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A b stract: The theories of the origin of coiled ammonoids are discussed by ex- 
amining former Statements in favour or against a derivation from coiled nautiloids 
( S p a t h )  or from bactritids ( S c h i n d e w o l f ) ,  respectivcly. Results of additional studies 
ndicate an ancestorship o f the Bactritidae. Evidence is represented by homologies of 
morphological elements o f the shell, by the similarity of the early ontogentical develop
ment, by a progressive evolutionary succession of specics and gencra connecting primitive 
goniatites with the Bactritidae, and by iterative as well as regressive tendencies indicating 
relationship.

The evolution of early Ammonoidea (including the Bactritidae) is studied. The main 
evolutionary succession leading from bactritids to coiled ammonoids sccms to be: 
B actrites — L obobactrites — early Cyrtobactrites — A netoceras hunsrueckianum — A . aff. 
hunsrueckianum — A . ( E rbenoceras)  sp. A . — Teicherticeras (?) n. sp. B — (?early Convolu
ticeras) — ^ orgen sis-g tou p  o f M imagoniatites — ob esu s -g tou p  of M imagoniatites — A narcestes 
— Anarcestidae without umbilical opening — other groups of Ammonoidea.

In this succession some of the most outstanding features are a.o. the increase in 
involubility of the shell, in complexity of the suturc, and in complication ofthe 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 separate branches has been observed a 
regressive tendency to secondary uncoiling, to a secondary simplification of the growth 
lines, etc.

Further studies were made on the problem of tetrabranchiate cephalopode onto- 
genics. Morphological changes in early 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 early ontogeny of coiled ammonoids and extremely
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advanced Bactritidae a free larval stage was developcd. In primitive goniatites, generally 
in bactritids, and in some related orthoconic nautiloids morphological evidence indicating 
the same, is less pronounced but in many cases still noticcable. In other nautiloids thc 
assumption is justified, that they had no free larval stages but that young individuals 
upon leaving thc egg were rather similar to animals of adult stages.

In the last chapter new species 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 phvlologenetischen Zusammenhängen 
befassen, habe ich mich kürzlich (1962) mit der stammesgeschichtlichen 
Bedeutung des Anetoceras-Z.weiges näher beschäftigt. Die hier vorgelegte 
Arbeit setzt sich nun mit den weiteren Vertretern der Mimosphinctidae, 

i den Mimoceratidae und einigen Agoniatitidae, aber auch mit den Bactritidae 
auseinander, und bemüht sich somit um einen Gesamt-Überblick über die 
Evolution der ursprünglichsten Ammonoideen. Wie jede Rekonstruktion 
phylogenetischer Zusammenhänge ist auch das Ergebnis dieser Studie 
letzten Endes und zu einem großen Teil hypothetisch. Vielleicht ist daher 
mit der Kritik solcher Fachkollegen zu rechnen, die paläontologische For
schung auf die Analyse und Deskription beschränkt sehen möchten und 
die als Agnostiker einen Verzicht auf das Fahnden nach den Zusammen
hängen befürworten. Ihnen sei entgegengehalten, daß diesem Versuch einer 
Synthese jahrelange Untersuchungen analytischer Art vorausgegangen 
sind und daß sich jede der hier vorgebrachten phylogenetischen Deutungen 
streng an den morphologischen Befund hält. Daß die Gefahr eines Irrtums 
bei einer Studie dieser Art weitaus größer ist als bei einer Veröffentlichung, 
die sich mit den Ergebnissen morphologischer Routine-Untersuchungen 
begnügt, liegt wohl auf der Hand. Aber schließlich kann Irrtümer nur 
derjenige vermeiden, der alles offenläßt und nichts aussagt. Willkommener 
wird jedenfalls die fruchtbare Kritik derjeniger sein, die aufgrund weiterer 
und neuer Erkenntnisse und Befunde zu einer Vervollständigung oder 
selbst zu einer Modifikation des hier entwickelten Bildes beizutragen ver
mögen. Ist doch — wenn sich auch die generellen Züge in der Evolution 
der ältesten Ammonoidea jetzt schon abzuzeichnen beginnen — durchaus 
damit zu rechnen, daß zukünftige weitere Funde unsere Kenntnis vervoll
ständigen und das Bild abrunden werden.

Die Erfahrung hat gezeigt, daß zur Klärung phylogenetischer Zusam
menhänge insbesondere die Kenntnis der frühontogenetischen Entwick
lungsabläufe beizutragen vermag. Daher habe ich bereits eingeleitete Unter
suchungen über die frühontogenetische Entwicklung der Bactritiden und 
Ammonoideen (1962b, c) weitergeführt. Die Ergebnisse werden mit den 
bei den Nautiloideen bereits bekannten Tatsachen hier in Kap. III zusam
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mengefaßt. Sie stellen einen wesentlichen Teil der Grundlagen dar, auf 
welchen die in Kap. II entwickelten Vorstellungen von der Phylogenie der 
ältesten Ammonoidea basieren.

In der hier vorgelegten Schrift bildet eine Besprechung der taxionomi- 
schen Gliederung das letzte Kapitel (V) und erscheint somit der Erörterung 
der phylogenetischen Zusammenhänge (Kap. II) nachgeordnet. Dies 
könnte den Eindruck erwecken, daß hier die Systematik von phylogeneti
schen Erwägungen ausgeht. Daher sei an dieser Stelle ausdrücklich betont, 
daß dies nicht der Fall ist. Das in Kap. V dargestellte System fußt auf den 
morphologischen Befunden, die in den Veröffentlichungen O. H . Schinde
wolfs (insbes. 1933), des Verf. (1953, 1960, 1960a), W. N. S h im an sk ijs 
(insbes. 1954 und 1962), J. K ullmanns (1960), B. I. B ogoslovskijs (1961, 
1962, 1963), M. R. H ouses (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 räumlich nachgeordnet wurde, so geschah dies lediglich, weil 
die ersteren das eigentliche Anliegen dieser Publikation bilden. Das Kap. V 
stellt gewissermaßen einen Anhang dar, der unnötig gewesen wäre, wenn 
in den letzten Jahren nicht taxionomische Erwägungen vorgebracht wor
den wären, die den bei den primitiven Ammonoideen gegebenen Speziaü- 
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 beträchtlicher 
Verzögerung, in Druck gegeben werden. Dieser Umstand ist darauf zu
rückzuführen, daß neue, mir in Afghanistan erwachsene Verpflichtungen 
während eines ganzen Jahres den letzten Abschluß des Manuskripts nicht 
zuließen. Weitere Verzögerungen ergaben sich, als neue, von M. R. H ouse 
und von B. I. B ogoslovskij veröffentlichte Funde eine nachträgliche Be
rücksichtigung erforderten.

Allen, die meine Untersuchungen unterstützt haben, sei an dieser Stelle herzlicher 
Dank gesagt. Dies gilt in besonderem Maße für Dr. J. A. T a l e n t  (Melbourne), der mir 
in wahrhaft selbstloser Weise eigenes Material von Teicherliceras und Talm lkeras n. g. 
zur Verfügung gestellt hat, dessen Veröffentlichung er ursprünglich selbst geplant hatte. 
Herrn Dr. M. R. H o u s e  (jetzt Oxford) habe ich für das Vertrauen zu danken, mit dem er 
mir noch unpublizierte eigene Ergebnisse zugänglich gemacht hat, sowie für sein Ein
verständnis damit, daß ich hier auf sie Bezug nehme. Mein Dank gilt ferner dem Forscher- 
Ehepaar Prof. M a l i k  S a y a r  und Doz. ( J a z i b e  S a y a r  (Istanbul), die meine Gelände
untersuchungen in der Türkei unterstützt haben, sowie den türkischen Geologie-Stu
denten A n  B u l u t  und N i h a t  C o j k u n , die mir bei Begehungen und paläontologischen 
Aufsammlungen an der Marmara-Küste behilflich waren. Gedankt sei ferner Doz. 
F. P r a n t l  (Praha) für bereitwilligst zur Verfügung gestelltes Material, Prof. K. J. M ü l 
l e r  (West-Berlin) und Prof. A. S e i l a c h e r  (Göttingen) für das Uberlassen von Exem
plaren aus dem Hunsrückschiefer, sowie Dr. J. K u l l m a n n  (Tübingen) für das Ausleihen 
seiner spanischen Fundstücke.
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Besonderer Dank sei der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Bad Gcdesberg) 
gesagt, die meine Untersuchungen im Rahmen des Schwerpunkt-Programmes „Neue 
Systematik“ gefördert hat und die erforderlichen Mittel für zwei Reisen nach der Türkei 
gewährt hatte. Ein Teil des hierbei aufgesammelten Materials wird in der Liefg. II 
(=  Kap. VI) beschrieben. Ein weiterer, in meinem Auftrag von cand. geol. W. H a a s  
(Bonn) gesammelt, kann einer später nachfolgenden Veröffentlichung Vorbehalten 
bleiben.

Die hier abgebildeten oder zumindest erwähnten Exemplare befinden sich in den 
Sammlungen der folgenden Institutionen:

AngRo Sammlung E. Roger, Angers (M.-et-L.)
GPIBo Geol.-Paläont. Institut, Universität Bonn
GPICe Geol.-Paläont. Institut, Bergakad. Clausthal-Zellerfeld
GPIGö Geol.-Paläont. Institut, Universität Göttingen
GPITü Geol.-Paläont. Institut, Universität Tübingen
GSV Geological Survey of Victoria (Australien)
MHNAng Musee d’Histoire Naturelle, Angers (M.-et-L.)
NMP Närodni Museum, Praha (CSR)

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

(Anmerkung zum nachfolgenden Text:

Wie C. T e i c h e r t  dargclegt hat, stellen die „Nautiloidea“ keine natürliche, einheit
liche Tetrabranchiaten-Gruppe dar. Wenn in dieser Arbeit der Name „Nautiloidea“ 
dennoch verwendet wird, so geschieht dies ausschließlich seiner Kürze und Handlichkeit 
wegen. Gemeint ist die Gemeinschaft aller derjenigen Ectocochleaten, die nicht den Bactri 
tina oder Ammonoidea angehören.) I.

I. Die Herkunft der ältesten Ammonoidea

Das Problem der Herkunft der ältesten eingerollten Ammonoidea stand 
schon zu einer Zeit i m Brennpunkt des Interesses, zu der die Kenntnis der 
ältesten Goniatiten noch äußerst lückenhaft war. Eine gründlichere, auf 
moderner Betrachtungsweise fußende systematische Untersuchung der 
ältesten Gattungen setzte allerdings erst vor drei Jahrzehnten ein (O. H. 
S ch in d ew o lf  1932, 1933, 1935; W . E ichenberg  1930, 1931). Aus diesem 
Grunde sollen hier alle diejenigen Theorien unberücksichtigt bleiben, die 
vor 1930 vorgebracht worden sind. Nach diesem Zeitpunkt haben sich 
vornehmlich O. H. S chindew o lf (1932, 1933, 1939), L. F. S path  (1933, 
1936) und J .  C. A. B öhmers (1936) sowie in jüngerer Zeit W . E . Ruz- 
hencew  (1957, 1960) und H. K. E rben (1962) mit der Frage der Abstam
mung der Ammonoidea befaßt.

O. H. S ch in d ew o lf leitete die eingerollten Ammonoidea von den 
Bactriten ab, wobei er betonte, daß den Bactriten und Goniatiten wesent
liche morphologische Züge gemeinsam sind: die Merkmalskombination 
von ventralem Siphonallobus (Externlobus) und ventromarginaler Position



112 H. K. Erben

des Sipho1 und die kugelig-eiförmige Gestalt des Protoconchs. Ferner ver
wies er auf die Existenz einer Gattungsreihe, die von den Bactriten zu den 
Goniatiten führt:

Bactrites — Lobobactrites —• ? Ahetoceras —• Gjroceratites — Mimagoniatites
— Anarcestes — Werneroceras — übrige Goniatiten.

Zugleich wies S chindew olf nach, daß in dieser Reihe eine progressive 
Entwicklung in folgenden Tendenzen erfolgt: Zunehmende Krümmung 
bis Einrollung des Protoconchs; —Zunehmende Reduktion der Nabellücke;
— Zunehmende Einrollung des Gehäuses (gegenseitiges Berühren der Win
dungen bis Umfassen der Windungen); — Zunehmende Gliederung der 
Lobenlinie.

Eine andere Auffassung vertrat L. F. Spath , der sich vor allem gegen 
Schindew olfs hohe Bewertung der „inneren“ Merkmale (1936:158) sowie 
der Frühstadien wendete (“. . . resemblance in the adults should often count 
more than similarity of the early stages.” — 1936: 171). Die wesentlichsten 
Einwände S path ’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 Ammonoidea1 2 beschränkt sein. Die Lage des Sipho 
ist auch bei Ammonoideen nicht unveränderlich.

b) Die Form des Protoconchs soll insofern nicht maßgeblich sein, als 
kugelige Protoconche auch bei eingerollten Nautiloideen (z. T. Tarphjceras 
seeleji) und napfförmige nicht nur bei den meisten Nautiloideen, sondern 
auch bei primitiven Ammonoideen (Agoniatites und Anarcestes) Vorkommen.

c) Die von S chindew olf angeführte Gattungsreihe und vor allem die 
in ihr wirksame Tendenz einer progressiven Einrollung des Gehäuses 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 S p a t h  Bactrites als einen “orthoceratid with marginal siphuncle” 
(1933: 446, 450, 459; — 1936: 166), Lobobactrites als einen entrollten Deszendenten der 
Goniatiten (1933: 420, 446, 460) und A netoceras als einen in Ausrollung begriffenen 
Nautiliden (1936: 168).]

1 Im Falle der Ammonoidea wäre es richtiger, in weniger verbindlicher Weise von 
„Siphonallobus“ und „marginalem Sipho“ zu sprechen und das Wort „ventral“ zu ver
meiden, da Siphonallobus und Sipho bei einer Ammonoideengruppc, den. Clymenien, 
bekanntlich dorsal liegen. In der Tat hat S c h i n d e w o l f  die weniger verbindliche Aus
drucksweise gewählt. Da jedoch der bei den Clymenien bestehende Zustand sekundär 
und abgeleitet ist, da die Clymenien für das hier behandelte Problem der Herkunft der 
Ammonoidea nicht unmittelbar von Bedeutung sind, und da Siphonallobus und Sipho 
bei allen übrigen Ammonoidea, insbesondere auch bei den frühen Goniatiten streng ventral 
liegen, sei cs hier und im Folgenden aus Gründen der Übersichtlichkeit und Kürze ge
stattet, etwas generalisierend von „ventralem Siphonallobus“ und „ventromarginalem 
Sipho“ zu sprechen.

2 Vgl. Fußnote 1.



Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I) 113

d) G egen d ie ScHiNDEWOLFSche A b le itu n g  m acht Spath ge ltend , das 
E rscheinen der ältesten  G on iatiten  erfo lge  v o r  dem  der B actriten .

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

Eingerollte Nautiliden (vom Typus des Tarphjceras, Barrandeoceras, 
Palaeonautilus) — Anarcestes cf. simulans (E ichenberg , non B arrande) —■ 
— convolute Goniatiten und weitere Ammonoidea.

Daneben rechnet er mit einem unbedeutenden, blind endenden Neben
zweig, der von Anarcestes cf. simulans über Gjroceratites zu Lobobactrites führt 
und somit Ausrollungstendenzen folgt.

Zugunsten seiner Ableitung der Ammonoidea von den nautiloiden 
Tarphyceratida oder Barrandeoceratida führt S path  an:

a) daß die letzteren Protoconche besitzen, die denjenigen der Am
monoidea ähneln,

b) daß ihre gelegentliche convolute Einrollung der der Ammonoidea 
entspricht,

c) daß ihr gelegentlich auftretender Laterallobus Beziehungen zu den 
Goniatiten deutlich mache,

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

Einen gewissen Kompromiß zwischen den beiden im Vorstehenden 
dargestellten Auffassungen stellt die Ansicht von J. C. A. B öhmers dar, 
der ebenso wie S path  eine Abstammung der Ammonoidea von convoluten 
Nautiloideen annimmt, wobei auch er Anarcestes für den primitivsten 
Goniatiten hält. Andererseits nähert er sich S ch in d ew o lf , indem er eine 
phyletische Verbindung „Orthoceraten“ — Bactriten — Gjroceratites (und 
damit das Bestehen einer Einrollungstendenz) akzeptiert. Doch soll diese 
Verbindung entgegen S chindewolf lediglich einen blind endenden und 
unbedeutenden Nebenzweig darstellen.

Im Zusammenhang mit dem in Rede stehenden Problem führt B öhmers 
ferner aus:

a) daß entgegen Spath  und durchaus im Sinne Schindew olfs den 
inneren Merkmalen (Sipho und Lobenlinie) große Bedeutung zu
kommt,

b) daß — wie Spath  bereits betont hatte — die Protoconche früher 
Ammonoideen (Agoniatites, Anarcestes)  nicht kugelig bzw. eiförmig 
seien, sondern Anklänge an die Napfform vieler Nautiloideen-Proto- 
conche aufweisen,

c) daß der Protoconch der „asellati spiruliformes“ (Gyroceratites\) 
grundsätzlich verschieden von dem der „asellati ammonitiformes“

N. Jahrbuch (. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 8
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(übrige frühe Goniatiten) sei und daß zwischen beiden Protoconch- 
Typen keine Übergänge bestehen. Andererseits sei eine Überein
stimmung der Protoconche bei den „Orthoceratiden“, den Bactriten 
und Gjroceratites unverkennbar.

ln jüngerer Zeit hat sodann W. E. R uzhencew  die Ableitung der 
Ammonoidea von den Bactriten, wie sie von S chindew olf dargestellt 
worden war, im Grundsätzlichen akzeptiert, ohne allerdings neue Argu
mente beizubringen3. Ein wenig später hoben W. E. R uzhencew  &  W. N. 
S him an sk ij sodann hervor, Bactriten und Ammonoidea hätten Larval
stadien hervorgebracht, ganz im Gegensatz zu den Nautiloidea, welchen 
ein Larvalstadium fehle (1954).

In zwei Veröffentlichungen (E rben 1962 a; b) habe auch ich mich für 
eine Herkunft der eingerollten Ammonoidea von den Bactriten ausge
sprochen, wobei ich zwar einige Ergänzungen in der von S chindewolf 
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 führen zu dem Schluß, daß der Ursprung der Ammonoidea in 
der folgenden Hauptreihe gegeben ist:

Orthocone longicone „Nautiloidea“ mit kugelig-eiförmigem Proto- 
conch (Michelinoceratida ?) — Bactrites — Lobobactrites — Cyrtobactrites sp. 
primit. — Anetoceras hunsrueckianum — A. aff. hunsrueckianum — A. (Erbeno- 
ceras) sp. A — Teicherticeras (?) n. sp. B — (? Convoluticeras sp. primit.) — 
%orgensis-Gtupp& von Mimagoniatites — obesus-Gtu'p'pe. von Mimagoniatites — 
Anarcestes — Anarcestidae ohne Nabellücke — übrige Ammonoidea.

Der Einzelnachweis für diese Ableitung wird in den Kapiteln Ib—Ic 
erbracht werden. Es wird jedoch zuvor notwendig sein, einige mißverständ
liche bzw. in klarer Weise sogar unrichtige Ansichten und Darstellungen 
von L. F. S path  und J. C. A. B öhmers z u  korrigieren und damit die weitere 
Diskussion von unnötigem Ballast zu befreien.

Ia. Diskussion einiger unzutreffender Vorstellungen

In den Veröffentlichungen von L. F. S path  (1933, 1936) und J. C. A. 
B öhmers (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 näherer Prüfung als unzutreffend erweisen. 
Dies liegt ohne Zweifel daran, daß beide Autoren zwar vorzügliche Kenner 
der jüngeren (postkarbonischen) Ammonoideen waren, die ältesten (unter- 
bis mitteldevonischen) Formen jedoch eigenen Untersuchungen nicht oder

3 Mit seiner Systematik der ältesten Goniatiten wird man sich allerdings nicht in 
allen Punkten einverstanden erklären können (vgl. S. 193).
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zumindest nicht in ausreichender Weise unterzogen. In anderen Fällen 
bestehen ausgesprochene Mißverständnisse.

Eine ganze Anzahl dieser Mißverständnisse und Irrtümer ist bereits von 
O. H. Schindew olf (1932, 1933, 1935, 1939) richtiggestellt worden. Die 
sich aus diesen Berichtigungen ergebenden Konsequenzen sind jedoch 
nicht immer berücksichtigt worden, d. h., daß mehrere der zu nennenden 
Fehlurteile anderenorts noch bis in die jüngste Zeit hinein Eingang in Lehr- 
und Handbücher gefunden haben oder heute noch als angebliche Möglich
keiten zur Diskussion gestellt werden. — Die folgenden Auffassungen 
wären hier zu besprechen und (z. T. erneut) klarzustellen.

Ia 1) V entraler S iphonallobus und ven trom arg ina ler Sipho

Wie S. 112 erwähnt, verweist Spath  darauf, daß ventraler Siphonallobus 
und ventromarginale Lage des Sipho4 auch bei den Nautiloideen vorkomme. 
Beide Merkmale seien somit nicht auf die Ammonoidea und Bactriten be
schränkt. Dagegen hat S chindewolf in Beantwortung dieses Einwandes 
(1939) betont, daß das gem einsam e A uftreten  beider Merkmale gemeint 
ist. Wenn auch jedes dieser Merkmale vereinzelt für sich bei den Nautiloideen 
auftauchen könne, so sei doch die Kombination beider tatsächlich fast 
völlig auf die Ammonoidea5 und Bactritina beschränkt.

Neuerdings hat nun E rben darauf verwiesen (im Druck — A), daß es 
fünf Naudloideen-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, 
daß 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 E rben (1960: 18, 44), daß die bewußte 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, daß der Ventrallobus zu einem Ventralsattel wird. Dieser 
Zustand wird jedoch nur in Ausnahmefällen und vor allem in Altersstadien 
hervorgebracht, wobei es sich um ein regressives Verhalten handelt, das als 
„gcrontische Rückbildung“ bezeichnet werden muß (1960: 18).

Abschließend und zusammenfassend muß vermerkt werden, daß die 
beiden oben angeführten Fälle Ausnahmen darstellen und daß —• abge
sehen von ihnen — die Merkmalskombination „ventraler Siphonallobus 
+ ventromarginaler Sipho“ tatsächlich für die Bactriten und frühen Am
monoideen typisch, für die Nautiloideen jedoch völlig untypisch ist.

4 Vgl. Fußnote 1.
5 Vgl. Fußnote 1.
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Ia 2) V entralsinus des M ündungsrandes
Der Ventralsinus („hyponomic sinus“, Trichterbucht) des Mündungs

randes und der Anwachsstreifen soll S path  zufolge für eine Ableitung der 
Ammonoidea von den Nautiloideen sprechen (vgl. S. 113).

Bei dieser Behauptung geht Spath  von der Annahme aus, daß 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 verhältnismäßig schmal. Bei den von S path  als Am- 
monoideen-Vorläufer gewerteten Nautiloideen fehlt dagegen der Ventral
sinus entweder völlig oder er ist nur schwach entwickelt, seicht und breit. 
Direkte Übergänge zwischen diesen beiden Ausbildungen sind nicht be
kannt. Betrachtet man nun ausschließlich den Ventralsinus und läßt man 
die übrigen Merkmale unberücksichtigt, so erscheint die von S path  befür
wortete Ableitung zwar grundsätzlich möglich, aber vom Morphologischen 
her keineswegs besonders gestützt.

Es läßt sich jedoch nachweisen, daß Anarcestes keinesfalls der primitivste 
Goniatit ist. Die wirklich ursprünglichen Goniatiten sind vielmehr die 
Mimosphinctidae — und für 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 Äußerung Späths ergibt sich somit, daß die Form 
des Ventralsinus (für sich allein betrachtet) eine Klärung des Problems der 
phylogenetischen Herkunft der Ammonoidea nicht ermöglicht.

Ia 3) Protoconch der e in gero llten  N autilo ideen
L. F. S path  betonte, daß “. . . 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-Vorläufer gedeuteten einge
rollten Nautiliden seien denjenigen der primitiven Ammonoideen ähnlich. 
Diese Ähnlichkeit soll einmal darin bestehen, daß diebetr. nautiloiden Proto
conche weniger napfförmig sind als bei Nautiloideen üblich ist, und zum 
andern darin, daß die Protoconche der ältesten Goniatiten (bei Sp a t h : z. B. 
Agoniatites) beinahe noch napfförmig bzw. weniger kugelig sind als bei 
Ammonoideen üblich ist.

Wie aus S chindew olfs Stellungnahmen und Abbildungen (1933; 1935) 
hervorgeht und wie sich auch aus den Darstellungen nachfolgender Autoren 
(z. B. S weet 1959; Stumbur 1959 usw.) ergibt, besitzen nun die eingerollten 
Nautiloidea, insbesondere die Tarphyceratida, Barrandeoceratida usw., aus
gesprochen napfförmige Anfangskammern. Ihr Protoconch ist in seinem 
oralen Abschnitt am breitesten und somit an dieser Stelle nicht verengt 
(keine „1. Wachstums-Veränderung“). Im Gegensatz zu der Angabe von
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Spath sind diese Protoconche grundsätzlich verschieden von denen der 
Ammonoidea. Dies spricht sehr eindringlich gegen die Annahme einer 
phylogenetischen Verknüpfung.

Ia 4) Protoconch der pr imi t i ven Goniat i ten
Wie dem vorigen Abschnitt zu entnehmen ist, vertrat Spath  die Ansicht, 

der Protoconch der ursprünglichsten Goniatiten sei der Napfform der 
typisch nautiloiden Anfangskammern genähert. Diese Auffassung hat sich 
später B öhmers zu eigen gemacht, der für Agoniatites und Anarcestes An
fangskammern angibt, welche einen Anklang an die Napfform des Proto- 
conchs der eingerollten Nautiloideen zeigen.

Diese Angaben sind völlig unzutreffend und die bei beiden Autoren 
gebrachten Abbildungen (S path 1933: Abb. 2f; B öhmers 1936: Abb. 57, 
58) dürften — wie bereits S chindewoli- 1939 hervorhebt — von Schliffen 
stammen, die im Bereich des Protoconchs nicht genügend zentriert ange
legt worden sind. In allen Präparaten — vor allem Freipräparaten — des 
Gehäuseanfangs von Agoniatites und Anarcestes habe ich beobachten kön
nen, daß die oralwärts gelegene Öffnung des Protoconchs schmaler ist als 
sein apicalwärts gelegener größter Durchmesser, d. h., daß die Mündung 
verengt („1. Wachstums-Änderung“) und der Protoconch daher + kugelig, 
auf keinen Fall aber napfförmig oder angenähert napfförmig ist.

Im übrigen muß darauf verwiesen werden, daß Agoniatites und Anar
cestes entgegen der Annahme von S path und B öhmers weder die primi
tivsten noch die ältesten Goniatiten-Gattungen sind (Agoniatites: ab Unte
rem Mitteldevon; Anarcestes ab Ober-Emsium). Für die Beurteilung der 
Abstammung der Ammonoidea sind die in ihren Frühwindungen ge
gebenen Verhältnisse also nicht unmittelbar von Belang.

Ia 5) Protoconch der „asel l at i  spi ru l i formes“
J.C.A. B öhmers vertrat die Ansicht (vgl. S. 113), daß zwar eine Ent

wicklungsreihe in der Folge „Orthoceraten“ — Bactriten — Gjroceratites 
besteht, daß sie aber für die Evolution der Ammonoidea wenig bedeutet 
und daß sie eine blind endende, von der zu den Ammonoidea führenden 
Hauptreihe unabhängige Seitenlinie bilde.

Den Typus des Protoconchs, der bei diesen Formen ausgebildet ist, 
hatte B ranco als den der „asellati spiruliformes“ bezeichnet. B öhmers 
wiederholte nun B rancos Auffassung, derzufolge zwischen diesem Typus 
der „spiruliformes“ und dem der „asellati ammonitiformes“ (restliche pri
mitive Ammonoidea) keinerlei Beziehungen bestehen sollten. Sie bildet bei 
B öhmers das einzige Argument für die oben genannte phylogenetische 
Interpretation: „Es ist also nicht möglich, die querelliptische spiralgerollte 
Anfangskammer eines Goniatiten oder asellaten Ammoniten von der lang
elliptischen eiförmigen Anfangskammer eines asellaten spiruliformen Ce-
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phalopoden abzuleiten, wozu nach B ranco die Gyroceratiten und Mimo- 
ceras compressus gehören. Betrachten wir aber die Unterschiede zwischen den 
Anfangskammern der silurischen Naqtiloideen und der unterdevonischen 
asellaten Goniatiten mittels Medianschnitten näher, so fallen diese Schwie
rigkeiten der Ableitung fort. — Die ältesten Ammonoidea, die Devon- 
goniatiten Anarcestes und Agoniatites . . . haben keine kugelförmige, sondern 
näpfchenförmige Anfangskammern“ (B öhmers 1936: 97).

Daß die letztere Angabe unrichtig ist, wurde bereits S. 117 betont. Sie 
ist es in zweifacher Hinsicht: erstens sind Anarcestes und Agoniatites keines
wegs die ältesten Ammonoideen — und zweitens sind ihre Protoconche 
durchaus nicht näpfchenförmig, sondern kugelig (1. Wachstums-Änderung!) 
mit noch recht schwacher Quer-Verbreiterung (vgl. auch O. H. S chinde
w o lf 1939: 58).

Abb. 1. Veränderungen des Protoconchs in der Evolution der Hauptreihe. (Unter jeder 
Lateral-Ansicht der jeweilige Querschnitt. Alle Darstellungen schwach schematisiert. 
Größen einander angeglichen. Anwachsstrcifcn und Proseptum nicht berücksichtigt.) 
a = Michelinoccratida der Hauptreihe — b = B aclrites- und Lobobac trites- h r t e n  der 
Hauptreihe — c = A m toceras- und E rbenocera s-h rten  der Hauptreihe (forme elliptique) — 
d = Teicherticeras (Beispiel: T. lissovi B o g o s l o v s k i j )  (forme elliptique) — e = ursprüng
liche Arten von Convolitticeras (Beispiel: C. erbeni B o g o s l o v s k i j ) .  Forme elliptique — 
f  =  Beispiel für einen iterativen Zweig: C .lardeux i E r b e n , fj =  elliptique, f2 = circulaire — 
g = M imagoniatites (Beispiel: M . zprgensis A. R o e m e r ) ,  gt = elliptique, g2 = circulaire — 
h = A narcestes (allgemein), hj =  elliptique, h2 = circulaire — j = Werneroceras und weitere 
paläozoische Ammonoidea. Durchwegs circulaire — k = Mesozoische Ammonoidea.

Durchwegs circulaire.
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Aber auch der erste, sich auf B ranco berufende Teil dieser Aussage ist 
völlig irreführend. 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 völlig freipräparierte, von allen ihren Seiten der Beobach
tung zugängliche Gebilde. Es ergab sich, daß die beiden Typen mitein
ander durch ganz allmähliche Übergänge verknüpft sind (vgl. Abb. I)6 und 
daß sich der „spiruliformes-Typ“ im Laufe der Stammesentwicklung in der 
S. 114 genannten Hauptreihe langsam zu dem „ammonitiformes-Typ“ 
umgestaltet.

[Was den vorderen Abschluß („asellat“, „latisellat“, „angustisellat“) betrifft, so sei 
mit allem Nachdruck darauf verwiesen, daß der Abschluß 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-Änderung („Ein
schnürung“ — vgl. hierüber E r b e n  1962) abgeschlossen. Das erste Septum (Proseptum) 
aber wird beträchtlich später, nämlich offenbar zur Zeit der Bildung der 2. Wachstums- 
Veränderung eingebaut. Nicht der Vorderrand des Protoconchs ist „asellat“ oder „latisel
lat“ usw., sondern das später gebildete Proseptum, das von ihm völlig unabhängig ist.]

Ia6) E inro llungs- und A usro llungs-T endenz der Ectocochleaten

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

Für die Nautiloideen hat jedoch R. H. F low er (1955) gezeigt, daß Aus- 
rollungs- und auch Einrollungs-Tendenz nebeneinander bestehen. Bei den 
Ammonoidea kommen Ausrollungs-Tendenzen zwar gelegentlich vor (Pa- 
laeogoniatites: vgl. E rben 1960; Talenticeras und Teicherticeras: vgl. S. 145 und 
148; — ammonitische und ceratitische „Nebenreihen“). Die Zeitpunkte des 
Auftretens der verschiedenen Rollungsgrade bei den ältesten Ammonoidea 
zeigen jedoch in klarer Weise, daß die Entwicklung von lose zu enger ge
rollten Gehäusen führte:

primär gyrocone Formen: ausschließlich im Oberen Siegenium 
primär advolute Formen: ab Oberem Siegenium 
advolut bis konvolute Formen: ab Oberem Siegenium 
voll konvolute Formen: ab Oberem Emsium

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

6 Die Protoconche von Convoluticeras, M imagoniatites und A nanestes nehmen eine 
ausgesprochene Zwischenstellung ein: sie sind nicht mehr völlig „spiruliform“, aber auch 
noch nicht vollständig „ammonitiform“.
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Daß Lobobadri/es kein ausgerollter Deszendent von G yroceratites sein kann, haben 
S c h i n d e w o l f  1935: 271, 1939: 62 und E r b e n  1960: 32—33 dargelcgt und im einzelnen 
begründet. — Daß A m toceras kein Nautilide (S. 112), sondern ein sicherer Vertreter der 
Ammonoidea ist, wies S c h i n d e w o l f  (1939) aufgrund der Lobcnlinie und der Lage des 
Sipho, E r b e n  (1960) aufgrund des Protoconchs nach.

Ia7 ) Die A ltersfo lge

Gegen eine Ableitung der Ammonoidea von den Bactriten machte 
Spath  geltend, daß die letzteren stratigraphisch jünger seien. Inzwischen 
hat sich jedoch herausgestellt (E rben 1960; ferner im Druck A), daß Bactri- 
tes bereits im Silur Marokkos auftritt (H. & G. T erm ier  1950). Die Gat
tung ist somit nicht jünger, sondern stratigraphisch älter als die frühesten 
Ammonoidea, denn die ältesten z. Z. bekannten Vorkommen der Gonia- 
titen gehören dem Oberen Siegenium an (Hunsrückschiefer). — [Nebenbei: 
Alle Angaben über das silurische Vorkommen von Goniatiten haben sich 
als unbegründet erwiesen, die stratigraphischen Einstufungen der betref
fenden Fundschichten als unzutreffend: F. F rech  (Karnische Alpen: Mittel
devon und Oberdevon); A. D enckmann  (Kellerwald: Unterdevon); 
J. P eneau (Massif Armoricain: Givetium oder Frasnium)]. I

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 erwähnt, von L. F. S path  (1933, 1936) und J. C. A. B öhmers 
(1936). Sie wurde von O. H. S chindew o lf (1935, 1939) in klarer Weise 
widerlegt. Wenn sie trotzdem, wie z. B. im Band LdesTreatise Inv. Paleont., 
gelegentlich als mögliche Lösung des Problems immer noch zitiert wird, 
so bleibt dies unverständlich. Zugleich aber ergibt sich daraus die Notwen
digkeit, die Unmöglichkeit einer derartigen Ableitung erneut hervor
zuheben.

Zugunsten ihrer Theorie einer Herkunft von den eingerollten Nauti
loideen führen S path  und B öhmers die S. 112 und S. 113 zusammengestellten 
Argumente an. Diese seien im Nachfolgenden zusammenfassend diskutiert, 
wobei es notwendig sein wird, zahlreiche der von Schindew olf erhobenen 
Einwände und Widerlegungen zu wiederholen.

a) Entgegen den vorgebrachten Behauptungen sind die Protoconche der 
betr. eingerollten Nautiloideen von denjenigen der ältesten Ammonoideen 
völlig und grundsätzlich verschieden (S ch in d ew o lf). Dies gilt nicht nur 
für die zur Zeit von S path  und B öhmers als älteste aufgefaßten Gattungen, 
sondern auch für die von mir in den letzten Jahren aufgefundenen tatsäch
lich primitivsten Ammonoideen. Die behauptete Ähnlichkeit besteht nicht 
(vgl. Kap. I a 3, I a 4).
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[Innerhalb der Nautiloideen sind Anfangskammern, die denjenigen der primitiven 
Ammonoidea tatsächlich ähneln (1. Wachstums-Änderung), nur bei gewissen orthoconen 
longiconen Gattungen bekannt, die jedoch aus anderen Gründen als unmittelbare Am- 
monoidecn-Vorläufcr nicht in Frage kommen.]

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

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

d) Es ist richtig, daß 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 Schluß auf die phylogenetische Herkunft.

e) Die für die Ammonoidea typische Merkmalskombination „echter 
ventraler Siphonallobus -j- ventromarginale Position des Sipho“ 7 fehlt allen 
eingerollten Nautiloideen. Sie fehlt auch Barrandeoceras (vgl. S ch in d ew o lf ; 
vgl. auch E rden 1960: 7). Dies spricht gegen eine Herkunft von den ein
gerollten Nautiloidea.

f) Der von Spath  und B öhmers als ältester Goniatit gedeutete Anarcestes 
cf. simulans E ichenberg  non B arrande  soll als nächster Deszendent die 
convolute Einrollung etwa von Barrandeoceras weiterführen. Diese Art stellt 
zwar den ältesten z. Z. bekannten Vertreter der Gattung Anarcestes dar. 
Aber weder sie noch die Gattung Anarcestes gehören zu den ältesten und 
primitivsten Goniatiten: cf. simulans tritt im Ober-Emsium (Lauterberger 
Kalk) auf, während die ersten Ammonoidea wesentlich älter (Oberes Siege- 
nium-Hunsrückschiefer) und von der konvoluten Einrollung noch sehr 
weit entfernt sind.

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

Da es s omit keine Anzeichen für, wohl aber sch w erw ie
gende A rgum ente gegen die Annahme einer D eszendenz der 
Ammonoidea von e in gero llten  N autilo ideen  g ib t, so llte  d iese 
Theorie en d gü ltig  aufgegeben werden.

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

An eine Herkunft der eingerollten Ammonoidea von den Bactritidae 
hatten bereits A. H yatt (1883: 303—310; 1889: 1—3; 1894: 361, 413, 609) 
und J. P. S m ith  (1914: 8) gedacht. Das Problem wurde sodann von O. H. 
S chindew olf (1932, 1933, 1935 usw.) näher untersucht, dessen Beobach
tungen diese Hypothesen entscheidend stützten. Die wichtigsten seiner 
Ergebnisse sind auf S. 111 in gedrängter Kürze zusammengefaßt und wieder
gegeben worden. Bei meinen eigenen Untersuchungen fand ich sie am 
Material stets bestätigt; lediglich einige Details der von ihm zitierten, zu 
den Ammonoideen führenden Gattungsreihe bedurften einer leichten Modi
fizierung bzw. konnten ergänzt werden.

Die wichtigsten Indizien und Beweise, die eine Abstammung der einge
rollten Ammonoidea von den Bactritidae so gut wie sicher erscheinen lassen, 
sind von S ch in d ew o lf  insbesondere in seiner Veröffentlichung von 1933 
beigebracht worden. Einige zusätzliche ergaben sich aus meinen Unter
suchungen. Sie alle seien in den nachfolgenden Abschnitten lc l )  bis Ic 6) 
zusammengestellt und besprochen.

I c 1) Z eugnis durch H om ologien im Bauplan
Wie hier bereits mehrfach erwähnt, stimmen die Bactritidae und die 

ältesten Vertreter der Ammonoidea, nämlich die primitiven Goniatiten, in 
mehreren Grundzügen ihres Bauplanes überein. Wie H. K. E rben (im 
Druck — A) betont hat, unterscheiden sich beide im Grundsätzlichen ledig
lich dadurch, daß die ersteren nie voll eingerollt und die letzteren im Primär
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 grundsätzlichen Unterschied.

Selbst bei den ausgerolltcn Nebenformen der Ammonoidea bleibt, wie S c h i n d e w o l f  
(1933: 55) dargelegt hat, mindestens die Anfangswindung voll eingerollt. Mir vorliegende 
Jugendwindungen von Parapatoceras zeigen, daß die Ausrollung in diesen Fällen nicht 
vor Abschluß des Larvalstadiums einsetzt, d.h.,daß das Initialgchäusc bis zur 2. Wachs
tums-Veränderung voll eingerollt bleibt. Ob dies die allgemeine Regel ist, wäre bei wei
teren Gattungen noch zu überprüfen, doch dürfte es sich wahrscheinlich so verhalten.

Innerhalb der zahlreichen genannten Übereinstimmungen finden sich 
naturgemäß 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 sekundärer Bedeutung. Wichtiger da
gegen sind, wie S chindew o lf 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. Fußnote 1),

b) der kugelig-eiförmige Protoconch, d. h. zugleich: die 1. Wachstums- 
Veränderung (=  Verengung des Protoconchs an seiner Mündung).
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Was die erste Homologie betrifft, so sind diese Merkmale bereits mehr
fach erwähnt worden (S. 115) und ebenso die Tatsache (S. 115), daß sie aus
nahmsweise auch bei fünf Nautiloideen auftreten (Lobendoceras, Cyptendo- 
ceras, Ventroloboceras, Thylacoceras, Catoraphiceras — E rben , im Druck — A). 
Bei diesen nautiloiden Gattungen zeigt jedoch die besondere Weite des 
Sipho, das Vorhandensein endoconischer Bildungen bzw. die Form der 
Siphonalduten, daß die obenerwähnte Merkmalskombination in diesen Aus
nahmefällen lediglich im Zuge einer Homoeomorphie hervorgebracht wird.

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

I c 2) Zeugnis aus der O ntogenie

Vergleicht man die frühen Abschnitte der Ontogenien der verschiedenen 
Ectocochleaten-Gruppen miteinander, so läßt sich feststellen, daß sie bei 
gewissen orthoconen longiconen Nautiloideen (z. B. Michelinoceratida), 
bei den Bactriten und bei den ältesten Goniatiten in ihren wesentlichsten 
Zügen übereinstimmen. Grundsätzlich anders verläuft jedoch die frühe 
Ontogenese der orthoconen breviconen und insbesondere auch die der ein
gerollten zumeist breviconen Nautiloideen.

Dieser Umstand läßt mit eindringlicher Deutlichkeit erkennen, daß ein 
phy logenetischer Zusamm enhang zw ischen manchen ortho
conen longiconen N autilo ideen  (M ich e lin o ceratid a ), den Bac- 
tr it in a  und den Am m onoidea besteht. Nähere Einzelheiten seien 
im Kapitel III ausgeführt. I

I c 3) Zeugnis durch verm itte lnde Zwischenform en
Die Bactritidae und die ältesten, primitivsten Goniatiten sind durch zwei 

vermittelnde Zwischenformen miteinander verknüpft. Bei diesen handelt 
es sich um die Gattung Cyrtobactrites E rben sowie um die Art Anetoceras 
hunsrueckianum E rben .

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, daß zumindest diese Arten als engere 
Zwischenformen nicht in Betracht kommen. Die Merkmale der Gattung 
aber beweisen, daß die zu den Ammonoidea führende Krümmungstendenz 
des Gehäuses auch den Bactritidae nicht fremd ist. Primitivere, leider noch 
nicht aufgefundene Arten von Cyrtobactrites müssen als die tatsächlich ver
mittelnden Glieder angesprochen werden.

Ein perfektes Bindeglied stellt sodann die Art Anetoceras hunsrueckianum 
dar. Wie E rben (1962 a) betont hat, muß diese Art ohne Einschränkung als
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primitivster Vertreter der Ammonoidea gelten: „Wäre ihr Gehäuse etwas 
weniger gekrümmt, nämlich cyrtocon anstatt gyrocon, so würde man sie 
noch den Bactritidae zuzurechnen h^ben, deren Gehäuse bei Cyrtobactrites 
diesen Krümmungsgrad erreichen und bei Lobobactrites dieselbe Form der 
Anwachsstreifen und der Lobenlinie hervorbringen.“ Dazu kommt als 
weiteres Merkmal der Umstand, daß das früheste ontogenedsche Stadium 
orthocon ist und sich somit von einem Jugendexemplar eines Bactritidae in 
nichts unterscheidet.

Damit aber erscheint der Übergang von den Bactritidae zu den primi
tivsten Goniatiten und damit zu den Ammonoidea derart gleitend, daß ein 
taxionomischer Grenzschnitt zwischen beiden durchaus künstlich wirkt. 
Auch die diagnostische Trennung wird schwierig und beschränkt sich nun 
auf einen einzigen, noch nicht einmal sehr ausgeprägten Unterschied: Die 
Gehäuse der Bactritidae sind niemals stärker als kräftig cyrtocon gekrümmt 
— die der eigentlichen Ammonoidea sind dagegen (im Primärzustand) nie
mals weniger als gyrocon gekrümmt.

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

Ic4) Zeugnis durch eine p rogressive Reihe
Wie bereits einleitend erwähnt (S. 114), besteht eine von den Bactritidae 

zu den ältesten eingerollten Ammonoidea überleitende Reihe, die schon von 
O. H. S c h i n d e w o l f  in ihren Grundzügen erkannt und von mir ergänzt 
worden ist. In zahlreichen Merkmalen erfolgt hier eine progressive, zu den 
Ammonoidea führende Entwicklung. Diese wird ausführlicher in Kap. II a 
besprochen werden. I

I c 5) Z eugnis durch Iteration  und regressive Tendenzen
Eine phylogenetische Verknüpfung zwischen den Bactritidae und den 

eingerollten Ammonoidea wird auch durch die Tatsache belegt, daß bei 
fortgeschrittenen Bactritidae iterativ „ammonoide“ Tendenzen und bei den 
eingerollten Ammonoidea regressiv „bactritide“ Tendenzen hervorge
bracht werden können. Bei beiden scheint es sich um Entwicklungen zu 
handeln, die aus derselben Veranlagung des Erbgutes und daher aus den
selben (homologen) Evolutionsmöglichkeiten herrühren.

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

a) die metamorphosenhafte, beinahe abrupte Veränderung des Mün
dungsrandes und der Anwachsstreifen an der 2. Wachstums-Ände
rung (vgl. S. 171 und S. 164 — „Quasi-Diskordanz“ —). Sie ist typisch
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ammonoid und fehlt den Bactriten in der Regel, wird aber iterativ in 
zwei fortgeschritteneren Linien der Bactritidae hervorgebracht: Im 
Pseudobactrites-'Lvre.ig und bei den fortgeschritteneren Arten des 
Cyrtobactrites-Z'weiges (Abb. 12).

b) Die Krümmungstendenz des Gehäuses, die — abgesehen von der 
Hauptreihe (Cyrtobactrites) — auch in einem Nebenzweig, nämlich 
bei Kokenia, zum Tragen kommt.

c) Die „ammonoide“ bikonvexe Gliederung des Mündungsrandes und 
der Anwachsstreifen, in der dem Ventralsinus ventrolaterale Sättel 
und laterale Sinusbildungen hinzugefügt werden, dazu in einem Fall 
(ohne konkave Windungszone! — Pseudobactrites) sogar der Dorsal
sinus. Ferner kann die nun nicht mehr rursiradiate, sondern recti- 
radiate Position des Mündungsrandes bzw. der Streifen hinzu
treten (Abb. 12).
Diese Tendenzen äußern sich bei Pseudobactrites und bei den fort
geschritteneren Arten von Cyrtobactrites.

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

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

a) sekundäre Ausrollungstendenz des Gehäuses; eine Tendenz, die 
nicht nur bei primitiven Ammonoideen (Teicherticeras ?, Talenticeras 
n. g., Palaeogoniatites, Convoluticeras nevadense) auftritt, sondern sich 
auch noch bei fortgeschrittenen Ammonoideen einstellen kann (cera- 
tidsche „Nebenformen“, ammonitische „Nebenformen“).

b) Rückbildung des Mündungsrandes und der Anwachsstreifen, die 
sekundär rursiradiat und in ihrer Gliederung vereinfacht werden 
können (Rückbildung von Lateralsinus, Ventrolateralsattel, Dorsal
sinus): Palaeogoniatites-Zwcdg (Abb. 4).

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

Ic6 ) S tratig rap h isch e K ontro lle

Von morphologischen Beziehungen und Übereinstimmungen aus
gehende Schlüsse dürfen, 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 Verhältnisse 
allerdings nicht verfahren dürfen, da neue Funde das gewonnene Bild einer 
stratigraphischen Verteilung der betrachteten Formen durchaus modi
fizieren können.

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 älter als die primitivsten 
Goniatiten.

Weniger einfach stellt sich die Lage bei einer Einzelbetrachtung der 
postulierten, zu den Ammonoideen führenden Hauptreihe dar: Die meisten 
der betreffenden Gattungen scheinen ^  gleichzeitig, nämlich im Oberen 
Siegenium, aufzutauchen. Das gilt für Anetoceras, Erbenoceras, Teicherticeras 
und die ^orgensis-Gruppe von Mimagoniatites. Jünger sind die weiteren Des
zendenten, deren älteste bekannte Vertreter aus dem Ober-Emsium stam
men: Die obesus-Gruppe von Mimagoniatites und die Gattung Anarcestes.

(Problematisch bleibt Convoluticeras, dessen älteste Art erst aus dem Unter-Emsium 
bekannt ist, doch mag es sein, daß die Gattung einen Seitenzweig bildet, welcher der 
eigentlichen Hauptreihe nicht angehört.)

Jedenfalls aber steht die stratigraphische Verteilung der Glieder der 
Hauptreihe in keinerlei grundsätzlichem Gegensatz zu unserer Ableitung der 
Ammonoideen, deren Ursprung dem oben Mitgeteilten zufolge so gut wie 
explosiv, jedenfalls aber in einer Phase fast plötzlicher und stürmischer 
Entfaltung vor sich gegangen sein muß (Abb. 6). Eine Ausnahme bildet 
lediglich Cyrtobactrites, dessen Vertreter vorderhand nur aus jüngeren 
Schichten, nämlich aus dem Ober-Emsium bekannt sind. In diesem Einzel
fall bleibt zu hoffen, daß die älteren und primitiveren Arten bald auch im 
Ober-Siegenium nachgewiesen werden, dessen Hunsrückschiefer in Zu
kunft wohl einige Individuen dieser äußerst seltenen und wenig ansehn
lichen, daher auch leicht zu übersehenden Formen liefern sollte.'“

II. Die Evolution der primitiven Ammonoidea

In neuerer Zeit gelang es mir, eine Anzahl von zuvor noch unbekannten 
primitiven Ammonoideen aufzufinden (E rben 1960 und hier). Diese neuen 
Formen bestätigen die von Schindew olf erkannte, von den Bactriten aus
gehende Entwicklungsreihe (vgl. S. 112) in ihren grundsätzlichen Zügen. 
Darüber hinaus vervollständigen sie unsere Kenntnis des genannten Ent
wicklungsganges in zahlreichen Einzelheiten. Es ergab sich aus diesen 
neueren Untersuchungen, daß die zu den eingerollten Ammonoidea füh
rende Hauptreihe wie folgt lauten muß: Bactrites — Lobobactrites — Cyrto-

7a Nachtrag: Ein neuer Fund scheint das Auftreten der Gattung im Hunsrückschiefer 
zu belegen (vgl. Lief. II).
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bactrites sp. primit. — Anetoceras hunsrueckianum — A. aff. hunsrueckianum — 
A. (Erbenoceras) sp. A — Teicherticeras (?) n. sp. B — (? Convoluticeras') — 
^ör^fljv'j'-Gruppe von Mimagoniatites — oAtaj-Gruppe von Mimagoniatites — 
Anarcestes — Anarcestidae ohne Nabellücke — restliche Ammonoidea (vgl. 
E rben 1962a und im Druck — A). Es ergab sich ferner, daß 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 Fällen 
lassen sich regressive Züge beobachten.

II a. Die Hauptreihe

Aus einem kürzlich von Verf. entworfenen Stammbaum der Bactritina 
(im Druck: A) geht hervor, daß 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. T erm ier  1950: 
Taf. 136, Fig. 31 und Taf. 137, Fig. 27—29 abgebildet. Während die Zu
ordnung des erstgenannten Exemplars nicht gänzlich gesichert ist, gehört 
das zweite dieser Gattung ohne Einschränkung an. Eine Zuordnung zu 
Lobobactrites, wie ich sie 1960: 33 versuchte, läßt sich nicht aufrechterhalten.

Daneben ist L ob ob a c tr ite s  S ch in d ew o lf  aus dem Silur noch nicht 
bekanntgeworden. Es wäre durchaus denkbar, daß der Lobobactrites-Stamm 
erst im Oberen Siegenium aus Bactrites hervorgeht.

Im Rahmen der Hauptreihe (Abb. 6), die von den Bactritidae zu den 
eingerollten Ammonoidea führt, dürfte Cjrtobactrites E rben 8 als Des
zendent von Lobobactrites (E rben 1960: 35) und letzter Vertreter der Bactri- 
ten folgen. Die bisher allein bekannten jüngeren (Ober-Emsium! Vgl. 
F. L ütke 1961) Arten dieser Gattung sind allerdings stark spezialisiert, was 
die Anwachsstreifung und Mündung betrifft. Aus diesem Grund und wegen 
ihres geringen Alters handelt es sich bei ihnen sicherlich nicht um Glieder 
der Hauptreihe, sondern um späte Vertreter eines speziellen Seitenzweiges. 
Wohl aber ist anzunehmen, daß die noch unbekannten, etwa im Hunsrück
schiefer zu erwartenden primitiven Formen von Cjrtobactrites der Haupt
reihe angehören, da sich im Gehäuse dieser Gattung bereits die zu den 
Goniatiten weisende Krümmungstendenz anbahnt.

Zwischen diesem letzten Vertreter der Bactritidae und den eigentlichen 
eingerollten Ammonoideen vermittelt als perfekte Zwischenform die Art 
A neto ce ra s  hun sru eck ianum  E rben , die innerhalb der Goniatiten so 
primitiv ist, daß man sie noch als Bactriten ansprechen müßte, wenn ihr 9

9 In einer neueren Arbeit will R. H. F l o w e r  (1961) Cyrtobactrites mit Kokenia in 
Verbindung bringen. Dagegen sprechen die von mir (1960) aufgezeigten morpholo
gischen Unterschiede sowie der zwischen beiden Gattungen bestehende stratigraphische 
Abstand.
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Gehäuse um einen Grad weniger gekrümmt, nämlich cyrtocon anstatt 
gyrocon wäre. Bemerkenswert ist ferner, daß sich ihre frühesten ontogene- 
tischen Stadien von denjenigen der Bactriten in keiner Weise unterscheiden. 
Auch sie stammt aus dem Oberen Siegenium (Hunsrückschiefer).

Während alle übrigen Arten von Anetoceras einen eigenen, von A. 
hunsrueckianum entspringenden und in anderer Richtung führenden Seiten
zweig zusammensetzen (Anetoceras-’Z w eig; E rben , 1962a), scheint A. aff. 
hunsrueck ianum  [E rben : 1960: Abb. 9b (non 9a) und Abb. 10, frühe und 
Mittelstadien] von diesem ausgeschlossen zu sein, wie sich aus der Tatsache 
entnehmen läßt, daß seine Berippung im Alter nicht — wie bei allen diesen 
Arten — grob sigmoidal und locker gestellt ist, sondern bei einer nur 
geringen Verstärkung und Auflockerung hunsrueckianum ähnlich bleibt. Da 
bei dieser gleichfalls aus dem Hunsrückschiefer stammenden Form die 
Tendenz zu einer etwas enger gvroconen Rollung der frühen und mittleren 
Gehäuseteile besteht, erscheint es sehr wahrscheinlich, daß sie innerhalb 
der Hauptreihe zwischen A. hunsrueckianum und (über die Art Erbenoceras 
sp. A.) Teicherticeras vermittelt.

Innerhalb der Hauptreihe wird sodann die advolute Einrollung bei der 
Untergattung A neto cera s (E rb en o ce ra s )  B ogoslovskij erreicht, wenig
stens in den mittleren Gehäusestadien. Der Hauptreihe dürfte lediglich 
die im Oberen Siegenium nachgewiesene Art A. (E .) s p. A angehören (vgl. 
Abb. 8), die mit ihrem Berippungstyp sowie ihrer noch weitgehend abge
streckten und in die Krümmung noch verhältnismäßig wenig einbezogenen 
Endwindung an die primitiven Anetoceras-Artesi erinnert, andererseits aber 
durch die advolute Einrollung ihrer mittleren Gehäusestadien bereits zu 
Teicherticeras weist.

Als nächstfolgendes Glied der Hauptreihe ist die Gattung Teicherticeras 
E rben zu nennen, die mir mit zwei Gehäusefragmenten verschiedener 
Wachstumsstadien \T. (?) n. sp. B] nunmehr auch aus dem Hunsrück- 
schiefer und damit dem Oberen Siegenium vorliegt. Während auch hier 
die stratigraphisch jüngeren Arten einen eigenen Seitenzweig zusammen
setzen, dürfte der Hauptreihe lediglich dieser älteste Vertreter der Gattung 
angehören.

An Teicherticeras schließt (hier zur Gattung erhoben) C on vo lu ticera s  
E rben an, das insofern morphologisch zwischen Teicherticeras und Mima
goniatites vermittelt, als seine Anwachsstreifung und Skulptur Teicherticeras, 
seine Einrollungsverhältnisse und Lobenlinie aber Mimagoniatites entspre
chen. Ob diese morphologische Zwischenstellung auch Ausdruck einer 
phylogenetischen Mittlerposition ist, muß aber noch fraglich bleiben, da 
der älteste Vertreter von Mimagoniatites schon im Oberen Siegenium auf- 
tritt, während Convoluticeras [allerdings mit der an sich offenbar bereits fort
geschritteneren Art C. nevadense (M iller)] erst im Unter-Emsium ange
troffen wurde. Sollte sich Convoluticeras in Zukunft auch im Oberen Siege
nium nachweisen lassen, so wird man diesen ältesten Vertreter der Gattung
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als vermittelndes Glied der Hauptreihe werten müssen. Im anderen Falle 
wäre sie als jüngerer Seitenzweig von Teicberticeras mit parallel zu Mima- 
goniatites verlaufender Eigenentwicklung zu deuten.

Direkt oder durch Vermittlung noch unbekannter primitiver Convoluti- 
ceras-Atten schließt an Teicberticeras die ^orge ns i s -G ru p p e  von M im a- 
g o n ia t i t e s  an, die mit M. falcistria ( F u c h s )  schon im Hunsrückschiefer 
anzutreffen ist. Die sich aus ihr entwickelnde ö^er«j--Gruppe ist erheblich 
jünger und erst ab Ober-Emsium nachgewiesen9. Sie leitet zu den primi
tiveren, noch eine Nabellücke besitzenden A n a r c e s t e s -Arten ( S c h i n d e 

w o l f  1933) über, die gleichaltrig sind, und die ihrerseits die Vorfahren jener 
auch in der Anfangswindung voll eingerollten Anarcestiden darstellen, die 
vom Eiflium ab bekannt und allgemein als Wurzel aller übrigen Ammonoi- 
deen-Familien anerkannt sind.

Der phylogenetische Zusammenhang innerhalb dieser Hauptreihe geht 
aus der Tatsache hervor, daß in dieser Reihenfolge der Formen eine konti
nuierliche bzw. d; kontinuierliche progressive Entwicklung der wichtig
sten Merkmale erfolgt. Dies gilt für:

a) den Einrollungsgrad des Gesamtgehäuses
b) den Einrollungsgrad der Anfangswindung
c) den Einrollungsgrad des Protoconchs
d) den Querschnitt der Gehäuscröhre (bzw. der Windung)
e) den Gesamtvcrlauf der Anwachsstreifen und der Mündung
f) deren Gliederung
g) die Gliederung der Lobenlinie
h) die frühontogenetischc Entwicklung.

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

a) Einrollungsgrad des Gesamtgehäuses (Abb. 7, 8, 11):
Wie bereits von O. H. S c h i n d e w o l f  erkannt, liegt bei der Heraus

bildung der eigentlichen Ammonoidea die Tendenz zur zunehmenden Ein
rollung vor. Das bei Bactrites und Lobobactrites noch orthocone Gehäuse 
krümmt sich cvrtocon bei Cyrtobactrites, wird weit gyrocon bei Anetoceras 
hunsrueckianum und eng gyrocon (bis auf die noch abgestreckte End windung) 
bei A. aff. hunsrueckianum.

Bei A.(Erbenoceras) sp. A wird das Gehäuse mit Ausnahme der End
windung advolut. Wahrscheinlich bei Teicberticeras (?) n. sp. B greift die 
Advolubilität auch auf die Endwindung über. Bei Mimagoniatites (und Con- 
voluticeras') verbleibt das Frühstadium von 1V) Windungen ( E r d e n  1960) 
noch im advoluten Zustand. Anschließend an dieses Stadium wird eine kon
kave Windungszone hervorgebracht. Somit umfassen sich die mittleren

9 Einstufung des Calcairc La Grange durch E r b e n  & Coautoren (1959), des Lauter
berger Kalkes durch F. L ü t k e  (1961) und des Schönauer Kalkes durch E r b e n  (aufgrund 
eines Nachweises von Palaeogoniatiles lituus — noch unveröffentlicht).

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 9
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und späten Windungen und werden jetzt konvolut. Der Punkt der ein
setzenden Konvolubilität verlagert sich bei den verschiedenen Mimagonia- 
tites-Arten in immer frühere ontogenetische Stadien (vgl. Abb. 2, 3). Wie 
O. H. Schindew olf aufgezeigt hat (1933: Abb. 22—24), liegt er sodann 
bei den primitiveren Anarcesten in einem äußerst frühen Stadium und bei 
den fortgeschritteneren sogar an der Mündung des Protoconchs. Der kon- 
volute Formzustand des Gesamtgehäuses wird sodann bei allen denjenigen 
nachfolgenden Ammonoideen beibehalten, bei welchen keine sekundäre 
Ausrollung des Gehäuses erfolgt.

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

Mit Erreichen der gyroconen Krümmung des frühen Gehäuses bildet 
sich im Bereich der ersten Windung ein Fenster, die Nabellücke, die um so 
umfangreicher ist, je geringer die Krümmung der Längsachse des Proto
conchs und der Krümmungsgrad dieser Anfangswindung bleiben. In der 
Regel verhält es sich so, daß der Einrollungsgrad in den frühesten onto- 
genetischen Stadien geringer bleibt als in den späteren (mit Ausnahme der 
späten Altersstadien, in welchen er erneut nachlassen kann, doch ist dies 
ein sekundärer Zustand). Wird doch gerade in diesen frühesten Anfangs
teilen bis zu einem gewissen Grad das Bactriten-Erbe der gänzlich mangeln
den oder nur geringen Gehäuse-Einrollung bzw. -Krümmung rekapituliert. 
In der Evolution der Hauptreihe erfolgt die zunehmende Krümmung und 
Einrollung der 1. Windung weit langsamer als die der späteren Windungen 
und die des Protoconchs zögernder noch als die der ersten Windung.

Der Protoconch ist bei den ursprünglichsten Formen der Hauptreihe 
in der Regel gerade gestreckt. Dies gilt für Bactrites, Lobobactrites, Cyrto- 
bactrites10, Anetoceras hmsrueckianum, Hrbenoceras sowie primitive Teicherti- 
ceras- und Convoluticeras-Atten. Bei fortgeschrittenen Arten von Convoluti- 
ceras erfolgt sodann eine leichte Krümmung in der Längsachse des Proto
conchs, die sich bei den verschiedenen Mimagoniatites-Arten noch steigert, 
wobei allerdings der Krümmungsgrad innerhalb der Populationen etwas 
variiert. Zu einer ausgesprochenen Einrollung kommt es sodann, wie 
S chindewolf gezeigt hat, erst beim Übergang von den primitiveren zu den 
weiter fortgeschrittenen Anarcestiden.

Mit der zunehmenden Krümmung des Protoconchs und der Anfangs- 
windung ist eine fortschreitende Verringerung der Nabellücke gekoppelt

10 Bei den drei Bactriten-Gattungcn kommt allerdings gelegentlich eine schiefe 
Abknickung des Protoconchs vor. Sie ist jedoch endogastrisch gerichtet und hat daher 
mit der exogastrischen Krümmungs- bzw. Einrollungstendenz der Bactritina und älteren 
Goniatiten nichts gemeinsam. Es scheint ferner, daß sie auf recht fortgeschrittene Arten 
beschränkt ist. (Bei Pseudobactrites. — Bei C yrtobactrites nur im Fall von asimtalus E r b e n  
bekannt; innerhalb von B actrites und Lobobactrites bisher nur bei jüngeren = oberdevo
nischen Arten beobachtet). Für die Angehörigen unserer Hauptreihe ist sie somit ohne 
Bedeutung.
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(Abb. 2), die innerhalb der Hauptreihe orthogenetisch erfolgt. Auch auf 
sie hat bereits O. H. S chindew olf (u . a. 1933) verwiesen.

Ähnliches wie für die Krümmung des Protoconchs gilt für die der 
Anfangswindung. Hier hatte schon J. B arrande  1867 bei Mimagoniatites 
eine „forme elliptique“ von einer „forme circulaire“ unterschieden (vgl. 
E rben 1950). 1960 konnte ich sodann zeigen, daß die forme elliptique auch 
bei manchen anderen der ältesten Goniatitengattungen verbreitet ist und 
ich beschränkte (1960: 3—4) die Anwendung dieses Ausdrucks auf die An
fangswindungen solcher Individuen, bei welchen der unmittelbar an den

Abb. 2. Das Initialgchäusc sowie die Häufigkeitsverteilung der forme elliptique und der 
forme circulaire in der Hauptreihe. (Schwach schematisiert. Größen einander angeglichen. 
Kräftige Kontur =  betr. Form allein oder vorherrschend. Schwächere Kontur =  betr. 
Form zurücktretend.) a = Michelinoceratida und Bactrites-h.tX.on der Hauptreihe, b =  
Lobobactrites-KiXcn der Hauptreihe, c =  Cyrtobactrites-htX  der Hauptreihe (vorläufig 
hypothetisch), d = A netoceras (Hauptreihe: himsrueckiatum  E r b e n )  elliptique allein (— 2. 
Nabellückc!). e = Erbenoceras (Beispiel: advolvens E r b e n )  elliptique allein (— 2. Nabcl- 
lückc!). f  =  Teicherticeras (Hauptreihe: n. sp. B) elliptique allein (— 2. Nabellückc!). 
g = Convoluticeras, ursprüngliche Art. (Beispiel: erbeni B o g .) elliptique allein (— 2. Nabel
lücke!). h =  M imagoniatites (Art mit großer Nabellückc. 2. Wachstums-Änderung bei 
etwa 90° stehend) (Beispiel: M . aK .fecundus B a r r a n d e , in E r b e n  1960.) h = elliptique 
häufig, tq =  circulaire häufig, i =  M imagoniatites (Art mit kleiner Nabcllücke. 2. Wachs
tums-Änderung bei etwa 130° stehend. (Beispiel: M . ^orgensis (A. R o e m e r .) i =  elliptique 
seltener, q =  circulaire häufig, k =  A narcestes (Nabellücke klein. 2. Wachstums-Änderung 
bei etwa 160° stehend), k =  elliptique selten, kx = circulaire häufig. 1 =  W^erneroceras und 
alle weiteren Ammonoidea. (Ohne Nabellückc. 2. Wachstums-Änderung bei etwa 250° 
oder weiter.) — Durchwegs forme circulaire. (e, g = nach B o g o s l o v s k i j  1963. Alle 

übrigen nach eigenen Beobachtungen.)

9*
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Protoconch anschließende Windungsabschnitt wesentlich bis zumindest 
deutlich geringer gekrümmt ist als die nachfolgenden Windungsteile. Es 
zeigte sich bei weiteren Untersuchungen (E rben 1960, 1962 c), daß bei den 
ältesten Goniatiten bis etwa zu den primitiveren Anarcestiden beide Formen 
der Anfangswindung innerhalb der Populationen nebeneinander Vorkom
men können und daß die Häufigkeits-Verteilüng der beiden Ausbildungen 
bei den verschiedenen Gliedern der Hauptreihe ein recht bezeichnendes 
Bild ergibt. Das gleiche gilt für den Krümmungsgrad des in der forme 
elliptique an den Protoconch unmittelbar anschließenden Windungsstückes 
(Abb. 2):

Bei Anetoceras hunsrueckianum ist das an den Protoconch anschlie
ßende Windungsstück zunächst völlig orthocon, sodann leicht cyrtocon103. 
Dasselbe gilt (den Abbildungen B ogoslovskij’s 1963: Abb. 4, 5; Taf. 2, 
Fig. 6, 7 zufolge) auch für die ursprünglichen Vertreter von Erbenoceras, 
Teicberticeras und Convoluticeras. Die Einrollung der Anfangswindung ist hier 
noch so locker, daß bei den primitiveren Anetoceras- und Erbenoceras-Arten 
eine Vorstufe der „zweiten Nabellücke“ die Regel sein dürfte. Eine typische 
„zweite Nabellücke“ (vgl. E rben 1960 c) scheint sodann bei den ursprüng
licheren Teicberticeras- und Convoluticeras-Äxten vielleicht noch die Regel 
oder zumindest häufig zu sein. Zugleich mit ihr ist auch die typische „forme 
elliptique“ erreicht.

Was die Häufigkeits-Verteilung der beiden Ausbildungen elliptique und 
circulaire innerhalb der Populationen betrifft, so ist sie in Abb. 2 dargestellt. 
Aus dieser Übersicht geht hervor, daß bei den älteren Gliedern der Haupt
reihe die forme elliptique (bzw. ihre Vorstufe) vorwiegt und daß sie im 
Zuge der stammesgeschichtlichen Entwicklung durch die forme circulaire 
verdrängt wird, die sodann bei allen jüngeren an die Anarcestidae anschlie
ßenden Ammonoiden typisch ist.

Daß die geringere Krümmung der frühontogenetischen Teile bei der 
forme elliptique wie eine atavistische „Reminiszenz an den orthoconen 
(heute wäre hinzuzufügen: und cyrtoconen) Ausgangszustand der bactri- 
tiden Vorfahren“ wirkt, hatte ich bereits 1950 hervorgehoben. Allerdings 
zog ich damals weder wie H yatt — dessen Ansicht von Spath 1933: 448 
und 1936: 179 widersprochen worden ist — daraus den Schluß, es handle 
sich um eine phylogenetisch bedeutsame Erscheinung, noch hielt ich hier 
eine echte Rekapitulation von Vorgängerstadien für gegeben. Diese Ein
stellung war durch die Tatsache bedingt, daß damals die forme elliptique 
wie eine seltene, in ihrem Vorkommen auf den recht fortgeschrittenen 
Mimagoniatites fecundus (B a r r .) beinahe beschränkte Sondererscheinung an
muten mußte. Da sich inzwischen jedoch ihre relative Häufigkeit gerade bei 
den ältesten und primitivsten Ammonoideen-Gattungen herausgestellt hat, 101 *

101 Bei W. E. R u z h e n c e w  (1960: Abb. 123 b) sind die Verhältnisse unzutreffend
rekonstruiert.



Querschnitt kreisförmig 

oval

Trennlinien zwischen verschiedenen 
Formen d e s  Querschnitts

hoch-ovot

subquadratisch

quer-oval

J  Trennlinie zwischen nicht-convoluter 
i  a  und convoluter A usb ildung  (Erscheinen  
1 der konkaven Windungszone)

Abb. 3. Übersicht über die ontogenetischen Veränderungen des Windungs-Querschnitts bei den Vertretern der Hauptreihe
und einigen verwandten Formen.

(Vgl. den Text S. 133! — Schwach schematisiert. Größen einander angeglichen.)

N
. Jahrbuch f. G

eologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 
Zu S. 133.



Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I) 133

erscheint die Bedeutung der forme elliptique nunmehr unter einem gänzlich 
neuen Aspekt. Sie kann nun sicherlich nicht mehr als bloße atavistische 
Enthemmung kryptomerer Anlagen verstanden werden, wohl aber als 
Ausdruck phylogenetisch noch nicht gänzlich fixierter Krümmungsver
hältnisse im Gehäuse der frühen Ammonoideen. Die forme elliptique ent
spricht somit nicht etwa einer anomalen atavistischen Reversion, die als 
Ausnahme neben einer etwa „normalen forme circulaire“ auftreten würde, 
sondern einer frühontogenetischen Reminiszenz an Formzustände der Vor
fahren (E rben 1962 c). Die forme circulaire ihrerseits bedeutet einen neuen 
Formzustand, der innerhalb der Population zunächst bei selteneren Indivi
duen auftaucht, sich im Verlauf der Phylogenese jedoch schließlich völlig 
durchsetzt.

c) Querschnitt der Gehäuseröhre bzw. der Windungen:
Die Umbildung des Querschnittes der Gehäuseröhre folgt im ersten Teil 

der Hauptreihe von Bactrites bis zu Anetoceras hunsrueckianum und offen
sichtlich bis zu Teicherticeras dem palingenetischen Entwicklungsgang. Die 
Verhältnisse komplizieren sich allerdings im zweiten Abschnitt der Haupt
reihe (Abb. 3).

Bei Bactrites ist der Querschnitt des Protoconchs kreisrund, und ein 
ähnlicher Querschnitt wird auch in allen nachfolgenden Stadien beibehalten 
oder er wird in diesen hoch-oval (in dorsoventraler Erstreckung). Die frü
hen Stadien von Lobobactrites entsprechen im Querschnitt der Gehäuseröhre 
denjenigen von Bactrites, während die späteren Stadien schmaler hoch-oval 
werden. Der Ontogenese der bekannten Arten von Cjrtobactrites zufolge 
dürfte 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 
grundsätzlichen Zügen der des Querschnittes von Lobobactrites, doch 
scheint er schon in einem etwas früheren Stadium schmal hoch-oval zu 
werden. Der Frühabschnitt der Ontogenese von Teicherticeras dürfte sich 
den Abbildungen B ogoslovskij’s zufolge ähnlich gestalten. Für den Win
dungsquerschnitt scheint hier dasselbe zu gelten wie für Anetoceras huns
rueckianum.

Eine auffallende Veränderung im Entwicklungsgang des Windungs
querschnittes tritt sodann in der Hauptreihe von derjenigen phylogene
tischen Stufe ein, in der erstmals Konvolubilität des Gehäuses erreicht wird, 
was bei Mimagoniatites der Fall ist. Hier erscheint nämlich im Larvalstadium 
zwischen der 1. und 2. Wachstums-Änderung ganz unvermittelt ein neues 
Merkmal: der querovale Windungsquerschnitt11. Auch dieses Merkmal 11

11 Allerdings scheint der quer-ovale Windungsquerschnitt innerhalb der Onto
genese von der Konvolubilität unabhängig zu sein, denn er stellt sich bei M imagoniatites 
und iterativ bei Convoluticeras lardeuxi bereits in einem Moment ein, in dem noch keine 
konkave Windungszone ausgebildet ist.
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verhält sich zum Teil noch palingenetisch, und zwar insofern, als es bei den 
nachfolgenden Anarcesten auf ein noch früheres ontogenetisches Stadium 
— und zwar das embryonale —, den Protoconch, übergreift, 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 (%or- 
^«jÄr-Gruppe von Mimagoniatites — ö^mr-Gruppe von Mimagoniatites — 
Anarcestes) setzt es sich fortlaufend in immer spätere ontogenetische Stadien 
fort, wobei es die schmal hoch-ovale Form des Windungsquerschnittes 
schrittweise verdrängt (Abb. 3).

Abb. 4. Übersicht über die ontogenetische Veränderung der Anwachsstrcifen bei den 
Vertretern der Hauptreihe und einige Beispiele iterativer Entwicklung. (I und II = Posi

tionen der 1. und 2. Wachstums-Änderung. Größen einander angeglichen.) 
Unterste Horizontalfolgc: Die Vertreter der Hauptreihe.

Embryonalstadium (unterhalb I) und Larvalstadium (unterhalb II) zunächst noch glatt. 
Postlar vale Anwachsstrcifen rursiradiat. M im agoniatitesjA narcestesj^ erneroceras sodann 
mit embryonalen und larvalcn Anwachsstrcifen sowie mit Quasi-Diskordanz, d. h., 
mit Wechsel von rursiradiater zu rcctiradiatcr Position sowie Reduktion des Dorsal- 
sattcls und Umbildung der Vcntralbucht bei II.

Mittlere Horizontale: Beispiele für iterative Entwicklung. Von links nach rechts:
B actrites g ra cilior C l a r k e . — Iteration durch Auftreten embryonaler und larvalcr 

Anwachsstrcifen.
A . ( Erbenoceras) advolvens E r b e n . — Iteration durch leichte Andeutung einer Vorstufe 

des Latcralsinus.
Teicberticeras (subg.) len^i H o u s e . — Iteration durch Anlage eines initialen Latcral

sinus. (Rekonstruiert nach einer Abbildung bei M. R. H o u s e .)
Convoluticeras lardeuxi E r b e n . — Iteration durch schwache Andeutung einer Vorstufe 

der Quasi-Diskordanz (Reduktion des Dorsalsattels, vorübergehend rectiradiatc 
Position des Flankcnabschnitts der Anwachsstrcifen) und durch leichte Andeu
tung einer Vorstufe des Latcralsinus.

Convoluticeras tenuis ( B o g o s l o v s k i j ) .  — Iteration durch fast rectiradiatc Position der 
Anwachsstrcifen. (Korrektur: betr. Lateralsinus vgl. Abb. 9.)

Obere Horizontale: Beispiele für iterative und regressive Entwicklung. Von links nach 
rechts:

Pseudobactrites bicarinatus F e r r o n n i e r e . — Iteration durch Ausbildung der Quasi- 
Diskordanz (Rückbildung von Ventralbucht und Dorsalsattcl bei II und Wechsel 
von rursiradiater zu rcctiradiatcr Stellung) sowie durch Anlage von Latcralsinus 
und Dorsalsinus.

C yrtobactrites asinuatus bzw. sinuatus E r b e n . — Iteration durch Ausbildung der Quasi- 
Diskordanz (Rückbildung von Ventralbucht und Dorsalsattcl bei II und Wechsel 
von rursiradiater zu rcctiradiatcr Stellung) sowie durch Anlage eines Latcralsinus. 

G yroceratites. — Iteration durch rectiradiatc Stellung und Ausbildung eines Latcral
sinus.

Convoluticeras discus ( E r b e n ) .  — Iteration durch rectiradiatc Stellung und Ausbildung 
einer schwachen Vorstufe des Latcralsinus.

Palaeogoniatites lituus ( B a r r a n d e ) .  — Regressive Tendenz bei sekundär rursiradiater 
Position, sekundärer Rückbildung des Lateralsinus und sekundärem Verlust des 
Dorsalsinus.
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Abb. 4 (Legende s. S. 134 unten).
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Am weitesten ist diese Entwicklung wohl bei A narcestes lateseptatus und bei Sellanar- 
cestes wenktnbachi fortgeschritten, wo der quer-ovale Windungsquerschnitt sich beinahe 
bis zu den Spätstadien fortsetzt. Daneben erscheint allerdings der hoch-ovale bei manchen 
Anarcesten im Alter immer noch, wenn auch nur in recht verschwächter Form. Ob es 
sich dabei um den Ausdruck relativer Primitivität dieser Formen handelt oder um eine 
gerontisch bedingte Regressionstendenz der Alterswindungen, wird sich erst klären 
lassen, wenn die Stammesgeschichte der ältesten Anarcestes-Vertreter etwas besser be
kannt sein wird.

d) Gesamtverlauf der Anwachsstreifen und des Mündungsrandes:
Die in der gesamten Hauptreihe bezüglich des Verlaufs der Anwachs

streifen und des von ihnen angezeigten Randes der Mündung zu verzeich
nende Tendenz führt von einer schwach rursiradiaten über eine stark rursi- 
radiate bis zur völlig reedradiaten Stellung der Streifen (Abb. 4).

Bei Bactrites stehen die Streifen während aller Stadien der Ontogenese 
schwach rursiradiat geneigt. Bei den Adult-Stadien von Lobobactrites ver
stärkt sich sodann ihre rursiradiate Stellung. Diese Ausbildung wird in allen 
ontogenetischen Stadien aller Glieder der Hauptreihe bis zu Convoluticeras 
beibehalten. Erst bei Mimagoniatites wird als neues Merkmal die rectiradiate 
Position hervorgebracht, und zwar in den auf die 2. Wachstums-Änderung 
folgenden post-larvalen Stadien (vgl. E rben 1962 b), während die voraus
gehenden larvalen Stadien bis zur 2. Wachstums-Änderung („premiere 
varice“ G ran d jean , „Anfangs-Einschnürung“ B öhmers) die rursiradiate 
Neigung der Anwachsstreifen der Vorfahren (Bactrites bis Cjrtobactrites sp. 
primit., Anetoceras, Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras) rekapitulie
ren. Diese ontogenetische Entwicklung wird im gesamten zweiten Teil der 
Hauptreihe und weit über diese hinaus beibehalten. (Für weiteres vgl. Ka
pitel IV.)

e) Gliederung der Anwachsstreifen und des Mündungsrandes
Bezüglich dieses Merkmals läßt sich innerhalb der Hauptreihe die 

Tendenz zu kontinuierlicher Komplikation feststellen. Aus Abb. 4 geht 
hervor, daß erstmalig bei Lobobactrites ein stärkerer Dorsalsattel erworben 
wird, daß sich dieser sodann erstmalig bei Convoluticeras bzw. Mimagoniatites 
zu einem Dorsalsinus umbildet und daß die weiteren Elemente Ventro- 
lateralsattel und Lateralsinus erstmalig bei Mimagoniatites auftauchen, um 
sodann im zweiten Teil der Hauptreihe beibehalten zu werden.

Es zeigt sich ferner, daß die Frühstadien recht weitgehend die Anwachs
streifen der phylogenetischen Vorformen rekapitulieren.

So wird die bactritid einfache Form der Anwachsstreifen von Lobo
bactrites in den Frühstadien von Mimagoniatites an in der Hauptreihe bis 
hinauf zu den fortgeschrittenen Anarcesten beibehalten, und erst in den an 
die 2. Wachstums-Änderung anschließenden Stadien werden sodann die 
über den Ventralsinus und Dorsalsattel hinausgehenden Elemente der An
wachsstreifung hervorgebracht. (Nicht näher berücksichtigt wird hier die



136 H. K. Erben

sekundäre Vereinfachung der Anwachsstreifen, die bei manchen Windungen 
des fortgeschrittenen Alters erfolgen kann.) (

Es ist recht bezeichnend, daß 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 ff; zusam
menzufallen (E rben 1960 : 97, 111, Abb. 19, 21, 22, 23 usw.). Es scheint 
somit, als bestünde zwischen den beiden Merkmalen ein direkter, ursäch
licher Zusammenhang.

f) Gliederung der Lobenlinie (Abb. 5):
Die phylogenetische Entwicklung der Lobenlinie, die sich bei der Ent

wicklung der ältesten Goniatiten aus den Bactritidae vollzieht, hat O. H. 
Schindew olf erkannt und beschrieben (u. a. 1933). Abgesehen davon, daß 
Gyroceratites aus der Hauptreihe ausscheidet und daß sich zwischen Aneto- 
ceras und Mimagoniatites als weitere Glieder dieser Reihe Erbenoceras, Tei- 
cherticeras und möglicherweise Convoluticeras einschalten, verändert 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. 
(Für den Fall, daß Convoluticeras tatsächlich der Hauptreihe angehören 
sollte, würde 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 anschließenden Entwicklung treten innerhalb der 
Lobenlinie die Metaloben hinzu: Umbilikal-Loben (U) bzw. auch Adventiv
loben (A) 12.

Die Beschreibung der weiteren und späteren Entwicklung der Lobenlinie (Loben- 
spaltung—Sattelspaltung; U-Typus und A-Typus) würde über den Rahmen dieser Arbeit 
weit hinausführen. Ihre Erforschung ist gleichfalls O. H. S c h i n d e w o l f  z u  verdanken, 
der sie in mehreren Publikationen (zuletzt 1954) bekannt gemacht hat.

Die vorstehenden Angaben beziehen sich auf die Primärsutur und die 
sich aus ihr entwickelnden Lobenlinien, also auf die postlarvalen Stadien 
(vgl. E rben 1962 b). In bezug auf die erste Sutur wäre zu erwähnen, daß 
alle Glieder der Hauptreihe asellat sind. Wohl läßt sich generell eine Haupt-

12 Daneben wird der Dorsallobus auch in zwei von der Hauptreihe unabhängigen 
Seitenzweigen hervorgebracht: im Mimospbinc/es-Z.'wcig ( K u l l m a n n , B o g o s l o v s k t j )  und 
im A.goniatites—Paraphyllites-Zweig ( S c h i n d e w o l f ) .  Ebenso kann der Umbilikallobus 
iterativ erscheinen: A.goniatites-Paraphyllites-'ZswzYg ( S c h i n d e w o l f ) .  Auch der Adventiv- 
Lobus kann iterativ — und vorzeitig — schon in einem frühen Seitenzweig angelegt 
werden: PoretUites-Augurites-'L'wzig (vgl. S. 158).
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tendenz feststellen, nämlich die Umformung einer völlig geraden, ventral 
und dorsal in keiner Weise modifizierten ersten Sutur (=  asellat s. str.) wie 
sie bei den primitiveren Gattungen gegeben ist (Bactrites13, Lobobactrites, 
Anetoceras usw.) zu einer Ausbildung, bei der in einer echten Prosutur ven
tral und dorsal noch recht schwach entwickelte Sättel (=  asellat s. 1.) her
vorgebracht werden, die allerdings dem latisellaten Zustand noch nicht voll 
entsprechen (vgl. Werneroceras in S chindewolf 1933: Taf. 4, Fig. 1 bzw. 
1929: Taf. 1, Fig. 1). Aufgrund des für die Beobachtung der frühen Loben- 
linien i. a. wenig günstigen Erhaltungszustandes des bisher vorliegenden 
Materials ließ sich der eigentliche Übergang (bei Mimagoniatites ? bei den 
frühen Anarcesten ?) allerdings noch nicht genauer lokalisieren.

h) Die zunehmende Komplizierung der frühontogenetischen Entwicklung
Vergleicht man, beginnend mit den Michelinoceratida, die Initial

gehäuse der Glieder der Hauptreihe, so läßt sich feststellen, daß hier ein 
Evolutionsprozeß abläuft, in dem sich die frühontogenetische Entwicklung 
allmählich komplizierter gestaltet (Abb. 14). Er ist gekennzeichnet durch 
eine zunehmende Verstärkung der Metamorphose, die bei den fortgeschrit
tenen Ammonoidea schließlich im Endzustand so stark ausgeprägt ist wie 
bei keiner anderen Gruppe der ectocochleaten Cephalopoden. Eine detail
lierte Beschreibung dieses phylogenetischen Vorgangs kann erst im Kapitel 
I lle  gegeben werden. Hier sei lediglich vorausgeschickt und hervorgehoben, 
daß auch in dieser Hinsicht innerhalb unserer zu den Ammonoideen füh
renden Hauptreihe ein nicht zu übersehender Zusammenhang besteht.

II b. Die Seitenzweige

Wie bereits erwähnt, entspringen jeweils aus den einzelnen Gliedern der 
Hauptreihe Nebenreihen, die z. T. eine Eigenentwicklung durchlaufen, z. T. 
aber auch Tendenzen der Hauptreihe von dieser unabhängig und mit paral
lelem Verlauf wiederholen. Dies gilt in erster Linie für die zunehmende Ein
rollung, für den Ausbau der Lobenlinie, für die Tendenz zur rectiradiaten 
Anordnung der Anwachsstreifen und für das Bestreben, im Mündungsrand 
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, daß die

13 Ein einziges Exemplar mag bei B actrites zunächst allerdings dagegen sprechen, da 
der Gehäuseanfang in dem an den Protoconch anschließenden Septum einen Ventral- 
lobus zu zeigen scheint (Original B r a n c o  1885: Abb. 1; in S c h i n d e w o l f  1933: Taf. 3, 
Fig. 2). Das Stück lag mir nicht vor, so daß ich nicht beurteilen kann, ob dieser Lobus 
nicht etwa nur durch eine zufällige Beschädigung des Scptalrandes vorgetäuscht wird. 
Bei allen von mir untersuchten Gehäuseanfängen von Bactrites war jedenfalls in der ersten 
Sutur kein Ventrallobus ausgebildet.
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1921, H orny 1957, E rben I960)14. Dieser Bactritenzweig (Abb. 7) ist 
sicherlich von der zu den eingerollten Ammonoideen führenden Entwick
lungsreihe völlig unabhängig. Dennoch weist er iterativ eine der Tendenzen 
dieser Hauptreihe auf, und zwar in bezug auf den Mündungsrand bzw. die 
Anwachsstreifen: diese werden im Adult-Stadium in einer für die Bactritina 
ganz ungewöhnlichen 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, nämlich bei Ps. bkarinatus F e r r ., noch ein deutlicher Dorsal
sinus (Abb. 12).

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

Daß auch die Versteifung der Ventralseite bzw. der Mündung durch 
Ventrolateralkanten einen Parallelfall bildet, hat E rben (1960) betont, der 
sie mit der bei Gyroceratites, also in einer Nebenreihe der Ammonoideen 
vorkommenden, verglich.

II b 2) Der Kokenia-Z.'we.'ig

Die Gattung Kokenia H olzapfel bildet einen weiteren kurzen Seiten
zweig, der offenbar von der Bactrites-Lmie. abspaltet (E rben 1960). Ein 
Zusammenhang mit Cyrtobactrites, wie er von R. H . F lower angenommen 
wird, ist unwahrscheinlich.

Die bisher bekannten Arten K. obliquecostata H olzapfel und K. tenuis 
(B arrande) stammen beide aus dem Givetium (für letztere vgl. I. C hlupac 
1960). Der Kokenia-Tsxtig ist somit bedeutend jünger als die zu den Gonia- 
titen führende Hauptreihe. Dennoch wiederholt er unabhängig gewisse 
Tendenzen, die für diese bezeichnend sind. Hierbei handelt es sich einmal 
um die allgemeine Krümmungstendenz des Gehäuses, zum anderen aber 
auch um die Lobenlinie, die wie bei Lobobactrites, Anetoceras und Teicherti- 
ceras gestaltet ist.

II b 3) Der C yrto b a ctr ites -7 ^ weig

Wie bereits erwähnt, dürften wohl nur die primitivsten und bisher noch 
nicht aufgefundenen älteren Arten der Gattung Cyrtobactrites E rben der 
zu den eingerollten Goniatiten führenden Hauptreihe angehören.

14 Pseudobactrites bicarinatus liegt mir nunmehr in einem Exemplar auch aus den ober- 
emsischen Kalken von Yunus bei Pendik (Türkei, Marmara-Küste) vor. — Das Vor
kommen im Kellcrwald kann entgegen bisherigen Angaben nicht mehr als untcr-cmsisch 
bezeichnet werden, da der Schönauer Kalk aufgrund neuerer Funde dem Obcr-Emsium 
zugeordnet werden muß. Demzufolge ist Pseudobactrites aus Schichten, die älter wären als 
Ober-Emsium, noch nicht bekannt.
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Die aus dem Ober-Emsium stammenden Arten C. asinuatus und C. sinu- 
atus15 1& sind bereits wesentlich höher spezialisiert und müssen wohl 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 Ventrolateralsätteln und jed^rseits einem Lateralsinus in 
den Anwachsstreifen bzw. im Mündungsrand. Auch die rectiradiate Stel
lung der Streifen stellt eine der Tendenzen der Hauptreihe dar.

In den frühontogenetischen Stadien, insbesondere im Larvalstadium, 
werden allerdings die primitiveren Lobobactrites-Me.tkma.le rekapituliert; die 
Anwachsstreifen sind noch einfach und kaum gegliedert, ihre Position 
noch stark rursiradiat (vgl. E rben 1960: Abb. 6 a 1, a2, Taf. 1, Fig. 5c. — 
Hier: Abb. 4).

^ ^ D O B A C T R ites

Abb. 7. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der ältesten Ammonoidea. — Die Haupt
reihe von B actrites bis A netoceras. — Der Pseudobactrites-Zweig und der Cyrtobactrites- 

Zweig. (Fossil-Darstellung etwas schematisiert. Größen einander angeglichen.)

15 Zu den bisher bekannten Exemplaren kommen als neue, vom locus typicus und aus
dem Stratum typicum stammende Stücke hinzu: 1 Exemplar von C. asinuatus, 1 Fragment 
von C. sp. indet. (beide GPIBo); 1 Exemplar von C. sinuatus: La Grange (GPIBo).
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II b 4) Der A n e to c e ra s -Z v r e ig
Eine erste Darstellung dieses Zweiges habe ich 1962 a: Abb. 2 versucht. 

Sie hat sich inzwischen in manchen Punkten bestätigt. In anderen haben 
neue Funde Modifikationen bzw. auch weitgehende Ergänzungen dieses 
ursprünglichen Bildes ermöglicht (Abb. 8). Die Gesamtheit der verzweigten 
phylogenetischen Seitenlinien, die von der Mehrzahl der Anetoceras-Arten 
gebildet werden, bezeichnte 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 Fällen sind die Wurzeln in der Hauptreihe zu suchen.

Dem entsprechenden Abschnitt der Hauptreihe gehören wohl nur drei 
Anetoceras-Formen an: A. hmsrueckianum, A. aff. hmsrueckianum16 und A. 
(Erbenoceras) sp. A. In dieser phylogenetischen Folge krümmt sich die an 
den Protoconch und dennachfolgenden orthokonen Abschnitt anschließende 
Initialwindung des Gehäuses in zunehmendem Maße, rollt sich das Gesamt
gehäuse in seinen mittleren Stadien enger ein und verstärkt sich das Relief 
der verhältnismäßig eng gestellten nicht sigmoidal verlaufenden Rippen.

Von A. aff. hmsrueckianum dürfte die Anetoceras-Gruppe ihren Ausgang 
nehmen. Es scheint, daß sie sich aus zwei Linien zusammensetzt. Die eine 
führt zu A. recticostatum (Oberes Siegenium bis Unter-Emsium), einer be
reits enger gyrokonen Art mit groben, auf den späten Mittel- oder den End
windungen rectiradiaten Rippen. Diese innerhalb von Anetoceras ungewöhn
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, daß sich diese Linie in dem (ober- ?) emsi- 
schen A. (n. subg. ?) n. sp. (Lief. II) fortsetzt, wo sodann enge Einrol
lung (Advolubilität) erreicht wird. Die rectiradiate Ausrichtung der Rippen 
erfaßt hier nur die Mittelstadien. Die Rippen der Endwindung werden 
erneut rursiradiat, sind gleichfalls kräftig und grob und werden zugleich 
sigmoidal.

Die zweite Linie dürfte zu dem unter-emsischen A. arduennense s. str. 
(= sensu Steininger) führen. Die spezifischen Merkmale dieser Art sind 
nicht bekannt. Über die Tendenzen dieser Linie sind Aussagen somit nicht

18 Als A. aff. hmsrueckianum  bezeichne ich hier nicht nur das von mir 1960: Abb. 9 b 
nach O p i t z  dargestellte Individuum, sondern vorläufig auch diejenigen Exemplare, die 
dem von S c h i n d e w o l f  1935: Taf. 19, Fig. 8 abgcbildeten gleichen. Ferner möchte ich 
auch die 1962a: Taf. 1, Fig. 3—5 abgcbildeten Initialgehäuse hier cinordncn. Diese For
men dürfen nun nicht mehr (wie noch 1960: Abb. 10) mit A . arduennense zusammengefaßt 
werden, da dieser Artname neuerdings strikt auf den STEiNiNGERschen Holotyp be
schränkt bleiben muß (vgl. E r b e n  1962a: 22). Sie provisorisch auch weiterhin als 
„arduennense auct.“ zu bezeichnen, dürfte sich wegen der Gefahr von Mißverständnissen 
nicht empfehlen.
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möglich, doch kann wenigstens festgestellt werden, daß auch in ihr die 
Entwicklung zu groben, sigmoidal geformten Rippen führt.

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

An der Wurzel der Gruppe steht die der Hauptreihe angehörende sp. A, 
von der eine Linie zu sp. B und möglicherweise (— jedoch im Unter- 
Emsium noch nicht belegt —) weiter zu der ober-emsischen Reihe advolvens 
— aff. advolvens — solitariuni führt. Während 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 gröber. Die Dichte ihrer Anordnung nimmt schon bei sp. B und 
sodann noch mehr bei advolvens ab. Eine weitere Tendenz ist die der zuneh
menden Einrollung des Gehäuses, insbesondere der Entwindung. Sie führt 
dazu, daß bei dem Endglied solitarium die mittleren Windungen den quasi- 
advoluten Zustand beibehalten und sich die Endwindung diesem Zustand 
außerordentlich nähert. 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 E. sp. D gebildet wird. Hier sind — wesentlich 
beschleunigt — dieselben Tendenzen gegeben: gröbere Ausbildung, sig- 
moidaler Verlauf und gelockerte Anordnung der Rippen sowie zunehmende 
Einrollung, die hier sogar bis zur Advolubilität der Endwindung führt. 
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 H ouse führen dürfte. E. sp. C führt den Berip
pungstyp von sp. A weiter, besitzt jedoch offenbar ein insofern enger ein
gerolltes Gehäuse, als sich die Endwindung dem advoluten Gehäuseteil 
nicht unbeträchtlich nähert. — Wie erwähnt, wäre nicht ausgeschlossen, daß 
sich im Unter-Emsium die Art E. erbeni H ouse anschließt. Bei ihr wird 
Advolubilität auch der Endwindung erreicht. (M. R. H ouse rechnet sogar 
mit der Möglichkeit von Konvolubilität.) Die Tendenz zu sigmoida'em 
Verlauf sowie zur Vergröberung und zur lockeren Stellung der Rippen
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Abb. 8. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der ältesten Ammonoidea. — Die Hauptreihe von C yrtobactrites bis Teicberticeras. — Der sin t/ ocera s-Z w eig . (Fossil-Darstellung etwas schematisiert. Größen einander angeglichen,
Für Synthetogramme vgl. E r b e n  1960. — E . erbeni nach M. R. H o u s e , im Druck. „advolvens“ nach B o g o s l o v s k i j  1962.)



fehlt hier. Dagegen scheint sich eher eine Neigung zur Verschwächung des 
Rippenreliefs anzudeuten.

(Die Kenntnis dieser nordamerikanischen Form verdanke ich dem freundlichen 
Entgegenkommen von Dr. M. R. Housr., der sic in einem in Druck befindlichen Manu
skript beschreibt. Ihm sei für seine kollegiale Unterstützung an dieser Stelle herzlichst 
Dank gesagt.)

Faßt man die vorstehenden Befunde zusammen, so ergibt sich, daß 
innerhalb des gesamten Anetoceras-Zweiges eigenständige Tendenzen be
stehen, die iterativ in verschiedenen Linien nebeneinander auftauchen:

a) die Auflockerung der Berippungsdichtc,
b) die in groben Rippen resultierende Verstärkung des Skulpturrcliefs,
c) die Neigung zu sigmoidalem Verlauf der Rippen.

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

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

a) die allgemeine Tendenz zu zunehmender Einrollung,
b) die vereinzelte Tendenz zu rectiradiatcr Orientierung der Rippen und Anwachs- 

streifen.
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II b 5) Der M im o sp h in c t e s -Z w e ig
Trotz der erstaunlichen Spezialisationshöhe seiner Skulptur ist Mimo

sphinctes E ichenberg  mit eine der ältesten und ursprünglichsten Goniatiten- 
Gattungen. Sein besonderes Alter geht aus seinem ersten Auftreten im 
Hunsrückschiefer hervor, das bereits von O. H. S chindew o lf (1935) er
wähnt wurde und das ich wiederholt bestätigt fand17. Seine Primitivität 
ergibt sich aus dem Umstand, daß die Gehäuse ursprünglich advolut bis 
quasi-advolut sind (E rben 1960) und daß auch die übrigen charakteri
stischen Merkmale der Mimosphinctidae vorliegen (Nabellücke ?, 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 Erhenoceras herleiten dürfte. Für diese phylogenetische Her
kunft spricht eine Reihe von Zügen, die beiden Gattungen gemein sind:

a) Die grundsätzliche Form des Windungsquerschnitts (in beiden Fällen hochoval 
mit verschmälerter Ventralscite).

b) Der rursiradiate Verlauf und die ventral nicht verschwächte Ausbildung der 
Skulpturrippcn.

17 Mir liegen mehrere z. T. relativ große Exemplare von M imosphinctes aus dem 
Hunsrückschiefer und damit dem Oberen Siegenium vor (GPIBo). Eine artliche Bestim
mung ist jedoch nicht möglich, da die Schalen flachgedrückt sind. In der Skulptur, der 
Nabelweite und der Zunahme an Windungshöhe scheinen keine wesentlichen Unter
schiede gegenüber den jüngeren bisher bekannten Arten zu bestehen. (Vgl. Lief. II.)
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c) Der Umstand, daß beide Gattungen die Tendenz zur Herausbildung von Schalt
rippen aufweisen (vgl. S. 142), die den Aspekt von Spaltrippen annehmen können 
(neben dem Vorkommen echter Spaltrippcn bei M imosphinctes).

Leider ist die Lobenlinie der ursprünglicheren Mimosphinctes-Attzn noch 
nicht bekannt. Doch ist zu vermuten, daß auch in diesem Merkmal Überein
stimmung bestehen würde (Abb. 5).

[ J .  K u l l m a n n  hält allerdings (1960: 480, 481) die Lobenlinie von M imosphinctes ganz 
allgemein für höher spezialisiert, da er annimmt, daß der Dorsallobus, den er bei M. can- 
tabricus festgestellt hat, allgemein für die Gattung typisch sei (vgl. seine Diagnose). Dies 
erscheint mir trotz des durch B o g o s l o v s k i j  1963 erbrachten Nachweises eines Dorsal
lobus bei einer zweiten Art, M . ienuicostatus, noch nicht ganz gesichert, und so vermag 
ich auch eine „Verbindung von M imosphinctes zu M imagoniatites“ nicht zu erkennen. In 
der Annahme einer Verbindung A netoceras (bzw. Erbenoceras) — M imosphinctes stimmen 
K u l l m a n n  und ich aber wohl völlig überein.]

Neben den oben genannten übereinstimmenden bringt der Mimosphinctes- 
Zweig jedoch auch eigene, selbständige Tendenzen hervor. Typisch ist 
dabei für alle bekannten Arten die angedeutete Abflachung der Flanken und 
z. T. auch der Ventralseite, wobei jedoch auch eine gewisse Variabilität 
nicht zu übersehen ist. Besonders auffallend ist vor allem die komplizierte 
Skulptur. In diesem letzteren Merkmal eilt der Mimosphinctes-Zweig der 
Entwicklung aller übrigen älteren Ammonoidea weit voraus.

Auch in diesem Seitenzweig stellen sich völlig unabhängige Tendenzen 
ein, die ansonsten für die zu den übrigen Goniatiten führende Hauptreihe 
charakteristisch und somit im Mimosphinctes-Tcwcig iterativ sind: die zu
nehmende Einrollung des Gehäuses und die Anlage eines Dorsallobus in der 
Lobenlinie.

Über den Status der Advolubilität führt die fortgeschrittene Art tenui- 
costatus B ogoslovskij hinaus, bei der ihr Autor im Gegensatz zu den ur
sprünglicheren Arten das Vorhandensein einer konkaven Windungszone 
festgestellt hat. Es wäre ferner nicht unmöglich, daß auch bei M. cantabricus 
K ullmann  — zumindest bei innerhalb der Population vereinzelten Indivi
duen — der konvolute Zustand erreicht wird.

(Das gelegentliche Vorkommen einer konkaven Windungszone und damit kon- 
volutcr Einrollung bei M . cantabricus führt K u l l m a n n  auf Verdrückung zurück. Nach 
Untersuchung des Originalmaterials, das mir von Herrn Dr. K u l l m a n n  freundlicher
weise zur Verfügung gestellt worden ist, vermag ich mir kein abschließendes Urteil zu 
bilden. Im Einzelfall läßt sich eine dorsale Einwölbung beobachten, die oralwärts wieder 
ausklingen kann. In einem auch von K u l l m a n n  erwähnten Fall dürfte dabei tatsächlich 
Verdrückung vorliegen, in anderen Fällen muß dies zweifelhaft bleiben. Bei dieser Lage 
halte ich cs für möglich, daß innerhalb der Population vielleicht noch keine Einheitlich
keit besteht und daß manche Individuen von cantabricus „versuchsweise“ bereits echte 
kleine konkave Windungszonen anlegcn, daß dies aber nur vorübergehend in einzelnen 
Wachstumsstadien geschieht und sich dieses neue Merkmal somit noch nicht völlig 
durchgesetzt hat.)

Was das Vorkommen des Dorsallobus in der Sutur betrifft, so ist es bei 
beiden Arten, cantabricus und ienuicostatus, durch K ullmann  (1960) und
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B o g o s l o v s k i j  (1963) nachgewiesen worden18. Es bleibt jedoch fraglich, ob 
der Dorsalabschnitt der Lobenlinie bei den anderen, den völlig advoluten 
Arten bipartitus, tripartitus, n. sp. A und M. sp. (des Hunsrückschiefers) 
ebenfalls einen Dorsallobus aufweist. Aufgrund sehr zahlreicher Analogien 
erscheint mir die Vermutung eher gerechtfertigt, daß bei diesen Arten bei 
konstant fehlender konkaver Windungszone nicht ein Dorsallobus, sondern 
(noch) ein Dorsalsattel ausgebildet sein dürfte.

Neben diesen weiter oben als iterativ gewerteten Tendenzen tritt im 
Mimosphinctes-Z'ftesg noch eine weitere, allerdings nicht iterative Entwick
lungsrichtung auf, nämlich die Neigung zur Rückbildung der Skulptur auf 
der Endwindung des Gehäuses. Sie läßt sich in zwei Seitenlinien beob
achten. In der cantabricus-tenuicostatus-Li\n\e. äußert sie sich bei der letztge
nannten Art in einer Verschwächung bis Rückbildung der ventralen Rippen
abschnitte. In der anderen, von M. n. sp. A gebildeten Seitenlinie sind es 
vor allem die Flankenabschnitte der Rippen, die einer Abschwächung des 
Reliefs unterworfen sind.

Zugleich erfolgt hier eine sekundäre Vereinfachung der Skulptur. Die 
Rippen der Endwindung sind nicht mehr gegabelt. Ebenso wie im Falle des 
Ta/enticeras-Z’w eig es  wird man auch hier bei M. n. sp. A in diesem Phäno
men eine Rückkehr zum Rippentyp von Anetoceras und Erbenoceras und 
damit den Ausdruck einer regressiven Tendenz erblicken dürfen.

II b 6) Der T a len tic e ra s -Z v iA g
Einen kurzen und jüngeren — da offenbar mitteldevonischen — von 

Mimospbinctes 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 Advolubilität der Windungen. Dann jedoch werden die späten 
Windungen sekundär der Ahnenform Anetoceras (Erbenoceras) ähnlich, eine 
Reversion, die sich schwach im Windungsquerschnitt, stärker in der sekun
dären Vereinfachung der Skulptur und in der gyroconen Ablösung der 
Spätwindung äußert.

Die Gesamttendenz ähnelt hier der bei M imosphinctes n. sp. A  gegebenen. Bei der 
durch diese Art innerhalb des M imospbincles-'Z .wcigcs vertretenen Spcziallinie wird die 
Skulptur im Alter in ganz ähnlicher Weise vereinfacht. Die Regression geht dort aller
dings nicht so weit wie bei Talenticeras, u. zw. insofern, als der für M imospbinctes typische 
Windungsquerschnitt und Einrollungsmodus auch im Alter beibchaltcn bleibt.

18 K u l l i i a n n  nimmt das Auftreten des Dorsallobus in die Diagnose von M imo
spbinctes auf. Solange jedoch die Lobcnlinicn der advoluten Arten und insbesondere des 
Gcncrotyps M . tripartitu s nicht bekannt sind, muß fraglich bleiben, ob dies nicht eine 
zu enge Fassung der Gattungsdiagnose darstellt.

N. Jahrbudi f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 10
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II b 7) Der T eich er ticera s-Z .'w e.ig

Daß der älteste Vertreter von Teicherticeras E rben der Hauptreihe ange
hören muß, die von den Bactriten zu den eingerollten Goniatiten führt, ist 
bereits erwähnt worden. Diese Ansicht wird durch einige neue, aus dem 
Hunsrückschiefer — und damit aus dem Oberen Siegenium — stammende 
Funde gestützt [vgl. T. (?) n.sp. B — Lief. II]. Anders verhält es sich offen
bar mit den jüngeren 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
wärtigen Kenntnisstand noch unklar, weil manche Arten bisher nur mit 
Gehäusefragmenten belegt werden konnten und andere nur unvollständig 
untersucht sind. Immerhin zeichnet sich schon jetzt die Möglichkeit ab, 
innerhalb des ziemlich weiten Gattungsbereiches auf morphologischer 
Grundlage mehrere untergeordnete Typen auszuscheiden.

Der Generotyp, T. desideratum (T eich ert , non W alcott), zeichnet 
sich durch einen ovalen, im Ventralteil gut gerundeten Windungsquerschnitt 
und eine (mindestens gelegentlich) ein wenig abgelöste Alterswindung aus. 
Zwar äußert sich C .T e ic h e r t (1948) hinsichtlich des letzteren Merkmals recht 
vorsichtig, doch zeigt sowohl der von ihm abgebildete Gehäuse-Querschliff 
als auch die Seitenansicht des Holotyps, daß T eicherts Vermutung gerecht
fertigt ist. Entsprechendes gilt von der Art desideratum (W alcott , non 
T eichert) , u . zw . aufgrund der bei A. K . M iller  (1938) gebrachten Seiten
ansicht des Gehäuses, der Angaben von M. R. H ouse (1962) sowie eigener 
Beobachtungen an einem mir vorliegenden Gipsabguß des Holotyps. Ein 
mir zur Verfügung stehender guter Silicon-Abguß des Holotyps von T. 
,,solitarium“ (B arrande 1877: Taf. 522, Fig. 5— 6) zeigt, daß auch hier die 
Ventralseite gerundet ist und daß die in B arrandes Abbildung sonder
barerweise fortgelassene Endwindung auch bei dieser Art schwach evo- 
lut wird.

Von diesem durch gerundete Ventralseite und leicht evolute End Win
dung gekennzeichneten Typus weicht ein anderer ab, bei dem die Ventral
seite etwas abgestumpft, gut abgeflacht oder sogar von ventrolateralen 
Kanten begrenzt ist. Die Einrollungsverhältnisse sind nicht bei allen Arten 
klar, doch ist sehr wahrscheinlich, daß allgemein die Alterswindung nicht 
abgelöst und somit ebenso advolut ist wie die übrigen vorausgehenden 
Gehäuseteile. Advolubilität liegt jedenfalls bei T. lissovi vor, bei dem die 
Ventralseite B ogoslovskijs Darstellung (1963: Abb. 4) zufolge bei schwa
cher Eigenwölbung doch zugleich auch eine gewisse Abflachung erkennen 
läßt. Hierher wäre ferner wohl auch T. n. sp. A zu stellen (E rben 1962: 66), 
wobei ich annehme, daß die bei ihm beobachteten Einrollungsverhältnisse 
der Endwindung tektonisch überprägt sind. Seine stark abgeflachte Ventral
seite wird von fast scharfen ventrolateralen Kanten begrenzt. Für den Fall 
des Zutreffens der generischen Einstufung mag ferner wohl auch T. (?) n.
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Abb. 9. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der ältesten Ammonoidea. — Die Hauptreihe von Erbenoceras bis M imagoniatitei. — Der Teicberticeras-’Z 'w eig  und der C onvo lu ticera s-Z w äg. 
(Fossil-Darstellungen etwas schematisiert. Größen einander angeglichen. Die Individuen von T. n. sp. A, C. nevadense und C. coskuni sind entschalt, zeigen daher die Anwachsstreifen

nicht. Lobenlinien fortgelassen. — T. lenzt nach M. R. H o u s e  1963.)
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sp. B hier einzuordnen sein, denn im Falle dieser Art liegen Anzeichen für 
eine angedeutete schwache Abflachung der Ventralseite vor. Die ventro- 
lateralen Kanten scheinen allerdings stumpf kantig gerundet und noch nicht 
ausgesprochen zugeschärft zu sein. Der advolute Status der Alterswindung 
ist hier noch nicht belegt.

Er ist es bei T. (n. subg.) /e«^/House181, das daneben auch über eine deut
lich abgeplattete Ventralseite und scharf ausgeprägte Ventrolateral-Kanten 
(fast schon Kiele) verfügt, und damit die charakteristischen Züge der 
oben genannten Gruppe in vollem Umfang besitzt. Ein auffallendes, zusätz
liches Merkmal verleiht len\i H ouse jedoch einen gewissen morphologischen 
Abstand von ihr. Es ist dies das Auftreten eines kleinen orimentären Lateral
sinus der Anwachsstreifen.

Ein weiterer Vertreter von Teicherticeras bleibt vorläufig noch etwas 
problematisch: T. (subg. ?) n. sp. D (=  desideratum T eichert  partim, 1948: 
Taf. 16, Fig. 2, non cetera). Diese Art unterscheidet sich von desideratum 
(T eich ert , non W alcott) durch das Fehlen eines schwachen Lateralsinus 
der Anwachsstreifen.

Wie aus der vorstehenden Arten-Übersicht hervorgeht, kommen im 
sehr weit gefaßten Bereich der Gattung Arten mit voll advolutem Gehäuse 
vor, daneben aber auch Arten, deren Endwindung ein wenig gyrocon ist. 
Es ist nun recht schwierig, zu entscheiden, welcher von beiden Rollungs
zuständen innerhalb der Gattung der phylogenetisch ursprünglichere ist. 
Die schwach evolute Endwindung könnte wie bei A. (Erbenoceras) noch 
— d. h. primär — evolut und noch nicht in die Advolubilität des Gehäuses 
einbezogen sein, welche die ontogenetisch vorausgehenden Windungen in 
jedem Fall bereits ergriffen hat. Eine andere Möglichkeit besteht in der An
nahme, daß die gyrocone Endwindung wie etwa bei Talenticeras und Palaeo- 
goniatites sekundär evolut ist und sich von dem advoluten Gehäuseteil in re
gressivem Entwicklungsgang bereits w ieder abgelöst hat. Eine letzte 
Entscheidung kann nur bei Berücksichtigung der statigraphischen Alters
folge gefällt werden. Leider aber liegt die bei der ältesten Art n. sp. B 
bekannte Endwindung bisher nicht in situ, sondern nur als isoliertes Frag
ment vor. Zukünftige vollständigere 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, daß diese älteste Art auch eine voll 
advolute Endwindung besaß. Bis zum Beweis des Zutreffens oder des 
Gegenteils kann diese Annahme als Arbeitshypothese Verwendung finden.

18a Nachtrag: vgl.H o u s e , M. R. & P e d d e r , A. E. H.: Devonian goniatites and strati- 
graphical correlations in Western Canada. — Paleontology, 6 (3), London 1-963.

10*
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Die Stellung von T. ( ?) n. sp. B innerhalb der Hauptreihe wird durch 
diese Problematik nicht unmittelbar berührt. Stellt sich die Endwindung 
— wie hier angenommen — als advolut heraus, so ist mit ihr das Gesamt
gehäuse advolut und die Art würde 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, daß die Endwindung 
dieses ältesten Teicherticeras doch noch etwas evolut ist, so setzt er den bei 
Erbenoceras vorausgehenden Rollungsmodus zwar im Prinzip fort. Doch 
auch in diesem Fall würde Teicherticeras (?) n. sp. B über den Formzustand 
seines Vorgängers Erbenoceras sp. A hinausführen und eine gewisse Mittler
stellung einnehmen: Bei den anderen Teicherticeras-Arten bleibt die gyro- 
cone Endwindung nur noch wenige mm vom voll advoluten Gehäuseteil 
entfernt, und der Krümmungsgrad der bei n. sp. B bekannten, aber isoliert 
aufgefundenen Endwindung zeigt an, daß sie — falls überhaupt evolut — 
vom advoluten Gehäuseteil auch bei dieser Art nur noch sehr wenig ent
fernt sein kann.

Was nun den Teicberticeras-Se.ite.nzw&g betrifft, so ist unter Zugrunde
legung der oben entwickelten Arbeitshypothese anzunehmen, daß der leicht 
evolute Zustand der Endwindungen von desideratum (T eich ert , non W a l - 
cott) und desideratum (W alcott , non T eichert) sekundär, nämlich im 
Zuge regressiver Tendenzen erreicht worden ist.

Daneben zeigen sich im Teicherticeras-Tsweig 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 unabhängig von ihr hervorgebracht wurde: bei len^i H ouse und bei 
desideratum (T eichert).

Man könnte versucht sein, an eine Iteration auch in bezug auf eine von der Haupt
reihe unabhängige Ausbildung der konkaven Windungszone zu denken, da T e i c h e r t  
1948: 66 es für möglich hält, daß die Spur einer solchen bei einem Einzel-Individuum 
von T. desideratum  auftritt. Ich meine jedoch, daß hier echte Konvolubilität nicht vorlicgcn 
dürfte: Die erwähnte Einsenkung soll „not more than the merest fraction of a millimetcr 
deep“ sein und die entsprechende Abbildung (1948: Taf. 1, Fig. 5) zeigt nichts, was als 
echte Konkavzonc gewertet werden könnte, es sei denn, man wolle eine Schrägverschic- 
bung zweier Windungen so deuten, die an einer Stelle (offenbar tektonisch bedingt) 
auftritt.

II b 8) Der C onvolu ticera s-'L 'w e.ig
Daß Convoluticeras E rben 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 (Übereinstimmung 
im grundsätzlichen Verlauf der Skulptur und der Anwachsstreifen), und 
Mimagoniatites E ichenberg  (Konvolubilität, Dorsallobus). Es wäre somit 
möglich, daß ihre primitivsten Vertreter der Hauptreihe angehören. Diese
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Vermutung kann jedoch erst dann als bestätigt gelten, wenn es in Zukunft 
gelingen sollte, primitive Convoluticeras-Asien im Oberen Siegenium nach
zuweisen. (Theoretisch besteht immerhin die Möglichkeit, daß die hier mit 
Vorbehalt zu Teicberticeras gestellte n. sp. B konvolut ist und daher zu Con- 
voluticeras gehört. Aus in Lief. II zu nennenden Gründen ist dies aber wenig 
wahrscheinlich.) Z. Z. kann die Gattung erst vom Unter-Emsium an als 
bekannt gelten. Gerade die älteste bekannte Art, C. nevadetise (M iller) , zeigt 
aber so spezielle Züge, daß sie nicht als primitivster Vertreter der Gattung 
gelten kann. Ihr Auftreten im Unter-Emsium spricht somit dafür, daß die 
wesentlich primitivere Art C. coskuni n. sp. oder deren Vorläufer bisher 
unentdeckt auch im Unter-Emsium und vielleicht sogar schon im Ober- 
Siegenium auftreten.

Alle bekannten Arten von Convoluticeras setzen einen mehrfach gegabel
ten Seitenzweig der frühen Ammonoideen zusammen (Abb. 6 und 9). Wie 
erwähnt, dürfte die ursprünglichste Art C. coskuni n. sp. sein (vgl. Lief. II). 
Von ihr ausgehend, scheint im Ober-Emsium die Entwicklung in einer 
Seitenlinie über C. erbeni B ogoslovskij und C. buluti n. sp. (vgl. Lief. II) zu 
C. lardeuxi E rben zu führen19. Die hier wirksamen Tendenzen sind: Schritt
weise Rückbildung der Skulptur, zunehmende Hochmündigkeit, Verschmä
lerung der Ventralseite und Vertiefung der konkaven Windungszone (also 
Zunahme der Konvolubilität). Mit Ausnahme der Rückbildung der Skulptur 
handelt es sich durchwegs um Tendenzen, die iterativ sind, da sie unab
hängig von der genannten Linie des Convo/uticeras-Zwtiges auch in der 
Hauptreihe gegeben sind.

In die weitere Verwandtschaft von buluti n. sp. und lardeuxi gehört 
offenbar auch Convoluticeras nevadense (M iller  1938), das H ouse (1962) nicht 
ganz zutreffend bei Teicberticeras einstufen wollte (vgl. Lief. II). In dieser 
unter-emsischen Abzweigung aus noch unbekannten Vorläufern der buluti- 
lardeuxi-\J\n\e wird ein hoher Spezialisationsgrad erreicht: wie bei Palaeo- 
goniatites, Talenticeras und offenbar auch manchen Teicberticeras-Arten eine 
Ausrollungstendenz im Alter. Die Endwindung wird sekundär advolut 
(vgl. H ouse 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. coskuti n. sp. herstammend. Die erste dieser beiden 
Stammeslinien wird von der Art Convoluticeras discus (E rben) gebildet. Für 
sie ist bezeichnend, daß die Anwachsstreifen über lange Strecken der Onto
genese zwar in der für alle Mimosphinctidae typischen Weise rursiradiat 
bleiben, daß sie aber darüber hinaus vor allem im Alter bereits Andeu
tungen des Ventrolateralsattels und des Lateralsinus, ja sogar schon die 
Tendenz zu rectiradiater Stellung zeigen (E rben 1953: Abb. 8). Diese

19 Die letztgenannte Art liegt mir nunmehr in einem Exemplar (GPIBo) auch aus dem 
Lauterberger Kalk der Rothäuser 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-lÄn\z des Convoluticeras-Zweiges entstehen 
sie jedoch unabhängig hiervon und als iterative Bildung (Abb. 4).

[Von „M imagoniatites“ discus (Erben 1953: Taf. 19, Fig. 7) meine ich jetzt — trotz 
meiner Erwägungen von 1960 (: 64) —, daß es sich um einen Vertreter von Convoluticeras 
handelt. Dafür spricht, daß die Anwachsstreifen doch schon auf relativ frühen Win
dungen rursiradiat gestellt sind, wie ich bei einer erneuten Untersuchung des Holotyps 
beobachtete. Wäre discus eine Art von M imagoniatites, bei der im Alter eine Regression zu 
rursiradiater Stellung der Anwachsstreifen stattfindet (wie etwa bei dem von M ima
gon ia tites abspaltendcn Palaeogoniatites), so wäre zu erwarten, daß zumindest die frühen, 
u. zw. die an die zweite Wachstumsänderung anschließenden Stadien mimagoniatitid 
wären, d. h. rectiradiate und echt bikonvexe Anwachsstreifen hätten. Bei discus bleiben 
die Streifen jedoch wie bei Convoluticeras während fast der gesamten Ontogenese rursi
radiat. Ihre i. A. rursiradiate Position ist bei dieser Art also nicht durch gerontische 
regressive Tendenz bedingt. Unter diesen Umständen kann die in fortgeschrittenen 
Stadien auftretende Andeutung von Ventrolateralsattel und Lateralsinus eine Zuordnung 
zu M imagoniatites entgegen der ursprünglichen Annahme nicht stützen, sondern muß als 
Iterativbildung bewertet werden20. Die 1960: 64 auf die Altersstadien von M imagoniatites 
bohemicus (Barrande) bezogenen Anmerkungen bleiben hiervon jedoch unberührt.]

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 — periodische Wachstums-Unterbrechungen des 
Mündungsrandes ?) der frühen postlarvalen Stadien, wie sie bei keinem 
anderen primitiven Goniatiten auftreten.

Schließlich sei noch eine weitere kurze Seitenlinie erwähnt, die gleichfalls 
im Eiflium bestand und ebenso wie die beiden zuvor genannten aus C. 
coskuni n. sp. hervorgegangen sein mag. Sie wird von der Art Convoluticeras 
tenuis (B ogoslovskij) gebildet.

Bezüglich der Anwachsstreifen dieser Art sei vermerkt, daß sie in ihrer 
von B ogoslovskij (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 bei Convoluticeras all
gemein üblich ist (bereits vorhandener Dorsalsinus). Sie sind also hinsicht
lich ihrer Gliederung nicht fortgeschrittener als allgemein die Streifen der 
anderen Mimosphinctidae — wohl aber bezüglich ihrer Position, da sie sich 
bereits recht weitgehend der rectiradiaten Gliederung nähern, die für fort
geschrittenere Glieder der Hauptreihe typisch ist (Mimagoniatites, Anarcestes 
und weitere Anarcestinae).

20 J. K ullmann  faßte (1960:479, Fußnote 2) discus als Übergangsform zwischen 
Convoluticeras und M imagoniatites auf und hielt daher die generische Selbständigkeit von 
Convoluticeras für nicht gesichert. Diese Bedenken kann ich nicht teilen: der älteste M ima
gon ia tites stammt aus dem Oberen Siegenium (ja lcistria  F uch s im Hunsrückschiefer), die 
angebliche Übergangsform discus aus dem Eiflium!
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In dieser von C. tenuis gebildeten und bisher nur aus dem Ural bekannten 
Seitenlinie werden nun iterativ drei Entwicklungsrichtungen eingeschlagen, 
die zu der Entwicklung der Hauptreihe parallel verlaufen: a) die soeben 
erwähnte beinahe rectiradiate Stellung der Anwachsstreifen, und b) die 
Tendenz zu zunehmender engerer Einrollung des frühontogenetischen Ge
häuses durch in immer frühere Stadien vorverlegtes Umfassen der Win
dungen bzw. Entstehen der konkaven Windungszone und c) ein schwacher 
initialer Lateralsinus.

[Für die Art tenuis hat B. I. B o g o s l o v s k i j  1961 die neue Gattung Laganites begründet. 
Die sehr engen Beziehungen zu Convoluticeras sind dabei auch schon von ihm hervor
gehoben worden, doch glaubte er, Unterschiede von Gattungsrang festgcstellt zu haben: 
Bei Laganites soll B o g o s l o v s k i j  zufolge die Gehäuseform abweichend und der Protoconch 
größer sein. Ferner soll der letztere trotz Fortbestehens der Nabellücke bereits von der 
ersten Windung umfaßt werden, was bedeutet, daß hier die konkave Windungszone 
früher (nach 1 ganzen Windung) angelegt wurde als bei den bisher bekannten Convoluti- 
ce ra s -h s ta n  (nach 1% Windungen).

Alle diese Merkmale ergeben allerdings nur einen graduellen, nicht aber einen prinzi
piellen Unterschied gegenüber Convoluticeras. Grundsätzliche Verschiedenheit der Gesamt
form des Gehäuses besteht nicht mehr, wenn man die neuen Convoluticeras ■ Artcn C. coskuni 
n. sp. und C. discordans n. sp. mit berücksichtigt. Verschiedenheit in der Größe des Proto- 
conchs ist innerhalb der meisten primitiven Ammonoideen-Gattungen gegeben (z. B. 
bei G yroceratites, Convoluticeras, M imagoniatites) ohne daß man sie zur Abspaltung neuer 
taxionomischer Einheiten benützen könnte. Die Differenz im ersten Auftreten des Um
fassens der Windungen ist minimal (Unterschied von % Windung). In all diesen Punkten 
handelt es sich also um quantitative, nicht aber um qualitative Unterschiede.

Aufgrund des Fehlens von wirklich durchgreifenden Unterschieden, andererseits aber 
auch wegen der weitgehenden Übereinstimmung (u. a. im Fehlen eines Lateralsinus sowie 
eines echten Ventrolateralsattels in der noch nicht bikonvexen Anwachsstreifung) meine 
ich, daß Laganites mit Convoluticeras identisch ist.]

II b 9) Der G yro ce ra t it e s -Z w e lg
Die Gattung Gyroceratites v. M eyer ist von O. H. S chindewolf (1933, 

1935, u. a.) als ein Bindeglied zwischen den Bactriten und den eingerollten 
Ammonoideen aufgefaßt worden. L. F. Spath  (1933: 450) und J. C. A. 
B öhmers (1936: 99) rechnen zwar gleichfalls damit, daß sich Gyroceratites 
von den Bactritidae herleitet, meinen jedoch, daß es sich dabei um einen 
Seitenzweig handelt. Diesen läßt S path  als „degenerated branch“ (1933) 
offenbar blind enden, während B öhmers an ihn die „asellati spiruliformes“ 
anschließen will21. Bei der nunmehr weiter fortgeschrittenen Kenntnis der 
ältesten Ammonoidea läßt sich wohl keine dieser Vermutungen länger auf
rechterhalten.

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

21 Vgl. Kap. Ia 5.
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(Mimosphinctidae), was aus ihrer advoluten Einrollung und vor allem der 
sehr spezialisierten Anwachsstreifung [Abb. 4 — zugeschärfterhoherVentro- 
lateralsattel, tiefer Ventralsinus, tiefer und breiter Lateralsinus, rectiradiate 
(!) Position der Streifen] klar hervorgeht. Der zwischen den Bactriten und 
den eingerollten Ammonoideen vermittelnden Hauptreihe gehört sie sicher 
n icht an.

In diese Richtung scheint auch die stratigraphische Verbreitung der 
Gattung zu weisen. Der primitivste Vertreter der Goniatiten, Anetoceras 
hunsrueckianum, und eine Reihe von primitiven Ammonoideen sind bereits 
im Ober-Siegenium (Hunsrückschiefer) festgestellt worden. Gyroceratites 
scheint hingegen erst im Emsium, möglicherweise sogar erst im Ober- 
Emsium aufzutauchen: bei W. E ichenberg  (1930,1931) und bei E rben 
(1953) noch als unter-emsisch angeführte Vorkommen haben sich inzwi
schen als ober-emsisch herausgestellt. O. H. W alliser  hält zwar (1962: 
566) für möglich, daß die Gattung schon im Oberen Siegenium (Hunsrück
schiefer) erscheint, da ihm vorliegende Abdrücke „im Aufrollungsmodus 
gut mit G. laevis übereinstimmen“. Abgesehen davon, daß es ein fast aus
sichtsloses Unterfangen ist, bei Schiefer-Erhaltung an bloßen Fossilabdrük- 
ken feststellen zu wollen, welcher Aufrollungsmodus (Advolubilität ?, Kon- 
volubilität ? oder die Kombination beider ?) vorliegt, verliert die Annahme 
W allisers auch durch einen sehr bemerkenswerten Fund von M. R. H ouse 
beträchtlich an Gewicht. Die von H ouse untersuchte neue Art Teicherticeras 
(n. subg.) lewfi dürfte mit sehr großer Wahrscheinlichkeit die Wurzel des 
GyroceratitesSx.cLmmzs darstellen — und für sie wird ein Alter von Emsium 
(vielleicht Unter-Emsium ?) angenommen.

Gyroceratites dürfte 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 dafür, 
daß sich die Gattung von einer Wurzel herleitet, die primitiver als Mirna- 
goniatites und Convoluticeras ist. Unter diesen Umständen war von vornherein 
anzunehmen, daß Gyroceratites von einer der ursprünglicheren Teicherticeras- 
Arten abstammt. Noch vor Abschluß meines Manuskriptes fand diese meine 
Annahme eine Bestätigung durch die erwähnte neue, von M. R. H ouse (vgl. 
S. 147) begründete Art Teicherticeras (n. subg.) len^i. Dr. M. R. H ouse 
— dem für das kollegiale Entgegenkommen, mit dem er mir seine Unter
lagen zugänglich 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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ERBENOCERAS T E IC H E R T IC E R A S
Abb. 10. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der ältesten Ammonoidea. — Der M im ospbiru les-Z w eig, der T ala iiicera s-Z w eig  und der G jro cera tites -Z vrä g. (Fossil-Darstellung

etwas schematisiert. Größen einander angeglichen.)
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ausgesprochen rursiradiat wie bei Teicherticeras, haben aber bereits einen 
Lateralsinus und Ventrolateralsattel, wenn diese Bildungen auch bei weitem 
noch nicht so ausgeprägt sind, wie dies bei dem typischen Gyroceratites der 
Fall ist. Entsprechendes gilt für die ventrolateralenKanten: Sie sind wesent
lich stärker ausgebildet als bei Teicherticeras n. sp. A und entsprechen beinahe 
bereits den kielartigen Ventrolateral-Kanten mancher Gyroceratites-Vettreter 
bzw. deren frühontogenetischen Stadien. Alles in allem erfüllt len^i H ouse 
sämtliche Voraussetzungen eines zwischen Teicherticeras und Gyroceratites 
vermittelnden Bindegliedes.

Die innerhalb des Gyroceratites-Zweiges bestehenden phylogenetischen 
Zusammenhänge sind noch unklar und werden es wohl noch so lang bleiben 
müssen, wie die in Böhmen auftretenden Arten dieser Gattung nicht revi
diert sind. Für den Gesamt-Zweig gilt, daß in ihm eine auffallende generelle 
Eigentendenz entwickelt ist: eine Zuschärfung bzw. Zuspitzung besonders 
hoher Ventrolateralsättel, wie sie in ähnlicher Form bei keiner anderen der 
älteren Goniatiten-Gattungen wiederkehrt. — [Hier sei hervorgehoben: Die 
Spitze des Ventrolateralsattels liegt in der äußeren Basalhälfte der Kiel
lamelle, so daß der Anwachsstreifen auf der Außenfläche der vollständig 
erhaltenen Lamelle schräg nach rückwärts verläuft (vgl. E rben 1960: Taf. 4, 
Fig. 7). W allisers Skizze Abb. 1 gibt diese Verhältnisse nicht ganz zu
treffend wieder.] — Eine andere, gleichfalls ungewöhnliche Eigentendenz 
stellt sich in der Herausgestaltung der bereits erwähnten ventrolateralen 
Kiel-Lamellen ein.

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

Das wohl auffälligste Merkmal von G yroceratites — die Ausbildung vcntrolateralcr 
Kicl-Lamcllcn — ist lange unbekannt geblieben. Ihr Vorkommen konnte ich erstmalig 
1953, dann erneut 1960 beobachten. Da derartige Bildungen bei den zuvor schon seit 
langer Zeit bekannten Arten (gra cilis, laevis) nicht fcstgcstcllt waren, mußte der Eindruck 
entstehen, als handle es sich hier um eine Sonderentwicklung innerhalb von Gyroceratites, 
und so habe ich 1960 die Lamellen bzw. Kiele tragenden Arten von G yroceratites in einer 
eigenen Untergattung Lamelloceras zusammengefaßt, von der ich annahm, daß sic inner
halb von G yroceratites eine Parallel-Entwicklung zu der Linie laevis-gracilis durchläuft.

Dagegen hat sich kürzlich O. H. W a llise r  (1962) gewendet, der die Auffassung 
vertrat, die Lamellen tragende Art dorsolam ellatm  E rben  sei mit g ra cilis  B ronn 1835, die 
gleichfalls lamellate Unterart armoricaruts E rben  mit laevis (E ich en berg  1931) identisch 
und das Fehlen von Kiel-Lamellen sei bei den genannten älteren Arten lediglich durch 
ihren Erhaltungszustand vorgetäuscht (regelhaftc Steinkernerhaltung bei gracilis-, bei 
laevis Schalenbeschädigung).

W a llise rs Darlegungen erschienen zwar plausibel, doch war ihr Zutreffen keines
wegs so erwiesen, wie man nach der Bestimmtheit seiner Formulierungen hätte meinen 
können: Im Falle der angenommenen Identität von g ra cilis  und dorsolamellatus verweist 
W a llise r  darauf, daß ihm aus dem Wissenbacher Schiefer (als Stratum typicum) einige 
Exemplare von G yroceratites vorliegen, die „. . . in der Ausbildung des Steinkerns voll
kommen mit der Titelart gra cilis  im Sinne der älteren Autoren übcrcinstimmen. . 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 erwähnt, eines 
davon auf Taf. 4, Fig. 7, sogar abgebildet. Dieses Vorkommen lamellater Gyroceratiten 
im Wissenbacher Schiefer konnte für die Klärung der Frage nach der Identität oder Ver
schiedenheit der Arten dorsolam ellatus und g ra cilis  jedoch keineswegs entscheidend sein. 
Eine Zugehörigkeit zu g ra cilis  war zwar denkbar, da „der Steinkern mit gra cilis  überein
stimmte“, sie war aber keineswegs bewiesen, und W a llise r  hat sich weit vorgewagt, als 
er diese Exemplare uneingeschränkt als g ra cilis  bezeichnete (1962 : 571), obwohl der 
Besitz von Kiel-Lamellen bei dieser A rt nicht erwiesen war. Diagnosen- und definitions
gemäß waren sie — solange das Vorkommen derartiger Lamellen bei gra cilis  nicht nach
gewiesen werden kann — zu dorsolamellatus zu stellen, was mir — um W a llise rs recht 
energische Ausdrucksweise zu zitieren — gar nicht so „unsinnig“ erscheint.

Ein Beweis wurde auch durch W allise rs graphischen Vergleich der Meßwerte 
(1962: Abb. 2) nicht erbracht, denn die Merkmals-Alternative lamcllat/nicht-lamellat 
wird durch ihn nicht erfaßt. Was aber die Korrelation der übrigen Gehäuse-Merkmale 
wie WH/WB u. dgl. betrifft, so hätte sich dieses Bild auch dann ergeben können, wenn 
eine weitgehende Parallel-Entwicklung zweier verwandter Arten „g ra cilis“ und „dorso
lam ella tus“ vorlag, die sich lediglich in der Ausbildung der Ventralseite unterscheiden. 
Analoges gilt für das Verhältnis der Arten „ laevis“ und „armoricanus“ .

Ein wirklicher Beweis hätte lediglich dann Vorgelegen, wenn W a llise r  an den Holo- 
typen von g ra cilis  und laevis nachgewiesen hätte, daß die mittels dieser Typen durch 
B ronn und E ichen berg  gekennzeichneten Arten ebenso wie dorsolamellatus und armori- 
canus Lamellcn-Kiele besitzen. Beide Holotypcn sind jedoch verschollen, so daß die Art
namen g ra cilis  und laevis substanzlos geworden sind und W a llise r  gezwungen ist, für 
die BRONNsche Art von 1835 ein Exemplar von Sand berger  1850 und für die E ich en - 
BERGsche Art von 1931 ein von W a llise r  selbst gesammeltes Stück als Neotypus in 
Erwägung zu ziehen. Da ein Ncotypus mit dem ursprünglichen Holotypus nicht nur 
hinsichtlich Fundort und Fundschicht übercinstimmen muß, sondern in Analogie hierzu 
auch dessen Beschreibung und Abbildung weitgehend ähneln müßte, und da die ur
sprünglichen Autoren B ronn und E ichen berg  die Existenz von Kiel-Lamellen nicht 
beobachtet haben, müßten auch die Neotypen frei von Lamellen sein. Wäre doch bei 
einer Auswahl von morphologisch in diesem wichtigen Merkmal abweichenden Nco- 
typen die Möglichkeit nicht auszuschließcn, daß der auswählcnde Autor dem Artnamen 
subjektiv und unbewußt einen ihm nicht zukommenden morphologischen Gehalt 
unterstellt.

Solche Situationen werden sich immer dann ergeben, wenn man forciert 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, 
daß die ausgewählten Neotypen tatsächlich die Arten B ronns und E ichen berg s reprä
sentieren werden, läßt sich in diesem Fall nicht liefern. Auch den Beweis, daß die ursprüng- 
lichen Holotypen der Arten g ra c i lis  und laevis — und damit die Arten selbst — Kiel- 
Lamellen besessen haben, mußte W a llise r  schuldig bleiben. Nach Lage der Dinge kann 
er gegenwärtig auch gar nicht erbracht werden.

Verzichtet man nun darauf, hier Aussagen mit Bestimmtheit Vorbringen zu wollen, 
so ist zu bemerken, daß der Beweis für die B ehauptung O. H. W a llise rs zwar noch 
ausstcht, daß aber das Zutreffen einer entsprechenden V erm utun g  von vornherein 
durchaus wahrscheinlich schien. Diese Wahrscheinlichkeit hat sich jetzt durch den von 
M. R. H ouse beschriebenen Fund der wahrscheinlichen Ancestralform von G yroceratites 
entscheidend erhöht, da schon dieser Vorläufer ventrolaterale kielartige Kanten aufweist 
und es nicht wahrscheinlich ist, daß von ihm innerhalb von G yroceratites eine Linie laevis- 
g ra cilis  ausging, in der diese Sondermerkmale wieder rückgebildet worden wären (— ob
wohl auch das nicht völlig ausgeschlossen wäre). Unter diesen neuen Umständen sind die 
Vorstellungen O. H. W a llise rs  jetzt als Arbeitshypothese zu akzeptieren.
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Im übrigen erwächst aus der Kenntnis der Ancestralform Teieherticeras (n. subg.) 
len^i H ouse ein neues Problem. Zur Zeit der Abfassung meines 1960 publizierten Ma
nuskriptes galten manche Vorkommen von G. laevis allgemein noch als unter-emsisch. 
Daraus ergab sich meine Erwägung, daß „bei den stratigraphisch älteren Arten die 
Zunahme an Windungshöhe langsam, bei den jüngeren schneller erfolgt“. Dies ist von 
W a llise r  (1962: 568) sodann übernommen und ausgebaut worden, der Formen des 
Grenzbereichs Ems/Eifel den Formen „des Ems“ gegenüberstcllt, dabei zu prinzipiell 
gleichen Vorstellungen kommt und meine Auffassung wiederholt, die Formen armorica- 
nus (bei ihm laevis genannt) und dorsolameltalus (bei ihm als g ra cilis  zitiert) seien phyletisch 
eng miteinander verknüpft. Unter Berücksichtigung der oben angedeuteten Tendenzen 
und Altersverhältnisse würde dies bedeuten, daß am Anfang der Entwicklung eine Art 
mit langsamer Zunahme an Windungshöhe (laevis)  stehen würde. Die Ancestralform T. 
(n. subg.) len^i H ouse aber weist — allein schon in den frühontogenctischen Stadien — 
eine Zunahme an Windungshöhe auf, die bereits wesentlich schneller erfolgt als bei 
„ laevis des Ems“. Hier ergibt sich anscheinend eine Diskrepanz, die deutlich zeigt, daß 
unsere Kenntnis der Arten, der Zusammenhänge und der Tendenzen innerhalb des 
G yrocera tites -Z w eiges  noch recht unvollkommen ist. Vielleicht klärt sich das hier aufge
zeigte Problem, wenn die Gyroceratiten oder zu ihnen überleitende Teicherticcraten aus 
dem Unter-Ems bekannt sein werden, was heute noch nicht der Fall ist. Denn wenn 
W a llise r  auch — recht verallgemeinernd — von „Ems“ spricht, so ist doch festzu
halten, daß alle bisher publizierten Exemplare von laevis (und von emsischen G yroceratites 
überhaupt) den neueren stratigraphischen Einstufungen zufolge ausschließlich aus dem 
Ober-Ems stammen.

II b 10) Der M im agon ia tites-Z .'x A g
Der von den Bactritidae zu den eingerollten Ammonoidea führenden 

Hauptreihe gehören innerhalb von Mimagoniatites sicherlich nur wenige 
Arten an. In Frage kommen mit großer Wahrscheinlichkeit Mimagoniatites 
falcistria (F uchs) aus dem Hunsrückschiefer22 und wohl auch M. obesus 
E rben (Abb. 11).

Im übrigen 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 Zügen schon jetzt einige Arten- 
Gruppen unterscheiden, die phylogenetisch verknüpft sein dürfen: die %or- 
^«.r/i-Gruppe, die sA.f/cr-Gruppe, die Parentites-Linie und vielleicht auch 
eine tabuliformis-lÄri\s..

Die ^orgensis-Gtwp'pe. stellt sicherlich die älteste und konservativste 
Stammeslinie dar. Kennzeichnend ist für sie, daß die Zunahme der Win
dungshöhe in den Mittel- und Spätstadien ziemlicji schnell vor sich geht. 
Der querovale Windungsquerschnitt der frühontogenetischen Stadien wird 
schon in den frühen 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: £orgensis (R oem.), erbeni K ullmann , bohemicus 
(B arrande) usw .].

22 Die Zugehörigkeit dieser Art zu M imagoniatites kann nunmehr aufgrund neuer 
Funde, die mir aus dem Hunsrückschiefer vorliegen (GPIBo), als erneut bestätigt gelten.
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Die «fej'/i'.r-Gruppe dürfte sich wohl aus der ^orgensis-Grusppe. herleiten 
und ist jedenfalls die jüngere von beiden. Für sie ist charakteristisch, daß die 
Zunahme an Windungshöhe allgemein recht zögernd abläuft. Der in den 
Frühstadien gleichfalls querovale Windungsquerschnitt bleibt lange — bis 
in die Mittelstadien — beibehalten, und die Alterswindungen werden bei 
gewölbten, stärker konvergierenden Flanken und gerundeter Ventralseite 
verhältnismäßig breit dreieckig fvgl. Abb. 3 — Beispiel: obesus E rben , 
^orgensis B ogoslovskij 1962: Taf. 4, Fig. 6, non R oemer].

Die Parentites-Linie fasse ich entgegen B ogoslovskij nicht als selbstän
dige Gattung, sondern als einzelne Stammeslinie innerhalb des Mimagonia- 
///w-Zweiges auf. Die Gehäusegestalt und ihre ontogenetische Entwicklung 
ähneln denen der ^or^/wA-Gruppe. Eine eigenständige Tendenz besteht 
jedoch darin, daß die Schenkel des Ventrallobus stark nach vorn divergieren 
und dieser daher deutlich erweitert erscheint [Beispiel: M .(P .) praecursor 
B ogoslovskij], [Vgl. Abb. 5.]

Es mag sein, daß auch M. tabuliformis K ullmann  eine eigene kleine 
Seitenlinie darstellt, die aus der ^orgensis-Gmppc entspringt. Kennzeichnend 
ist hier die Tendenz zu dünn scheibenförmiger Gehäusegestalt, wie sie — al
lerdings weniger ausgeprägt — auch in der Parentites-Linie anklingt.

Die meisten Linien des Aiimagoniatites-Z'we.igcs haben die Wurzeln für 
neue taxionomische Einheiten abgegeben: Die phyledsche Verbindungsbahn 
von der Basis der ^orgensis-Gruppz zur obesus-Gruppe und ihre Fortsetzung 
von der öfer/Lf-Gruppe zu Anarcestes ist als ein Teil der Flauptreihe zu be
trachten, die von den Bactriten zu den eingerollten Goniatiten führt. Die 
Parentites-lÄriie. dürfte, wie B ogoslovskij wohl mit Recht annimmt, den 
Ursprung der Gattung Augurites darstellen.

II b 11) Der Pal aeo gon i a t i t e s -Z'xzxg
Ein anderer, innerhalb des Rahmens der frühen Ammonoidea gleichfalls 

weiter von der Hauptreihe entfernter Seitenzweig wird von den Arten der 
Gattung Palaeogoniatites H yatt gebildet. Wie H. K. E rben (1960: 119—121) 
aufgezeigt hat, dürfte sich dieser Zweig — vermutlich im Ober-Emsium — 
von der ̂ orgensis-Gruppe der Gattung Mimagoniatites abspalten (Abb. 11,4,5).

Der kurzlebige Pa!aeogoniatites-Zwcig fällt durch besondere regressive 
Tendenzen auf (vgl. E rben 1960: 104). Hier wären vor allem zu nennen: 
a) die sekundär gyrocone Form der Altersstadien, die durch Entrollung der 
Windungen erreicht wird und — b) die sekundär rursiradiate Stellung der 
Anwachsstreifen des mittleren und des Altersstadiums [primär ist sie für die 
Mimosphinctidae kennzeichnend]. Regressiv wirken im Spätstadium des 
Gehäuses ferner: c) der Verlust der konkaven Windungszone [sie fehlt 
auch den meisten Mimosphinctidae], d) die Rückbildung des Lateral- 
lobus, e) die Rückbildung des Dorsallobus [— er fehlt auch den meisten 
Mimosphinctidae], f) die Rückbildung des Lateralsinus [— dto. —] und
g) die Rückbildung der Ventrolateralsättel der Anwachsstreifung [—dto.—].
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Abb. 11. Detail-Ausschnitt aus dem Stammbaum der ältesten Ammonoidea.— Die Hauptreihe von Teicberticeras bis A narcestes. — Der Palaeogoniatites- 
Zweig, der A goniaiites-Paraphyl/ i/es-Zweig und der Parm tites-A ugurites-Zweig. (Fossil-Darstellung etwas schematisiert. Größen einander angeglichen.

Bei A uguritts keine Anwachsstreifen dargestellt, bei Parentites nur einer.)
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In allen diesen Merkmalen verfolgt der Palaeogoniatites-Zsneiig phylo
genetische Tendenzen, die denjenigen entgegengesetzt sind, welche in der 
von den Bactriten zu den eingerollten Ammonoideen führenden Hauptreihe 
so charakteristisch sind.

II b 12) Der Ago n i a t i t e s - Pa r a ph y l l i t e s - Zv f e . i g
Die Kenntnis dieses Seitenzweiges ist O. H . S chindewolf zu verdanken 

(1933), der nachgewiesen hat, daß die Gattungen Mimagoniatites E ichen 
berg — Agoniatites M eek — Parapbyllites H yatt in der genannten Reihen
folge und phylogenetischen Verknüpfung einen eigenen Zweig bilden.

Diesen hat bereits S chindew olf als einen Seitenzweig erkannt, welcher 
der von den Bactriten zu den eingerollten Ammonoideen führenden Haupt
reihe nicht angehört. Gleichwohl bestehen in diesem Seitenzweig einige der 
Tendenzen, die für die Hauptreihe charakteristisch sind: a) die Reduktion 
der Nabellücke, b) die Quer-Verbreiterung des Protoconchs und c) die 
Rückverlagerung des Beginns der Konvolubilität (konkave Windungszone) 
in die Larvalstadien (d. h., in die vor der 2. Wachstums-Änderung liegenden 
Windungsteile). Diese Merkmale werden in jenem Abschnitt der Hauptreihe 
wirksam, der die folgenden Glieder umfaßt: Mimagoniatites — Anarcestes — 
Anarcestidae ohne Nabellücke. Im Agoniatites-Paraphjllites-Zw€ig werden 
sie unabhängig und iterativ hervorgebracht (Abb. 14).

II b 13) Der P a r e n t i t e s - A u g u r i t e s - Z w A g
Ein weiterer Seitenzweig eilt der Gesamtentwicklung der älteren Ammo

noidea weit voraus, obwohl auch er nachweislich noch zu den älteren und 
primitiveren Gruppen gehört (Abb. 11). Die Entdeckung und Beschreibung 
der beiden ihn zusammensetzenden, bisher als einzigen bekannten Formen 
Parentites und Augurites ist B. 1. B ogoslovskij zu verdanken.

Parentites B ogoslovskij 1961 ist von seinem Autor mit Recht in die 
Nähe von Mimagoniatites gestellt worden. Tatsächlich entspricht die einzige 
bekannte Art P. praecursor scheibenförmig werdenden Mimagoniatites-Arten 
(z. B. tabuliformis K ullmann 1960) in allen grundsätzlichen Zügen (Nabel
lücke, Anwachsstreifen, Einrollungsmodus, Ventrolateralfurchen, Gliede
rung der Lobenlinie, Entwicklung des Windungsquerschnitts) so weit
gehend, daß lediglich ein einziger Unterschied besteht: Der Ventrallobus 
von Parentites ist umfangreicher (Abb. 5), da seine Schenkel nach vorn etwas 
stärker divergieren. Dieser Unterschied erscheint zu gering, als daß man ihm 
gattungs-unterscheidenden Rang beimessen könnte. Ich fasse Parentites da
her als Untergattung von Mimagoniatites auf.

Für die zweite Form Augurites mirandus B ogoslovskij 1961 hat ihr 
Autor wohl mit Recht nicht nur eine neue Gattung, sondern sogar eine neue 
Familie geschaffen. Der Begründung einer neuen Unterordnung möchte ich 
mich allerdings nicht anschließen. Zwar entsprechen die Nabellücke, bis zu



158 H. K. Erben

einem gewissen Grade die Gehäuseform, 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 B ogoslovskij völlig mit Recht hervorhebt, an oberdevo
nische Formen, z. B. die Beloceratidae (Abb. 5).

In der Terminologie der Lobenlinie folgt der Autor dem zwar im Grunde 
morphogenetischen, aber dennoch verfehlten Verfahren R uzhencew ’s 
(1949). Daher faßt er den breiten lateralen Lobus von Augurites als ursprüng
lichen „Umbilikallobus“ bzw. in diesem Fall als einen aus dem „Umbilikal- 
lobus“ der Primärsutur (in unserer Terminologie: Laterallobus) hervor
gegangenen „Omnilaterallobus“ auf. Als „Ventrallobus“ bezeichnet B ogo
slovskij — wiederum R uzhencew  folgend — den gesamten ventrolate
ralen und ventralen Abschnitt der Lobenlinie, der sich an den Laterallobus 
(„Omnilaterallobus“) anschließt. Bei dieser Auffassung erscheint sodann 
der sog. „Ventrallobus“ als insgesamt fünfteilig. 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. S ch in d ew o lf ’s (1928, 1929, 1951, 1954, 
1960) folgend, wird man hier anders interpretieren müssen: Der zugespitzte, 
ventralwärts auf den Laterallobus folgende Lobus (hier: Lobus X genannt) 
dürfte wahrscheinlich einen Adventivlobus darstellen. Ventralwärts von 
ihm erstreckt sich sodann ein echter Ventrallobus, der durch einen sehr 
niedrigen, orimentären, in der Mitte leicht eingezogenen Mediansattel ge
teilt wird, wie er in ähnlicher Form z. B. bei Ponticeras entwickelt ist (vgl. 
S chindew olf 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 auswärts verschobenen) Laterallobus han
delt, wird sich mit letzter Sicherheit erst beurteilen lassen, wenn der früh- 
ontogenetische Entwicklungsgang bekannt ist. (B ogoslovskij’s früheste 
Lobenlinie ist bei einer Windungshöhe von 12,5 mm beobachtet worden, 
ist somit entgegen seinen Angaben nicht mehr frühontogenetisch.) Es ist 
jedoch außerordentlich wahrscheinlich, daß der Lobus X tatsächlich adven
tiv ist, denn bei dem noch eine Nabellücke aufweisenden Augurites handelt 
es sich allem Anschein nach um einen über M .(Parentites) abgespaltenen 
Deszendenten von Mimagoniatites. Bei allen Agoniatitidae (und Mimocera- 
tidae) behält der genetische Laterallobus seine Position in der Mitte der 
Flanke bis in das Alter bei. Dies dürfte somit auch für Augurites gelten. 
Wenn aber der Flankenlobus dieser Gattung tatsächlich 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 angehörende Parentites-Augurites-Zsneiig entspringt aus 
Mimagoniatites, wobei lediglich fraglich bleibt, ob er sich aus der £orgensis- 
Gruppe direkt ableitet, oder unter Vermittlung scheibenförmiger 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 Gehäuses bei Verschmälerung (P aren liles) bis 
Zuschärfung der Ventralseite (Augurites) .

b) Tendenz zur Bildung eines spätontogenetischen Nabel-Callus (A ugurites), der 
innerlich bleibt (da er äußerlich mit Anwachsstreifen bedeckt ist).

c) Tendenz zur Verbreiterung des Ventrallobus ( Parentites) und zur Ausbildung eines 
ventralen Mediansattels (A ugurites).

d) Tendenz zur Ausbildung eines zusätzlichen ventro-lateralen Lobenelementes 
(Adventivlobus).

Iterativ sind dabei die unter c) und d) genannten Tendenzen, die parallel 
zur Hauptentwicklung des gesamten Goniatitenstammes verlaufen. In diesem 
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 (— Nabellücke! —) und älteren (— Eiflium! —) Parentites- 
Augurites-Zsutlg höchst ungewöhnlich und auffallend. II

II c. Zusammenfassende Sicht

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

Die Entwicklung, die von den orthoconen Bactritidae zu den voll einge
rollten Ammonoidea führte, dürfte sich im Siegenium (offenbar im Ober- 
Siegenium) mit überraschender Schnelligkeit beinahe „explosiv“ abge
spielt haben (vgl. Abb. 6, 7, 8, 11). Die in den Kapiteln I c 1 bis I c 6 auf
geführten Beobachtungen deuten daraufhin, daß sie in einer H auptreihe 
verlief, deren Glieder die folgende Reihenfolge einnehmen:

Bactrites — Lobobactrites — Cyrtobactrites sp. primit. — Anetoceras huns- 
rueckianum — A. aff. bunsrueckiattum — A. (Erbenoceras) sp. A — Teicherti- 
ceras (?) n. sp. B — (? Convoluticeras sp. primit.) — y;orge«j7.r-Gruppe von 
Mimagoniatites — obesus-Gruppe von Mimagoniatites — Anarcestes (mit rest
licher Nabellücke) — Anarcestiden ohne Nabellücke — übrige Goniatiten.

Die U m bildungstendenzen bestehen in Folgendem:
a) Zunehmende Krümmung bis Einrollung des Gehäuses, die im phylogenetischen 

Entwicklungsgang im wesentlichen von späteren Windungen bis in die onto- 
genetischen Frühstadien zurückschreitet (palingenetischer Entwicklungsgang). 
(Abb. 7, 8, 11 — Abb. 2.)
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b) Zunehmende Ausgestaltung der Lobcnlinie in der phylo- (und onto-) genetischen 
Reihenfolge Ventrallobus (E) — Laterallobus (L) — Dorsallobus (I) (palingcne- 
tischer Entwicklungsgang). (Abb. 5.)

c) Zunehmende Komplikation der Anwachsstrcifen in der Reihenfolge Ventralsinus 
— Vcntrolateralsattel — Latcralsinus — Dorsolatcralsattcl — Dorsalsinus (palin- 
genetischcr Entwicklungsgang). (Abb. 4.)

d) Umoricnticrung der Anwachsstreifen von rursiradiatcr zu rcctiradiater Position. 
(Abb. 4.)

e) Allmähliche Umgestaltung des Windungsquerschnitts in der Reihenfolge: rund
lich — oval — hochoval — gedrungen oval — qucroval. Hier ist ein recht kom
plizierter Entwicklungsgang zu beobachten: In der ersten Hälfte der Hauptreihe, 
von Badri/es bis zu A netoceras (?und Teicber/iceras), verläuft die Entwicklung 
palingcnetisch. Von (? Gonvolu/iceras und) M imagoniaiites ab erscheint sodann ein 
protcrogcnctischer Entwicklungsgang, u. zw. insofern, als im Larvalstadium (zwi
schen 1. und 2. Wachstums-Änderung) als neues Merkmal die quer-ovale Form 
des Windungsquerschnitts auftaucht und als sich dieses neue Merkmal im Laufe 
der Phylogenese in immer spätere ontogenctische Stadien fortsetzt. Zugleich aber 
folgt cs auch dem palingcnctischcn Prinzip, da es bei Anarces/es und allen weiteren 
Gliedern der Hauptreihe auch auf die frühesten ontogcnetischen Stadien, u. zw. 
den Protoconch übergreift. (Vgl. Abb. 3.)

f) Verstärkung der Mcrkmalswcchsel in den frühontogenetischcn Gehäusctcilcn und 
somit offenbar auch eine Verstärkung der Metamorphose (vgl. Kap. III. e).(Abb 14.)

Aus zahlreichen Gliedern der Hauptreihe entsprangen ferner Seiten
zw eige , die sich in manchen Fällen in mehrere Äste gliederten und denen 
die überwiegende Mehrzahl der Arten der unterdevonischen, primitiven 
Goniatiten angehört. Diese blind endenden Seitenzweige haben in jedem 
Fall eine Eigenentwicklung durchlaufen. Auffallend ist daneben, daß in 
ihnen des öfteren ite ra tiv e  Tendenzen auftraten, d. h. einzelne Tendenzen 
wirksam wurden, die denjenigen der Hauptreihe entsprechen, aber in den 
Seitenzweigen unabhängig 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 überstürzter Schnelligkeit: im Paren- 
tites-Augurites-Zvre\g wurden Mediansattel und Adventivlobus früher her
vorgebracht als in der Hauptreihe.

Daneben fällt auf, daß späte Angehörige der Seitenzweige in manchen 
Fällen regressiven  Tendenzen folgten und daß einzelne ihrer Merkmale 
eine Rückkehr zu bereits verlassenen phylogenetischen Vor-Zuständen,an
strebten. Dies gilt vor allem für Ausrollungstendenzen, in einem Fall ( Palaec- 
gon/atites) aber auch für die sekundäre Vereinfachung der Lobenlinie und 
der Anwachsstreifen. Dieses nicht allzu seltene Auftreten regressiver Ten
denzen bei Seitenzweigen, die der Wurzel eines neuen Stammes (Goniatiten) 
zeitlich und phylogenetisch nahestehen, läßt vermuten, daß manche der in 
der Hauptreihe erreichten Formzustände zwar generell, aber vielleicht doch 
noch nicht endgültig iixiert gewesen sind.
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III. Zur Frage des Vorkommens freier Larvalstadien 
bei ectocochleaten Cephalopoden

Wird die Ontogenie der Cephalopoden behandelt, so besteht bei Zoo
logen und insbesondere in zoologischen Lehrbüchern die Neigung, die Ver
hältnisse, die bei den rezenten endocochleaten Coleoida angetroffen werden, 
als für die gesamte Klasse bezeichnend anzusehen bzw. darzustellen. Darauf 
folgt sodann der Hinweis auf eine auffallende Sonderstellung bzw. Spezi- 
alisationshöhe der Cephalopoden, welchen in dieser Sicht eine Ontogenie 
zugeschrieben wird, die von der der übrigen conchiferen Mollusken außer
ordentlich stark abweicht: Die Furchung ist bei den übrigen Conchiferen 
total, inaequal und spiralig — sie soll bei „den“ Cephalopoden dagegen dis- 
coidal und bilateral sein. Bei den übrigen Conchiferen werden in frühonto- 
genetischen Entwicklungsabschnitten in der Regel und im ursprünglichen 
Entwicklungsgang freie Larvalstadien hervorgebracht — bei „den“ Cepha
lopoden sollen sie dagegen fehlen. — Es besteht Einigkeit in der Ansicht, 
daß die genannten abweichenden Züge der Ontogenese auf den besonders 
hohen Dottergehalt der extrem telolecithalen Eier der Coleoidea zurück
zuführen sind.

Diese Gleichsetzung der Ontogenie der Coleoidea mit der der gesamten 
Cephalopoda mag durch die Wahrscheinlichkeit gestützt sein, daß ähnliche 
Bedingungen (Fehlen freier Larvenstadien) auch beim ectocochleaten re
zenten Nautilus vorliegen dürften, dessen frühe Ontogenie zwar noch unbe
kannt ist, dessen Eier jedoch gleichfalls ziemlich groß und dotterreich sind. 
Gerechtfertigt ist eine derart verallgemeinernde Übertragung auf die ge
samte Klasse jedoch nicht, denn ein großer Teil der fossilen Cephalopoden 
weist frühontogenetische Gehäusestadien auf, die deutliche Zäsuren der 
Entwicklung (wohl als Ausdruck einer Metamorphose) erkennen lassen und 
deren relativ geringe Größe dafür spricht, daß sie aus kleineren und wohl 
auch relativ dotterärmeren Eiern hervorgegangen sein dürften. Dies gilt 
vorwiegend — aber nicht allein — für die Ammonoidea.

lila . Frühontogenetische Entwicklung der Ammonoidea

Im Fall der Ammonoidea wurde von seiten der Paläontologen schon seit 
langer Zeit eine Gliederung der frühontogenetischen Entwicklung in ein
zelne Phasen für wahrscheinlich gehalten. So unterschied A. H yatt (1889) 
folgende Abschnitte: a) Das Stadium der Bildung eines aus Conchyolin 
bestehenden Protoconchs sowie einer kalkigen Anfangskammer23, — b) ein

23 Die Bcrührungsstelle zwischen beiden bzw. der Rest des ersteren sollte H y a t t  
zufolge durch die Narbe (cicatrix) dargestellt werden. O. H. S chindf.w o lf  (1933) er
brachte sodann den Nachweis, daß eine Conchyolin-Kammer nicht existiert hat und daß 
die tatsächliche Initialkammer die kalkige ist. Auf diese ist in der Folgezeit die Bezeich
nung Protoconch übertragen worden. — In neuerer Zeit sind russische Autoren dazu

(Fortsetzung s. S. 162)

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 11
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nepionisches Stadium, — c) ein neanisches Stadium. Diese Gliederung ist, 
wie eine Nachprüfung am Material ergab, im Grundsätzlichen durchaus 
berechtigt und richtig. Leider aber beschränkte sich H yatt nicht auf sie 
allein. Er ergänzte sie durch eine beträchtliche Zahl von zusätzlichen Sub
stadien (ana-, meta-, para-neanisch usw.), deren Unterscheidung willkür
lich, ziemlich subjektiv und morphologisch ni,cht ganz gerechtfertigt war, 
wodurch ihre Glaubwürdigkeit weitgehend eingeschränkt wurde. In der 
Tat werden heute selbst die auf einer zutreffenden Untergliederung beru
henden Bezeichnungen „nepionisch“ und „neanisch“ mit einem solchen 
Mißtrauen bedacht, daß sie sich trotz ihrer Priorität wohl kaum erneut ein
bürgern werden. Auch der Versuch G. W estermann ’s (1958: 444, Abb. 4), 
die beiden Namen erneut einzuführen, blieb ergebnislos.

Der Abschluß des „nepionischen“ Stadiums ist scharf gekennzeichnet. 
Bereits H yatt beobachtete hier ein „annular swelling“. F. G randjean  
sprach von einer „premiere varice“ (1910), J. C h . A. B öhmers von einer 
„Anfangseinschnürung“ (1936). Wo es sich weder um eine echte Einschnü
rung noch um eine Gesamtverengung des Gehäuses handelt, liegt — wie 
E. D. C urrie  (1944) zeigte — mindestens eine plötzliche Veränderung der 
Wachstumsrate vor („change in growth ratio“).

In neuerer Zeit hat sich H. K. E rben (1962b) erneut mit den frühonto- 
genetischen Abschnitten des Ammonoideen-Gehäuses befaßt. Dabei unter
schied er zwei konstante Wendepunkte in der Morphogenese:

a) die 1. Wachstums-Änderung (durch orale Verengung am Vorderrand des Proto- 
conchs),

b) die 2. Wachstums-Änderung (annular swelling H y a t t ; premiere varice G rand 
je a n ; Anfangscinschnürung B ö h m e rs ; change in growth ratio between 2nd and 
3rd half whorl — C urrie ).

Was das zwischen diesen morphologischen Marken vor sich gehende 
schalen-ontogenetische Geschehen betrifft, so dürfte es nach E rben bei 
den primitiven Ammonoideen in folgender Weise vor sich gegangen sein 
(1. 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 ausgeprägt, in anderen Fällen vor
handen.
Mündungsrand (und Anwachsstreifen) noch nicht gegliedert.

(Fortsetzung der Fußnote von S. 161)

übergegangen, den Ausdruck Protoconch auf solche Anfangskammern zu beschränken» 
die oral etwas verengt sind. Für alle übrigen verwenden sic die russische Bezeichnung 
„natschalnaja kamera“ (= Anfangskammer). Da es sich jedoch — wie S ch in d ew o lf  
bewiesen hat — durchaus um homologe Gebilde handelt, erscheint eine terminologische 
Trennung nicht empfehlenswert.
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Abschluß der 1. Phase durch 1. Wachstums-Änderung. Während dieser 
erfolgt: stets eine erste Verengung der Gehäuseröhre im oralen 
Abschnitt des Protoconchs, dann meist eine sekundäre Erwei
terung (Ausnahme: primitivste Ammoideen —. Die sekundäre 
Erweiterung der Gehäuseröhre wird bei Ammonoideen mit voll 
konvoluter Anfangswindung im Längsschliff ventral kaum bis 
nicht evident; hier äußert sie sich vor allem in der seitlichen 
Vorwölbung der Flanken).
Die i  plötzliche Bildung einer kleinen Ventralbucht der An
wachsstreifen (und des Mündungsrandes), falls diese hervorge
bracht worden waren.

2. Phase: Bildung der anschließenden Teile der Gehäuseröhre bis zur
2. Wachstums-Änderung.
Anwachsstreifen (vgl. Mündungsrand) entweder noch nicht bis 
kaum ausgeprägt (Schale glatt) oder deutlich.
Im letzteren Fall: Zunehmende Verbreiterung und Vertiefung 
der Ventralbucht und Bildung eines breit vorgewölbten Dorsal-

tertiöre Erweiterung 
zweite Verengung

sekundöre Erweiterung 
erste Verengung 
primöre Erweiterung

3. Phase

2. Phase

1. Phase

- tertiäre Erweiterung 1
- zweite Verengung |

2.Wochstums-
Änderung

< sekundäre Erweiterung 
-«-Stagnieren d- Weitenzunohme 

primäre Erweiterung

11 Wachstum s- 
J  Änderung

O  °

Abb. 12. Morphologie und Terminologie bei dem Modus A  der frühen Tetrabranchiaten- 
Ontogenese. (Schematische Darstellung ohne Berücksichtigung der Anwachsstreifung 
und der Septen.) Darunter: Frühontogcnctischc Stadien des Gehäuses von Pseudobactrites. 
(Wachstums-Änderungen und Quasi-Diskordanz der Anwachsstrcifen.) Links: Pseudo
bactrites bicarinatus F e r r o n n i e r e , La Grangc bei Chalonnes (M.-et-L.); Calcaire La Grangc 
(sehr hohes Obcr-Emsium). Dorsalansicht und Lateralansicht (Vcntralseite rechts). 
Gchäusequerschnitt vor und nach der 2. Wachstums-Änderung). (GPIBo. 52.) Rechts: 
Pseudobactrites cf. peneaui E r b e n , La Grangc bei Chalonnes (M.-ct-L.) Calcaire La Grangc 
(sehr hohes Obcr-Emsium); Lateral-, Ventral- und Dorsalansicht. Querschnitt im Proto- 

conch und vor der 2. Wachstums-Änderung. (GPIBo. 53.)

11*
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sattels. Noch kein echter Ventralsinus (Trichterbucht) und noch 
kein Lateralsinus. Position stark rursiradiat.
Schalenoberfläche noch ohne Rippen bzw. Knotenskulptur. 
Bildung des 1. Septums (Proseptums) und damit der 1. Sutur 
(Prosutur) am Vorderrand des Protoconchs oder etwas weiter 
oralwärts. Damit wird der Protoconch zur Luftkammer. Der 
Rest der Gehäuseröhre bleibt Wohnkammer.

Abschluß der 2. Phase durch 2. Wachstums-Änderung. Während dieser 
erfolgt: Eine zweite Verengung der Gehäuseröhre bzw. Schalen
verdickung (innere Einschnürung), oder zumindest ein abrupter 
Wechsel in der Zunahme an Windungshöhe und -breite. Sodann 
tertiäre Erweiterung der Gehäuseröhre.
Falls Anwachsstreifen (Mündungsränder) zuvor nicht oder kaum 
sichtbar waren: ihr fl; plötzliches Sichtbarwerden.
Falls sie zuvor sichtbar waren: bisweilen eine fl; plötzliche Re
duktion ihrer Gliederung, und zwar durch sekundäre Veren
gung der ventralen Bucht (und bei primitiven Gattungen mit 
Nabellücke auch durch völlige Rückbildung des dorsalen Sattels). 
(Abb. 13.) Bei Formen, die im adulten Zustand rectiradiate An
wachsstreifen aufweisen: fl; plötzliche Umstellung von rursi- 
radiater zu rectiradiater Orientierung (alle diese Erscheinungen: 
„Quasi-Diskordanz“ — Abb. 13).

3. Phase: Bildung aller späteren Teile des Gehäuses.
In den Anwachsstreifen (Mündungsrand): Zunächst Heraus
bildung des definitiven Ventralsinus (Trichterbucht) aus der 
sekundär verengten ventralen Bucht, und — wo vorhanden — 
Entstehung des Lateralsinus. Sodann allmähliche Herausge
staltung der definitiven Form der Anwachsstreifen aus diesem 
Ausgangszustand.
Erste Anlage der Rippen bzw. Knotenskulptur.
Bildung des 2. Septums (Primärseptum). Dabei erste Reduktion 
der Kammerhöhe, konstant zwischen 1. und 2. Septum, d. h., in 
der 2. Kammer.
Anlage der Primärsutur, sodann allmähliche Herausgestaltung 
der definitiven Lobenlinie aus diesem Ausgangszustand.

Aus der vorstehenden Darstellung ergibt sich, daß in der Schalen- 
Ontogenie der typischen Ammonoideen ein zweimaliger, sehr ausgeprägter 
Merkmalswechsel vor sich geht. Im Laufe des ersten (1. Wachstums-Ände
rung) erfolgt eine Verengung und anschließende Erweiterung der Mün
dung und die Anlage einer initialen Ventralbucht. Der zweite Entwicklungs
einschnitt (2. Wachstums-Änderung) ist weit durchgreifender. Er hat eine 
Veränderung in der Ausbildung der Mündungsweite (=  Weite der Ge-,



Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I) 165

häuseröhre), der Lobenlinie und der Schalenoberfläche (Skulptur) zur Folge 
bzw. zusätzlich oft auch des Mündungsrandes und der Anwachsstreifen.

Wesentlich ist ferner, daß manche Merkmale in den beiden frühen 
Phasen eine Eigenentwicklung durchlaufen, die von der Entwicklung der
3. Phase dz unabhängig ist. Es fällt ferner auf, daß 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-Änderung einsetzt. Dies gilt in ganz besonderem Maße für die Loben
linie, wie O. H. S chindewolf  (1929, 1942, 1954: Abb. 18) gezeigt hat, der 
nachweisen konnte, daß die Prosutur und die Primärsutur einander nicht 
nur morphologisch völlig übergangslos gegenüberstehen, sondern daß 
beide im Laufe der Zeiten auch eine völlig verschiedene Evolution durch
laufen, und daß die Entwicklung der definitiven Lobenlinie ihren Ursprung 
nicht etwa schon in der Prosutur, sondern erst in der Primärsutur hat. Ein 
ähnlicher, wenn auch nicht ganz so krasser Fall liegt bei denjenigen An
wachsstreifen (vgl. Mündungsrand) vor, bei welchen die in der 2. Phase 
und die in der 3. Phase vorliegenden Ausbildungen voneinander durch eine 
sekundäre Vereinfachung ganz auffallend geschieden sind (Quasi-Diskor
danz, Abb. 13).

Abb. 13. Frühontogenetische Entwicklung der Anwachsstreifen (und Mündungsränder) 
bei fortgeschritteneren älteren Goniatiten. (Schwach schematisiert. Größen einander ange
glichen. I und II =  Positionen der 1. und 2. Wachstums-Änderung.) Links: Andeutung 
einer Quasi-Diskordanz, erworben durch iterative Entwicklung. (Convoluticeras lardeuxi 
E r b e n .) Rechts: Typische Quasi-Diskordanz in der Hauptreihe (M imagoniatites, A narcestes).
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Ganz zweifelsohne spiegeln die ^  plötzlichen Umbildungen der An
wachsstreifen und des Mündungsrandes entsprechende Veränderungen der 
vorderen Regionen der Weichteile wider. Für die abrupte Umgestaltung 
des Septalrandes (Lobenlinie) kann ferner nur eine Umorganisation in den 
rückwärtigen Partien der Weichteile eine befriedigende Erklärung liefern. 
Die schalen-ontogenetischen Entwicklungs-Zäsuren legen somit Zeugnis 
für die Existenz einer echten Metamorphose ab, die auch die Weichteile 
erfaßte. Hinzu kommt der Umstand, daß die frühontogenetischen Gehäuse
abschnitte der Ammonoidea bis zur 2. Wachstums-Änderung von so ge
ringer Größe sind, daß der Schluß gerechtfertigt ist, ihre Eier seien bei 
weitem nicht so groß und so dotterreich gewesen wie die der rezenten 
Coleoidea und des Nautilus.

Alle diese Umstände deuten mit großer Eindringlichkeit daraufhin, daß 
typ ische Am m onoidea im V erlau f ih rer frühontogenetischen  
E ntw ick lung eine M etam orphose durch liefen  und freie Lar
venstad ien  hervorgebrach t haben.

Mit dem Vorkommen von Larvalstadien bei Ammonoideen hatte 
bereits O. H. S chindewolf  gerechnet, der das Proseptum als larvale Bil
dung aufgefaßt hatte. K napp (1908: 10), E. D. C urrie  (1944) und Z. G. 
B alashow  (1953) faßten den gesamten Gehäuseanfang der Ammonoideen 
bis zur 2. Wachstums-Änderung als Embryonal-Bildung auf. Dagegen hielt 
W. J. A rkell (1957: L101) den Protoconch für den Sitz der Larve und die 
2. Wachstums-Änderung lediglich für das Ende ,,of the first post-larval 
stage“. G. W estermann bezeichnete die ganze erste Windung als larval. 
Eine nähere Begründung für diese Interpretationen, die das Embryonal
stadium völlig unberücksichtigt lassen, haben beide Autoren allerdings 
nicht gegeben. Eine andere Ansicht vertraten W. N. S htmanskij (1948, 
1954) und H. K. E rben (1962b), die meinten, der Protoconch sei embryo
nalen, der Rest des Initialgehäuses bis zur 2. Wachstums-Änderung sei lar- 
valen Ursprungs24. Allerdings stützten sich alle diese Erwägungen jeweils 
nur auf wenige Merkmale, oder berücksichtigten in etwas einseitiger Weise 
lediglich die bei den rezenten Coleoidea gegebenen und beim rezenten 
Nautilus wahrscheinlichen Verhältnisse. Daß aber die bei diesen rezenten 
und besonders weit fortgeschrittenen Formen gewonnenen Erkenntnisse 
nicht auf die Ammonoidea übertragen werden können, wurde auf S. 161 
bereits dargelegt. Unter Berücksichtigung aller weiter oben im einzelnen 
aufgezeigten Merkmalswechsel und vor allem der Ontogenie der übrigen 
conchiferen Mollusca komme ich nunmehr zu einer etwas mehr ins Detail 
führenden Deutung.

Der zwischen der 1. und 2. Wachstums-Änderung liegende Abschnitt 
des frühen Gehäuses darf wohl nicht als embryonal aufgefaßt werden. Da

24 Einem Hinweis in Z. G. B a l a s h o w  1953 ist zu entnehmen, daß diese Deutung der 
„Anfangscinschnürung“ (= 2. Wachstums-Änderung) erstmalig von S h u l g a - N e s t e - 
r e n k o  1926 erwähnt worden ist.
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gegen spricht m. E. die hier erstmalig einsetzende Gliederung des Mün
dungsrandes, in welchem nun ein orimentäres Aequivalent der Trichter
bucht in Form einer breiten ventralen Einbuchtung angelegt wird. Ob diese 
bereits einer noch unvollständigen Vorstufe des Trichters oder einem um
fangreicheren Velum Raum gegeben hat, wird sich nicht mehr mit Sicher
heit entscheiden lassen. Nach allem, was über die frühontogenetische Ent
wicklung der übrigen Conchiferen (mit Ausnahme der Coleoidea und 
anderer besonders fortgeschrittener Formen) bekannt ist (Abb. 15), mag das 
letztere wahrscheinlicher sein. Hinzu kommt, daß das frühontogenetische 
Gehäuse dieses Stadiums (2. Phase) anfangs noch über gar kein, später über 
nur ein Septum verfügte, daher eine voll ausgebildete Schwebeapparatur 
(vielkammeriger gasgefüllter Phragmokon) noch nicht besaß. Ein aktives 
differenziertes Schwimmvermögen dürfte somit noch gefehlt haben, und 
auch dies scheint mir eher für den Besitz eines Velums zu sprechen. Jeden
falls wird man die ventrale Bucht des Mündungsrandes in der einen oder 
anderen Weise mit einem Lokomotionsorgan in Verbindung zu bringen 
haben. Daraus aber folgt, daß der Gehäuseabschnitt der 2. Phase erst nach 
dem Schlüpfen, also post-embryonal angelegt sein dürfte. Er ist somit und 
aufgrund der in diesem Kapitel zuvor genannten Erwägungen ganz ent
schieden als larval aufzufassen.

Der im frühontogenetischen Gehäuse vorausgehende Teil, der Proto- 
conch, zeigt keinerlei Gliederung des Mündungsrandes (= der Anwachs
streifen)25, die auf selbständige Beweglichkeit dieses frühen Entwicklungs
stadiums schließen ließe. Daher ist die Annahme gerechtfertigt, der Proto- 
conch sei im Ei, und vor erfolgtem Schlüpfen, also embryonal gebildet 
worden.

In der Zusammenfassung der vorstehenden Erwägungen darf somit 
vermutet werden, daß bei typ ischen  Am m onoideen die frühonto
genetische 1. Phase em bryonal, die 2. Phase la rv a l und die
3. Phase p o stla rva l gewesen ist.

Es scheint jedoch, als seien noch weitergehende Schlüsse möglich, wenn 
auch ein weiteres Vordringen in Einzelheiten den Wahrscheinlichkeitsgrad 
ihres Zutreffens natürlich etwas herabsetzt. Von marinen, freie Larval- 
stadien bildenden, rezenten Conchiferen ist bekannt, daß das letzte Larval
stadium in der Regel das einer Veliger oder einer modifizierten Veliger- 
Larve ist (vgl. Abb. 15). Bei Gastropoden, Pelecypoden und Scaphopoden 
verfügt diese Veliger bereits über ein larvales Gehäuse, 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- 
Änderung der Fall ist. Bei Pelecypoden liegt z. B. bereits Zweiteiligkeit vor, 
bei Scaphopoden bereits ventrale Verschmelzung der Lappen des Proto-

25 Daß der Vorderrand, d. h. die Mündung des Protoconchs, nicht dem Verlauf der 
Prosutur entspricht, ist S. 119 dargelcgt worden.
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Mantels. Besondere Vergleichsmöglichkeiten bieten viele marine rezente 
Gastropoden, bei welchen ein Aequivalent (Homologon?) der 2. Wachs
tums-Änderung am Ende des Larvalgehäuses26 z. T. sehr deutlich ausge
prägt ist: Einsetzen der postlarvalen Skulptur, Änderung der Windungs
höhe und -breite bzw. des Windungsquerschnittes, Schwielenbildung als 
Analogon einer Einschnürung (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 möglich 
erscheinen, daß die 2. Phase in der frühontogenetischen Entwicklung der 
typischen Ammonoidea der voll ausgebildeten Veliger-Larve der übrigen 
Conchiferen entsprechen mag (vgl. Abb. 15 h).

Was nun den offensichtlich embryonalen Protoconch betrifft, so ist 
sehr wahrscheinlich, daß der ihm zugeordnete, sich im Ei entwickelnde 
Organismus im späteren Abschnitt dieser Entwicklungsphase in einigen 
Einzelheiten seines Bauplans bereits recht differenziert gewesen ist. Hierfür 
sprechen mehrere Umstände: Der größte Durchmesser des Protoconchs 
beträgt bei primitiven Ammonoideen ff; 0,6 bis 0,75 mm und bleibt bei fort
geschritteneren nur wenig unter diesen Ausmaßen. Allein schon für die 
Trochophora-Larven (Trochosphären) mariner Gastropoden werden aber 
Größenordnungen von ff; 0,18 mm angegeben. Der späte Embryo der 
Ammonoidea dürfte somit wesentlich größer gewesen sein als die Trocho
phora-Larven mariner Gastropoden.

Ferner ist zu bedenken, daß der (embryonale) Protoconch der Ammono
idea bereits aus der Kalkschale besteht, ja, daß er in vielen Fällen sogar 
schon Anwachsstreifen erkennen läßt (Agoniatitidae, Anarcestidae, Ge- 
phuroceratidae usw.). Das bedeutet, daß in der späteren Embryonal-Phase 
ein orimentärer Mantel bereits so weit ausgebildet gewesen sein dürfte, daß 
er Schalensubstanz sekretieren konnte. Im Rahmen der übrigen Conchiferen 
ist dies zumindest bei der frühen Trochophora noch nicht der Fall. Hier 
wird in frühen und mittleren Trochophora-Stadien allenfalls vom Epithel 
der Schalendrüse eine aus Conchyolin bestehende Initialkappe gebildet, die 
zwar später calcifiziert werden kann, aber in keinem Fall Anwachsstreifen 
trägt. Die Bildung der Anwachsstreifen tragenden Kalkschale erfolgt erst 
bei beginnender Ausbildung des Proto-Mantels, also i. a. beim Übergang 
zum Veliger-Stadium oder — da sich die Stadien ja nicht scharf trennen . 
lassen — allenfalls im sehr späten Trochophora-Stadium.

26 Bei den Gastropoden wird (vgl. Treatise Inv. Palcont., Bd. I) das gesamte Larval
gehäuse bis zum Aequivalent unserer 2. Wachstums-Änderung als „Protoconch“ be
zeichnet und dem post-larvalen Teleoconch gegenübergestellt. Dem Protoconch der 
Ammonoidea entspricht jedoch lediglich ein relativ kleiner apicaler Abschnitt (der aller
dings zumeist nicht abgegliedcrt ist). Um Mißverständnisse zu vermeiden, sollte daher 
für die Gesamtheit des Larvalgehäuses der Gastropoden besser ein anderer Ausdruck, 
etwa „Prodissoconch“ benützt werden.
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Schließlich sei hervorgehoben, daß bei marinen Gastropoden gelegent
lich ein Äquivalent der ammonoidealen 1. Wachstums-Änderung (wenn 
auch selten) vorkommt, u. zw. in Form einer schwachen Verengung der 
Gehäuseröhre, wie sie z. B. bei Patella vulgata und Haliotis tuberculata L in . 
angedeutet sein kann. Diese Wachstums-Änderung ist bei der frühen Veliger- 
Larve bereits vorhanden und wird vielleicht schon im späten Trochophora- 
Stadium angelegt Die am Vorderrand des (embryonalen) Ammonoideen- 
Protoconchs befindliche 1. Wachstums-Änderung entspricht somit d: viel
leicht dem späten Trochophora-Stadium oder eher dem frühen Veliger- 
Stadium mariner Gastropoden.

Die Größe des Protoconchs, seine Kalkschale, seine gelegentliche An
wachsstreifung und seine orale Verengung scheinen also darauf hinzu
deuten, daß die späteren Embryonal-Stadien der Ammonoideen etwa dem 
späten Trochophora-Stadium oder dem frühen Veliger-Stadium mariner 
Gastropoden gleichzusetzen sind. Es spricht somit manches dafür, daß in 
der frühontogenetischen Entwicklung der Ammonoidea der dem Trocho
phora-Stad ium  entsprechende E ntw ick lungsabsch n itt und 
v ie lle ich t sogar auch der der frühen V e lig er in das Ei ver
leg t war und daß aus dem Am m onoideen-E i ähnlich wie im Fall 
vieler mariner Gastropoden (mit Ausnahme der Archaeogastropoda) eine 
V e liger-L arve  schlüpfte.

In den vorausgehenden Abschnitten bin ich bei der Deutung der frühontogenetischen 
Ammonoideen-Stadien so vorgegangen, daß ich aus auffallend kurzfristigen Merkmals
änderungen auf einen Wechsel in der Lebensweise bzw. in der Weichteil-Organisation 
und damit auf eine Metamorphose geschlossen habe. Dies bedeutet zugleich, daß die 
schalen-morphologischen Veränderungen und die ontogenetischen Zeitpunkte eines Um
baues gewisser Partien der Weichteile sowie eines 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 Schalenobcrfläche der Gastropoden (vgl. 
2. Wachstums-Änderung der Ammonoideen) schon einige Zeit vor dem letzten Meta
morphoseschritt, also noch während des späten Vcliger-Stadiums, erfolgen, und fällt bei 
Opisthobranchiern die Heterostrophie nicht immer mit diesem Metamorphoseschritt 
zeitlich genau zusammen (entspricht zeitlich aber doch stets dem Wechsel von plank- 
tonischer zu vagil benthonischer Lebensweise). Zwischen den ontogenetischen Zeit
punkten der „Schalen-Metamorphose“ und der „Weichtcil-Metamorphose“ kann somit 
eine kleine Differenz bestehen. Diese scheint sich auch bei den Ammonoideen anzu
deuten, da — wie weiter oben ausgeführt — manches dafür spricht, daß der Wechsel vom 
Trochophora-Acquivalcnt zum Veliger-Stadium nicht völlig mit dem Zeitpunkt der 
1. Wachstums-Änderung zusammenfallen mag. Vielleicht koinzidierten daher auch die 
Zeitpunkte der 2. Wachstums-Änderung 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 dürften diese auch bei den Ammonoideen nicht 
sehr beträchtlich gewesen sein, und dürften die Verhältnisse bei ihnen wenigstens in der 
weitest möglichen Annäherung zutreffend gedeutet sein.

Ein weiterer und früherer Metamorphose-Schritt ist schalen-ontogene- 
tisch leider nicht feststellbar: die Ablösung des zur Schalendrüse invagi-
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nierten Schalenepithels durch den Proto-Mantel und damit der Übergang 
von der conchyolingeformten Initialkalotte zur Kalkschale. Es wäre möglich, 
daß die hornige Initialkappe abgeworfen wurde, bevor es zur Bildung der 
Kalkschale kam, und daß sie in diese nicht eifibezogen wurde. Es wäre je
doch ebenso möglich — und auch dieser Fall ist bei rezenten Conchiferen 
bekannt —, daß sie sekundär verkalkte und somit in den Apex des Proto- 
conchs mit einbezogen wurde. Wenn nun der Übergang von der Initial
kappe zur eigentlichen Schale in diesem letzteren Fall durch nachträgliche 
Calcifizierung des Initialteils maskiert sein kann, so wäre doch zu erwarten, 
daß er morphologisch zumindest durch das Einsetzen der Anwachsstreifen 
gekennzeichnet wird. Leider aber sind die frühesten Anwachsstreifen des 
Protoconchs — soweit dieser sie überhaupt erkennen läßt — in der Regel 
so zart, daß sie bei seiner Freipräparation fast nie erhalten bleiben und stets 
abgerieben werden. Ferner muß bedacht werden, daß die von Anwachs
streifen freie Initialkalotte nur winzige Ausmaße besessen haben kann.

III b. Frühontogenetische Entwicklung der Bactritina

Auch für die Bactritina hat W. N. S himanskij  (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-Zäsuren beobachten (vgl. 
E rden, im Druck A) wie bei den Ammonoidea, und auch bei ihnen sind die 
frühontogenetischen Gehäusestadien so gering an Größe, daß das Vor
kommen extrem telolecithaler Eier und damit ein Fehlen freier Larval
stadien nicht angenommen werden kann.

In den grundsätzlichen Zügen gleicht die frühe Ontogenie der Bactritidae 
so weitgehend derjenigen der primitivsten Goniatiten (Abb. 14) und ähnelt 
sie so sehr der der weiteren Ammonoidea, daß es genügen mag, wenn hier 
nur die wenigen Ausnahmen erwähnt werden:
1. Phase: Wie bei den Ammonoideen.

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

Abschluß der 1. Phase durch 1. Wachstums-Änderung.
Diese ist meistens fast ebenso deutlich ausgebildet wie bei den 
Ammonoidea. Die sekundäre Erweiterung der Gehäuseröhre ist 
jedoch hier seltener entwickelt. [Bisweilen ist die orale Verengung 
des Protoconchs im Vergleich zu der der Ammonoidea etwas 
weniger bis sehr schwach ausgeprägt, so vor allem bei fortge
schritteneren bzw. stratigraphisch jüngeren Formen (vgl. den 
Extremfall bei O. H. S chindewolf  1959: Taf. 121, Fig. 9).]
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Dies kann sogar so weit führen, daß eine tatsächliche Verengung derGe- 
häuscröhre am Vorderrand des Protoconchs nicht erfolgt (vgl. A. K. M i l l e r , 
1938 : Taf. 4 , Fig. 8 , und Sch in d ew o lf  1959 : Taf. 121, Fig. 7 , 8 )27. Dennoch 
liegt auch in solchen Fällen eine echte Wachstums-Änderung vor, und zwar 
insofern, als die Kontinuität in der Zunahme der Weite des Protoconchs unter
brochen wird und die Weite für das letzte Stadium der Protoconchbildung 
plötzlich konstant bleibt. Ferner auch insofern, als sich in diesem Fall ebenso 
plötzlich eine erneute Intensivierung dieses Weitenwachstums als Beginn der 
2. Phase anschließt. Das Ergebnis ist ein auch morphologisches Acquivalcnt 
der oralen Verengung des Protoconchs (vgl. Abb. 12).

2.Phase: Wie bei den Ammonoidea, aber mit folgenden Ausnahmen:
Die Anwachsstreifen fehlen meist oder sind nur schwach angedeu
tet. Stärker ausgeprägt sind sie nur bei weiter fortgeschrittenen 
Formen.
In allen Fällen entspricht ihre Gliederung und ihre rursiradiate 
Position vollständig den Anwachsstreifen der 2. Phase der Am
monoidea.
Die Prosutur ist als solche nur schwach gekennzeichnet. Zwar 
unterscheidet auch sie sich von der Primärsutur durch das Fehlen 
eines Ventrallobus (vgl. Fußnote S. 137), doch da ihr ventraler und 
ihr dorsaler Abschnitt ohne Sattelbildung gerade gestreckt bleiben, 
ist der morphologische Gegensatz zur Primärsutur weniger evident.

Abschluß der 2. Phase durch 2. Wachstums-Änderung. Oft ähnlich wie bei 
den Ammonoidea, aber mit folgenden Unterschieden:
Die zweite Verengung der Gehäuseröhre ist — wofern sie über
haupt ausgebildet wird — weit schwächer und weniger abrupt, der 
Übergang von dieser Verengung zur tertiären 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 unverändert und ohne Reduktion ihrer Glie
derung über die 2. Wachstums-Änderung fort. Sekundäre Verein
fachung und plötzliche Umstellung zu rectiradiater Position 
(„Quasi-Diskordanz“) erfolgen nur in jenen wenigen Ausnahme
fällen, 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 S c h i n d e w o l f s  Fig. 7 u. 8 mag es sich vielleicht um Vertreter der Parabactritidae 
handeln.
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In der Regel wird die breite Ventralbucht des Mündungsrandes 
und der Anwachsstreifen, wie sie für die 2. Phase (auch bei den 
Ammonoidea) typisch ist, in der 3. Phase beibehalten. Ein ver
schmälerter Ventralsinus als typische, schmale Trichterbucht wird 
nur bei wenigen Ausnahmen angelegt: dann — wie bei gewissen 
Ammonoidea — zu Beginn der 3. Phase. Dasselbe gilt für die 
rectiradiate Neu-Orientierung der Anwachsstreifen.
Ausbildung der Skulptur (hier höchstens Falten anstelle von 
Rippen), Anlage der Primärsutur und erste Reduktion der Kam
merhöhe konstant zwischen dem ersten und zweiten Septum er
folgen im Grundsätzlichen wie bei den Ammonoidea.

Bei einem ins einzelne gehenden Vergleich der frühontogenetischen 
Entwicklung der Bactriddae mit der der Ammonoidea ist jeweils die phylo
genetische Entwicklungshöhe der in Betracht gezogenen Form zu berück
sichtigen. Dabei zeigt sich, daß weitgehendere Übereinstimmungen nur bei 
fortgeschritteneren Bactritidae-Typen bestehen. So z. B. sind An wachsstrei
fen in der 2. Phase (vgl. Mimagoniatites, Agoniatites, Anarcestes u. a.) nur bei 
dem stratigraphisch jüngeren, oberdevonischen Bactrites gracilior C larke 
beobachtet worden (vgl. Abb. 4) sowie bei den besonders spezialisierten 
Formen Pseudobactrites bicarinatus F erronniere und Cyrtobactrites sinuatus 
E rben . Eine Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen (vgl. Mimagoniatites, 
Agoniatites, Anarcestes) brachten nur wenige, weit fortgeschrittene Bac- 
tritidae hervor, nämlich wiederum Pseudobactrites bicarinatus (vgl. Abb. 4, 
12) Cyrtobactrites sinuatus und wohl auch C. asinuatus. Andererseits zeigt sich, 
daß zu einem näheren Vergleich — auch mit den am weitesten entwickelten 
Bactritidae — nur die primitivsten Goniatiten herangezogen werden kön
nen, da die Prosutur nur bei ihnen 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 berück
sichtigen), so ergibt sich zwar immer noch eine deutliche Ähnlichkeit der 
Frühstadien, aber doch auch das Auftreten gewisser Unterschiede. Diese 
bestehen darin, daß bei den Bactritidae

a) eine sekundäre Erweiterung der Gehäuseröhre an der 1. Wachstums-Änderung oft 
noch nicht erfolgt,

b) eine zweite Verengung der Gehäuseröhre an der 2. Wachstums-Änderung oft noch 
fehlt bzw. nur sehr schwach angedeutet ist,

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

3. P hase : W ie bei den A m m onoidea, aber m it fo lgenden A usn ahm en :

Durchwegs in allen Fällen bleiben dennoch vier typische Umstände 
konstant, die mit den Frühstadien der Ammonoideen gemeinsam sind:
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a) die geringe Größe der Frühstadien, die für relativ geringen Dottergehalt der Eier 
spricht,

b) das Vorhandensein der 1. Wachstums-Änderung,
c) das Fehlen eines Ventrallobus in der ersten Sutur und somit deren Sonderstellung 

als eine Art von Prosutur,
d) die geringe Höhe der zweiten Kammer (zwischen Proseptum und Primärseptum), 

die im Vergleich zu der des Protoconchs reduziert ist.

Aus diesen Tatsachen läßt sich schließen, daß die Bactritina (bzw. zumin
dest die Bactritidae) wohl ebenso wie die Ammonoidea freie L arva l
stad ien  hervorgebracht haben, daß auch bei ihnen der Abschluß des 
Protoconchs m it dem Ende der Em bryonal-Phase zusammen
fä llt  und daß auch h ier ein L arvalstad ium  (PVeliger) nachfo lgte. 
Zugleich aber kann auch kein Zweifel daran bestehen, daß die Metamor
phose der Bactriten weitaus weniger ausgeprägt und ihre Larve sicherlich 
weit einfacher gebaut war, als dies bei den Ammonoidea der Fall ge
wesen ist.

III c. Frühontogenetische Entwicklung der Nautiloidea

Die ersten Abschnitte der Ontogenie sind bei den Nautiloideen weit 
weniger bekannt als bei den Ammonoideen. Dies gilt vor allem für die 
orthoconen Formen, deren Frühstadien kaum jemals im Zusammenhang mit 
dem adulten Gehäuse gefunden werden, während sie sich bei eingerollten 
Formen im Schutze der umgebenden Windungen in der Regel erhalten. 
Ungeachtet aller bestehenden Schwierigkeiten hat in jüngster Zeit eine 
Arbeit von W. N. S himanskij  & F. A. Z h u raw lew a  (1961) einen wesent
lichen Fortschritt unserer Kenntnisse ermöglicht.

Im Falle des rezenten Nautilus haben W. N. S himanskij  (1948, 1954), 
Z. G. B alashow  (1953, 1957) und andere Autoren angenommen, daß freie 
Larvalstadien nicht hervorgebracht werden, sondern daß alle frühonto- 
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 schlüpfen. Diese Überlegung 
hat viel für sich, doch darf sie nicht ausnahmslos auf a lle Nautiloideen 
übertragen werden, wie dies ursprünglich bei S himanskij  und auch bei 
B alashow  geschah.

Soweit ontogenedsche Frühstadien von fossilen Nautiloideen bekannt 
sind — die der Ellesmeroceratida u. a. kennt man leider nicht mit Sicher
heit —, zeigt sich, daß mindestens zwei grundsätzlich verschiedene Ent
wicklungsmodi gegeben sind. Zum Zweck der leichteren Verständigung 
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 frühontogenetische Entwicklung eine 
nicht unbeträchtliche Ähnlichkeit mit der frühen Ontogenese der Bactritidae 
auf sowie eine etwas entferntere Ähnlichkeit mit der der primitivsten
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Ammonoidea. Auch im Falle des Modus A lassen sich zumeist zwei Ent
wicklungs-Zäsuren beobachten. In jedem Falle aber ist die erste ff; deutlich 
ausgeprägt.
1. Phase: Bildung des Protoconchs.

Dieser zumeist ohne — stets jedoch ohne kräftigere — Anwachs
streifen.

Abschluß der 1. Phase durch die 1. Wachstums-Änderung.
Hier gilt ohne Einschränkung dasselbe wie im Fall der Bactriten 
(vgl. S. 170).

2. Phase: Bildung der anschließenden Teile der Gehäuseröhre. Wie bei den
Bactriten fehlen die Anwachsstreifen zumeist oder erscheinen nur 
schwach angedeutet. Stärkere Ausprägung ist seltener.
In vielen Fällen entspricht die Gliederung des Mündungsrandes 
und der Anwachsstreifen sowie deren rursiradiate Stellung völlig 
der auch für die 2. Phase der Bactriten und der Ammonoideen 
typischen Ausbildung.
Einen Unterschied gegenüber den Ammonoideen und Bactriten 
bildet der Umstand, daß die Sutur des ersten Septums als Pro- 
sutur nicht kenntlich ist, da sie sich von den späteren Suturen in 
nichts unterscheidet.

Abschluß der 2. Phase durch die 2. Wachstums-Änderung:
Hier gilt dasselbe wie im Fall der Bactritidae (vgl. S. 171), und 
zwar sowohl für die zweite Verengung der Gehäuseröhre als auch 
für den Mündungsrand und die Anwachsstreifen sowie schließlich 
für den Umstand, daß auch hier die zwischen erstem und zweitem 
Septum liegende Kammer im Vergleich zum Protoconch in der 
Regel etwas erniedrigt ist28.
Eine Abweichung besteht jedoch darin, daß eine eventuelle 
sekundäre Vereinfachung der Anwachsstreifen in abruptem  Ent
wicklungsgang bisher noch nicht beobachtet wurde und ebenso
wenig eine ku rz fr is tig e  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.

3. Phase: Wie bei den Bactriten, und zwar in allen S. 172 erwähnten Merk
malen, jedoch mit einem Unterschied, der Mündungsrand und 
Anwachsstreifen betrifft:
In manchen Fällen wird — wie bei den Bactriten — die ventrale 
Bucht der 2. Phase auch in der 3. Phase beibehalten und ebenso

28 Eine der keineswegs häufigen Ausnahmen: Mittleres Exemplar der untersten Reihe 
in Abb. 21a bei S h i m a n s k i j  &  Z h u r a w l e w a  1961 (nach P o c t a ) .
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die rursiradiate Position der Streifen. Zumeist aber erfolgt spä
testens in der Gegend der 2. Wachstums-Änderung eine recti- 
radiate Neu-Orientierung der Streifen —■ falls diese nicht von 
vornherein rectiradiat standen — und zugleich eine Rückbildung 
der ventralen Bucht sowie des dorsalen Sattels, ohne daß ein de
finitiver Ventralsinus (schmale Trichterbucht) gebildet würde. 
Diese Änderungen erfolgen jedoch niemals in abrupter Weise.

Es zeigt sich somit, daß der Modus A ähnlich verläuft wie die frühe 
Ontogenie der Bactriten, mit Ausnahme des Gegensatzes von erster und 
zweiter Sutur. Für die Deutung ist maßgeblich, daß:

a) auch hier eine geringe Größe der Frühstadien für einen relativ 
geringen Dottergehalt der Eier spricht,

b) auch hier eine 1. Wachstums-Änderung besteht,
c) die zweite Kammer (zwischen erstem und zweitem Septum) im 

Vergleich zum Protoconch fast immer in ihrer Flöhe reduziert ist,
d) an der Stelledcr2. Wachstums-Änderung gelegentlich eine—wenn 

auch nur sanfte — Verengung der Gehäuseröhre erfolgt.

Aus diesen Tatsachen läßt sich schließen, daß auch beim Modus A der 
Nautiloideen wahrscheinlich oft freie Larvalstadien hervorgebracht worden 
sind. Vor allem aber, daß auch bei ihm der Abschluß der Protoconch- 
B ildung mit dem Ende der Em bryonalphase zusam m enfallen 
dürfte und daß auch hier oft ein freies L arvenstad ium  nachfo lgte , 
zumindest aber in allen denjenigen Fällen, in welchen die 2. Wachstums- 
Änderung ausgebildet ist. Die Metamorphose ist im Modus A jedoch in der 
Regel noch weniger ausgeprägt als bei den Bactriten und weitaus schwächer 
als bei den Ammonoidea. Die Larve dürfte daher noch weit einfacher 
gebaut gewesen sein.

Im Falle des Modus B bestehen keinerlei grundsätzliche Überein
stimmungen mit den frühontogenetischen Merkmalen der übrigen ecto- 
cochleaten Cephalopoden, wohl aber mit denen des rezenten Nautilus.

Bezeichnend ist beim Modus B, daß sich eine 1. Phase und 2. Phase nicht 
unterscheiden lassen, da die beiden Wachstums-Änderungen 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
ßenden Abschnitte der Gehäuseröhre fort (Abb. 14 B, A). Im atypischen 
Fall kann eine leichte Veränderung im Zunahmegrad der Weite angedeutet 
sein (vgl. Abb. 14c), doch ist sie sehr schwach und erreicht jedenfalls nie
mals das Ausmaß einer wirklichen Verengung.

Auch eine zweite Wachstums-Änderung wird — zumindest in der bei 
Ammonoideen bekannten Weise — nicht hervorgebracht. Der sie kenn
zeichnende Unterschied von Pro- und Primärsutur entfällt, da bei diesen
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Nautiloideen die Sutur während der gesamten frühen Ontogenie grund
sätzlich gleichbleibt. Dazu kommt, daß die erste Reduktion der Kammer
höhe im typischen Fall nicht etwa in dem i Moment der 2. Wachstums- 
Änderung (zwischen erstem und zweitem Septum) erfolgt, sondern weitaus 
später29. Auch eine Verengung der Gehäuseröhre oder eine bemerkens
wertere Änderung in der Zunahme der Windungshöhe und -breite unter
bleibt30.

Immerhin lassen sich jedoch andere schalen-morphologische Marken 
feststellen, die auch beim rezenten Nautilus bekannt sind und auf die bei 
ihm und bei fossilen Nautiloideen u. a. W. N. S h im a n sk ij, B alashow  (1953), 
S tumbur (1959) verwiesen haben. Bei dem rezenten Nautilus ist schon 
die zweite Kammer höher als der Protoconch. Die Kammerhöhe nimmt 
sodann weiter zu, verringert sich jedoch anschließend bis zu einem rela
tiven Minimum (7. oder 8. Kammer) (Abb. 14 B). An dieses schließt sich 
sodann eine weitere, diesmal definitive Höhenzunahme der Kammern an.

Für Stumbur ist als morphologische Marke der Beginn der Reduktionstendenz der 
Kammerhöhe maßgeblich, der allerdings, da die Differenzen anfangs äußerst geringfügig 
sind, nur schwer festzustellen ist. Weitaus auffallender erscheint der Wechsel von der 
oben erwähnten minimalsten Kammerhöhe (Reduktions-Maximum) zur sekundären Er
höhung. Mit anderen Worten: Während Stumbur und andere russische Autoren wie z. B. 
Shimanskij & Zhurawlewa (1961: 69) den Wechsel von der letzten etwas erhöhten zur 
nächsten etwas erniedrigten Kammer als bedeutsam ansehen (letzte höhere Kammer: 
embryonal — erste etwas reduzierte: post-embryonal), könnte man den Wechsel von der 
nachfolgend maximal reduzierten Kammer („noch embryonal“) zur nächsten erneut 
erhöhten („post-embryonal“) nicht nur für auffallender, sondern auch für maßgeblicher 
halten. Aber auch bei den Ammonoidca ist ein bedeutsamer Entwicklungs-Einschnitt 
(dort: Wechsel larval/postlarval) in der ersten reduzierten Kammer (zwischen Pro- und 
Primärsutur) ausgedrückt und nicht etwa im gelegentlich unmittelbar nachfolgenden 
Reduktions-Maximum (vgl. E rben, 1962, Abb. 3: 5, 13, 14 und 27. Rubrik von unten). 
Unter diesem Aspekt wird man den genannten Autoren folgen müssen und nicht etwa 
die Stelle des Reduktionsmaximums, sondern die des Einsetzens der Reduktionstendenz 
als Ausdruck eines neuen ontogcnetischen Entwicklungsabschnittes deuten.

Ferner fällt auf, daß der Gehäuseanfang glatt bleibt bzw. eine von der 
späteren Skulptur abweichende Feinskulptur trägt. Eine derartige, in diesem 
Fall reticulate Feinskulptur beobachtete ich auch am Gehäuseanfang des 
rezenten Nautilus pompilius (vgl. Abb. 14 B; Taf. 10, Fig. 1). Der Über
gang zur Definitiv-Skulptur liegt noch vor jenem Abschnitt der Gehäuse
röhre, der die in ihrer Höhe am stärksten reduzierte Kammer enthält.

29 Wo zwischen erstem und zweitem Septum dennoch eine Reduktion erfolgt, liegt 
eine Modifizierung des Modus B vor: vgl. S. 178.

30 Eine bisher einzigartig erscheinende Ausnahme könnte im Falle eines frühonto- 
genetischcn Gehäuses von Pseudofoordiceras sp. vorliegen (M iller & T homas 1936: 
Taf. 96, Fig. 10 — vgl. auch Ruzhencew & Shimanskij 1954: Taf. 3, Fig. 6), das zwar 
keine 1. Wachstumsänderung aufweist, aber anscheinend eine 2. Wachstums-Änderung 
in Form einer Einschnürung sowie einer Quasi-Diskordanz der Anwachsstrcifen enthält. 
Allerdings wäre zu prüfen, ob diese Veränderungen hier nicht etwa durch die Verheilung 
einer Schalenverletzung vorgetäuscht werden.
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Schließlich wird noch das Vorkommen einer auffallenden „Einschnü
rung“ erwähnt (B alashow ), die ich in den frühontogenetischen Gehäuse
teilen des rezenten Nautilus kurz vor der an Höhe reduzierten siebenten oder 
achten Kammer gleichfalls festgestcllt habe. Allerdings ist der Ausdruck 
„Einschnürung“ irreführend. Eine wirkliche Verengung der Gehäuseröhre 
liegt keinesfalls vor und auch keine bedeutsamere Verdickung der Schale, 
wohl aber ein Abstoßen der Anwachsstreifen aneinander, und zwar im 
Verlauf einer unregelmäßigen Grenzlinie (vgl. Abb. 14 B), die eine Wachs
tumsunterbrechung des Mündungsrandes kennzeichnet (vgl. Texttaf. 4, 
Fig. 1 in S h im an sk ij 1954).

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

Die Zone ihres Auftretens grenzt ein Initialgehäuse ab, dessen Größe 
wechselt. Immer aber ist der so begrenzte Gehäuseanfang ganz unvergleich
lich größer als das durch die 2. Wachstums-Änderung begrenzte Initial
gehäuse 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 großwüch
siges, durch die oben erwähnte ziemlich späte und nur schwach ausgeprägte 
Entwicklungs-Zäsur abgeschlossenes Frühstadium vor. Der entsprechende 
Entwicklungs-Einschnitt wurde von S h im a n sk ij, B alash ow , Stumbur und 
anderen Autoren als Abschluß des Embryonalstadiums gedeutet.

Aufgrund des dargelegten Befundes erscheint mir diese Deutung vollauf 
gerechtfertigt. Trifft sie zu, so ist anzunehmen, daß im typischen Falle des 
Modus B n icht nur der Protoconch, sondern auch die ansch lie
ßenden T eile der G ehäuseröhre em bryonal geb ildet worden 
sind und daß h ier freie L arvenstad ien  nicht hervorgebrach t 
wurden.

In den unmittelbar vorausgehenden Ausführungen habe ich den Modus B 
aus Gründen der klareren Darstellung und des verstärkten Gegensatzes 
gegenüber dem Modus A so beschrieben, als ob er unvariabel sei. Zugleich 
wies ich jedoch in einer Fußnote (S. 176) auf dieExistenz von Abwandlungen 
dieses Entwicklungsganges hin.

31 Stumbur zieht in seine Betrachtungen (1959) bei fossilen Nautiloideen auch die 
Verstärkung des Krümmungsgrades des Gehäuses mit ein, die jedoch stets wesentlich 
früher erfolgt als die übrigen Merkmalswcchsel. Mir will scheinen, als ob dieses Merkmal 
der Krümmung für generelle Betrachtungen der Ontogenie weniger bedeutsam ist und 
daß es eher für die Beurteilung speziellerer phylogenetischer Verhältnisse Bedeutung 
erlangt (vgl. „forme clliptique“ S. 131).

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. 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 Z huraw lew a  (in S him aJcskij &  Z huraw lew a  1961) 
in äußerst verdienstvoller Weise zusammengetragenen Befunde ergibt sich, 
daß bei den Nautiloidea daneben noch eine Abwandlung des Modus B ver
breitet ist, die hier als Modus Bt beschrieben werden soll:

Wie im Fall des Modus B fehlt allgemein die 1. Wachstums-Änderung. 
Der Protoconch ist napf- oder kegelförmig; seine Weitenzunahme erfolgt 
ohne Unterbrechung kontinuierlich oder kann in seiner oralen Hälfte höch
stens stagnieren (vgl. den Protoconch von Lituites perfectus in S chinde
w o lf  1933). Eine Weitenabnahme, also eine orale echte Verengung, erfolgt 
auch hier in keinem Fall.

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

Im Unterschied zum Modus B beginnt jedoch die Reduktion der 
Kammerhöhe 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 spätestens in der dritten.

Darin ist eine gewisse Beziehung zum Modus A angedeutet, von dem 
sich der Modus Bj jedoch durch das völlige Fehlen der 1. und 2. Wachs
tums-Änderung (als Verengung bzw. Erweiterung der Gehäuseröhre) 
unterscheidet. Ob auch bei ihm eine Art von Larvalstadium postuliert 
werden darf, muß fraglich bleiben. Berücksichtigt man mehr die Wachs
tums-Änderungen der Gehäuseröhre, so wird man weniger geneigt sein, 
mit einem Larvalstadium zu rechnen. Wird jedoch der Beginn der Re
duktion der Kammerhöhe mehr hervorgehoben, so wird man hier eher 
an die Möglichkeit eines — allerdings noch sehr wenig differenzierten — 
freien Larvenstadiums denken, zumal das Initialgehäuse in diesen Fällen 
weit kleiner (und das Ei dotterärmer) gewesen sein muß als im Fall des 
Modus B.

III d. Zusammenfassende Übersicht

Aus den Abschnitten l i l a —c geht hervor, daß bei den ectocochleaten 
Cephalopoden im wesentlichen drei verschiedene Grundtypen der Gehäuse
anfänge Vorkommen und daher drei verschiedene frühontogenetische Ent
wicklungsgänge angenommen werden müssen. Daß zwischen ihnen Über
gänge bestehen und daß auch innerhalb dieser einzelnen Grundtypen Ab
wandlungen nicht selten sind, ändert nichts an dieser Tatsache, ja, dieser 
Umstand erscheint sogar als völlig natürlich, wenn man die bei den rezenten 
conchiferen Mollusken (in abgestecktem Rahmen) ja gleichfalls ziemlich 
wechselhaften Verhältnisse vergleicht.
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Die hier unterschiedenen Grundtypen der frühen Tetrabranchiaten- 
Ontogenese sind folgende:
Modus A:

Auftreten einer 1. Wachstums-Änderung (erste Verengung = orale 
Weiten-Verringerung des Protoconchs) und bei höher organisierten For
men auch einer 2. Wachstums-Änderung (zweite Verengung und tertiäre 
Erweiterung) der Gehäuseröhre.

Erste Reduktion der Kammerhöhe in der 2. Kammer.
Initialgehäuse relativ klein.

Modus B:
1. und 2. Wachstums-Änderung nicht ausgebildet.
Erste Reduktion der Kammerhöhe in späteren Kammern (frühestens 

etwa ab 5. Kammer) erfolgend.
Initialgehäuse relativ groß.

Modus Bj:
Wie Modus B, aber erste Reduktion der Kammerhöhe ähnlich wie bei 

dem Modus A (d. h., in der 2. oder 3. Kammer).
Initialgehäuse kleiner als beim Modus B.
Eine abweichende Typenglicderung findet sich bei W. N. Shimanskij (1962: 54—56), 

der drei frühontogenetische Ausbildungen unterscheiden will: die „Nauta“-, die „Semi- 
nauta“- und die „Nautella“-Form. Diese Bezeichnungen möchte ich nicht übernehmen. 
Laut Shimanskij sollen „Nauta“ und „Seminauta“ dem frühen, aber post-embryonalen 
und nicht-larvalen Jugendstadium der Octopoda und Decapoda vergleichbar sein und die 
„Nautella“ der Vcligcr-Larve der Gastropoden entsprechen. In beiden Fällen erscheinen 
daher eigene Bezeichnungen entbehrlich. Aber auch die von Shimanskij gewählte Ab
grenzung der Typen scheint mir nicht geglückt, da nicht ganz konsequent. „Nauta“ und 
„Seminauta“ unterscheiden sich im Grundsätzlichen überhaupt nicht und weichen von
einander nur geringfügig, nämlich lediglich in der Krümmung des „Seminauta“-Gehäuses 
ab. Andererseits besteht kein grundsätzlicher Unterschied zwischen Shimanskijs „Nau- 
tclla“ der Nautiloideen und den frühontogenctischen Stadien der Bactritina und Am- 
monoidca. Und schließlich bleibt der hier als B: bezcichnetc Entwicklungsmodus der 
Nautiloidea bei Shimanskij als Eigentyp völlig unberücksichtigt. Aus allen diesen 
Gründen möchte ich meinen, daß die hier vorgelcgtc Unterscheidung der Modi A  
(= „Nautella“), B (=  „Nauta“ + „Seminauta“) und Bj den natürlichen Gegebenheiten 
eher gerecht wird.

Besonders interessant ist ein Überblick über die Verteilung der Modi 
im Rahmen der Ectocochleata, insbesondere bei den Nautiloidea (hier bei 
Auswertung der Angaben Z huraw lew as) :

Ellesmeroceratida : unbekannt 
Endoceratida : Modus Bt
Actinoceratida : Modus IIl (daneben Modus B unsicher)
Oncoceratida : Modus Bj
Tarphyceratida : Modus B, daneben Modus Bt
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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Fügt man diese Bezeichnungen der frühontogenetischen Modi in den 
Stammbaum der Ectocochleaten ein, so zeigt sich eine recht auffallende 
Verteilung. Aus ihr ergibt sich, daß zweifelsohne der Modus A' bzw. A 
eine höher spezialisierte Stufe der Entwicklung darstellt (zunehmende Ver
stärkung der Metamorphose). Fraglich bleibt nur, ob der Modus (schwach
angedeutete Metamorphose ?) oder der Modus 6 (keine Metamorphose) den 
phylogenetischen Ausgangspunkt der Entwicklung darstellt. Dieses Pro
blem wird sich allerdings erst lösen lassen, wenn die frühontogenetischen 
Stadien auch bei den Ellesmeroceratida in ausreichender Weise bekannt 
sein werden.

Ille. Die frühontogenetische Entwicklung im Rahmen der Evolution 
der Hauptreihe

Wie bereits S. 123 hervorgehoben, zeigt sich innerhalb der zu den 
eingerollten Ammonoideen führenden phylogenetischen Hauptreihe eine 
d: kontinuierliche Komplikation des frühontogenetischen Geschehens. In 
ihrer Gesamtheit ist diese in den Abbildungen dargestellt. Sie geht so 
lückenlos gleitend vor sich, daß dieser LTmstand eines der Indizien darstellt, 
die den Zusammenhang auffällig werden lassen, der in dieser Hauptreihe 
besteht.

Die Generaltendenz, die im Laufe dieser Phylogenese zum Tragen 
kommt, besteht darin, daß die beiden Wachstums-Änderungen zunehmend 
komplexer und ausgeprägter werden. Dies vollzieht sich einmal in der 
Weise, daß sich die Zahl der Merkmale erhöht, die an diesen Wechseln 
beteiligt sind, zum anderen aber auch dadurch, daß diese Merkmals-Ände
rungen selbst fortlaufend prägnanter werden.

Diese Entwicklung (vgl. Abb. 14) sei im folgenden aufgezeigt:
1. Wachstums-Änderung

Weitenwachstum der Gehäuseröhre:
Die orale Verengung des Protoconchs ist in der gesamten Hauptreihe 

deutlich entwickelt. Bei den ursprünglicheren Gliedern der Reihe, nämlich 
bei gewissen Michelinoceratida, ferner bei Bactrites, Lobobactrites, ( ? Cjrto- 
bactrites sp. primit.), Anetoceras hunsrueck'ianum und A. aff. hmsrueckianum, 
Erbenoceras, Teicherticeras und Convoluticeras schließt sich an diese orale Ver
engung in der Regel noch keine sekundäre Erweiterung der Gehäuse
röhre an (Abb. 14a, b, c).

[Allerdings kann bei anderen Michelinoceratida und Bactritidae eine derartige sekun
däre Erweiterung bereits erscheinen (Abb. 14 al3 a2, bj, b2, b3). Dann aber handelt es 
sich durchwegs um Arten bzw. Gattungen, die als weiter fortgeschritten aufzufassen sind 
und die Seitenlinien angehören dürften, in welchen sich Tendenzen cinstellen, die parallel 
zu denjenigen der Hauptreihe verlaufen. In anderen Fällen scheint sogar innerhalb der 
Art eine gewisse Variabilität vorzukommen, und zwar insofern, als Individuen mit und 
andere ohne sekundäre Erweiterung Vorkommen können (vgl. Schindewolf 1933:
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Taf. 3, Fig. 2 ohne, Fig. 3 mit angcdcutctcr sekundärer Erweiterung). Der Grundtypus 
ist hier aber offensichtlich derjenige, der keine sekundäre Erweiterung aufweist.

Die bei dem primitivsten Goniatitcn A . bunsrueckianum  angetroffenen Verhältnisse 
sprechen jedenfalls dafür, daß der eigentlichen Hauptreihe nur solche Bactritidcn und 
orthoconen Nautiloidccn angehören, bei welchen die sekundäre, sich an die orale Ver
engung des Protoconchs anschließende Erweiterung der Gehäuscröhrc noch nicht her
vorgebracht wurde.]

Bei allen späteren Gliedern der Hauptreihe, beginnend mit Mimagonia- 
tites tritt sodann ein weiteres Merkmal hinzu: An der 1. Wachstums-Ände
rung wird die orale Verengung des Protoconchs konstant von einer deut
lichen sekundären Erweiterung der Gehäuseröhre gefolgt (vgl. Abb. 14f, g). 
Diese ist in der Hauptreihe bei Mimagoniatites und Anarcestes entwickelt, 
aber auch bei allen nachfolgenden Ammonoideen32.

[Was die den Seitenlinien angehörenden primitiveren Goniatitcn betrifft, so erscheint 
diese sekundäre Erweiterung iterativ auch schwach im G yrocera/ites-Zvung und im Con- 
vo tu ticera s-Z w ag  (Abb. 14d, Cj, e). Es wäre nicht ausgeschlossen, daß dies auch in den 
anderen Seitenzweigen der Fall ist, doch liegen Beobachtungen noch nicht vor.]

Stärke und Gliederung der Anwachsstreifen:
Im ersten Abschnitt der Hauptreihe werden Anwachsstreifen auf dem 

Protoconch in der Regel noch nicht deutlich. Dies gilt für die der Haupt
reihe angehörenden Michelinoceratida, Bactrites- und Lobobactrites-Arten 
sowie für Anetoceras bunsrueckianum und A. aff. bunsrueckianum, Erbenoceras, 
Teicherticeras und jedenfalls noch für Convoluticeras (vgl. Abb. 14a, b, c).

Bei den späteren Gliedern der Hauptreihe, bei Mimagoniatites und 
Anarcestes (sowie auch im Palaeogoniatites-’Zwesg und im Agoniatites-Para- 
phj’ilites-Z.'xeig) trägt sodann auch schon der Protoconch deutliche Anwachs
streifen (vgl. Abb. 14 f, g, h). Diese bleiben allerdings noch völlig unge
gliedert. Bei allen späteren Ammonoideen können Anwachsstreifen auf 
dem Protoconch teils auftreten, teils kann hier ihre Bildung (sekundär ?) 
unterbleiben.

[Anscheinend iterativ kann die Herausbildung von zarten Anwachsstrcifen auch 
schon auf dem Protoconch mancher Michelinoceratida und bei Pseiidobactrites (Abb. 14ba) 
erfolgen.

Einige Seitenzweige der primitiven Goniatitcn verhalten sich aber noch wie die 
frühen Glieder der Hauptreihe: Ihr Protoconch bleibt völlig oder beinahe glatt (Abb. 14e 
— Cj, d). Dies gilt für den G yroceratites-Zweig und die ursprünglicheren Angehörigen 
des Convolu/iceras-Z-weigcs, und cs dürfte auch für die übrigen frühen Seitenzweige 
zutreffen.]

Wo Anwachsstreifen bereits vor der 1. Wachstums-Änderung sichtbar 
sind — und dies ist im Rahmen der Hauptreihe erst bei Mimagoniatites und 
Anarcestes der Fall (Abb. 14f, g )—, sind sie vor dieser Wachstums-Ände
rung völlig geradegestreckt und ungegliedert. Im engsten Anschluß an die

32 Daß die sekundäre Erweiterung bei von vornherein konvoluten Ammonoideen 
zumeist nicht im Längsschliff, wohl aber in der seitlichen Erweiterung der Flanken sicht
bar wird, wurde bereits S. 163 hervorgehoben.



182 H. K. Erben

(Zu Abb. 14)

Modus A (Hauptreihe)

a—c. Mit erster Verengung, ohne sekundäre Erweiterung, ohne zweite Verengung und 
ohne larvale Anwachsstreifen. — a) Gewisse Michelinoceratida. — b) Ursprüngliche 
Arten von Bactrites. — c) Ursprüngliche Arten von Lobobactritesy ( ?) Cyrtobactrites, Aneto- 
ceraSy Erbenocerasy T eicherticeras und Convoluticeras. — f—g. Mit erster Verengung, mit 
sekundärer Erweiterung, mit zweiter Verengung, mit larvalen Anwachsstreifen (und mit 
Quasi-Diskordanz). — f) Ursprüngliche Arten von M imagoniatites. g) Fortgeschrittene 
Arten von M imagoniatites, A narcestes. — j—m. Wie f—g, aber Protoconch eingerollt. 
Spätere Ammonoidea, ohne Anwachsstreifen dargestellt (letztere oft fehlend). Beachte 
die Formen der 2. Wachstums-Änderung! j) M anticoceras sinuosum  (Hall) (Einsatz der 
Rippenskulptur an 2. Wachstums-Änderung), k) jüngere Ammonoidea, Typ mit 
schwacher 2. Wachstumsänderung. 1, m) Mesozoische Ammonoidea, z. T. mit kräftig 

ausgeprägter 2. Wachstums-Änderung.

Modus A (Iterationen in Seitenzweigen)

ax) Gewisse Michelinoceratida (sekundäre Erweiterung!). a2) Gewisse Michelinoceratida 
(sekundäre Erweiterung und zweite Verengung!) bj) Fortgeschrittene Bactrites- und 
Lobobactrites-hz\.z.n (sekundäre Erweiterung!). b2) Fortgeschrittene Bactrites-KtX.cn(se\t\m- 
däre Erweiterung, zweite Verengung, larvale Anwachsstreifen!), bj) Pseudobacirites und 
fortgeschrittene Arten von C yrtobactrites (sekundäre Erweiterung, zweite Verengung, 
larvale Anwachsstreifen, Quasi-Diskordanz!), d) G yroceratites (sehr schwache sekundäre 
Erweiterung, modifizierte Quasi-Diskordanz), e) Convoluticeras lardeuxi Erben (sekundäre 
Erweiterung, zweite Verengung, modifizierte Andeutung einer Quasi-Diskordanz!). 
ex) Convoluticeras discordans n. sp. (sekundäre Erweiterung, zweite Verengung, z. T. larvale 
Anwachsstreifen, modifizierte Andeutung einer Quasi-Diskordanz!), h) A goniatites (ohne 

Anwachsstreifen dargestellt). (Einrollung des Protoconchs!)

Modus B

B. N autilus pom piliu s L in. (Größe; keine erste Verengung usw., erste Reduktion der 
Kammerhöhe spät =VII erfolgend, Reduktionsmaximum in VIII, frühontogenetische 
Skulptur!). — A. Trematoceras cf. po litum  (v. Klipst.) — vereinfacht. (Ähnlich wie B; 

Reduktion bei V  erfolgend).

Zwischenform

C. Geisonoceras (?) clavatum  (Corr.). (Keine erste Verengung, wohl aber Stagnieren der 
Weitenzunahme in der Vorderhälfte des Protoconchs; sekundäre Erweiterung!). — (C, A  
nach O. H. Schindewolf 1933. — b ly b2, j nach A. K. M iller 1938. — Alle übrigen 

nach eigenen Beobachtungen.)



Abb. 14. Übersicht über die Typen der frühontogenetischen Gehäuseentwicklung bei Nautiloideen (unvollständige Darstellung), Bactriten und 
Ammonoideen. (Leicht schematisiert. Größen einander etwas angeglichen. Eingerollte Formen entrollt dargestellt.

Pfeile =  Hauptreihe; dünnere Pfeile =  Iterative Entwicklung in Seitenzweigen.)
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1. Wachstums-Änderung bilden sich sodann eine zunächst seichte, sodann 
breit und tief gerundete Ventralbucht und ein breiter Dorsalsattel aus (vgl. 
E rben 1962b: Abb. 2 Mitte und rechts).

2. Wachstums-Änderung

Gegensatz Prosutur/Primärsutur:
Bei den Michelinoceratida besteht ein morphologischer Gegensatz 

zwischen der ersten und zweiten Sutur noch nicht.
Diese Gegensätzlichkeit 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 
Primärsutur wird sodann bei den primitiven Goniatiten der Hauptreihe 
beibehalten, und zwar bei Anetoceras, ? Teicberticeras und Convoluticeras.

Bei den späteren 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 über den latisellaten Zustand zum 
angustisellaten (vgl. O. H. Schindew o lf 1954: Abb. 18).

[Auch bei den frühen Seitenzweigen der Goniatiten geht die Entwicklung über den 
absolut asellatcn Formzustand nicht hinaus. Dies gilt für den Gyrocera/i/es-Zv/cig und den 
Convoluticeras-Zweig und dürfte so gut wie mit Sicherheit auch für die übrigen Seiten
zweige zutreffen.]

Weitenwachstum der Gehäuseröhre:
Bei den der Hauptreihe angehörenden Vertretern der Michelinoceratida 

und entsprechenden Vertretern von Bactrites, Lobobactrites, ( ? Cyrtobactrites 
sp. primit.), Anetoceras, Erbenoceras, Teicberticeras und Convoluticeras ist eine 
zweite Verengung der Gehäuseröhre teils nachweislich noch nicht aus
gebildet (Abb. 14 a, b, c).

Erst bei den späteren Gliedern der Hauptreihe stellt sich an der 2. Wachs
tums-Änderung als neues Phänomen eine zweite Verengung der Gehäuse- 
röhre ein, die von einer tertiären Erweiterung gefolgt wird. Auch hier 
erfolgt eine zunehmende Verstärkung der Metamorphose: Während der 
Wechsel von zweiter Verengung zu tertiärer Erweiterung bei Mimagonia- 
tites-Arten mit großer Nabellücke zumeist noch relativ langsam vor sich 
geht (Abb. 14 f), tritt eine Intensivierung dieses Wechsels, insbesondere 
eine stärkere Ausprägung der tertiären Erweiterung erst bei späteren Glie



Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I) 185

dern der Reihe auf: bei Mimagoniatites mit engerer Nabellücke und bei 
Anarcestes (Abb. 14g).

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

[Die tertiäre Erweiterung der Gchäuscröhrc wird außerhalb der Hauptreihe iterativ 
auch in Scitenzweigcn hervorgebracht: Schwach angedcutet bei fortgeschritteneren 
Michelinoccratida (Abb. 14a2) und Bactrites-Atx.cn (Abb. 14b2), deutlicher im Gyroceratites- 
Zwcig (Abb. 14d) und im Convolnticeras-Zvicxg (Abb. 14c, Cj).]

Gliederung und Stärke der Anwachsstreifen:

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

[In den frühen Ammonoidecn-Scitcnzweigcn ist dies auch noch im G yrocera tites-Z w cig  
und selbst bei einigen fortgeschritteneren Arten des C onvo lu ticera s-Z w cigcs  der Fall 
(Abb. 14d, c, e,).]

Erst bei den weiter fortgeschritteneren Gliedern unserer Hauptreihe, 
bei Mimagoniatites und Anarcestes, werden die Anwachsstreifen schon früher 
deutlich, nämlich bereits auf dem Protoconch (Abb. 14 f, g) und dem an
schließenden Windungsstück vor der 2. Wachstums-Änderung.

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

[Dieses Verhalten zeigt auch die fortgeschrittenere Buctri/es-Art B. gra cilior Clarke 
(vgl. Abb. 14bs)].

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

Auch in der Gliederung der Anwachsstreifen (Mündungsrand!) erfolgt 
an der 2. Wachstums-Änderung bei beiden Gattungen ein Wechsel („Quasi- 
Diskordanz“) : An dieser Entwicklungs-Zäsur wird der Dorsalsattel völlig 
zurückgebildet und wird die breite Ventralbucht teilweise reduziert, d. h., 
sie wird sekundär seichter und schmäler (vgl. E rben 1962b: Abb. 2). Erst 
nach der 2. Wachstums-Änderung bildet sich die definitive Gliederung der 
Anwachsstreifen heraus (Abb. 13): Die reduzierte Ventralbucht verschmä
lert und vertieft sich erneut und wird zum typischen Ventralsinus; der 
Dorsalsattel wird erneut (sekundär) 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 Mündungsrandes 
hervorgebracht.

[Bei primitiveren Formen wird die „Quasi-Diskordanz“ selten und sodann iterativ 
entwickelt: Pseudobactrites-Z -viag (Abb. 14b3) und wahrscheinlich auch Cyrtobactrites- 
Zweig. Im G yroceratites-Z v/cig erscheinen die Anwachsstreifen rectiradiat an der 2. Wachs
tums-Änderung. Die „Quasi-Diskordanz“ wird hier nicht evident, da die (rursiradiaten ?) 
Anwachsstrcifen ontogenetisch früherer Stadiennichtdeutlichsichtbarwerdcn (Abb. 14d). 
Im Convoluttceras-Zweig ist eine Quasi-Diskordanz bei C. lardeuxi teilweise angedeutet 
und iterativ (vgl. E rben 1960: Abb. 15 — hier Abb. 13). Der Dorsalsattel wird an der 
2. Wachstums-Änderung völlig zurückgebildet, der innere Flankcnabschnitt des An
wachsstreifens vorübergehend rectiradiat gestellt (vgl. Abb. 14e und ej).]

Abb. 15. Übersicht über die frühontogenetischen (larvalen) Entwicklungsgänge bei Mol
lusken mit Metamorphose. (Darstellungen stark schematisiert. Größen einander stark 
angeglichen. Embryonalstadien fortgelassen. Linke Vertikalgruppe = Trochophora- 
Stadien. Mittlere Vertikalgruppe = Veliger-Stadien. Rechte Vertikalgruppe =  post- 
larvale bzw. adulte Stadien.) Horizontalreihen: a =  Aplacophora; b = Polyplacophora; 
c = Monoplacophora (Trochophora hypothetisch. Rechts: Cambridium  Horny, Steno- 
tbecoides Resser, A rchaeophiala Perner) ; d = Diplacophora (Larven hypothetisch); e =  
Pelecypoda; f  =  Scaphopoda; g = Gastropoda; h =  Ammonoidea (Beispiel: M imagonia

tites, Weichteile hypothetisch).
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Abb. 15 (Legende s. S. 186 unten).



Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I) 187

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 könnte entgegengehalten werden, daß der Befund bei 
stratigraphisch jüngeren Goniatiten gegen den Wert dieses Merkmals zu 
sprechen scheint. Bei fortgeschrittenen Goniatiten, und zwar solchen des 
höheren Mitteldevons und des Oberdevons, hat sich gezeigt, daß die adulten 
Stadien in bezug auf ihre Anwachsstreifen recht verschieden sind:

Laut W edekind sollen die Tornoceracea bikonvexe, die Cheiloceracea 
konvexe und die Prolobitacea lineare Anwachsstreifen besitzen33. — Bei 
Sobolewia cancellata traf W edekind konvexe Anwachsstreifen an, die im 
Alter bikonvex werden. — Solange man Crickites und Manticoceras als ge
trennte, aber andererseits doch sehr eng verwandte Gattungen auffaßte, 
mußte befremdend wirken, daß die eine konvexe, die andere bikonvexe 
Anwachsstreifen aufwies. —■ Schließlich fiel auch auf, daß bei Sporadoceras 
konvexe, bei der von ihm abgeleiteten Discoclymenia jedoch bikonvexe An
wachsstreifen vorliegen.

Aufgrund dieser scheinbaren Diskrepanzen ist es nicht verwunderlich, 
daß — wahrscheinlich noch verstärkt durch die Kenntnis der absonder
lichen Altersmündungen mancher hoch spezialisierter jurassischer Ammoni
ten — der Eindruck auftauchte, die Form des Mündungsrandes und der 
Anwachsstreifen folge keiner festen Regel, sie sei vielmehr weitgehend 
abhängig von der Lebensweise bzw. der Umwelt. Wohl unter diesem Ein
druck hatten S chindew o lf (1952) und M iller  &  F urnish  (1954) die 
taxionomische Bedeutung der Anwachsstreifen bezweifelt.

Dagegen wendet sich G. P etter (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, daß eine Ableitung der letzteren Gattung auch von den Torno- 
ceratidae möglich erscheint, wodurch die Unstimmigkeit in der Form der 
Anwachsstreifen entfallen würde.

Ich selbst möchte meinen, daß G. Petter den Fall der Sobolewia cancellata 
im Grunde genommen wohl zutreffend gedeutet hat, daß jedoch einige 
Einzelheiten hinzuzufügen 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). Tatsächlich

33 Die sog. „lineare“ Ausbildung (Wedekind 1917) wird man zutreffender als 
„schwach bikonvex“ auffassen bzw. als „schwach konvex“, je nach speziellerer jeweiliger 
Tendenz. Unter diesen Umständen, und da G. Petter (1959: 45) auf die Problematik 
des Auftretens „protracter“ Anwachsstrcifen bei devonischen Ammonoideen mit Recht 
hinweist, bleiben für unsere Betrachtung lediglich zwei Typen von Anwachsstreifen 
bzw. Mündungsrändern übrig: der „konvexe“ und der „bikonvexe“.
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unterscheiden sie sich in vielen Fällen von typisch bikonvexen nicht prin
zipiell, sondern lediglich graduell, nämlich durch geringere Tiefe des Lateral
sinus und wesentlich schwächer bis sehr schwach angedeutete Ventro- 
lateralsättel. So stellt die „lineare“ Ausbildung, die kaum jemals wirklich 
völlig geradegestreckte Streifen liefert, grundsätzlich nichts anderes dar als 
eine viel schwächer prononcierte bikonvexe (vgl. P etter 1959: Abb. 20B 
mit 20E). Es besteht also bei Sobolewia durchaus die Tendenz zur Ausbil
dung sehr schwach bikonvexer Streifen, was aber verständlich wird, wenn 
man bedenkt, daß es sich bei ihr nicht nur um die stratigraphisch älteste 
Gattung (ab Ober-Eiflium), sondern zugleich auch um die phylogenetische 
Wurzelform der meist konvexe Anwachsstreifen aufweisenden Prolobitacea 
handelt. Die häufig schwach bikonvexe (nicht: „lineare“) Form der An
wachsstreifen ist bei Sobolewia als abgeschwächtes Anarcestiden-Erbe auf
zufassen und die spätontogenetische Ausbildung deutlich bikonvexer Strei
fen als eine durchaus nicht unverständliche extreme Verzögerung in der 
ersten vollen Anlage dieses Merkmals (bzw. als eine Tendenz der frühonto- 
genetischen konvexen Streifen, bis in spätere ontogenetische Stadien zu 
persistieren). Im Falle Crickites/Manticoceras verweise ich darauf, daß auch 
nach Auffassung des Treatise Inv. Paleont. die beiden Gattungen synonym 
sind. Auch die konvexen Streifen von „Crickites“ lassen sich erklären: Bei 
Adanticoceras treten sie im Larvalstadium auf, d. h. zwischen der 1. und 
2. Wachstums-Änderung. Bei den ,,Crickites“ genannten Formen werden 
sie jedoch über einen längeren 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 intermediären rectiradiaten, aber noch 
kaum gegliederten Streifen — meist auch schon bei typischen Vertretern 
von Manticoceras relativ lange beibehalten werden können, jedenfalls bis 
weit über die 2. Wachstums-Änderung, also über das Ende der Larvalphase 
hinaus. (Vgl. A. M iller  1938: Abb. 18k, 20g; Taf. 19, Fig. 1—5; Taf. 24, 
Fig. 6 usw.)

Erneut auf den taxionomischen Wert der Anwachsstreifen bzw. des 
Mündungsrandes verwiesen zu haben, ist ein Verdienst von G. P etter 
(1959: 55). Allerdings vermag ich der Autorin nicht zuzustimmen, wenn 
sie in Anlehnung an W edekind meint, die jeweilige Definitivform der 
Anwachsstreifen werde aus einem „rectilinearen“ Verlauf heraus entwickelt, 
der auf der ersten Windung gegeben sei, und bikonvexe Anwachsstreifen 
entstünden aus diesen „rectilinearen“, ohne durch den konvexen Form
zustand hindurchgegangen zu sein. Es scheint bei G. P etter die Vorstel
lung zu bestehen, konvexe Anwachsstreifen und bikonvexe seien völlig 
unabhängig in verschiedenen Familien aus indifferenten und geradlinigen 
frühontogenetischen 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, daß die frühontogenetischen Streifen 
auf dem von G. Petter 1959: 46 als Beispiel zitierten Initialgehäuse von 
IVerneroceras crispiforme (Petter , 1959: Taf. 24, Fig. 2) gar nicht rectilinear 
sein können, zeigen sie doch die auch von anderen Anarcestidae und Agonia- 
tidae bekannte weit gebogene Ventralbucht, die ohne ventrolaterale Sättel 
in einen Flankenabschnitt des Anwachsstreifens übergeht, der bei dieser 
Lage nicht anders als ^  rursiradiat sein kann. Solche Streifen sind weder 
rectiradiat (da rursiradiat geneigt) noch rectilinear (da ventral zurückge
bogen). Sie entsprechen — da sie ferner auch keinen Lateralsinus besitzen — 
grundsätzlich dem, was man unter einem konvexen Anwachsstreifen ver
steht und unterscheiden sich von adulten konvexen Streifen lediglich gra
duell, nämlich durch eine weniger starke, d. h. eine etwas weniger konvexe 
Vorwölbung im Flankenabschnitt. In diesem Fall (Werneroceras) verläuft die 
Ontogenie der Streifen wie bei allen Agoniatitidae und Anarcestidae: Vom 
konvexen rursiradiaten über den indifferent rectiradiaten zum bikonvexen 
rectiradiaten Anwachsstreifen.

Für das Verständnis der phylogenetischen Zusammenhänge in der Ent
wicklung der devonischen Ammonoidea ist es notwendig, die ontogene- 
tische Entwicklung der Anwachsstreifen bei den frühesten und primitivsten 
Goniatiten zu berücksichtigen:

Bei den primitivsten Ammonoidea, den Bactritidae und den Mimo- 
sphinctidae zeigte sich, daß der „konvexe Typ“ der Anwachsstreifen der 
ursprünglichste ist (Ventralbucht, bzw. Ventralsinus und Dorsalsattel, bzw. 
bei späteren Gattungen: Dorsalsinus. — Position schwach bis stark rursi
radiat). Bei etwas weiter fortgeschrittenen, aber immer noch primitiven 
Gruppen (Agoniatitidae, Anarcestidae) beschränkt sich der konvexe Typ 
der Anwachsstreifen auf das zwischen der 1. und der 2. Wachstums-Ände
rung gelegene Larvalstadium, und erst im postlarvalen Stadium, unmittelbar 
zu Ende der 2. Wachstums-Änderung, wird ein neuer, nämlich der „bi
konvexe Typ“ hervorgebracht (Ventralsinus, Ventrolateralsattel, Lateral
sinus, evtl. Dorsalsinus. — Position durchwegs rectiradiat). Er wird hier 
während der Adultstadien beibehalten, und erst im sehr späten Alter kann 
eine sekundäre Rückbildung eintreten, die hier aber außer Betracht blei
ben kann.

Nun werden üblicherweise alle jüngeren Goniatiten-Linien sowie auch 
die Clymenien direkt oder indirekt von den Anarcestidae abgeleitet, und 
so wäre eigentlich zu erwarten, daß sie alle im adulten Zustand bikonvexe 
Anwachsstreifen und Mündungsränder aufweisen. Dies trifft zwar für viele 
zu, aber nicht für alle.

Vergleicht man nun die ontogenetisch frühen und späten Anwachs- 
streifen der verschiedenen devonischen Ammonoidea, so ergibt sich fol
gende Übersicht34:

34 An die Stelle des Ausdruckes „linear“ ist hier — wo zutreffend — vielfach die 
Bezeichnung „schwach bikonvex“ gesetzt worden.
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Früh Z w ischenstu fe A d u lt

typische Bactritidae . . . . . . konvex konvex konvex
M im osphin ctida e................ koiivex konvex
M imoceratidae ................ . . . (unsichtbar) rectiradiat bikonvex
A gon ia t it id a e ................... . . . konvex rcctiradiat bikonvex
A n a r c e s t id a e .................... rectiradiat bikonvex
P in a c i t id a e ........................ rcctiradiat bikonvex
G ephuroceratidae................ rectiradiat bikonvex
P b a r c i c e r a t id a e ................ > p bikonvex
B e lo c e r a t id a e .................... ;> p modif. bikonvex
D evonopronoritidae . . . . ? p ? konvex
T o rn o c e r a ta c ea e ................ p schwach bikonvex
P r o lo b i ta c e a e .................... ? schwach bikonvex 

bis konvex
C h eilo ce ra ta cea e ................ ? konvex
H exaclym en iidae................ 5 p bikonvex
G onioclym eniidae................ ? p bikonvex
G la t^ ie l l id a e .................... 5 ? bikonvex
C yrtoc lym en iid a e ................ 5 p bikonvex
Clymeniidae .................... > ? bikonvex
R ectod ym en iid a e ................ p schwach bikonvex
Param ck lum eriidae . . . 5 p schwach konvex
W ock lum eriida e................ p schwach konvex

Aus dieser Zusammenstellung geht hervor, daß die ontogenetische 
Entwicklung gerade bei den ältesten und primitivsten Ammonoidea (Mimo- 
sphinctidae) am vollständigsten bekannt ist: während der Protoconch glatt 
bleibt, sind die Anwachsstreifen während der gesamten postembryonalen 
ontogenetischen Entwicklung konvex. Mithin bildet bei den Ammonoideen 
entgegen den Angaben W edekinds und Petters der konvexe Typus 
den A usgangszustand . In allen bekannten späteren Fällen wird (wenig
stens bei den älteren Familien) dieser Typus im Larvalstadium beibehalten 
und erst nach der 2. Wachstums-Änderung durch den bikonvexen Typus 
ersetzt, der bei den Agoniatitidae, Anarcestidae und Pharcicerataceae den 
Adult-Typus der Anwachsstreifen darstellt und in einwandfreier Weise 
phylogenetisch jünger ist. Der bikonvexe geht som it aus dem kon
vexen Typus hervor.

Unsere Übersicht bestätigt, daß manche oberdevonische Goniatiten 
(Cheilocerataceae, Prolobitaceae) — wie erwähnt — im Adultzustand nicht 
die bikonvexen Anwachsstreifen ihrer unmittelbaren oder mittelbaren 
anarcestiden Vorfahren aufweisen, sondern die wesentlich ursprünglicheren 
konvexen Streifen. Bei den Clymenien verhält sich dies ähnlich: Während 
alle Stammeslinien (insbesondere die ursprünglicheren 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 endgültige Erklärung für diese auffallende Erscheinung kann 
solange nicht gegeben werden, als die frühontogenetische Entwicklung 
der Anwachsstreifen dieser Gruppen noch nicht näher untersucht ist. Bei 
den Tornocerataceae entspricht der sog. „lineare“ Verlauf zumeist einem 
stark abgeschwächten bikonvexen; die Verschiedenheit ist hier vielfach nur 
graduell. Dazu kommt der Umstand, daß bei Aulatornoceras und Posttorno- 
ceras die typisch bikonvexe Ausbildung durchaus gegeben bleibt. Es wäre 
denkbar, daß bei allen übrigen Gattungen der Tornocerataceae eine erbliche 
Wachstumshemmung vorliegt, die dazu führt, daß der bikonvexe Form
zustand der Vorfahren mit Regelhaftigkeit nur unvollständig erreicht wird. 
— Für die Prolobitaceae gilt, daß bei ihrer Wurzelform, Sobolewia, die 
Anlage der von den anarcestiden Vorfahren herrührenden voll bikonvexen 
Streifenform ontogenetisch sehr stark hinausgezögert wird (vgl. S. 188). Bei 
den Nachfolgern dürfte sie weitgehend („lineare“ Streifen) bis vollständig 
abgeklungen oder aus der Ontogenie herausgedrängt sein, so daß der kon
vexe Typus sekundär bis in das Alter beibehalten wird. — Die Cheilocerata- 
ceae werden als Abkömmlinge älterer Tornocerataceae gedeutet. Es scheint, 
daß bei ihnen die Tendenz zur Abschwächung des bikonvexen Streifen
schwunges, die bereits bei den Tornocerataceae wirksam geworden war, 
weiter fortgesetzt worden ist. Eine andere Denkmöglichkeit besteht in der 
Annahme, die konvexen Streifen der Jugendstadien seien bis in spätere 
Stadien persistent. Eine dritte Denkmöglichkeit würde die Kombination 
beider Tendenzen enthalten. Klarheit kann, wie gesagt, nur durch eine 
Überprüfung des ontogenetischen Entwicklungsganges geschaffen werden. 
Wesentlich erscheint mir jedoch, daß schon jetzt Erklärungsmöglichkeiten 
abzusehen sind und daß damit die Bedenken gegen den Aussagewert der 
Anwachsstreifen (und des Mündungsrandes) oberdevonischer Ammono
ideen an Gewicht verlieren. V.

V. Zur taxionomischen Gliederung der ältesten und älteren 
Ammonoidea

Die erste fundierte taxionomische Gliederung der älteren Goniatiten 
ist 1933 von O. H. S chindew olf erstellt worden, der die damals bekannten 
Gattungen revidiert und in emendierten Familien zusammengefaßt hat. Bei 
der Abfassung der entsprechenden Diagnosen hatte er sich seinerzeit keines
wegs etwa auf ein vereinzeltes Merkmal gestützt, sondern jeweils eine ganze 
Reihe von Merkmalen erfaßt: Einrollungsverhältnisse des Gehäuses, 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 Gehäuses bestehende Ein
rollungsverhältnis, eine etwas einseitige Berücksichtigung erfährt.

Unter diesem Aspekt dürfte J. K ullmanns Neigung zu verstehen sein, 
an eine Identität von Convoluticeras und Mimagoniatites zu denken (1960:
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Fußnote 2 auf S. 479). Ebenso dürfte B ogoslovskijs verfehlte Einordnung 
(1962) von Convoluticeras — und damit auch von Teicherticeras, das er noch 
nicht abtrennt — bei den Agoniatitidae aus dem Eindruck zu verstehen 
sein, den die bei den beiden genannten Gattungen gleichen Einrollungs
verhältnisse bei dem Autor hervorriefen. (Andererseits beruht K ullmanns 
berechtigtes Zögern darauf, daß er in einem gewissen Ausmaß den weiteren 
Merkmalen schließlich doch noch Rechnung trägt.)

Ein weiteres Beispiel für die taxionomische Unsicherheit, die als Folge 
der Überbewertung eines Einzelmerkmals (hier: Dorsallobus) entsteht, 
liefert J. K ullmanns Annahme einer Verbindung von Mimospbinctes und 
Mimagoniatites. Zwar ist K ullmann  bemüht, möglichst viele Merkmale zur 
Systematik heranzuziehen. Aber er betrachtet — wie das nachfolgende Zitat 
erweist — jedes für sich isoliert. Bei dieser Art der Betrachtung muß er zu 
dem Schluß kommen: „Für die Familien-Systematik erscheint . . . das 
Merkmal des Internlobus als durchaus ungeeignet zur Trennung der 
Familien Mimoceratidae und Agoniatitidae. Andererseits unterliegt es kei
nem Zweifel, daß das Merkmal der sich advolut berührenden Windungen 
nur quantitativen Charakter hat und somit allein ebenfalls keine Trennung 
höherer systematischer Kategorien ermöglicht . . .  Es bleibt also als ein
ziges diagnostisches Merkmal für die Familien-Trennung der Verlauf der 
Anwachsstreifen übrig. Sollte auch dieses Merkmal. . . seinen durchgrei
fenden Charakter verlieren, wäre an eine neuerliche Zusammenlegung zu 
denken.“ Diese Erwägung 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 Berücksichtigung von Merkmals-Kombinationen tritt.

Die Schwierigkeiten, welchen sich bei der taxionomischen Gliederung 
der heute bekannten frühen Ammonoidea nicht nur K ullmann , sondern 
auch jeder weitere Bearbeiter gegenübergestellt sieht, werden dadurch be
dingt, daß gerade bei diesen ältesten Formen ite ra tiv e  und auch re
g ress ive  Tendenzen Spez ia lisationskreuzungen  ergeben haben, 
die in zah lreichen M erkm alen F orm enähn lichkeit bei einze l
nen Arten ansonsten getrenn ter E inheiten  hervorgerufen  
haben. Bei dieser Lage kann ein begründetes, da natürliches System der 
primitiven Ammonoidea nur zustande kommen, wenn bei taxionomischen 
Maßnahmen das Bestehen der genannten Spezialisationskreuzungen in 
Rechnung gestellt wird. Zu fordern wäre somit: a) die verstärkte Berück
sichtigung der im ontogenetischen Entwicklungsgang zu beobachtenden 
Merkmalsänderungen, b) eine besondere Bewertung derjenigen Merkmale, 
die iterativen oder regressiven Tendenzen nicht oder weniger unterworfen 
sind und c) daß sich die Gattungs- und Familiendiagnosen weniger um 
Alternativformulierungen im Fall einzelner Merkmalsausbildungen be
mühen als vielmehr um die Gegenüberstellung verschiedener Merkmals
kombinationen.
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(Sie werden dadurch zwangsweise komplizierter und sind nunmehr als „Mosaik- 
Diagnosen“ leider nicht mehr so leicht zu überblicken, wie dies früher der Fall gewesen 
ist. Doch wird nur diese Art der Diagnose den vielschichtigen natürlichen Gegebenheiten, 
d. h. dem Bestehen von Iterationen und regressiven Tendenzen, gerecht. Trotz ihrer 
komplizierten Fassung können und müssen diese Diagnosen nach Möglichkeit aber aus
gesprochene Differentialdiagnosen bleiben!)

Was die Familien-Systematik betrifft, so ist in jüngster Zeit ein Gliede
rungsversuch von W. E. R uzhencew  (1960) unternommen worden, der 
folgende Einheiten unterschied:
U. Ordn. AGONIATITINA 

Superfam. Mimocerataceae
Fam. Anetoceratidae (A neloceras)
Farn. Mimoceratidae

Subfam. Mimosphinctinae (M imosphinctes)
Subfam. Mimoceratinae (GyroceratiUs)

Superfam. Agoniatitaceae
Fam. Mimagoniatitidae (M imagoniatites)
Fam. Agoniatitidae (A gonialiles, Paraphyllites)

U. Ordn. ANARCESTINA 
Superfam. Anarcestaceae

Fam. Anarcestidae ( A narcesfes, Laianarces/es, Sellanarcestes, Werneroceras, Sub- 
anarcestes, Cabrieroceras, A rchoceras)

Fam. Pinacitidae (Pinacites, usw.)
Superfam. Prolobitaceae, usw.

Diese Gliederung R uzhencews bemüht sich leider nicht um die Formu
lierung entsprechender Diagnosen und geht fast ausschließlich von — aller
dings etwas generalisierten — phylogenetischen Erwägungen aus. Mit 
Recht hebt aber O. H . S chindew olf (1962) hervor, daß eine rein phvlo- 
genetisch fundierte Systematik abzulehnen ist. — In der Gliederung 
R uzhencews fällt ferner ein weiterer Umstand auf: Die taxionomische 
Bewertung ist im frühphylogenetischen Bereich ungleich höher als im spä
ter nachfolgenden. Daraus resultiert, daß in R uzhencews Gliederung die 
ersten vier Einheiten der Familien-Kategorien monotypisch sind (Aneto
ceratidae, Mimosphinctinae, Mimoceratinae, Mimagoniatitidae). R uzhen
cew  hält hier eine höhere taxionomische Bewertung für durchaus vertretbar, 
u. zw. in Anbetracht der Radiation, die in den Frühphasen der Entwicklung 
neuer Stammbäume (S chindewolfs Typogenese) allgemein besteht. Diese 
Radiation ist im Falle der frühen Ammonoidea allerdings noch weit inten
siver, als R uzhencew  bei Niederschrift seines Manuskriptes bekannt sein 
konnte. Die bei E rben 1960 und hier, B ogoslovskij 1961, 1963 und H ouse 
1962 beschriebenen Formen zeigen, daß die Zahl der Entwicklungsten
denzen und Stammeslinien in Wirklichkeit weit größer und die frühphylo
genetische Radiation mithin weit beträchtlicher war, als R uzhencew  vor
aussetzen konnte. Zugleich ergibt sich hieraus die Unmöglichkeit, die 
Radiation in der genannten Weise zu berücksichtigen und jeder Stammes
linie — hier Seitenzweig genannt — durch Einstufung in den Familien-

N. Jahrbuch (. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Dd. 12C. 13
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oder Subfamilien-Rang Rechnung zu tragen. Wird z. B. Anetoceras der 
Rang einer Familie, Mimosphinctes der einer Subfamilie, Mimagoniatites der 
einer Familie zugestanden, wie dies unter Berücksichtigung der Radiation 
bei R uzhencew  geschieht, so müßten in zwangsläufiger Analogie einzelne 
Familien oder Subfamilien jeweils auch für Talenticeras, Teicberticerai, Con- 
voluticeras und Palaeogoniatites errichtet werden. Die Folge wäre eine große 
Zahl von monotypischen Familien bzw. Subfamilien, bei welchen die 
Familien- und die Gattungs-Diagnose stets identisch wären und die dem 
praktischen Ziel einer jeden systematischen Gliederung, übersichtliche 
Ordnung zu schaffen, durchaus abträglich wäre.

Es empfiehlt sich also, weniger auf die frühphyletische 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 für die Gliederung heranzuziehenden Merkmale wird man 
sodann so verfahren müssen, daß diejenigen, die den weiter oben erwähnten 
iterativen und regressiven Tendenzen am wenigsten unterliegen, zur Unter
scheidung der höheren Einheiten benützt werden. 1960 habe ich mich hier
bei vor allem auf die An wachs streifen  gestützt. Zwar zeigt sich, daß bei 
den frühen Ammonoidea auch in diesem Merkmal Iterationen und Re
gressionen angebahnt werden, doch bleiben diese unvollständig und kon
trollierbar35. Ein weitgehend verläßliches, da von Iteration nur in einem 
Fall (fortgeschrittenere Convoluticeras-Atlen) betroffenes, von Regressionen 
sogar völlig unberührtes Merkmal stellt ferner der (hoch- oder querovale) 
la rv a le  W indungsquerschn itt dar36. Eine Berücksichtigung weiterer 
Merkmale — auch solcher, die iterativen oder regressiven Tendenzen viel
leicht etwas öfter ausgesetzt sind — vermag die Diagnosen zu vervoll
ständigen, doch kann dies, wie erwähnt, nur dann erfolgen, wenn sich die 
Diagnostik auf Merkmals-Kombinationen stützt.

Auch bei dieser Art der Betrachtung bewähren sich das taxionomische 
Grundgerüst der von O. H. S chindewolf 1933 vorgenommenen Gliede
rung sowie die von mir 1953 und 1960 hinzugefügte Ergänzung. Für ange
bracht halte ich das folgende, mit der in Abb. 6 dargestellten Phylogenie 
übereinstimmende System der älteren Ammonoidea:

35 Auch bei Convoluticeras discus, C. lardeuxi und C yrtobactrites sinnatns wird der völlig 
bikonvexe Zustand der Anwachsstreifen trotz der angedcutetcn iterativen Tendenz nicht 
erreicht. — Daß die späten Anwachsstreifen von Palaeogoniatites lituus aufgrund einer 
regressiven Tendenz nicht primär, sondern in sekundärer Weise rursiradiat und verein
facht sind, geht aus ihrer ontogenetischen Entwicklung hervor und ist somit gleichfalls 
kontrollierbar.

36 O. H. W alliser benützt (1962) dieses Merkmal als ein wichtiges Kriterium bei der 
Unterscheidung der Mimoceratidae von den Agoniatitidac sowie den frühen Anarcestidae. 
Dies geschieht allerdings, nachdem ich ihn seinerzeit unter Hinzuziehung der hier als 
Abb. 3 gebrachten und schon damals von mir erarbeiteten Übersicht auf die bei den 
frühen Ammonoidea bedeutsamen frühontogenetischen Veränderungen des Windungs
querschnitts in einem persönlichen Gespräch aufmerksam gemacht hatte. Einen Hinweis 
auf diese Information hat W alliser bei der Abfassung seines Textes leider vergessen.
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U. Ordn. Bactritina S h im an sk ij 1951
Farn. Bactritidae H yatt 1884

Eobactrites Schindewolf 1932 
B actrites Sandberger 1843 
Pseudobactrites Ferronniere 1921 
Kokenia Holzapfel 1895 

? D evonobaclriles Shimanskij 1962 
Ctenobactrites ( Ctenobactrites) Shimanskij 1951 
Ctenobactrites ( M irites) Shimanskij 1962 
Sicilioceras Shimanskij 1954 
Lobobacirites Schindewolf 1932 
Cyrtobactrites Erben 1960 

? C yclobaclriles Shimanskij 1955

Fam. Parabactritidae S him an sk ij 1951
Parabaclrites Shimanskij 1948 
A ktastioceras Shimanskij 1948 
Tabantaloceras Shimanskij 1954 
M icrobactriles Shimanskij 1954 
Belemnitom imus Shimanskij 1954 

? ? Cochleiferoceras Shimanskij 1962

U. Ordn. Anarcestina M iller  &  F urnish  1954
Superfam. M im osphinctaceae nov.

Fam. MimosphincddaeE rben 1953 (nom. transl. B ogoslovskij 1962) 
Subfam. Anetoceratinae R uzhencew  1957 (nom. transl. B ogo
slovskij 1962)

A netoceras (  A netoceras) Schindewolf 1935 
A netoceras ( Erbenoceras) Bogoslovskij 1962 
A netoceras (n. subg. ?)

Subfam. Mimosphinctinae E rben 1953, emend.
Teicherticeras Erben 1960 
Convoluticeras Erben 1960 
M imospbincles E ichenberg 1931 
Talenticeras n. gen.

Superfam. M im ocerataceae S teinmann  1890 (nom. transl. R uzhen
cew  1957)

Fam. Mimoceratidae Steinmann

G yroceratites ( G yroceralites) V. M eyer 1831

Superfam. A narcestaceae Steinmann  1890, emend.
Fam. Agoniatitidae H olzapfel 1899 (nom. transl. Schindew olf 
1933)

Subfam. Mimagoniatitinae M iller  1938
M imagoniatites ( M imagoniatites) E ichenberg 1930 
M imagoniatites ( Parentites) Bogoslovskij 1961 
P a l a e o g o m a l i t e s  f I y a t t  1900

13*
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Subfam. Agoniatitinae H olzapfel 1899
A goniatites M eek 1877 
Paraphyllites Hyatt 1900

Fam. Auguritidae B ogoslovskij 1961 
A ugurites Bogoslovskij 1961

Fam. Anarcestidae Steinmann 1890 
Subfam. Anarcestinae nov.

A narcesles v . M ojsisovics 1882 
Latanarcestes Schindewolf 1933 
Sellanarcestes Schindewolf 1933

Subfam. Werneroceratinae nov.
W erneroceras(W ermroceras) W edekind 1918 
W ermroceras ( Cabrieroceras) Bogoslovskij 1958 
Subanarcestes Schindewolf 1933 
A rchoceras Schindewolf 1938

Fam. Pinacitidae S chindew olf 1933
Foordites W edekind 1918 
Pinacites v. M ojsisovics 1882 
Pseudofoordites Bogoslovskij 1959 
Parodkerellum  Strand 1929 
Wedekindella Schindewolf 1928

Die Diagnosen der höheren taxionomischen Einheiten wären wie folgt 
zu formulieren:

U. Ordn. Bactritina:
Ammonoidea mit primär orthoconem bis cyrtoconem Gehäuse. Sipho- 

nalregion orthoretrochoanitisch bis cyrtochoanitisch. Sipholage ventral. 
Lobenlinie mit Ventrallobus und manchmal mit Laterallobus. Dorsallobus 
fehlt stets. Anwachsstreifen während der ganzen Ontogenese primär kon
vex37; nur bei einigen wenigen fortgeschrittenen Seitenzweigen zu bikon
vexer Form38 bzw. rectiradiater Ausrichtung tendierend.

Fam. Bactritidae:
Bactritina mit streng orthochoanitischer Siphonalregion, kleinem Api

kalwinkel des Gehäuses und zumeist hohen Kammern.
Fam. Parabactritidae:
Bactritina mit orthochoanitischer (?) bis cyrtochoanitischer Siphonal*- 

region, größerem bis großem Apikalwinkel des Gehäuses und niedrigen 
Kammern.

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

38 Bikonvexer Typ: Rectiradiate Position; Ventrolateralsattel vorhanden (einen 
echten deutlichen Vorsprung bildend); Dorsolateralsattel und Dorsalsinus.
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U. Ordn. Anarcestina:
Ammonoidea mit primär gvroconem bis konvolutem Gehäuse (in 

seltenen Ausnahmen: Endwindung sekundär advolut oder sekundär evolut). 
Siphonalregion orthoretrochoanitisch. Sipholage ventral. Nur primitive 
Formen noch mit Nabellücke. Ventrallobus stets ungeteilt (mit einer 
Ausnahme). Nur bei einigen Fortgeschrittenen Bildung von Umbilikal- bzw. 
seltener auch schon Adventivloben. Anwachsstreifen entweder während 
ganzer Ontogenese primär konvex oder von primär konvexer zu bikon
vexer Form übergehend (— in Ausnahmen: auf der Endwindung sekun
där konvex).

Superfam. M im osphinctaceae:
Anarcestina mit während gesamter Ontogenese primär konvexen 

Anwachsstreifen (— nur bei einigen Fortgeschrittenen: schwache orimen- 
täre 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 während gesamter Onto
genese in Flankenmitte.

Farn. Mimosphinctidae:
Mimosphinctaceae mit primär gvroconem bis advolutem bzw. quasi- 

advolutem Gehäuse. (Konvolubilität nur in Ausnahmefällen, d. h., bei 
besonders Fortgeschrittenen.) Stets mit Nabellücke.

Subfam. Anetoceratinae:
Mimosphinctidae mit primär gyroconem bis primär advolutem bzw. 

quasi-advolutem Gehäuse. (Konvolubilität unbekannt.) Anwachsstreifen 
streng konvex, rursiradiat (nur in einem phvletischen Ast: zeitweilig recti- 
radiat). Larvaler Windungsquerschnitt annähernd kreisrund bis hochoval.

Subfam. Mimosphinctinae:
Mimosphinctidae mit primär advolutem Gehäuse. (Konvolubilität 

selten und nur bei einigen Fortgeschrittenen. In seltenen Fällen: Endwin- 
dung sekundär advolut bzw. sekundär evolut.) Anwachsstreifen konvex, 
aber bei einigen Fortgeschrittenen schon mit schwacher Andeutung des 
Ventrolateralsattels bzw. schon mit Dorsalsinus. Larvaler Windungsquer
schnitt annähernd kreisrund bis hochoval (nur in einer Ausnahme bereits 
schwach queroval).

Superfam. M im ocerataceae:
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 wäh
rend ganzer Ontogenese in Flankenmitte.

Fam. Mimoceratidae:
Mimocerataceae mit primär advolutem Gehäuse. (Konvolubilität unbe

kannt.) Stets mit Nabellücke. i
Superfam. A narcestaceae:
Anarcestina mit larval konvexen, postlarval bikonvexen Anwachs

streifen. Larvale Stellung rursiradiat, postlarvale Stellung rectiradiat. (In 
einer Ausnahme: Auf der Endwindung sekundär konvex und sekundär 
rursiradiat.) Querschnitt des Protoconchs kreisrund bis breit queroval. Lar- 
valer Windungsquerschnitt stets deutlich breitoval. Lobenlinie nur bei 
einigen Fortgeschrittenen mit Umbilikalloben, nur bei einem Seitenzweig 
auch mit Adventivlobus. Laterallobus bei Primitiveren während gesamter 
Ontogenese in Flankenmitte, bei Fortgeschritteneren im Frühabschnitt 
subumbilikal einsetzend.

Fam. Agoniatitidae:
Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus während der gesamten 

Ontogenese in Flankenmitte liegt. Ventrallobus ungeteilt. Umbilikalloben 
fehlen teils, Adventivloben stets. Teils noch mit, teils bereits ohne Na
bellücke.

Subfam. Mimagoniatitinae:
Agoniatitidae ohne Umbilikalloben. Stets mit Nabellücke. Larval

stadium zunächst gvrocon bis advolut, sodann konvolut. Adultgehäuse 
konvolut (in einer Ausnahme: Endwindung sekundär evolut).

Subfam. Agoniatitinae:
Agoniatitidae teils ohne, teils mit Umbilikallobus. Stets ohne Nabel

lücke. Gesamtes larvales Stadium konvolut.
Fam. Auguritidae:
Anarcestaceae mit (kleiner) Nabellücke, geteiltem Ventrallobus, ohne 

Umbilikallobus, aber mit (?) Adventivlobus. Larvalstadium zunächst 
gvrocon bis advolut, sodann konvolut.

Fam. Anarcestidae:
Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus im Frühabschnitt der Onto

genese subumbilikal liegt. Ventrallobus ungeteilt; noch keine Umbilikal
loben, noch keine Adventivloben. Teils noch mit, teils bereits ohne Na
bellücke.

Subfam. Anarcesdnae nov.:
Anarcestidae mit kleiner Nabellücke. Larvalstadium zunächst gvrocon 

bis advolut, dann konvolut.
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Subfam. Werneroceratinae nov.:
Anarcestidae ohne Nabellücke. Gesamtes Larvalstadium konvolut.

Farn. Pinacitidae:
Anarcestaceae, bei welchen der Laterallobus im Frühabschnitt der 

Ontogenese subumbilikal liegt und die Lobenlinie Umbilikalloben enthält. 
Keine Adventivloben39. Keine Nabellücke mehr.

Revidiert müssen ferner auch die Diagnosen der Gattungen werden, 
wobei die der Bactritina in der gegenwärtigen Fassung verbleiben können 
(E rben , im Druck A). Allerdings ist hervorzuheben, daß die Diagnose von 
Cyrtobactrites (E rben 1960: 35) zwangsweise recht einseitig auf die beiden 
allein bekannten, sehr spezialisierten Arten C. sinuatus und C. asinuatus zu
geschnitten ist und sicherlich zu erweitern sein wird, sobald die bisher noch 
unbekannten primitiveren Arten aufgefunden sein werden. — Hier be
schränke ich mich auf die Gattungen der Mimosphinctidae, Mimoceratidae, 
Agoniatitidae und Auguritidae. Für die Diagnosen der zu den Anarcestidae 
und Pinacitidae gehörenden Gattungen vgl. S chindew olf 1933.

Anetoceras S chindew o lf

Typus-Art: C yrtoceratites ardttennensis Steininger 1853.

Eine Gattung der Anetoceratinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse primär gyrocon bis primär quasi-advolut bzw. advolut. Windungen 
in allen Stadien ohne konkave Windungszone. Große Nabellücke. 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 Windungshöhe langsam erfolgend; Mündung niedrig bis wenig hoch.

Anetoceras ( Anetoceras) Schindew olf 1935, nov. em end.
Typus-Art: Wie die der Gattung.
Eine Untergattung von Anetoceras mit stets primär gyroconem Gehäuse 

und zugleich i. d. R. konvex-rursiradiaten Anwachsstreifen und Rippen 
(in einer Ausnahme: teils rectiradiat). Berippung fein bis (seltener) gröber.

Umfang: A. bunsrueckianum E rben 1960; A. aff. bunsrueckjanum E rben 
1960; A. recticostatum E rben 1962.

Reichweite: Oberes Siegenium bis Unter-Emsium.

Anetoceras (Erbenoceras) B ogoslovskij 1962
Typus-Art: A netoceras advolvens Erben 1960.

Eine Untergattung von Anetoceras mit teilweise bis gänzlich primär 
quasi-advolutem bzw. advolutem Gehäuse und zugleich streng rursiradiaten, 
konvexen Anwachsstreifen und Rippen. Berippung mäßig und fein bis grob.

39 M aenioceras Schindewolf ist aus dieser Familie entfernt worden (vgl. Bogoslovskij 
1962).
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Umfang: A .(E .) advolvens E rben 1960; A .(E .) aff. advolvens E rben 
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 H ouse (im Druck).

Reichweite: Oberes Siegenium bis Ober-Emsium.

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

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

Umfang: Bisher nur die Typus-Art (= Erbenoceras advolvens B ogo- 
slovskij 1962, non B ogoslovskij 1963, non advolvens E rben 1960).

Reichweite: (? Ober-) Emsium.
(Das bei Bogoslovskij 1962 als „advolvens“ bezeichnete Exemplar ist schlecht erhalten. 

Dennoch ist erkennbar, daß es sich von advolvens Erben 1960 und auch von den bei 
Bogoslovskij 1963 abgebildeten Individuen dieser Art durch rectiradiate Ausrichtung 
der Rippen in den Mittelstadien unterscheidet. Diese Tendenz zeigt sich bereits bei 
A . recticostatum , das jedoch noch völlig evolut ist und sich dadurch deutlich unter
scheidet.)

Teicherticeras E rben 1960
Typus-Art: G yroceratites desideratus Teichert 1948.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse primär advolut (seltener: Alterswindung mit Tendenz, sekundär 
evolut zu werden). Windungen in allen Stadien ohne konkave Windungs
zone. Nabellücke vorhanden. Anwachsstreifen in allen Stadien konvex 
(in zwei Ausnahmen mit schwachem Lateralsinus), rursiradiat. Rippen 
ebenso, stets einfach, ungegabelt, unschärfer ausgebildet und enger stehend 
als bei den meisten Arten von Anetoceras. Lobenlinie wie bei Anetoceras, 
Nabel mäßig weit. Zunahme an Windungshöhe etwas bis deutlich schneller 
erfolgend, Mündungshöhe etwas bis beträchtlich größer als bei Anetoceras.

Umfang: T. desideratum (T eichert  1948); T. n. sp. A E rben 1960;
T. (?) n. sp. B (ibi); T. n. sp. D (= desideratum T eich ert  partim); T. desi
deratum (W alcott 1884, non T eich ert  1948); T. n. sp. C ( =  Goniatites „soli- 
tarius“ B arrande 1877: Taf. 522, Fig. 5—6, non cetera!); T. (n. subg.) 
len^i H ouse 1963; T. lissovi B ogoslovskij 1963; T. n. sp. E.

Reichweite: ? Oberes Siegenium; bis Eiflium.

Convoluticeras E rben 1960 (+  „Laganites“ B ogoslovskij 1961)
Typus-Art: Convoluticeras lardeuxi Erben 1960.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse nach der Anfangswindung zunächst advolut, dann schwach bis 
deutlich konvolut (in einem Fall: Alterswindung sekundär advolut). 
Anfangswindung ohne, spätere Windungen mit konkaver Windungszone.
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Nabellücke vorhanden. Anwachsstreifen in allen Stadien konvex (bei 
zwei besonders Fortgeschrittenen: äußerst schwacher Ansatz zu orimen- 
tärem ventrolateralem „Sattel“ bzw. orimentärem lateralem „Sinus“). Stark 
rursiradiat (— bei einem Fortgeschrittenen: fast rectiradiat). Verlauf der 
Rippen wie bei Anwachsstreifen. Rippen stets einfach, ungegabelt, spä
testens in äußerer Flankenhälfte verklingend. Lobenlinie wie bei Anetoceras, 
jedoch nach der Anfangswindung mit Dorsallobus. Nabel mäßig weit bis 
enger. Zunahme der Windungshöhe meist verhältnismäßig schnell erfol
gend; Mündungshöhe meist beträchtlich.

Umfang: C. lardeuxi E rben 1960; C. discus (E rben 1953); C. nevadense 
(M iller  1938); C. tenuis (B ogoslovskij 1961); C. coskuni n. sp .; C. buluti 
n. s p . ; C. discordans n. sp .; C. erbetti B ogoslovskij 1963.

Reichweite: Unter-Emsium bis Eiflium.

Mimosphinctes E ichenberg  1931
Typus-Art: M imosphinctes tripartitus E ichenberg 1931.

Eine Gattung der Mimosphinctinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse primär advolut bis quasi-advolut (bei zwei Fortgeschrittenen: 
schwach konvolut). Windungen in allen Stadien ohne konkave Windungs
zone (oben genannte Ausnahmefälle mit schwacher konkaver Windungs
zone). Nabellücke wohl vorhanden. Anwachsstreifen konvex, schwach 
rursiradiat. Berippung ebenso, aus kräftig abgesetzten Schalt- und Spalt
rippen bestehend, mit Gabelungspunkt im Außenteil der Flanke. Loben
linie bei den zwei fortgeschritteneren Arten mit schwachem Dorsallobus, 
bei allen anderen wie bei Anetoceras mit Dorsalsattel ( ?). Nabel weit. Zu
nahme der Windungshöhe mäßig schnell erfolgend; Mündung mäßig hoch.

Umfang: M. tripartitus E ichenberg  1931; M.bipartitus E ichenberg  
1931; M. cantabricus K ullmann  1960; M. tenuicostatus B ogoslovskij 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. primär 
advolut; ohne konkave Windungszone; mit konvexer rursiradiater Schalt- 
und Spaltrippen-Skulptur; Lobenlinie wie bei Anetoceras. — Jedoch: ven
trale Rippenköpfe schwächer ausgeprägt; Gesamtgepräge der Rippen un
schärfer; Endwindung sekundär evolut und mit sekundär vereinfachten 
ungegabelten Rippen. — Nabel, Zunahme an Windungshöhe und Mün
dungshöhe etwa wie bei Mimosphinctes.

Umfang: Nur die Typusart ist bekannt.
Reichweite: Eiflium.
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Gyroceratites v . M eyer 1831

Typus-Art: G yrocera titesgra cilis Bronn 1835.

Eine Gattung der Mimoceratidae, mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse durchwegs primär advolut. Windungen in allen Stadien ohne kon
kave Windungszone. Nabellücke 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. laevts (E ichenberg  1931); G.gracilis B ronn 1835; G.glaber 
B ogoslovskij 1961; ?G.angulatus E rben 1960; ?G.ambigena (B a r 
rande  1865).

Reichweite: Ober-Emsium bis Eiflium.
(Betreffs Lamelloceras und der Formen dorsolamellatus und armoricatms vgl. S. 153!)

Mimagoniatites E ichenberg  1930
Typus-Art: Goniatiles tyorgensis A. Roemer 1866.

Eine Gattung der Mimagoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Gehäuse nach der Anfangswindung primär advolut, dann schwach bis deut
lich konvolut. Anfangswindung ohne, spätere Windungen mit konkaver 
Windungszone. Nabellücke vorhanden. Larvale An wachsstreifen konvex 
und rursiradiat, postlarvale bikonvex und rectiradiat (in einem Fall: auf 
der Alterswindung sekundär konvex)40. Rippen ebenso, ungegabelt, in der 
äußeren Flankenhälfte ausklingend. Lobenlinie nach der Anfangswindung 
mit Dorsallobus; Nabel mäßig weit bis fast eng; Zunahme an Windungs
höhe schnell erfolgend, Mündung hoch.

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

Eine Untergattung von Mimagoniatites mit nach vorn mäßig divergie
renden Schenkeln des Ventrallobus und mäßig weitem Nabel.

Umfang: M .falcistria (F uchs 1915); M.^orgensis (A. R oemer 1866); 
M.fecundus (B arrande  1865); M. aff. fecundus E rben 1960; M. erbeni K ull- 
mann  1960; M.bohemicus (B arrande 1865); M. tabuliformis K ullmann 
1960; M. dannenbergi (B eyrich  1837); ? M. fidelis (B arrande 1865); — 
M. obesus E rben 1960; M. aff. obesus (= M. ^orgensis B ogoslovskij 1962, 
non R oemer 1866 — vgl. 1962: Taf. 4, Fig. 6; Fig. 7 ?).

Reichweite: Oberes Siegenium bis Eiflium.

40 M . bohemicus (Barrande). — Vgl. Erben 1960: 64. (Nicht mehr betroffen ist die 
Art discus, die sich nunmehr als Angehörige von Convohiticeras hcrausgestcllt hat.)
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Mimagoniatites ( Parentites) B ogoslovskij 1961:
Typus-Art: P aren titesp ra ecu rsor Bogoslovskij 1961.
Eine Untergattung von Mimagoniatites mit nach vorn kräftig divergie

renden Schenkeln des Ventrallobus und mit wesentlich engerem Nabel.
Umfang: Bisher ist nur die Typus-Art bekannt.
Reichweite: Eiflium.
Palaeogoniatites H yatt 1900
Typus-Art: Goniatites litnns B akhandi 1865.
Eine Gattung der Mimagoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex:
Gehäuse mit folgender Rollungsfolge im Laufe der Ontogenese: ad- 

volut — konvolut — sekundär advolut (— sekundär evolut). Anfangs
windung ohne, weitere Windungen mit, und spätere Windungen sekundär 
ohne konkave Windungszone. Nabellücke vorhanden. Larvale Anwachs
streifen konvex und rursiradiat, postlarvale zunächst bikonvex und recti- 
radiat (sodann im Alter sekundär konvex und sekundär rursiradiat). Rippen 
ebenso. Lobenlinie mit unterentwickeltem Laterallobus. Dorsallobus 
schwach. Im Alter werden beide rückgebildet. Nabel weit, Zunahme an 
Windungshöhe verhältnismäßig langsam erfolgend (vor allem von den 
mittleren Windungen ab), Mündung mäßig hoch.

Umfang: P.janus E rben 1960 ; P. lituus (B arrande  1865).
Reichweite: Ober-Emsium.
Agoniatites M eek 1877
Typus-Art: Goniatites vamtxemi Hall 1879.

Eine Gattung der Agoniatitinae mit folgendem Merkmals-Komplex: 
Alle Merkmale wie bei Mimagoniatites, jedoch: keine Nabellücke mehr, 
Gehäuse schon von der Mündung des Protoconchs an konvolut, alle Win
dungen mit konkaver Windungszone, Dorsallobus schon in der Anfangs
windung. (Für Weiteres vgl. S chindew olf 1933.)

Paraphjllites H yatt 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. (Für Weiteres vgl. S chindew olf 1933.)

Augurites B ogoslovskij 1961
Typus-Art: A ugurites mirandus Bogoslovskij 1961.
Die einzige bisher bekannte Gattung der Auguritidae. Diagnose daher 

vorläufig mit der der Familie übereinstimmend.
Umfang: Bisher nur die Typus-Art bekannt.
Reichweite: Eiflium.
(Für die Diagnosen der Gattungen der Anarcestidae und Pinacitidae 

vergleiche man O. H. S chindewolf 1933!)
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Erklärungen zu den Tafeln

Tafel 7

1—8 Etappen in der G ehäuse-E inro llung der H auptreihe. E in
ro llun g  der In itia l-G ehäuse. (Phylogenetische Folge)

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

Fig. 1. Typ des Initial-Gehäuses gewisser Michelinoceratida sowie der 
ursprünglicheren Vertreter von Bactrites und Lobobactrites.
[Beispiel: Bactritoides Initial-Gehäuse; etwa X 10; (GPIBo. 20); Calcaire 
La Grange (hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.).]

Fig. 2. Initial-Gehäuse von Anetoceras (A .) hunsrmckianum E r b e n .

[Etwa x 5,5; (GPIBo. 30); Obere Teile des Hunsrückschiefers (Oberes 
Siegcnium); Grube Schielebach bei Herrstein, Hunsrück. — Vergrößerter und 
seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus Erben 1962: Taf. 1, Fig. 2.]

Fig. 3 . Initialgehäuse von Anetoceras ( Erbenoceras) B o g o s l o v s k i j .

[Beispiel: A . ( Erbenoceras) advolvens Erben; etwa x 7,5; (1869/37); Oberes 
Emsium; Rechtes Ufer der Zabolotnaja (Osthang des nördlichen Ural). — 
Vergrößerter und seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus Bogoslovskij 
1963: Taf. 2, Fig. 6.]

Fig. 4. Typ des Initial-Gehäuses der ursprünglichen Vertreter von Tei- 
cherticeras. (Umriß-Skizze; forme elliptique mit 2. Nabellücke.)
[Beispiel: Teicherticeras lissovi Bogoslovskij; etwa X 9; (1869/50); Oberes 
Emsium; Ufer der Zabolotnaja (Osthang des nördlichen Ural). — Vergrö
ßerter Ausschnitt aus Bogoslovskij 1963: Abb. 4a.] Vgl. auch Abb. 2f.

Fig. 5. Typ des Initial-Gehäuses der ursprünglichen Vertreter von Con- 
voluticeras. (Umriß-Skizze; forme elliptique mit 2. Nabellücke.) 
[Beispiel: Convoluticeras erbeni Bogoslovskij; etwa X 10; (1869/64); Ober- 
Emsium; Ufer der Zabolotnaja (Osthang des nördlichen Ural). Seitenverkehrt 
orientierter Ausschnitt aus Bogoslovskij 1963: Abb. 5 w.]

Fig. 6—7. Typ des Initial-Gehäuses von Mimagoniatites.
6 = Forme elliptique. Relativ große Nabellücke. II bei etwa 90° stehend. 
[Beispiel: M . ( M . j  aff. fecundus (Barrande) in E rben 1960; Calcaire La Grange 
(hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-et-L.); etwa X 14; 
(AngRo8); — Vergrößerter und seitenverkehrt orientierter Ausschnitt aus 
Erben 1960: Taf. 5, Fig. 13.]
7 = Forme circulairc. Relativ kleinere Nabellücke. II bei etwa 100° stehend. 
[Beispiel: wie Fig. 6, aber LGAng 18; — Vergrößerter Ausschnitt aus Erben 
1960: Taf. 5, Fig. 12.]

N. Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. 14
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Fig. 8. Typ des Initial-Gehäuses bei Anarcestiden mit Nabellücke.
[Beispiel: A narcestes ( Latanarcestes)  noeggerathi (v . B u ch )  ; Wissenbacher Schiefer 
(Eiflium); Wissenbach; etwa X 12; (GPIBo 49).]

Tafel 8

1—5 Die beiden W achstum s-Ä nderungen und die Q uasi-D is
kordanz der A nw achsstreifen  in der H auptreihe.

(II =  2. Wachstums-Änderung. — 1. Wachstums-Änderung konstant am V or
derrand des Protoconchs. Hier nicht besonders bezeichnet.)

Fig. 1—2. Initial-Gehäuse von Mimagoniatites( M.) cf. ^orgensis (A. Roemer).
— Beachte; 1. Wachstums-Änderung durch orale Verengung des 
Protoconchs. 2. Wachstums-Änderung durch schwache Ein
schnürung der Gehäuseröhre, Quasi-Diskordanz der Anwachs
streifen und Einsetzen der Rippenskulptur. II bei etwa 130° 
stehend (analog zu Taf. 1, Fig. 7 umzuorientieren!).
1 =  M imagoniatites (M. )  cf. zorgensis (A. Roemer) ; Lauterberger Kalk (Ober- 
Emsium); Rothäuser Klippe bei Bad Lautcrberg/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: M imagoniatites sp.; Lauterberger Kalk (Ober-Emsium); Rothäuser 
Klippe bei Bad Lautcrberg/Harz.
3 = Laterale Ansicht; etwa X 23; (GPIBo 55)
4 =  Ventrale Ansicht. Vorderrand des Protoconchs und anschließendes Win
dungsstück; etwa X 27; (GPIBo 55)
5 = Ventrale Ansicht. An Protoconch anschließendes Windungsstück; etwa 
x 22; (GPIBo 56).]

6—9 Iterativ-T endenzen  in einzelnen Seitenzw eigen  derfrühen  
Ammonoidea.

Fig. 6—7. Iterativ entwickelte Rückbildung der Nabellücke 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-Gehäuse von A goniatites holzapfeli W edekind crassus (Holzapfel) ; 
Givctium; Martenberg bei Adorf; etwa X 14; (GPIBo 48).
7 =  Initial-Gehäuse von A goniatites fu lgu ra lis  (W hidborne) ; Givctium; Mar
tenberg bei Adorf; etwa x 12; (GPIBo 48a — Silicon-Abguß vom Original 
Wedekind 1918: Taf. 15, Fig. 12).
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Fig. 8. Iterativ hervorgebrachte spätlarvale Anwachsstreifen und iterative 
schwach angedeutete und modifizierte Quasi-Diskordanz (vor
übergehend rectiradiate Position des Flankenabschnitts und vor
übergehende Reduktion des Dorsalsattels der Anwachsstreifen) 
bei der fortgeschrittenen Art Convoluticeras lardeuxi E r b e n .

8 = Initial-Gehäuse von Convoluticeras lardeuxi Erben; Calcaire La Grange 
(hohes Ober-Emsium); La Grange bei Chalonnes (M.-ct-L.); etwa X 16; 
(MHNAng 53).

Fig. 9. Iterativ hervorgebrachte spätlarvale Anwachsstreifen bei der fort
geschrittenen Art Convoluticeras discordans n. sp.
9 =  Initial-Gehäuse von Convoluticeras discordans n. sp.; Dalejer Schiefer (tiefes 
Eiflium); Daleje bei Prag (Barrandium); etwa X 8; (NMP).

Tafel 9

Fig. 1. Frühes postlarvales Stadium von Agoniatites. (Mündung erhalten.
Larvales Proseptum, postlarvales Primärseptum und zwei weitere 
postlarvale Septen. Deutliche Einschnürung und „Schwielen“- 
Bildung an der 2. Wachstums-Änderung = II.)
1 = Initial-Gehäuse von A goniatites sp.; Steinkern; Givetium; Bonzel; etwa 
X 8; (GPIBo 28).

Fig. 2. Iterativ hervorgebrachte Andeutung einer 2. Wachstums-Ände
rung (= II) durch Änderung der Weitenzunahme der Gehäuse
röhre bei Gjroceratites.
2 = Initial-Gehäuse von G yroceratites g ra cilis  (v. M eyer) ; verkiester Steinkern; 
Wissenbacher Schiefer (Eiflium); Wissenbach; etwa X 18; (GPIBo 54).

3—7. Iterative  Tendenzen in den F rühstad ien  der O ntogenese 
bei fo rtgesch ritteneren  Arten (bzw. Seitenzw eigen) der 
M ichelinoceratida und B actritid ae.

Fig. 3. Iteration aufgrund des Hervorbringens „larvaler“ Anwachs
streifen, einer sekundären Erweiterung der Gehäuseröhre (und 
möglicherweise einer — hier nicht erhaltenen — 2. Wachstums- 
Änderung) bei fortgeschrittenen Arten der Michelinoceratida.
3 = Initial-Gehäuse eines Vertreters der Michelinoceratida; Kalke des Unteren 
Ludlowium; Combe d’ Yzarne bei Cabrieres in der Montagne Noire (Her.); 
etwa X 12; (leg. et fot. H. Ristedt. — GPIBo).

Fig. 4. Iteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen, 
einer sekundären Erweiterung der Gehäuseröhre sowie einer sanf
ten 2. Wachstums-Änderung (II — aber ohne Quasi-Diskordanz 
der Anwachsstreifen!) bei fortgeschritteneren Arten von Bactrites.

14*
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4 = Initial-Gehäuse von Baftnies gradU or Ci.arkk; früh postlarvales Stadium; 
Genundewa limestone (Oberdevon); Gcnesce County, N. Y .; etwa X 20; 
(N. Y. State Mus. 12042/1); (Original Clarke und A. K. M iller 1938: Taf. 4, 
Fig. 7; — Foto C. Teichert). Laterale Ansicht, Ventralbucht links.

Iteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen, 
einer sekundären Erweiterung der Gehäuseröhre sowie einer 
2. Wachstums-Änderung (mit Quasi-Diskordanz der Anwachs
streifen — hier nicht erhalten) bei den fortgeschrittenen Arten von 
Cyrtobactrites.
5 = Initial-Gehäuse von Cyrtobactrites asiuuatus Erben; Lauterberger Kalk 
(Ober-Emsium); Rothäuser Klippe bei Bad Lautcrberg/Flarz; etwa X 11,5; 
(GPIBo 14a).
5: ventral; 5a: lateral; 5b: dorsal.

Fig. 6—7. Iteration aufgrund des Hervorbringens larvaler Anwachsstreifen, 
einer sekundären Erweiterung und einer sehr sanften 2. Wachs
tums-Änderung (mit Quasi-Diskordanz der Anwachsstreifen — 
bei 6 nicht erhalten) im Pseudobactrites-Z.we\g.
6 =  Initial-Gehäuse von Pseudobactrites cf. pe'neaui Erben; Calcairc La Grange 
(hohes Obcr-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-Gehäuse von Pseudobactrites bicarinatus Ferronniere; Calcaire 
La Grange (hohes Ober-Emsium); La Grange (M.-et-L.); etwa X 14,5; 
(GPIBo 52).
(Protoconch ursprünglich erhalten, aber bei der Herauslösung des Stücks aus 
dem Gestein zerstört.)
7: lateral, Ventralbucht rechts; 7a: dorsal.

Tafel 10

Frühontogenetische Reduktion der Kammerhöhe beim rezenten 
Nautilus. Reduktions-Maximum in der 8. Kammer (VIII). 
Medianschnitt durch ein Gehäuse von N autilu spom piliu s L in.; x 3; (GPIBo).

H. K. Erben, Die Evolution der ältesten Ammonoidea (I)2 12

Fig. 5.



N . Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. Taf. 7.

H . K. E rb e n :  D ie Evolution der ältesten Am monoidea.



N . Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. Taf. 8.

H . K. E r b e n :  Die Evolution der ältesten Am monoidea.



N . Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. Taf. 9.

H . K. E rb e n :  Die Evolution der ältesten Am monoidea.



N . Jahrbuch f. Geologie u. Paläontologie. Abhandlungen. Bd. 120. Taf. 10.

H. K. E rb e n :  Die Evolution der ältesten Am monoidea.


