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Stammesgeschichte und System
der posttriadischen Ammonoideen

Ein Uberblick
(2. Teily

Von

Jost Wiedmann, Tiibingen

Mit Tafel 3—6 und Abb. 14—47 im Text und auf 2 Beilagen

2. Die eigentlichen Desmoceratinae der htheren Unterkreide weisen
einen andersartigen, aber bereits bekannten Lobenbildungsmodus auf. In
dhnlicher Weise wie bei den Perisphincten (Abb. 5) wird auch bei der
typischen Gattung Desmoceras (Abb. 14) in einem sehr frithen Stadium der
Lobenboden des U, verbreitert und durch eine mediane Aufsattelung
gespalten (Abb. 14b). Erst danach (Abb. 14c) wird im Sattel U,U, , der erste
Metalobus angelegt. Dieser U, verbleibt im Verlaufe der weiteren Eatwick-
lung auf der Flanke, der U,, dagegen in der Internsutur, in absoluter Ent-
sprechung der bei den Perisphincten beobachteten Verhiltnisse. Ebenfalls
ubereinstimmend verhilt sich der Uy, der symmetrisch zur Naht weiter auf-
spaltet und damit zum Suspensivlobus wird (Abb. 14g).

Die resultierende Lobenformel
ELU,U,U,=85U,, Uyl

charakterisiert neben den jingeren Desmoceratinae des Apt, Alb und der
Oberkreide auch die Puzosiinae, Kossmaticeratidae, Pachydiscidae! und
wohl auch die Diaziceratidae?. Stellvertretend fiir alle diese Formen sei hier
nut die Lobenentwicklung von Parasilesites (Abb. 15) wiedergegeben, der
von seinem Autor (R. IMray 1959) den Silesitidae zugerechnet wurde.
Statt dessen bestehen jedoch offensichtliche Beziehungen zur Gattung Pa-
gosia, mit der die bisherigen Parasilesites-Arten auch generisch vereinigt
wurden. Die Gattung IMLAY’s ist daher besser den Puzosiinae zuzuordnen.

1 Zahirciche Belege hierfiir hat 'T. MaTtsumoTto (1954) gegeben, ohne allerdings die
sehr frith angelegte Spaltung des U, crkannt zu haben. Dies ist bei der Betrachtung det
Lobenbilder MaTsumoTo’s zu beriicksichtigen.

2 Die Municricetatidae WRIGHT 1952 werden hier als Synonym der Diaziceratidae
Basse 1947 betrachtet, deren Gattungen Prexdoschloenbachia und Diagiceras SrATH von
WriGHT (1957, S. L 436, 437) zu Unrccht in die Lenticeratinac und damit die Acantho-
cerataceae eingeschlossen wurden.
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Abb. 14. Lobencentwicklung von Desmoceras latidorsatum (MicHeLIN). GPIT Ce 131028,
Mittleres Alb, Sierra de Ricote (Prov. Murcia, Spanicn). Etwa 25/1, h bei Windungshéhe
(Wh) 1 mm.

Bei Parasilesites 1aBt sich die Aufspaltung des U, in ihrem Werdegang
besonders deutlich verfolgen. In der 5. Sutur etwa (Abb. 15b) sind die
ersten Anzeichen der sich anbahnenden Spaltung des U, in einer deutlichen
Abplattung des Lobenbodens erkennbar. In c ist die mediane Aufspaltung
des U, bereits deutlich. In d wandert der ventrale Teilast zur Naht hin ab,
und in e hat die mediane Aufsattelung die Hohe der tibrigen Séttel erreicht,
die Trennung des ventralen und dorsalen Teilastes ist damit vollstindig.
Mit ungewdhnlicher Konstanz erfolgt nun (f) die Herausbildung des
nichstfolgenden Elements im auf der Naht gelegenen Lobenhals des ven-
tralen U,-Astes, so dal Unsicherheit besteht, ob es sich dabei um einen
neuen Lobus oder um ein weiteres Spaltprodukt des U, handelt. Den jiinge-
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R Watau-a's Abb. 15. Lobenentwicklung von

Parasilesites kilianifornris (FALLOT).
GPIT Cc 1310/29. Mittleres Alb,

b Sicrra de Ricote (Prov. Murcia,
E LUy Spanien). Erwa 25/1, | bei Wh
g \ A~ 2,8 mm.

ren Auffassungen SCHINDEWOLF’s folgend, mdchte auch ich in dieser be-
ginnenden Zerschlitzung die Anlage des U, sehen. Dieser nimmt rasch an
GrofBe zu und wandert, wie in g ersichtlich, in die externe Sutur. Bis zu die-
sem Stadium sind die Gbrigen Loben praktisch unzerschlitzt geblieben, die
ganze Entwicklung hat sich sehr rasch im Laufe von 1—13% Umgingen
vollzogen.
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Gleichfalls bezeichnend fiir alle jiingeren Desmoceraten ist die in h wie-
dergegebene Herausbildung des U,, die in der Regel paarig und symme-
trisch zur Naht erfolgt. Die weitere Entwicklung dieses Elements (i-—I)
zeigt, dal3 wir hier von einer Suturallobenbildung im U, sprechen kdnnen,
in den bei Formen mit suspensivem Nahtlobus (Abb. 151) auch noch die
Elemente U, und U,, einbezogen scheinen.

Wir haben dem sphaeroconen Desmoceras hier bewult die Lobenent-
wicklung eines oxyconen Parasilesiten gegeniibergestellt, um zu verdeutli-
chen, daB der Modus der U,-Spaltung keineswegs als bloe Funktion der
Gehduseform, als Resultat eines gréBeren Lobenbedatfs, bei raschem Brei-
tenwachstum etwa, angesehen werden darf.

Ein nicht weniger deutliches Beispiel fiir die frithe Spaltung des U, lie-
fert Neorilesites (Abb. 16) als Vertreter der Silesitidae, die sich bereits im
Barreme von den Desmoceraten abgespalten haben. Hier lassen sich die be-
reits im vorhergehenden geschilderten Verhdltnisse mit groBer Genauigkeit
reproduzieren: Abplattung und allmihliche mediane Einsattelung im Lo-
benboden des U, (a—c), Reduktion und Abwanderung des U,, zur Naht
hin (d—g), Herausbildung des U, in unmittelbarer Verkniipfung mit dem
U,. (h), Abwanderung des U, auf die Flanke (i) und schlieBlich Suturallo-
benbildung im U, (k—m). Bezeichnend ist hier, wie ebenso auch fiir die
letztgenannten Formen, dal3 der U, stets in die externe Sutur abwandert,
wihrend der U,, stets in der internen Sutur verbleibt. Es ist dies ein wichti-
ges Merkmal fiir die Diagnostik dieser beiden Elemente, wenn etwa die
frithesten Stadien der Lobenentwicklung nicht zuginglich sind.

Es wird gleichzeitig verstindlich, daB die Vernachlissigung gerade die-
ser frithen Entwicklungsstadien, etwa im Bereich zwischen 5. und 10. Sutur
(Abb. 15b—d, 16b—d), zu MiBldeutungen der Lobenentwicklung nicht nur
bei den Desmoceraten fihren muBlte. Geht man in det Verfolgung det Lo-
benentwicklung nur bis zu den in 15e und 16e dargestellten Stadien zurlick,
so kann ohne weiteres der Eindruck entstehen, der zu diesem Zeitpunkt
extrem angehobene und in der GroBenentwicklung zuriickgebliebene U,
stelle statt dessen die erste Anlage des U, dar. Gerade die typischen Bei-
spiele fir Suturallobenbildung (R. WEDEKIND 1910, 1916; A. DieTz 1923;
O. H. ScuiNDEWOLF 1923, 1929, 1961), d. h. insbesondere Oppelien, Peri-
sphincten und Simbirskiten, haben diese MiBdeutung etfahten und sind da-
durch irrtimlich mit den Phylloceraten in Verbindung gebracht worden,
bis ScHINDEWOLF (1964, 1965, 1966) das Vorhandensein einer U,-Spaltung
nachweisen konnte.

Unbefriedigend bleibt die unterschiedliche Ausbildung des U, bei denim
1. Teil (Abb. 12) behandelten Eodesmoceraten und der hier geschilderten
Spaltung des U, bei den jungeren Desmoceraten; sind beide Gruppen doch
durch kontinuierliche Uberginge (Ub/igelia) verbunden und ist nach Auffas-
sung SCHINDEWOLF’s eine Entwicklung vom ungespaltenen zum gespalte-
nen U, als Reversion unwahrscheinlich. Infolge der Unzulinglichkeit unseres
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Abb. 16. Neosilesites balearensis (FaLLor). GPIT Ce 1310:31. Oberes Apt, Cala Blanca
(Mallorca). Etwa 251, m bei Wh 2 mm.

bisherigen Barremiten-Materials (Abb. 12 mufite aus mehreren Exemplaren
kombiniert werden, so daB eine Unvollstindigkeit gerade im interessieren-
den Bereich der ersten Suturen nicht ganz ausgeschlossen werden konate)

N. Jahrbudh f. Geologie u. Palionrtologie. Abhaudlungen. Bd. 127, 2
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wurden die Bemuhungen um ein voll- E LUy Uy Gy Uy !
stindigeres Priparat in der Zwischen-
zeit fortgesetzt. Nach lingeren Bemii-
hungen gelang schliefilich die Prépara-
tion einetr Barremiten-Innenwindung
(Abb. 17), die die von SCHINDEWOLF
(1966)* geforderte Spaltung des U, . W
mit aller Deutlichkeit erkennen liBt.

Nicht zu beantworten ist im Au-
genblick die Frage, ob dieses Ver-
halten alle Eodesmoceraten und so- d W
gar die Barremiten einheitlich kenn-
zeichnet. Zweifellos wiirden sich die
Pulchellien und die noch zu behan- . M
delnden Acanthocerataceae mit un-
gespaltenem U, besonders miihelos an Yt
entsprechende Vertreter der frithen sy LI\
Desmoceraten anschlieen lassen, zu
denen offensichtlich die gréBte Af- E Ly I
finitit besteht. Auch das iber den a
evcntl‘:lellen Ursprung der Desmoce- Abb. 17. Barremites cf. strettostoma (Un-
raten in Vertretern der Haploceraten 116). GPIT Ce 1310/30. Untercs Barreme,
Gesagte (1. Teil, S. 76), behilt volle 15 Querola/Sicrra Mariola (Prov. Alican-
Giiltigkeit, sind hier doch die mor- te, Spanien). Etwa 25/1.
phologischen Ubergiinge am deutlich-
sten. Allerdings kann nun auch die Moglichkeit eines Ursprungs der Des-
moceraten in den Perisphincten oder Oppelien nicht ausgeschlossen wer-
den. Eine solche Verkniipfung, wie sie bereits von W. KiLian (1910) oder
E. Cuarur (1920) angenommen wurde, hitte u. a, fur sich, daB beim
Gros der Perisphincten und den Oppelien die urspriingliche Spaltung des
U, noch ethalten geblieben ist. Als mégliche Ausgangsformen lieBe sich
an Saynella bzw. Ubligites denken. An dieser Stelle miissen jedoch noch de-
tailliertere Untersuchungen ansetzen. Abgesehen davon, wie diese Fragen
sich entscheiden sollten, ist sicher, dal} die erstmals von A. DE GROSSOUVRE
(1893) und dann insbesondere von L. F. Spatn (1925) und C. W. WriGHT
(1955, 1957) postulierte Verknipfung der Desmoceraten mit den Phyllo-
ceratina heute nicht mehr aufrechterhalten werden kann.

Die nichtsfolgende Superfamilie der Hoplitaceae umfaBt nach der
Auffassung von C. W. WriGHT (1957, S. L 381) , series of primary and se-
condary derivatives of Desmoceratidae which take on strong ornament‘.

*) Durch freundliches Entgegenkommen von Herrn Professor Schindewolf wurde
mir ein Fahnenexemplar der gleichzeitig in Druck befindlichen 5. Licferung der ,,Stu-
dien® (Perisphinctaceae, Desmocerataceae) zur Einsicht iiberlassen.
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In Wirklichkeit stellen sie eine hochst heterogene Gesellschaft dar, aus der
sich lediglich die echten Hopliten — im Gegensatz zu den noch zu be-
handelnden ,,unechten®, d. h. auf die Heteromorphen zu bezichenden Ho-
pliten — um die Gattung Hoplites selbst in die unmittelbare Abfolge der
Desmoceraten stellen lassen. Es sind dies die Leymeriellidae, Hoplitidae,
Schloenbachiidae und Forbesiceratidae. Nur ein Beispiel soll verdeutlichen,
wie auBerordentlich konstant und iibereinstimmend die Lobenentwick-
lung bei echten Desmoceraten und echten Hopliten ablauft, trotz der
zugegebenermalflen betrichtlichen Unterschiede in Gehdusebau und Skulp-
tur. Die Lobenentwicklung von Schloenbachia (Abb. 18), als cenomaner
Endform der eigentlichen Hoplitaceen, stimmt nahezu bis ins Detail mit der
der Desmoceraten iiberein. Die Primidrsutur der echten Hopliten ist — im
Gegensatz zu den bisherigen Darstellungen (L. F. Spata 1923, Abb. 1;
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Abb. 18. Lobenentwicklung von Schloenbachia varians (J. Sowerny). GPIT Ce 1310/37.
Cenoman von Rouen (Frankreich). Etwa 25/1, mit Ausnzhme von f (12/1), f bei Wh 5 mm.

2%
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R. Casey 1965, Abb. 172) und den Verhiltnissen bei den unechten Hopli-
ten — quinquelobat und fiigt sich damit ganz mihelos in den fir alle normal
aufgerollten Jura- und Kreide-Ammoniten bezeichnenden Rahmen. Die
Aufspaltung des U, ist bereits frith angelegt (Abb. 18a, b), allerdings er-
folgt dann sehr rasch eine deutliche Riickentwicklung des U,, (Abb. 18¢c),
der U, wandert auf die Flanke, wihrend im U, auch hier Suturalloben-
bildung erfolgt (Abb. 18e, f).

Auf Grund der Lobenentwicklung ist damit eine scharfe
Trennung zwischen Desmocerataccae und Hoplitaceae s.str.
nicht moéglich. Diesen engen Zusammenhang zwischen beiden Super-
familien bestitigt m.E. auch Cleoniceras, das als Ubergangsform zwischen
diesen betrachtet wird (C. W. WrigHT 1957, S. L 394). SCHINDEWOLF ist
bei der Behandlung det Oppelien (1964, S. 395, Abb. 239) auf diese Formen
eingegangen und hat auf die bei Cleoniceraten und Oppelien identische
Lobencntwicklung hingewiesen. Es gilt dagegen als sicher, dall Cleoniceras
nicht aus Oppelien, sondern aus Vertretern der Gattung Ubligella hetvorge-
gangen ist. Ein zweiter gleichfalls kontinuietlicher Ubergang zwischen
Desmoceraten und Hopliten hat sich nach den Untersuchungen von R.
BrinkManN (1937) in der Abfolge Callizoniceras-Proleymerielia-Leymeriella
vollzogen, deren Glieder von C. W. WricHT (1957) teils den Desmocera-
taceae (Callizoniceras), teils den Hoplitaceac (Proleymeriella, Leymeriella)
zugerechnet werden. Ahnliches gilt fiir die von CasEy errichteten Gattungen
Brewericeras, Puzosigella und Leconteites, deten Verteilung auf zwei getrennte
Superfamilien besonders widersinnig erscheint, nachdem jiingst D. L. Jo-
NEs, M. A. MurpHY & E. L. PAckarp (1965) zeigen konnten, dal3 es sich
hier um einige wenige, stark variierende Populationen eines einheitlichen
Formenkreises handelt.

Fir die auf H. SALFELD (1924) zuriickgehende und von R. Casey (1961)
wieder aufgegriffene Vorstellung, Callizoniceras sci ein ditekter Abkommling
der Lytoceraten, gibt es keinerlei konkrete Anhaltspunkte. Suturund Loben-
entwicklung von Calligoniceras sind die eines echten Desmoceraten (O. H.
ScHINDEWOLF 1966, Abb. 379—381). CasEy’s Annahme eines von dem der
ubrigen Hopliten gesonderten Ursprungs der Leymeriellidae und Acantho-
cerataceae kann nicht aufrechtcrhalten werden.

Lediglich die hier als ,,unechte’* Hopliten bezeichneten und noch zu
behandelnden Formenkreise der Cheloniceratidae, Douvilleiceratidae, Para-
hoplitidae, Astiericeratidae, Deshayesitidae und Trochleiceratidae unter-
scheiden sich von den bisher behandelten Formen grundsitzlich durch den
Besitz einer quadrilobaten Grundsutur und miissen von den Hopliten streng
geschieden werden.

Dadamit die Hoplitaceac im heute verstandencn Sinne eine
vollig heterogene Sammelgruppe darstellen, empfiehlt es sich,
neben den Pulchelliidae, Engonoceratidae und Placenticerati-
dae (1. Teil, S.77f.) nun auch die diphyletischen echten Hopliten
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Abb. 19. Spitidiscns aleoyensis (N1cxLES). GPIT Ce 1310/11. Hauterive, La Querola (Prov.
Alicante, Spanicn). Etwa 25/1, mit Ausnahme von h (12/1) bei Wh 7 mm.
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Abb. 20. Almohadites subcamelinus nov. gen et nov. sp. Kombiniert aus GPIT Ce 1310/13
(k), —/14 (d—g), —/15 (a—c). Unteres Barrcme, La Querola (Prov. Alicante, Spanicn).
Etwa 25/1, h bei Wh 3 mm.
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(Lcymcriellidae, Hoplitidae, Schloenbachiidae, Forbesicera-
tidae = Hoplitaceaes.str.) mitihren Ausgangsformen, den Des-
mocerataceaezuvereinigen. Weder die bisherigen Kriterien noch die
Lobenentwicklung erméglichen cine einleuchtende Trennung beider Super-
familien. Sollte sich herausstellen, daBl die Gesamtheit der frithen Desmo-
ceraten bereits cinen gespaltenen U, besitzt, so wiirde sich fir die Pulchel-
liidae und ihre Abkémmlinge eine Sonderstellung im Verband der neu ge-
faBten Desmoccrataceae ergeben, die hier weitere Untersuchungen erforder-
lich macht.

3. In den Holcodiscidace wetden von L. F. Spatu (1923, S. 35) und
C. W. WriGHT (1957, S. L. 371) kriftig skulptierte Formen des Hauterive
und Barreme auf Grund ihrer Einschniirungen mit den Desmoceraten in
Verbindung gebracht, Formen, dic man zuvor (V. UnLic 1883, S. 242;
W. KiLran 1910, S. 264 ff.) bedenkenlos den Perisphinctiden, u. zw. ins-
besondere den Olcostephanen zugedrdnet hatte. Das Kriterium der Ein-
schniirungen verliert sehr an Glaubwirdigkeit, wenn man beriicksichtigt,
daB3 die Eodesmoceraten des Valendis/Hauterive — als prospektive Aus-
gangsformen — noch kaum Einschniirungen aufweisen, sich dagegen unter
den Kreide-Perisphincten nicht nur zahlreiche Formen mit Einschniirungen
finden (Spiticeras, Kilianella, Neohoploceras | Taf. 2, Fig. 4]), sondern unter die-
sen sogar solche, die sich als Ausgangsformen der Holcodiscen geradezu
anbieten (Subastieria). Allerdings ist richtig, da hier Gehiduseform und
Skulptur nicht allein beriicksichtigt werden sollten, da auch innerhalb der
frihen Puzosien und Kossmaticeraten dhnliche Typen auftreten.

Kann die Lobenentwicklung zur Klirung des Sachverhalts beitragen?
Auch hier wird wieder die Notwendigkeit kontinuicrlicher Beobachtungen
deutlich. Warde man nimlich sein Augenmerk ausschlieflich auf die
eigentlichen Holcodiscen des Barreme (Abb. 20) richten, so wiirde man ein
Ausbleiben der Spaltung des U, und damit Ubereinstimmung mit den Ver-
hilenissen bei den Haploceraten konstatieren. Nicht so, wenn wir mit
Spitidiscus (Abb. 19) einen frithen Holcodisciden des Hauterive mit in Be-
tracht ziehen. Hier bleibt zwar eine deutliche Spaltung des U, zunichst aus
(Abb. 19a, b), der sodann (Abb. 19¢) im Sattel U,U; innerhalb der Sutur
auftretende Metalobus verbleibt jedoch im Fortgang der Entwicklung (Abb.
194, ¢) in der Internsutur. Dies zwingt m. E. dazu, ihn — in gleicher Weise
wic schon bei Kilianella (Abb. 6) — als Rudiment des U, zu betrachten. Im
Einklang hiermit wandert der nichstfolgende Metalobus, der eigentliche
U,, auf die Flanke (Abb. 19e, f), wihrend es im U, — wic bei den Peri-
sphincten — zur Suturallobenbildung kommt (Abb. 19h).

Diese Verhiltnisse nun lassen sich kaum auf die Haploceraten und
friher Eodesmoceraten (?) beziehen, und auch die Lobenentwicklung von
Almohadites nov. gen. (Abb. 20)3 fiigt sich nun miihelos — wic dic von

3 Typus-Art: A, subearmelinns nov, sp. Kurzbescheeibung im Systematischen Anhang,
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Qusterella (Abb. 7) an Kilianella — an die der vorhergehenden Gattung
durch fortschreitende Reduktion an. Der erste sich (Abb. 20c) bildende
Metalobus wandert auf die Flanke und wird damit zum U,. In ihm scheint
dann (Abb. 20g, h), in Verkiirzung der Entwicklung, die Suturallobenbil-
dung zu erfolgen. Eine Aufspaltung des U, findet also nicht mehr statt.

Die sich damit fir die Holcodiscen ergebende Lobenformel
ELU,U,(=SU;=8SU,,) Uyl

spricht im Zusammenhang mit Gehiduseform, Skulptur und der beobachte-
ten Suturvereinfachung (Abb. 20h) sehr dafiir, daB wir es bei diesen
»Desmoceraten® mit Endformen der Perisphinctaceae zu tun
haben. Hier sollen jedoch noch sorgfiltige morphogenectische Unter-
suchungen an reichem siidspanischem Material folgen.

-
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Abb. 21. Parabrancoceras besairiei (CoLLioNoN). GPIT Ce 1310/35, Unteres Alb, Alcoraya!
Sierra Mediana (Prov. Alicante, Spanien). Etwa 25/1, i bei Wh 2 mm.
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4. Die Acanthocerataceae stellen demgegeniiber eine cinheitliche
Gruppe dar. Sie sind sicher monophyletischen Ursprungs und wurzeln, wie
die Darstellung WriGcHT’s (1957, S. L 403) erstmals deutlich herausstellte,
in den Brancoceraten des tieferen Alb. Diese sog. Parabrancoceratent bieten
sich in threm psiloceratenhaften Habitus als Ausgangsformen fir die neue
Radiation der Oberkreide-Ammoniten wie von selbst an. Bisher nur von der
Sidhalbkugel bekannt, wurden sie in groBer Zahl und der zu erwartenden
Plastizitit der Merkmale nun auch in Sudspanien angetroffen. Sie ver-
kntipfen Brancoceras lickenlos (Taf. 2, Fig. 1—3) mit der Desmoceraten-
Gattung Silesitoides.

Obwohl Silesitoides und Parabrancoceras nach Gehiusebau und Skulptur
kaum zu unterscheiden sind, mag es berechtigt sein, die Zisur zwischen
ihnen anzubringen. Im Zerschlitzungsgrad der Suturen besteht ein deut-
licher Unterschied. Parabrancoceras besitzt als Ausgangsform der Acan-
thoceraten Uberraschenderweise eine pseudoceratitisch vereinfachte Sutur
(Abb. 21i), wihrend die Silsitoides-Sutur (CH. Jacos 1908, Abb. 27) mit
ihrem hohen Zerschlitzungsgrad die eines typischen Desmoceraten ist. Ob-
wohl auch hier wieder eine Reversion insofern zu beobachten ist, als der su-
turale Zerschlitzungsgrad bei den jungeren Acanthoceraten (Abb. 22) wieder
zunimmt, teile ich nicht die Auffassung M. CorrigNnoN’s (1949, S. 116),
daB} dies der Verbindung Silesitoides — Parabrancoceras im Wege stinde.

Die Lobenentwicklung scheint mir die Richtigkeit der Auffassungen von
L. F. Spatn (1942, S. 710) und C. W. WrigHT (1957, S. L 402) insoweit zu
bestitigen, als sie nicht gegen ecinen Utrsprung der Acanthoceraten in
frithen Desmoceraten sprechen dirfte. Wie bei diesen sehr wahrscheinlich,
sicher bei den Pulchellien, bleibt der U, auch bei Parabrancoceras (Abb. 21)
ungespalten. Der U, wandert, wie zu erwarten, auf die Flanke (Abb. 21c, d),
und es erfolgt dann eine alternierende Lobenbildung ohne Ausbildung eines
Suturallobus. Die resultierende Lobenformel

ELU,U,U; U : U, U, T

konnte ebenso die eines Haploceraten oder einet Pulchellia sein, und es bleibt
die Frage, ob nicht auch Silesitoides dem gleichen Lobenbildungsmodus
angehort. Leider mangelt es mir, um dies Gberpriifen zu kdnnen, an pré-
parierbarem Material dieser Gattung?.

Dasselbe oder wenigstens ein dhnliches Bild der suturalen Entwicklung
weisen auch die folgenden typischeren Acanthoceraten auf, fiir die Lye/-

4 Im Gegensatz zu WRIGHT (1957, S. L 403) werden hier Parabrancoceras BREISTROFFER
1952 als eigenc Gattung und Eubrancoceras BREISTROFFER 1952 als Synonym von Branco-
ceras STEINMANN 1881 betrachtet.

5 Die groBe Ubereinstimmung zwischen Parabrancoceras und Pulchellien in Lobenent-
wicklung und -form 4Bt natiirlich auch an cine Bezichung in dieser Richtung denken.
Abct auch hicr erweist sich die mangelhaftc Kenntnis der Apt-Pulchellicn als uniber-
briickbare Hirde (vgl S. 78 im 1. Teil).
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liceras (Abb.22) als Beispiel gelten mag. U, bleibt wieder ungespalten, Uy wan-
dert auf die Flanke und macht damit Platz fir die weitergehende, streng
alternierende Lobenbildung.

£ L v Up Vs U U Yy

Us Usyey,

£ L Wy I
g

Abb. 22. Lyelliceras [yelli (LEM. in D’ORB.). GPIT Ce 1310,36. Mittleres Alb von Escrag-
nolles (Alpes Maritimces, Frankreich). F, g bei Wh 2,5 bzw. 3 mm = 12 1, sonst 25 1.

Damit wird deutlich, daf3 sich die Acanthocerataccae — was
ihre suturale Differenzierung angeht — nicht prinzipiell, sondern nur
graduell von den Desmoceraten unterscheiden. Die Loben-
entwicklung mit ungespaltenem U; und alternierender Lobenbildung
scheint mir ein gewichtiges Argument dafiir zu sein, daB auch die frihesten
Eodesmoceraten — ebenso wie die Pulchellien — noch einen ungespaltenen
U, besessen haben miissen. Allerdings wiren wohl auch Formen mit ge-
spaltenem U, als Ausgangsformen der Acanthoceraten denkbar, da eine ent-
sprechende Lobenreduktion von O. H. SCHINDEWOLF (1962, 1964) inner-
halb der jurassischen Ammoneen mehrfach beobachtet werden konnte.
Grundsitzlich unterscheiden sich die Acanthocerataceae — wiederum ebenso



Stammesgeschichte und System der posttriadischen Ammonoideen 1. 25

wie die Pulchellien — von den Desmoceraten durch die in beiden Fil-
len unvermittelt erfolgende pseudoceratitische Suturvereinfachung. Trotz-
dem kommt es in beiden Fillen zu einer erneuten Radiation oder Typo-
genese, besonders deutlich bei den die Oberkreide beherrschenden Acan-
thocerataceae. Dies mag die Aufrechterhaltung einer cigenen Superfamilie
gestatten.

*

Wihrend die bisher geschilderten Verhiltnisse keine wesentlichen
Uberraschungen enthielten, sind die verwandtschaftlichen Beziehungen der
unechten Hopliten in ganz anderer Richtung zu suchen, als man bisher
angenommen hatte. Hierher rechnen folgende systematische Einheiten im
Familienrang

Douvillciceratidac Parons & BON.\R:;‘LLI 1897 (non Sratn 1922)
Cheloniceratidac Hyarr 1903 (non Seatir 1923)
Roloboceratinae Casey 1961
Parahoplitidac Sparir 1922
Acanthohoplitinae Stovanow 1949
Asticriceratidac BREISTROFFER 1953
Deshayesitidae Storanow 1949
? Mathoceratinac Casey 1964® und vor allem auch dic
Trochleiccratidae BREISTROFFER 1952,

Auf den ersten Blick besitzen diese Formen — vielleicht mit Ausnahme
des scaphitoiden Astiericeras — alle Attribute eines echten Hopliten, ins-
besondere ,,thick test and strong ornament®, aber auch eine stark zerschlitzte
und offenbar elementreiche Adultsutur. So ist es nicht verwunderlich, wenn
man diese im Barreme, Apt und Alb bedeutsame Gruppe im allgemeinen den
Hoplitaceae zugerechnet findet (L. F. Spatu 1923; C. W. WRiGHT 1952,
1955, 1957; E. Basse 1952). Doch der duflere Schein triigt, denn was diese
unechten Hopliten bei aller Mannigfaltigkeit einigt und zugleich von den
echten Hopliten entfernt?, ist das Vorhandensein einer vierlobigen,
quadrilobatenPrimirsutur. Dies und eine Reihe weiterer, gewichtiger
Argumente scheinen dafiir zu sprechen, dall die Ahnformen dieser
Gruppe nicht bei den Desmoceraten, Hopliten oder Neocomi-
ten, sondern bei den Heteromorphen zu suchen sind. Doch zu-
vor sei ein kurzer Uberblick iiber die recht bunten bisherigen Vorstellun-
gen von der Herkunft dieser Gruppe gestattet.

¢ Da ¢s mir bisher an Matcrial diescr jiingst von R. Casky (1964, S. 289) aufgestellten
Subfamilie fehlt, vermag ich nicht zu entscheiden, ob diesc tatsichlich hier, u. zw. in den
Verband der Deshayesiten, cinzuordnen ist.

7 Irregefihre durch die bisher einzige Lobenentwicklung cines echten Hopliten in
L. F. SpaTH (1923, Abb. 1) und R. Casey (1965, Abb. 172), wo fiir Calliboplites auritus cine
quadrilobate Primirsutur angegeben wird (vgl. S. 19£), wurde dic Bedeutung dieses
Merkmals bishcr von mir unterschitzt (WIEDMANN 1963).
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V. Unric (1883, S. 237 fI.) hat als erster das Augenmerk auf cine Rcihe von weit-
genabelten Formen des Barreme gericheet, dic sich um Awm. guerinianus ' ORBIGNY grup-
pieren und durch cin rasches Anwachsen der koronaten bis subzitkulircn Windungen
gckennzeichnet sind, Dic Gehduscform veranlaBte ihn, diese cigentitmlichen und bis auf
den hcutigen Tag schr ungeniigend bekannten Formen der Perisphincten-Gattung Aspi-
doceras anzuschlicBen. W. KiLian (1910, S. 255) verschob dic Akzentc geringfiigig, als er
gleichzcitig mit der Errichtung ciner cigenen Gattung Paraspiticeras statt desscn an Be-
zichungen zu den Perisphinctiden Spiticeras bzw. Himalayites (W. KiLian 1913, S, 339)
dachte. Diese Herleitung der Gattung Paraspiticeras, die seit KiLian (1913, S. 339) nun
auch als Ausgangsform der eigentlichen Douvillciceraten betrachtet wird, von den Peri-
sphincten hat sich in der franzosischsprachigen Literatur noch lange erhalten (CH. SARASIN
& CH. ScHONDELMAYER 1910, P. Farror & H. TerMIer 1923, E. Basse 1952).

Die Auffassungen L. F. SpatH’s zu dicsem Fragenkomplex sind nicht ganz cin-
deutig. So trennte cr zunichst (1923, S. 35, 63) frithe (Cheloniccratidae) und spite Dou-
villeiceraten (Douvilleiceratidae), den Utsprung der einen in Desmoceraten, den der
anderen in Parahopliten oder cchten Hopliten suchend. Spiter (1927, S. 64) wurdce dagegen
der Apt-Lytoccrat Cicatrites als Ausgangsform der gesamten Douvilleiceraten angegeben,
was jedoch auf stratigraphische Bedenken stofen muB. Jingst ist R. Casey (1961, S. 174,
176) wieder zu der Annahme einer Herkunft der Douvilleiceraten von den Lytoceraten
zuriickgekchrt. Als mégliche Ausgangsform denkt Casey an Kossmatellen des Barreme,
z. B. an UHLIG’s ,,Lyfoceras (?) n.sp. aff. agassizianum® (V. UnLic 1883, S. 76, Taf. 14,
Fig. 8). Nun handelt cs sich jedoch aller Wahrscheinlichkeit nach bei dieser Form um
cinen Vertreter der Desmoccraten-Gattung Séfesites; Kossmatella selbst setzt crst im Alb
i,

An Dcsmoceraten als Ahnformen der Douvilleiceraten hat auch C. W. WrigHT (1952)
gedacht, wobcei er (1957, S. L 382) Trochlciceratidae, Douvilleiceratidac und Deshaye-
sitidae aus drei verschiedenen Wurzelgruppen ableitete, u. zw. der Pulchellicn-Gattung
Lopholobites, dem Desmoceraten Barremites (Raspailiceras) bzw. aus Callizoniceras.

AufschluBreich ist schlieBlich die Auffassung von N. P. Luvrrov & V. V., DRUSHTCHIC
(1958, S. 134, 135), dic die Parahoplitidac (incl. Deshayesiten und Acanthohopliten) in die
,,Berriasellaceac’ (= Perisphinctaccae) einordnen, die cigentlichen Douvilleiceraten
dagegen als selbstindige Superfamilie in die Abfolge der Hoplitaccae stellen. Hierin
spiegelt sich noch einmal die frithere Auffassung KiLian’s (1913, S. 348 f.) wider, der fiir
die Parahopliten ebenfalls eincn von Paraspiticeras gesonderten Ursprung in den Neoco-
miten annahm.

Etst in jingster Zeit hat sich dagegen gezeigt, daB die systematische Zisur nicht zwi-
schen Parahopliten und Douvilleiceraten anzubringen ist, sondern innethalb der Para-
hopliten verliuft. Erstmals von A. Stovanow (1949, S. 95) und dann auch von C. W.
WriGHT (1955, S. 564), R. Casey (1957, S. 34; 1961, S. 593; 1964, S. 289) und 1. A.
MixkHaILova (1957, S. 181) sind die beiden Gattungen Desbayesites und Dufrenoya aus dem
Verband der Parahopliten geldst und als cigene Subfamilic bzw. Familic betrachtet wor-
den. Demgegeniiber bestchen engere Bezichungen zwischen Douvilleiceraten, Parahopli-
ten und Acanthohopliten, wic dies im System C. W. WRIGHT’s recht gut zum Ausdruck
kommt.

Dicscm zumindest diphyletischen Ursprung der Douvillciceraten i. w. S. ist es wohl
zuzuschreiben, daf3 diese nun auch von Casey (1961, S. 173) als eigenc Superfamilie be-
trachtet werden. Dies kann jedoch nicht dariiber hinwegtiuschen, daf3 iiber den Ursprung
dieser Superfamilic nach wice vor vollige Unklarheit herrscht.

Nach eigenen Untersuchungen, tiber die a. a. O. ausfiihrlicher berichtet
werden soll, zerfilltdiehierbehandelte Formengruppenach Sutur
und Gehiduseform in vier getrennte Entwicklungsreihen. Von
diesen stehen nur drei, nimlich Douvilleiceratidae, Parahop-
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litidae und Trochleiceratidae, in direktem genetischem Zusam-
menhang. Auf sie wird die zu konservierende Superfamilie
Douvilleicerataceae beschrinkt. Vondiesersind die Deshayesi-
ten scharfzu trennen, denen auf Grund ihrersuturalen Sonder-
entwicklung der Rang einer eigenen Superfamilie Deshayesi-
taceae zuerkannt werden soll.

5. Wie wichtig eine kombiniert morphogenetisch-phylogenetische Be-
trachtungsweise ist, 1i3t bereits die erste Formenreihe der Douvilleicera-
tidae erkennen. Die typische Gattung Douvilleiceras besitzt eine stark
zerschlitzte Alterssutur (Abb. 27d), bei der man — unvoreingenommen —
an das Vorhandensein von drei Umbilikalloben zwischen I und einem stark
asymmetrischen L denken wiirde. Beriicksichtigt man die Lobenentwick-
lung (Abb. 23), so ergibt sich, daf} diese Deutung falsck ist und daB die
beiderseits der Naht gelegenen ,,.Loben durch Aufspaltung des U in einen
ventralen und einen dorsalen Ast, die auf der Flanke befindlichen Elemente
dagegen durch Aufspaltung und stark asymmetrisches Wachstum des pri-
mir ungeteilten L hervorgegangen sind. Sdmtliche Elemente der Alters-
sutur konnen hier also muhelos auf einen quadrilobaten Lobentyp zuriick-
gefuhrt werden, wie er in der Primirsutur (Abb. 232) in aller Deutlichkeit
ausgebildet ist. Die spiter einsetzende Lobenspaltung steht offenbar in
engem kausalem Zusammenhang mit der Lage der Protoloben U und L auf
der Naht bzw. dem schon auf den koronaten Innenwindungen (Taf. 5,
Fig. 2, 3) deutlichen Lateralkiel.

Wihrend die Lobenspaltung bei den eigentlichen Douvilleiceraten des
tieferen Alb bereits in der Frithontogenese erfolgt ist, sctzt sie bei den
vorausgehenden Cheloniceraten des Apt erst spiter ein (Abb. 24)8. So
bleibt der qudarilobate Suturtyp hier linger ethalten (Abb. 24a—c), obwoh!
die Alterssutur (Abb. 27c¢) einen durchaus douvilleiceratiden Zerschlit-
zungsgrad erreicht. Dies scheint mir ein erster Hinweis darauf, daf} die
quadri- und nicht die quinquelobate Lobenlinie den urspriinglichen Sutur-
typ der Douvilleiceraten darstellt. Dies wird durch die bis ins Alter vier-
lobige Paraspiticeras-Sutur bestitigt. Zwar kann es auch hier bei besonders
fortgeschrittenen, noch unbeschriebenen Arten zu einer miBigen Auf-
spaltung des L kommen (Abb. 27b), normalerweise jedoch bleiben L und
insbesondere U bis ins Alter ungespalten (Abb. 25). Sonst zeigt die Loben-
ontogenie von Paraspiticeras keine Uberraschungen.

Damit verstirkt sich der Eindruck, dal3 die Douvilleiceraten-Sutur kei-
neswegs — wie bisher blich — cinem regressiven, sondern einem progres-
siven Entwicklungstrend angehért, dessen Beginn durch die denkbar ein-
fache, vierlobige Heteromorphen-Sutur gekennzeichnet ist. Freilich wire es

8 Die Lobentwicklung von Cheloniceras wurde bercits mchrfach untersucht, u, zw. von
1. A, Mixxaicova (1960, Abb. 4) und von R. Casey (1961, Abb. 54), ohnc daf allerdings
ihre weitreichende phylogenetische Bedeutung erkannt wurde.
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verfritht, bereits auf Grund dieses einen Merkmals auf eine Herkunft von
den Heteromorphen zu schlieflen, obwohl bisher nur von diesen quadrilo-
bate Suturen bekannt sind. Es ist unumginglich, auch die frithonto-
genetische Gehduseentwicklung der Douvilleiceraten mit in die Betrachtung
cinzubeziehen.

E Ly Ld UV Ud I
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Abb. 23, Dowvilleiceras mammitlatum (Scruvrotrn.). GPIT Ce 1310 38. Unteres Alb von
Escragnollcs (Alpes Maritimes, Frankreich). Etwa 251, f bei Wh 2 mm.

Diese lieferte einc nach dem Vorangehenden freilich nicht ganz uner-
wartete Uberraschung. Schenkte ich zunichst dem generellen Fehlen der
Anfangsspirale bei Paraspiticeras (V. Unric 1883, Taf. 26, 27; CH. SARASIN
& CH. ScHONDELMAYER 1901, Taf. 8 oder hier Taf. 4, Fig. 1 und 3) keine
weitere Beachtung, da es auf den advoluten Charakter der Paraspiticeras-
Windungen zurlckfiihrbar sein mochte, so tiberraschte danndoch dasFehlen
einer konkaven Windungszone unterhalb einer Windungshohe von 1 mm
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Abb. 24. Cheloniceras (Ch.) cornneliansm (0’Orp.). GPIT Cc 1310,41. Unteres Apt von
Morclla (Prov. Castellon d. 1. Pl., Spanien). Etwa 251, d bei Wh 1,5 mm.

Abb. 25, Paraspiticeras schindewolfi nov. sp. GPIT Ce 131045. Unteres Barreme, La Querola
(Prov. Alicante, Spanien). Etwa 251, e bei Wh 2 mm.
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(Taf. 4, Fig. 1b). Dies forderte zu weiteren Untersuchungen heraus, die
inzwischen an drei Exemplaren zum Erfolg fiihrten und damit eine Verall-
gemeinerung erlauben. Alle drei Exemplare (GPIT Ce 1310/45, 46, 46a)
entstammen dem prachtvollen Material, das in der Nihe der Querola, in der
stidspanischen Provinz Alicante gesammelt werden konnte, und zeigen
nach Priparation des Nabels tibereinstimmend eine offene Anfangs-
spirale (Taf. 4, Fig. 2a)®. Nur der Protoconch ist eingerollt, wie dies fiir
die Heteromorphen bezeichnend ist (Wiepmann 1963, Taf. 1, Fig. 2, 3).
Nach dem ersten, crioceratitid egredierenden Umgang ohne konkave
Windungszone schlieBt sich die Spirale, und es stellt sich auf den nunmehr
advoluten Windungen die konkave Windungszone sekundir ein.

Gleichzeitig zeigen die Windungen einen raschen Zuwachs an Héhe und
insbesondere an Breite, bis zu einem Betrag von 400 %, pro Umgang (Taf. 4,
Fig. 1b). Der erste halbe, baculitid egredierende Umgang ist skulpturlos.
Sodann stellen sich protrakte Einfachrippen ein, die auf dem der Ventral-
seite gendherten kriftigen Lateralkiel der Innenwindungen Knoten tragen
und den Venter ununterbrochen queren (Taf. 4, Fig. 1—3). Untergeordnet
kommt es zut Bifurkation der Rippen an den Lateralknoten oder zur Ein-
schaltung von unbeknoteten Rippen.

Einen absolut identischen Gehduse- und Skulpturtyp durchliuft auch
Cheloniceras (Taf. 4, Fig. 4) in seiner Jugendentwicklung, so daB} eine Unter-
scheidung nur auf Grund der nunmehr véllig geschlossenen Anfangsspirale
méglich ist. Allerdings geht diesem mittleren Skulpturstadium, das bei der
Mehrzahl der Cheloniceras- Arten zusitzlich Einschniirungen aufweist!?, noch
ein fast skulpturloses frithes Stadium voraus (Taf. 4, Fig. 5). In diesem tre-
ten nur Lateralknoten auf, und es ist dieser Skulpturtyp, den wir als pro-
terogenetische Neuerwerbung der Douvilleiceraten auffassen missen. Er
verkniipft gleichzeitig Cheloniceras mit Douvilleiceras und persistiert hier be-
reits bis zu einem wesentlich groBeren Gehiuse-Durchmesser (Taf. 5,
Fig. 2, 3). Damit aber verlaufen Gehiuse-, Skvlptur- und auch die bereits
behandelte Lobenentwicklung in der Reihe Paraspiticeras — Cheloniceras —
Donvilleiceras so kontinuietlich, dal es undenkbar ist, hier an irgendeiner
Stelle eine Zisur von Familienrang (L. F. Spatn 1923, C. W. WriGHT 1955)
anzubringen.

% Diese Anfangsspirale ist nicht streng kreisformig, sondern schwach elliptisch und
entspricht damit auffallend der ,,forme elliptique* (J. BARRANDE 1867, H. K. ERBEN 1962)
der Anfangswindungen primitiver Ammonoideen des tieferen Devon. Trotz grofler
Ubereinstimmung, insbesondere in der in beiden Fillen wahrscheinlichen Herkunft von —
primir oder sekundidr — ausgerollten Formen, liegt in diesem Falle keine Reversion vor.
Bei Paraspiticeras bleibt — in Reminiszenz zu den normal aufgerollten Ahnformen der
Heteromorphen — der Protoconch geschlossen; es liegt also—im Gegensatz zu den sich
primir aufrollenden Formen des Devon — keine echte Nabelliicke vor.

10 Dies veranlafBite L. F. Seatut (1923, S. 35) ganz offenbar, an cinen Zusammenhang
zwischen Cheloniceraten und Desmoceraten zu denken.
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sonders ausfithrlich behandelte Entwicklungsreihe unechter Hopliten fol-
gende Merkmale als wesentlich hervorheben:

a) Von Leptoceras bis Donvilleiceras findet eine kontinuierliche
GroéBenzunahme statt’2. Die Reihe liefert damit ein weiteres schones
Beispiel fir die Core’sche Regel.

b) Wesentliches Merkmal der Reihe ist die zu beobachtende Reversion
der Gehiuseentrollung. Gehdrt Astiericeras tatsichlich dieser Reihe
an, so wiirde damit der seltene Fall einer nochmaligen Umkehr der Rever-
sion vorliegen.

c) Gleichzeitig mit der Wiederaufrollung wird auch die Sutur wieder
komplexer. Sie kann jedoch selbst bei adulten Douvilleiceraten stets noch
auf einen quadrilobaten Grundbauplan zuriickgefihrt werden, wie er
fir die Heteromorphen typisch ist. Diese Tatsache spricht sehr gegen eine
rein funktionelle Beziechung zwischen Sutur und Gehéduseform. Als Loben-
formel gilt

EL(L,Ly) U (U, Uy L.

d) Ein- und zweispitzige Internloben treten in derselben Entwick-
lungsreihe, teilweise sogar innerhalb einer Gattung (Abb. 23, 27) neben-
einander auf, Damit erweisen sich die weitteichenden systematischen Fol-
gerungen, die seit H. SALFELD auf diesen geringfiigigen Unterschied ge-
griindet werden, als unberechtigt.

¢) Da Dounvilleiceras im Verlaufe seiner Ontogenese die Sutur- (Abb. 23)
und teilweise auch die Skulpturentwicklung seiner Vorfahren rekapitu-
liert, stelle diese Entwicklungsteihe ein recht anschauliches Beispiel fir die
Giltigkeit des Biogenetischen Grundgesetzes dar.

f) Die auffillig hohe Variabilitit innerhalb der Cheloniceraten und
Douvilleiceraten, die von R. Casey (1961, 1962, 1964) vollig mildeutet wor-
den ist und zu einer unzweckmaiBigen Aufsplitterung einheitlicher Formen-
kreise in unzihlige neue ,,Arten‘* gefihrt hat, findet nun eine befriedigende
Erklirung. Sie ist ein weiterer Ausdruck der Zugehorigkeit dieser Reihe zu
den Heteromorphen, fiir die mir eine erhohte Variabilitit zahlreicher Merk-
male spezifisch zu sein scheint.

6. Einem recht einheitlichen Suturtyp gehoren die beiden Gruppen der
Parahopliten und Acanthohopliten an. Ich kinnte mir denken, daB
beide Gruppen eher zwei Grofigattungen entsprechen als zwei verschiedenen
Subfamilien oder Familien (A. Stovanow 1949, V. V. DrusHTcHIC 1956,
I. A. MikuAiLova 1957, C. W. WrigHT 1957, V. V. DrusHTCHIC & M. P.
Kupryavcey et al. 1960, R. Casey 1965). Die hierfir angefithrten Griinde —

12 Die stilisicrten Gehduse-Wicdergaben auf Abb. 27 erfolgten unmaBstiblich. Fiir
Leptoceras gilt ein durchschnittlicher Gehduse-Durchmesser von 15 mm, fir Paraspiti-
ceras von 80 mm, fur Cheloniceras von 160 mm, und Domvilleiceras inaequinodum z. B.
crreicht cinen Durchmesser von 210 mm.
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Vorhandensein von asymmetrischen bzw. symmetrischen Loben, geringere
bzw. stirkere suturale Zerschlitzung, Fehlen bzw. Auftreten von Knoten —
reichen m. E. nicht aus, um beide Gruppen im Familienrang zu separieren.
Jedenfalls 1483t die Sutur keine durchgreifenden Unterschiede zwischen
Para- und Acanthohopliten erkennen, eher zwischen frithen (Gargasiceras,
Colombiceras) und spiten Acanthohopliten (Hypacanthoplites).

Die Lobenentwicklung der jlingeren Acanthohopliten und Hyp-
acanthopliten ist bereits seit langem bekannt (I. A. MikHAILOVA 1957, 1958).
Betrachtet man sie isoliert (Abb. 28), so ist man zunichst geneigt, mit der
russischen Autorin an eine Lobenregeneration im Sattel LU zu denken. Die
hier angelegten Elemente (Abb. 28b, ¢) wurden von I. A. MIKHAILOVA mit
den Symbolen ,,U;* und ,,U,* russischer Terminologie versehen, ent-
sprichen also unserem U, und Uy. Aus Verschiedenartigen Griinden méchte
ich mich dieser Auffassung nicht anschliefen.

E L Uy Uy Yy !

E L v 1
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Abb. 28. Lobcenentwicklung von Hypacanthoplites clavatus (Frivivr) (= nodosicostatis
(FRITEL) = sarasini (COLLET) = cvanida BREISTR. = monocostatus Casry). GPIT Ce 1310/51,
Obcres Apt von Vohrum. Etwa 121, mit Ausnahme von a, b (25/1); ¢ bei Wh 4 mm.

Die Suturverhiltnisse bei den noch zu behandelnden Deshayesiten
lassen sich — mit aller zu Gebote stehenden Zuriickhaltung — dahin gehend
deuten, daB3 bei den Heteromorphen nicht der U, der quinquelobaten Grund-
sutur ausgefallen ist, sondern vermutlich der U,. Das wiirde bedeuten, daf3
der U der Heteromorphen dem U, der Jura/Kreide-Ammoneen entsprechen

3x
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miifite. Dann aber wiirden die vermeintlichen ,,Metaloben‘ bei den Acan-
thohopliten im Satte]l LU, gebildet, also an einer Stelle, an der es nach un-
serer bisherigen Kenntnis nicht zur Bildung echter Loben kommt. Gegen
eine Deutung als echte Loben spricht auch ihre seriale und nicht alter-
nierende Bildungsfolge, die von L zur Naht hin fortschreitet. Dies aber
hitte dann seine genaue Entsprechung in den bei den Scaphiten an der glei-
chen Stelle und in entsprechender Folge gebildeten Sekundirelementen, die
ich zur Unterscheidung von echten Loben als Pseudoloben (p) bezeichnet
habe (W1EDMANN 1965a). Damit aber wiirde sich fir die jingeren Acantho-
hopliten eine den Scaphiten dhnliche Lobenformel E L p, p, p, U Iergeben,
womit nun auch ein realer genetischer Zusammenhang zum Ausdruck
kime. Denn in beiden Fillen haben wir es mit extrem involuten Deszenden-
ten der Heteromorphen zu tun.

Beziehen wir nun auch die frithen Parahopliten, z. B. Gargasiceras (Abb.
29) in die Betrachtung ein, so zeigt sich, daB} hier (Abb. 29¢) die Inzision
»P1" gar nicht im Sattel LU angelegt wird, sondern als ventraler Teilast aus
dem Lobus U hetrvorgeht. Damit aber ist der Anschluf} an die Cheloniceraten
gewonnen, von denen ich die Acanthohopliten — entgegen der herrschen-
den Auffassung (I. A. MikHAarLova 1963, S. 92; R. Casey 1965, S. 419) —
ableiten mochte. Dies wird unterstrichen durch die frithontogenetische Ge-
hiuseentwicklung, die zunichst ein koronates, knotentragendes Stadium
durchliuft (Taf. 5, Fig. 1c; Taf. 6, Fig. 1a), wie wir es bereits von Cheloni-
ceras kennen. Auf diese Fragen soll jedoch erst im Anschluf} an die Behand-
lung der Deshayesiten eingegangen werden, die von den genannten Autoren
als Ausgangsformen der Acanthohopliten betrachtet werden.

Die Entwicklungstendenz der hier zusammengefafiten For-
men gehtalso dahin, dafl die schon bei Cheloniceras vorhandene
Aufspaltung des U erhalten bleibt, der ventrale Teilast (U,)
aberinverstirktem MaBe ausdem Lobusinden Bereich des Sat-
tels LU abwandert. Die fur Cheloniceras bezeichnende Spaltung des L
wird dagegen sehr rasch wieder zuriickgebildet, bzw. kommt nicht erst zur
Ausbildung. Dies mag in Verbindung mit der Gehduseentwicklung zu sehen
sein, in der das Cheloniceras-Stadium auf die innersten Windungen be-
schrankt bleibt, ohne daf} es zur Ausbildung des fiir die Douvilleiceraten so
bezeichnenden Lateralkiels kommt. Bedingt durch einen raschen Hohen-
zuwachs der Windungen erfolgt dann eine zusitzliche Zerschlitzung zwi-
schen den Teildsten U, und Uy (Abb. 29f). Es scheint mir aus diesen Griin-
den sinnvoll, fiir die Acanthohopliten an Stelle der oben gegebenen fol-
gende Lobenformel vorzuschlagen

ELU,U,U,;: Ul
Sie gibt besser als jene die stammesgeschichtliche Entwicklung wieder

und ldBt vor allem nun auch die Bezichungen, aber auch die Unterschiede
gegeniiber den Douvilleiceraten erkennen.
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Abb. 29, Gargasiceras gargasense (1°Orp.). GPIT Ce 1310/52. Oberes Apt von Gargas (Vau-
cluse, Frankreich). A—d etwa 25/1, c—g 12/1, h bei Wh 4,5 mm.

Wenn der Frage der Mehrdeutigkeit der Acanthohopliten-Sutur gréBerer
Raum gewidmet wurde, so ganz bewuBt, um erncut zu verdeutlichen, wie
irrefithrend vielfach die isolierte Betrachtung fortgeschrittener Formen sein

kann.

7. Interessant ist in dieser Hinsicht die Betrachtung der 3. Formen-
reihe unechter Hopliten, der Trochleiceratidae. Die verzwergte, merk-
malsarme Gattung Trochleiceras (Taf. 5, Fig. 5, 6; Abb. 30) nahm bisher eine
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absolute Sonderstellung innerhalb der Kreideammoneen ein. Von P. Far-
rot (1920, S. 58) zunidchst zu Waagenia, spiter (P. FaLLoT & H. TERMIER
1923, S. 74) in die Abfolge der Platylenticeraten und von J. R. BATALLER
(1951, S. 341) sogar zu den Nautiliden gerechnet, zihlten M. CoLLiGNON
(1950, S. 48), M. BrersTroFFER (1952, S. 267) und C. W. WriGHT (1957,
S. L 382) die Gattung einhellig zu den Pulchellien, in Anbetracht der nach
wie vor groflen Unterschiede als eigene Fam. Trochleiceratidae. Demgegen-
uber hielt ich (1960, S. 145) Trochleiceras nach Priparation der Internsutur
und Ermittlung einer nur vierlobigen Sutur fir einen Lytoceraten. Diese
Auffassung wurde jedoch spiter (1963, S. 112) nach MaBlgabe von Skulptur
und ventraler Furche zugunsten der herrschenden Vorstellung wieder auf-
gegeben, wobei ich ein betrichtliches Ma3 der Suturreduktion von Phy/-
loceras Gber Pulchellia zu Trochleiceras fiir moglich hielt (WIEDMANN 1963,
Abb. 5). Es ist aulerordentlich verwunderlich, dal — voreingenommen
durch das liberbewertete Merkmal der siphonalen Futche — nie an Bezie-
hungen zu der vorliegenden Gruppe gedacht worden ist, wo in den Des-
hayesiten ein recht dhnlicher Gehdusetyp vorliegt (Taf. 6, Fig. 4).

13 L v I

Abb. 30. Trochleiceras balearense FarLrot & TERMIER (nach WirDManN 1963). Excmplar
GPIT Ce 1247:4, von der Apt/Alb-Grenze, Alcoraya’Sierra Mediana (Prov. Alicantc,
Spanicn). D bei Wh 3 mm.

Nun kann hier (Taf. 5, Fig. 4) mit Pseudoleymeriella®® iberica nov. sp.
aus dem siidspanischen Oberapt der erste sichere Parahoplit mit deutlicher

13 Wie im Systematischen Anhang (S. 57) noch gezeigt wird, besteht uber systemati-
sche Stellung und Alter dieser monotypischen Gattung selbst bei ihrem Autor (R. Casey
1957, 1962) absolute Unklarhcit. Exst ein reiches Material aus dem siidspanischen Oberen
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Siphonalfurche bekanntgemacht werden. P. iberica nov. sp. bietet sich
damit nicht nur als ideale Ausgangsform von 7rechleiceras an, sondern mache
gleichzeitig auch die Herkunft dieses Seitenzweiges von den Para-
hopliten und nicht den Deshayesiten oder Pulchellien waht-
scheinlich. Nichts kann damit die Unzuldnglichkeit einer sich
ausschlieBlich auf Gehiduse- und Skulpturmerkmale stiitzen-
den Systematik besser verdeutlichen als das Beispiel dieser
bisher vollig miBverstandenen Formenreihe.

E L U, Uy !

g \___/\W

Abb. 31. Pseudoleymeriella iberica nov. sp. Paratypoid, GPIT Cec 1310/54, Oberes Apt
(nolani-Zone), Hornos de Yeso/Sierra Mediana (Prov. Alicante, Spanicn). Etwa 25/1, ¢bei
Wh 2 mm.

Apt erlaubte es, diese Frage nunmchr einer befriedigenden Lésung zuzufithren. Zur Er-
mittlung der Identitit dicser Formen mit dem kanadischen Typ war es unumginglich,
auch den bisher nur ungeniigend bekannten und cinzigen Vertreter der Gattung und
Typus-Art, Hoplites haidaquensis WHITEAVES aus der kanadischen Haida-Formation (Un-
teres Alb ?), in dic Betrachtung einzubeziehen. Herrn Kollegen Dr. J. A. JELETZKY
(Ottawa) bin ich fir die freundliche Ubermittlung des Holotyps dieser Art schr verpflich-
tet, dessen Kenntnis erst die hier vorgenommene Zuordnung der neuen spanischen For-
men zur Gattung Prendsleymeriella ermoglichte.

Das von M. CorrigNoN (1962) beschriebene Trochleiceras termieri kann als Bindeglicd
in der Reihe Preudoleymeriella-Trochleiceras angeschen werden.
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Durch Psendoleymeriella wird nun aber auch die Suturentwicklung von
Trochleiceras verstindlich, u. zw. als Regressiventwicklung der Parahop-
liten-Sutur. Pseudoleymeriella besitzt bei einer teils parahoplitiden, teils
acanthohoplitiden Skulptur cine Lobenlinie, in der die fiir die Parahopliten
bezeichnende Aufspaltung und Differenzierung des U wieder riickgingig
gemacht wird!4, Dies bestitigt nun umgekehrt die Richtigkeit der Deu-
tung der Parahopliten-,,Umbilikalloben‘* als Teile des aufspaltenden U,
wihrend die Reihe Psesdoleymeriella—TTrochleiceras durch den riickliufigen
Vorgang gekennzeichnet ist. Zwar besitzt die ausgewachsene Psendoleyme-
riella iberica nov. sp. noch eine parahoplitide Sutur (Abb. 31), daneben
aber finden sich verzwergte oder Jugendformen derselben Art, bei denen
die Lobenentwicklung bereits mit dem Trochleiceras-Stadium endet (Abb. 32).

Abb. 32. Pseudoleymeriella iberica nov. sp., Jugendform. Paratypoid, GPIT Ce 1310/55.
Glcicher Fdpkt. wie Abb. 31. Etwa 251, ¢ bei Wh 1,5 mm.

Die Ubereinstimmung mit der Lobenlinie der Trochleiceraten erreicht
dabei ein erstaunliches Ausmal3, und es it sich damit fiir die hier behan-
delte Formenreihe die Lobenformel

ELUWU,UyI

angeben.

W Da Pseudoleymeriella bisher nur aus dem obersten Apt (wolani Subzone im Sinnc
Casex’s) und unterem Alb (?) bekannt ist und damit jiinger ist als Paraboplites, muf3
zunichst an cinc Regressiventwicklung und nicht an eine auf einem urspriinglichen Zu-
stand stechengebliebene Konservativform gedacht werden. Dies wird durch die bei
Trochleiceras im Grenzbereich Apt/Alb noch weiter fortschreitende Reduktion im Be-
rcich des U unterstrichen.
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Damit liefern die Trochleiceraten ein weiteres Beispiel fur die Schwierig-
keit, isolierte Formen selbst in ihrer Suturentwicklung richtig zu inter-
pretieren. Erst die genaue Kenntnis von Prexdoleymeriella als vermittelnder
Ubetrgangsform vermochte Klarheit iiber die Genese dieser bisher umstrit-
tenen Gruppe zu verschaffen.

Insgesamt haben wir damit innerhalb der Douvilleiceraten
t.w. S. bisher eine gewissermaBen stabile (Douvilleiceras),eine
progressive (Acanthoboplizes) und eine regressive Entwick-
lungsreihe (Trochleiceras) kennengelernt, die sehr schon die
Entfaltungsméglichkeiten eines konstant gegebenen Sutur-
typs in Abhingigkeit von Sekundirmerkmalen (Gehduseform,
Skulptur) erkennen lassen. Auf der anderen Seite aber wird
deutlich, wie eng dieser modifizierbare Rahmen doch ist und
wie wenig im Grunde der quadrilobate Ausgangstyp von der
recht groBen Vielfalt verschiedener Gehiuse- und Skulptur-
typen oder dem in weiten Grenzen schwankenden Involu-
tionsgrad beeinfluBt worden ist.

8. Gerade bei der Geschlossenheit des innerhalb der bisher behandelten
Douvilleiceraten gewonnenen Bildes witd es sehr schwer, auch die Des-
hayesitidae, wie bisher, diesem Vetband einzufigen. Die Suturentwick-
lung von Deshayesites ist bereits mehrfach mitgeteilt worden (S. D. Ar-

KHANGUELSKI 1925, 1, A. Mi-
3 L B2 Y2y I kHAtLova 1957, R. Casey
(" 1964) und zeigt (Abb. 33)
abweichend von den bisher
d geschilderten Verhiltnissen
die Bildung neuer Elemente
im Sattel UL

Abb. 33. Deshayesites  deshayesi
I \,\/W\f (LEym., in D’Oms.). GPIT Ce¢
1310/60. Unteres Apt, E Motella
(Prov. Castelldn d. . PL., Spanicn).

g o\ Ltwa 25/1, ¢ bei Wh 3 mm.
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Dies liB3t die freilich recht spekulative Deutung zu, dal3 diese Elemente,
die zu Lobengrofie anwachsen, dem U; bzw. Uz der normal aufgerollten
Ammoneen des Jura und der Kreide entsprechen kénnten, in deren Posi-
tion sie ja auch angelegt werden. Dies wiirde zu der weiteren Folgerung
fithren, dafl der U der Heteromorphen dem Protolobus U, der quinquelo-
baten Ammoneen entspriche, wie dies O. H. ScHINDEwOLF (1951, Abb.
17; 1961, Abb. 45) fiir den Dogger-Heteromorphen Spiroceras tatsichlich
nachweisen konnte. Damit in Einklang stehen wiederum die an den Para-
hopliten und Scaphiten gemachten Beobachtungen, daB3 die hier ganz
uniiblich zwischen diesem eventuellen U, und L angelegten Elemente tat-
sachlich keine echten Loben darstellen, sondern entweder Spaltprodukte des
genetischen U (U,) oder Inzisionen des gelingten Sattels LU sind.

Fir unsere Zwecke wichtiger ist die Frage, wie es zu dieser Sonderent-
wicklung gekommen ist und ob diese in irgendeiner Form mit den Ver-
héltnissen bei den Parahopliten zu vereinbaren ist.

Die Priméirsutur (Abb. 33a) weicht zunichst von den bisher geschilder-
ten Verhiltnissen nicht ab. U liegt noch innerhalb der Naht, wie bei allen
Douvilleiceraten bzw. allen Jura/Kreide-Ammoneen mit konkaver Win-
dungszone. Bei einer Wh von 0,2 mm vollzieht sich hingegen ein sehr
rascher Wechsel, insofern U auf die duBlere Flanke bzw. die Naht auf die
Antisiphonallinie zuwandert (Abb. 33b). Damit wird die zunichst noch
breite konkave Windungszone stark eingeengt. Auf diese Weise gelangt
naturgemill der Sattel Ul auf die Naht, was seine weitergehende Zerschlit-
zung zur Folge hat. Zunichst erfolgt die Anlage eines U,;? (Abb. 33c),
der — wie zu erwarten — in der Internsutur verbleibt. Zwischen diesem und
dem U, ? kommt es dann zur Ausbildung eines weiteren Elements (Abb.
33d), das auf die duBere Flanke wandert und so wohl mit Recht als U, ?
bezeichnet werden kann. Die resultierende Lobenformel der Deshayesiten
miiBte dann lauten

E L U,? Ug?: U, 21

Diese Verhiltnisse bei den Deshayesiten sind nicht etwa als Anomalie
aufzufassen. Die Gattung Dufrenoya, die heute zu Recht den Deshayesitidae
zugerechnet wird, zeigt in ihrer Lobenentwicklung (Abb. 34) volle Uber-
einstimmung.

Aber auch schon in der Beschaffenheit der Anfangswindungen un-
terscheiden sich Deshayesites (Taf. 6, Fig. 4) und Dufrenoya (Taf. 6, Fig. 5)
deutlich von den Douvilleiceraten. Ein koronates Paraspiticeras- oder
Cheloniceras-Stadium fehlt ganz. Statt dessen bleiben die zunichst breit-,
dann hochovalen Windungen bis zu einem recht fortgeschrittenen Stadium
glatt. Ab Wh 5 mm setzen dann sigmoidale, auf der Flankenmitte bifur-
kierende und knotenlose Rippen ein, die auf dem Venter ausdinnen. Bei
Dufrengya kann es auBerdem an der Peripherie des planen bis konkaven Ven-
ter zur Ausbildung klavater Marginalknoten kommen. Sucht man nun nach
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Abb. 34, Dufrenoya dufrenoyi (0°Ors.). Kombiniert aus GPIT Ce 1310/61 (¢) und -/62
(a—d). Obcres Apt von Gargas (Vaucluse, Frankrcich)., Etwa 12/1, mit Ausnahme von ¢
(6/1), e bei Wh 10 mm.

Formen, die die Eigentiimlichkeit dieser Skulptur, vor allem aber die Lage
des U auf der Flanke mit den Deshayesiten gemeinsam haben, so gelangt
man fast zwangsliufig zu einer wiederum nur ungeniigend bekannten
Gruppe, den Hemihopliten. Diese wurden von C. W. WRIGHT im Ent-
wurf der Treatise-Systematik (1952, Abb. 1) noch den Hoplitaceae zuge-
rechnet, im Treatise selbst dann (1957, S. L 212) den Ancylocerataceae,
wie dies von S. S, SarkAR (1955) angeregt worden war. Allerdings mul3
der von SARKAR (op. cit., S. 18, 22) und zahlreichen Vorgingern aufge-
stellten Behauptung widersprochen werden, die Hemihopliten stellten
eine der sich allmihlich entrollenden Ausgangsgruppen der angeblich
polyphyletischen Ancylocerataceae dar. Das Gegenteil ist der Fall, die
Hemihopliten miissen als stammesgeschichtliche Endformen der Crioce-
ratiten gedeutet werden, die sekundir zur normalen Aufrollung zuriick-
streben (J. WIEDMANN 1962¢, Abb. 35).

Dic unzulangliche Kenntnis der Gattung Hemiboplites — von der Tpyus-Art H.
JSeraudianus kennt man bishcr nur dic Originalzeichnung p’OrBIGNY’s (1841, Taf. 96,

Fig. 4, 5); die Gesamtsutur der Hemihopliten ist bis zum Augenblick unbekannt — ldBt es
erfordetlich erscheinen, hicr zunichst eine knappc Charakteristik zu geben. H. ferandianus
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ist, wie das Hypotypoid auf Taf. 6, Fig. 3 bestitigt, cine hochmiindige, evolute Form, die
auf den Flanken engstehende, millig geschwungene und teilweise am Nabel bifurkierende
Rippen trigt. Die Rippen queren die abgestutzte bis konkave Ventralscite geradlinig und
unter starker Abschwichung, sic besitzen zierliche Nabel-und klavate Marginalknétchen.
Aber auch Formen mit stitker radialen, trituberkulaten Einfachrippen und einem sub-
quadratisch-polygonalen Windungsquerschnitt, wie z. B. H. astarte (FaLLor & TER-
MmIer) (Taf. 6, Fig. 6) und die weiteren Vertreter von ,,Matheronites RENNGARTEN, gc-
héren zweifellos zur sclben Gattung (C. W. WricHT 1957, S. L 212)1%, Dic duficren Um-
ginge sind advolut bis mifBlig konvolut mit schmaler und seichter konkaver Windungs-
zone. Die Anfangsspirale der Hemihopliten ist bisher unbckannt; es besteht jedoch der
Verdacht, daB sie — als Reminiszenz an dic crioceratitiden Vorfahren — offen ist (Taf. 6,
Fig. 3a) und den cvoluten Anfangswindungen demzufolge die konkave Windungszone
noch fehlt. Dic Sutur (Abb. 35) ist crioceratitid, d. h. quadrilobat und stark zerschlitzt.
Die Elemente 1., U und I sind trifid. U liegt auf der umbilikalen Flanke, dic Naht halbiert
den Sattel Ul. Die Hemihopliten kennzeichnen das Barreme.

Abb. 35, Gesamtsutur von Hemiboplites cf. astarte (FaLLoT & TERMIER). GPIT Ce 1310/63.
Oberes Barreme, Barranco de las Higueras;Sicrra Mediana (Prov. Alicante, Spanien). Wh
8 mm, 6/1.

Die Ubereinstimmungen zwischen Hemihoplites und Deshayesites sind
damit deutlich., Einer detr wesentlichsten Punkte scheint mir die Kon-
figuration der umbilikalen Sutur im Zusammenhang mit einer in beiden Fil-
len sehr schmalen konkaven Windungszone zu sein. Die Naht liegt nicht,
wie blich, im Sattel LU oder im Lobus U; sie hat sich extrem weit an den
Internlobus herangeschoben und halbiert den Sattel UI. Bei Hemiboplites
kommt es an dieser Stelle zur Ausbildung einer kriftigen Medianinzision
(Abb. 35), die nach meiner Auffassung die erste Vorstufe zur Bildung des
U, ? bei Deshayesites bildet. Schon aus einem Vergleich der Septalflichen
(Taf. 6, Fig. 4a, 5b, 6b) geht dieses Hemihopliten wie Deshayesiten gemein-
same Merkmal deutlich hervor. Nicht weniger deutlich aber ist die Uber-
einstimmung in Gehduseform und Skulptur, wenn man z. B. H. ferandianns
der etwas jingeren Dufrenoya gegeniiberstellt (Taf. 6, Fig. 3a und 5c, bzw.
3b und 5a).

15 Dies entspricht absolut den Verhiltnissen bei Crioceratites, wo gleichfalls cine Ab-
trennung der trituberkulaten Formen (,,Emericiceras® SArRkAR) widersinnig wirc (C, W,
WricHT 1957, S. L 208; J. WiEDnmany 1962¢, S. 112).



Stammesgeschichte und Systemn der posttriadischen Ammonoideen 11. 45

Allerdings konnte es sich hierbei auch um konvergente Bildungen han-
deln, da zwischen Hemihopliten und Dufrenoyen nach unserem bisherigen
Wissen ein freilich geringfugiger Hiatus im unteren Apt klafft. So besitzen
wohl groferes Gewicht fiir die hier postulierte stammesgeschichtliche Be-
ziehung eine Reihe von Formen aus dem hoéheren Barreme, die, wie z. B.
Turkmeniceras TovBINA, zwischen Hemihoplites und Deshayesites vermitteln.
Als Turkmeniceras wurden von S.Z. ToveiNa in H. J. KrymHoLz (1962)1%:
Formen des turkmenischen Oberen Barreme beschrieben, die ganz offenbar
advolute Anfangswindungen und schwach sigmoidale, an der Flankenmitte
aufgabelnde Rippen besitzen, die die gerundete Ventralseite queren. Knoten
sind nicht erkennbar. Diese Turkmeniceraten wurden zwar von der Auto-
rin auf Grund ihrer Skulptur zu den Deshayesiten gestellt, sie lassen sich
aber sicher nicht weniger miihelos und unmittelbar an die von F.-]J. PicTeT
(1863, Taf. 1bis) abgebildeten Pseudothurmannien (Pseudothurmannia pro-
vencalisr WIEDMANN) anschlieBen, die als Vorldufer der Hemihopliten zu be-
trachten sind und teilweise noch neben diesen fortbestanden haben (J.
WieDMANN 1962b). Die vermittelnde Stellung der Turkmeniceraten wird
noch dadurch betont, daf3 sie von R. Casey (1964, S. 290) von den Deshaye-
sitidae zu den Hemihoplitidae iberfiihrt wurden, ohne dafl Casey dabei der
engen verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen diesen beiden Gruppen
gewahr wurde. Wie schon C. W. Wr1GHT méchte auch Casey (1961, S. 174)
die Deshayesiten auf Callizoniceras zuriickfithren, das er jedoch neuerdings
nicht mehr fiir einen Desmoceraten (R. Casey 1957, S. 29), sondern fiir
einen Lytoceraten hilt. Die Sutur der Callizoniceraten ist ein uniiberseh-
bares Argument gegen die Auffassungen CASEY’s.

Alle genannten Grindesprechensehrgegeneinen gemeinsa-
men Ursprung von Douvilleiceraten i. w. S. und Deshayesiten.
Zu beantworten bleibt die Frage, ob nicht u. U. ein Teil der Douvilleicera-
taceae, u. zw. spezie]l die Parahopliten, von den Deshayesiten abgeleitet
werden kann, wie dies von R. Casey (1961, S. 174) und 1. A. M1kHAILOVA
(1963, Abb. 2) angenommen wurde. Die von Casgy (1965, Abb. 152) ange-
gebene vermutliche Ubergangsform zwischen Dufrenoya und Colombiceras
kann, da nicht genauer lokalisierbar, m. E. fiir die Entscheidung dieser
Frage nicht ernstlich in Betracht kommen. Vor allem aber ditften die deut-
lichen Inkongruenzen der hier wiedergegebenen Suturen, Septalfiichen und

152 Wihtend der Drucklegung dicser Arbeit ist ein ncuer Beittag von S. Z. TovBINA
(Uber dic Ontogenie der Ammoniten-Gattung Colchidites. — Paleont. Zhurn., 1965 (3),
40—48, 5 Abb. Moskva 1965. — [Russ.]) erschienen, det eine uncrwartete und willkom-
mene Bestitigung der hier vertretenen Auffassung ciner Ablcitung der Deshayesiten von
heteromorphen Ausgangsformen darstellt. Allerdings méchte dic russische Autotin Turk-
meniceras und die Deshayesiten von der Heteroceraten-Gattung Colchidites ableiten, also
von Formen mit helicoider Anfangsspirale. Einen solchen Ursprung fiir die Gesamtheit
det Deshayesitaceae anzunchmen, fillt indessen recht schwer, da die Heteroceraten im
W Europa nur eine sehr untergeordnete Rolle gespielt haben. Oder hat vielleicht gar
Hemihoplites — ganz oder teilwcise — einc helicoide Anfangsspirale besessen ?
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Lobenentwicklungen sehr gegen eine solche Verbindung sprechen. Dieser
Eindruck wird durch die frihontogenetische Gehiuseentwicklung der
Colombiceraten (Taf. 6, Fig. 2) und Gargasiceraten (Taf. 5, Fig. 1) aus dem
unteren Oberapt verstirkt, die — ganz wie zu erwarten — nicht dem Des-
hayesites-, sondern dem Cheloniceras-Typ zuzurechnen ist.

Die hier vertretenen grundsitzlich nicht neuen Auffassungen (vgl. L. F.
Sepatr 1930, S. 437; W. E. HumpHREY 1949, S. 121; E. Basse 1952, S. 654)
tber die Herkunft der Deshayesiten bediitfen natiitlich noch griindlicher
Uberpriifung und mégen vielleicht zu einer Bearbeitung der bislang ver-
nachlissigten Pseudothurmannien und Hemihopliten des Barreme anregen.
Siezeigen aberauch, dal beialler Verschiedenheit von Douvil-
leicerataceae und Deshayesitaceae auch die bisherige Vereini-
gung beider Formenreihen nicht ganz ihrer Grundlage ent-
behrte, insofern nimlich, als beide fast vom selben Ausgangs-
punkt innerhalb der Heteromorphen ihren Ursprung genom-
men haben. Es istdies der engere Umkreis der Gattung Crioce-
ratites, u. zw. einmal die kleinwiichsigen Crioceren der GroB3gattung
Leproceras, zum andern die zur normalen Aufrollung zurickstrebenden
Abkommlinge von Crisceratites selbst, die Hemihopliten.

IV. Schluflbetrachtung

Wie gering unsere Kenntnis vom Verlauf der Stammesgeschichte und
den Grundziigen der Systematik der posttriadischen Ammonoideen ist, ist
gerade in den letzten Jahren oflenkundig geworden, als in rascher Folge die
Ammoniten-Binde des franzosischen Traité de Paléontologie (E. Basse
1952), des angelsichsischen Treatise on Invertebrate Paleontology (W. J.
ARKELL & C. W. WrIGHT 1957) und der russischen Osnovy Paleontologii
(N. P. Lurrov & V. V. DrusarcHIC 1958) erschienen. Wihrend in diesen
Handbuchern tiber die beiden Konservativstimme der Phylloceratina und
Lytoceratina einheitliche Auffassungen herrschen, gehen die Meinungen
uber Herkunft und System der eigentlichen Ammonitina und der Hetero-
morphen um so mehr auseinander. Bei aller Unterschiedlichkeit stimmen
die Interpretationen dieser Gruppen allerdings in einem Punkte tberein:
Ihnen liegt eine morphologische Betrachtungsweise zugrunde, die ins-
besondere die adulte Gehdusegestalt, Skulptur, Beschaffenheit ehemaliger
Mundrinder, Einschnlirungen oder auch die Alterssutur — meist jedoch
nur in ihrem externen Teil — beriicksichtigt.

Demgegeniiber hat O. H. SCHINDEWOLF in einer seit 1961 fortlaufenden
Veroflentlichungsreihe versucht, Stammesgeschichte und System der Jura/-
Kreide-Ammoniten auf verfeinerten morphogenctischen Untersuchungen
zu begriinden, in deren Mittelpunkt die ontogenetische Entwicklung der
Lobenlinie steht. Auch hier begegnen uns neue stammesgeschichtliche Vor-
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stellungen, wie z. B. die phylogenetische Sterilitit der jurassischen Phyllo-
ceraten oder der monophyletische Ursprung aller Jura-Ammonitina in
obertriadischen Lytoceraten, die die Grundauffassung der zitierten Hand-
bicher und die dort angewandte Methodik in Frage stellen.

So entstand der vorliegende Beitrag aus dem wohl allgemeinen Bediirf-
nis, Vor- und Nachteile morphologischer und morphogenectischer Betrach-
tungsweise gegeneinander abzuwigen, um auf diese Weise wieder zu einem
festen Standpunkt im raschen Wandel der heutigen Ammoniten-Systematik
zu gelangen. Glickliche Fundumstinde trugen dazu bei, dal} ich zu diesem
Fragenkomplex aus dem mir vertrauten Bereich der kretazischen Ammoni-
ten beitragen kann, wo mir die Anwendung der lobenontogenetischen
Methode durch die konvergente Ausbildung hauptrangiger Lobenmerk-
male (Suturallobenbildung, quadrilobate Lobenreduktion) bisher kaum an-
wendbar schien (J. WiEDMANN 1963).

Demgegeniiber gestatten die im vorangehenden dargestellten Beobach-
tungen nun folgende summarische Aussagen:

1. Eine rein morphologische Betrachtungsweise ist nicht in
der Lage, die stammesgeschichtlichen Beziechungen der juras-
sischen, ebenso wie der kretazischen Ammonoideen angemes-
sen wiederzugeben. Sie hat zu einem kinstlichen System ge-
fuhrt. Als Beispiel hierfiir mogen die konstruierten Verwandtschaftsver-
hiltnisse zwischen Desmocerataceae und Phylloceratina, Trochleiceratidae
und Pulchelliidae, Douvilleiceraten und Barremiten bzw. Callizoniceraten
dienen.

2. Die Beriicksichtigung der Morphogenese, u.zw. ins-
besondere der Frithontogenese, ist fiir die Ermittlung des
realen stammesgeschichtlichen Ablaufs und damit der ech-
ten verwandtschaftlichen Beziechungen wunerldBllich. Dabei
sollten Lobenontogenie und Gehiuseontogenie in gleicher
Weise beriicksichtigt werden.

3. Allerdings mufl innerhalb der Sutur-Merkmale in stirke-
rem MaBle als bisher differenziert werden. Nicht alle Modi der
Lobenentwicklung bzw. Lobentypen haben gehalten, was sie
urspriinglich versprachen. Dies gilt in crster Linie fiir die Sutural-
lobenbildung (WEDEKIND, SCHINDEWOLF), die eine Unterscheidung von
phylloceratiden und lytoceratiden Deszendenten erméglichen sollte, nach
unserem heutigen Wissen jedoch mehrmals unabhingig zur Ausbildung
kam (Phylloceratina, Tetragonitaceae, Desmoceratidae). Es gilt in gleicher
Weise fir die bi- bzw. trifide Lobenform des Laterals (PERVIN-
QUIERE, NowAak, DRrUsHTCHIC). Zwar bleibt bei den Phylloceratina die
trifide LLobenform unverindest, bei Lytoceraten, Heteromorphen und den
Ammonitina treten dagegen beide Lobentypen nebeneinander auf. Auch
dicses Metkmal ist damit fir eine Alternativgliederung in Phyllo- und
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Lytoceraten denkbar ungeeignet. In die gleiche Rubrik wire das ebenfalls
Uberbewertete Merkmal des ein- bzw. zweispitzigen Internlobus
(SALFELD, BEzNOsSov) zu rechnen. Bei den Hildoceraten (SCHINDEWOLF
1964, S. 328) und den Douvilleiceraten (S. 34) treten beide Lobentypen in
derselben Gattung, bei Psendoleymeriella iberica nov. sp. (Abb. 31, 32) sogar
in derselben Art nebeneinander auf.

Auf der anderen Seite scheint sich eine Reihe bisher ver-
nachlidssigter Suturmerkmale auBBerordentlicher Konstanz zu
erfreuen. Hier miissen in erster Linie die Form des Internlobus (I;=
lituid, I, = Septallobus) und der quadrilobate Suturtyp genannt werden,
wie er die Primirsutur der Heteromorphen kennzeichnet, Mit Hilfe dieser
geringfiigig erscheinenden Merkmale ist erstmals eine prizise Diagnose der
nunmehrigen vier Unterordnungen moglich:

A. Primirsutur quinquelobat

1. Ilitwid, . . . . . 0 oo oL . . . Phylloceratina
2. I mit terminalem Septallobus . . . . . . . . . . . .. . . Lytoceratina
3. I normal zerschlitzt, kein I, . . . . . . . .. .. ... . Ammonitina

B. Primirsutur quadrilobat
4. I normal zerschlitzt, kein Is. . . . . . . . . . . ... .. Ancyloceratina

Die Vorziige dieser knappen Charakteristiken gegeniiber den vagen
Diagnosen ,thick test and strong ornament®, ,,evolute, loosely coiled,
usually round-whotled shells, ,,smooth or feebly ornamented* bei Ar-
KELL & WriGHT (1957) liegen auf der Hand.

Einen tieferen Platz in der Merkmalshierarchie diirfte die Beschaffen-
heit der internen Umbilikalloben einnehmen, deren Bedeutung erst-
mals von SCHINDEWOLF erkannt wurde. Hier wire einmal der U, zu
nennen, ein zwischen U, und I—also an ungewdhnlicher Stelle —angelegter
Metalobus, der die Gesamtheit der Stephanocerataceae kennzeichnen soll.
Die stammesgeschichtliche Bedeutung dieses Merkmals ist noch nicht klar
abzuschitzen, da zahlreiche von SCHINDEWOLF vorgenommene Umgrup-
pierungen (u. zw. der Parkinsonien, Motphoceraten und Spiroceraten von
den Perisphinctaceae zu den Stephanocerataceae) zunichst noch der Uber-
priifung bediirfen.

Ahnliches gilt fiir den U, dessen Umgestaltung nach der Auffassung
SCHINDEWOLF’s — wenigstens im Jura — einheitlichen Prinzipien unter-
worfen sein soll. Wahrend die Phylloceraten einheitlich einen ungespaltenen
U, aufweisen, ist dieses Element bei den Lytoceraten iberwiegend zweiteilig.
Auch die Ammonitina ibernehmen, wie nach ihrer einheitlichen Ableitung
von den Lytoceraten nicht anders zu erwarten, zunichst diese zweiteilige
Form des U, sind aber bestrebt, diese Spaltung wieder rickgingig zu
machen. Nach SCHINDEWOLF ergibt sich eine Abgrenzung der jurassischen
Superfamilien dadurch, daf sie
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1. die Spaltung des U, bewahren: Hammatocerataceae, Oppeliaceae,

2. neben dem gespaltenen U, bereits den sekundir ungespaltenen U, auf-
weisen: Psilocerataceae, Stephanocerataceae, Perisphinctaceae oder aber

3. als phylogenetische Endformen nur noch durch cinen einheitlichen,
ungespaltenen U, gekennzeichnet sind: Hildocerataceae, Haplocerataceae.

Grundlage dieser Auffassung und der von SCHINDEWOLF vorgeschla-
genen Umgruppierungen ist, dall eine Umkehr dieses Entwicklungstrends
nicht stattfand (ScHINDEwWOLF 1962, S. 255; 1964, S. 330).

Die Richtigkeit unserer Beobachtungen vorausgesetzt, hat nun aber die
Umbkehr dieses Trends in der Kreide offenbar stattgefunden. Innerhalb der
friihen Desmocerataceae ist es anscheinend zur Bildung eines geteilten
aus dem urspringlich ungespaltenen U; der Haploceraten gekommen.
Sollte unsere Auffassung durch weitere Untersuchungen bestitigt werden
kénnen, so miiite dies zwangsliufig auch zu einer Uberpriifung der von
ScHINDEWOLF nach Maf3gabe dieses Merkmals vorgenommenen Umgrup-
pierungen fihren. Unter diesen steht an erster Stelle die Verteilung nahe
verwandter Gruppen (Hildoceraten/Hammatoceraten, Haploceraten/Oppe-
lien) auf verschiedene Superfamilien oder die generelle Ablehnung bisher
ublicher phylogenetischer Ableitungen (der Amaltheen von der Androg -
noceras-Qistoceras-Gruppe, der Hammatoceraten von den Hildoceraten usf.).

Festzuhalten bleibt, dafl die an der Spitze der Merkmals-
hierarchie stehenden Suturtypen (quadri/quinquelobate Priméirsu-
turen, lituider I/Septallobus/normal zerschlitzter I) sich autonom, d. h.
von der Gehiuseform unabhingig verhalten. Da, wo sie einer
Weiterentwicklung unterworfen sind (Douvilleicerataceae, Deshayesita-
ceae), erfolgt diese Entwicklung in recht konstanten Bahnen. Eine rein
funktionelle Deutung der Ammonoideen-Sutur mul3 daher ab-
gelehnt werden.

4. Die frihontogenetische Gehiuscentwicklung liefert da
wertvolle weitere Indizien, wo sie — dem Biogenetischen
Grundgesetz folgend — den Skulptur- und Gehidusetyp der
Ahnformen nochmals aufgreift. Beispiele hierfir liefern die
Paraspiticeraten, Douvilleiceraten, Acanthohopliten, Trochleiceraten,
Eodesmoceraten. Beobachtungen dieser Art sind als Kontrolle
der lobenontogenetischen Untersuchungen unerliBlich.

5. Die isolierte Betrachtung phylogenetisch abgeleiteter
Formen ist eine hdufige Fehlerquelle bei der Ausdeutung
stammesgeschichtlicher Zusammenhinge. In diesem Zusammen-
hang wurde der Diskussion mehrdeutiger Suturen bewuBt groBeter Raum
gewidmet, bewulit, da man diese Diskussion heute nicht mehr umgehen
kann und auch nicht umgehen sollte. Am Beispiel der Scaphiten, Dou-
villeiceraten, Acanthohopliten, Trochleiceraten oder der Desmoceraten

N. Jahrbudh f. Geologie u. Paliontologic. Abhandlungen. Bd. 127. 4



50 Jost Wiedmann

wurde gezeigt, dall wir zu recht unterschiedlichen Deutungen gelangen
koénnen, wenn wir die Lobenentwicklung frither oder spiter Reprisentanten
derselben Entwicklungsreihe betrachten. In vielen Fillen wird die
Lobenontogenie erst durch die Ermittlung des phylogene-
tischen Entwicklungstrends, die ,Lobenphylogenie®, ver-
stindlich (WieDMANN 1965a, Abb. 14; hier Abb. 27).

6. Allerdings kann das zu starre Festhalten an einmal er-
kannten Entwicklungstrends oder die zu dogmatische Aus-
legung gewisser phylogenetischer Regeln, wie z. B. des Irre-
veréibilitﬁtsprinzips, zu einer weiteren Fehlerquelle werden.
Abb. 36 soll verdeutlichen, dafl z. B. die Reduktion der Spaltung im U,
keineswegs einer gerichteten, ,,orthogenetischen Entwicklung unterworfen
war. Werden die Phylloceraten als wahrscheinliche Ausgangsformen der
Lytoceraten und die Heteromorphen mit in die Betrachtung einbezogen,
so ist statt einer Orthogenese vielmehr ein mehrfaches Pendeln der
Entwicklung zu beobachten.
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Abb. 36. Die Entwicklung der Elemente I und U, (bzw. U) bei den Neoammonoideen.

Dies gilt in noch stirkerem Mafe fiir die Gehduse-Entrollung bzw.
Wiederaufrollung der Heteromorphen. Daf3 diese Formen regressive End-
stadien normal aufgerollter Ammonoideen darstellen, ist nie bezweifelt
worden. Dal3 es ihnen aber gelingen konnte, sekundir zur normalen Auf-
rollung zurickzukehren, lag bisher aulerhalb unserer Denkmdéglichkeiten.
Und doch haben solche Vorginge stattgefunden, wie uns nunmehr von den
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Ancyloceraten, Crioceratiten, Scaphiten, Douvilleiceraten und Deshayesiten
bekannt ist. Stellt .4stiericeras tatsichlich eine Endform der Douvilleiceras-
Reihe (Abb. 27) dar, so wire hier sogar ein erneutes Zuriickpendeln zur
offenen Spirale zu verzeichnen. SchlieBlich darf auch in diesem Zusammen-
hang nicht ubersehen werden, daB alle diese Vorginge sekundirer Natur
sind und daB die spiral aufgerollten Ammonoideen urspriinglich aus
gestreckten Formen hervorgingen. Abb. 37 stellt diesen Ausschaitt aus der
frihen Stammesgeschichte der Ammonoideen dar, die wir uns wohl im
Sinne HyATT’s, SCHINDEWOLF’s und ERBEN’s vorzustellen haben. Figt man
Abb. 37 und 27 aneinander und betrachtet ausschlieBlich die Entwicklung
der Gehdusespirale, so ist diesc weder als orthogenetisch, noch — auf den
ersten Blick — als irreversibel zu bezeichnen.

Ein weiteres Beispiel fiir die nachteiligen Auswirkungen phylogene-
tischer Dogmen liefern die in der Kreide sich hiufenden Fille pseudocera-
titischer Suturvereinfachung. Diese Regressivbildungen werden ebenso
wie die letzterwihnten Erscheinungen ¢er Gehéduseaberranz in allgemeiner
Ubereinstimmung als Endstationen des stammesgeschichtlichen Ablaufs
gedeutet. Nach unseren Beobachtungen trifft dies jedoch nicht generell zu,
da die Pseudoceratiten Pulchellia und Brancoceras offenbar Ausgangspunkte
fiir neue Radiationen darstellten, in denen es zu einer erneuten suturalen
Zerschlitzung kommen konnte.

Alle diese Reversionen haben jedoch eines gemeinsam: Sie
betreffen stets nur ein Einzelmerkmal oder einen Merkmals-
komplex (Umbilikalsutur, Gehiuseaufrollung, suturale Zerschlitzung),
nie den gesamten Organismus, von dem uns ohnehin nur die Hartteile be-
kannt sind. Auch dies kann wieder durch Abb. 27 und 37 verdeutlicht wer-
den, wo zwar die Gehéuseentwicklung in einzelnen Fillen konvergent zu
verlaufen scheint, nicht aber die Suturentwicklung. Zwar zeigen die
Heteromotphen auch in diesem Merkmal eine interessante Entwicklungs-
umkehr, so geben sie die fiir Jura- und Kreideammoniten typische quin-
quelobate Primirsutur zugunsten der quadrilobaten Primirsutur der permo-
triadischen Ammonoideen auf, nie jedoch kehren sie zum trilobaten Grund-
typ der devonischen Ahnformen zuriick. Vor allem bewahrt sich die He-
teromorphen-Sutur nahezu stets die fiir die posttriadischen Ammonoideen
bezeichnende bipolare Zerschlitzung. Hinzu kommt, daBl bei genauerem
Vergleich der dufBierlich konvergenten Aufrollungsmodi devonischer und
kretazischer Ammonoideen auch in diesem Merkmal grundsitzliche Unter-
schiede beachtet werden miissen. Es ist dies die Verhaltensweise der An-
fangsspirale und des Protoconches. Wihrend dieser bei den devonischen
Formen grundsitzlich noch nicht aufgerollt ist und damit die Anfangs-
spirale eine echte Nabelliicke umschliet (Abb. 37), ist er bei den kreta-
zischen Formen stets eingerollt (Abb. 27) und rckapituliert hierdurch in
einer kurzen Momentaufnahme noch einmal die vom Devon bis zur Kreide
durchlaufene Geschichte. Auch in diesem Falle kommt es damit zu keiner

4%
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echten Umkehr der Entwicklung. Das Irreversibilititsgesetz bleibt
inseiner allgemeinen Galtigkeit unangetastet.

Aberauch die orthogenetische Entwicklung der Ammonoi-
deen wird von diesen Vorgingen im Grundec nicht berihrt, be-
ricksichtigt man, daB die auf Abb. 27 und 37 dargestellten Vorginge nur
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Abb. 37. Der Vorgang der Primiraufrollung bei den devonischen Ammonoideen (nach
den Vorstellungen von A. Hyarr, O. H. Scrinpiworr, H. K. IZreen).
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Abb. 38, Stammesgeschichte und System der jungmesozoischen Ammoneen, fiir den Jura
nach O. H. ScHINDEWOLT (1962, 1964, 1965), fiir die Krcide nach cigenen Untersuchungen.
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einen ganz schmalen Ausschnitt aus der Stammesgeschichte der Ammonoi-
deen reprisentieren. Sie kennzeichnen Beginn und Ende des Gesamtab-
laufs oder — um mit SCHINDEWOLF zu sprechen — Typogenese und
Typolyse. Der lange Zeitraum der allmihlichen Um- und Ausgestaltungen
dieses Bauplans zwischen Devon und Kreide zeigt dagegen ganz klar die
bekannte progressive oder, wenn man will, orthogenetische Fortentwicklung
der Sutur, die zur Grundlage unseres Systems geworden ist.

Abb. 38 soll abschliefend die stammesgeschichtlich-systemati-
schen Vorstellungen verdeutlichen, wie sie sichaus einervorwiegend
morphogenetischenBetrachtungsweise ergeben haben. Das Schema
gibt im Jura die Auffassungen SCHINDEWOLEF’s wieder, ochne dal} wir uns im
einzelnen mit diesen identifizieren kénnen (vgl. S. 48£.). Nur die Gliederung
der kretazischen Ammonoideen stiitzt sich auf eigene Untersuchungen des
Verf., die allerdings noch in den Anfingen stehen. So will das Schema
keineswegs als endgiltig angeselen werden, sondern vielmehr als Dis-
kussionsgrundlage, gewissermalen als Antithesc zu den Entwiitfen eines
Systems durch die morphologisch oder besser morphographisch orientier-
ten Schulen.

Allerdings sind wir davon iiberzeugt, dal} die diesem System zugrunde-
liegende Merkmalshierarchie, die sich zwangsliufig aus der stammes-
geschichtlichen Bedeutung der einzelnen Merkmale ergibt, nun auch die
systematischen Kategorien adiquat wiedergibt. Wihrend sich die Unter-
ordnungen durch die hochrangigen Merkmale des Internlobus und der Pri-
mirsutur erstmals scharf unterscheiden lassen (S. 48), scheint eine Dia-
gnostik der Superfamilien mit Hilfe der weniger konstanten Umbilikalloben
moglich (Abb. 38a). Erst im Familien- und Gattungsrang gewinnen dagegen
die Skulpturmerkmale an Bedeutung, dic bisher eine Uberbewertung er-
fahren haben.

Eine Bestitigung unserer stammesgeschichtlichen Auffassungen sehen
wir darin, daf} die bisherigen Diskontinuititen an der Basis einiger Super-
familien (Desmocerataceae, Douvilleicerataceae, Acanthocerataceae) in
Fortfall geraten sind. Vielmehr verliuft die Entwicklung unterhalb der
Unterordnungsebene nun derart kontinuierlich, daf3 ein Teil der bisherigen
Superfamilien vereinigt werden muBl (Psilocerataceae/Eoderocerataceac,
Hoplitaceae/Desmocerataceae), ein anderer nur noch auf der Basis gering-
fugiger Suturunterschiede aufrechterhalten werden kann (Ancylocerata-
ceae/Scaphitaceae, Ancylocerataceae/Douvilleicerataceae, Haplocerataceae/
Hoplitaceae, Hoplitaceae/Acanthocerataceae). Lediglich zwischen den
einzelnen Unterordnungen bleiben weiterhin Diskontinuititen bestehen.
Wenngleich Ammonitina und Ancyloceratina heute mit einem hohen
Wahrscheinlichkeitsgrad an die Lytoceratina angeschlossen werden kon-
nen, so liegen die genauen Ankniipfungspunkte nach wie vor villig im
dunkeln.
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V. Systematischer Anhang

Subordo Ancyloceratina nov.

Uber den Umfang dieser neuen Unterordnung gibt Abb. 38 Auskunft.
Diagnostikum der Unterordnung ist die quadrilobate Primirsutur, nicht die
Aufrollungsart ihrer Vertreter. Es sei noch einmal betont, daB Aufrollungs-
stil und Skulptur fur die GrofBisystematik der Ammoniten véllig unbrauch-
bar sind. Einmal vereinigen die Ancyloceratina nun Heteromorphe und
normal aufgerollte Ammoneen, zum andern erweisen sich die mittel-
jurassischen Spiroceraten, die mit SCHINDEWOLT in die Abfolge der Streno-
ceraten gestellt werden, trotz Entrollung durch ihre quinquelobate Pri-
mirsutur als echte Ammonitina.

Auch die vier hier eingeschlossenen Superfamilien sind durch grund-
sitzliche Suturunterschiede charakterisiert. Die Ancylocerataceae kenn-
zeichnet das Fortbestehen der vierlobigen Ausgangssutur durch die Ge-
samtontogenese; sie stellen damit den konservativen Hauptstamm dex
Unterordnung dar. Die Scaphitaceae stehen ihnen sehr nahe, insofern sich
auch hier ontogenetisch und phylogenetisch fortgeschrittene Suturen stets
noch auf den quadrilobaten Ausgangstyp bezichen lassen. Allerdings kommt
es hier nun zu eciner deutlichen Progression, nimlich zur Bildung loben-
dhnlicher Elemente (Pseudoloben) im Sattel LU. Wihrend ich noch jingst
der Auffassung war, diese Bildung wiirde eine Trennung von Scaphitaceae
und Ancylocerataceae nicht rechtfertigen (WIEDMANN 19654, S. 450), kann
man im Hinblick auf Douvilleiceraten und Deshayesiten nun auch diesem
Lobenbildungstyp eine gewisse Eigenstindigkeit zubilligen. Die Douvillei-
cerataceae stellen die zweite progressive Formenreihe dar, bei der die fort-
schreitende Differenzierung die Loben L und insbesondete U erfafit. Aber
auch hier scheint der quadrilobate Grundtyp stets noch gewahrt zu bleiben,
wihrend es offenbar den Deshayesitaceae allein vorbehalten blieb, im Sattel
UI sekundir wieder echte Loben auszubilden.

Unsicher bleibt dic Position der Acuariceratidac, die SCHINDEWOLF (1961, S. 97) aus
der Abfolge der Spiroceraten lste und auf Grund ciner zunichst nur unvollstindig be-
kannten vierlobigen Sutur und einer Ubereinstimmung in der Skulptur den Ancyloccrata-
ceac anschloB. Schon aus stratigraphischen Griinden haben wir uns (1962c, S. 82) gegen
cine solchc Zuordnung gewandt. Dicse auch schon beim Suturvergleich auf kommenden
Bedenken sind noch verstiarkt worden, nachdem ScHiNpEwoLF (1963, Abb. 3) nun dic ge-
samte Lobcnontogenie dicser Formen aufhellen konnte und auch hier eince quinquclobate
Primirsutur crmittelt hat. Auch SCHINDEWOLF neigt scither (1965, S. 498) wieder mehr det
Auffassung zu, die Acuariceraten aus diesem Grunde doch bei den Spiroceratidae zu be-
lassen. Das letzte Wort ist iiber die verwandtschaftliche Zugehorigkeit diescr eigentiim-
lichen Formen woh! noch nicht gesprochen.

Unbestreitbar ist, daB sich die Ancyloceratina vonihren bei den Lytocera-
ten vermuteten Ausgangsformen weit mehr entfernen als die Ammonitina.
Aber auch diesen und den Phylloceraten stehen sie so fremd gegeniiber,
daB} dies die Aufstellung einer eigenen Unterordnung rechtfertigen durfte.
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Superfam. Douvilleicerataceae PArRona & BoNaRrELLI 1897
Familie Douvilleiceratidac PARoNA & BoNARELLI 1897

Genus Paraspiticeras Kician 1910

Typus-Art: Aspidoceras percevali UnLiG 1883.
Diagnose: Chelonicerat mit offener Anfangsspiralel®,

Die unvollstindige und von der falschen Vorstellung eines Ursprungs in
den Spiticeraten ausgehende Charakteristik dieser Gattung durch Kirian
(1910, S. 255) bedarf heute zahlreicher Erginzungen: Der erste Umgang
bildet eine offene Spirale, entsprechend der ,,forme elliptique‘ BARRANDE’s.
Nur der Protoconch bleibt eingerollt. 2. und folgende Umginge wieder
advolut. Nabel offen. Umginge rasch anwachsend. Innenwindungen koro-
nat, mit deutlichem Lateralkiel. Alterswindungen meist gerundet. Skulptur
zunichst aus einfachen Rippen, die auf dem Lateralkiel Knoten tragen und
an diesen bifurkieren kdnnen. Jingere Formen mit Skulpturreduktion.
Sutur bis ins Alter deutlich quadrildbat; U stets ungespalten, trifid; L trifid
oder mit einsetzender Spaltung.

Damit wird nun die intermediire Position der Paraspiticeraten zwischen
Crioceratiten und Cheloniceraten deutlich. Die Innenwindungen kon-
servieren noch Aufrollungsstil und Skulptur der Leptoceraten (vgl. Taf. 4,
Fig. 2 und 6), wihrend die duleren bereits den Skulpturtyp von Cheloniceras
vorwegnehmen (vgl. Taf. 4, Fig. 2 und 4).

Zur Gattung Paraspiticeras zihlen folgende Arten:

P. percevali (UnL1G)

P. pachycyelus (UHLIG)

P. schindewolfi nov. sp.

P. guerinianum (D’ORBIGNY)
P, Jaevis (FALLOT & TERMIER)

und zwei bisher noch unbeschriebene Arten.

Verbreitung: Barreme von Sidfrankreich, Schweiz, Mihren, Mal-
lorca und Stdspanien.

Paraspiticeras schindewolfi nov. sp.
Taf. 4, Fig. 1, 2, 3; Abb. 25 und 39

Holotyp: Exemplar GPIT Ce 1310/47, aus dem Unteren Barreme der
Querola, Prov. Alicante, Spanien.

Paratypoide: GPIT Ce 1310/45, 46, 48.

18 Daf cs sich hierbei nicht etwa um cine einmalige individuclle Anomalie handelt,
geht aus ciner vollstindigen Revision der bisher bekannten Paraspiticeras-Arten und eines
reichen noch unbeschricbenen Materials eindeutig hervor. Trotz der Zerbrechlichkeit der
Objekte konnte diec Anfangsspirale inzwischen an drei Exemplaren freigelegt werden. In
allen iibrigen Fillen war diese zwar nicht erhalten, vielfach konnte aber wenigstens noch
das verspitete Einsetzen der konkaven Windungszone festgestellt werden,


http://Paraspiliceras-A.tx.cn




