer Ausbildung, bei der in einer echten Prosutur ven-
tral und dorsal noch recht schwach entwickelte Sittel (= asellat s. 1.) her-
vorgebracht werden, die allerdings dem latisellaten Zustand noch nicht voll
entsprechen (vgl. Werneroceras in ScrINDEwWOLF 1933: Taf. 4, Fig. 1 bzw.
1929: Taf. 1, Fig. 1). Aufgrund des fiir die Beobachtung der frithen Loben-
linien i. a. wenig giinstigen Erhaltungszustandes des bisher vorliegenden
Materials lieB sich der eigentliche Ubergang (bei Mimagoniatites ? bei den
frithen Anarcesten ?) allerdings noch nicht genauer lokalisieren.

h) Die zunehmende Komplizierung der frithontogenetischen Entwicklung

Vergleicht man, beginnend mit den Michelinoceratida, die Initial-
gehiuse der Glieder der Hauptreihe, so i3t sich feststellen, daB hier ein
Evolutionsprozef abliuft, in dem sich die friihontogenetische Entwicklung
allmihlich komplizierter gestaltet (Abb. 14). Er ist gekennzeichnet durch
eine zunehmende Verstirkung der Metamorphose, die bei den fortgeschrit-
tenen Ammonoidea schlieBlich im Endzustand so stark ausgeprigt ist wie
bei keiner anderen Gruppe der ectocochleaten Cephalopoden. Eine detail-
lierte Beschreibung dieses phylogenetischen Vorgangs kann erst im Kapitel
I11e gegeben werden. Hier sei lediglich vorausgeschicktund hervorgehoben,
daB auch in dieser Hinsicht innerhalb unserer zu den Ammonoideen fiih-
renden Hauptreihe ein nicht zu iibersehender Zusammenhang besteht.

II b. Die Seitenzweige

Wie bereits erwahnt, entspringen jeweils aus den einzelnen Gliedern der
Hauptreihe Nebenreihen, die z. T. eine Eigenentwicklung durchlaufen, z. T.
aber auch Tendenzen der Hauptreihe von dieser unabhingig und mit paral-
lelem Verlauf wiederholen. Dies gilt in erster Linie fiir die zunehmende Ein-
rollung, fiir den Ausbau der Lobenlinie, fiir die Tendenz zur rectiradiaten
Anordnung der Anwachsstreifen und fiir das Bestreben, im Miindungsrand
bzw. in der Anwachsstreifung den Lateralsinus, den Ventrolateralsattel so-
wie den Dorsalsinus hervorzubringen. Andererseits sind in manchen dieser
Seitenzweige auch regressive Tendenzen festzustellen, die anzeigen, dal} die

13 Ein einziges Exemplar mag bei Bactrites zunichst allerdings dagegen sprechen, da
der Gehiduseanfang in dem an den Protoconch anschlicBenden Septum einen Ventral-
lobus zu zeigen scheint (Original BRanco 1885: Abb. 1; in ScHINDEwWoOLF 1933: Taf. 3,
Fig. 2). Das Stiick lag mir nicht vor, so daB ich nicht beurtcilen kann, ob dieser Lobus
nicht etwa nur durch eine zufillige Beschidigung des Septalrandes vorgetiuscht wird.
Bei allen von mir untersuchten Gehduseanfingen von Bacirites war jedenfalls in der ersten
Sutur kein Ventrallobus ausgebildet.
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von den jeweiligen Gliedern der Hauptreihe erreichten Stufen der Form-
zustinde vom Ganzen her gesehen offenbar doch noch nicht endgiiltig
stabilisiert gewesen sind.
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IIb1) Der Pseudobactrites-Zweig

Aus der Bactrites-Linie entspringt — offenbar im Ober-Emsium — der
von Pseudobactrites FERRONNIERE gebildete Scitenzweig (vgl. FERRONNIERE -
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1921, Horny 1957, ErBEn 1960)!4. Dieser Bactritenzweig (Abb. 7) ist
sicherlich von der zu den eingerollten Ammonoideen fithrenden Entwick-
lungsreihe vollig unabhingig. Dennoch weist er iterativ eine der Tendenzen
dieser Hauptreihe auf, und zwar in bezug auf den Miindungsrand bzw. die
Anwachsstreifen: diese werden im Adult-Stadium in einer fiir die Bactritina
ganz ungewohnlichen und nur den fortgeschritteneren Ammonoideen-
Gattungen der Hauptreihe zukommenden Weise gegliedert. Sie werden
bikonvex, d. h., sie gliedern sich jederseits des Ventralsinus in Ventrolateral-
sattel, Lateralsinus und Dorsolateralsattel. Dazu tritt bei dem Endglied des
Seitenzweiges, nimlich bei Ps. bicarinatus FERR., noch ein deutlicher Dorsal-
sinus (Abb. 12).

Auch die rectiradiate Anordnung der Streifen ist fiir die Bactriten
ungewohnlich und hier ebenso wie ihre Quasi-Diskordanz iterativ, nimlich
parallel zu der in der Hauptreihe bei Mimagoniatites erreichten, entstanden.

Dal} auch die Versteifung der Ventralseite bzw. der Miindung durch
Ventrolateralkanten einen Parallelfall bildet, hat ErBen (1960) betont, der
sie mit der bei Gyroceratites, also in einer Nebenreihe der Ammonoideen
vorkommenden, verglich.

IIb2) Der Kokenia-Zweig

Die Gattung Kokenia HoLzapreL bildet einen weiteren kurzen Seiten-
zweig, der offenbar von det Bactrites-Linie abspaltet (ErBEN 1960). Ein
Zusammenhang mit Cyrtobactrites, wie er von R. H. FLOWER angenommen
wird, ist unwahrscheinlich.

Die bisher bekannten Arten K. oblignecostata HorzapreL und K. tenwis
(BARRANDE) stammen beide aus dem Givetium (fiir letztere vgl. I. CHLUPAC
1960). Der Kokenia-Zweig ist somit bedeutend jiinger als die zu den Gonia-
titen filhrende Hauptreihe. Dennoch wiederholt er unabhingig gewisse
Tendenzen, die fiir diese bezeichnend sind. Hierbei handelt es sich einmal
um die allgemeine Kriimmungstendenz des Gehiuses, zum andcren aber
auch um die Lobenlinie, die wie bei Lobobactrites, Anetoceras und Teicherti-
ceras gestaltet ist.

1I1b3) Det Cyrtobactrites-Zweig

Wie bereits erwihnt, diirften wohl nur die primitivsten und bisher noch
nicht aufgefundenen ilteren Arten der Gattung Cyrfobactrites ERBEN der
zu den eingerollten Goniatiten fiihrenden Hauptreihe angehéren.

Y Pseudobactrites bicarinaius licgt mir nunmehr in cinem Excmplar auch aus den ober-
emsischen Kalken von Yunus bei Pendik (Tiirkei, Marmara-Kiste) vor. — Das Vor-
kommen im Kellerwald kann cntgegen bisherigen Angaben nicht mehr als unter-emsisch
bezeichnet werden, da der Schonauer Kalk aufgrund ncucerer Funde dem Ober-Emsium
zugcordnet werden muBl. Demzufolge ist Preudobactrites aus Schichten, die dlter wiren als
Ober-Emsium, noch nicht bekannt.
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Die aus dem Ober-Emsium stammenden Arten C. asingatus und C. sinu-
atus15 sind bereits wesentlich hoher spezialisiert und miissen wob! einen
eigenen kleinen Seitenzweig bilden (Abb. 7). Wie in den meisten anderen,
kommt es auch in diesem Seitenzweig zu einer iterativen Bildung: der Her-
ausgestaltung von Ventrolateralsitteln und jederseits einem Lateralsinus in
den Anwachsstreifen bzw. im Miindungsrand. Auch die rectiradiate Stel-
lung der Streifen stellt eine der Tendenzen der Hauptreihe dar.

In den frihontogenetischen Stadien, insbesondere im Larvalstadium,
werden allerdings die primitiveren Lobobactrites-Merkmale rekapituliert; die
Anwachsstreifen sind noch einfach und kaum gegliedert, ihre Position
noch stark rursiradiat (vgl. ERBEN 1960: Abb. 6 a1, a,, Taf. 1, Fig. 5c. —

Hier: Abb. 4).
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Abb. 7. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der iltesten Ammonoidea. — Die Haupt-
tcihe von Bactrites bis Anetoceras. — Der Psendobactrites-Zweig und der Cyrtobactrites-
Zweig. (Fossil-Darstcllung etwas schematisiert. GroBen einander angeglichen.)

1% Zu den bisher bekannten Exemplaren kommen als neue, vom locus typicus und aus
dem stratum typicum stammende Stiicke hinzu: 1 Exemplar von C. asinnatus, 1 Fragment
von C. sp. indet. (beide GPIBo); 1 Exemplar von C. sinuatus: La Grange (GPIBo).
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I1b4) Der Anetoceras-Zweig

Eine erste Darstellung dieses Zweiges habe ich 1962 a: Abb. 2 versucht.
Sie hat sich inzwischen in manchen Punkten bestitigt. In anderen haben
neue Funde Modifikationen bzw. auch weitgehende Erginzungen dieses
urspriinglichen Bildes erméglicht (Abb. 8). Die Gesamtheit der verzweigten
phylogenetischen Seitenlinien, die von der Mehrzahl der Anetoceras-Arten
gebildet werden, bezeichnete ich 1962a etwas summarisch als ,, Anetoceras-
Zweig®, obwohl strenggenommen mindestens zwei Gruppen von Seiten-
linien zu unterscheiden sind: die Anetoceras-Gruppe und die Erbenoceras-
Gruppe. In beiden Fillen sind die Wurzeln in der Hauptreihe zu suchen.

Dem entsprechenden Abschnitt der Hauptreihe gehdren wohl nur drei
Apnetoceras-Formen an: A. bunsrueckianum, A. afl. bunsrueckiannm'® und A.
( Erbenoceras) sp. A. In dieser phylogenetischen Folge kriimmt sich die an
den Protoconch und dennachfolgenden orthokonen AbschnittanschlieBende
Initialwindung des Gehiuses in zunechmendem Male, rollt sich das Gesamt-
gehiuse in seinen mittleren Stadien enger ein und verstirkt sich das Relief
der verhiltnismiBig eng gestellten nicht sigmoidal verlaufenden Rippen.

Von A. afl. bunsrueckianum diitfre die Anetoceras-Gruppe ihren Ausgang
nehmen. Es scheint, daB sie sich aus zwei Linien zusammensetzt. Die eine
fithrt zu A. recticostatum (Oberes Siegenium bis Unter-Emsium), einer be-
reits enger gyrokonen Art mit groben, auf den spiten Mittel- oder den End-
windungen rectiradiaten Rippen. Diese innerhalb von Anetoceras ungewdshn-
liche rectiradiate Ausrichtung der Skulptur-Elemente stellt ein fortschritt-
liches Merkmal dar, das parallel zu der gleichen, in der Hauptreihe ge-
gebenen Tendenz hervorgebracht wird. Bei A. recticostatum ist es somit Aus-
druck einer iterativen Entwicklung.

Es ist sehr wahrscheinlich, daf3 sich diese Linie in dem (ober-?) emsi-
schen 4. (n.subg.?) n. sp. (Lief. IT) fortsetzt, wo sodann enge Einrol-
lung (Advolubilitit) erreicht wird. Die rectiradiate Ausrichtung der Rippen
erfallt hier nur die Mittelstadien. Die Rippen der Endwindung werden
etneut rursiradiat, sind gleichfalls kriftig und grob und werden zugleich
sigmoidal.

Die zweite Linie diirfte zu dem unter-emsischen 4. arduennense s. str.
(= sensu STEININGER) fiihren. Die spezifischen Merkmale dieser Art sind
nicht bekannt. Uber die Tendenzen dieser Linie sind Aussagen somit nicht

18 Als .A. aff. hunsrueckianum bezeichne ich hier nicht nur das von mir 1960: Abb. 9b
nach Oprrrz dargestellte Individuum, sondern vorlaufig auch dicjenigen Exemplate, dic
dem von ScHINDEwoOLF 1935: Taf. 19, Fig. 8 abgcbildeten gleichen. Ferner méchte ich
auch die 1962a: Taf. 1, Fig. 3—5 abgcbildeten Initialgehduse hier cinordnen. Diese For-
men diirfen nun nicht mehr (wie noch 1960: Abb. 10) mit .A. arduennense zasammengefaBt
werden, da diescr Artname ncucrdings strikt auf den StEININGERschen Holotyp be-
schrinkt bleiben muB (vgl. ERBEN 1962a:22). Sic provisorisch auch weiterhin als
narduennense auct.” zu bezeichnen, dirfte sich wegen der Gefahr von MiB3verstindnissen
nicht empfchlen.
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moglich, doch kann wenigstens festgestellt werden, daBl auch in ihr die
Entwicklung zu groben, sigmoidal geformten Rippen fithrt.

Die zweite Gruppe wird von den — wie sich nun gezeigt hat — zahl-
reichen und auch schon im Oberen Siegenium auftretenden Arten von
Apnetoceras ( Erbenoceras) gebildet (Abb. 8). Fiir diese ist bezeichnend, daf3
das Gehiuse in einzelnen Stadien oder zur Ginze advolut wird. Die Gruppe
wiederholt also eine der Entwicklﬁngs—Tendenzen der Hauptreihe. Sie ver-
folgt damit auch dieselbe Tendenz wie Aretoceras (n. subg. ?) n. sp., ohne
aber zu rectiradiater Stellung der Rippen zu neigen.

An der Wurzel der Gruppe steht die der Hauptreihe angehérende sp. A,
von der eine Linie zu sp. B und moglicherweise (— jedoch im Untet-
Emsium noch nicht belegt —) weiter zu der ober-emsischen Reihe advolvens
— aff. advolvens — solitarium fuhrt. Wihrend sp. A noch nicht-sigmoidale,
dicht gestellte und somit noch etwas an bunsrueckianum erinnernde Rippen
besitzt, werden diese bei allen nachfolgenden Arten der Reihe deutlich sig-
moidal und gréber, Die Dichte ihrer Anordnung nimmt schon bei sp. B und
sodann noch mehr bei advelvens ab. Eine weitere Tendenz ist die der zuneh-
menden Einrollung des Gehiuses, insbesondere der Entwindung. Sie fihrt
dazu, dal} bei dem Endglied so/itarium die mittleren Windungen den quasi-
advoluten Zustand beibehalten und sich die Endwindung diesem Zustand
auBerordentlich nihert. Bei den letzten Gliedern der Reihe, beginnend mit
E. advolvens, stellt sich zudem eine weitere Tendenz ein, auf die ich 1962a:
25 aufmerksam gemacht habe. Es handelt sich um die Neigung, auf der
Ventral- und Ventrolateralseite der Alterswindung schwache Schaltripp-
chen hervorzubringen.

Von dieser Hauptlinie spaltet bereits im Ober-Siegenium ein kleiner
Seitenzweig ab, der von £.sp. D gebildet wird. Hier sind — wesentlich
beschleunigt — dieselben Tendenzen gegeben: grobere Ausbildung, sig-
moidaler Verlauf und gelockerte Anordnung der Rippen sowie zunehmende
Einrollung, die hier sogar bis zur Advolubilitit der Endwindung fiihrt.
Nur die Tendenz zur Ausbildung von Schaltrippchen konnte noch nicht
beobachtet werden.

Neben der letztgenannten entspringt aus der oben beschriebenen Haupt-
linie, gleichfalls im Oberen Siegenium und wahrscheinlich aus sp. A, ein
weiterer Seitenzweig, der zu sp. C und vielleicht noch weiter bis zu dem
unter-emsischen E. erbeni Housk fihren diitfte. E. sp. C fihrt den Berip-
pungstyp von sp. A weiter, besitzt jedoch offenbar ein insofern enger ein-
gerolltes Gehiuse, als sich die Endwindung dem advoluten Gehiduseteil
nicht unbetrichtlich nihert. — Wie erwihnt, wire nicht ausgeschlossen, dal3
sich im Unter-Emsium die Art Z. erbeni Housk anschliefit. Bei ihr wird
Advolubilitit auch der Endwindung erreicht. (M. R. HousE rechnet sogar
mit der Moglichkeit von Konvolubilitit.) Die Tendenz zu sigmoidalem
Verlauf sowie zur Vergroberung und zur lockeren Stellung der Rippen
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fehlt hier. Dagegen scheint sich eher eine Neigung zur Verschwichung des
Rippentreliefs anzudeuten.

(Dic Kenntnis dicser nordamerikanischen Form verdanke ich dem freundlichen
Entgegenkommen von Dr. M. R. Housr, der sic in cinem in Druck befindlichen Manu-
skript beschreibt. Thm sci fiir scine ko]lc\gialc Untcrstitzung an dieser Stelle herzlichst
Dank gesagt.)

Fat man die vorstehenden Befunde zusammen, so ergibt sich, daf3
innerhalb des gesamten Awetoceras-Zweiges eigenstindige Tendenzen be-
stehen, die iterativ in verschiedenen Linien nebeneinander auftauchen:

a) die Auflockerung der Berippungsdichte,

b) dic in groben Rippen tesultierende Verstirkung des Skulpturrcliefs,

¢) dic Neigung zu sigmoidalemn Verlauf der Rippen.

Eine andere Tendenz, ndmlich die zur Anlage von ventralen und ventro-
lateralen Schaltrippchen, verlauft parallel zu der bei einer anderen Gattung,
Mimosphinctes, gegebenen.

Auch im Vergleich mit der Hauptreihe, die von den Bactritidae zu den
eingerollten Goniatiten fiihrt, lassen sich im .Anefoceras-Zweig iterative
Tendenzen feststellen:

a) die allgemeine Tendenz zu zunehmender Einrollung,
b) dic vercinzelte Tendenz zu rectiradiater Orientierung der Rippen und Anwachs-
streifen.

1I1b5) Der Mimosphinctes-Zweig

Trotz der erstaunlichen Spezialisationshohe seiner Skulptur ist Mimo-
sphinctes EICHENBERG miit eine der iltesten und urspriinglichsten Goniatiten-
Gattungen. Sein besonderes Alter geht aus seinem ersten Auftreten im
Hunsriickschiefer hervor, das bereits von O. H. ScHINDEWOLF (1935) er-
wihnt wurde und das ich wiederholt bestitigt fand!?. Seine Primitivitit
ergibt sich aus dem Umstand, dafl die Gehiduse urspriinglich advolut bis
quasi-advolut sind (ErBeN 1960) und daB auch die ibrigen charakteri-
stischen Merkmale der Mimosphinctidae vorliegen (Nabelliicke?, rursi-
radiate Anwachsstreifen ohne Lateralsinus).

Die Arten von Mimosphinctes setzen einen eigenen Seitenzweig zusammen
(Abb. 10), der vom Oberen Siegenium bis in das Ober-Emsium reicht und
der sich von Erbenoceras herleiten diirfre. Fiir diese phylogenetische Her-
kunft spricht eine Reihe von Ziigen, die beiden Gattungen gemein sind:

a) Die grundsitzliche Form des Windungsquerschnitts (in beiden Filken hochoval

mit verschmilerter Ventralscite).

b) Der rursiradiate Verlauf und die ventral nicht verschwichte Ausbildung der
Skulpturrippen.

17 Mir liegen mehrere z. T. relativ groBe Exemplare von Mimosphinctes aus dem
Hunsriickschicfer und damit dem Oberen Siegenium vor (GPIBo). Eine artliche Bestim-
mung ist jedoch nicht moéglich, da die Schalen flachgedriickt sind. In der Skulptur, det
Nabelweite und der Zunahme an Windungshohe scheinen keine wesentlichen Unter-
schiede gegeniiber den jiingeren bisher bekannten Arten zu bestehen. (Vgl. Lief. I1.)



144 H. K. Erben

¢) Der Umstand, daB beide Gattungen die Tendenz zur Herausbildung von Schalt-
rippen aufweisen (vgl. S. 142), die den Aspekt von Spaltrippen annchmen kénnen
(neben dem Vorkommen echter Spaltrippen bei Mimosphinctes).

Leider ist die Lobenlinie der urspriinglicheren Mimosphinctes-Arten noch
nicht bekannt. Doch ist zu vermuten, daB auch in diesem Merkmal Uberein-
stimmung bestehen wiirde (Abb. 5).

[J. KuLLMANN hilt allerdings (1960: 480, 481) diec Lobenlinie von Mimosphinctes ganz
allgemein fiir héher spezialisiett, da cr annimmt, da3 der Dorsallobus, den er bei M. can-
tabricus festgestellt hat, allgemein fiir die Gattung typisch sei (vgl. seine Diagnosc). Dics
erscheint mir trotz des durch BocosLovski] 1963 erbrachten Nachweises eines Dorsal-
lobus bei einer zweiten Art, M. fenuicostatns, noch nicht ganz gesichert, und so vermag
ich auch cine ,,Verbindung von Mimosphinctes zu Mimagoniatites* nicht zu erkennen. In
der Annahme eincr Verbindung Anetoceras (bzw. Erbenoceras) — Mimospbinctes stimmen
KurrMaNnN und ich aber wohl véllig iiberein.]

Neben den oben genannten tibereinstimmenden bringt der Mimosphinctes-
Zweig jedoch auch eigene, selbstindige Tendenzen hervor. Typisch ist
dabei fiir alle bekannten Arten die angedeutete Abflachung der Flanken und
z.'T. auch der Ventralseite, wobei jedoch auch eine gewisse Variabilitit
nicht zu tbersehen ist. Besonders auffallend ist vor allemn die komplizierte
Skulptur. In diesem letzteren Merkmal eilt der Mimosphinctes-Zweig der
Entwicklung aller iibrigen ilteren Ammonoidea weit voraus.

Auch in diesem Seitenzweig stellen sich vollig unabhingige Tendenzen
ein, die ansonsten fiir die zu den tbrigen Goniatiten fithrende Hauptreihe
charakteristisch und somit im Mimosphinctes-Zweig iterativ sind: die zu-
nehmende Einrollung des Gehiuses und die Anlage eines Dorsallobus in det
Lobenlinie.

Uber den Status der Advolubilitit fithrt die fortgeschrittene Art fenui-
costatus BocosLovskij hinaus, bei der ihr Autor im Gegensatz zu den ut-
springlicheren Arten das Vorhandensein einer konkaven Windungszone
festgestellt hat. Es wire ferner nicht unmoglich, daB auch bei M. cantabricus
KurLrMANN — zumindest bei innerhalb der Population vereinzelten Indivi-
duen — der konvolute Zustand erreicht wird.

(Das gclegentliche Vorkommen ciner konkaven Windungszone und damit kon-
voluter Einrollung bei M. cantabricus fithrt KuriManN auf Verdriickung zuriick. Nach
Untersuchung des Originalmaterials, das mir von Herrn Dr. KuLLMANN freundlicher-
weise zur Verfigung gestellt worden ist, vermag ich mir kein abschlieBendes Urteil zu
bilden. Im Einzelfall 148t sich cinc dorsale Einw6lbung beobachten, die oralwirts wieder
ausklingen kann. In cinem auch von KuLLMANN erwihnten Fall diirfte dabei tatsichlich
Verdriickung vorliegen, in anderen Fillen muB dies zweifelhaft blciben. Bei dieser Lage
halte ich cs fir moglich, daB inncrhalb der Population vielleicht noch keine Einheitlich-
keit besteht und dal manche Individuen von cantabricus ,,versuchsweisc* berceits echte
kleine konkave Windungszonen anlegen, daf3 dies aber nur voriibergehend in einzelnen
Wachstumsstadien geschicht und sich dicses ncue Merkmal somit noch nicht véllig
durchgesetzt hat.)

Was das Vorkommen des Dorsallobus in der Sutur betrifft, so ist es bei
beiden Arten, cantabricus und femuicostatus, durch Kvrrmann (1960) und
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BogosLovskiy (1963) nachgewiesen worden!8. Es bleibt jedoch fraglich, ob
der Dorsalabschnitt der Lobenlinie bei den anderen, den véllig advoluten
Arten bipartitus, tripartitus, n.sp. A und M. sp. (des Hunsriickschiefers)
ebenfalls einen Dorsallobus aufweist. Aufgrund sehr zahlreicher Analogien
erscheint mir die Vermutung eher gerechtfertigt, dal} bei diesen Arten bei
konstant fehlender konkaver Windungszone nicht ein Dorsallobus, sondetn
(noch) ein Dorsalsattel ausgebildet sein dirfte.

Neben diesen weiter oben als iterativ gewerteten Tendenzen tritt im
Mimosphinctes-Zweig noch eine weitere, allerdings nicht iterative Entwick-
lungsrichtung auf, nimlich die Neigung zur Riickbildung der Skulptur auf
der Endwindung des Gehauses. Sie liBt sich in zwei Seitenlinien beob-
achten. In der cantabricus-tennicostatns-Linie duBlert sie sich bei der letztge-
nannten Art in einer Verschwichung bis Riickbildung der ventralen Rippen-
abschnitte. In der anderen, von M. n. sp. A gebildeten Seitenlinie sind es
vor allem die Flankenabschnitte der Rippen, die einer Abschwichung des
Reliefs unterworfen sind.

Zugleich erfolgt hier eine sekundire Vereinfachung der Skulptur. Die
Rippen der Endwindung sind nicht mehr gegabelt. Ebenso wie im Falle des
Talenticeras-Zweiges wird man auch hier bei M. n. sp. A in diesem Phino-
men ecine Riickkehr zum Rippentyp von .Anefoceras und Erbenoceras und
damit den Ausdruck einer regressiven Tendenz erblicken diirfen.

11b6) Der Talenticeras-Zweig

Einen kurzen und jingeren — da offenbar mitteldevonischen — von
Mimosphinctes entspringenden Seitenzweig (Abb. 10) stellt die neue Gattung
Talenticeras dar (Beschreibung in Lief. II).

Bis zu den mittleren Wachstumsstadien werden hier die Mimosphinctes-
Merkmale rekapituliert: die Form der Lobenlinie, die abgeflachten Flanken,
die durch Rippengabelung bzw. -einschaltung gekennzeichnete Skulptur
und die Advolubilitit der Windungen. Dann jedoch werden die spiten
Windungen sekundir der Ahnenform Awefoceras ( Erbenoceras) dhnlich, eine
Reversion, die sich schwach im Windungsquerschnitt, stitker in der sekun-
diren Vereinfachung der Skulptur und in der gvroconen Ablésung der
Spitwindung duflert.

Die Gesamttendenz dhnelt hier der bei Mimosphinetes n. sp. A gegebenen. Bei der
durch diesc Art innethalb des Mimosphinctes-Zweiges vertretenen Speziallinie wird die
Skulptur im Alter in ganz dhnlicher Weise vercinfacht. Dic Regression geht dort aller-
dings nicht so wcit wic bei Talenticeras, u. zw. insofern, als der fiisr Mimosphincies typische
Windungsquerschnitt und Einrollungsmodus auch im Alter beibehalten bleibt.

18 KurLLMANN nimmt das Auftreten des Dorsallobus in die Diagnose von Miémo-
sphincies auf. Solange jedoch dic Lobenlinicn der advoluten Arten und insbesondere deos
Gencerotyps M. fripartitus nicht bekannt sind, muB fraglich bleiben, ob dies nicht eine
zu enge Fassung der Gattungsdiagnose darstelle.

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paliontoiogic. Abhandlungen. Bd. 120. 10
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II1b7) Der Teicherticeras-Zweig

Daf der dlteste Vertreter von Teicherticeras ERBEN der Hauptreihe ange-
horen muB, die von den Bactriten zu den eingerollten Goniatiten fithrt, ist
bereits erwihnt worden. Diese Ansicht wird durch einige neue, aus dem
Hunsriickschiefer — und damit aus dem Oberen Siegenium — stammende
Funde gestiitzt [vgl. 7. (?) n.sp. B — Lief. II]. Anders verhilt es sich offen-
bar mit den jiingeren Vertretern dieser Gattung. Sie setzen einen Seitenzweig
zusammen, der bisher leider nur sehr unvollkommen bekannt ist (Abb. 9).

Umfang und Gliederung der Gattung Teicherticeras sind beim gegen-
wirtigen Kenntnisstand noch unklar, weil manche Arten bisher nur mit
Gehiusefragmenten belegt werden konnten und andere nur unvollstindig
untersucht sind. Immerhin zeichnet sich schon jetzt die Moglichkeit ab,
innerhalb des ziemlich weiten Gattungsbereiches auf morphologischer
Grundlage mehrere untergeordnete Typen auszuscheiden.

Der Generotyp, T. desideratum (TEICHERT, non WALcOTT), zeichnet
sich durch einen ovalen, im Ventralteil gut gerundeten Windungsquerschnitt
und eine (mindestens gelegentlich) ein wenig abgeldste Alterswindung aus.
Zwar duBlert sich C. TErcHERT(1948) hinsichtlich des letzteren Merkmals recht
vorsichtig, doch zeigt sowohl der von ihm abgebildete Gehiuse-Querschliff
als auch die Seitenansicht des Holotyps, daBB TEicHERTS Vermutung gerecht-
fertigt ist. Entsprechendes gilt von der Art desideratum (Wavrcorrt, non
TEICHERT), u. zw. aufgrund der bei A. K. MiLLER (1938) gebrachten Seiten-
ansicht des Gehiuses, der Angaben von M. R. HousE (1962) sowie eigener
Beobachtungen an einem mir vorliegenden GipsabgulB3 des Holotyps. Ein
mir zur Verfiigung stchender guter Silicon-Abgufi des Holotyps von 7.
»ySolitarium‘ (BARRANDE 1877: Taf. 522, Fig. 5—0) zeigt, daf3 auch hier die
Ventralseite gerundet ist und daB die in BARRANDEs Abbildung sonder-
barerweise fortgelassene Endwindung auch bei dieser Art schwach evo-
lut wird.

Von diesem durch gerundete Ventralseite und leicht evolute Endwin-
dung gekennzeichneten Typus weicht ein anderer ab, bei dem die Ventral-
seite etwas abgestumpft, gut abgeflacht oder sogar von ventrolateralen
Kanten begrenzt ist. Die Einrollungsverhiltnisse sind nicht bei allen Arten
klar, doch ist sehr wahrscheinlich, daB allgemein die Alterswindung nicht
abgel6st und somit ebenso advolut ist wie die iibrigen vorausgehenden
Gehiuseteile. Advolubilitit liegt jedenfalls bei 7. /issovi vor, bei dem die
Ventralseite BogosLovskijs Darstellung (1963: Abb. 4) zufolge bei schwa-
cher Eigenwolbung doch zugleich auch eine gewisse Abflachung erkennen
1aBt. Hierher wire ferner wohlauch 7. n. sp. A zu stellen (ErRBEN 1962: 66),
wobei ich annehme, daf3 die bei ihm beobachteten Einrollungsverhiltnisse
der Endwindung tektonisch tiberprigt sind. Seine stark abgeflachte Ventral-
seite wird von fast scharfen ventrolateralen Kanten begrenzt. Fiir den Fall
des Zutreffens der generischen Einstufung mag ferner wohl auch 7. (?) n.
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sp. B hier einzuordnen sein, denn im Falle dieser Art liégen Anzeichen fiir
eine angedeutete schwache Abflachung der Ventralseite vor. Die ventro-
lateralen Kanten scheinen allerdings stumpf kantig gerundet und noch nicht
ausgesprochen zugeschirft zu sein. Der advolute Status der Alterswindung
ist hier noch nicht belegt.

Er ist es bei 7. (n. subg.) /engi House'®, das daneben auch iiber eine deut-
lich abgeplattete Ventralseite und scharf ausgeprigte Ventrolateral-Kanten
(fast schon Kiele) verfiigt, und damit die charakteristischen Ziige der
oben genannten Gruppe in vollem Umfang besitzt. Ein auffallendes, zusitz-
liches Merkmal verleiht Jeng/ HousE jedoch einen gewissen morphologischen
Abstand von ihr. Es ist dies das Auftreten eines kleinen orimentiren Lateral-
sinus der Anwachsstreifen.

Ein weiterer Vertreter von Teicherticeras bleibt vorliufig noch etwas
problematisch: 7. (subg. ?) n. sp. D (= desideratum TEICHERT partim, 1948:
Taf. 16, Fig. 2, non cetera). Diese Art unterscheidet sich von desideratum
(TeEICHERT, non WaLcoTT) durch das Fehlen eines schwachen Lateralsinus
der Anwachsstreifen.

Wie aus der vorstehenden Arten-Ubersicht hervorgeht, kommen im
sehr weit gefaten Bereich der Gattung Arten mit voll advolutern Gehiuse
vor, daneben aber auch Arten, deren Endwindung ein wenig gyrocon ijst.
Es ist nun recht schwierig, zu entscheiden, welcher von beiden Rollungs-
zustinden innerhalb der Gattung der phylogenetisch urspriinglichere ist.
Die schwach evolute Endwindung kdnnte wie bei A. (Erbenoceras) noch
— d. h. primir — evolut und noch nicht in die Advolubilitit des Gehiduses
einbezogen sein, welche die ontogenetisch vorausgehenden Windungen in
jedem Fall bereits ergriffen hat. Eine andere Moglichkeit besteht in der An-
nahme, daf} die gyrocone Endwindung wie etwa bei Talenticeras und Palaco-
goniatites sekundir evolut ist und sich von dem advoluten Gehiuseteil in re-
gressivem Entwicklungsgang bereits wieder abgelost hat. Eine letzte
Entscheidung kann nur bei Beriicksichtigung der statigraphischen Alters-
folge gefillt werden. Leider aber liegt die bei der iltesten Art n.sp. B
bekannte Endwindung bisher nicht in situ, sondern nur als isoliertes Frag-
ment vor. Zukiinftige vollstindigere Funde werden die Entscheidung
bringen. — Da aber die eine gyrocone Endwindung aufweisenden Arten
von Teicherticeras zugleich eine gerundete Ventralseite aufzuweisen pflegen,
die Arten mit advoluter Endwindung aber eine abgeflachte, und da n. sp. B
in bezug auf die Ventralseite offenbar dem letzteren Typ zuneigt, scheint
mir die Vermutung nahezuliegen, dafl diese ilteste Art auch eine voll
advolute Endwindung besall. Bis zum Beweis des Zutreffens oder des
Gegenteils kann diese Annahme als Arbeitshypothese Verwendung finden.

188 Nachtrag: vgl. Housg, M. R. & PEDDER, A. E. H.: Devonian goniatites and strati-
graphical correlations in Western Canada. — Paleontology, 6 (3), London 1963.

10%*
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Die Stellung von 7. (?) n. sp. B innerhalb der Hauptreihe wird durch
diese Problematik nicht unmittelbar berithrt. Stellt sich die Endwindung
— wie hier angenommen — als advolut heraus, so ist mit ihr das Gesamt-
gehiuse advolut und die Art wiirde sodann auch in dem Merkmal des Rol-
lungsmodus eine sehr deutliche Mittelstellung zwischen A. (Erbenoceras)
sp. A und Mimagoniatites bzw. Convoluticeras als benachbarten Gliedern der
Hauptreihe einnehmen. Sollte sich jedoch ergeben, dal die Endwindung
dieses iltesten Teicherticeras doch noch etwas evolut ist, so setzt cr den bei
Lrbenoceras vorausgehenden Rollungsmodus zwar im Prinzip fort. Doch
auch in diesem Fall wiirde Teicherticeras (?) n. sp. B iiber den Formzustand
seines Vorgingers Erbenoceras sp. A hinausfithren und eine gewisse Mittler-
stellung einnehmen: Bei den anderen Teicherticeras-Arten bleibt die gyro-
cone Endwindung nur noch wenige mm vom voll advoluten Gehiuseteil
entfernt, und der Kriilmmungsgrad der bei n.sp. B bekannten, aber isoliert
aufgefundenen Endwindung zeigt an, dal sie — falls iiberhaupt evolut —
vom advoluten Gehiuseteil auch bei dieser Art nur noch sehr wenig ent-
fernt sein kann.

Was nun den Teicherticeras-Seitenzweig betrifft, so ist unter Zugrunde-
legung der oben entwickelten Arbeitshypothese anzunehmen, daf der leicht
evolute Zustand der Endwindungen von desideratum (TEICHERT, non WAL-
cotr) und desideratum (WarLcort, non TEICHERT) sekundir, nimlich im
Zuge regressiver Tendenzen erreicht worden ist.

Daneben zeigen sich im Teicherticeras-Zweig mit Sicherheit auch iterative
Tendenzen, u. zw. insofern, als die erste Andeutung von lateralen Sinus-
Bildungen der Anwachsstreifen in zwei Seitenlinien parallel zur Hauptreihe
und unabhingig von ihr hervorgebracht wurde: bei /exnz/ House und bei
desideratum (TEICHERT).

Man konnte versucht sein, an cine Itcration auch in bezug auf cine von der Haupt-
reihe unabhingige Ausbildung der konkaven Windungszone zu denken, da TricHERT
1948: 66 cs fiir moglich halt, daB die Spur ciner solchen bei cinem Einzel-Individuum
von T. desideratim auftritt. Ich meine jedoch, daB hier echte Konvolubilitit nicht vorliegen
dirfie: Dic crwihnte Einsenkung soll ,,not more than the mercest fraction of a millimeter
deep® sein und dic entsprechende Abbildung (1948: Taf. 1, Fig. 5) zcigt nichts, was als
cchte Konkavzone gewertet werden konnte, ¢s sei denn, man wolle cine Schrigverschie-
bung zwcier Windungen so deuten, dic an ciner Stelle (offenbar tcktonisch bedingt)
auftritt.

11b8) Der Convoluticeras-Zweig

Dall Convoluticeras ERBEN von Teicherticeras abspaltet, darf mit gutem
Recht angenommen werden, doch bleibt der Zeitpunkt noch fraglich, zu
dem dies erfolgte. Aufgrund ihrer Merkmale erscheint die Gattung Con-
voluticeras wie eine Mittlerform zwischen Teicherticeras (Ubereinstimmung
im grundsitzlichen Verlauf der Skulptur und der Anwachsstreifen), und
Mimagoniatites EICHENBERG (Konvolubilitit, Dorsallobus). Es wire somit
moglich, daB ihre primitivsten Vertreter der Hauptreihe angeh6ren. Diese
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Vermutung kann jedoch erst dann als bestitigt gelten, wenn es in Zukunft
gelingen sollte, primitive Convoluticeras-Arten im Oberen Siegenium nach-
zuweisen. (Theoretisch besteht immerhin die Méglichkeit, daB die hier mit
Vorbehalt zu Teicherticeras gestellte n. sp. B konvolut ist und daher zu Con-
voluticeras gehort. Aus in Lief. IT zu nennenden Griinden ist dies aber wenig
wahrscheinlich.) Z. Z. kann die Gattung erst vom Unter-Emsium an als
bekannt gelten. Gerade die ilteste bekannte Art, C. nevadense (MILLER), zeigt
aber so speziclle Ziige, daB sie nicht als primitivster Vertreter der Gattung
gelten kann. Thr Auftreten im Unter-Emsium spricht somit dafur, daf3 die
wesentlich primitivere Art C. coskani n. sp. oder deren Vorliufer bisher
unentdeckt auch im Unter-Emsium und vielleicht sogar schon im Ober-
Siegenium auftreten.

Alle bekannten Arten von Convoluticeras sctzen einen mehrfach gegabel-
ten Seitenzweig der frithen Ammonoideen zusammen (Abb. 6 und 9). Wie
crwihnt, diirfte die urspriinglichste Art C. coskuni n.sp. sein (vgl. Lief. IT).
Von ihr ausgehend, scheint im Ober-Emsium die Entwicklung in einer
Seitenlinie iber C. erbeni BocosLovskij und C. buluti n.sp. (vgl. Lief. I1) zu
C.. lardenxi ERBEN zu fihren?®, Die hier wirksamen Tendenzen sind: Schritt-
weise Riickbildung der Skulptur, zunehmende Hochmiindigkeit, Verschmi-
lerung der Ventralseite und Vertiefung der konkaven Windungszone (also
Zunahme der Konvolubilitit). Mit Ausnahme der Riickbildung der Skulptur
handelt es sich durchwegs um Tendenzen, die iterativ sind, da sic unab-
hingig von der genannten Linie des Comvoluticeras-Zweiges auch in der
Hauptreihe gegeben sind.

In die weitere Verwandtschaft von bu/uti n.sp. und /lardenxi gehort
offenbar auch Conveluticeras nevadense (MILLER 1938), das Housk (1962) nicht
ganz zutreffend bei Teicherticeras einstufen wollte (vgl. Lief. I1). In dieser
unter-emsischen Abzweigung aus noch unbekannten Vorliufern der bn/uti-
lardeuxi-Linic wird ein hoher Spezialisationsgrad erreicht: wie bei Palaeo-
goniatites, Talenticeras und offenbar auch manchen Teicherticeras-Arten eine
Ausrollungstendenz im Alter. Die Endwindung wird seckundir advolut
(vgl. House 1962: Abb. 1).

Zwei weitere, aber recht spezielle kurze Seitenlinien lassen sich sodann
im Eiflium feststellen, beide mit durchaus eigenen Tendenzen und beide
wahrscheinlich von C. cosku1 n. sp. herstammend. Die erste dieser beiden
Stammeslinien wird von der Art Convoluticeras discus (ERBEN) gebildet. Fiir
sie ist bezeichnend, daf3 die Anwachsstreifen iiber lange Strecken der Onto-
genese zwar in der fiir alle Mimosphinctidae typischen Weise rursiradiat
bleiben, daf3 sie aber dariiber hinaus vor allem im Alter bereits Andeu-
tungen des Ventrolateralsattels und des Lateralsinus, ja sogar schon die
Tendenz zu rectiradiater Stellung zeigen (ErBEN 1953: Abb. 8). Diese

19 Die letztgenannte Art liegt mir nunmchr in cinem Exemplar (GPIBo) auch aus dem
Lauterberger Kalk der Rothiduser Klippe bei Bad Lauterberg vor (Ober-Emsium).
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Merkmale werden auch in der Hauptreihe, u. zw. erstmalig bei Mimagonia-
tites hervorgebracht. In der discus-Linie des Convoluticeras-Zweiges entstehen
sie jedoch unabhingig hiervon und als iterative Bildung (Abb. 4).

[Von ,,Mimagoniatites* discus (ERBEN 1953: Taf. 19, Fig. 7) meine ich jetzt — trotz
meiner Erwiagungen von 1960 (: 64) —, daB es sich um cinen Vertreter von Convoluticeras
handelt. Dafiir spricht, daBl die Anwachsstreifen doch schon auf relativ frithen Win-
dungen rursiradiat gestellt sind, wic ich bei ciner crneuten Untersuchung des Holotyps
beobachtete. Wire discus eine Art von Mimagoniatites, bei der im Alter eine Regression zu
rursiradiater Stellung der Anwachsstreifen stattfindet (wic etwa bei dem von Mima-
goniatites abspaltenden Palaeogoniatites), so wire zu erwarten, daBl zumindest die frihen,
u. zw. die an die zweite Wachstumsinderung anschlieBenden Stadien mimagoniatitid
wiren, d. h. rectiradiate und echt bikonvexe Anwachsstreifen hitten. Bei discus bleiben
die Streifen jedoch wie bei Convoluticeras wihrend fast der gesamten Ontogenese rursi-
radiat. Thre i. A. rursiradiate Position ist bci dieser Art also nicht durch gerontische
regressive Tendenz bedingt. Unter diesen Umstinden kann die in fortgeschrittenen
Stadien auftretende Andeutung von Ventrolateralsattel und Lateralsinus cine Zuordnung
zu Mimagoniatites entgegen der urspriinglichen Annahme nicht stiitzen, sondern muf als
Iterativbildung bewertet werden?. Die 1960: 64 auf die Altersstadien von Mimagoniatites
bobemicus (BARRANDE) bezogenen Anmerkungen bleiben hiervon jedoch unberithrt.]

Die zweite Seitenlinie wird durch C. discordans n. sp. (vgl. Lief. II)
gebildet. Auch sie ist stark spezialisiert. Die sie kennzeichnende Eigen-
tendenz besteht in der Herausbildung parabelartiger Diskordanzen in der
Anwachsstreifung (Abb. 9 — petiodische Wachstums-Unterbrechungen des
Miindungsrandes?) der frithen postlarvalen Stadien, wie sie bei keinem
anderen primitiven Goniatiten auftreten.

SchlieBlich sej noch eine weitere kurze Seitenlinie erwihnt, die gleichfalls
im FEiflium bestand und ebenso wie die beiden zuvor genannten aus C.
coskuni 0. sp. hervorgegangen sein mag. Sie wird von der Art Convoluticeras
tennis (BoGosLovskry) gebildet.

Beziiglich der Anwachsstreifen dieser Art sei vermerkt, daB sie in ihrer
von Bocosrovskiy (1961) beschriebenen und am Exemplar abgebildeten
Gliederung insofern noch ebenso primitiv sind wie die aller anderer Mimo-
sphinctidae, als auch bei ihnen ein echter Lateralsinus und ein Ventrolateral-
sattel noch fehlen. Ferner stehen diese Anwachsstreifen wahrscheinlich auf
derselben nur relativ fortgeschrittenen Stufe, wie sie bel Convoluticeras all-
gemein iiblich ist (bereits vorhandener Dorsalsinus). Sie sind also hinsicht-
lich ihrer Gliederung nicht fortgeschrittener als allgemein die Streifen der
anderen Mimosphinctidae — wohl aber beziiglich ihrer Position, da sie sich
bereits recht weitgehend der rectiradiaten Gliederung nihern, die fiir fort-
geschrittenere Glieder der Hauptreihe typisch ist (Mimagoniatites, Anarcestes
und weitere Anarcestinae).

20 J. KuriMmanN faBte (1960: 479, FuBnote 2) discus als Ubergangsform zwischen
Convoluticeras und Mimagoniatites auf und hielt daher die generische Sclbstindigkeit von
Convoluticeras fiir nicht gesichert. Diese Bedenken kann ich nicht teilen: der #teste Mima-
gondatites starmmt aus dem Oberen Siegenium ( faleistria Fucus im Hunsriickschiefer), die
angebliche Ubergangsform diseus aus dem Eiflium!
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In dieser von C. fennis gebildeten und bisher nur aus dem Ural bekannten
Seitenlinie werden nun iterativ drej Entwicklungsrichtungen eingeschlagen,
die zu der Entwicklung der Hauptreihe parallel verlaufen: a) die soeben
erwihnte beinahe rectiradiate Stellung der Anwachsstreifen, und b) die
Tendenz zu zunehmender engerer Einrollung des frithontogenetischen Ge-
hiuses durch in immer frithere Stadien vorverlegtes Umfassen der Win-
dungen bzw. Entstehen der konkaven Windungszone und c) ein schwacher
initialer Lateralsinus.

[Fiir die Art senuis hat B, 1. BocosLovskiy 1961 die neue Gattung Laganites begriindet.
Die schr engen Bezichungen zu Comvoluticeras sind dabei auch schon von ihm hervor-
gehoben worden, doch glaubte er, Unterschiede von Gattungsrang festgestellt zu haben:
Bei Laganites soll BocosLovskij zufolge die Gehiuseform abwcichend und der Protoconch
groBer sein. Ferner soll der letztere trotz Fortbestehens der Nabelliicke bereits von der
ersten Windung umfalit werden, was bedeutet, dafl hicr die konkave Windungszone
frisher (nach 1 ganzen Windung) angelegt wurde als bei den bisher bekannten Convoluti-
ceras-Arten (nach 114 Windungen).

Alle diese Merkmalc ergeben allerdings nur cinen graduellen, nicht aber einen prinzi-
piellen Unterschied gegeniiber Comvoluticeras. Grundsitzliche Verschiedenheit der Gesamt-
form des Gehiduses besteht nicht mehr, wenn man die neuen Convoluticeras-Arten C. coskuni
n. sp. und C. discordans n. sp. mit beriicksichtigt. Verschicdenheit in der GréBe des Proto-
conchs ist innerhalb der meisten primitiven Ammonoideen-Gattungen gegeben (z. B.
bei Gyroceratites, Convoluticeras, Mimagoniatites) ohne dall man sie zur Abspaltung neuer
taxionomischer Einheiten beniitzen kénnte. Die Differenz im ersten Auftreten des Um-
fassens der Windungen ist minimal (Unterschied von 14 Windung). In all diesen Punkten
handclt es sich also um quantitative, nicht aber um qualitative Unterschiede.

Aufgrund des Fehlens von wirklich durchgreifenden Unterschicden, andeterseits aber
auch wegen der weitgehenden Ubereinstimmung (u. a. im Fehlen eines Lateralsinus sowie
eines cchten Ventrolateralsattels in der noch nicht bikonvexen Anwachsstreifung) meine
ich, da Laganites mit Convoluticeras identisch ist.]

IIb9) Det Gyroceratites-Zweig

Die Gattung Gyroceratites v. MEYER ist von O. H. ScHinpEwoOLF (1933,
1935, u. a.) als ein Bindeglied zwischen den Bactriten und den eingerollten
Ammonoideen aufgefalt worden. L. F. Spatn (1933: 450) und J. C. A,
BonMERs (1936: 99) rechnen zwar gleichfalls damit, daB sich Gyroceratites
von den Bactritidae herleitet, meinen jedoch, dafl es sich dabei um einen
Seitenzweig handelt. Diesen lit SpaTH als ,,degenerated branch® (1933)
offenbar blind enden, wihrend BonMERs an ihn die ,,asellati spiruliformes
anschliefen will2L. Bei der nunmehr weiter fortgeschrittenen Kenntnis der
iltesten Ammonoidea liB3t sich wohl keine dieser Vermutungen linger auf-
rechterhalten.

Eine dirckte Ableitung der Gattung von den Bactritiden oder — in
speziellerer Form — von Lobobactrites erscheint nicht mehr méglich. Gyro-
ceratites ist bereits ein typischer, weitgehend fortgeschrittener Vertreter der
ilteren Goniatiten. Zumindest erscheint die Gattung wesentlich fortge-
schrittener als die heute niher bekannten wirklich primitivsten Goniatiten

21 Vgl. Kap. 1a 5.
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(Mimosphinctidae), was aus ihrer advoluten Einrollung und vor allem der
schr spezialisierten Anwachsstreifung [Abb. 4 —zugescharfterhoherVentro-
lateralsattel, tiefer Ventralsinus, tiefer und breiter Lateralsinus, rectiradiate
(!) Position der Streifen] klar hervorgeht. Der zwischen den Bactriten und
den eingerollten Ammonoideen vermittelnden Hauptreihe gehort sie sicher
nicht an. ‘

In diese Richtung scheint auch die stratigraphische Verbreitung der
Gattung zu weisen. Der primitivste Vertreter der Goniatiten, .Anetoceras
bunsrueckianum, und eine Reihe von primitiven Ammonoideen sind bereits
im Ober-Siegenium (Hunsriickschiefer) festgestellt worden. Gyroceratites
scheint hingegen erst im Emsium, moglicherweise sogar erst im Ober-
Emsium aufzutauchen: bei W. ErcHeEnNBERG (1930, 1931) und bei ErBEN
(1953) noch als unter-emsisch angefiihrte Vorkommen haben sich inzwi-
schen als ober-emsisch herausgestellt. O. H. WaALLISER hilt zwar (1962:
5606) fiir moglich, daB die Gattung schon im Oberen Siegenium (Hunsriick-
schiefer) erscheint, da ihm vorliegende Abdriicke ,,im Aufrollungsmodus
gut mit G. /gevis tibereinstimmen*. Abgesehen davon, daB es ein fast aus-
sichtsloses Unterfangen ist, bei Schiefer-Erhaltung an bloBen Fossilabdritk-
ken feststellen zu wollen, welcher Aufrollungsmodus (Advolubilitit ?, Kon-
volubilitit ? oder die Kombination beider ?) vorliegt, verliert die Annahme
WALLISERs auch durch einen sehr bemerkenswerten Fund von M. R. House
betrichtlich an Gewicht. Die von House untersuchte neue Art Teicherticeras
(n. subg.) /enz/ diirfte mit sehr grofer Wahrscheinlichkeit die Wurzel des
Gyroceratites-Stammes darstellen — und fiir sie wird ein Alter von Emsium
(vielleicht Unter-Emsium ?) angenommen.

Gyroceratites diirfte wohl einen von der Hauptreihe ziemlich entfernten
Seitenzweig bilden (Abb. 6 und 10). Der noch nicht querverbreiterte larvale
Windungsquerschnitt, die schmal hoch-ovale Form des adulten, das Fehlen
einer konkaven Windungszone, die Abwesenheit eines Dorsallobus der
Sutur und das Fehlen eines Dorsalsinus der Anwachsstreifen sprechen dafiir,
daB sich die Gattung von einer Wurzel herleitet, die primitiver als Mima-
goniatites und Comvoluticeras ist. Unter diesen Umstinden war von vornherein
anzunehmen, dal3 Gyroceratites von einer der urspriinglicheren Teicherticeras-
Arten abstammt. Noch vor Abschlufl meines Manuskriptes fand diese meine
Annahme eine Bestitigung durch die erwihnte neue, von M. R. House (vgl.
S.147) begriindete Art Teicherticeras (n.subg.) lengi. Dr. M. R. House
— dem fiir das kollegiale Entgegenkommen, mit dem er mir seine Unter-
lagen zuginglich machte, recht herzlicher Dank gesagt sei — hatte diese Art
bereits selbst in Verbindung mit Teicherticeras, zugleich aber auch mit Gyro-
ceratites gebracht, und ich vermag ihm darin nur beizupflichten. Mit beiden
Gattungen gemeinsam sind der Aufrollungsmodus (durchwegs advolut),
die Lobenlinie und — im Prinzip — der Windungsquerschnitt (abgeflachte
Ventralseite, ventrolaterale Kanten, fast schon Kiele). Eine ausgesprochene
Mittelstellung nehmen die Anwachsstreifen ein: sie sind noch primitiv und
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ausgesprochen rursiradiat wie bei Zeicherticeras, haben aber bereits einen
Lateralsinus und Ventrolateralsattel, wenn diese Bildungen auch bei weitem
noch nicht so ausgeprigt sind, wie dies bei dem typischen Gyroceratites der
Fall ist. Entsprechendes gilt fir die ventrolateralen Kanten: Sie sind wesent-
lich stirker ausgebildet als bei Teicherticeras n. sp. A und entsprechen beinahe
bereits den kielartigen Ventrolateral-Kanten mancher Gyroceratites-Vertreter
bzw. deren frithontogenetischen Stadien. Alles in allem erfiillt /erz/ Housk
simtliche Voraussetzungen eines zwischen Te/icherticeras und Gyroceratites
vermittelnden Bindegliedes.

Die innerhalb des Gyroceratites-Zweiges bestehenden phylogenetischen
Zusammenhinge sind noch unklar und werden es wohl noch so lang bleiben
miissen, wie die in B6hmen auftretenden Arten dieser Gattung nicht revi-
diert sind. Fiir den Gesamt-Zweig gilt, daf3 in ihm eine auffallende generelle
Eigentendenz entwickelt ist: eine Zuschirfung bzw. Zuspitzung besonders
hoher Ventrolateralsittel, wie sie in dhnlicher Form bei keiner anderen der
ilteren Goniatiten-Gattungen wiederkehrt. — [Hier sei hervorgehoben: Die
Spitze des Ventrolateralsattels liegt in der duBeren Basalhilfte der Kiel-
lamelle, so daB der Anwachsstreifen auf der AuBlenfliche der vollstindig
erhaltenen Lamelle schrig nach riickwirts verliuft (vgl. ERBEN 1960: Taf. 4,
Fig. 7). WaLLisers Skizze Abb. 1 gibt diese Verhiltnisse nicht ganz zu-
treffend wieder.] — Eine andere, gleichfalls ungewohnliche Eigentendenz
stellt sich in der Herausgestaltung der bereits erwihnten ventrolateralen
Kiel-Lamellen ein.

Iterativer Art ist ein weiterer genereller Zug, niamlich die Tendenz, die
Anwachsstreifen rectiradiat auszurichten. Er ist unabhingig von der glei-
chen, in der Hauptreihe mit Mimagoniatites einsetzenden Tendenz erworben
worden.

Das wohl auffilligste Merkmal von Gjyroceratites — dic Ausbildung ventrolateraler
Kicl-Lamellen — ist lange unbekannt geblicben. Thr Vorkommen konnte ich erstmalig
1953, dann craeut 1960 beobachten. Da derartige Bildungen bei den zuvor schon scit
langer Zeit bekannten Arten (gracilis, laevis) nicht festgestellt waren, muBte der Eindruck
cntstchen, als handle es sich hier um cine Sonderentwicklung inncrhalb von Gyroceratites,
und so habe ich 1960 die Lamellen bzw. Kicle tragenden Arten von Gyroceratites in ciner
cigenen Untergattung Lamelloceras zusammengefaflt, von der ich annahm, daf} sic inner-
halb von Gyroceratites cine Parallel-Entwicklung zu der Linie /aevis-gracilis durchliuft.

Dagegen hat sich kirzlich O. H. WALLiser (1962) gewendet, der die Auffassung
vertrat, die Lamellen tragende Art dorsolamellatus ERBEN sci mit gracil/is BRonn 1835, die
gleichfalls lamellate Unterart armroricanus ERBEN mit /aevis (EICHENBERG 1931) identisch
und das Fehlen von Kiel-Lamellen sei bei den genannten ilteren Arten lediglich durch
ihren Erhaltungszustand vorgetiuscht (regelhafte Steinkernerhaltung bei gracilis; bei
laevis Schalenbeschidigung).

WaLLIsERs Darlegungen erschienen zwar plausibel, doch war ihr Zutreffen keines-
wegs 50 erwicsen, wie man nach der Bestimmtheit seiner Formulierungen hitte meinen
konnen: Im Falle der angenommenen Identitit von gracilis und dorsolamellatus verweist
WaALLISER darauf, daBl ihm aus dem Wissenbacher Schiefer (als stratum typicum) einige
Exemplare von Gjyroceratifes vorliegen, dic ,,. . . in der Ausbildung des Steinkerns voll-
kommen mit der Titelart graci/is im Sinne der iltcren Autoren iibercinstimmen. . ., und
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bei denen anhaftende Schalenreste Lamellen-Kicle erkennen lassen. Das ist an sich nichts
Neues, denn zwei entsprechende Exemplare hatte ich bereits 1960 selbst erwihnt, eines
davon auf Taf. 4, Fig. 7, sogar abgebildet. Dieses Vorkommen lamellater Gyroceratiten
im Wissenbacher Schiefer konnte fiir die Klirung der Frage nach der Identitit oder Ver-
schiedenheit der Arten dorsolamellatus und gracilis jedoch keineswegs entscheidend sein.
Eine Zugehérigkeit zu gracilis war zwar denkbar, da ,,der Steinkern mit graci/is iberein-
stimmte®, sie war abet keineswegs bewiesen, und WALLISER hat sich weit vorgewagt, als
er diese Exemplare uneingeschrinkt als graci/is bezeichnete (1962:571), obwohl der
Besitz von Kiel-Lamellen bei dicser Art nicht erwiesen war. Diagnosen- und definitions-
gemill waren sie — solange das Vorkommen derartiger Lamellen bei graci/is nicht nach-
gewiesen wetden kann — zu dorsolamellains zu stellen, was mir — um WALLISERs recht
energische Ausdrucksweise zu zitieren — gar nicht so ,,unsinnig‘‘ crscheint.

Ein Beweis wutde auch durch WaLLIsERs graphischen Vergleich der Mefiwerte
(1962: Abb. 2) nicht erbracht, denn die Merkmals-Alternative lamcllat/nicht-lamellat
wird durch ihn nicht erfaBBt. Was aber die Korrelation der tibrigen Gehiduse-Merkmale
wie WH/WB u. dgl. betrifft, so hitte sich dicses Bild auch dann ergeben kénnen, wenn
cine weitgehende Parallel-Entwicklung zweier verwandter Arten ,,gracilis* und ,,dorso-
lamellatus* votlag, die sich lediglich in der Ausbildung der Ventralseite unterscheiden,
Analoges gilt fiir das Verhiltnis der Arten ,,/aevis und ,,armoricanus*.

Ein wirklicher Beweis hitte lediglich dann vorgelegen, wenn WALLISER an den Holo-
typen von gracilis und /aevis nachgewiesen hitte, daf3 die mittels dieser Typen durch
BronN und EICHENBERG gekennzeichneten Arten ebenso wie dorsolamellatus und armori-
canus Lamellen-Kiele besitzen. Beide Holotypen sind jedoch verschollen, so daf3 die Art-
namen gracilis und /aevis substanzlos geworden sind und WALLISER gezwungen ist, fiir
die BronnNsche Art von 1835 ein Exemplar von SANDBERGER 1850 und fiir die EIcHEN-
BERGsche Art von 1931 ein von WALLISER selbst gesammeltes Stiick als Neotypus in
Erwigung zu zichen. Da ein Ncotypus mit dem urspriinglichen Holotypus nicht nur
hinsichtlich Fundort und Fundschicht iibereinstimmen muB, sondern in Analogie hierzu
auch dessen Beschreibung und Abbildung weitgchend ihneln miilte, und da die ur-
spriinglichen Autoren BRONN und Ei1cHENBERG die Existenz von Kiel-Lamellen nicht
beobachtct haben, miilten auch die Neotypen frei von Lamellen sein. Wire doch bei
einer Auswahl von morphologisch in diesem wichtigen Merkmal abweichenden Neo-
typen die Moglichkeit nicht auszuschlieen, dafl der auswihlende Autor dem Artnamen
subjcktiv und unbewuBlt cinen ihm nicht zukommenden morphologischen Gehalt
unterstellt.

Solche Situationen werden sich immer dann ergeben, wenn man forcicrt darangeht,
Artnamen konservieren zu wollen, deren Geltungsbereich aufgrund des Verlustes des
Holotyps zur Fiktion geworden ist. Eine solche Situation liegt auch hier vor: Der Beweis,
daB die ausgewihlten Neotypen tatsichlich dic Arten BronNs und EICHENBERGS repri-
sentieren werden, liBt sich in diesem Fall nicht licfern. Auch den Beweis, daf3 dic urspriing-
lichen Holotypen der Arten gracilis und /aevis — und damit die Arten sclbst — Kiel-
Lamellen besessen haben, mufite WavrLiser schuldig blciben. Nach Lage der Dinge kann
et gegenwirtig auch gar nicht erbracht werden.

Verzichtet man nun darauf, hier Aussagen mit Bestimmtheit vorbringen zu wollen,
so ist zu bemerken, da} der Beweis fiir dic Behauptung O. H. WALLISERs zwar noch
ausstcht, daB aber das Zutreffen ciner entsprcchenden Vermutung von vornherein
durchaus wahrscheinlich schien. Diese Wahrscheinlichkeit hat sich jetzt durch den von
M. R. HousE beschriebecnen Fund der wahrscheinlichen Ancestralform von Gyroceratites
entscheidend erhoht, da schon dieser Vorliufer ventrolaterale kiclartige Kanten aufweist
und es nicht wahrscheinlich ist, daB von ihm innerhalb von Gyroceratites eine Linic laevis-
gracilis ausging, in der diese Sondermerkmale wieder riickgebildet worden witen (— ob-
wohl auch das nicht véllig ausgeschlossen wire). Unter diesen neuen Umstinden sind die
Vorstellungen O. H. WALLISERs jetzt als Arbeitshypothese zu akzeptieren.
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Im ibrigen erwichst aus der Kenntnis der Ancestralform Teicherticeras (n. subg.)
lenzi HOUSE ein neues Problem. Zur Zeit der Abfassung meines 1960 publizierten Ma-
nuskriptes galten manche Vorkommen von G. /aevis allgemein noch als unter-emsisch.
Daraus ergab sich meine Erwigung, daB ,,bei den stratigraphisch ilteren Arten die
Zunahme an Windungshohe langsam, bei den jiingeren schneller erfolgt®. Dies ist von
WaLLISER (1962: 568) sodann tibernommen und ausgcbaut worden, der Formen des
Grenzbercichs Ems/Eifel den Formen ,,des Ems* gegentuberstellt, dabei zu prinzipiell
gleichen Vorstellungen kommt und meine Auffassung wiederholt, dic Formen armorica-
nus (bei thm laevis genannt) und dorsolamellatus (bei ihm als gracilis zitiert) seien phyletisch
eng mitcinander verkniipft. Unter Betiicksichtigung der oben angedeuteten Tendenzen
und Altersverhiltnisse wiirde dies bedeuten, dafl am Anfang der Entwicklung eine Art
mit langsamer Zunahme an Windungshohe (/aevis ) stehen wiirde. Die Ancestralform 7.
(n. subg.) /enzi Housk aber weist — allein schon in den frithontogenctischen Stadien —
cine Zunahme an Windungshéhe auf, die bereits wesentlich schncller erfolgt als bei
»laevis des Ems*. Hier ergibt sich anscheinend eine Diskrepanz, die deutlich zeigt, daf3
unsere Kenntnis der Arten, der Zusammenhinge und der Tendenzen inncrhalb des
Gyroceratites-Zweiges noch recht unvollkommen ist. Vielleicht klirt sich das hier aufge-
zeigte Problem, wenn die Gyroceratiten oder zu ihnen iiberlcitende Tcicherticeraten aus
dem Unter-Ems bekannt sein werden, was heute noch nicht der Fall ist. Denn wenn
WALLISER auch — recht verallgemcinernd — von ,,Ems* spricht, so ist doch festzu-
halten, daB alle bisher publizierten Exemplare von Jaevis (und von emsischen Gyroceratites
iiberhaupt) den neueren stratigraphischen Einstufungen zufolge ausschlieSlich aus dem
Ober-Ems stammen.

IIb10) Der Mimagoniatites-Zweig

Der von den Bactritidae zu den eingerollten Ammonoidea fithrenden
Hauptreihe gehoren innerhalb von Mimagoniatites sicherlich nur wenige
Arten an. In Frage kommen mit groBer Wahrscheinlichkeit Mimagoniatites
faleistria (Fuchs) aus dem Hunsriickschiefer 22 und wohl auch M. obesus
ErBenN (Abb. 11).

Im ibrigen scheinen bei Mimagoniatites mehrere Stammeslinien zu
bestehen, die ebenso wie dies bei .Anetoceras der Fall ist, einen aus der Haupt-
reihe entspringenden Seitenzweig zusammensetzen. Genauer ist dieser noch
nicht bekannt, doch lassen sich in generellen Ziigen schon jetzt einige Arten-
Gruppen unterscheiden, die phylogenetisch verkntipft sein diirfen: die gor-
gensis-Gruppe, die obesus-Gruppe, die Parentites-Linie und vielleicht auch
eine fabuliformis-Linie.

Die zorgensis-Gruppe stellt sicherlich die ilteste und konservativste
Stammeslinie dar. Kennzeichnend ist fiir sie, dal} die Zunahme der Win-
dungshéhe in den Mittel- und Spitstadien ziemlich schnell vor sich geht.
Der querovale Windungsquerschnitt der frithontogenetischen Stadien wird
schon in den frithen Mittelstadien aufgegeben, der Windungsquerschnitt
tendiert im Laufe der weiteren Ontogenese zu abgeflachten Flanken bei
etwas abgeplatteter Ventralseite, und die Alterswindungen werden hoch-
oval [vgl. Abb. 3. — Beispiele: gorgensis (ROEM.), erbeni KULLMANN, bobemicus
(BARRANDE) usw.].

22 Die Zugchorigkeit dieser Art zu Mimagoniatites kann nunmchr aufgrund neucr
Funde, dic mir aus dem Hunsriickschicfer vorliegen (GPIBo), als erncut bestitigt gelten.
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Die obesns-Gruppe diirfte sich wohl aus der gorgensis-Gruppe herleiten
und ist jedenfalls die jiingere von beiden. Fiir sie ist charakteristisch, daf die
Zunahme an Windungshoéhe allgemein recht zogernd abliuft. Der in den
Frihstadien gleichfalls querovale Windungsquerschnitt bleibt lange — bis
in die Mittelstadien — Dbeibehalten, und die Alterswindungen werden bei
gewolbten, stirker konvergierenden Flanken und gerundeter Ventralseite
verhiltnismiBig breit dreieckig [vgl. Abb. 3 — Beispiel: obes#s ERBEN,
zorgensis BocosLovskij 1962: Taf. 4, Fig. 6, non ROEMER].

Die Parentites-Linie fasse ich entgegen Bocosrovskij nicht als selbstin-
dige Gattung, sondern als einzelne Stammeslinie innerhalb des Mimagonia-
tites-Zweiges auf. Die Gehidusegestalt und ihre ontogenetische Entwicklung
dhneln denen der gorgensis-Gruppe. Eine eigenstindige Tendenz besteht
jedoch darin, daf3 die Schenkel des Ventrallobus stark nach vorn divergieren
und dieser daher deutlich erweitert erscheint [Beispiel: M. (P.) praecarsor
Bocosrovskij]. [Vgl. Abb. 5.]

Es mag sein, da3 auch M. tabaliformis KULLMANN eine eigene kleine
Seitenlinie darstellt, die aus der gorgensis-Gruppe entspringt. Kennzeichnend
ist hier die Tendenz zu diinn scheibenférmiger Gehiusegestalt, wie sie — al-
lerdings weniger ausgeprigt — auch in der Parentites-Linie anklingt.

Die meisten Linien des Mimagoniatites-Zweiges haben die Wurzeln fir
neue taxionomische Einheiten abgegeben: Die phyletische Verbindungsbahn
von der Basis der gorgensis-Gruppe zur obesus-Gruppe und ihre Fortsetzung
von der obesus-Gruppe zu Anarcestes ist als ein Teil der Hauptreihe zu be-
trachten, die von den Bactriten zu den eingerollten Goniatiten fiihrt. Die
Parentites-Linie durfte, wie BocosLovski) wohl mit Recht annimmt, den
Ursprung der Gattung Augurites darstellen.

IIb11) Der Palacogoniatites-Zweig

Ein anderer, innerhalb des Rahmens der frithen Ammonoidea gleichfalls
weiter von der Hauptreihe entfernter Seitenzweig wird von den Arten der
Gattung Palaeogoniatites Hyatt gebildet. Wie H. K. ErBEN (1960: 119—121)
aufgezeigt hat, diitfte sich dieser Zweig — vermutlich im Ober-Emsium —
von der gorgensis-Gruppe der Gattung Mimagoniatites abspalten (Abb. 11, 4,5).

Der kurzlebige Palaeogoniatites-Zweig fillt durch besondere regressive
Tendenzen auf (vgl. ERBEN 1960: 104). Hier wiren vor allem zu nennen:
a) die sekundir gyrocone Form der Altersstadien, die durch Entrollung der
Windungen erreicht wird und — b) die sekundir rursiradiate Stellung der
Anwachsstreifen des mittleren und des Altersstadiums [primir ist sie fiir die
Mimosphinctidae kennzeichnend]. Regressiv witken im Spitstadium des
Gehiuses ferner: c) der Verlust der konkaven Windungszone [sie fehlt
auch den meisten Mimosphinctidae], d) die Rickbildung des Lateral-
lobus, €) die Riickbildung des Dotsallobus [— er fehlt auch den meisten
Mimosphinctidae], f) die Riickbildung des Lateralsinus [— dto. —] und
g) die Riickbildung der Ventrolateralsittel der Anwachsstreifung [—dto.—].
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Abb. 11. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der dltesten Ammonoidea. — Die Hauptreihe von Teicherticeras bis Anarcestes. — Der Palaeogoniatites-
Zweig, der Agoniatites-Paraphyllites-Zweig und der Parentites-Augurites-Zweig. (Fossil-Darstellung etwas schematisiert. Gré8en einander angeglichen.
Bei Augurites keine Anwachsstreifen dargestellt, bei Parentites nur einer.)
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In allen diesen Merkmalen verfolgt der Palaeogoniatites-Zweig phylo-
genetische Tendenzen, die denjenigen entgegengesetzt sind, welche in der
von den Bactriten zu den eingerollten Ammonoideen fithrenden Hauptreihe
so charakteristisch sind.

II1b12) Der Agoniatites-Paraphyllites-Zweig

Die Kenntnis dieses Seitenzweiges ist O. H. SCHINDEWOLF zu verdanken
(1933), der nachgewiesen hat, dafB3 die Gattungen Mimagoniatites EICHEN-
BERG — Agoniatites MEEK — Paraphy/lites Hyatt in der genannten Reihen-
folge und phvlogenetischen Verkniipfung einen eigenen Zweig bilden.

Diesen hat bereits SCHINDEWOLF als einen Seitenzweig erkannt, welcher
der von den Bactriten zu den eingerollten Ammonoideen fithrenden Haupt-
reihe nicht angehoért. Gleichwohl bestehen in diesem Seitenzweig einige der
Tendenzen, die fiir die Hauptreihe charakteristisch sind: a) die Reduktion
der Nabelliicke, b) die Quer-Verbreiterung des Protoconchs und c) die
Riickverlagerung des Beginns der Konvolubilitit (konkave Windungszone)
in die Larvalstadien (d. h., in die vor der 2. Wachstums-Anderung liegenden
Windungsteile). Diese Merkmale werden in jenem Abschnitt der Hauptreihe
wirksam, der die folgenden Glieder umfaBt: Mimagoniatites — Anarcestes —
Anarcestidae ohne Nabelliicke. Im Agoniatites- Paraphyllites-Zweig werden
sie unabhingig und iterativ hervorgebracht (Abb. 14).

Il b13) Der Parentites- Angarites-Zweig

Ein weiterer Seitenzweig eilt der Gesamtentwicklung der dlteren Ammo-
noidea weit voraus, obwohl auch er nachweislich noch zu den ilteren und
primitiveren Gruppen gehort (Abb. 11). Die Entdeckung und Beschreibung
der beiden ihn zusammensetzenden, bisher als cinzigen bekannten Formen
Parentites und Augnrites ist B. 1. BogosLovsk1j zu verdanken.

Parentites BogosLovskij 1961 ist von seinem Autor mit Recht in die
Nihe von Mimagoniatites gestellt worden. Tatsichlich entspricht die einzige
bekannte Art P. praecursor scheibenformig werdenden Mimagoniatites-Arten
(z. B. tabuliformis KurLLManN 1960) in allen grundsitzlichen Ziigen (Nabel-
licke, Anwachsstreifen, Einrollungsmodus, Ventrolateralfurchen, Gliede-
rung der Lobenlinie, Entwicklung des Windungsquerschnitts) so weit-
gehend, dafl lediglich ein einziger Unterschied besteht: Der Ventrallobus
von Parentites ist umfangreicher (Abb. 5), da seine Schenkel nach vorn etwas
stirker divergieren. Dieser Unterschied erscheint zu gering, als da3 man ihm
gattungs-unterscheidenden Rang beimessen kénnte. Ich fasse Parentites da-
her als Untergattung von Mimagoniatites auf.

Fir die zweite Form Augurites mirandus BocosLovskiy 1961 hat ihr

. Autor wohl mit Recht nicht nur eine neue Gattung, sondern sogar eine neue
Familie geschaffen. Der Begriindung einer neuen Unterordnung mochte ich
mich allerdings nicht anschlieBen. Zwar entsprechen die Nabelliicke, bis zu
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einem gewissen Grade die Gehauseform, die bikonvexe Anwachsstreifung,
die geringe konkave Windungszone und der breite, die Flanke einnehmende
Laterallobus sowie das Fehlen von Umbilikalloben noch durchaus Mima-
goniatites bzw. dessen Untergattung Parentites. Aber die Gliederung der
ventralen und ventrolateralen Teile der Lobenlinie weicht sehr stark ab und
erinnert, wie BogosLovskij vollig mit Recht hervorhebt, an oberdevo-
nische Formen, z. B. die Beloceratidae (Abb. 5).

In der Terminologie der Lobenlinie folgt det Autor demzwar im Grunde
morphogenetischen, aber dennoch verfehlten Verfahren RuzHENCEW’s
(1949). Daher faBt er den breiten lateralen Lobus von Axgurizes als urspriing-
lichen ,,Umbilikallobus** bzw. in diesem Fall als einen aus dem ,,Umbilikal-
lobus* der Primirsutur (in unserer Terminologie: Laterallobus) hervor-
gegangenen ,,Omnilaterallobus® auf. Als ,, Ventrallobus* bezeichnet Boco-
sLovskIl] — wiederum RuzHENCEW folgend — den gesamten ventrolate-
ralen und ventralen Abschnitt der Lobenlinie, der sich an den Laterallobus
(,,Omnilaterallobus‘‘) anschlieBt. Bei dieser Auffassung erscheint sodann
der sog. ,,Ventrallobus als insgesamt fiinfteilig. Zweifelsohne ist aber
dieser sog. ,,Ventrallobus® ein Komplex, der aus genetisch verschiedenen
Komponenten zusammengesetzt ist, und nur sein zentraler Teil kann dem
echten Ventrallobus entsprechen. Aus dieser Sicht, und der gleichfalls
morphogenetischen, aber von der phylogenetischen Ammonoideen-Wurzel
ausgehenden Terminologie O. H. ScHINDEWOLF’s (1928, 1929, 1951, 1954,
1960) folgend, wird man hier anders interpretieren miissen: Der zugespitzte,
ventralwirts auf den Laterallobus folgende Lobus (hier: Lobus X genannt)
diirfte wahrscheinlich einen Adventivlobus darstellen. Ventralwirts von
ihm erstreckt sich sodann ein echter Ventrallobus, der durch einen sehr
niedrigen, orimentiren, in der Mitte leicht eingezogenen Mediansattel ge-
teilt wird, wie er in dhnlicher Form z. B. bei Ponticeras entwickelt ist (vgl.
ScHINDEWOLF 1951: Abb. 4 b). Ob der hier Lobus X genannte Lobus
genetisch wirklich ein echter Adventivlobus ist, oder ob es sich bei ihm viel-
leicht um den genetischen (aber auswirts verschobenen) Laterallobus han-
delt, wird sich mit letzter Sicherheit erst beurteilen lassen, wenn der friith-
ontogenetische Entwicklungsgang bekannt ist. (BocosLovskij’s fritheste
Lobenlinie ist bei einer Windungshohe von 12,5 mm beobachtet worden,
ist somit entgegen seinen Angaben nicht mehr frithontogenetisch.) Es ist
jedoch auBerordentlich wahrscheinlich, dal der Lobus X tatsichlich adven-
tiv ist, denn bei dem noch eine Nabelliicke aufweisenden 4ugurites handelt
es sich allem Anschein nach um einen tber M. (Parentites) abgespaltenen
Deszendenten von Mimagoniatites. Bei allen Agoniatitidae (und Mimocera-
tidae) behilt der genetische Laterallobus seine Position in der Mitte der
Flanke bis in das Alter bei. Dies diirfte somit auch fir Augurites gelten.
Wenn aber der Flankenlobus dieser Gattung tatsichlich der genetische La-
terallobus ist, dann kann der Lobus X gar nichts anderes sein als ein Ad-
ventivlobus.
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Der dem Eiflium angehorende Parentites- Augurites-Zweig entspringt aus
Mimagoniatites, wobei lediglich fraglich bleibt, ob er sich aus der gorgensis-
Gruppe direkt ableitet, oder unter Vermittlung scheibenf6rmiger Arten,
z. B. tabuliformis. Er endet offenbar blind, d.h. ohne phylogenetische
Deszendenten hervorzubringen. Die Tendenzen dieses Seitenzweiges be-
stehen in Folgendem:

a) Tendenz zur Scheibenform des Gehiduses bei Verschmilerung (Parentites) bis

Zuschirfung der Ventralseite (Augurites).

b) Tendenz zur Bildung eines spatontogenctischen Nabel-Callus (Auxgurites), der

innerlich bleibt (da er duBerlich mit Anwachsstreifen bedeckt ist).

c) Tendenz zur Verbreiterung des Ventrallobus ( Parentites) und zur Ausbildung eines

ventralen Mediansattels (Augurites).

d) Tendenz zur Ausbildung cines zusitzlichen ventro-lateralen Lobenelementes
(Adventivlobus).

Iterativ sind dabei die unter c) und d) genannten Tendenzen, die parallel
zur Hauptentwicklung des gesamten Goniatitenstarnmes verlaufen. Indiesem
wird die Bildung von Adventivloben allerdings nicht vor dem Givetium
(Maenioceras und Tornoceras) erreicht, die Bildung eines ventralen Median-
sattels nicht vor dem Frasnium (z. B. Gephuroceratidae, Pharciceratidae).
Insofern ist das vorzeitige (iterative) Erscheinen dieser Tendenz in dem
primitiven (— Nabelliicke! —) und ilteren (— Eiflium! —) Parentites-
Aungurites-Zweig hochst ungewohnlich und auffallend.

IIc. Zusammenfassende Sicht

Aus den vorausgehenden Kapiteln geht — in knapper Kiirze darge-
stellt — folgender Befund hervor:

Die Entwicklung, die von den orthoconen Bactritidae zu den voll einge-
rollten Ammonoidea fiihrte, diirfte sich im Siegenium (offenbar im Ober-
Siegenium) mit Uberraschender Schnelligkeit beinahe ,,explosiv‘‘ abge-
spielt haben (vgl. Abb. 6, 7, 8, 11). Die in den Kapiteln I c 1 bis I ¢ 6 auf-
gefithrten Beobachtungen deuten darauf hin, daB sie in einer Hauptreihe
verlief, deren Glieder die folgende Reihenfolge einnehmen:

Bactrites — Lobobactrites — Cyrtobactrites sp. primit. — Anetoceras buns-
rueckianum — A. afl. bunsrueckianum — A. (Erbenoceras) sp. A — Teicherti-
ceras (?) n.sp. B — (? Convoluticeras sp. primit.) — gorgensis-Gruppe von
Mimagoniatites — obesus-Gruppe von Mimagoniatites — Anarcestes (mit rest-
licher Nabelliicke) — Anarcestiden ohne Nabelliicke — iibrige Goniatiten.

Die Umbildungstendenzen bestehen in Folgendem:

a) Zunehmende Kriimmung bis Einrollung des Gehiuses, die im phylogenetischen
Entwicklungsgang im wesentlichen von spiteren Windungen bis in die onto-
genetischen Frithstadien zuriickschreitet (palingenetischer Entwicklungsgang).
(Abb. 7, 8,11 — Abb. 2.) '
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b) Zunchmende Ausgestaltung der Lobenlinic in der phylo- (und onto-) genctischen
Reihenfolge Ventrallobus (E) — Laterallobus (L) — Dorsallobus (I) (palingene-
tischer Entwicklungsgang). (Abb. 5.)

¢) Zunchmende Komplikation der Anwachsstreifen in der Reihenfolge Ventralsinus
— Ventrolateralsattel — Lateralsinus — Dorsolatcralsatte]l — Dorsalsinus (palin-
genetischer Entwicklungsgang). (Abb. 4.)

d) Umorienticrung der Anwachsstreifen von rursiradiater zu rectiradiater Position.,

(Abb. 4.)
¢) Allmihliche Umgestaltung des Windungsquerschnitts in der Reihenfolge: rund-
lich — oval — hochoval — gedrungen oval — queroval. Hier ist ein recht kom-

plizierter Entwicklungsgang zu beobachten: In der ersten Hilfte der Hauptreihe,
von Bactrites bis zu Anetoceras (?und Teicherticeras), verliuft dic Entwicklung
palingenctisch. Von (? Convoluticeras und) Mimagoniatites ab erscheint sodann cin
proterogenctischer Entwicklungsgang, u. zw. insofcrn, als im Larvalstadium (zwi-
schen 1. und 2. Wachstums-Anderung) als ncues Merkmal dic quer-ovale Form
des Windungsquerschnitts auftaucht und als sich dicses neue Merkmal im Laufe
der Phylogenese in immer spiterc ontogenctische Stadien fortsetzt. Zugleich aber
folgt cs auch dem palingenctischen Prinzip, da es bei Anarcestes und allen weiteren
Gliedern der Hauptreihe auch auf dic frithesten ontogenctischen Stadien, u. zw.
den Protoconch ibergreift. (Vgl. Abb. 3.)

f) Verstirkung der Merkmalswechsel in den frithontogenetischen Gehiuscteilen und
somit offenbar auch cine Verstirkung der Mctamorphose (vgl. Kap. 111.¢).(Abb14.)

Aus zahlreichen Gliedern der Hauptreihe entsprangen ferner Seiten-
zweige, die sich in manchen Fillen in mehrere Aste gliederten und denen
die iiberwiegende Mehrzahl der Arten der unterdevonischen, primitiven
Goniatiten angehort. Diese blind endenden Seitenzweige haben in jedem
Fall eine Eigenentwicklung durchlaufen. Auffallend ist daneben, daB3 in
ihnen des 6fteren iterative Tendenzen auftraten, d. h. einzelne Tendenzen
wirksam wurden, die denjenigen der Hauptreihe entsprechen, aber in den
Seitenzweigen unabhingig von der Hauptreihe entwickelt und weiter ver-
folgt wurden (Zunahme im Einrollungsgrad, Ausgestaltung der Loben-
linie, Komplikation bzw. Umorientierung der Anwachsstreifen). In einem
Fall verlief die Entwicklung sogar mit iberstiirzter Schnelligkeit: im Paren-
tites- Angurites-Zweig wurden Mediansattel und Adventivlobus frither het-
vorgebracht als in der Hauptreihe.

Daneben fillt auf, daB spite Angehorige der Seitenzweige in manchen
Fillen regressiven Tendenzen folgten und daB einzelne ihrer Merkmale
eine Riickkehr zu bereits verlassenen phylogenetischen Vor-Zustinden an-
strebten. Dies gilt vor allem fir Ausrollungstendenzen, ineinem Fall( Pa/aec-
goniatites) aber auch fur die sekundire Vereinfachung der Lobenlinie und
der Anwachsstreifen. Dieses nicht allzu seltene Auftreten regressiver Ten-
denzen bei Seitenzweigen, die der Wurzel eines neuen Stammmes (Goniatiten)
zeitlich und phylogenetisch nahestehen, 1aBt vermuten, dal manche der in
der Hauptreihe erreichten Formzustinde zwar generell, aber vielleicht doch
noch nicht endgiiltig fixiert gewesen sind.
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III. Zur Frage des Vorkommens freier Larvalstadien
bei ectocochleaten Cephalopoden

Witd die Ontogenie der Cephalopoden behandelt, so besteht bei Zoo-
logen und insbesondere in zoologischen Lehrbiichern die Neigung, die Ver-
hiltnisse, die bei den rezenten endocochleaten Coleoida angetroffen werden,
als fiir die gesamte Klasse bezeichnend anzusehen bzw. darzustellen. Darauf
folgt sodann der Hinweis auf eine auffallende Sonderstellung bzw. Spezi-
alisationshohe der Cephalopoden, welchen in dieser Sicht eine Ontogenie
zugeschrieben wird, die von der der iibrigen conchiferen Mollusken auBet-
ordentlich stark abweicht: Die Furchung ist bei den iibrigen Conchiferen
total, inaequal und spiralig — sie soll bei ,,den‘ Cephalopoden dagegen dis-
coidal und bilateral sein. Bei den iibrigen Conchiferen werden in frishonto-
genetischen Entwicklungsabschnitten in der Regel und im urspriinglichen
Entwicklungsgang freie Larvalstadien hervorgebracht — bei ,,den* Cepha-
lopoden sollen sie dagegen fehlen. — Es besteht Einigkeit in der Ansicht,
daB die genannten abweichenden Ziige der Ontogenese auf den besonders
hohen Dottergehalt der extrem telolecithalen Eier der Coleoidea zuriick-
zufithren sind.

Diese Gleichsetzung der Ontogenie der Coleoidea mit der der gesamten
Cephalopoda mag durch die Wahtscheinlichkeit gestiitzt sein, daBl dhnliche
Bedingungen (Fehlen freier Larvenstadien) auch beim ectocochleaten re-
zenten Nautilus vorliegen dirften, dessen frithe Ontogenie zwar noch unbe-
kannt ist, dessen Eier jedoch gleichfalls ziemlich groB und dotterreich sind.
Gerechtfertigt ist eine derart verallgemeinernde Ubertragung auf die ge-
samte Klasse jedoch nicht, denn ein groBer Teil der fossilen Cephalopoden
weist frithontogenetische Gehidusestadien auf, die deutliche Zisuren der
Entwicklung (wohl als Ausdruck einer Metamorphose) erkennen lassen und
deren relativ geringe GroBe dafiir spricht, daf3 sie aus kleineren und wohl
auch relativ dotterdrmeren Eiern hervorgegangen sein diirften. Dies gilt
vorwiegend — aber nicht allein — fiir die Ammonoidea.

IIla. Friihontogenetische Entwicklung der Ammonoidea

Im Fall der Ammonoidea wurde von seiten der Paldontologen schon seit
langer Zeit eine Gliederung der frithontogenetischen Entwicklung in ein-
zelne Phasen fiir wahrscheinlich gehalten. So unterschied A. Hrarr (1889)
folgende Abschnitte: a) Das Stadium der Bildung eines aus Conchyolin
bestehenden Protoconchs sowie einer kalkigen Anfangskammer?, — b) ein

23 Die Beriihrungsstelle zwischen beiden bzw. der Rest des ersteren sollte Hyarr
zufolge durch die Narbe (cicatrix) dargestellt werden. O. H. ScHiNDEwWoOLF (1933) er-
brachte sodann den Nachweis, daB cinc Conchyolin-Kammer nicht existiert hat und daf3
die tatsichliche Initialkammer die kalkige ist. Auf diesc ist in der Folgezeit die Bezeich-
nung Protoconch iibertragen worden. — In neuerer Zeit sind russische Autoren dazu

(Fortsetzung s. S. 162)

N. Jahrbudh f. Geologie u. Paliontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 11
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nepionisches Stadium, — c) ein neanisches Stadium. Diese Gliederung ist,
wie eine Nachprifung am Material ergab, im Grundsitzlichen durchaus
berechtigt und richtig. Leider aber beschrinkte sich Hyatt nicht auf sie
allein. Er erginzte sie durch eine betrichtliche Zahl von zusitzlichen Sub-
stadien (ana-, meta-, para-neanisch usw.), deren Unterscheidung willkiir-
lich, ziemlich subjektiv und morphologisch nicht ganz gerechtfertigt war,
wodurch ihre Glaubwiirdigkeit weitgehend eingeschrinkt wurde. In der
Tat werden heute sclbst die auf eciner zutreffenden Untergliederung beru-
henden Bezeichnungen ,,nepionisch* und ,,neanisch® mit einem solchen
MilBtrauen bedacht, dafB} sie sich trotz ihrer Prioritit wohl kaum erneut ein-
biirgern werden. Auch der Versuch G. WESTERMANN’s (1958: 444, Abb. 4),
die beiden Namen erneut einzufihren, blieb ergebnislos.

Der AbschluB} des ,,nepionischen® Stadiums ist scharf gekennzeichnet.
Bereits HyatTt beobachtete hier ein ,,annular swelling. F. GRANDJEAN
sprach von einer ,,premiére varice’ (1910), J. Cu. A. BOHMERS von einer
»Anfangseinschniirung* (1936). Wo es sich weder um eine echte Einschnii-
rung noch um eine Gesamtverengung des Gehiuses handelt, liegt — wie
E. D. CurriE (1944) zeigte — mindestens eine plétzliche Verinderung der
Wachstumsrate vor (,,change in growth ratio®).

In neuerer Zeit hat sich H. K. ErBeN (1962b) erneut mit den frithonto-
genetischen Abschnitten des Ammonoideen-Gehiuses befafit. Dabei unter-
schied er zwei konstante Wendepunkte in der Morphogenese:

a) dic 1. Wachstums-Anderung (durch orale Verengung am Vorderrand des Proto-

conchs),

b) dic 2. Wachstums-Anderung (annular swelling HyatT; ptremitre varice GRAND-
JEAN; Anfangscinschniirung BOHMERs; change in growth ratio between 2nd and
3rd half whorl — CurrIE).

Was das zwischen diesen morphologischen Marken vor sich gehende
schalen-ontogenetische Geschehen betrifft, so diirfte es nach ERBEN bei
den primitiven Ammonoideen in folgender Weise vor sich gegangen sein
(. c. — hier jedoch detaillierter dargestellt) (vgl. Abb. 12, 4):

1. Phase: Bildung des Protoconchs von seiner Initialkappe bis zum vorde-
ren Rand.

Anwachsstreifen oft nicht ausgeprigt, in anderen Fillen vor-
handen.

Miindungsrand (und Anwachsstreifen) noch nicht gegliedert.

(Fortsetzung der FuBinote von S. 161)

iibergegangen, den Ausdruck Protoconch auf solche Anfangskammern zu beschrinken,
dic oral ctwas verengt sind. Fiir alle iibrigen verwenden sic die russische Bezeichnung
,natschalnaja kamera* (= Anfangskammer). Da cs sich jedoch — wic ScHINDEWOLF
bewicsen hat — durchaus um homologe Gebilde handelt, erscheint einc terminologische
Trennung nicht empfehlenswert.
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AbschluB der 1. Phase durch 1. Wachstums-Anderung. Wihrend dieser
erfolgt: stets eine erste Verengung der Gehiuserohre im oralen
Abschnitt des Protoconchs, dann meist eine sekundire Erwei-
terung (Ausnahme: primitivste Ammoideen —. Die sekundite
Erweiterung der Gehduserohre wird bei Ammonoideen mit voll
konvoluter Anfangswindung im Lingsschliff ventral kaum bis
nicht evident; hier duBlert sie sich vor allem in der seitlichen
Vorwélbung der Flanken).

Die + plotzliche Bildung einer kleinen Ventralbucht der An-
wachsstreifen (und des Miindungsrandes), falls diese hervorge-
bracht worden waren.

2. Phase: Bildung der anschlieBenden Teile der Gehiuserhre bis zur
2. Wachstums-Anderung.
Anwachsstreifen (vgl. Miindungsrand) entweder noch nicht bis
kaum ausgeprigt (Schale glatt) oder deutlich.

Im letzteren Fall: Zunehmende Verbreiterung und Vertiefung
der Ventralbucht und Bildung eines breit vorgewdlbten Dorsal-

tertiore Erweiterung —

<« tertigre Erweiterung | 2.Wochstums -
Zweite Verengung -

4« zweite Verengung Anderung

sekundore Erweiterung 5. ¢
erste Verengung - P
primore Erweiterung —>

4 - Stagnieren d. Weitenzunohme | Anderung

f o sekundire Erweiterung }I,Wuchstums-
< primgre Erweiterung

oa)

Abb. 12. Morphologic und Terminologie bei dem Modus A der frithen Tetrabranchiaten-
Ontogenese. (Schematische Darstellung ohne Beriicksichtigung der Anwachsstreifung
und der Septen.) Darunter: Frithontogenctische Stadien des Gehiuses von Psexndobactrites.
(Wachstums-Anderungen und Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen.) Links: Preudo-
bactrites bicarinaius FERRONNIERE, La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.); Calcaire La Grange
(sechr hohes Ober-Emsium). Dorsalansicht und Lateralansicht (Ventralseite rechts).
Gchiusequerschnitt vor und nach der 2. Wachstums-Anderung). (GPIBo. 52.) Rechts:
Pseudobactrites cf. p i ERBEN, La Grange bei Chalonnes (M.-ct-L.) Calcaire La Grange
(schr hohes Ober-Emsium); Lateral-, Ventral- und Dorsalansicht. Querschnitt im Proto-
conch und vor der 2. Wachstums-Anderung. (GPIBo. 53.)

11*



164

H. K. Erben

sattels. Noch kein echter Ventralsinus (Trichterbucht) und noch
kein Lateralsinus. Position stark rursiradiat.

Schalenoberfliche noch ohne Rippen bzw. Knotenskulptur.
Bildung des 1. Septums (Proseptums) und damit der 1. Sutur
(Prosutur) am Vorderrand des Protoconchs oder etwas weiter
oralwirts. Damit wird der Protoconch zur Luftkammer. Der
Rest der Gehiuserohre bleibt Wohnkammer.

Abschluf3 der 2. Phase durch 2. Wachstums-Anderung. Wihrend dieser

3. Phase:

erfolgt: Eine zweite Verengung der Gehduserdhre bzw. Schalen-
verdickung (innere Einschniirung), oder zumindest ein abrupter
Wechsel in der Zunahme an Windungshohe und -breite. Sodann
tertidre Erweiterung der Gehauserohre.

Falls Anwachsstreifen (Miindungsrinder) zuvor nicht oder kaum
sichtbar waren: ihr - pl6tzliches Sichtbarwerden.

Falls sie zuvor sichtbar waren: bisweilen eine + plotzliche Re-
duktion ihrer Gliederung, und zwar durch sekundire Veren-
gung der ventralen Bucht (und bei primitiven Gattungen mit
Nabelliicke auch durch vollige Riickbildung des dorsalen Sattels).
(Abb. 13.) Bei Formen, die im adulten Zustand rectiradiate An-
wachsstreifen aufweisen: -+ plétzliche Umstellung von rursi-
radiater zu rectiradiater Orientierung (alle diese Erscheinungen:
»Quasi-Diskordanz® — Abb. 13).

Bildung aller spiteren Teile des Gehiuses.

In den Anwachsstreifen (Miindungstand): Zunichst Heraus-
bildung des definitiven Ventralsinus (Trichterbucht) aus der
sekundir verengten ventralen Bucht, und — wo vorhanden —
Entstehung des Lateralsinus. Sodann allmihliche Herausge-
staltung der definitiven Form der Anwachsstreifen aus diesem
Ausgangszustand.

Erste Anlage der Rippen bzw. Knotenskulptur.

Bildung des 2. Septums (Primirseptum). Dabei erste Reduktion
der Kammerhéhe, konstant zwischen 1. und 2. Septum, d. h,, in
der 2. Kammer.

Anlage der Primirsutur, sodann allmihliche Herausgestaltung
der definitiven Lobenlinie aus diesem Ausgangszustand.

Aus der vorstehenden Darstellung ergibt sich, daf in der Schalen-
Ontogenie der typischen Ammonoideen ein zweimaliger, sehr ausgeprigter
Merkmalswechsel vor sich geht. Im Laufe des ersten (1. Wachstums-Ande-
rung) erfolgt eine Verengung und anschlieBende Erweiterung der Miin-
dung und die Anlage einer initialen Ventralbucht. Der zweite Entwicklungs-
einschaitt (2. Wachstums-Anderung) ist weit durchgreifender. Er hat eine
Verinderung in der Ausbildung der Miindungsweite (= Weite der Ge-,
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hiuserdhre), der Lobenlinie und der Schalenoberfliche (Skulptur) zur Folge
bzw. zusitzlich oft auch des Miindungsrandes und der Anwachsstreifen.

Wesentlich ist ferner, dafl manche Merkmale in den beiden friithen
Phasen eine Eigenentwicklung durchlaufen, die von der Entwicklung der
3. Phase 4 unabhingig ist. Es fillt ferner auf, daB3 die definitive Entwick-
lung mancher Merkmale ihren Ausgang nicht etwa von der in der 1. oder
2. Phase vorliegenden Ausbildung nimmt, sondern erst nach der 2. Wachs-
tums-Anderung einsetzt. Dies gilt in ganz besonderem MaBe fiir die Loben-
linie, wie O. H. ScHINDEWOLF (1929, 1942, 1954: Abb. 18) gezeigt hat, der
nachweisen konnte, dal3 die Prosutur und die Primirsutur einander nicht
nur morphologisch véllig tibergangslos gegeniiberstehen, sondern daf3
beide im Laufe der Zeiten auch eine vollig verschiedene Evolution durch-
laufen, und daB die Entwicklung der definitiven Lobenlinie ihren Ursprung
nicht etwa schon in der Prosutur, sondern erst in der Primirsutur hat. Ein
ihnlicher, wenn auch nicht ganz so krasser Fall liegt bei denjenigen An-
wachsstreifen (vgl. Miindungsrand) vor, bei welchen die in der 2. Phase
und die in der 3. Phase vorliegenden Ausbildungen voneinander durch eine
sekundire Vereinfachung ganz auffallend geschieden sind (Quasi-Diskor-
danz, Abb. 13).
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Abb. 13. Frihontogenetische Entwicklung der Anwachsstreifen (und Miindungsrinder)
bei fortgeschrittencren ilteren Goniatiten. (Schwach schematisiert. Gro8en einander ange-
glichen. I und II = Positionen der 1. und 2. Wachstums-Anderung.) Links: Andeutung
einer Quasi-Diskordanz, erworben durch iterative Entwicklung. (Convoluticeras lardeuxi
ERrBEN.) Rechts: Typische Quasi-Diskordanz in der Hauptreihe ( Mimagoniatites, Anarcestes).
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Ganz zweifelsohne spiegeln die 4 plotzlichen Umbildungen der An-
wachsstreifen und des Miindungsrandes entsprechende Verinderungen der
vorderen Regionen der Weichteile wider. Fiir die abrupte Umgestaltung
des Septalrandes (Lobenlinie) kann ferner nur eine Umorganisation in den
rickwirtigen Partien der Weichteile eine béfriedigende Erklirung liefern.
Die schalen-ontogenetischen Entwicklungs-Zisuren legen somit Zeugnis
fur die Existenz einer echten Metamorphose ab, die auch die Weichteile
erfafite. Hinzu kommt der Umstand, daf3 die frithontogenetischen Gehiuse-
abschnitte der Ammonoidea bis zur 2, Wachstums-Anderung von so ge-
ringer GréBe sind, daB der Schluld gerechtfertigt ist, ihre Eier seien bei
weitem nicht so groB und so dotterreich gewesen wic die der rezenten
Coleoidea und des Nautilus.

Alle diese Umstinde deuten mit groBer Eindringlichkeit darauf hin, dal}
typische Ammonoidea im Verlauf ihrer frihontogenetischen
Entwicklung eine Metamorphose durchliefen und freie Lar-
venstadien hervorgebracht haben.

Mit dem Vorkommen von Larvalstadien bei Ammonoideen hatte
bereits O. H. ScHINDEWOLF gerechnet, der das Proseptum als larvale Bil-
dung aufgefafit hatte. Knarp (1908: 10), E. D. Currik (1944) und Z. G.
BarasHow (1953) faiten den gesamten Gehiuseanfang der Ammonoideen
bis zur 2. Wachstums-Anderung als Embryonal-Bildung auf. Dagegen hielt
W. J. ArkerL (1957: L101) den Protoconch fiir den Sitz der Larve und die
2. Wachstums-Anderung lediglich fiir das Ende ,,of the first post-larval
stage. G. WESTERMANN bezeichnete die ganze erste Windung als larval.
Eine nihere Begriindung fiir diese Interpretationen, die das Embryonal-
stadium vollig unberiicksichtigt lassen, haben beide Autoren allerdings
nicht gegeben. Einc andere Ansicht vertraten W. N. SHrmanskrj (1948,
1954) und H. K. ErBEN (1962b), die meinten, der Protoconch sei embryo-
nalen, der Rest des Initialgehduses bis zur 2. \Vachstums-Andcrung sei lar-
valen Ursprungs?4, Allerdings stiitzten sich alle diese Erwigungen jeweils
nur auf wenige Merkmale, oder beriicksichtigten in etwas einseitiger Weise
lediglich die bei den rezenten Coleoidea gegebenen und beim rezenten
Nauntilys wahrscheinlichen Verhiltnisse. Dal3 aber die bei diesen rezenten
und besonders weit fortgeschrittenen Formen gewonnenen Erkenntnissc
nicht auf die Ammonoidea iibertragen werden kénnen, wurde auf S. 161
bereits dargelegt. Unter Beriicksichtigung aller weiter oben im einzelnen
aufgezeigten Merkmalswechsel und vor allem der Ontogenie der iibrigen
conchiferen Mollusca komme ich nunmehr zu einer etwas mehr ins Detail
fithrenden Deutung.

Der zwischen der 1. und 2. Wachstums-Anderung liegende Abschnitt
des frithen Gehiuses datf wohl nicht als embryonal aufgefaBt werden. Da-

24 Einem Hinweis in Z. G. Barasnow 1953 ist zu entnehmen, daf3 diese Deutung der
»Anfangscinschniirung® (= 2. Wachstums-Anderung) crstmalig von SHULGA-NESTE-
RENKO 1926 erwihnt worden ist.
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gegen spricht m. E. die hier erstmalig einsetzende Gliederung des Miin-
dungsrandes, in welchem nun ein orimentires Aequivalent der Trichter-
bucht in Form einer breiten ventralen Einbuchtung angelegt wird. Ob diese
bereits einer noch unvollstindigen Vorstufe des Trichters oder einem um-
fangreicheren Velum Raum gegeben hat, wird sich nicht mehr mit Sicher-
heit entscheiden lassen. Nach allem, was iiber die frithontogenetische Ent-
wicklung der tbrigen Conchiferen (mit Ausnahme der Coleoidea und
anderer besonders fortgeschrittener Formen) bekannt ist (Abb. 15), mag das
letztere wahrscheinlicher sein. Hinzu kommt, daf3 das frithontogenetische
Gehiuse dieses Stadiums (2. Phase) anfangs noch tiber gar kein, spiter iibet
nur ein Septum verfiigte, daher eine voll ausgebildete Schwebeapparatur
(vielkammeriger gasgefiillter Phragmokon) noch nicht besa3. Ein aktives
differenziertes Schwimmvermégen dirfte somit noch gefehlt haben, und
auch dies scheint mir eher fiir den Besitz eines Velums zu sprechen. Jeden-
falls wird man die ventrale Bucht des Miindungsrandes in der einen oder
anderen Weise mit einem Lokomotionsorgan in Verbindung zu bringen
haben. Daraus aber folgt, daf} der Gehiuseabschnitt der 2. Phase erst nach
dem Schlipfen, also post-embryonal angelegt sein diirfte. Er ist somit und
aufgrund der in diesem Kapitel zuvor genannten Erwigungen ganz ent-
schieden als larval aufzufassen.

Der im frithontogenetischen Gehiuse vorausgehende Teil, der Proto-
conch, zeigt keinerlei Gliederung des Miindungsrandes (= der Anwachs-
streifen)?s, die auf selbstindige Beweglichkeit dieses frithen Entwicklungs-
stadiums schlieBen lieBe. Daher ist die Annahme gerechtfertigt, der Proto-
conch sei im Ei, und vor erfolgtem Schliipfen, also embryonal gebildet
worden.

In der Zusammenfassung der vorstehenden Erwigungen datf somit
vermutet werden, daf3 bei typischen Ammonoideen die frithonto-
genetische 1. Phase embryonal, die 2. Phase larval und die
3.Phase postlarval gewesen ist.

Es scheint jedoch, als seien noch weitergehende Schliisse moglich, wenn
auch ein weiteres Vordringen in Einzelheiten den Wahrscheinlichkeitsgrad
ihres Zutreffens natiirlich etwas herabsetzt. Von marinen, freie Larval-
stadien bildenden, rezenten Conchiferen ist bekannt, dal} das letzte Larval-
stadium in der Regel das einer Veliger oder einer modifizierten Veliger-
Larve ist (vgl. Abb. 15). Bei Gastropoden, Pelecypoden und Scaphopoden
verfiigt diese Veliger bereits iber ein larvales Gehiuse, welches in dem Grad
seiner Differenzierung und in seinem Umfang durchaus so weit fortgeschrit-
ten ist, wie das bei den Ammonoideen mit Erreichen der 2. Wachstums-
Anderung der Fall ist. Bei Pelecypoden liegt z. B. bereits Zweiteiligkeit vor,
bei Scaphopoden beteits ventrale Verschmelzung der Lappen des Proto-

25 Dal} der Vorderrand, d. h. die Miindung des Protoconchs, nicht dem Verlauf der
Prosutur entspricht, ist S. 119 dargelegt worden.
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Mantels. Besondere Vergleichsmoglichkeiten bieten viele marine rezente
Gastropoden, bei welchen ein Aequivalent (Homologon?) der 2. Wachs-
tums-Anderung am Ende des Larvalgehiuses? z. T. sehr deutlich ausge-
prigt ist: Einsetzen der postlarvalen Skulptur‘, Anderung der Windungs-
héhe und -breite bzw. des Windungsquerschnittes, Schwielenbildung als
Analogon einer Einschniirung (bzw. sogar die bekannte Heterostrophie).
Dieser Umstand und vor allem auch die S. 167 mitgeteilte Wahrscheinlich-
keit eines bereits in diesem Stadium bestehenden Velums lassen es moglich
erscheinen, daB3 die 2. Phase in der frithontogenetischen Entwicklung der
typischen Ammonoidea der voll ausgebildeten Veliger-Larve der iibrigen
Conchiferen entsprechen mag (vgl. Abb. 15 h).

Was nun den offensichtlich embryonalen Protoconch betrifft, so ist
sehr wahrscheinlich, daB der ihm zugeordnete, sich im Ei entwickelnde
Organismus im spiteren Abschnitt dieser Entwicklungsphase in einigen
Einzelheiten seines Bauplans bereits recht differenziert gewesen ist. Hierfiir
sprechen mehrete Umstinde: Der groBte Durchmesser des Protoconchs
betrigt bei primitiven Ammonoideen 4 0,6 bis 0,75 mm und bleibt bei fort-
geschritteneren nur wenig unter diesen AusmaBen. Allein schon fir die
Trochophora-Larven (Trochosphiren) mariner Gastropoden werden aber
GroBenordnungen von 4 0,18 mm angegeben. Der spite Embryo der
Ammonoidea diirfte somit wesentlich groBer gewesen sein als die Trocho-
phora-Larven mariner Gastropoden.

Ferner ist zu bedenken, dal} der (embryonale) Protoconch der Ammono-
idea bereits aus der Kalkschale besteht, ja, daf3 er in vielen Fillen sogar
schon Anwachsstreifen erkennen lit (Agoniatitidae, Anarcestidae, Ge-
phuroceratidae usw.). Das bedeutet, daBl in der spiteren Embryonal-Phase
ein orimentirer Mantel bereits so weit ausgebildet gewesen sein diirfte, daf3
er Schalensubstanz sekretieren konnte. Im Rahmen der tibrigen Conchiferen
ist dies zumindest bei der frithen Trochophora noch nicht der Fall. Hier
wird in frithen und mittleren Trochophora-Stadien allenfalls vom Epithel
der Schalendriise eine aus Conchyolin bestehende Initialkappe gebildet, die
zwar spiter calcifiziert werden kann, aber in keinem Fall Anwachsstreifen
trigt. Die Bildung der Anwachsstreifen tragenden Kalkschale erfolgt erst
bei beginnender Ausbildung des Proto-Mantels, also i.a. beim Ubergang
zum Veliger-Stadium oder — da sich die Stadien ja nicht scharf trennen
lassen — allenfalls im sehr spiten Trochophora-Stadium.

26 Bei den Gastropoden wird (vgl. Treatise Inv. Paleont., Bd. I) das gesamte Larval-
gehiuse bis zum Aequivalent unserer 2. Wachstums-Anderung als ,,Protoconch® be-
zeichnet und dem post-larvalen Teleoconch gegeniibergestellt, Dem Protoconch der
Ammonoidea entspricht jedoch lediglich ein relativ kleiner apicaler Abschnitt (der aller-
dings zumeist nicht abgegliedert ist). Um MiBlverstindnisse zu vermeiden, sollte daher
fir die Gesamtheit des Larvalgehiuses der Gastropoden besser ein anderer Ausdruck,
ctwa ,,Prodissoconch* beniitzt werden.



Die Evolution der iltesten Ammonoidea () 169

SchlieBlich sei hervorgehoben, dafl bei marinen Gastropoden gelegent-
lich ein Aquivalent der ammonoidealen 1. Wachstums-Anderung (wenn
auch selten) vorkommt, u. zw. in Form einer schwachen Verengung der
Gehiuserohre, wie sie z. B, bei Patella valgata und Haliotis tuberculata LIN.
angedeutet sein kann. Diese Wachstums-Anderung istbeider frithen Veliger-
Larve bereits vorhanden und wird vielleicht schon im spiten Trochophora-
Stadium angelegt. Die am Vorderrand des (embryonalen) Ammonoideen-
Protoconchs befindliche 1. Wachstums-Anderung entspricht somit + viel-
leicht dem spiten Trochophora-Stadium oder eher dem frithen Veliger-
Stadium mariner Gastropoden.

Die GroBle des Protoconchs, seine Kalkschale, seine gelegentliche An-
wachsstreifung und seine orale Verengung scheinen also darauf hinzu-
deuten, daB} die spiteren Embryonal-Stadien der Ammonoideen etwa dem
spaten Trochophora-Stadium oder dem frithen Veliger-Stadium mariner
Gastropoden gleichzusetzen sind. Es spricht somit manches dafiir, dafB} in
der frithontogenetischen Entwicklung der Ammonoideader dem Trocho-
phora-Stadium entsprechende Entwicklungsabschnitt und
vielleicht sogar auch der der friithen Veliger in das Ei ver-
legt war und dafl aus dem Ammonoideen-Ei dhnlich wie im Fall
vieler mariner Gastropoden (mit Ausnahme der Archaeogastropoda) eine
Veliger-Larve schliipfte.

In den vorausgehenden Abschnitten bin ich bei der Deutung der frithontogenetischen
Ammonoideen-Stadien so vorgegangen, daf3 ich aus auffallend kurzfristigen Merkmals-
inderungen auf einen Wechsel in der Lebensweise bzw. in der Weichteil-Organisation
und damit auf eine Metamorphose geschlossen habe. Dies bedeutet zugleich, daB3 die
schalen-morphologischen Verinderungen und die ontogenetischen Zcitpunkte cines Um-
baues gewisser Partien der Weichteile sowie cines Wechsels in der Lebensweise als zu-
sammenfallend gedacht sind. Wie die Ontogenien rezenter mariner Gastropoden zeigen,
ist dies jedoch nicht immer der Fall. So z. B. kann der Wechsel von larvaler zu postlarvaler
Skulptur bzw. von glatter zu skulptierter Schalenoberfliche der Gastropoden (vgl.
2. Wachstums-Anderung der Ammonoideen) schon cinige Zeit vor dem letzten Meta-
morphoseschritt, also noch wihrend des spiten Veliger-Stadiums, erfolgen, und fillt bei
Opisthobranchiern die Heterostrophie nicht immer mit diesem Mectamorphoseschritt
zeitlich genau zusammen (cntspricht zeitlich aber doch stets dem Wechsel von plank-
tonischer zu vagil benthonischer Lebensweise). Zwischen den ontogenctischen Zeit-
punkten der ,,Schalen-Mctamorphose* und der ,,Weichtcil-Mctamorphose‘* kann somit
eine kleine Differcnz bestchen. Diese scheint sich auch bei den Ammonoideen anzu-
deuten, da — wie weiter oben ausgefithrt — manches dafiir spricht, dal der Wechsel vom
Trochophora-Acquivalent zum Veliger-Stadium nicht voéllig mit dem Zeitpunkt der
1. Wachstums-Anderung zusammenfallen mag. Vielleicht koinzidierten daher auch die
Zeitpunkte der 2. Wachstums-Anderung und des Abschlusses des Veliger-Stadiums nicht
absolut. Doch da es sich bei den rezenten Gastropoden nur um relativ geringe Zeit- bzw.
Entwicklungs-Differenzen handelt, so diirften dicse auch bei den Ammonoideen nicht
sehr betrichtlich gewesen sein, und diirften die Verhiltnisse bei ihnen wenigstens in der
weitest moglichen Anniherung zutreffend gedeutet scin.

Ein weiterer und fritherer Metamorphose-Schritt ist schalen-ontogene-
tisch leider nicht feststellbar: die Ablésung des zur Schalendriise invagi-
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nierten Schalenepithels durch den Proto-Mantel und damit der Ubergang
von der conchyolingeformten Initialkalotte zur Kalkschale. Es wire méglich,
daf} die hornige Initialkappe abgeworfen wurde, bevor es zur Bildung der
Kalkschale kam, und daf} sie in diese nicht einbezogen wurde. Es wire je-
doch ebenso moglich — und auch dieser Fall ist bei rezenten Conchiferen
bekannt —, dal sie sekundir verkalkte und somit in den Apex des Proto-
conchs mit einbezogen wurde. Wenn nun der Ubergang von der Initial-
kappe zur eigentlichen Schale in diesem letzteren Fall durch nachtrigliche
Calcifizierung des Initialteils maskiert sein kann, so wite doch zu erwarten,
daf3 er morphologisch zumindest durch das Einsetzen der Anwachsstreifen
gekennzeichnet wird. Leider aber sind die frithesten Anwachsstreifen des
Protoconchs — soweit dieser sie iiberhaupt erkennen 146t — in der Regel
so zart, daf3 sie bei seiner Freipriparation fast nie erhalten bleiben und stets
abgerieben werden. Ferner mufl bedacht werden, daf3 die von Anwachs-
streifen freie Initialkalotte nur winzige AusmaBe besessen haben kann.

IIIb. Frithontogenetische Entwicklung der Bactritina

Auch fiir die Bactritina hat W. N. Surmanskry (1948, 1954) das Vor-
kommen von freien Larvalstadien angenommen. Wie im folgenden zu zei-
gen ist, geschah dies z. T. wohl mit Recht.

Bei den Bactritina (wenigstens bei den Bactritidae, deren Ontogenie ja
bekannt ist) lassen sich dieselben Entwicklungs-Zisuren beobachten (vgl.
ErBEN, im Druck A) wie bei den Ammonoidea, und auch bei ihnen sind die
frihontogenetischen Gehiusestadien so gering an Grofie, daBl das Vor-
kommen extrem telolecithaler Eier und damit ein Fehlen freier Larval-
stadien nicht angenommen werden kann.

In den grundsitzlichen Ziigen gleicht die frithe Ontogenie der Bactritidae
so weitgehend derjenigen der primitivsten Goniatiten (Abb. 14) und 4hnelt
sie so schr der der weiteren Ammonoidea, dal} es geniigen mag, wenn hier
nur die wenigen Ausnahmen erwihnt werden:

1.Phase: Wie bei den Ammonoideen.

Der Protoconch trigt jedoch in der Regel keine Anwachsstreifen
(bis auf seltene Ausnahmen).

AbschluB der 1. Phase durch 1. Wachstums-Anderung.

Diese ist meistens fast ebenso deutlich ausgebildet wie bei den
Ammonoidea. Die sekundire Erweiterung der Gehduserbhre ist
jedoch hier seltener entwickelt. [Bisweilen ist die orale Verengung
des Protoconchs im Vergleich zu der der Ammonoidea etwas
weniger bis sehr schwach ausgeprigt, so vor allem bei fortge-
schritteneren bzw. stratigraphisch jiingeren Formen (vgl. den
Extremfall bei O. H. ScHINDEWOLF 1959: Taf. 121, Fig. 9).]
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Dics kann sogar so weit fithren, daB8 cine tatsichliche Vetengung der Ge-
hiuseréhre am Vorderrand des Protoconchs nicht crfolgt (vgl. A. K. MILLER,
1938: Taf. 4, Fig. 8, und ScHINDEwWOLF 1959: Taf. 121, Fig. 7, 8)??. Dennoch
liegt auch in solchen Fillen cine echte Wachstums-Anderung vor, und zwar
insofern, als die Kontinuitit in der Zunahme der Weite des Protoconchs untes-
brochen wird und dic Weite fiir das letzte Stadium der Protoconchbildung
plotzlich konstant bleibt. Ferner auch insofern, als sich in diesem Fall cbenso
plotzlich cine crneute Intensivierung dieses Weitenwachstums als Beginn der
2. Phase anschlieft. Das Ergebnis ist cin auch morphologisches Acquivalent
der oralen Verengung des Protoconchs (vgl. Abb. 12).

Wie bei den Ammonoidea, aber mit folgenden Ausnahmen:

Die Anwachsstreifen fehlen meist oder sind nur schwach angedeu-
tet. Stirker ausgeprigt sind sie nur bei weiter fortgeschrittenen
Formen.

In allen Fillen entspricht ihre Gliederung und ihre rursiradiate
Position vollstindig den Anwachsstreifen der 2. Phase der Am-
monoidea.

Die Prosutur ist als solche nur schwach gekennzeichnet. Zwar
unterscheidet auch sie sich von der Primirsutur durch das Fehlen
eines Ventrallobus (vgl. FuBnote S. 137), doch da ihr ventraler und
ihr dorsaler Abschnitt ohne Sattelbildung gerade gestreckt bleiben,
ist der morphologische Gegensatzzur Primirsutur wenigerevident.

Abschluf3 der 2. Phase durch 2. \Wachstums-Anderung. Oft dhnlich wie bei

handeln.

den Ammonoidea, aber mit folgenden Unterschieden:

Die zweite Verengung der Gehiuserdhre ist — wofern sie tiber-
haupt ausgebildet wird — weit schwicher und weniger abrupt, der
Ubergang von dieser Verengung zur tertiiren Erweiterung weit-
aus sanfter und gleitend.

Falls Anwachsstreifen in der 2. Phase noch nicht sichtbar waren,
werden sie jetzt deutlicher und zeigen dieselbe Gliederung und
Ausrichtung wie die der 2. Phase der Ammonoidea.

Falls Anwachsstreifen schon in der 2. Phase sichtbar waren, setzen
sie sich in der Regel unverindert und ohne Reduktion ihrer Glie-
derung iiber die 2. Wachstums-Anderung fort. Sekundire Verein-
fachung und plétzliche Umstellung zu rectiradiater Position
(,» Quasi-Diskordanz*) erfolgen nur in jenen wenigen Ausnahme-
fillen, in welchen im adulten Zustand eine rectiradiate Orientierung
der Anwachsstreifen typisch ist und somit eine besonders weit
fortgeschrittene Art vorliegt (Abb. 12, 4, 14).

27 Bei ScHINDEWOLFs Fig. 7 u. 8 mag es sich vielleicht um Vertreter der Parabactritidae
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3.Phase: Wie bei den Ammonoidea, aber mit folgenden Ausnahmen:

In der Regel wird die breite Ventralbucht des Miindungsrandes
und der Anwachsstreifen, wie sie fiir die 2. Phase (auch bei den
Ammonoidea) typisch ist, in der 3. Phase beibehalten. Ein ver-
schmalerter Ventralsinus als typische, schmale Trichterbucht wird
nur bei wenigen Ausnahmen angelegt: dann — wie bei gewissen
Ammonoidea — zu Beginn der 3. Phase. Dasselbe gilt fiir die
rectiradiate Neu-Orientierung der Anwachsstreifen.

Ausbildung der Skulptur (hier hochstens Falten anstelle von
Rippen), Anlage der Primirsutur und erste Reduktion der Kam-
merhohe konstant zwischen dem ersten und zweiten Septum etr-
folgen im Grundsitzlichen wie bei den Ammonoidea.

Bei einem ins einzelne gehenden Vergleich der frithontogenetischen
Entwicklung der Bactritidae mit der der Ammonoidea ist jeweils die phylo-
genetische Entwicklungshoéhe der in Betracht gezogenen Form zu beriick-
sichtigen. Dabei zeigt sich, daB weitgehendere Ubereinstimmungen nur bei
fortgeschritteneren Bactritidae-Typen bestehen. So z. B. sind Anwachsstrei-
fen in der 2. Phase (vgl. Mimagoniatites, Agoniatites, Anarcestes u. a.) nur bei
dem stratigraphisch jiingeren, oberdevonischen Bactrites gracilior CLARKE
beobachtet worden (vgl. Abb. 4) sowie bei den besonders spezialisierten
Formen Psendobactrites bicarinatus FERRONNIERE und Cyrtobactrites sinsatus
ERrBEN. Eine Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen (vgl. Mimagoniatites,
Agoniatites, Anarcestes) brachten nur wenige, weit fortgeschrittene Bac-
tritidae hervor, nimlich wiederum Presdobactrites bicarinatus (vgl. Abb. 4,
12) Cyrtobactrites sinnatus und wohl auch C. asinuatus. Andererseits zeigt sich,
daB3 zu einem niheren Vergleich — auch mit den am weitesten entwickelten
Bactritidae — nur die primitivsten Goniatiten herangezogen werden kon-
nen, da die Prosutur nur bei thnen ungegliedert bleibt, wie dies ja bei den
Bactritina allgemein der Fall ist.

Vergleicht man nun das Gros der Bactritidae mit der Hauptmasse der
Ammonoidea (ohne bei letzteren die primitivsten Goniatiten mit zu bertick-
sichtigen), so ergibt sich zwar immer noch eine deutliche Ahnlichkeit der
Friihstadien, aber doch auch das Auftreten gewisser Unterschiede. Diese
bestehen darin, daB bei den Bactritidae

a) eine sckundire Erweiterung der Gehiuserohre an der 1. Wachstums-Anderung oft
noch nicht erfolgt,

b) eine zweite Verengung der Gehduserdhre an der 2. Wachstums-Anderung oft noch
fehlt bzw. nur schr schwach angedcutet ist,

c) die erste Sutur (Prosutur) stets einfach und ungegliedert bleibt.

Durchwegs in allen Fillen bleiben dennoch vier typische Umstinde
konstant, die mit den Frithstadien der Ammonoideen gemeinsam sind:
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a) die getinge GroBe der Frithstadien, die fiir relativ geringen Dottergehalt der Eier
spricht, i

b) das Vorhandensein der 1. Wachstums-Anderung,

c) das Fehlen cines Ventrallobus in der ersten Sutur und somit deren Sonderstellung

als eine Art von Prosutur,

d) die geringe Hohe der zweiten Kammer (zwischen Proseptum und Primirseptum),

die im Vergleich zu der des Protoconchs reduziert ist.

Aus diesen Tatsachen 148t sich schlieBen, daB die Bactritina (bzw. zumin-
dest die Bactritidae) wohl ebenso wie die Ammonoidea freie Larval-
stadien hervorgebracht haben, dal auch bei ihnen der AbschluB3 des
Protoconchs mit dem Ende der Embryonal-Phase zusammen-
fillt und daBl auch hier ein Larvalstadium (? Veliger) nachfolgte.
Zugleich aber kann auch kein Zweifel daran bestehen, daB3 die Metamor-
phose der Bactriten weitaus weniger ausgeprigt und ihre Larve sicherlich
weit einfacher gebaut war, als dies bei den Ammonoidea der Fall ge-
wesen ist.,

IlIc. Frithontogenetische Entwicklung der Nautiloidea

Die ersten Abschnitte der Ontogenie sind bei den Nautiloideen weit
weniger bekannt als bei den Ammonoideen. Dies gilt vor allem fiir die
orthoconen Formen, deren Frithstadien kaum jemals im Zusammenhang mit
dem adulten Gehiuse gefunden werden, wihrend sie sich bei eingerollten
Formen im Schutze der umgebenden Windungen in der Regel erhalten.
Ungeachtet aller bestehenden Schwierigkeiten hat in jingster Zeit eine
Arbeit von W. N. SHiMaNsk1j & F. A. ZuurRawLEWA (1961) einen wesent-
lichen Fortschritt unserer Kenntnisse ermoglicht.

Im Falle des rezenten Nautilus haben W. N. Surmanskij (1948, 1954),
Z. G. BarasHow (1953, 1957) und andere Autoren angenommen, daf} freie
Larvalstadien nicht hervorgebracht werden, sondern daB3 alle friihonto-
genetischen Entwicklungsabschnitte in das Ei verlegt sind. Es sollen hier
also, wie bei den rezenten Coleoidea, nach der Embryonal-Phase wahr-
scheinlich bereits weit entwickelte Jungtiere schliipfen. Diese Uberlegung
hat viel fiir sich, doch darf sie nicht ausnahmslos auf alle Nautiloideen
iibertragen werden, wie dies urspriinglich bei SHiMANskI] und auch bei
Barasnow geschah.

Soweit ontogenetische Friihstadien von fossilen Nautiloideen bekannt
sind — die der Ellesmeroceratida u. a. kennt man leider nicht mit Sicher-
heit —, zeigt sich, da mindestens zwei grundsitzlich verschiedene Ent-
wicklungsmodi gegeben sind. Zum Zweck der leichteren Verstindigung
sei der eine als Modus A, der andere als Modus B bezeichnet (Abb. 14). Ein
dritter sei Modus B 1 genannt.

Im Falle des Modus A weist die frithontogenetische Entwicklung eine
nicht unbetrichtliche Ahnlichkeit mit der frithen Ontogenese der Bactritidae
auf sowie eine etwas entferntere Ahnlichkeit mit der der primitivsten
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Ammonoidea. Auch im Falle des Modus A lassen sich zumeist zwei Ent-
wicklungs-Zisuren beobachten. Injedem Falle aber ist die erste 4 deutlich
ausgeprigt.

1. Phase:

Bildung des Protoconchs.
Dieser zumeist ohne — stets jedoch ohne kriftigere — Anwachs-
streifen.

AbschluB der 1. Phase durch die 1. Wachstums-Anderung.

2. Phase:

Hier gilt ohne Einschrinkung dasselbe wie im Fall der Bactriten

(vgl. S. 170).

Bildung der anschlieSenden Teile der Gehiuserohre. Wie bei den
Bactriten fehlen die Anwachsstreifen zumeist oder erscheinen nur
schwach angedeutet. Stirkere Ausprigung ist seltener.

In vielen Fillen entspricht die Gliederung des Miindungsrandes
und der Anwachsstreifen sowie deren rursiradiate Stellung véllig
der auch fiir die 2. Phase der Bactriten und der Ammonoideen
tvpischen Ausbildung.

Einen Unterschied gegeniiber den Ammonoideen und Bactriten
bildet der Umstand, daf3 die Sutur des ersten Septums als Pro-
sutur nicht kenntlich ist, da sie sich von den spiteren Suturen in
nichts unterscheidet.

Abschluf3 der 2. Phase durch die 2. Wachstums-Anderung:

3. Phase:

Hier gilt dasselbe wie im Fall der Bactritidae (vgl. S. 171), und
zwar sowohl fiir die zweite Verengung der Gehiuserdhre als auch
fiir den Miindungsrand und die Anwachsstreifen sowie schlielich
fiir den Umstand, daf3 auch hier die zwischen erstem und zweitem
Septum liegende Kammer im Vergleich zum Protoconch in der
Regel etwas ernjedrigt ist 28,

Eine Abweichung besteht jedoch darin, daB3 eine eventuelle

sekundire Vereinfachung der Anwachsstreifen in abruptem Ent-

wicklungsgang bisher noch nicht beobachtet wurde und ebenso-

wenig eine kurzfristige Umstellung von rursiradiater zu recti-

radiater Position. Eine ,, Quasi-Diskordanz* ist darum bisher noch

nie bekannt geworden, wohl aber gelegentlich eine entsprechende,
aber mehr gleitende Entwicklung.

Wie bei den Bactriten, und zwar in allen S. 172 erwihnten Merk-
malen, jedoch mit einem Unterschied, der Miindungsrand und
Anwachsstreifen betrifft:

In manchen Fillen wird — wie bei den Bactriten — die ventrale
Bucht der 2. Phase auch in der 3. Phase beibehalten und ebenso

28 Eine der keineswegs hiufigen Ausnahmen: Mittleres Exemplar der untersten Reihe

in Abb. 212 bei SHiMANSKI] & ZHURAWLEWA 1961 (nach Pocra).
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die rursiradiate Position der Streifen. Zumeist aber erfolgt spi-
testens in der Gegend der 2. Wachstums-Anderung eine recti-
radiate Neu-Orientierung der Streifen — falls diese nicht von
vornherein rectiradiat standen — und zugleich eine Riickbildung
der ventralen Bucht sowie des dorsalen Sattels, ohne daB3 ein de-
finitiver Ventralsinus (schmale Trichterbucht) gebildet wiirde.
Diese Anderungen erfolgen jedoch niemals in abrupter Weise.

Es zeigt sich somit, daB der Modus A ihnlich verliduft wie die frithe
Ontogenie der Bactriten, mit Ausnahme des Gegensatzes von erster und
zweiter Sutur. Fiir dic Deutung ist mal3geblich, da@3:

a) auch hier eine geringe GroBe der Friihstadien fiir einen relativ
geringen Dottergehalt der Eier spricht,

b) auch hier eine 1. Wachstums-Anderung besteht,

c) die zweite Kammer (zwischen erstem und zweitem Septum) im
Vergleich zum Protoconch fast immer in ihrer Héhe reduziert ist,

d) an der Stelleder 2. Wachstums-Anderung gelegentlicheine —wenn
auch nur sanfte — Verengung der Gehiuserdhre erfolgt.

Aus diesen Tatsachen liB3t sich schliefen, daBl auch beim Modus A der
Nautiloideen wahrscheinlich oft freie Larvalstadien hervorgebracht worden
sind. Vor allem aber, dafl auch bei ihm der AbschluB der Protoconch-
Bildung mit dem Ende der Embryonalphase zusammenfallen
dirfte und daB auch hier oft ein freies Larvenstadium nachfolgte,
zumindest aber in allen denjenigen Fillen, in welchen die 2. Wachstums-
Anderung ausgebildet ist. Die Metamorphose ist im Modus A jedoch in der
Regel noch weniger ausgeprigt als bei den Bactriten und weitaus schwicher
als bei den Ammonoidea. Die Larve diirfte daher noch weit einfacher
gebaut gewesen sein.

Im Falle des Modus B bestehen keinerlei grundsitzliche Uberein-
stimmungen mit den frithontogenetischen Merkmalen der iibrigen ecto-
cochleaten Cephalopoden, wohl aber mit denen des rezenten Nautilus.

Bezeichnend ist beim Modus B, daf3 sich eine 1. Phase und 2. Phase nicht
unterscheiden lassen, da die beiden Wachstums-Anderungen der Am-
monoidea, der Bactriten und des Modus A ausnahmslos unterbleiben.

Der Protoconch ist im typischen Fall oral nicht verengt (Kegelform),
sondern sein Weitenwachstum setzt sich kontinuierlich in dem der anschlie-
Benden Abschnitte der Gehiuserohre fort (Abb. 14 B, A). Im atypischen
Fall kann eine leichte Verinderung im Zunahmegrad der Weite angedeutet
sein (vgl. Abb. 14c¢), doch ist sie sehr schwach und erreicht jedenfalls nie-
mals das AusmaB einer wirklichen Verengung.

Auch eine zweite Wachstums-Anderung wird — zumindest in der bei
Ammonoideen bekannten Weise — nicht hervorgebracht. Der sie kenn-
zeichnende Unterschied von Pro- und Primirsutur entfillt, da bei diesen
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Nautiloideen die Sutur wihrend der gesamten frithen Ontogenie grund-
sitzlich gleichbleibt. Dazu kommt, daB die erste Reduktion der Kammer-
héhe im typischen Fall nicht etwa in dem.Moment der 2. Wachstums-
Anderung (zwischen erstem und zweitem Septum) erfolgt, sondern weitaus
spiter?. Auch eine Verengung der GehiuserShre oder eine bemerkens-
wertere Anderung in der Zunahme der Windungsh6he und -breite unter-
bleibt %.

Immerhin lassen sich jedoch andere schalen-morphologische Marken
feststellen, die auch beim rezenten Nawuti/us bekannt sind und auf die bei
ihm und bei fossilen Nautiloideen u.a. W. N. SHIMANskI], BALAsHOW (1953),
StumBur (1959) verwiesen haben. Bei dem rezenten Nawtilus ist schon
die zweite Kammer hoher als der Protoconch. Die KammerhGhe nimmt
sodann weiter zu, verringert sich jedoch anschlieBend bis zu einem rela-
tiven Minimum (7. oder 8. Kammer) (Abb. 14 B). An dieses schlieBt sich
sodann eine weitere, diesmal definitive Hohenzunahme der Kammern an.

Fiir STuMBUR ist als morphologische Marke der Beginn der Reduktionstendenz der
Kammerhohe maBgeblich, der allerdings, da die Differenzen anfangs duflerst geringfiigig
sind, nur schwer festzustellen ist. Weitaus auffallender erscheint der Wechsel von der
oben erwihnten minimalsten Kammerhohe (Reduktions-Maximum) zur sckundiren Er-
hohung. Mit anderen Worten: Wihrend StumBuR und andere russische Autoren wie z. B.
SHIMANSKI] & ZHURAWLEWA (1961: 69) den Wechsel von der letzten etwas erhdhten zur
nichsten ctwas erniedrigten Kammer als bedeutsam ansehen (letzte hohere Kammer:
embryonal — erste etwas reduzierte: post-embryonal), kénnte man den Wechsel von der
nachfolgend maximal reduzierten Kammer (,,noch embryonal®) zur nichsten crneut
erhohten (,,post-embryonal®) nicht nur fiir auffallender, sondern auch fiir maBigeblicher
halten. Aber auch bei den Ammonoidea ist ein bedcutsamer Entwicklungs-Einschnitt
(dort: Wechsel larval/postlarval) in der ersten reduzierten Kammer (zwischen Pro- und
Primirsutur) ausgedriickt und nicht ctwa im gelegentlich unmittelbar nachfolgenden
Reduktions-Maximum (vgl. ERBEN, 1962, Abb. 3: 5, 13, 14 und 27. Rubrik von unten).
Unter diesern Aspekt wird man den genannten Autoren folgen miissen und nicht etwa
dic Stelle des Reduktionsmaximums, sondern dic des Einsctzens der Reduktionstendenz
als Ausdruck eines ncuen ontogenetischen Entwicklungsabschnittes deuten.

Ferner fillt auf, dal der Gehiduscanfang glatt bleibt bzw. eine von der
spiteren Skulptur abweichende Feinskulptur trigt. Eine derartige, in diesem
Fall reticulate Feinskulptur beobachtete ich auch am Gehiuseanfang des
rezenten Nautilus pompilins (vgl. Abb. 14 B; Taf. 10, Fig. 1). Der Uber-
gang zur Definitiv-Skulptur liegt noch vor jenem Abschnitt der Gehiduse-
rohre, der die in ihrer Héhe am stirksten reduzierte Kammer enthilt, R

2% Wo zwischen erstemn und zweitem Scptum dennoch eine Reduktion erfolgt, licgt
cine Modifizicrung des Modus B vor: vgl. S. 178.

3% Eine bisher cinzigartig crscheinende Ausnahme kénnte im Falle cines frihonto-
genetischen Gehduses von Prewdofoordiceras sp. vorlicgen (MiLLErR & THomas 1936:
Taf. 96, Fig. 10 — vgl. auch RuzneNcew & SHiManskij 1954: Taf. 3, Fig. 0), das zwar
keine 1. Wachstumsinderung aufweist, aber anscheinend eine 2. Wachstums-Anderung
in Form ciner Einschniirung sowie ciner Quasi-Diskordanz der Anwachsstrcifen enthilt.
Allerdings wire zu priifen, ob dicse Verinderungen hicr nicht etwa durch dic Verhceilung
ciner Schalenverletzung vorgetiuscht werden.
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SchlieBllich wird noch das Vorkommen einer auffallenden ,,Einschnii-
rung* erwihnt (Barasnow), die ich in den friihontogenetischen Gehiuse-
teilen des rezenten Nantilus kurz vor der an Hohe reduzierten siebenten oder
achten Kammer gleichfalls festgestellt habe. Allerdings ist der Ausdruck
»EBinschnilirung* irrefiihrend. Eine wirkliche Verengung der Gehiduserohre
liegt keinesfalls vor und auch keine bedeutsamere Verdickung der Schale,
wohl aber ein AbstoBen der Anwachsstreifen aneinander, und zwar im
Verlauf einer unregelmifligen Grenzlinie (vgl. Abb. 14 B), die eine Wachs-
tumsunterbrechung des Miindungsrandes kennzeichnet (vgl. Texttaf. 4,
Fig. 1 in Sunanskiy 1954).

Alle diese morphologischen Marken: Verschwinden der initialen
Feinskulptur bzw. Einsetzen der Definitiv-Skulptur, (Einsetzen der Re-
duktion der Kammerhohe) und — wo vorhanden — die Wachstumsunter-
brechung am Mindungsrand fallen zwar strenggenommen értlich nicht
zusammen, sind einander jedoch z. T. ziemlich benachbart31.

Die Zone ihres Auftretens grenzt ein Initialgehiuse ab, dessen GroBe
wechselt. Immer aber ist der so begrenzte Gehiuseanfang ganz unvergleich-
lich gréBer als das durch die 2. Wachstums-Anderung begrenzte Initial-
gehiuse der Ammonoideen, der Bactriten und derjeniger orthoconen longi-
conen Nautiloideen, die dem Modus A folgen.

Im Falle der typischen Ausbildung des Modus B ist — wie gezeigt
werden konnte — eine in mehrere Abschnitte gegliederte Metamorphose
sicherlich nicht gegeben, vielmehr liegt nur ein einziges, recht groBwiich-
siges, durch die oben erwihnte ziemlich spite und nur schwach ausgeprigte
Entwicklungs-Zisur abgeschlossenes Frithstadium vor. Der entsprechende
Entwicklungs-Einschnitt wurde von SHiMANSk1], BALASHOW, STUMBUR und
anderen Autoren als AbschluB des Embryonalstadiums gedeutet.

Aufgrund des dargelegten Befundes erscheint mir diese Deutung vollauf
gerechtfertigt. Trifft sie zu, so ist anzunehmen, dafl im typischen Falle des
Modus B nicht nur der Protoconch, sondern auch die anschlie-
Benden Teile der Gehiuseréhre embryonal gebildet worden
sind und daB hier freie Larvenstadien nicht hervorgebracht
wurden.

In den unmittelbar vorausgehenden Ausfithrungenhabe ichden ModusB
aus Griinden der klareren Darstellung und des verstirkten Gegensatzes
gegeniiber dem Modus A so beschrieben, als ob er unvariabel sei. Zugleich
wies ich jedoch in einer Fulnote (S.176) auf die Existenz von Abwandlungen
dieses Entwicklungsganges hin.

31 StuMBUR zicht in seine Betrachtungen (1959) bei fossilen Nautiloideen auch die
Verstirkung des Kriimmungsgrades des Gehduses mit cin, dic jedoch stets wesentlich
frither erfolgt als dic ibrigen Merkmalswechsel. Mir will scheinen, als ob dieses Merkmal
der Kriimmung fiir gencrelle Betrachtungen der Ontogenie weniger bedeutsam ist und
daB es cher fir dic Beurteilung spezicllerer phylogenetischer Verhiltnisse Bedeutung
erlangt (vgl. ,,forme clliptique S. 131).

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paliontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 12
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In der Tat ist der Modus B in seiner typischen Ausbildung nur bei
folgenden Gruppen ausgebildet: bei allen Nautilida, bei vielen Michelino-
ceratida — dort neben Modus A — und bei manchen Tarphyceratida. Bei
Auswertung der von ZHURAWLEWA (in SHIMANSKIJ & ZHURAWLEWA 1961)
in duBerst verdienstvoller Weise zusammengetragenen Befunde ergibt sich,
daB bei den Nautiloidea daneben noch eine Abwandlung des Modus B ver-
breitet ist, die hier als Modus B, beschrieben werden soll:

Wie im Fall des Modus B fehlt allgemein die 1. Wachstums-Anderung.
Der Protoconch ist napf- oder kegelférmig; seine Weitenzunahme erfolgt
ohne Unterbrechung kontinuierlich oder kann in seiner oralen Hilfte hoch-
stens stagnieren (vgl. den Protoconch von Lituites perfects#s in SCHINDE-
woLF 1933). Eine Weitenabnahme, also eine orale echte Verengung, erfolgt
auch hier in keinem Fall.

In der Regel ist auch eine 2. Wachstums-Anderung wie im Fall des
Modus B schalenmorphologisch nicht oder kaum ausgeprigt (manche
Oncoceratida).

Im Unterschied zum Modus B beginnt jedoch die Reduktion der
Kammerhohe nicht erst nach dem Einbau einer ganzen Reihe von Septen,
sondern bereits in der zweiten, d. h. in der auf den Protoconch nachfol-
genden Kammer, oder spitestens in der dritten.

Darin ist eine gewisse Beziechung zum Modus A angedeutet, von dem
sich der Modus B, jedoch durch das véllige Fehlen der 1. und 2. Wachs-
tums-Anderung (als Verengung bzw. Erweiterung der Gehiuserdhre)
unterscheidet. Ob auch bei ihm eine Art von Larvalstadium postuliert
werden darf, mufl fraglich bleiben. Beriicksichtigt man mehr die Wachs-
tums-Anderungen der Gehiuserdhre, so wird man weniger geneigt sein,
mit einem Larvalstadium zu rechnen. Wird jedoch der Beginn der Re-
duktion der Kammerhéhe mehr hervorgehoben, so wird man hier eher
an die Moglichkeit eines — allerdings noch sehr wenig differenzierten —
freien Larvenstadiums denken, zumal das Initialgehduse in diesen Fillen
weit kleiner (und das Ei dotterirmer) gewesen sein muf} als im Fall des
Modus B.

IIId. Zusammenfassende Ubersicht

Aus den Abschnitten IITa—c geht hervor, daf3 bei den ectocochleaten
Cephalopoden im wesentlichen drei verschiedene Grundtypen der Gehiuse-
anfinge vorkommen und daher drei verschiedene frithontogenetische Ent-
wicklungsginge angenommen werden miissen. Dafl zwischen ihnen Uber-
ginge bestehen und daB auch innerhalb dieser einzelnen Grundtypen Ab-
wandlungen nicht selten sind, dndert nichts an dieser Tatsache, ja, dieser
Umstand erscheint sogar als v6llig natiirlich, wenn man die bei den rezenten
conchiferen Mollusken (in abgestecktem Rahmen) ja gleichfalls ziemlich
wechselhaften Verhiltnisse vergleicht.
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Die hier unterschiedenen Grundtypen der frithen Tetrabranchiaten-
Ontogenese sind folgende:

Modus A:

Auftreten einer 1. Wachstums-Anderung (erste Verengung = orale
Weiten-Verringerung des Protoconchs) und bei héher organisierten For-
men auch einer 2. Wachstums-Anderung (zweite Verengung und tertiire
Erweiterung) der Gehidusershre.

Erste Reduktion der Kammerhohe in der 2. Kammer.

Initialgehiuse relativ klein.

Modus B:

1. und 2. Wachstums-Anderung nicht ausgebildet.

Erste Reduktion der Kammerhohe in spateren Kammern (frithestens
etwa ab 5. Kammer) erfolgend.

Initialgehiuse relativ groB.
Modus B;:

Wie Modus B, aber erste Reduktion der Kammerhohe dhnlich wie bei
dem Modus A (d. h., in der 2. oder 3. Kammer).

Initialgehiuse kleiner als beim Modus B.

Eine abweichende Typenglicderung findet sich bei W. N. Smimanskiy (1962: 54—56),
der drci frithontogenetische Ausbildungen unterscheiden will: die ,,Nauta“-, dic ,,Semi-
nauta‘‘- und dic ,,Nautella*-Form. Diesc Bezeichnungen méchte ich nicht iibernchmen.
Laut SHiMAaNski1J sollen ,,Nauta® und ,,Seminauta‘ dem frithen, aber post-embryonalen
und nicht-larvalen Jugendstadium der Octopoda und Decapoda vergleichbar scin und die
,»Nautella® der Veliger-Larve der Gastropoden cntsprechen. In beiden Fillen cerscheinen
daher eigene Bezeichnungen entbehrlich. Aber auch die von SHiMANskIJ gewihlte Ab-
grenzung der Typen scheint mir nicht gegliickt, da nicht ganz konsequent. ,,Nauta* und
,»Seminauta® unterscheiden sich im Grundsitzlichen tiberhaupt nicht und weichen von-
cinander nur geringfiigig, nimlich lediglich in der Krilmmung des ,,Seminauta““-Gehiduses
ab. Andererscits besteht kein grundsitzlicher Unterschied zwischen SHiMaNskIjs ,,Nau-
tella® der Nautiloideen und den frithontogenctischen Stadien der Bactritina und Am-
monoidca. Und schlieBlich bleibt der hicr als B; bezceichnete Entwicklungsmodus der
Nautiloidea bei Snimanskiy als Eigentyp vollig unberiicksichtigt. Aus allen diesen
Griinden mochte ich meinen, daBl dic hier vorgelegte Unterscheidung der Modi A
(= ,,Nautella**), B (= ,,Nauta* -+ ,,Scminauta®) und B, den natiirlichen Gegebenheiten
cher gerecht wird.

Besonders interessant ist ein Uberblick iiber die Verteilung der Modi
im Rahmen der Ectocochleata, insbesondere bei den Nautiloidea (hier bei
Auswertung der Angaben ZHURAWLEWAS):

Ellesmeroceratida : unbekannt

Endoceratida : Modus B,

Actinoceratida  : Modus B, (dancben Modus B unsicher)

Oncoceratida : Modus B,

Tarphyceratida  : Modus B, daneben Modus B,

Nautilida : Modus B

Michelinoceratida : Modus B, daneben Modus A

Bactritidae : Modus A und daraus abgeleitete Entwicklung A’
Ammonoidea : Modus A bei primitiven und A’ bei fortgeschritteneren.

12*
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Figt man diese Bezeichnungen der frithontogenetischen Modi in den
Stammbaum der Ectocochleaten ein, so zeigt sich eine recht auffallende
Verteilung. Aus ihr ergibt sich, dal zweifelsohne der Modus A’ bzw. A
eine hoher spezialisierte Stufe der Entwicklung darstellt (zunehmende Ver-
stirkung der Metamorphose). Fraglich bleibt nur, obder Modus B, (schwach
angedeutete Metamorphose ?) oder der Modus B (keine Metamorphose) den
phylogenetischen Ausgangspunkt der Entwicklung darstellt. Dieses Pro-
blem wird sich allerdings erst l6sen lassen, wenn die frithontogenetischen
Stadien auch bei den Ellesmeroceratida in ausreichender Weise bekannt
sein werden.

IlIle. Die frithontogenetische Entwicklung im Rahmen der Evolution
der Hauptreihe

Wie bereits S. 123 hervorgehoben, zeigt sich innerhalb der zu den
eingerollten Ammonoideen fithrenden phylogenetischen Hauptreihe cine
+ kontinuierliche Komplikation des frithontogenetischen Geschehens. In
ihrer Gesamtheit ist diese in den Abbildungen dargestellt. Sie geht so
lickenlos gleitend vor sich, da3 dieser Umstand eines der Indizien darstellt,
die den Zusammenhang auffillig werden lassen, der in dieser Hauptreihe
besteht.

Die Generaltendenz, die im Laufe dieser Phylogenese zum Tragen
kommt, besteht darin, daB die beiden Wachstums-Anderungen zunehmend
komplexer und ausgeprigter werden. Dies vollzieht sich einmal in der
Weise, daf} sich die Zahl der Merkmale erhoht, die an diesen Wechseln
beteiligt sind, zum anderen aber auch dadurch, daf} diese Merkmals-Ande-
rungen selbst fortlaufend prignanter werden.

Diese Entwicklung (vgl. Abb. 14) sei im folgenden aufgezeigt:

1. Wachstums—Anderung
Weitenwachstum der Gehiduserdhre:

Die orale Verengung des Protoconchs ist in der gesamten Hauptreihe
deutlich entwickelt. Bei den urspriinglicheren Gliedern der Reihe, nimlich
bei gewissen Michelinoceratida, ferner bei Bactrites, Lobobactrites, (2 Cyrto-
bactrites sp. primit.), Anetoceras hunsrueckiannm und A. aff. hunsrueckianum,
Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras schlieBt sich an diese orale Ver-
engung in der Regel noch keine sckundire Erweiterung der Gehiuse-
rohre an (Abb. 144, b, c).

[Allerdings kann bei anderen Michelinoceratida und Bactritidac cine derartige sckun-
dire Erweciterung bercits crscheinen (Abb. 14 a5, a,, by, b,, by). Dann aber handelt es
sich durchwegs um Arten bzw, Gattungen, die als weiter fortgeschritten aufzufassen sind
und die Seitenlinien angehéren diicften, in welchen sich Tendenzen cinstellen, die parallel
zu denjenigen der Hauptreihe verlaufen. In anderen Fillen scheint sogar innerhalb der
Art cine gewisse Variabilitit vorzukommen, und zwar insofern, als Individuen mit und
andere ohne sekundire Erweiterung vorkommen kdnnen (vgl. ScHiNDEWOLF 1933:
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Taf. 3, Fig. 2 ohne, Fig. 3 mit angedcuteter sckundirer Erweiterung). Der Grundtypus
ist hicr aber offensichtlich derjenige, der keine sckundire Erweitcrung aufweist.

Dic bei dem primitivsten Goniatiten .A. bunsrueckianum angetroffcnen Verhiltnisse
sprechen jedenfalls dafir, daB der cigentlichen Hauptreihe nur solche Bactritiden und
orthoconen Nautiloidecn angchoren, bei welchen die sekundire, sich an dic orale Ver-
engung des Protoconchs anschlicBende Erweiterung der Gehiuserohre noch nicht het-
vorgebracht wurde.)

Bei allen spiteren Gliedern der Hauptreihe, beginnend mit Mimagonia-
tites tritt sodann ein weiteres Merkmal hinzu: An der 1. Wachstums- Ande-
rung wird die orale Verengung des Protoconchs konstant von einer deut-
lichen sekundiren Erweiterung der Gehduserohre gefolgt (vgl. Abb. 14f, g).
Diese ist in der Hauptreihe bei Mimagoniatites und Anarcestes entwickelt,
aber auch bei allen nachfolgenden Ammonoideen3,

[Was die den Scitenlinien angehérenden primitiveren Goniatiten beterifit, so crscheint
diese sckundirc Erweitcrung iterativ auch schwach im Gyroceratites-Zweig und im Con-

voluticeras-Zweig (Abb. 14d, ¢, ¢). Es wirc nicht ausgeschlossen, daf3 dics auch in den
anderen Scitenzweigen der Fall ist, doch licgen Beobachtungen noch nicht vor.]

Stirke und Gliederung der Anwachsstreifen:

Im ersten Abschnitt der Hauptreihe werden Anwachsstreifen auf dem
Protoconch in der Regel noch nicht deutlich. Dies gilt fir die der Haupt-
reihe angehoérenden Michelinoceratida, Bactrites- und Iobobactrites-Arten
sowie fiir Anetoceras hunsrueckianum und A. aff. bunsrueckianum, Erbenoceras,
Teicherticeras und jedenfalls noch fir Convoluticeras (vgl. Abb. 14a, b, c).

Bei den spiteren Gliedern der Hauptreihe, bei Mimagoniatites und
Anarcestes (sowie auch im Palaeogoniatites-Zweig und im Agoniatites-Para-
phyllites-Zweig) trigt sodann auch schon der Protoconchdeutliche Anwachs-
streifen (vgl. Abb. 14 f, g, h). Diese bleiben allerdings noch véllig unge-
gliedert. Bei allen spiteren Ammonoideen kdnnen Anwachsstreifen auf
dem Protoconch teils auftreten, teils kann hier ihre Bildung (sekundir ?)
unterbleiben.

[Anscheinend iterativ kann dic Herausbildung von zarten Anwachsstreifen auch
schon auf dem Protoconch mancher Michelinoceratida und bei Prendobactrites (Abb. 14b,)
crfolgen.

Einige Seitcnzwcige der primitiven Goniatiten verhalten sich aber noch wie die
frithen Glieder der Hauptreihe: Ihr Protoconch bleibt véllig oder beinahe glatt (Abb. 14e
— ¢,, d). Dies gilt fiir den Gyroceratites-Zweig und dic urspriinglicheren Angehorigen
des Convoluticeras-Zweiges, und cs diirfte auch fir die tbrigen frithen Scitenzweige
zutreffen.]

Wo Anwachsstreifen bereits vor der 1. Wachstums-Anderung sichtbar
sind — und dies ist im Rahmen der Hauptreihe erst bei Mimagoniatites und
Apnarcestes der Fall (Abb. 14f, g) —, sind sie vor dieser Wachstums- Ande-
rung vollig geradegestreckt und ungegliedert. Im engsten AnschluB an die

32 DaB die sekundire Erweiterung bei von vornherein konvoluten Ammonoideen
zumeist nicht im Lingsschliff, wohl aber in der scitlichen Erweiterung der Flanken sicht-
bar wird, wurde bereits S. 163 hervorgehoben.
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Modus A (Hauptreihe)

a—c. Mit erster Vercngung, ohne sekundirc Erweiten:ung, ohne zweite Verengung und
ohne larvale Anwachsstreifen. — a) Gewisse Michelinoceratida. — b) Urspriingliche
Arten von Bactrites. — c) Urspriingliche Arten von Lobobactrites, (?) Cyrtobactrites, Aneto-
ceras, Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras. — f—g. Mit erster Verengung, mit
sekundirer Erweiterung, mit zweiter Verengung, mit larvalen Anwachsstreifen (und mit
Quasi-Diskordanz). — f) Urspriingliche Arten von Mimagoniatites. g) Fortgeschrittene
Arten von Mimagoniatites, Anarcestes. — j—m. Wie f—g, aber Protoconch eingerollt.
Spitere Ammonoidea, ohne Anwachsstreifen dargestellt (letztere oft fehlend). Beachte
die Formen der 2. Wachstums-Anderung! j) Manticoceras sinnosum (Harvr) (Einsatz der
Rippenskulptur an 2. Wachstums-Anderung). k) jingere Ammonoidea, Typ mit
schwacher 2. Wachstumsinderung. 1, m) Mecsozoische Ammonoidea, z. T. mit kriftig
ausgeprigter 2. Wachstums-Anderung.

Modus A (Iterationen in Seitenzweigen)

a;) Gewisse Michelinoceratida (sekundire Erweiterung!). a,) Gewisse Michelinoceratida
(sekundire Erweiterung und zweite Verengung!) b,) Fortgeschrittene Bactrites- und
Lobobactrites-Arten (sekundire Erweiterung!). b,) Fortgeschrittene Bactrites-Arten(sekun-
dire Erweiterung, zweite Verengung, larvale Anwachsstreifen!). by) Prendobactrites und
fortgeschrittene Arten von Cyrsobactrites (sckundire Erweiterung, zweite Verengung,
larvale Anwachsstreifen, Quasi-Diskordanz!). d) Gyroceratites (sehr schwache sckundire
Erweiterung, modifizierte Quasi-Diskordanz). e) Convoluticeras lardenxi ERBEN (sekundire
Erweiterung, zweite Verengung, modifizierte Andeutung ciner Quasi-Diskordanz!).
e,) Convoluticeras discordans n. sp. (sekundire Erweiterung, zweite Verengung, z. T. larvale
Anwachsstreifen, modifizierte Andeutung einer Quasi-Diskordanz!). h) .Agoniatites (ohne
Anwachsstreifen dargestellt). (Einrollung des Protoconchs!)

Modus B

B. Nautilus pompilins LN, (GrofBe; keine erste Verengung usw., erste Reduktion der

Kammerhéhe spit =VII erfolgend, Reduktionsmaximum in VIII, frithontogenetische

Skulptur!). — A. Trematoceras cf. politum (v. Kripst.) — vercinfacht. (Ahnlich wic B;
Reduktion bei V erfolgend).

Zwischenform

C. Geisonoceras (?) clavatum (Corr.). (Keine erste Verengung, wohl aber Stagnicren der

Weitenzunahme in der Vorderhilfte des Protoconchs; sekundire Erweiterung!). — (C, A

nach O. H. ScHiNDEwOLF 1933. — b,, b,, j nach A. K. MiLLEr 1938. — Alle iibrigen
nach cigenen Beobachtungen.)



Abb. 14. Ubersicht itber die Typen der frithontogenetischen Gehiuseentwicklung bei Nautiloideen (unvollstindige Darstellung), Bactriten
Ammonoideen. (Leicht schematisiert. GréBlen einandet etwas angeglichen. Eingerollte Formen entrollt dargestellt.
Pfeile = Hauptreihe; diinnere Pfeile = Iterative Entwicklung in Seitenzweigen.)
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1. Wachstums-Anderung bilden sich sodann eine zunichst seichte, sodann
breit und tief gerundete Ventralbucht und ein breiter Dorsalsattel aus (vgl.
ErBEN 1962b: Abb. 2 Mitte und rechts).

2. \Wachstums-f\nderung

Gegensatz Prosutur/Primirsutur:

Bei den Michelinoceratida besteht ein morphologischer Gegensatz
zwischen der ersten und zweiten Sutur noch nicht.

Diese Gegensitzlichkeit stellt sich im Zuge der Hauptreihe erstmalig
bei den beteiligten Bactritidae ein (Bactrites, Lobobactrites, ? Cyrtobactrites
sp. primit.), und zwar insofern, als hier die erste Sutur ungegliedert, u. zw.
ohne ventralen Lobus, bleibt und erst die zweite Sutur den Ventrallobus
hervorbringt. Dieser Gegensatz von typisch asellater Prosutur zu einfacher
Primirsutur wird sodann bei den primitiven Goniatiten der Hauptreihe
beibehalten, und zwar bei Anesoceras, ? Teicherticeras und Conpoluticeras.

Bei den spiteren Gliedern, wahrscheinlich bereits bei Mimagoniatites und
Anarcestes sowie bei dem Nachfolger Werneroceras, wird die Prosutur sodann
modifiziert ,,asellat” (— der letztere Ausdruck trifft nicht in seinem engsten
Sinne zu, wird aber gleichwohl allgemein noch verwendet). Bei den noch
weiter fortgeschrittenen Ammonoideen wird sie in der bekannten Weise
noch komplexer und entwickelt sich iiber den latisellaten Zustand zum
angustisellaten (vgl. O. H. ScuiNpEwOLF 1954: Abb. 18).

[Auch bei den frithen Seitenzweigen der Goniatiten geht die Entwicklung iiber den
absolut asellaten Formzustand nicht hinaus. Dies gilt fiir den Gyroceratites-Zweig und den
Convoluticeras-Zweig und diirfte so gut wic mit Sicherheit auch fir die Gbrigen Sciten-
zweige zutrefien.)

Weitenwachstum der Gehiuserohre:

Bei den der Hauptreihe angehérenden Vertretern der Michelinoceratida
und entsprechenden Vertretern von Bactrites, Lobobactrites, (2 Cyrtobactrites
sp. primit.), Anetoceras, Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras ist eine
zweite Verengung der GehiuserShre teils nachweislich noch nicht aus-
gebildet (Abb. 14 a, b, ¢).

Erst bei den spiteren Gliedern der Hauptreihe stellt sich an der 2. Wachs-
tums-Anderung als neues Phinomen eine zweite Verengung der Gehiuse-
réhre ein, die von einer tertiiren Erweiterung gefolgt wird. Auch hier
erfolgt eine zunehmende Verstirkung der Metamorphose: Wihrend der
Wechsel von zweiter Verengung zu tertiirer Erweiterung bei Mimagonia-
tites-Arten mit groBBer Nabelliicke zumeist noch relativ langsam vor sich
geht (Abb. 14f), tritt eine Intensivierung dieses Wechsels, insbesondere
eine stirkere Ausprigung der tertidiren Erweiterung erst bei spiteren Glie-
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dern der Reihe auf: bei Mimagoniatites mit engerer Nabelliicke und bei
Apnarcestes (Abb. 14¢).

Bei noch spiteren bzw. fortgeschritteneren Ammonoideen herrscht
hinsichtlich dieses Wechsels ziemliche Mannigfaltigkeit: Er kann als deut-
liche Verengung ausgebildet sein, er kann als Einschniirung durch innere
Schalenverdickung hervorgerufen werden (Abb. 14 h, 1, m), wobei diese
Einschnirung von ciner (Abb. 14h) oder zwei Schwielen (Abb. 141, m)
bzw. Erweiterungen der Gehiuserdhre begleitet werden kann, oder er kann
in der Form einer nur an MeBwerten erkennbaren Zunahme der Weite der
Gehduserdhre entwickelt sein (Abb. 14j, k). Bei diesen fortgeschritteneren
Ammonoideen scheint die speziellere Art der Ausbildung dieses Wechsels
taxionomisch nicht fixiert zu sein und Variabilitdt selbst innerhalb der Art
zu bestehen. Am weitaus hiufigsten ist dabei der Fall einer Einschniirung:
(vgl. BouMmERs 1936: Abb. 3, 4, 7, 6, 9 usw.; ERBEN 1962b: Taf. 11, Fig. 3,
Taf. 12, Fig. 1, 2; u. a.).

[Die tertidare Erweiterung der Gehduserohre wird aufierhalb der Hauptreihe iterativ
auch in Scitenzweigen hervorgebracht: Schwach angedcutet bei fortgeschritteneren
Michclinoceratida (Abb. 14a,) und Bactrites-Arten (Abb. 14b,), deutlicher im Gyroceratites-
Zwcig (Abb. 14d) und im Convoluticeras-Zweig (Abb. 14¢, ¢,).]

Gliederung und Stirke der Anwachsstreifen:

Bei den Gliedern des ersten Abschnitts der Hauptreihe setzen sichtbare
Anwachsstreifen erst an oder kurz vor der 2. Wachstums-Anderung ein und
machen sie dadurch kenntlich. Dies gilt fiir entsprechende Vertreter der
Michelinoceratida, Bactrites, Lobobactrites, (? Cyrtobactrites), Anetoceras,
Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras (vgl. Abb. 14a, b, c).

[In den frithen Ammonoideen-Scitenzweigen ist dies auch noch im Gyroceratites-Zweig
und sclbst bei cinigen fortgeschritteneren Arten des Comvoluticeras-Zweiges der Fall
(Abb. 14d, ¢, ¢,).]

Erst bei den weiter fortgeschritteneren Gliedern unserer Hauptreihe,
bei Mimagoniatites und Anarcestes, werden die Anwachsstreifen schon frither
deutlich, ndmlich bereits auf dem Protoconch (Abb. 14f, g) und dem an-
schlieBenden Windungsstiick vor der 2. Wachstums-Anderung.

Von Interesse ist vor allem die Gliederung und Position. Wo die
Anwachsstreifen bei den primitiveren Gliedern der Hauptreihe evtl. kurz
vor der 2. Wachstums-Anderung doch bereits ein wenig sichtbar werden,
iiberschreiten sie diese ohne eine wesentliche oder abrupte Anderung ihrer
Gliederung und Position. Die Anwachsstreifen (und der Miindungsrand)
sind hier rursiradiat und enthalten eine Ventralbucht (verschmilert: Ventral-
sinus) und einen Dorsalsattel (= ,,konvexer Typus* der Anwachsstreifen).
Dies ist der Fall bei solchen Michelinoceratida, Bactrites-, Lobobactrites-
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(? und Cpyrtobactrites-) Arten, die der Hauptreihe angehdren, sowie bei
Apnetoceras bhunsrueckianum und A. aff. hunsrueckianum und wahrscheinlich
auch bei Teicherticeras (Abb. 14b, c).

[Dieses Verhalten zeigt auch die fortgeschrittenere Bactrites-Art B. gracilior CLARKE
(vgl. Abb. 14b,)].

Die ontogenetische Entwicklung der Anwachsstreifen kompliziert sich
im Rahmen der Hauptreihe sodann bei den fortgeschritteneren Gliedern,
nimlich bei Mimagoniatites und Anarcestes, und zwar sowohl nach Orien-
tierung als auch nach Gliederung. Bei diesen Formen wechselt ihre Position
an der 2. Wachstums-Anderung von rursiradiat in recht schneller, beinahe
abrupter Weise zu rectiradiat (Abb. 14 f, g; Abb. 4; Abb. 13).

Auch in der Gliederung der Anwachsstreifen (Miindungsrand!) erfolgt
an der 2. Wachstums-Anderung bei beiden Gattungen ein Wechsel (,, Quasi-
Diskordanz‘“): An dieser Entwicklungs-Zisur wird der Dorsalsattel vollig
zurlickgebildet und wird die breite Ventralbucht teilweise reduziert, d.h.,
sie wird sekundir seichter und schmailer (vgl. ErBEN 1962b: Abb. 2). Erst
nach der 2. Wachstums-Anderung bildet sich die definitive Gliederung der
Anwachsstreifen heraus (Abb. 13): Die reduzierte Ventralbucht verschmi-
lert und vertieft sich erneut und wird zum typischen Ventralsinus; der
Dotsalsattel wird erneut (sekundir) hervorgebracht, und im Flanken-
Abschnitt entsteht nun erstmalig ein Lateralsinus; bei Ausbildung der kon-
kaven Windungszone senkt sich im Dorsalsattel ein Dorsalsinus ein. Damit
ist der ,,bikonvexe Typus der Anwachsstreifen und des Miindungsrandes
hervorgebracht.

[Bei primitiveren Formen wird die ,,Quasi-Diskordanz* selten und sodann iterativ
entwickelt: Pseudobactrites-Zweig (Abb. 14b,) und wahrscheinlich auch Cyrtobactrites-
Zweig. Im Gyroceratites-Zweig erscheinen die Anwachsstreifen rectiradiat an der 2, Wachs-
tums-Anderung. Die ,,Quasi-Diskordanz‘‘ wird hier nicht evident, da die (trursiradiaten ?)
Anwachsstrcifen ontogenetisch fritherer Stadiennichtdeutlichsichtbarwerden (Abb. 14d).
Im Convoluticeras-Zweig ist cine Quasi-Diskordanz bei C. lardeuxi teilweise angedeutet
und iterativ (vgl. ERBEN 1960: Abb. 15 — hier Abb. 13). Der Dorsalsattel wird an der
2. Wachstums-Anderung vollig zuriickgebildet, der innere Flankcnabschnitt des An-
wachsstreifens voriibergehend rectiradiat gestellt (vgl. Abb. 14¢ und e,).]

Abb. 15. Ubersicht iiber die frithontogenetischen (larvalen) Entwicklungsginge bei Mol-
lusken mit Metamorphose. (Darstellungen stark schematisiert. GroBen einander stark
angeglichen. Embtyonalstadien fortgelassen. Linke Vertikalgruppe = Trochophora-
Stadien. Mittlere Vertikalgruppe = Veliger-Stadien. Rechte Vertikalgruppe = post-
larvale bzw. adulte Stadien.) Horizontalreihen: a = Aplacophora; b = Polyplacophora;
¢ = Monoplacophora (Trochophota hypothetisch. Rechts: Cambridium Horny, Steno-
thecoides RESSER, Archacophiala PERNER); d = Diplacophora (Larven hypothetisch); e =
Pelecypoda; f = Scaphopoda; g = Gastropoda; h = Ammonoidea (Beispiel: Mimagonia-
tites, Weichteile hypothetisch).
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Abb. 15 (Legende s. S. 186 unten).
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IV. Die Entwicklung der Anwachsstreifen
bei den fortgeschrittenen Goniatiten

In den vorausgehenden Kapiteln wurde der ontogenetischen und phylo-
genetischen Entwicklung der Anwachsstreifen besondere Bedeutung bei-
gemessen. Dem konnte entgegengehalten werden, da der Befund bei
stratigraphisch jlingeren Goniatiten gegen den Wert dieses Merkmals zu
sprechen scheint. Bei fortgeschrittenen Goniatiten, und zwar solchen des
hoheren Mitteldevons und des Oberdevons, hat sich gezeigt, daBi die adulten
Stadien in bezug auf ihre Anwachsstreifen recht verschieden sind:

Laut WEDEKIND sollen die Tornoceracea bikonvexe, die Cheiloceracea
konvexe und die Prolobitacea lineare Anwachsstreifen besitzen33, — Bei
Sobolewia cancellata traf WEDEKIND konvexe Anwachsstreifen an, die im
Alter bikonvex werden. — Solange man Crickites und Manticoceras als ge-
trennte, aber andererseits doch sehr eng verwandte Gattungen auffallte,
muBlte befremdend wirken, daB3 die eine konvexe, die andere bikonvexe
Anwachsstreifen aufwies. — SchlieBlich fiel auch auf, daB bei Sporadoceras
konvexe, bei der von ihm abgeleiteten Discoc/ymenia jedoch bikonvexe An-
wachsstreifen vorliegen.

Aufgrund dieser scheinbaren Diskrepanzen ist es nicht verwunderlich,
dafl — wahrscheinlich noch verstirkt durch die Kenntnis der absonder-
lichen Altersmiindungen mancher hoch spezialisierter jurassischer Ammoni-
ten — der Eindruck auftauchte, die Form des Miindungsrandes und der
Anwachsstreifen folge keiner festen Regel, sie sei vielmehr weitgehend
abhingig von der Lebensweise bzw. der Umwelt. Wohl unter diesem Ein-
druck hatten ScHINDEwWOLF (1952) und MitLeEr & Furnisu (1954) die
taxionomische Bedeutung der Anwachsstreifen bezweifelt.

Dagegen wendet sich G. PETTER (1959: 53), die den Fall der Sobolewia
cancellata als Altersanomalie ansprechen will, im Fall Crickites| Manticoceras
mit einer Konvergenz rechnet und im Fall Sporadoceras| Discoclymenia darauf
verweist, daB eine Ableitung der letzteren Gattung auch von den Torno-
ceratidae moglich erscheint, wodurch die Unstimmigkeit in der Form der
Anwachsstreifen entfallen wiirde.

Ich selbst méchte meinen, da3 G. PETTER den Fall der Sobolewia cancellata
im Grunde genommen wohl zutreffend gedeutet hat, daB jedoch einige
Einzelheiten hinzuzufiigen bleiben, die das Bild abrunden. Die Anwachs-
streifen der Gattung Sobolewia werden von PETTER bald als konvex, bald als
,»linear® bezeichnet (letzteres in PETTER 1959: 215, 216, 219). Tatsichlich

33 Die sog. ,lineare’ Ausbildung (Wepekinp 1917) wird man zutreflender als
»schwach bikonvex* auffassen bzw. als ,,schwach konvex®, je nach speziellerer jeweiliger
Tendenz. Unter diesen Umstinden, und da G. PerTER (1959: 45) auf die Problematik
des Auftretens ,,protracter Anwachsstreifen bei devonischen Ammonoideen mit Recht
hinweist, bleiben fiir unsere Betrachtung lediglich zwei Typen von Anwachsstreifen
bzw. Miindungsrindern iibrig: der ,,konvexe* und der ,,bikonvexc.
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unterscheiden sie sich in vielen Fillen von typisch bikonvexen nicht prin-
zipiell, sondern lediglich graduell, nimlich durch geringere Tiefe des Lateral-
sinus und wesentlich schwicher bis sehr schwach angedeutete Ventro-
lateralsittel. So stellt die ,,lineare* Ausbildung, die kaum jemals wirklich
vollig geradegestreckte Streifen liefert, grundsitzlich nichts anderes dar als
cine viel schwicher prononcierte bikonvexe (vgl. PETTER 1959: Abb. 20B
mit 20E). Es besteht also bei Sobofewia durchaus die Tendenz zur Ausbil-
dung sehr schwach bikonvexer Streifen, was aber verstindlich wird, wenn
man bedenkt, dafl es sich bei ihr nicht nur um die stratigraphisch ilteste
Gattung (ab Ober-Eiflium), sondern zugleich auch um die phylogenetische
Wurzelform der meist konvexe Anwachsstreifen aufweisenden Prolobitacea
handelt. Die hiufig schwach bikonvexe (nicht: ,lincare”) Form der An-
wachsstreifen ist bei Sobolewia als abgeschwichtes Anarcestiden-Erbe auf-
zufassen und die spitontogenetische Ausbildung deutlich bikonvexer Strei-
fen als eine durchaus nicht unverstindliche extreme Verzogerung in der
ersten vollen Anlage dieses Merkmals (bzw. als eine Tendenz der frithonto-
genetischen konvexen Streifen, bis in spitere ontogenetische Stadien zu
persistieren). Im Falle Crickites/ Manticoceras verweise ich darauf, dafl auch
nach Auffassung des Treatise Inv. Paleont. die beiden Gattungen synonym
sind. Auch die konvexen Streifen von ,,Crickites lassen sich erkliren: Bei
Manticoceras treten sie im Larvalstadium auf, d. h. zwischen der 1. und
2. Wachstums—Anderung. Bei den ,,Crickites genannten Formen werden
sie jedoch tiber einen lingeren Abschnitt der Ontogenie beibehalten als bei
den typischen Vertretern von Manticoceras. Das erscheint nicht verwunder-
lich, da die (ansonsten larvalen) konvexen Anwachsstreifen (vgl. Abb. 13
rechts) — bzw. zumindest die ja intermediiren rectiradiaten, aber noch
kaum gegliederten Streifen — meist auch schon bei typischen Vertretern
von Manticoceras relativ lange beibehalten werden konnen, jedenfalls bis
weit iber die 2. Wachstums-Anderung, also iiber das Ende der Larvalphase
hinaus. (Vgl. A. MiLLer 1938: Abb. 18k, 20g; Taf. 19, Fig. 1—5; Taf. 24,
Fig. 6 usw.)

Erneut auf den taxionomischen Wert der Anwachsstreifen bzw. des
Miindungsrandes verwiesen zu haben, ist ein Verdienst von G. PETTER
(1959: 55). Allerdings vermag ich der Autorin nicht zuzustimmen, wenn
sie in Anlehnung an WEDEKIND meint, die jeweilige Definitivform der
Anwachsstreifen werde aus einem ,,rectilinearen Verlauf heraus entwickelt,
der auf der ersten Windung gegeben sei, und bikonvexe Anwachsstreifen
entstiinden aus diesen ,,rectilinearen®, ohne durch den konvexen Form-
zustand hindurchgegangen zu sein. Es scheint bei G. PETTER die Vorstel-
lung zu bestehen, konvexe Anwachsstreifen und bikonvexe seien vollig
unabhingig in verschiedenen Familien aus indifferenten und geradlinigen
frithontogenetischen Streifen hervorgegangen, und die beiden Typen kon-
vex und bikonvex seien in ein und derselben Ontogenie nacheinander nie-
mals entwickelt (1959: 58).
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Dem steht allein schon entgegen, daB die frithontogenetischen Streifen
auf dem von G. PETTER 1959: 46 als Beispiel zitierten Initialgehiduse von
Werneroceras crispiforme (PETTER, 1959: Taf. 24, Fig. 2) gar nicht rectilinear
sein kénnen, zeigen sie doch die auch von anderen Anarcestidae und Agonia-
tidac bekannte weit gebogene Ventralbucht, die ohne ventrolaterale Sittel
in einen Flankenabschnitt des Anwachsstreifens iibergeht, der bei dieser
Lage nicht anders als L rursiradiat sein kann. Solche Streifen sind weder
rectiradiat (da rursiradiat geneigt) noch rectilinear (da ventral zuriickge-
bogen). Sie entsprechen — da sie ferner auch keinen Lateralsinus besitzen —
grundsitzlich dem, was man unter einem konvexen Anwachsstreifen ver-
steht und unterscheiden sich von adulten konvexen Streifen lediglich gra-
duell, nimlich durch eine weniger starke, d. h. eine etwas weniger konvexe
Vorwdlbung im Flankenabschnitt. In diesem Fall ( Werneroceras) verliuft die
Ontogenie der Streifen wie bei allen Agoniatitidae und Anarcestidae: Vom
konvexen rursiradiaten tiber den indifferent rectiradiaten zum bikonvexen
rectiradiaten Anwachsstreifen.

Fiir das Verstindnis der phylogenetischen Zusammenhinge in der Ent-
wicklung der devonischen Ammonoidea ist es notwendig, die ontogene-
tische Entwicklung der Anwachsstreifen bei den frithesten und primitivsten
Goniatiten zu beriicksichtigen:

Bei den primitivsten Ammonoidea, den Bactritidae und den Mimo-
sphinctidae zeigte sich, daB der ,,konvexe Typ‘ der Anwachsstreifen der
urspriinglichste ist (Ventralbucht, bzw. Ventralsinus und Dorsalsattel, bzw.
bei spiteren Gattungen: Dorsalsinus. — Position schwach bis stark rursi-
radiat). Bei etwas weiter fortgeschrittenen, aber immer noch primitiven
Gruppen (Agoniatitidae, Anarcestidae) beschrinkt sich der konvexe Typ
der Anwachsstreifen auf das zwischen der 1. und der 2. Wachstums-Ande-
rung gelegene Larvalstadium, und erst im postlarvalen Stadium, unmittelbar
zu Ende der 2. Wachstums-Anderung, wird ein neuer, nimlich der ,,bi-
konvexe Tvp* hervorgebracht (Ventralsinus, Ventrolateralsattel, Lateral-
sinus, evtl. Dorsalsinus, — Position durchwegs rectiradiat). Er wird hier
wihrend der Adultstadien beibehalten, und erst im sehr spiten Alter kann
eine sekundire Riickbildung eintreten, die hier aber aufler Betracht blei-
ben kann.

Nun werden iiblicherweise alle jiingeren Goniatiten-Linien sowie auch
die Clymenien direkt oder indirekt von den Anarcestidae abgeleitet, und
so wire eigentlich zu erwarten, daB sie alle im adulten Zustand bikonvexe
Anwachsstreifen und Miindungsrinder aufweisen. Dies trifft zwar fiir viele
zu, aber nicht fiir alle.

Vergleicht man nun die ontogenetisch frihen und spiten Anwachs-
streifen der verschiedenen devonischen Ammonoidea, so ergibt sich fol-
gende Ubersicht™:

34 An dic Stelle des Ausdruckes |, lincar* ist hier — wo zutreffend — vielfach die
Bezcichnung ,,schwach bikonvex* gesetzt worden.
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Frih Zwischenstufe Adult
typische Bactritidae . . . . . . konvex konvex konvex
Mimosphinctidae . . . . . . . . konvex kodvex konvex
Mimoceratidae . . . . . . . . (unsichtbar) rectiradiat bikonvex
Agoniatitidae . . . . . . . . . konvex rectiradiat bikonvex
Anarcestidae . . . . . . . . . konvex rectiradiat bikonvex
Pinacitidae . . . . . . . . .. ? rectiradiat bikonvex
Gephuroceratidae . . . . . . . . konvex rectiradiat bikonvex
Pharciceratidae ? ? bikonvex
Beloceratidae ? ? modif. bikonvex
Devonopronoritidae . ? ? ? konvex
Tornocerataceae ? ? schwach bikonvex
Prolobitaceae ? ? schwach bikonvex

bis konvex
Cheilocerataceae ? ? konvex
Hexaclymeniidae . ? ? bikonvex
Gontoclymeniidae . ? ? bikonvex
Glatziellidae ? ? bikonvex
Cyrtoclymeniidae . ? ? bikonvex
Clymeniidae ? ? bikonvex
Recroclymeniidae . . ? ? schwach bikonvex
Parawocklumeriidae ? ? schwach konvex
Wocklumeriidae ? ? schwach konvex

Aus dieser Zusammenstellung geht hervor, dal die ontogenetische
Entwicklung gerade bei den iltesten und primitivsten Ammonoidea (Mimo-
sphinctidae) am vollstindigsten bekannt jst: wihrend der Protoconch glatt
bleibt, sind die Anwachsstreifen wihrend der gesamten postembryonalen
ontogenetischen Entwicklung k onvex. Mithin bildet bei den Ammonoideen
entgegen den Angaben WEDEKINDs und PETTERs der konvexe Typus
den Ausgangszustand. In allen bekannten spiteren Fillen wird (wenig-
stens bei den dlteren Familien) dieser Typus im Larvalstadium beibehalten
und erst nach der 2. Wachstums-Anderung durch den bikonvexen Typus
ersetzt, der bei den Agoniatitidae, Anarcestidae und Pharcicerataceae den
Adult-Typus der Anwachsstreifen darstellt und in einwandfreier Weise
phylogenetisch jinger ist. Der bikonvexe geht somit aus dem kon-
vexen Typus hervor.

Unsere Ubersicht bestitigt, da8 manche oberdevonische Goniatiten
(Cheilocerataceae, Prolobitaceae) — wie erwihnt — im Adultzustand nicht
die bikonvexen Anwachsstreifen ihrer unmittelbaren oder mittelbaren
anarcestiden Vorfahren aufweisen, sondern die wesentlich urspriinglicheren
konvexen Streifen. Bei den Clymenien verhilt sich dies dhalich: Wihrend
alle Stammeslinien (insbesondere die urspriinglicheren wie die der Hexa-
clymeniidae und Clymeniidae) die bikonvexen Streifen der anarcestiden
Stammformen beibehalten, weisen so stark spezialisierte wie die Parawock-
lumeriidae und Wocklumeriidae im adulten Stadium die primitiver anmu-
tenden konvexen Streifen auf.
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Eine endgiiltige Erklirung fiir diese auffallende Erscheinung kann
solange nicht gegeben werden, als die frihontogenetische Entwicklung
der Anwachsstreifen dieser Gruppen noch nicht niher untersucht ist. Bei
den Tornocerataceae entspricht der sog. ,lineare” Verlauf zumeist einem
stark abgeschwichten bikonvexen; die Verschiedenheit ist hier vielfach nur
graduell. Dazu kommt der Umstand, daB3 bei .A#latornoceras und Posttorno-
ceras die typisch bikonvexe Ausbildung durchaus gegeben bleibt. Es wire
denkbar, daB bei allen iibrigen Gattungen der Tornocerataceae eine erbliche
Wachstumshemmung vorliegt, die dazu fihrt, dal der bikonvexe Form-
zustand der Vorfahren mit Regelhaftigkeit nur unvollstindig erreicht wird.
— Fiir die Prolobitaceae gilt, dal bei ihrer Wurzelform, Sobolewia, die
Anlage der von den anarcestiden Vorfahren herrithrenden voll bikonvexen
Streifenform ontogenetisch sehr stark hinausgezdgert wird (vgl. S. 188). Bei
den Nachfolgern diirfte sie weitgehend (,,lineare* Streifen) bis vollstindig
abgeklungen oder aus der Ontogenie herausgedringt sein, so dafl der kon-
vexe Typus sekundir bis in das Alter beibehalten wird. — Die Cheilocerata-
ceae werden als Abk6mmlinge ilterer Tornocerataceae gedeutet. Es scheint,
daB bei ihnen die Tendenz zur Abschwichung des bikonvexen Streifen-
schwunges, die bereits bei den Tornocerataceae wirksam geworden war,
weiter fortgesetzt worden ist. Eine andere Denkmdglichkeit besteht in der
Annahme, die konvexen Streifen der Jugendstadien seien bis in spitere
Stadien persistent. Eine dritte Denkmoglichkeit wiirde die Kombination
beider Tendenzen enthalten. Klarheit kann, wie gesagt, nur dutch eine
Uberpriifung des ontogenetischen Entwicklungsganges geschaffen werden.
Wesentlich erscheint mir jedoch, daf3 schon jetzt Erklarungsméglichkeiten
abzusehen sind und dafl damit dic Bedenken gegen den Aussagewert der
Anwachsstreifen (und des Miindungsrandes) oberdevonischer Ammono-
ideen an Gewicht verlieren.

V. Zur taxionomischen Gliederung der dltesten und ilteren
Ammonoidea

Die erste fundierte taxionomische Gliederung der ilteren Goniatiten
ist 1933 von O. H. ScHINDEWOLF erstellt worden, der die damals bekannten
Gattungen revidiert und in emendierten Familien zusammengefaB3t hat. Bei
der Abfassung der entsprechenden Diagnosen hatte er sich seinerzeit keines-
wegs etwa auf ein vereinzeltes Merkmal gestiitzt, sondern jeweils eine ganze
Reihe von Merkmalen erfat: Einrollungsverhiltnisse des Gehiuses, Ge-
stalt und Gliederung der Lobenlinie, Verlauf der Anwachsstreifen u. a. m.
Gleichwohl scheint es, als ob bei anderen Autoren in neuerer Zeit eines
dieser Merkmale, und zwar das innerhalb des Gehiduses bestehende Ein-
rollungsverhiltnis, eine etwas einseitige Berlicksichtigung erfdhrt.

Unter diesem Aspekt diirfte J. KuLLmMaNNs Neigung zu verstehen sein,
an eine Identitit von Comvoluticeras und Mimagoniatites zu denken (1960:
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FuBnote 2 auf S. 479). Ebenso diirfte BocosLovskijs verfehlte Einordnung
(1962) von Convoluticeras — und damit auch von Teicherticeras, das er noch
nicht abtrennt — bei den Agoniatitidac aus dem Eindruck zu verstehen
sein, den die bei den beiden genannten Gattungen gleichen Einrollungs-
verhiltnisse bei dem Autor hervorriefen. (Andererseits beruht Kurrymanns
berechtigtes Zogern darauf, daB er in einem gewissen Ausmal} den weiteren
Merkmalen schlieBlich doch noch Rechnung trigt.)

Ein weiteres Beispiel fiir die taxionomische Unsicherheit, die als Folge
der Uberbewertung eines Einzelmerkmals (hier: Dorsallobus) entsteht,
liefert J. KuLLyMAaNNs Annahme einer Verbindung von Mimoesphinctes und
Mimagoniatites. Zwar ist KULLMANN bemiiht, moglichst viele Merkmale zur
Svstematik heranzuziehen. Aber er betrachtet — wie das nachfolgende Zitat
erweist — jedes fur sich isoliert. Bei dieser Art der Betrachtung muB er zu
dem SchluB kommen: ,,Fir die Familien-Systematik erscheint. .. das
Merkmal des Internlobus als durchaus ungeeignet zur Trennung der
Familien Mimoceratidae und Agoniatitidae. Andererseits unterliegt es kei-
nem Zweifel, daBl das Merkmal der sich advolut berithrenden Windungen
nur quantitativen Charakter hat und somit allein ebenfalls keine Trennung
hoherer systematischer Kategorien ermdoglicht ... Es bleibt also als ein-
ziges diagnostisches Merkmal fiir die Familien-Trennung der Verlauf der
Anwachsstreifen iibrig. Sollte auch dieses Merkmal . . . seinen durchgrei-
fenden Charakter verlieren, wire an eine neuerliche Zusammenlegung zu
denken.” Diese Erwigung eines erneuten Zusammenlegens ist ein resi-
gnierender Verzicht auf eine befriedigende Gliederung, dessen Notwendig-
keit sich nicht ergibt, wenn an die Stelle der Betrachtung einzelner Merk-
male die Beriicksichtigung von Merkmals-Kombinationen tritt.

Die Schwierigkeiten, welchen sich bei der taxionomischen Gliederung
der heute bekannten frilhen Ammonoidea nicht nur KuLLMANN, sondern
auch jeder weitere Bearbeiter gegeniibergestellt sicht, werden dadurch be-
dingt, daf} gerade bei diesen iltesten Formen iterative und auch re-
gressive Tendenzen Spezialisationskreuzungenergebenhaben,
die in zahlreichen Merkmalen Formenihnlichkeit bei einzel-
nen Arten ansonsten getrennter Einheiten hervorgerufen
haben. Bei dieser Lage kann ein begriindetes, da natiirliches System det
primitiven Ammonoidea nur zustande kommen, wenn bei taxionomischen
MafBnahmen das Bestehen der genannten Spezialisationskreuzungen in
Rechnung gestellt wird. Zu fordern wire somit: a) die verstirkte Beriick-
sichtigung der im ontogenetischen Entwicklungsgang zu beobachtenden
Merkmalsinderungen, b) eine besondere Bewertung derjenigen Merkmale,
die iterativen oder regressiven Tendenzen nicht oder weniger unterworfen
sind und c) daB sich die Gattungs- und Familiendiagnosen weniger um
Alternativformulierungen im Fall einzelner Merkmalsausbildungen be-
miithen als vielmehr um die Gegeniiberstellung verschiedener Merkmals- -
kombinationen.
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(Sie werden dadurch zwangsweise komplizierter und sind nunmehr als ,,Mosaik-
Diagnosen® leider nicht mehr so leicht zu iiberblicken, wie dies frither der Fall gewesen
ist. Doch wird nur diese Art der Diagnose den vielschichtigen natiirlichen Gegebenheiten,
d. h. dem Bestchen von Iterationen und regressiven Tendenzen, gerecht. Trotz ihrer
komplizierten Fassung kénnen und misscn diese Diagnosen nach Moglichkeit aber aus-
gesprochene Differentialdiagnosen bleiben!)

Was die Familien-Systematik betrifft, so ist in jlingster Zeit ein Gliede-
rungsversuch von W. E. RuzHENCEW (1960) unternommen worden, der
folgende Einheiten unterschied:

U. Otdn. AGONIATITINA

Superfam. Mimocerataceae
Fam. Anetoceratidae (Anetoceras)
Fam. Mimoceratidae
Subfam. Mimosphinctinae ( Mimosphinctes)
Subfam. Mimoceratinae ( Gyroceratites)
Superfam. Agoniatitaceae
Fam. Mimagoniatitidae ( Mimagoniatites)
Fam. Agoniatitidae (.Agoniatites, Paraphy!lites)
U. Ordn. ANARCESTINA
Superfam. Anarcestaceae
Fam. Anarcestidac (Anarcestes, Latanarcesies, Sellanarcestes, Werneroceras, Sub-
anarcestes, Cabrieroceras, Archoceras)
Fam. Pinacitidae (Pinacites, usw.)
Superfam. Prolobitaceae, usw.

Diese Gliederung RuzHENCEWs bemiiht sich leider nicht um die Formu-
lierung entsprechender Diagnosen und geht fast ausschlieBlich von — aller-
dings etwas generalisierten — phylogenetischen Erwigungen aus. Mit
Recht hebt aber O. H. ScHINDEWOLF (1962) hervor, daB eine rein phylo-
genetisch fundierte Systematik abzulehnen ist. — In der Gliederung
RuzHeNCEWs fillt ferner ein weiterer Umstand auf: Die taxionomische
Bewertung ist im frithphylogenetischen Bereich ungleich héher als im spi-
ter nachfolgenden. Daraus resultiert, dafl in RuzHENCEWs Gliederung die
ersten vier Einheiten der Familien-Kategorien monotypisch sind (Aneto-
‘ceratidae, Mimosphinctinae, Mimoceratinae, Mimagoniatitidae). RuzHEN-
cEw hilt hier eine hohere taxionomische Bewertung fiir durchaus vertretbar,
u. zw. in Anbetracht der Radiation, die in den Frithphasen der Entwicklung
neuer Stammbiume (SCHINDEWOLFs Typogenese) allgemein besteht. Diese
Radiation ist im Falle der frithen Ammonoidea allerdings noch weit inten-
siver, als RuzHENCEwW bei Niederschrift seines Manuskriptes bekannt sein
konnte. Die bei ErRBEN 1960 und hier, Bocosrovskiy 1961, 1963 und House
1962 beschriebenen Formen zeigen, dal3 die Zahl der Entwicklungsten-
denzen und Stammeslinien in Wirklichkeit weit gréBer und die frithphylo-
genetische Radiation mithin weit betrichtlicher war, als RUzZHENCEW vor-
aussetzen konnte. Zugleich ergibt sich hieraus die Unmoglichkeit, die
Radiation in der genannten Weise zu beriicksichtigen und jeder Stammes-
linie — hier Seitenzweig genannt — durch Einstufung in den Familien-

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paliontologie. Abhandiungen. Bd. 12¢C. 13
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oder Subfamilien-Rang Rechnung zu tragen. Wird z. B. .4netoceras der
Rang einer Familie, Mimosphinctes der einer Subfamilie, Mimagoniatites der
einer Familie zugestanden, wie dies unter Betiicksichtigung der Radiation
bei RuzHENCEW geschicht, so miiten in zwangsldufiger Analogie einzelne
Familien oder Subfamilien jeweils auch fir Talenticeras, Teicherticeras, Con-
voluticeras und Palaeogoniatites errichtet werden. Die Folge wire eine grofle
Zahl von monotypischen Familien bzw. Subfamilien, bei welchen die
Familien- und die Gattungs-Diagnose stets identisch wiren und die dem
praktischen Ziel einer jeden systematischen Gliederung, ibersichtliche
Ordnung zu schaffen, durchaus abtriglich wire.

Es empfiehlt sich also, weniger auf die frithphyletische Radiation als
vielmehr auf rein morphologische Kriterien zu achten und hierbei eine
geringere Zahl von Familien mit weiterem Fassungsbereich zu schaffen. Bei
der Auswahl der fiir die Gliederung heranzuziehenden Merkmale wird man
sodann so verfahren miissen, daB diejenigen, die den weiter oben erwihnten
iterativen und regressiven Tendenzen am wenigsten unterliegen, zur Unter-
scheidung der héheren Einheiten beniitzt werden. 1960 habe ich mich hier-
bei vor allem auf die Anwachsstreifen gestiitzt. Zwar zeigt sich, daB bei
den frithen Ammonoidea auch in diesem Merkmal Iterationen und Re-
gressionen angebahnt werden, doch bleiben diese unvollstindig und kon-
trollierbar3. Ein weitgehend verliBliches, da von Iteration nur in einem
Fall (fortgeschrittenere Comvoluticeras-Arten) betroffenes, von Regressionen
sogar vollig unberithrtes Merkmal stellt ferner der (hoch- oder querovale)
larvale Windungsquerschnitt dar®. Eine Beriicksichtigung weiterer
Merkmale — auch solcher, die iterativen oder regressiven Tendenzen viel-
leicht etwas Ofter ausgesetzt sind — vermag die Diagnosen zu vervoll-
stindigen, doch kann dies, wie erwihnt, nur dann erfolgen, wenn sich die
Diagnostik auf Merkmals-Kombinationen stiitzt.

Auch bei dieser Art der Betrachtung bewihren sich das taxionomische
Grundgeriist der von O. H. ScHINDEwWOLF 1933 vorgenommenen Gliede-
rung sowie die von mir 1953 und 1960 hinzugefiigte Erginzung. Fiir ange-
bracht halte ich das folgende, mit der in Abb. 6 dargestellten Phylogenie
itbereinstimmende System der ilteren Ammonoidea:

35 Auch bei Convoluticeras discus, C. lardensxci und Cyrtobactrifes sinnatus wird der vollig
bikonvexe Zustand der Anwachsstreifen trotz der angedeuteten iterativen Tendenz nicht
errcicht. — DaB} dic spiten Anwachsstreifen von Palaeogoniatites lituus aufgrund eider
regressiven Tendenz nicht primir, sondern in sckundirer Weise rursiradiat und verein-
facht sind, gcht aus ihrer ontogenetischen Entwicklung hervor und ist somit gleichfalls
kontrollicrbar.

36 O. H. WaLLISER beniitzt (1962) dieses Merkmal als ein wichtiges Kritcrium bei der
Unterscheidung der Mimoceratidae von den Agoniatitidac sowie den frithen Anarcestidae.
Dics geschicht allerdings, nachdem ich ihn seinerzeit unter Hinzuzichung der hier als
Abb. 3 gebrachten und schon damals von mir erarbeiteten Ubersicht auf dic bei den
frilhen Ammonoidea bedeutsamen frithontogenetischen Verinderungen des Windungs- -
querschnitts in einem persénlichen Gesprich aufmerksam gemacht hatte. Einen Hinweis
auf diese Information hat WaALLISER bei der Abfassung seines Textes leider vergessen.
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U. Ordn. Bactritina SuiManskry 1951
Fam. Bactritidae HyaTT 1884

Eobactrites SCHINDEWOLF 1932
Bactrites SANDBERGER 1843
Prsendobactrites FERRONNIERE 1921
Kokenia HoLzapFEL 1895

? Devonobactrites SHIMANSKI1) 1962
Clenobactrites (Clenobactrites) SHImansk1y 1951
Clenobactrites ( Mirites) SHmansk1y 1962
Sicilioceras SHIMANSKI] 1954
Lobobactrites SCHINDEWOLF 1932
Clyrtobactrites ERBEN 1960

? Cyclobactrites SHIMANSKI) 1955

Fam. Parabactritidae SHrmanskry 1951

Parabactrites SHIMANSKI] 1948
Aktastioceras SHIMANSKIJ 1948
Tabantaloceras S1itmansk1j 1954
Microbactrites SHIMANSKI) 1954
Belemnitomimus SHIMANSK1y 1954
?? Cochleiferoceras SHIMANSKI) 1962

U. Ordn. Anarcestina MiLLErR & FurnisH 1954
Superfam. Mimosphinctaceae nov.

Fam. Mimosphinctidae ERBEN 1953 (nom. transl. BocosLovsk1j 1962)
Subfam. Anetoceratinae RuzHeENCEW 1957 (nom. transl. BogGo-
sLovskij 1962)
Anetoceras ( Anetoceras) SCHINDEWOLF 1935
Apnetoceras ( Erbenoceras) BocosLovskiy 1962
Anetoceras (n. subg. ?)

Subfam. Mimosphinctinae ERBEN 1953, emend.

Teicherticeras ERBEN 1960
Convoluticeras ERBEN 1960
Mimosphinctes EICHENBERG 1931
Talenticeras n. gen.

Superfam. Mimocerataceae STEINMANN 1890 (nom. transl. RuzHEN-
cew 1957)
Fam. Mimoceratidae STEINMANN
Glyroceratites (Gyroceratites) v. MEYER 1831

Superfam. Anarcestaceae STEINMANN 1890, emend.

Fam. Agoniatitidae HoLzapFEL 1899 (nom. transl. SCHINDEWOLF
1933)
Subfam. Mimagoniatitinae MrLLER 1938

Mimagoniatites ( Mimagoniatites) EICHENBERG 1930
Mimagoniatites ( Parentites) BocosLovskiy 1961
Palaeggoniatites Hyatr 1900

13*
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Subfam. Agoniatitinae HoLzaprFEL 1899
Agoniatites MEcx 1877
Paraphyllites Hyarr 1900
Fam. Auguritidae BoGosLovskij 1961

Augurites BocosLovskiy 1961

Fam. Anarcestidae STEINMANN 1890
Subfam. Anarcestinae nov.

Apnarcestes v. Mojsisovics 1882
Latanarcestes SCHINDEWOLF 1933
Sellanarcestes SCHINDEWOLF 1933

Subfam. Werneroceratinae nov.

Werneroceras (Werneroceras) WEDEKIND 1918
Werneroceras (Cabrieroceras) BogosLovskiy 1958
Subanarcestesr SCHINDEWOLF 1933
Archoceras SCHINDEWOLF 1938

Fam. Pinacitidae ScHINDEwWOLF 1933

Foordites WEDEKIND 1918
Pinacites v. Mojsisovics 1882
Pseudofoordites BogosLovskiy 1959
Parodicerellum STRAND 1929
Wedekindella ScHiNDEwOLF 1928

Die Diagnosen der hoheren taxionomischen Einheiten wiren wie folgt
zu formulieren:

U. Ordn. Bactritina:

Ammonoidea mit primir orthoconem bis cyrtoconem Gehiuse. Sipho-
nalregion orthoretrochoanitisch bis cyrtochoanitisch. Sipholage ventral.
Lobenlinie mit Ventrallobus und manchmal mit Laterallobus. Dorsallobus
fehlt stets. Anwachsstreifen wihrend der ganzen Ontogenese primir kon-
vex¥; nur bej einigen wenigen fortgeschrittenen Seitenzweigen zu bikon-
vexer Form® bzw. rectiradiater Ausrichtung tendierend.

Fam. Bactritidae:

Bactritina mit streng orthochoanitischer Siphonalregion, kleinem Api-
kalwinkel des Gehiuses und zumeist hohen Kammern.

Fam. Parabactritidae:

Bactritina mit orthochoanitischer (?) bis cyrtochoanitischer Siphonal~
region, groBerem bis groBem Apikalwinkel des Gehduses und niedrigen
Kammern.

37 Konvexer Typ: Rursiradiate Position; Ventrolateralsattel fehlend (oder kaum
angedeutet, jedenfalls nicht als echter Vorsprung entwickelt); Lateralsinus fchlend (oder
kaum angedeutet, jedenfalls nicht als tiefer und weiter Konkavbogen entwickelt); Dorsal-
sattel.

38 Bikonvexer Typ: Rectiradiate Position; Ventrolateralsattel vorhanden (cinen
echten deutlichen Vorsprung bildend); Dorsolateralsattel und Dorsalsinus.
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U. Ordn. Anarcestina:

Ammonoidea mit primir gyroconem bis konvolutem Gehiuse (in
seltenen Ausnahmen: Endwindung sekundir advolut oder sekundir evolut).
Siphonalregion orthoretrochoanitisch. Sipholage ventral. Nur primitive
Formen noch mit Nabelliicke. Ventrallobus stets ungeteilt (mit eciner
Ausnahme). Nur bei einigen Fortgeschrittenen Bildung von Umbilikal- bzw.
seltener auch schon Adventivloben. Anwachsstreifen entweder wihrend
ganzer Ontogenese primir konvex oder von primir konvexer zu bikon-
vexer Form ibergehend (— in Ausnahmen: auf der Endwindung sekun-
dir konvex).

Superfam. Mimosphinctaceae:

Anarcestina mit wihrend gesamter Ontogenese primir konvexen
Anwachsstreifen (— nur bei einigen Fortgeschrittenen: schwache orimen-
tire Andeutung des Ventrolateralsattels; bei einer fortgeschrittenen Gat-
tung: auch schon Dorsalsinus). Stellung rursiradiat. Querschnitt des Proto-
conchs kreisrund. Larvaler Windungsquerschnitt kreisrund bis hochoval
(— nur bei einer fortgeschrittenen Gattung schwach queroval). Lobenlinie
ohne Umbilikal- und Adventivloben. Laterallobus wihrend gesamter Onto-
genese in Flankenmitte.

Fam. Mimosphinctidae:

Mimosphinctaceae mit primir gyroconem bis advolutem bzw. quasi-
advolutem Gehiduse. (Konvolubilitit nur in Ausnahmefillen, d. h., bei
besonders Fortgeschrittenen.) Stets mit Nabelliicke.

Subfam. Anetoceratinae:

Mimosphinctidae mit primir gyroconem bis primir advolutem bzw.
quasi-advolutem Gehiuse. (Konvolubilitit unbekannt.) Anwachsstreifen
streng konvex, rursiradiat (nur in einem phyletischen Ast: zeitweilig recti-
radiat). Larvaler Windungsquerschnitt annihernd kreisrund bis hochoval.

Subfam. Mimosphinctinae:

Mimosphinctidae mit primidr advolutem Gehiuse. (Konvolubilitit
selten und nur bei einigen Fortgeschrittenen. In seltenen Fillen: Endwin-
dung sekundir advolut bzw. sekundir evolut.) Anwachsstreifen konvex,
aber bei einigen Fortgeschrittenen schon mit schwacher Andeutung des
Ventrolateralsattels bzw. schon mit Dorsalsinus. Larvaler Windungsquer-
schnitt annihernd kreisrund bis hochoval (nur in einer Ausnahme bereits
schwach queroval).

Superfam. Mimocerataceae:

Anarcestina mit in postlarvaler Ontogenese rectiradiaten bikonvexen
Anwachsstreifen (jedoch stets noch ohne Dorsalsinus). Querschnitt des
Protoconchs kreisrund. Larvaler Windungsquerschnitt kreisrund bis hoch-
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oval. Lobenlinie ohne Umbilikal- und Adventivloben. Laterallobus wih-
rend ganzer Ontogenese in Flankenmitte.

Fam. Mimoceratidae:

Mimocerataceae mit primir advolutem Gehiuse. (Konvolubilitit unbe-
kannt.) Stets mit Nabelliicke. |

Superfam. Anarcestaceae:

Anarcestina mit larval konvexen, postlarval bikonvexen Anwachs-
streifen. Larvale Stellung rursiradiat, postlarvale Stellung rectiradiat. (In
einer Ausnahme: Auf der Endwindung sekundir konvex und sekundir
rursiradiat.) Querschnitt des Protoconchs kreisrund bis breit queroval. Lat-
valer Windungsquerschnitt stets deutlich breitoval. Lobenlinie nur bei
einigen Fortgeschrittenen mit Umbilikalloben, nur bei einem Seitenzweig
auch mit Adventivlobus. Laterallobus bei Primitiveren wihrend gesamter
Ontogenese in Flankenmitte, bei Fortgeschritteneren im Friithabschnitt
subumbilikal einsetzend.

Fam. Agoniatitidae:
Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus wihrend der gesamten
Ontogenese in Flankenmitte liegt. Ventrallobus ungeteilt. Umbilikalloben

fehlen teils, Adventivloben stets. Teils noch mit, teils bereits ohne Na-
belliicke.

Subfam. Mimagoniatitinae:

Agoniatitidae ohne Umbilikalloben. Stets mit Nabelliicke. Larval-
stadium zunichst gyrocon bis advolut, sodann konvolut. Adultgehdusc
konvolut (in einer Ausnahme: Endwindung sekundir evolut).

Subfam. Agoniatitinae:

Agoniatitidae teils ohne, teils mit Umbilikallobus. Stets ohne Nabel-
liicke. Gesamtes larvales Stadium konvolut.

Fam. Auguritidae:

Anarcestaceac mit (kleiner) Nabelliicke, geteiltem Ventrallobus, ohne
Umbilikallobus, aber mit (?) Adventivlobus. Larvalstadium zunichst
gyrocon bis advolut, sodann konvolut.

Fam. Anarcestidae:

Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus im Frithabschnitt der Onto-
genese subumbilikal liegt. Ventrallobus ungeteilt; noch keine Umbilikal-
loben, noch keine Adventivloben. Teils noch mit, teils bereits ohne Na-
belliicke.

Subfam. Anatcestinae nov.:

Anarcestidae mit kleiner Nabelliicke. Larvalstadium zunichst gyrocon
bis advolut, dann konvolut.
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Subfam. Werneroceratinae nov.: -

Anarcestidae ohne Nabelliicke. Gesamtes Larvalstadium konvolut.

Fam. Pinacitidae:

Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus im Friithabschnitt der
Ontogenese subumbilikal liegt und die Lobenlinie Umbilikalloben enthilt.
Keine Adventivloben®. Keine Nabelliicke mehr.

Revidiert miissen ferner auch die Diagnosen der Gattungen werden,
wobei die der Bactritina in der gegenwirtigen Fassung verbleiben kdnnen
(ERBEN, im Druck A). Allerdings ist hervorzuheben, daf die Diagnose von
Cyrtobactrites (ERBEN 1960: 35) zwangsweise recht einseitig auf die beiden
allein bekannten, sehr spezialisierten Arten C. sinsatus und C. asinnatus zu-
geschnitten ist und sicherlich zu erweitern sein wird, sobald die bisher noch
unbekannten primitiveren Arten aufgefunden sein werden. — Hier be-
schrinke ich mich auf die Gattungen der Mimosphinctidae, Mimoceratidae,
Agoniatitidae und Auguritidae. Fur die Diagnosen der zu den Anarcestidae
und Pinacitidae gehérenden Gattungen vgl. SCHINDEwWOLF 1933,

Apnetoceras SCHINDEWOLF

Typus-Art: Cyrfoceralites arduennensis STEININGER 1853,

Eine Gattung der Anetoceratinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehiuse primir gyrocon bis primir quasi-advolut bzw. advolut. Windungen
inallen Stadien ohne konkave Windungszone. Grofie Nabelliicke. Anwachs-
streifen in allen Stadien konvex, rursiradiat (nur in zwei Ausnahmen teil-
weise rectiradiat). Rippen ebenso, i. d. R. einfach und ungegabelt. Loben-
linie mit Ventral- und Laterallobus sowie Dorsalsattel. Nabel weit. Zunahme
an Windungshohe langsam erfolgend; Miindung niedrig bis wenig hoch.

Apnetoceras ( Anetoceras ) SCHINDEWOLF 1935, nov. emend.

Typus-Art: Wie dic der Gattung.

Eine Untergattung von .4refoceras mit stets primir gyroconem Gehiuse
und zugleich i. d. R. konvex-rursiradiaten Anwachsstreifen und Rippen
(in einer Ausnahme: teils rectiradiat). Berippung fein bis (seltener) grober.

Umfang: A. bunsrueckianum ERBEN 1960; A. aff. bunsrueckianum ERBEN
1960; A. recticostatum ERBEN 1962,

Reichweite: Oberes Siegenium bis Unter-Emsium.

Anetoceras ( Erbenoceras) BocosLovskij 1962

Typus-Art: Anefoceras advolvens ERBEN 1960.

Eine Untergattung von _Anefoceras mit teilweise bis ginzlich primir
quasj-advolutem bzw. advolutem Gehiduse und zugleich streng rursiradiaten,
konvexen Anwachsstreifen und Rippen. Berippung miBig und fein bis grob.

3% Maenioceras SCHINDEWOLF ist aus dieser Familic entfernt wotden (vgl. BocosLovskiy
1962).
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Umfang: A.(E.) advolvens ErBEN 1960; A.(E.) aff. advolvens ERBEN
1962; A. (E.) solitarium (BARRANDE 1865) emend.; A.(E.) sp. A; A.(E.)
sp. B; A.(E.) sp. C; A.(E.) sp. D; A.(E.) erbeni HousE (im Druck).

Reichweite: Oberes Siegenium bis Ober-Emsium.

i

Anetoceras (n. subg. ?)

Typus-Art: A. (n. subg. ?) n. sp.

Vermutlich eine neue Untergattung. Abweichend von Awnetoceras ( Aneto-
ceras) durch advolutes Gehiuse zugleich mit in den Mittelstadien recti-
radiaten Rippen. Berippung grob.

Umfang: Bisher nur die Typus-Art (= Erbenoceras advolyens Boco-
sLovskij 1962, non BoGosLovskiy 1963, non advolvens ERBEN 1960).

Reichweite: (? Ober-) Emsium.

(Das bei BocosLovskiy 1962 als ,,advolvens® bezeichnete Exernplar ist schlecht erhalten.
Dennoch ist erkennbar, da3 es sich von advo/vens ERBEN 1960 und auch von den bei
BogGosLovskij 1963 abgebildeten Individuen dieser Art durch rectiradiate Ausrichtung
der Rippen in den Mittclstadien unterscheidet. Diese Tendenz zeigt sich bercits bei

A. recticostatum, das jedoch noch vollig evolut ist und sich dadurch deutlich unter-
scheidet.)

Teicherticeras ERBEN 1960
Typus-Art: Gyroceratites desideratus TEICHERT 1948.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehiuse primir advolut (seltener: Alterswindung mit Tendenz, sekundir
evolut zu werden). Windungen in allen Stadien ohne konkave Windungs-
zone. Nabellicke vorhanden. Anwachsstreifen in allen Stadien konvex
(in zwei Ausnahmen mit schwachem Lateralsinus), rursiradiat. Rippen
ebenso, stets einfach, ungegabelt, unschirfer ausgebildet und enger stehend
als bei den meisten Arten von Awefoceras. Lobenlinie wie bei _Anmetoceras,
Nabel millig weit. Zunahme an Windungshohe etwas bis deutlich schneller
erfolgend, Miindungshohe etwas bis betrichtlich grofler als bei Anezoceras.

Umfang: 7. desideratum (TEICHERT 1948); 7. n.sp. A ErBeN 1960;
T.(?) n.sp. B (ibi); 7. n.sp. D (= desideratum TEICHERT partim); 7. desi-
deratum (WaLcorT 1884, non TEICHERT 1948); T. n.sp. C (= Goniatites ,,s0li-
tarins** BARRANDE 1877: Taf. 522, Fig. 5—6, non ceteral); 7. (n. subg.)
lengi Housk 1963; T. lissovi BogosLovskiy 1963; T n. sp. E.

Reichweite: ? Oberes Siegenium; bis Eiflium.

Conyolyticeras ERBEN 1960 (4 ,,Laganites* BogosLovskrj 1961)
Typus-Art: Convoluticeras lardeu>ci ERBEN 1960.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehiduse nach der Anfangswindung zunichst advolut, dann schwach bis
deutlich konvolut (in einem Fall: Alterswindung sekundir advolut).
Anfangswindung ohne, spitere Windungen mit konkaver Windungszone.
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Nabelliicke vorhanden. Anwachsstreifen in allen Stadien konvex (bei
zwei besonders Fortgeschrittenen: duflerst schwacher Ansatz zu orimen-
tirem ventrolateralem ,,Sattel* bzw. orimentirem lateralem ,,Sinus*). Stark
rursiradiat (— bei einem Fortgeschrittenen: fast rectiradiat). Verlauf der
Rippen wie bei Anwachsstreifen. Rippen stets einfach, ungegabelt, spi-
testens in dullerer Flankenhilfte verklingend. Lobenlinie wie bei Anetoceras,
jedoch nach der Anfangswindung mit Dorsallobus. Nabel miBig weit bis
enger. Zunahme der Windungshthe meist verhiltnismaBig schnell erfol-
gend; Mindungshdhe meist betrichtlich.

Umfang: C. lardenxi ERBEN 1960; C. discus (ErBEN 1953); C. nevadense
(MiLLER 1938); C. fenuis (Bocosrovskiy 1961); C. coskani n. sp.; C. buluti
n. sp.; C. discordans n. sp.; C. erbeni BocosLovskiy 1963.

Reichweite: Unter-Emsium bis Eiflium.

Mimosphinctes EICHENBERG 1931
Typus-Art: Mimosphinctes tripartitus EICHENBERG 1931,

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehiduse primir advolut bis quasi-advolut (bei zwei Fortgeschrittenen:
schwach konvolut). Windungen in allen Stadien ohne konkave Windungs-
zone (oben genannte Ausnahmefille mit schwacher konkaver Windungs-
zone). Nabellicke wohl vorhanden. Anwachsstreifen konvex, schwach
rursiradiat. Berippung ebenso, aus kriftig abgesetzten Schalt- und Spalt-
rippen bestehend, mit Gabelungspunkt im AuBenteil der Flanke. Loben-
linie bei den zwei fortgeschritteneren Arten mit schwachem Dorsallobus,
bei allen anderen wie bei .Anetoceras mit Dorsalsattel (2). Nabel weit. Zu-
nahme der Windungshohe miBig schnell erfolgend; Mindung miBig hoch.

Umfang: M. tripartitns EICHENBERG 1931; M. bipartitus EICHENBERG
1931; M. cantabricus KuLLMANN 1960; M. tenuicostatus BogosLovskij 1963;
M. n.sp. A; M. sp. (ibi).

Reichweite: Oberes Siegenium bis Ober-Emsium.

Talenticeras n. gen.
Typus-Art: Talenticeras talenti n. sp.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Windungen bis zu den Mittelstadien wie bei Mimosphinctes, d. h. primir
advolut; ohne konkave Windungszone; mit konvexer rursiradiater Schalt-
und Spaltrippen-Skulptur; Lobenlinie wie bei Anetoceras. — Jedoch: ven-
trale Rippenkopfe schwicher ausgeprigt; Gesamtgeprige der Rippen un-
schirfer; Endwindung sekundir evolut und mit sekundir vereinfachten
ungegabelten Rippen. — Nabel, Zunahme an Windungshéhe und Miin-
dungshéhe etwa wie bei Mimosphinctes.

Umfang: Nur die Typusart ist bekannt.

Reichweite: Eiflium.
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Gyroceratites v. MEYER 1831
Typus-Art: Gyroceratites gracilis BRONN 1835,

Eine Gattung der Mimoceratidae, mit folgéndem Merkmals-Komplex:
Gehiuse durchwegs primir advolut. Wmdungen in allen Stadien ohne kon-
kave Windungszone. Nabelliicke vorhanden. Postlarvale Anwachsstreifen
bikonvex und rectiradiat, aber noch ohne Dorsalsinus. Schale unberippt
bzw. mit schwacher Andeutung einer einfachen Berippung im Alter. Loben-
linie wie bei _Anetoceras. Ventralseite mit ventrolateralen Kielen bis Kiel-
Lamellen.

Umfang: G. laevis (EICHENBERG 1931); G. gracilis BRowN 1835; G. glaber
Bogcosrovskiy 1961; 7 G. angulatus ErRBEN 1960; ¢ G. ambigena (BAR-
RANDE 1865).

Reichweite: Ober-Emsium bis Eiflium.

(Betreffs Lamelloceras und der Formen dorsolamellatus und armoricanus vgl. S. 1531)

Mimagoniatites EICHENBERG 1930
Typus-Art: Gonialites gorgensis A. ROEMER 1860.

Eine Gattung der Mimagoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehiuse nach der Anfangswindung primir advolut, dann schwach bis deut-
lich konvolut. Anfangswindung ohne, spitere Windungen mit konkaver
Windungszone. Nabelliicke vorhanden. Larvale Anwachsstreifen konvex
und rursiradiat, postlarvale bikonvex und rectiradiat (in einem Fall: auf
der Alterswindung sekundir konvex)?®. Rippen ebenso, ungegabelt, in der
duBeren Flankenhilfte ausklingend. Lobenlinie nach der Anfangswindung
mit Dorsallobus; Nabel miBig weit bis fast eng; Zunahme an Windungs-
héhe schnell erfolgend, Miindung hoch.

Mimagoniatites ( Mimagoniatites) EICHENBERG 1930
Typus-Art: wie bei der Gattung.

Eine Untergattung von Mimagoniatites mit nach vorn mifig divergie-
renden Schenkeln des Ventrallobus und miBig weitemn Nabel.

Umfang: M. falcistria (Fucus 1915); M. zorgensis (A. ROEMER 1866);
M. fecundus (BARRANDE 1865); M. aff. fecundus ErBEN 1960; M. erbeni KuLL-
MANN 1960; M. bohemicus (BARRANDE 1865); M. tabuliformis KULLMANN
1960; M. dannenbergi (Beyricu 1837); ? M. fidelis (BARRANDE 1865); —=
M. obesus ERBEN 1960; M. aff. obesus (= M. gorgensis BocosLovskiy 1962,
non RoeMER 1866 — vgl. 1962: Taf. 4, Fig. 6; Fig. 7 ?).

Reichweite: Oberes Siegenium bis Eiflium.

49 M. bobemicus (BARRANDE). — Vgl. ERBEN 1960: 64. (Nicht mehr betroffen ist die
Art discus, die sich nunmehr als Angchérige von Convoluticeras herausgestellt hat.)
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Mimagoniatites ( Parentites) BocosLovskry 1961:

Typus-Art: Parentites praecursor BocosLovskry 1961,

Eige Untergattung von Mimagoniatites mit nach vorn kriftig divergie-
renden Schenkeln des Ventrallobus und mit wesentlich engerem Nabel.

Umfang: Bisher ist nur die Typus-Art bekannt.

Reichweite: Eiflium.

Palacogoniatites Hyatt 1900

Typus-Art: Goniatites lituns BARRANDE 1865.

Eine Gattung der Mimagoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex:

Gehduse mit folgender Rollungsfolge im Laufe der Ontogenese: ad-
volut — konvolut — sekundir advolut (— sekundir evolut). Anfangs-
windung ohne, weitere Windungen mit, und spitere Windungen sekundir
ohne konkave Windungszone. Nabelliicke vorhanden. Larvale Anwachs-
streifen konvex und rursiradiat, postlarvale zunichst bikonvex und recti-
radiat (sodann im Alter sekundir konvex und sekundir rursiradiat). Rippen
ebenso. Lobenlinie mit unterentwickeltem Laterallobus. Dorsallobus
schwach. Im Alter werden beide riickgebildet. Nabel weit, Zunahme an
Windungshthe verhiltnismiBig langsam erfolgend (vor allem von den
mittleren Windungen ab), Miindung miBig hoch.

Umfang: P. janus ERBEN 1960; P. lituns (BARRANDE 1865).

Reichweite: Ober-Emsjum.

Agoniatites MEEK 1877

Typus-Art: Goniatites vanuxemi HaLL 1879.

Eine Gattung der Agoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Alle Merkmale wie bei Mimagoniatites, jedoch: keine Nabellicke mehr,
Gehiduse schon von der Miindung des Protoconchs an konvolut, alle Win-
dungen mit konkaver Windungszone, Dorsallobus schon in der Anfangs-
windung. (Fir Weiteres vgl. SCHINDEWOLF 1933.)

Paraphyllites Hyart 1900

Typus-Art: Goniatites tabuloides BARRANDE 1865.

Eine Gattung der Agoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Alle Merkmale wie bei Agoniatites, Lobenlinie jedoch mit einem Umbilikal-
lobus. (Fiir Weiteres vgl. SCHINDEWOLF 1933.)

Augurites BocosLovskij 1961

Typus-Art: Augurites mirandus BocosLovskiy 1961,

Die einzige bisher bekannte Gattung der Auguritidae. Diagnose daher
vorldufig mit der der Familie iibereinstimmend.

Umfang: Bisher nur die Typus-Art bekannt.

Reichweite: Eiflium.

(Fir die Diagnosen der Gattungen der Anarcestidae und Pinacitidae
vergleiche man O. H. ScHINDEwOLF 19331)
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Erklirungen zu den Tafeln

Tafel 7

1—8 Etappen in der Gehiduse-Einrollung der Hauptreihe. Ein-
rollung der Initial-Gehiduse. (Phylogenetische Folge)

Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

Fig. 5.

(Il = 2. Wachstums-Anderung. — Am Vorderrand des Protoconchs konstant
1. Wachstums-Anderung. Hier nicht besonders bezeichnet.)

Typ des Initial-Gehiduses gewisser Michelinoceratida sowie det
urspriinglicheren Vertreter von Bactrites und Lobobactrites.

[Beispiel: Bactritoides Initial-Gehduse; etwa X 10; (GPIBo. 20); Calcaire
La Grange (hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.).]

Initial-Gehiduse von Anetoceras (LA.) hunsrueckianum ERBEN.

[Etwa x 5,5; (GPIBo. 30); Obere Teile des Hunstiickschiefers (Oberes
Siegenium); Grube Schielebach bei Herrstein, Hunsriick. — VergroBerter und
seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus ERBEN 1962: Taf. 1, Fig. 2.]

Initialgehduse von Anetoceras ( Erbenoceras) BoGosLovskij.

[Beispiel: .A.(Erbenoceras) advolvens ERBEN; ctwa X 7,5; (1869/37); Obecres
Emsium; Rechtes Ufer der Zabolotnaja (Osthang des nérdlichen Ural), —
VergroBerter und seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus BocosLovskiy
1963: Taf. 2, Fig. 6.]

Typ des Initial-Gehduses der urspriinglichen Vertreter von 7ei-
cherticeras. (UmriB3-Skizze; forme elliptique mit 2. Nabelliicke.)

[Beispiel: Teicherticeras lissovi BogosLovskiy; etwa X 9; (1869/50); Oberes
Emsium; Ufer der Zabolotnaja (Osthang des nérdlichen Ural). — Vergro-
Berter Ausschnitt aus BocosLovskiy 1963: Abb. 4a.] Vgl. auch Abb. 2f.

Typ des Initial-Gehiuses der urspriinglichen Vertreter von Cox-
voluticeras. (UmzriB-Skizze; forme elliptique mit 2. Nabelliicke.)

[Beispiel: Convoluticeras erbeni BocosLovski]; etwa X 10; (1869/64); Obet-
Emsium; Ufer der Zabolotnaja (Osthang des ndrdlichen Ural). Seitenverkehrt
orientierter Ausschnitt aus BogosLovskiy 1963: Abb. 5 w.]

Fig. 6—7. Typ des Initial-Gehiduses von Mimagoniatites.

6 = Forme elliptique. Relativ groBc Nabelliicke. II bei etwa 909 stehend.
[Bceispicl: M. (M.) aff. fecundus (BARRANDE) in ERBEN 1960; Calcaire La Grange
(hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.); etwa Xx 14;
(AngRo 8); — VergroBerter und seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus
ErBenN 1960: Taf. 5, Fig. 13.] ’

7 = Forme circulaire. Relativ kleinere Nabelliicke. II bei etwa 100° stchend.
|Beispiel: wie Fig. 6, aber LGAng 18; — VergroBerter Ausschnitt aus ERBEN
1960: Taf. 5, Fig. 12.]
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Fig. 8. Typ des Initial-Gehduses bei Anarcestiden mit Nabelliicke.

[Beispiel: .Anarcestes ( Latanarcestes ) noeggerathi (v.BucH); Wissenbacher Schiefer
(Eiflium); Wissenbach; etwa x 12; (GPIBo 49).]

Tafel 8

1—5Die beiden Wachstums-Anderungen und die Quasi-Dis-
kordanz der Anwachsstreifen in der Hauptreihe.

(II = 2. Wachstums-Anderung. — 1. Wachstums-Anderung konstant am Vor-
derrand des Protoconchs. Hier nicht besonders bezeichnet.)

Fig. 1—2. Initial-Gehiduse von Minagoniatites( M.) cf. gorgensis (A. ROEMER).
— Beachte: 1. Wachstums-Anderung durch orale Verengung des
Protoconchs. 2. Wachstums-Anderung durch schwache Ein-
schniirung der Gehiuserdhre, Quasi-Diskordanz der Anwachs-
streifen und Einsetzen der Rippenskulptur. II bei etwa 130°
stehend (analog zu Taf. 1, Fig. 7 umzuorientieren!).

1 = Mimagoniatites (M.) cf. zorgensis (A. RoEMER); Lauterberger Kalk (Obet-
Emsium); Rothiuser Klippe bei Bad Lauterberg/Harz; etwa x 18; (GPIBo51).
2 = Wie Fig. 1, aber GPIBo 50.

Fig. 3—5. Anwachsstreifen der 2. Phase (larval). Entstehung der larvalen
Ventralbucht.
[Beispiel: Mimagoniatites sp.; Lauterberger Kalk (Ober-Emsium); Rothiuser
Klippe bei Bad Lauterberg/Harz.
3 = Laterale Ansicht; ctwa x 23; (GPIBo 55)

4 = Ventrale Ansicht. Vorderrand des Protoconchs und anschlieBendes Win-
dungsstiick; ctwa x 27; (GPIBo 55)

5 = Ventrale Ansicht. An Protoconch anschlieBendes Windungsstick; ctwa
X 22; (GPIBo 56).]

6—9 Iterativ-Tendenzen in einzelnen Seitenzweigen der frithen
Ammonoidea.

Fig. 6—7. Iterativ entwickelte Riickbildung der Nabelliicke und volle
Einrollung des Protoconchs bei .Agoniatites. -

(Beachtenswert ferner die Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen
und das Einsetzen der Rippenskulptur bei II, etwa bei 280°.)

6 = Initial-Gchiuse von Agoniatites holzapfeli WEDEKIND crassus (HoLzAPFEL);
Givetium; Martenberg bei Adotf; etwa X 14; (GPIBo 48).

7 = Initial-Gehiuse von Agoniatites fulguralis (WHIDBORNE); Givetium; Mar-
tenberg bei Adorf; etwa x 12; (GPIBo 482 — Silicon-Abgufl vom Original
WepEkIND 1918: Taf. 15, Fig. 12).
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Fig. 9.

Fig. 1.
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ITterativ hervorgebrachte spitlarvale Anwachsstreifen und iterative
schwach angedeutete und modifizierte Quasi-Diskordanz (vor-
ibergehend rectiradiate Position des Flankenabschnitts und vor-
ibergehende Reduktion des Dorsalsattels der Anwachsstreifen)
bei der fortgeschrittenen Art Convoluticeras lardenxi ERBEN.

8 = Initial-Gchduse von Comvoluticeras lardenxi ERBEN; Calcaire La Grange
(hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-ct-L.); etwa X 16;
(MHNAng 53).

Iterativ hervorgebrachte spitlarvale Anwachsstreifen bei :der fort-
geschrittenen Art Convoluticeras discordans n. sp.

9 = Initial-Gehiuse von Convoluticeras discordans n. sp.; Dalejer Schiefer (tiefes
Eiflium); Dalcjc bei Prag (Barrandium); etwa X 8; (NMP).

Tafel 9

Frithes postlarvales Stadium von Agowiatites. (Mindung erhalten.
Larvales Proseptum, postlarvales Primirseptum und zwei weitere
postlarvale Septen. Deutliche Einschniirung und ,,Schwielen®-
Bildung an der 2. Wachstums-Anderung = II.)

1 = Initial-Gehiduse von .Agomiatites sp.; Steinkern; Givetium; Bonzel; etwa
X 8; (GPIBo 28).

Tterativ hervorgebrachte Andeutung einer 2. Wachstums-Ande-
rung (= II) durch Anderung der Weitenzunahme der Gehiuse-
r6hre bei Gyroceratites.

2 = Initial-Gehiuse von Gyroceratites gracilis (v. MEYER); vetkiester Steinkern;
Wissenbacher Schiefer (Eiflium); Wissenbach; ectwa X 18; (GPIBo 54).

3—7. Tterative Tendenzen in den Frithstadien der Ontogenese

Fig. 3.

Fig. 4.

bei fortgeschritteneren Arten (bzw. Seitenzweigen) der
Michelinoceratida und Bactritidae.

Iteration aufgrund des Hervorbringens ,larvaler’ Anwachs-
streifen, einer sekundiren Erweiterung der Gehiuserbhre (und
maoglicherweise einer — hier nicht erhaltenen — 2. Wachstums-
Anderung) bei fortgeschrittenen Arten der Michelinoceratida.

3 = Initial-Gehiuse eines Vertreters der Michelinoceratida; Kalke des Unteren
Ludlowium; Combe d’ Yzarne bei Cabriéres in der Montagne Noire (Hér.);
etwa X 12; (leg. et fot. H. Ristedt. — GPIBo).

Tteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen,
einer sekundiren Erweiterung der Gehduserohre sowie einer sanf-
ten 2. Wachstums-Anderung (II — aber ohne Quasi-Diskordanz
der Anwachsstreifen!) bei fortgeschritteneren Arten von Bactrites.

14*
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Fig. 5.
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4 = Initial-Gehiuse von Bactrites gracilior CLARKE; frith postlarvales Stadium;
Genundewa limestone (Oberdevon); Genesce County, N. Y.; ctwa X 20;
(N. Y. State Mus. 12042/1); (Original CLARKE und A. K. MILLER 1938: Taf. 4,
Fig. 7; — Foto C. TEicHERT). Laterale Ansicht, Ventralbucht links.

Iteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen,
ciner sekundiren Erweiterung der Gehiuserbhre sowie einer
2. Wachstums-Anderung (mit Quasi-Diskordanz der Anwachs-
streifen — hier nicht erhalten) bei den fortgeschrittenen Arten von
Cyrtobactrites.

5 = Initial-Gchduse von Cyrtobactrites asinuatus ERBEN; Lauterberger Kalk
(Ober-Emsium); Rothduser Klippe bei Bad Lauterberg/Harz; etwa x 11,5;
(GPIBo 14a).

5: ventral; 5a: lateral; 5b: dorsal.

Fig. 6—7. Iteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen,

einer sekundiren Erweiterung und einer sehr sanften 2. Wachs-
tums-Anderung (mit Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen —
bei 6 nicht erhalten) im Psexdobactrites-Zweig.

I}

6 = Initial-Gchause von Prs trites cf. peéneani ERBEN; Calcairc La Grange
(hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.) etwa X 12;
(GPIBo 53).

6: ventral; 6a: lateral, schwach verkantet, mit Ventralbucht links; 6b: dorsal,
schwach verkantet, mit Lateralabschnitt links.

7 = Initial-Gehiuse von Pseudobacirites bicarinatus FERRONNIERE; Calcaire
La Grange (hohes Ober-Emsium); La Grange (M.-et-L.); etwa X 14,5;
(GPIBo 52).

(Protoconch urspriinglich erhalten, aber bei der Herauslosung des Stiicks aus
dem Gestcin zerstort.)

7: lateral, Ventralbucht rechts; 7a: dorsal.

Tafel 10

Frithontogenetische Reduktion der KammerhShe beim rezenten
Nauntilys. Reduktions-Maximum in der 8. Kammer (VIII).
Medianschnitt durch ein Gehiuse von Nautilus pompilius LIN.; x 3; (GPIBo).
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