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Vorbemerkung

Die hier vorgelegte Lieferung behandelt aus der Unterordnung Ammo-
nitina die beiden Superfamilien Hildocerataceae und Haplocerataceae in
dem Sinne, wie sie von W. J. ArELL im Treatise on Invertebrate
Paleontology, Part L, Mollusca 4 (1957b, 8. L254ff.) aufgefalt und
dargestellt worden sind. Wir halten uns im allgemeinen an die dort
gegebenc Reihenfolge der Unterkategorien und geben zungchst rein
beschreibend die Beobachtungen wieder, die wir an den uns zugénglichen
Gattungen iiber die ontogenetische Entwicklung der Lobenlinie gewonnen
haben. Die allgemeinen Folgerungen, die daraus hinsichtlich der stammes-
geschichtlichen Zusammenhinge gezogen werden kénnen, sind jeweils am
SchluB zusammengefaBt, nachdem die Gesamtheit der Einzelbefunde
geschildert worden ist.

s darf daran erinnert werden, da wir durchweg die heute iiblichen
Gattungsnamen verwenden. Damit soll aber, wie frither bereits betont,
keineswegs ihre Berechtigung anerkannt sein; ich bin im Gegenteil der
Uberzeugung, daB reichlich die Hilfte der gingigen Namen entbehrlich
ist und einen vollig iiberflissigen Ballast darstellt. Eine Revision und
Zusammenlegung der Gattungen liegt aber auBerhalb der hier verfolgten
Ziele.

3. Hildocerataceae

Diese Superfamilie umfaft Formen, die meist durch sichelférmige
Berippung und durch eine gekiclte oder zugeschirfte Externseite aus-
gezeichnet sind. Da diese Merkmale jedoch keineswegs allen Hildoceraten
zukommen, wihrend sie in gleicher Weise auch bei anderen Ammoniten-
stimmen auftreten konnen, erscheint eine allein darauf begriindete
Diagnose, wie sie beispielsweise ARKELL im ,»Treatise’ (1957Db, 8. L254)
gegeben hat, nicht gerade sehr durchgreifend. Es kommt hinzu, daf diese
Definition nahezu mit den gleichen Worten bei der Superfamilie Haplo-
cerataceae (1957b;, S. L271) wiederkehrt. Von der Lobenlinie macht
ARKELL, seiner Grundeinstellung gemiB, nur selten Gebrauch; gelegent-

( 263 )



290 OrT0 H. SCHINDEWOLF

lich findet sich die Bemerkung, da8 sie ,featureless* sei, ohne da8 aber
griindliche Untersuchungen iiber ihre Morphogenese durchgefiihrt
worden wiren.

Nicht besser steht es mit der Definition und Abgrenzung der unter den
beiden Superfamilien zusammengefaBten Familien und Unterfamilien.
Auch hier bestehen vielfach keine klar gefaBten Unterschiede; morpho-
logisch iiberaus &hnliche Formen sind oft auf verschiedene Unterfamilien
und Familien verteilt. Entweder gelingt es, mit Hilfe der Lobenlinie
(oder anderer durchgreifender Kriterien) zu wirklichen Difforential-

. diagnosen zu gelangen, oder aber diese ganze iberfeinerte Gliederung
bleibt willkiirlich und rein subjektiv.

a) Hildoceratidae

Den Kern der Hildocerataceae bildet die Familie Hildoceratidae, die
von AREELL (1957b, S. L254) in schlichter Kiirze definiert wird als
»Typical Hildocerataceae apparently derived from Acanthopleuro-
ceratinae®. Die erste hier eingereihte Unterfamilie, Arieticeratinae,
umfaBt evolute Formen mit verhiltnismiBig wenig geschwungenen, also
nicht gerade typischen Rippen.

£ 4 &4 U b
4
4
6
£ Z 4 Y Y J
a
Abb. 150. Arieticeras of. macrum (Mox.). Ob. Pliensbach (margari Zone),

Wiirttemberg (Fundort unbekannt). Tabingen Ce 1194/107. — d bei 4,2 mm Wh.
(264)



Studien zur Stammesgeschichte der Ammoniten 291

Dic Lobenlinie von Arieticeras ist sehr einfach und besteht nur aus
wenigen Elementen. Bei einem Exemplar, das wohl in die Nahe von
maerum Mo, gehort (Abb. 150a—d), sind in den frithesten zuginglichen
Stadien (a) simtliche Loben bereits vorhanden. U, als kleinstes, flachstes
‘Element ist offensichtlich soeben erst angelegt, und zwar in der allgemein
verbreiteten Weise auf der Naht, von der er dann nach auBen abwandert
(b). In diesem Stadium tritt zwischen ihm und U, ein breit gedehnter
Sattel hervor, der spiiter lediglich zcrschlitzt wird; eine Herausbildung
weiterer Umbilikalloben erfolgt nicht. U, zeigt im Alter eine schwache
Zerschlitzung, nicht aber eine friihzeitige Aufspaltung, die zu weitgehend
selbststiindig erscheinenden Teilen fiihren wiirde. Der Internlobus ist tief
und in einigen Stadien an seiner Basis abgeplattet bzw. schwach zwei-
spitzig. Der Externlobus wird im Alter wesentlich flacher als der Lateral-
lobus; sein Mediansattel ist breit rechteckig. Der Externsattel trigt eine
miBig tiefe Medianinzision. Der Laterallobus erscheint zweispitzig; da
er jedoch im ganzen eine schriige Lage hat, kann man seine Basis auch als
asymmetrisch dreispitzig bezeichnen.

Ein zweites Exemplar, wohl der gleichen Art zugehirig (Abb. 151a—d),
stimmt mit dem soeben beschriebenen Stiicke gut tiberein. Hier ist aber

£ A U Us t J

Uz

Abb. 151 Arieticeras of. macrum (MON.). Ob. Pliensbach. (margaritatus-Zone),
Echterdingen. Tiibingen Ce 1194/ 108. —d bei 3 mm Wh.
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292 Orro H. SCHINDEWOLF

der Interlobus auf allen Stadien eindeutig schmal gerundet. Auffallend
schwach bleibt die Zerschlitzung bei dem allerdings nur kleinen Stiick.
Die Hauptkerbe des Externsattels wird von vornherein als Medianin-
zision angelegt; es entzieht sich damit der Beurteilung, aus welcher
Seiteninzision sie hervorgegangen ist.

Eine weitere von mir untersuchte, etwas abweichende Form aus dem
Ob. Pliensbach. Schwabens gehtrt ebenfalls in den Kreis dessen, was
QUENSTEDT als Ammonites radians § depressus bezeichnet hat. Sie diirfte
mit normanianum p’ORB. verwandt und wohl zu der »Gattung Lepta-
leoceras zu rechnen sein (Abb. 152a—e). Die Zahl der Umbilikalloben hat
sich hier vergroBert. In c ist auf der Naht ein U, angelegt, und spiter (d)
kommt auf der konkaven Zone noch ein flacher U; hinzu. U, ist auf der
einen Seite des Ammoniten (e) zweispitzig zerschlitzt, auf der anderen

£ L U Ul Ul J
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a
Abb. 152. L ptale aff. nor 7 (D’OrB.). Ob. Pliensbach., Metzingen.

Tibingen Ce 1194/109. — e bei 8,5 mm Wh.
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Studien zur Stammesgeschichte der Ammoniten 293

aber nicht. Der Internlobus ist anfangs (a, b) gerundet, in mittleren
Stadien (¢, d) voriibergehend leicht zweispitzig und spiiter (e) ein-
spitzig.

Nach F. HeiporN (1936, 8. 102—103) sollen erstmalig im Lias T (Ob.
Toarc.) neben zweispitzigen auch einspitzige Internloben auftreten. Die
hier vorgelegten Beispiele lehren, daf bei den Arieticeraten diese Um-
stellung bereits im Lias 8 (Ob. Pliensbach.) eingeleitet bzw. teilweise

schon vollzogen ist.
*

Die Unterfamilic Harpoceratinae umfaft zahlreiche Gattungs-
namen, die teilweise bereits von ARKELL als Synonyme behandelt worden
sind, m. E. aber noch weit stirker zusammengelegt werden sollten.
Leider ist das mir vorliegende Material der meist stark involuten Formen
wenig geeignet, vollstindige Serien der Sutur-Entwicklung zu liefern.

Bei Harpoceras bicaringtum (Z1mr.) aus dem franzosischen Toare.
(Abb. 153a—d) liegt in dem friihesten zuginglichen Stadium (a) der
Lobus U, bereits auflen neben der Naht. In b ist er noch weiter von der -
Naht abgeriickt, und neben ihm hat sich ein neuer Lobus U; angelegt.

£ L U U U U G4ty J

s

Abb. 153. Harpoceras bicarinatum (ZIrT.). Ob. Toarc. (variabilis-Zone), Milhaud
(Aveyron). Tabingen Ce 1194/110. — d bei 3,8 mm Wh.
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294 Orro H. SCHINDEWOLF

Stadium ¢ zeigt das Hinzutrcten eines U, auf der konkaven Windungs-
zone. Spiiter (d), bei einer Windungshéhe von 8,8 mm — die Zwischen-
stadien fehlen leider —, beobachteten wir zwei weitere Umbilikalloben,
von denen der tiefere und daher als Uy anzusprechende auBen neben
der Naht und Uy auf der Naht liegt.

Bei einem anderen, groferen, aber im ganzen weniger gut erhaltenen
Exemplar ist zu erkennen, daB Ug nach innen auf die konkave Zone
verlagert wird, wihrend an der Naht noch ein weiterer Lobus U, hinzu-
kommt. Die Umbilikalloben werden also von U, ab durch alternierende
Sattelspaltung angelegt. Thre urspriingliche Lage ist gewdhnlich auf der
Naht, und von da wandern sie abwechselnd auf den duBleren und auf den
inneren Windungsabschnitt. Dadurch entsteht eine derartige Reihung,
dafB}, von den beiden ersten Umbilikal-Elementen (U, und U,) abgesehen,
die Umbilikalloben mit ungeraden Indizes (U, U, U;. . .) auBen auf den
Flanken, die mit geraden (U,, U;...) im konkaven Windungsbereich
liegen. Das ist ein bezeichnendes Verhalten, das uns bei diesen Formen
immer wieder begegnen wird.

Der Externlobus ist anfangs tief, spiter relativ kiirzer, flacher als L.
Der Mediansattel im Externlobus nimmt eine breit: rechteckige Gestalt
an. Der Internlobus ist schmal und tief, in fortgeschrittenen Stadien an
seiner Basis leicht asymmetrisch zweispitzig. Der Umbilikallobus U,
bleibt ungespalten; erst in spiteren Lobenlinien zeigt er eine etwas
ungleich dreizackige Zerschlitzung, dhnlich wie spiegelbildlich U,. Der
Laterallobus ist regelmafBig tripartit. Beachtung verdient die auBer-
ordentliche Tiefe der Medianinzision des Externsattels. Bei ausge-
wachsenen Exemplaren erreicht sie eine derartige Linge, daB sie tiefer
zuriickgreift als die Basis des Externlobus. Das Anlagestadium in b
macht ersichtlich, da die tiefe Medianinzision aus einer urspriinglichen
Ventralinzision hervorgegangen ist.

Sehr #hnlich verhdlt sich die Entwicklung und Ausgestaltung der
Lobenlinie bei einer anderen Art (Abb. 154a—d), die bei der gingigen
Aufsplitterung wohl zu Harpoceratoides zu zihlen ist. (Diese Gattung
oder Untergattung diirfte sich aber, wie mir scheint, ebenso wie Ele-
ganticeras und Elegantuliceras kaum objektiv gegen Harpoceras ab-
grenzen lassen.) Hier erreicht die Bildung der Umbilikalloben mit U,
ihren Abschluf} (bei einer GroBe von 20 mm Windungshéhe). Der Lobus
U, wird auf einem nicht dargestellten Zwischenstadium zunichst, iiber-
einstimmend mit der vorigen Art, auf der Naht angelegt und dann nach
auflen neben die Naht verlagert. Die etwas geringere Zahl der Umbili-
kalloben und die Verschiebung von U, nach auBen mag mit dem weiteren
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Abb, 154. Harpoceratoides cf. serotinum (Br1T.). Unt. Toarc., Milhaud (Aveyron).
Tiibingen Co 1194/111. — ¢ bei 6,5 mm, d bei 20 mm Wh.

Nabel und dem geringeren Umfassen der Windungen bei dieser Art
zusammenhgngen. Sonst gilt alles, was iiber das vorhergehende Harpo-
ceras gesagt wurde, auch fiir die Lobenlinie dieser Harpoceratoides-Form.

Bei anderen Harpoceras-Arten, wie falciferum (Sow.) und exaratum
(Youne & BirD), ist es mir nicht gelungen, vollstindige Serien des
Entwicklungsganges der Lobenlinie zu gewinnen. Es lie8 sich jedoch
so viel feststellen, dal die Frithstadien der Entfaltung mit denen der
bisher geschilderten Formen iibereinstimmen. Harpoceras exaratum bei-
spielsweise zeigt, in Abb. 155¢ wiedergegeben, eine Entwicklungsstufe,
die weitgehend der von Abb. 153d entspricht und ebenso zu deuten ist.
Auch hier zeigen also die Umbilikalloben von auBen nach innen die
Abfolge U, U, U; Ug U, U;, wobei Ug von der Naht halbiert wird. Uy ist
ungespalten und an seiner Basis dreizackig zerschlitzt. Allerdings scheint
bei exaratum die Entwicklung stark verlangsamt zu sein; denn das
Stadium von Abb. 155e tritt bei 7 mm Windungshéhe auf, wihrend das
verglichene bicarinatum (Abb. 1563d) es bereits bei 3,8 mm Wh. erreicht.

An dem grofien Exemplar von ezaratum wurden nun bei 20 mm Wh.
:Abb. 155f) und 28 mm Wh. (g) noch zwei weitere Stadien beobachtet,
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Abb. 155. Harpoceras exaratum (Youne & Bmrp). Unt. Toarc. (falciferum-Zone),
‘Whitby. Tiibingen Ce 1194/112. — e bei 7 mm, f bei 20 mm, g bei 28 mm Wh.

die sich nicht eindeutig mit dem von e verkniipfen lassen. Mit Sicherheit
ist zu erkennen, dafl U, verbreitert und tief zweispitzig zerschlitzt wird,
wie eg dhnlich, wenn auch etwas weniger stark, bei U, der Fall ist. Viel-
leicht gilt dasselbe auch fiir den Lobus Uy, der dann allerdings in g eine
weitgehende Aufspaltung in zwei selbstindig erscheinende Elemente
erfahren hatte. In diesem Falle lige die uns bekannte normale Folge der
Umbilikalloben vor: U, U; sowie ein neben der Naht gelegener kleiner
U, aulen, Uy und U, innen. Andernfalls miiBte damit gerechnet werden,
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daB U, aus seiner urspringlichen Nahtlage nach auBen neben den einfach
geblishenen Uy verschoben ist, wihrend der innen neben dem gespaltenen
U, gelegene Umbilikallobus einem U entsprechen wiirde. Solche Un-

I3 L U U Us U J

h

Us

Abb. 156. Protogr cf. compre il (Moxw.). Ob. Pliensbach.,
Eislingen. Tibingen Ce 1194/113. — f bei 6 mm Wh.

regelmaBigkeiten kommen tatsachlich gelegentlich vor, wie wir spiter
sehen werden.

Tn Abb. 156a—f ist die Sutur-Entwicklung einer Harpoceraten-Art
(compressum semilaeve Mox.) aus dem Ob. Pliensbach. wiedergegeben,
iiber deren Gattungs-Zugehorigkeit ich mich eines Urteils enthalte. Sie
ist mir von guten Kennern liassischer Ammoniten bald als ein Proto-
grammoceras, bald als ein Arieticeras oder Leptaleoceras bezeichnet
worden. Das mag teilweise an der geringen GroBe und der (an sich nicht
schlechten) Erhaltung des Stiickes liegen, diirfte andererseits aber auch
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298 Orro H. SCHINDEWOLF

darauf beruhen, da8 eine objektive Unterscheidung zwischen diesen
»Gattungen bisweilen kaum méglich ist.

Wir sehen, daB U, zunichst (a) auf der Naht liegt, dann (b} in der
iiblichen Weise nach auBen verlagert wird, wihrend auf der Naht (c)
ein neuer Lobus U, hinzutritt. Im Stadium d befindet sich auf dem Sattel
zwischen U, und dem jetzt nach auBen geriickten U, eine leichte Ein-
dellung, die als erste Anlage eines neuen Umbilikallobus U, gedeutet
werden muf}, da zu diesem Zeitpunkt die Sittel (abgesehen vom Extern-
sattel) noch unzerschlitzt sind. Auch spiter erfahrt diese Einsenkung
keine wesentliche Vertiefung; sie tritt uns in f aber immerhin als kleiner,
individualisierter Lobus entgegen. U, ist zweispitzig zerschlitzt, eine
Entwicklung, die sich auffallend frithzeitig anbahnt.

Es bleibt hervorzuheben, daB der Innenlobus (bis zu einer GréBe von
6 mm Windungshéhe) einspitzig bzw. schmal gerundet ist, leicht ge-
bauchte Seitenwiinde zeigt, aber nicht zerschlitzt wird. Eine derartige
Ausbildungsweise trat uns auch bei dem gleichaltrigen Arieticeras bereits
entgegen. Der Lobus U, ist an seiner Basis nur schwach zweilappig
zerschlitzt. Der Externlobus wird im Alter relativ verkiirzt gegeniiber
dem Laterallobus; der Mediansattel ist breit rechteckig. Der leicht
schrig gestellte Laterallobus &hnelt ebenfalls dem von Arieficeras und
zeigt eine modifiziert dreispitzige Basis. Der Externsattel ist durch eine
mifig tiefe Medianinzision (f) gespalten, die sich aus einer ventralen
Seiteninzision (d) entwickelt hat.

Von der Gattung Pseudolioceras Buckm. konnten zwei Arten genauer
untersucht werden. Bei Ps. lythense (Youne & Birp) (Abb. 157 a—f)
haben wir eine Anordnung der Umbilikalloben U, U, U U,: 0, U, U,
die der von Harpoceras villig entspricht. U, wird hier anscheinend von
vornherein auf der konkaven Windungszone angelegt (¢) und analog
U, gleich anfangs aulen, neben der Naht (d). U, ist ungespalten, lediglich
leicht zerschlitzt. Das Stadium f findet sich bei einer GroBe von 7 mm
‘Windungshéhe; die gleiche Zahl von Umbilikalloben wurde auch noch bei
17 mm Wh. beobachtet; eine weitere Vermehrung scheint nicht zu erfolgen.

Der Internlobus ist tief und auch im Alter an seiner Basis einspitzig
bzw. dreispitzig, wenn man die beiden hoch gelegenen Seitenzacken
hinzunimmt. Der urspriinglich tiefe Externlobus wird im Laufe der Ent-
wicklung flacher und erreicht nicht mehr die Linge des Laterallobus.
Auch beim Extern- und Lateralsattel kehren die Proportionen sich um:
Der AuBensattel ist urspriinglich der hohere von den beiden, spiiter aber
wird er vom Lateralsattel iiberfliigelt. Tief ausgeprigt ist im Alter die
Ventralinzision des Externsattels.
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Abb. 157. Pseudolioceras lythense (YouNe & Birp). Unt. Toarc. (bifrons-Zone),
‘Whitby. Tiibingen Ce 1194/114. — e bei 3,5 mm, f bei 7 mm Wh,

Der Gattungstypus, Pseudolioceras compactile (SIMPS.), erreicht eine
wesentlich gréfiere Zahl von Umbilikalloben, als es bei lythense der Fall
ist. Bis zur Herausgestaltung von U; konnte der Entwicklungsgang
liickenlos verfolgt werden (Abb. 158a—d), cr stimmt grundséitzlich mit
der Serie von Abb. 157a—d iiberein. Als belangloser Unterschied wire
lediglich hervorzuheben, da U, hier auf der Naht angelegt wird. (Abb.
158¢) und erst sekundir nach innen abwandert (d). Das bei 13 mm
Windungshéhe auftretende Suturstadium von e 1ift sich ohne Schwierig-
keit deuten unter Hinzunahme der intermediiren Entwicklungsstufe in
Abb. 157f. Die dort erkennbare alternierende Anlagenfolge der spiteren
Umbilikalloben wird bei compaciile folgerichtig bis zu einem Lobus Uy,
weitergefiihrt. Die Umbilikalloben mit ungeraden Ziffern, Us, Uy, Uy, U,,
Uy, und ferner, wohl aus Raummangel in der konkaven Windungszone,
auch U, liegen auBen, die iibrigen geradzahligen, Uy, Uy, U, Uy, innen.
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Abb. 158. Pseudolioceras compactile (Smaps.). Ob. Toare. (thouarsense-Zone),
Heiningen. Tiibingen Ce 1194/115. — o bei 13 ram Wh.

Ein weiterer Unterschied zwischen den beiden Pseudolioceras-Arten
besteht darin, daB der Internlobus von compactile an seiner Basis zwei-
spitzig ist. Bei dem abgebildeten Exemplar wurde das erst auf dem
fortgeschrittenen Stadium e beobachtet; ein anderes Stiick von Milhaud
(Aveyron) zeigt dagegen bereits bei einer Entwicklungsstufe mit 6
Umbilikalloben cinen deutlich zweispitzigen Innenlobus. Wie bei Ariefi-
ceras treten also auch hier innerhalb einer und derselben Gattung zwei
verschiedene Ausbildungsweisen des Innenlobus nebeneinander auf, und
selbst innerhalb der gleichen Art konnen gewisse zeitliche Unterschiede
in ihrer Entwicklung bestehen. In dieser Phase der phylogenetischen
Umpriigung des Internlobus ist also seiner speziellen Gestaltung keine
Bedeutung beizumessen.

Auch hier ist die Ventralinzision im Externsattel auBerordentlich tief;
sie greift im Alter fast so weit zuriick wie der Externlobus, der seiner-
seits erheblich flacher als der Laterallobus ist.
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Bei dem sehr eng genabelten und fast durchweg schlecht erhaltenen
Polyplectus discoides (ZIET.) ist es nahezu unméglich, eine einigermafien
geschlossene Stadienfolge der Lobenlinie zu erhalten. Immerhin gelang
os mit Hilfe mehrerer Exemplare verschiedener Fundpunkte, die Ent-
stehungsweise der Umbilikalloben bis Uy eindeutig klarzustellen. Dieses
Entwicklungsstadium stimmt vollig mit solchen gleicher Elementzahl
bei Pseudolioceras iiberein. Ein Unterschied besteht aber darin, daf bei
Polyplectus gegeniiber Harpoceras und Pseudolioceras die Entwicklung
ganz wesentlich beschleunigt ist, so daB bereits in sehr frithen Stadien
lobenreiche Suturen auftreten. Im Alter kommen noch weitere Umbili-
Kkalloben hinzu, deren Anlagenfolge sich unter Hinzunahme der Beobach-
tungen bei Pseudolioceras compackil folgendermafen deuten 1aBt: U, U,
U, 0,0, Uy : Uy G Uy U, Up. In der Zahl der Loben-Elemente stehen
also Polyplectus und Pseudolioceras einander sehr nahe, und ihr Bildungs-
modus ist vollig der gleiche. Fiigen wir noch hinzu, daB der Innenlobus
von Polyplectus zweispitzig ist und daB die tiefe Ventralinzision des
Externsattels die Lange des Externlobus erreicht.

*

Hildoceras und einige wenige weitere Gattungen werden von ARKELL
im ,, Treatise® (1957b, 8. L259) als eigene Unterfamilie Hildoceratinae
gefiihrt, wahrend im russischen ,,Osnovy“ (1958, S. 70ff.) auf eine
Gliederung der Harpoceratidae* (= Hildoceratidae) in Unterfamilien
verzichtet ist. Hildoceras bifrons (Brue.) zeigt eine sehr einfache Loben-
linie (Abb. 159a—d); selbst im ausgewachsenen Stadium werden nicht
mehr als 3 Umbilikalloben angelegt, von denen Us aufien neben der Naht
liegt. Der Innenlobus ist schmal, mit leicht zerschlitzten Seitenwanden
und zweispitziger Basis. Der Mediansattel im Externlobus hat eine
Dbreit rechteckige Gestalt. Die Medianinzision im Externsattel erreicht
bei weitem nicht die ungewdhnliche Tiefe, wie wir sie bei Harpoceras und
seinen nichsten Verwandten kennengelernt haben.

Die von uns abgebildeten Hauptstadien aus der Entwicklung der
Tobenlinie stimmen gut iiberein mit der ontogenetischen Serie, die
N. V. Besxossov (1960, Abb. 3, 8. 36) von der gleichen Art wieder-
gegeben hat. Ebenso besteht vollige Ubereinstimmung mit der von
R. Davip-Henmier (1962, Abb. 2, 8. 5) abgebildeten vollstindigen
Alterslobenlinie; auch hier sind nur 3 Umbilikalloben voll ausgebildet.

Bei einer stratigraphisch etwas jiingeren Art, die wohl an Hildoceras
semipolitum (BUCKM.) anzuschlieBen ist (Abb. 160a—g), beobachtete ich

Abli. Mathem.-naturw. K1, Nr. 6 (275) 22
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Abb. 159. Hildoceras bifrons (Brua.). Unt. Toare. (bifrons-Zone), Mende (Lozére).
Tishingen Ce 1184/116. — d bei 9 mm Wh.

dagegen eine Vermehrung der Umbilikal-Elemente auf 5. Sie hangt
wahrscheinlich unmittelbar mit dem hoheren, schmaleren Windungs-
querschnitt der betreffenden Art zusammen, im Gegensatz zu dem nahezu
quadratischen von H. bifrons.

Im iibrigen stimmt die Gestaltung der einzelnen Elemente Weltgehend
mit der von bifrons iiberein. Auch hier ist die Medianinzision im Extern-
sattel, verglichen mit den Inzisionen des Lateralsattels, zwar tief, aber
nicht von ungewdohnlicher Linge. Der Lobus U, erscheint ziemlich tief
zweilappig (Abb. 160 g); diese ungleichseitige Zweispitzigkeit entwickelt
sich aber aus einer urspriinglichen, asymmetrischen Dreispitzigkeit, wie
sie auch bei H. bifrons angelegt wird (vgl. Abb. 159d und insbesondere
BrsNo0ssov, Abb. 3, mittleres Stadium) und wie sie selbst in der fort-
geschrittenen Lobenlinie (Davip-HEngier) vollig symmetrisch aus-
gebildet sein kann. Es handelt sich also lediglich um eine kriftige Zer-
schlitzung und nicht um eine friihzeitig einsetzende Lobenteilung.

Zu H. semipolitum und nicht, wie angegeben, zu H. bifrons gehort
wohl auch die Lobenlinie, die H. SarreLD (1919, Taf. 3, 8. 15) abgebildet
hat. Hier sind ebenfalls 5 Umbilikalloben vorhanden, die von SALFELD
irrtimlich als Suturallobus in U, gedeutet wurden. Die von uns in mehre-
ren Exemplaren verschiedener Fundpunkte untersuchte Entwicklung
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Abb. 160. Hildoceras of. semipolitum (Buckm.). Unt. Toare. (bifrons-Zone). — a-e
Balingen. Tiibingen Ce 1194/117. — f, g Holzmaden. Tiibingen Ce 1194/118. g bei
11 mm Wh.

zeigh indessen klar, dal Uy nicht aufspaltet, sondern dafl dorsal von ihm
U, und Uj als selbstindige Umbilikalloben durch Sattelspaltung ange-
legt werden.
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Bei Hildaites konnte ich an einem griechischen Stiicke, das mir dan-
kenswerterweise von meinem Mitarbeiter Dr. F. Korrek zuginglich
gemacht wurde, lediglich eine ausdifferenzierte Lobenlinie untersuchen
(Abb. 161). Sie bietet keinerlei Probleme und ist auch chne Kenntnis

Abb. 161. Hildaites propeserpentinus (Buckm.). Unt. Toarc. (falciferum-Zone),
Korfu. Sammlung C. RENz, Naturhist. Mus. Basel. — Lobenlinie bei 9,5 mm Wh.

jhrer Entwicklung ohne weiteres zu deuten. Es besteht grundsitzliche
Ubereinstimmung mit der Lobenlinie von Hildoceras bifrons; wie dort
sind nur-3 Umbilikalloben entwickelt, von denen U, aufien neben der
Naht liegt. Auffallend ist allenfalls die tief zweispitzige Medianinzision
im Externsattel; etwas Ahnliches ist uns aber auch bereits bei Profo-
grammoceras (Abb. 156e, f) entgegengetreten.

*

Viel Kopfzerbrechen hat mir die Unterfamilie Bouleiceratinae
bereitet, diese kleine Gruppe von teilweise sehr aberranten Ammoniten
aus dem Toarc. Von Bouleiceras Thev. selbst besitze ich kein Material,
doch ist die Gattung ausgiebig von A. THEVENIN (1908, S. 117ff.) und
W. J. ArgErr (1952, S. 259ff.) beschriecben worden. THEVENIN hat
dankenswerterweise auch eine Gesamtlobenlinie abgebildet, die wir hier
in Abb. 162 reproduzieren.

Abb. 162. Bouleiceras nitescens Thev. Unt. Toarc., Madagaskar (Provinz Maeva-
tanana). Lobenlinie nach A. THEVENIN 1908, Abb. 9, 8. 117.

Sie kann wohl nur so gedeutet werden, dag in der Nahtregion 3 Umbili-
kalloben entwickelt sind: innen ein schmaler, spitzer, ungegliederter U,,
auBen neben der Naht ein hier tief zweiteiliger, in anderen Fillen an-
scheinend aber auch einfacher U, und dann, ventralwirts folgend, ein
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schmaler U,. Es liegt also die gleiche Elementzahl und auch sonst eine
ahnliche Ausbildungsweise vor wie bei Hildaites und bei Hildoceras
bifrons. Abweichend ist dagegen die stark riickgebildete Zerschlitzung
der Sittel, die sich beim Externsattel gewshnlich auf eine Medianinzision
(bisweilen zweispitzig wie bei Hildaites) beschrinkt und dem Lateral-
sattel meist vollig fehlt. Bouleiceras ist damit eine deutlich regressive
Form.

163

164

Abb. 163. Leukadiella sp. Unt. Toarc. (bifrons-Zone), Elati-Gebirge, Insel Leukas.
Sammlung C. RENz, Naturhist. Mus. Basel. — Lobenlinie bei 5,5 mm Wh.
Abb. 164. Leukadiella ionica C. & O. REnz. Unt. Toare. (bifrons-Zone), Paghania-Halb-
insel, Epirus. 8 lung C. Renz, Naturbist. Mus. Basel. — Lobenlinie bei 7 mm Wh.

Noch weiter fortgeschritten ist die Riickbildung bei Leukadiella RENZ.
Von dieser Gattung, und ebenso von Frechiella PRINZ, liegen mir mehrere
Stiicke aus den Aufsammlungen von C. RENZ in Griechenland vor. Ich
verdanke sie der freundlichen Vermittlung von Dr. F. KOrTEK, der mir
die Wiedergabe einiger Lobenlinien gestattete. An eine Priparation von
Friihstadien der Lobenlinie ist bei der mangelhaft kalkig-mergeligen
Erhaltung der Stiicke nicht zu denken; lediglich einige ausdifferenzierte
Suturen zweier verschiedener Leukadiclla-Arten lieBen sich freilegen
(Abb. 163, 164). Sie lehren, daf offensichtlich nur 2 Umbilikalloben ent-
wickelt sind und daB U, nicht mehr angelegt wird. Die Zerschlitzung ist
ebenfalls schwach, aber auf den Satteln doch etwas ausgepriigter als bei
Bouleiceras. Der Internlobus ist unzerschlitzt und an seiner Basis ein-
spitzig bzw. schmal gerundet; vielleicht ist dieses Bild aber auch nur
durch ungeniigende Erhaltung vorgetéuscht.

Sehr verschieden ist dagegen die Lobenlinie von Frechiella (Abb. 165).
Auf der konkaven Innenseite tritt uns ein breiter, tief in zwei ver-
selbsténdigte Teilstiicke aufgespaltener U, entgegen. Die Zerschlitzung
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Abb. 165. Frechiella achillei C. Renz, Unt. Toarc. (bifrons-Zone), Paghania-Bucht,
Epirus. Sammlung C. Rexz, Naturhist. Mus. Basel. — Lobenlinie bei 7,5 mm Wh.

aller iibrigen Loben ist sehr schwach und fein, so daf wir hier bei U, von
einer echten und wahrscheinlich schon sehr friihzeitig eingetretenen
Spaltung des Lobus sprechen konnen. AuBen neben der Naht liegt ein
zweispitzig zerschlitzter U,, und innen neben U, befindet sich ein schwach
ausgepragter U, Auf der Naht selbst ist eine flache Delle eingesenkt, von
der wir zunichst einmal offenlassen wollen, ob es sich um eine Inzision
oder um einen weiteren Umbilikallobus handelt. Auffallend schmal und
tief ist der Externlobus.

DaB Frechiella einen Umbilikallobus mehr hat als Leukadiella, ist ohne
Belang. Das Gehiduse von Frechiello ist involuter, die konkave Zone
dementsprechend erheblich umfangreicher, und damit wire ihr groSerer
Reichtum an Loben bzw. Lobenderivaten ohne weiteres versténdlich.
In der Aufspaltung von U, bei Frechiella und ihrem Unterbleiben bei
Leukadiella erblicke ich dagegen einen wesentlichen Unterschied. Es
wiire zwar zu erwiigen, ob nicht auch bei Leukadiella eine solche Spaltung
von U, vorliegen konnte, lediglich dadurch abweichend, da8 der Ventral-
ast hier aus der schmalen inneren Windungszone iiber die Naht hinaus
nach auBen verdriingt wire. Leuwkadielle wiirde dann aber nur einen
einzigen Umbilikallobus besitzen, und eine so weitgehende Reduktion der
Lobenlinie kennen wir sonst nur von den ganz aberranten heteromorphen
Ammoniten. Es ist also weitaus wahrscheinlicher, die Lobenlinie so zu
deuten, wie es hier geschehen ist.

Die Aufspaltung von U, ist nach unseren Erfahrungen an den ilteren
Lias-Ammoniten als ein urspriingliches Verhalten zu bewerten. Soweit
die beiden Gattungen in einem unmittelbaren stamr hichtlichen
Zusammenhang stehen sollten, miiBte Leukadiella als die abgeleitete,
stirker reduzierte Form gegeniiber Frechiella gelten. Da beide aber etwa
gleichaltrig sind, wird Leukadielle kaum als Deszendent von Frechiella
aufgefal3t werden kénnen. Eher ist an verwandtschaftliche Beziehungen
von Leukadiella zu Hildoceras und Hildaites zu denken. Frechiella aber
muB aus einer anderen Wurzel kommen, da bei den Hildoceraten die
Spaltung von U, bereits verloren gegangen und eine Realktivierung nicht
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sehr wahrscheinlich ist. Die Auffassung von A. E. TrUuEman (1919,
8. 202), daB Frechiella sich von Cymbites ableite und eine Zwischenform
zwischen diesem und den Hildoceraten bilde, ist aus morphologischen
wie stratigraphischen Griinden gleichermaBen unmdoglich.

Die letate Gattung, die diesem Kreise zugerechnet wird, ist Paroniceras
Bonar. Obwohl mir von ihr ein reiches und gut erhaltenes Material
vorliegt, bereitete die Deutung der Lobenlinie wegen der ungewdhnlichen
Entwicklung groBe Schwierigkeiten. Paroniceras ist einer der seltsamsten
Jura-Ammoniten, die ich kenne.

In der Primirsutur (Abb. 166a), an mehreren Exemplaren bestitigt,
fillt auf, daB der Externlobus an seiner Basis schmal gerundet ist und
noch keinen Mediansattel zeigt, wie es sonst allgemein der Fall ist. Diese
Ausbildungsweise bleibt Jange erhalten; erst etwa von der 14. Lobenlinie
ab stellt sich eine leichte Konvexitit am Grunde des Externlobus als
erste Andeutung eines Mediansattels ein. Dieses eigentiimliche Verhalten
ist gut auch in den Friihstadien der Lobenlinie eines Paroniceras zu er-
kennen, die W. Branco (1879, Taf. 10, Fig. IT g—k) abgebildet hat. Ledig-
lich bei dem in der Gehsiusegestalt so aberranten Spiroceras ist ebenfalls
in den allerersten Lobenlinien noch kein Mediansattel vorhanden (vgl.
diese ,,Studien*, S. 93, Abb. 45).

Ferner fohlt den frihen Lobenlinien von Paroniceras noch ein Lobus
U,; die Lobenlinie ist urspriinglich quadrilobat (Abb. 166a). Ein solches
Verhalten ist mir bisher bei Jura-Ammoniten iiberhaupt nieht bekannt;
iiberall sonst liegt bereits in der Primérsutur ein U, vor, wenn auch
bisweilen schwer erkennbar und daher von manchen Autoren tibersehen.
Eine quadrilobate Primarsutur findet sich in einiger Verbreitung ledig-
lich bei Kreide-Ammoniten, insbesondere bei den Heteromorphen. Ob
diese beiden Besonderheiten auch fiir Frechiella gelten, wissen wir nieht,
da von ihr so frithe Jugendstadien einstweilen nicht bekannt sind.

Tn Abb. 166a—i ist die Entwicklung der Lobenlinie eines Exemplars
von Paroniceras buckmani lugeoni (JEANN.) dargestellt, erginzt durch
drei Stadien (a, d und h) aus der ontogenetischen Serie eines anderen
Stiickes. Die Besonderheiten der frithesten Lobenlinien wurden soeben
bereits gewiirdigt. In b erscheint erstmalig der bisher fehlende U,, und
zwar in der auch sonst typischen Lage auf der Naht. Fin Mediansattel
im Externlobus ist zu dicsem Zeitpunkte noch nicht ausgebildet. Er
tritt uns erst im Stadium ¢ entgegen, in dem auBerdem U, nach aullen
neben die Naht geriickt ist.

In d sehen wir eine beginnende Zweiteilung von Uy, auffallenderweise
ehe noch die iibrigen Loben irgendeine Zerschlitzung erfahren haben.
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Abb. 166. Paroniceras buckmani lugeoni (JEANN.). Ob. Toarc., Montservant bei
Salins. — a, d, h Tiibingen Ce 1184/119. — b, ¢, e-g, i Tiibingen Ce 1194/120. i bei
7,5 mm Wh.
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Eine analoge Ausbildung zeigt in e der innere Umbilikallobus U,;. Man
mochte hier eine friihzeitig eingeleitete Aufspaltung dieses Lobus in
spiter verselbstindigte Teilstiicke vermuten, aber im Laufe der weiteren
Entwicklung verschmilert sich U,, und die anscheinend so grof ange-
legte Spaltung manifestiert sich in den Altersstadien (i, h) lediglich als
eine schwache basale Zerschlitzung. Dasselbe gilt fiir das spatere Schick-
sal von U, mit seinen voreilig entwickelten Inzisionen, die im Alter auf
das normale Ausmaf zuriickgefiihrt werden. Aulerdem ist im Stadium e
innen neben der Naht ein flacher Lobus U, hinzugekommen. Alsdann
wird in f ein Lobus U, angelegt, und zwar héchst eigenartigerweise ventral
von U,.

Um diese Beobachtungen zu sichern, habe ich noch an einem weiteren
Exemplar die Entwicklung der Lobenlinie untersucht und den Befund
in Abb. 167a—f dargestellt. Die frithesten quadrilobaten Stadien noch
ohne U, sind hier nicht erhalten. Wohl aber fehlt in a und b noch ein
Mediansattel im Externlobus, der erstmalig in ¢ erscheint. Gleichzeitig
ist hier ein U, hinzugetreten, der zunichst von der Naht halbiert wird,
dann aber (d) ganz in die innere Lobenlinie einriickt. Neben ihm hat sich
auBen, also ventral von Uy, ein flacher Lobus U, angelegt. Auch er wird
spiter (e) in die Innensutur aufgenommen, und schlieBlich (f) entsteht
abermals ventral von ihm, neben der Naht noch ein flacher Lobus U.

Unsere Beobachtungen an den anderen beiden Exemplaren werden
also hier vollauf bestitigt und durch die analoge ventrale Anlage eines
weiteren Lobus noch erweitert. Der Umbilikallobus U, ist auch hier
zweispitzig und im Endstadium (f bei 4,8 mm Windungshohe) tiefer
gezackt, als es bei den iibrigen Loben der Fall ist. Die Zerschlitzung
von U, setzt zu einem normalen Zeitpunkte, spiter als bei den anderen
Exemplaren, ein. Der urspriinglich gerundete Innenlobus wird, individuell
schwankend, auf friiherer oder spiterer Entwicklungsstufe zweispitzig.
Die Zerschlitzung des Laterallobus ist anfangs tripartit, im Alter cera-
titisch. Extern- und Lateralsattel zeigen meist eine gleichméBige, feine
Zackung.

Die Lage des Lobus U, auf der Innenseite neben U, und die Anlage
weiterer Umbilikalloben ventral von ihm sind eine hochst ungewohnliche
Verhaltensweise. Normal pflegt U, auBen neben U, zu liegen, und die
weiteren Umbilikalloben werden dorsal von ihm gebildet. Wir erinnern
uns, daf bei Frechiella (Abb. 165) der Lobus U, ebenfalls der inneren
Lobenlinie angehért und daB ventral von ihm auf der Naht eine flache
Eindellung auftritt, bei der sich nicht ohne weiteres entscheiden lie,
ob eine Inzision oder ein beginnender Lobus U, vorliegt. Im Lichte
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Abb. 167. Paroniceras buckmani lugeoni (JEAWN.). Ob. Toarc., Montservant bei
Salins. — Tiibingen Ce 1194/121. — f bei 4,8 mm Wh.

unserer Befunde an Paroniceras gewinnt letzteres an Wahrscheinlichkeit ;
wir hitten also da ein ganz entsprechendes Verhalten.

Diese eigenartige Verteilung der Umbilikalloben hangt offensichtlich
teilweise mit zwei Besonderheiten der Frechiella- Paroniceras-Gruppe
zusammen: 1. Es besteht ein ausgesprochenes MiBverhiltnis zwischen
den wenigen umfangreichen Loben und Sitteln auf der AuBenseite der
Windungen und den zahlreichen kleinen, dicht zusammengedringten
Elementen in der konkaven Windungszone. Die duSieren Elemente, L
und U, mit den zugehorigen Sitteln, erreichen also eine unproportionierte
GroBe und lassen keinen Raum mehr fiir die Aufnahme spiterer Umbili-
kalloben in der AuBensutur. 2. Die konkave Windungszone hat bei
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diesen involuten Formen eine groBe Ausdehnung und ist dadurch leicht
befshigt, den von auBen verdringten Umbilikalloben Platz zu bieten.
Die abweichenden Bildungsorte von U, und U, zwischen U und U,
stellen allerdings ein Sondermerkmal von Paroniceras dar, das mit
Frechiella gemeinsam zu sein scheint.

Das geschilderte Verhalten des Lobus U, bei Paroniceras macht den
Eindruck, daB hier urspriinglich eine Aufspaltung angebahnt, spéter
aber wieder riickgangig gemacht wird. Das wiire dann eine Reminiszenz,
die ebenfalls, neben vielen anderen Ubereinstimmungen in der Loben-
linie und Gehiiusegestalt, auf Frechiclla verweisen wiirde. Paroniceras
darf damit als ein Abkémmling von Frechiella aufgefaBt werden, was
mit dem stratigraphischen Vorkommen in gutem Einklang steht. An
geeignetem Materjal wire noch zu untersuchen, ob die geschilderten
auffallenden Riickbildungs-Erscheinungen in den Friihsuturen von
Paroniceras sich auch bei Frechiella finden werden, wie zu erwarten ist.

Ein Zusammenhang von Frechiella und Paroniceras mit Cymbites, wie
(. BoNarELLI (1895, S. 233) ihn herstellen wollte, besteht sicherlich
nicht; diese Auffassung wurde schon bei einer fritheren Gelegenheit von
mir (1961, 8. 229) abgelehnt. Auch mit Leukadiello und Bouleiceras hat
die Frechiella- Paroniceras-Gruppe nichts zu tun. Auf die systematischen
Konsequenzen und die vermutlichen stammesgeschichtlichen Beziehun-
gen werden wir spiter in grofierem Zusammenhang noch zuriickkommen.

*

Die Vertreter der nichsten Unterfamilie, der Grammoceratinae,
zeichnen sich groBenteils durch sehr einfache, undifferenzierte Loben-
linien aus. Die Sutur-Entwicklung von Grammoceras Hyart, und zwar
einer Art aus der thouarsense-Gruppe, ist in Abb. 168a—d dargestellt;
sie verlauft auBerordentlich langsam und trige. Bis zu einem GrdfSen-
stadium von 6,8 mm Windungshshe werden nur 3 Umbilikalloben heraus-
gebildet, von denen Uj immer noch sehr flach und unzerschlitzt ist (d).
Der Internlobus ist zweispitzig, der Umbilikallobus U, schwach drei-
gliedrig, U, bifid, L trifid. Die nicht besonders tiefe Medianinzision des
Externsattels scheint aus einer urspriinglichen Dorsalinzision hervor-
zugehen. Der Mediansattel im Externlobus ist breit rechteckig.

Bei einem grofien franzosischen Exemplar der gleichen bzw. einer nahe
verwandten Art wird U, in mittleren Stadien als gut kenntlicher Lobus
angelegt, aber im Alter weitgehend wieder riickgebildet, so daB er sich
kaum mehr von den Inzisionen der benachbarten Sittel abhebt.
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Abb. 168. & as cf. & (p’ORB.). Ob. Toarc. (thouarsense-Zone),
Whithy. Tubingen Ce 1194/122. — d bei 6,8 mm Wh.

Ein dhnliches Verhalten zeigt Gr as striatul (Sow.} (Abb.
169a—c). Auch hier ist (c bei 7,3 mm Windungshéhe) der Lobus U, kaum
stirker eingetieft als die ihn umgebenden Inzisionen. Weitere Umbili-
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Abb. 169. Grammoceras siriatulum (J. DE C. Sow.). Ob. Toarc. (thouarsense-Zone),
Uhrweiler. Tiibingen Ce 1194/123. — ¢ bei 7,3 mm Wh.
{In der unteren Figur ist a statt ,,c** zu lesen.)
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Abb. 170. Pseudogrammoceras quadratum (HaU@). Ob. Toare. (thouarsense-Zone),
Reutlingen. Tiibingen Ce 1194/124. — ¢ bei 8,5 mm Wh.
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Abb. 171. Phi; i (Lvc.). Ob. Toare. (levesquei-Zone),

Schlewecke bei Hmbu.rg Tubmgen Ce 1194/125. — d bei 13 mm Wh.
(287 )



314 Orro H. SCHINDEWOLF

£ b U Uy U

>

Abb. 172. Pleydellia subcompta (BraNco), Ob. Toare. (levesquei-Zone), Ziegelei
Berg bei Neumarkt. Tiibingen Ce 1194/126. — g bei 7 mm Wh.

kalloben kommen bis zu 12 mm Wh. nicht hinzu. Auffilligerweise werden
hier auf der einen, dargestellten Seite der Lobenlinie (¢) L und U, gleich-
miBig ceratitisch, auf der anderen Seite aber trifid zerschlitzt. Im Scheitel
des Externsattels befinden sich zwei groSere Inzisionen, von denen die
ventrale sich im Alter gegeniiber der anderen stirker vertieft, ohne
jedoch eine besondere Lénge zu erreichen. Der Internlobus ist asymme-
trigch zweispitzig. Soweit H. SarrELps Darstellung (1919, Taf. 3, S. 15,
unten rechts) zutrifft — F. HEIDORN (1936, S. 103) bezweifelt es —, diirfte
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Abb. 173. Pleydellia costula (REIN.). Ob. Toare. (levesquei-Zone), Dorlbach am
Donau-Main-Kanal. Tiibingen Ce 1194/127. — d bei 5 mm Wh.

der Internlobus bei dieser Art in einer Umgestaltung zur Dreispitzigkeit
begriffen sein.

Die Lobenlinie von gquadratum Have, einer Art, die von manchen
Autoren gleichfalls zu Grammoceras, von anderen zu Pseudogrammoceras
gerechnet wird, weicht graduell dadurch ab, daB aufer einem gut ent-
wickelten U noch ein weiterer Lobus U, auf dem konkaven Windungs-
bereich angelegt wird (Abb. 170a—c), und das bemerkenswerterweise
bei einem niedrigmiindigen, quadratischen Windungsquerschnitt. Der
Internlobus ist tief zweispitzig, ebenso endet U, in zwei Spitzen. U und
U, sind bei diesem Exemplar unzerschlitzt. Bei einem anderen dagegen
ist U, verbreitert und bifid. Umfangreich entwickelt ist die Medianinzision
im Externsattel.

Bei Phlyseogrammoceras dispansum (Lxc.) ist die Lobenlinie gegeniiber
der von Pseudogrammoceras quadratum noch um einen weiteren Umbili-
kallobus, U;, bereichert worden. Zwar konnten die Stadien, die zwischen
denen unserer Abb. 171 ¢ und d liegen, nicht im einzelnen verfolgt werden,
doch ist héchstwahrscheinlich der kleine Lobus dorsal von Uy als Uy
anzusprechen, wihrend der innen neben der Naht liegende den Lobus
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Abb. 174, Pleydellia macira (Dum.). Ob. Toare. (levesquei-Zone), Altdorf bei
Niirnberg. Tiibingen Ce 1194/128. — e bei 3,5 mm Wh.

T, reprisentiert. Der Internlobus ist einspitzig, moglicherweise aber
wihrend der Entwicklung voriibergehend zweispitzig, was bei den
undeutlichen Priiparaten nicht sicher festzustellen ist. U, ist nur schwach
zerschlitzt und dreispitzig; ebenfalls trifid sind U, und L. GroSen Umfang,
betrichtliche Tiefe und Breite, hat die Ventralinzision des Externsattes.

Ein reiches Material liegt mir von Pleydellia Buckm. vor. Ich habe
eine ganze Anzahl von Stiicken pripariert, um hier einmal die Variabili-
tiit der Lobenlinie innerhalb der Gattung und der einzelnen Arten exakt
zu iiberblicken. Es ergab sich eine nahezu vollkommene Konstanz der
Merkmale. Der Innenlobus ist sowohl bei Pl subcompta (Abb. 172a—g)
als auch bei costula (Abb. 173a—d) und mactra (Abb. 174a—e und Abb.
175a—¢) iibereinstimmend kriftig trifid zerschlitzt; ein auch nur ephe-
meres zweispitziges Entwicklungsstadium wurde nirgends beobachtet.

Die Zahl der herausgebildeten Umbilikalloben betragt iiberall 4. Der
Lobus U, wird im allgemeinen innen unmittelbar neben der Naht ange-

(290 )



Studien zur Stammesgeschichte der Ammoniten 317

£ / b U Ul J
-
£
y.

e

14
b\/\/\/\/\/\/»-\/\/

£ / Y U U J

Abb. 175. Pleydellia mactra (Duw.). Ob. Toarc. (levesquei-Zone), Wasseralfingen.
Tiibingen Ce 1194/129. — e bei 7 mm Wh,

legt und behilt diese Lage zeitlebens bei; in einem Falle (Abb. 172g)
verlagert er sich nach auen neben die Naht.

Ferner zeigen simtliche Arten einen tief asymmetrisch zweispitzigen
U, mit ventraler Hauptzacke. Nur das eine Exemplar von mactra (Abb.
175e) macht eine Ausnahme: hier ist U, etwas schmaler und ohne die tiefe
Ventralzacke, so daB der Lobus recht gleichmiBig dreispitzig erscheint.

U, ist tief zweispitzig oder auch ein- bzw. dreispitzig; beide Aus-
bildungsweisen konnen in einer und derselben Lobenlinie auf beiden
Seiten miteinander vorkommen.

Die Medianinzision im Externsattel, die anlagemiflig einer Ventral-
inzision entspricht, erreicht nur geringe Tiefe. Lediglich in der Serie von
Pl. subcompta (Abb. 172a—g) erscheint es moglich, daf die Mittelzacke aus
einer Dorsalinzision hervorgegangen wiire ; der Fall ist nicht ganz eindeutig.

Abh. Mathem.-naturw. Ki, Nt. 8 (291) 23
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Abb. 176. Pleydellia cf. distans (Buckm.). Ob. Toarc. (levesquei-Zone), Donau-
Main-Kanal. Tibingen Ce 1194/130. — d bei 5 mm Wh.

Ferner méchte ich hier eine Form anschlieBen, die als ,,Grammoceras
of. radians (REIN.) bestimmt wurde, aber auf Grund der Lobenlinie
(kriftig dreispitziger I, tief zweigespaltener U,) zu Pleydellia bzw.
,,Cotteswoldia® zu rechnen ist (Abb. 176a—d). Sie liefert ein Beispiel
dafiir, daB die innere Lobenlinie auch fir die Gattungsbestimmung
wichtig werden kann. Der Externlobus wird im Alter, wie es meist bei
diesen Formen der Fall ist, relativ verkiirzt im Vergleich zum Lateral-
Jobus; der Externsattel wird niedriger als der Lateralsattel, wihrend in
der Jugend ein umgekehrtes Groflenverhiltnis besteht.

Die weiterhin hierher gestellte Hudlestonia BUCEM. ist eine der Gattun-
gen mit ,,degradierter’’ Lobenlinie (ARKELL), wie sie als Sondergestal-

T P

Abb. 177. Hudlestonia serrodens (Qu.). Ob. Toare. () quei-Zone), Hi
Tiibingen Ce 1176/54. — Lobenlinie bei 27 mm Wh.

2
=

tungen wiederholt in verschiedenen Gruppen auftreten (Sphenarpites,
Staufenia). Im eigentlichen Sinne ,,degradiert” mdchte ich die Loben-
linie allerdings nicht nennen. Hinsichtlich der Zahl der Umbilikalloben
ist sie sogar fortgeschrittener als die der iibrigen Vertreter der Unter-
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familie: Wahrend Pleydellia 4, Phlyseogrammoceras 5 Umbilikalloben
anlegt, sind bei Hudlestonia deren 6 vorhanden. Die Entwicklung der
Lobenlinie konnte im einzelnen nicht verfolgt werden, aber auch die in
Abb. 177 wiedergegebene Alterslobenlinie zeigt durch die Griden-Ab-

Uy

aq

Abb. 178. Dumortieria levesquei (D’OrB.). Ob. Toare. (levesquei-Zone), Gunders-
hofen. Tiibingen Ce 1194/131. — e bei 5 mm Wh.

stufung der Loben mit hinlinglicher Deutlichkeit, da die Anlagenfolge
der Umbilikalloben nach dem friiher bereits erérterten Modus verlsuft:
die ungeraden Umbilikalloben U, und Uy auBen, die geraden U, und U,
innen. Zwischen den Loben U, und Uy von Phlyseogrammoceras hat sich
algo hier auf der Innenseite ein neuer Lobus eingesenks.

Das einzige, was man als regressiv bezeichnen konnte, das ist die rela-
tive Kleinheit der Elemente, die geringe Hohe der Sittel und geringe

(293) 23%
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Tiefe der Loben. Ebenso ist die Zerschlitzung kaum riickgebildet, wenn
auch im allgemeinen wenig differenziert. Die Medianinzision im Extern-
sattel ist aber ausgesprochen tief, noch umfangreicher als bei Phlyseo-
grammoceras.

Die dhnliche Gestaltungsweise der Lobenlinie bei Hudlestonia und den
beiden vergleichsweise genannten Gattungen Sphenarpites und Staufenia
kinnte als eine einfache mechanische Folge der in dhnlicher Richtung
abgewandelten Gehiiusegestalt gedeutet werden. Eine ausschlieBliche
Gehiuse-Abhingigkeit besteht aber wohl nicht. Manche Pleydellia-
Arten besitzen die gleiche Gehiusegestalt und denselben Windungs-
querschnitt wie Hudlestonia, ohne daB eine entsprechende Auswirkung
in der Lobenlinie zutage trite. Hudlestonia (von fritheren Autoren meist
an die Oxynoticeraten angeschlossen) stellt wohl einen unmittelbaren
Abkémmling von Phlyseogrammoceras dar.

P. L. MauBrUGE (1950, S. 391) schlug fir Hudlestonia eine Unter-
familie Hudlestoniae (sic!) vor, die auch von D. T. DoNovan (1962,
8. 91) fiir zuliissig gehalten und um die in ihrer Deutung etwas umstrittene
Gattung Pseudolillia MaUB. erweitert wurde. Gleich ARKELL vermag ich
eine Notwendigkeit fiir ihre Ausscheidung nicht zu sehen; an systemati-
scher Einsicht ist damit kaum etwas gewonnen. Man miilite dann auch
fiir Sphenarpites und Staufenia je eigene Subfamilien errichten. Fiir
Staufenta hat das MauBguGE (1950, 8. 391, ,,Staufeniae’) tatsichlich
getan, was aber von ARKELL, m. E. mit Recht, abgelehnt wurde.

Sehr dhnlich wie bei Pleydellia ist die Gestaltung der Lobenlinie bei
Dumortieria Hava. Als Belege bilden wir die Sutur-Entwicklung von
D. levesquei (D’ORB.) (Abb. 178a—e) und D. munieri (Hava) (Abb.
179a—e) ab, die gut miteinander iibereinstimmen. Es tritt uns hier die
gleiche Zahl von 4 Umbilikalloben entgegen wie bei Pleydellia. U, wird
bei unseren beiden Dumortieria-Arten auf der Naht angelegt und spiter
bei levesquei (Abb. 178¢) nach aullen, bei munieri (Abb. 179¢) nach innen
verschoben, Wie bei Pleydellia ist der Internlobus kriftig dreispitzig
und die Medianinzision des Externsattels nur von méaBiger Lange. Tief
zweigeteilt, noch etwas ausgeprigter als bei Pleydellia, ist der breite U,.

Diese starke Vergroflerung und tiefe Aufspaltung von U, ist von N. V.,
Brsnossov (1960, Abb. 4, S. 36) auch bei einer Dumortieria ex gr.
pseudoradiosa Br. beobachtet worden. Hier geht dic Differenzierung noch
etwas weiter, als sie uns in dem Stadium von Abb. 178e entgegentritt:
Der Ventralast von U, ist bei der pseudoradiosa-Form ausgesprochen
zweispitzig zerschlitzt, was sich bei unserer levesquei gerade schwach
andeutet, und ferner schlieBt sich in der Dorsalwand von U, nach oben
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Abb. 179. Dumortieria munieri (Havg). Ob. Toare. (levesquei-Zone), Ziegelei Berg
bei Neumarkt. Titbingen Ce 1194/132. — e bei 4,6 mm Wh.

eine tiefe Inzision an, wie wir sic spiiter bei Haugia und Hammatoceras
noch kennenlernen werden. Hier kann vorliufig nur angedeutet werden,
daB wir wegen der iibereinstimmenden Gestaltung der inneren Loben-
linie enge verwandtschaftliche Beziehungen zwischen der Dumortieria-
Pleydellia-Gruppe und den Hammatoccraten anzunehmen geneigt sind.

*

Als letzte Unterfamilie reiht ArkeLL (1957b, 8. L262) bei den Hildo-
ceratidae die Tmetoceratinae ein mit der einzigen Gattung T'meto-
ceras BUCKM., dic sich von den Grammoceratinae, und zwar von Dumor-
tieria ableiten soll. Die Lobenlinie eines Exemplars von T'metoceras
scisswm (BEN.) ist in Abb. 180 wiedergegeben. Sie weicht in mehrfacher
Hinsicht von der Abbildung H. SALFELDs (1919, Taf. 2) ab; insbesondere
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Abb. 180. T'metaceras scissum (BEX.). Unt. Bajoc. (scissum-Zone), Cap San Vigilio,
Garda-See. Tiibingen Ce 1194/133. — Lobenlinie bei 11 mm Wh.

von den langen Seitenzacken im Innenlobus, die SaLreLp dort zeichnet
und spiter (1924, 8. 12) noch einmal besonders hervorhebt, habe ich
nichts bemerken konnen. Der Innenlobus ist bei dem von mir unter-
suchten Stiick zwar etwas unregelmiaflig, aber im ganzen doch durchweg
fein zerschlitzt; nur in der einen Lobenwand hebt sich eine Zacke etwas
stirker aus den iibrigen heraus.

Die Lobenlinie ist iberaus einfach und elementarm. Die schmale
konkave Windungszone wird ausschlieflich von dem sehr langen Innen-
lobus mit zweispitziger Basis eingenommen. Auen neben der Naht liegt
ein Lobus, der wohl nur als tief zweispitziger U, gedeutet werden kann.
Angesichts der sehr schwachen Zerschlitzung der Lobenlinie ist hier eine
echte Spaltung des ersten Umbilikallobus anzunehmen, die vermutlich
ontogenetisch schon sehr frithzeitig eingeleitet wird. U, ist modifiziert
dreispitzig, L ausgesprochen trifid. Der Externlobus wird durch einen
am Scheitel stark verschmilerten Mediansattel geteilt. Der Externsattel
zeigt éine breite, etwas zur Ventralseite verschobene Medianinzision.

T. Saro (1954, S. 118, Abb. 1) hat vor einigen Jahren aus dem Unteren
Dogger von Nord-Japan eine neue Art T'meloceras reciicostalum be-
schrieben und eine Darstellung der Gesamtlobenlinie gegeben. Danach
scheint bei dieser Art, richtige Wiedergabe vorausgesetzt, eine noch
stiirkere Reduktion der Lobenlinie vorzuliegen. U, ist sehr schmal und
kurz, U; gar nur als eine sehr kurze Zacke ausgebildet, in der sich kaum
mehr ein Lobus erkennen lifit. Kriftige Seitenzacken im Innenlobus,
von denen SALFELD spricht, sind auch hier nicht vorhanden.

Die Frage nach der Herkunft von Tmefoceras ist nicht leicht zu be-
antworten. Fiir eine Ableitung von Dumortieria konnte die tiefe Auf-
spaltung von U, sprechen, die jene Gattung wenigstens mit dem Gene-
rotypus von T'meloceras gemeinsam hat. Verschieden ist dagegen die
geringe Zahl der Umbilikalloben und der bifide Internlobus von T'meto-
ceras, dem bei Dumortieria ein kriftig dreispitziger Innenlobus gegeniiber-
steht. Man miilite also eine starke, plotzliche Reduktion der Lobenlinie
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und eine gleichzeitige Wiederbelebung eines altertiimlichen Merkmals
annehmen. Es wire daher wohl eher an eine niedriger differenzierte
Ausgangsform zu denken, als Dumortieria es ist.

T'metoceras ist auBerdem durch starr gerade Rippen, eine Extern-
furche und regelmaBige tiefe Einschntirungen susgezeichnet. Das sind
Merkmale, die sich den Hildoceratiden wenig einfiigen. Mir scheint daher
der Gedanke H. SALFELDs (1924, S. 12, 16) und F. HEIDORNs (1936,
S. 104) erwigenswert, dal T'meloceras ein mehr oder weniger unmittel-
barer Deszendent der Lytoceraten sein konnte, wenn ich das auch nicht
auf die unerhebliche Zweispitzigkeit des Internlobus (die allerdings im
Dogger eine Besonderheit darstellt) und auf die in Wirklichkeit nicht
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Abb. 181. Alocolytoceras coarctatum (Pome.). Orig. Ammonites interruptus striatus
QuensrepT, 1856, Taf. 48, Fig. 6, 8 in Tiibingen. Ob. Toarc. {levesquei-Zons),
‘Wasseralfingen. — Lobenlinie bei 8 mm Wh.

vorhandenen kriftigen Seitenzacken dieses Lobus begriinden méchte.
Nach Aussage der beiden Autoren soll insbesondere Lytoceras coarctatum
Powme. in Gehausegestalt und Skulptur ,,weitgehendst® mit T'metoceras
{ibereinstimmen. Gar so groB scheint mir allerdings die Ahnlichkeit nicht
zu sein. Ferner ergibt eine Beriicksichtigung der Lobenlinie, daB Alo-
colytoceras coarctatum (Abb. 181) in der Gestaltung von I, L und Uy
sowie in dem Besitz eines breiten, zweiteiligen Uj tiefgreifend verschieden
isb. Ein unmittelbarer Zusammenhang mit dieser Lytoceras-Form be-
steht daher gewill nicht.

Wie man die spiter noch einmal aufzurollende Abstammungsfrage
bourteilen mag: es erscheint mir nicht angemessen, T'mefoceras in die
Familie Hildoceratidae einzubezishen. Die stark isolierte Gattung darf
m. E. den Rang einer selbstindigen Familie Tmetoceratidae bean-
spruchen.

b) Graphoceratidae

Als zweite Familie innerhalb der Hildocerataceae werden von ARKELL
(1957b, S. L262) die Graphoceratidae sausgeschieden, ohne daB er
irgendwelche durchgreifenden Unterschiede gegeniiber den Hildo-
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Abb. 182. Leioceras opalinwm (REIN.). Unt. Bajoe. (opalinum-Zone), Sondelfingen
bei Reutlingen. Tiibingen Ce 1211/75 (Orig. H. RIEBER 1963, Abb. 6, 8. 22). — h bei
6,5 mm Wh.

ceratidae anzugeben vermag. Wir sehen die systematischen und phylo-
genetischen Zusammenhinge in einem anderen Lichte, lassen aber zu-
niichst die Beobachtungs-Tatsachen sprechen.
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Die Lobenlinie von Leioceras, des Typus der ersten Unterfamilie
Leioceratinae im Rahmen der Graphoceratidae, darf als eine dirckte
Fortentwicklung derer von Pleydellia aufgefalit worden. Die cinzigen
Unterschiede bestehen darin, daf die Zahl der Umbilikalloben vermehrt
und die deutliche Zweitcilung von U, rickgebildet wird. Leioceras
opalinum (REIN.) konnte ich in mehreren ontogenetischen Serien unter-
suchen. Die besterhaltene und vollsténdigste wurde von meinem fritheren
Mitarbeiter Dr. H. RIERER pripariert und inzwischen auch bereits von
thm (1963, Abb. 6, S. 22) verdffentlicht. Tch gebe den Entwicklungs-
Ablauf hier in Abb. 182a—h nochmals wieder anf Grund meiner eigenen
Beobachtungen, die mit denen RIEBERs vollkommen iibereinstimmen.
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Abb. 183. Leioceras opalinum (REiN.). Unt. Bajoc. (opalinum-Zone), Ettenstadt.
_ af Tibingen Ce 1194/134. f bei 7 mm Wh. — g Tibingen Ce 1194/135, bei
8 mm Wh.
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Wir sehen, dafi U, und danach Uj in der iiblichen Weise nach auBen
neben die Naht riicken (a—c), daB dann (d) ein Lobus U, innen, dicht
neben der Naht angelegt wird und daf schlieBlich auBen ein Lobus U
(in f zuniichst auf der Naht gelegen) und innen noch ein Lobus U (h)
hinzukommen. Damit scheint die Entwicklung der Lobenlinie abge-
schlossen zu sein; wenigstens habe ich bis zu einer Windungshihe von
14 mm keine etwaigen neuen Elemente mehr feststellen kénnen. Nur
einige kleine Inzisionen werden auf dem spéter gedehnten Sattel Uyf/U,
angelegt.

Der Internlobus ist ein- bzw. dreispitzig, U, asymmetrisch zweispitzig.
U, und U; werden bei diesem und einigen anderen Exemplaren (aber
nicht bei allen) leicht verbreitert und frithzeitig bifid zerschlitzt. Auch
U, erfahrt gelegentlich eine derartige Zweiteilung. Die urspriinglich an
der Ventralseite angelegte, dann gegen die Mitte riickende Hauptinzision
des Externsattels ist ziemlich tief.

Bei einem anderen Stiick verlsuft die Entwicklung der Lobenlinie
(Abb. 183a—f) vollig gleichartig, abgesehen von solchen belanglosen
Unterschieden, da U, hier urspriinglich (¢) unmittelbar an der Naht
angelegt und erst sekundir nach innen verlagert wird, daB Uy sich eben-
falls auf der Naht einsenkt und diese Lage auch bei 7 mm Windungshshe
noch beibehilt (e, f).

Von einem dritten Exemplar bilden wir nur einen Ausschnitt der
Alterslobenlinie ab (Abb. 183g). Hier sind die Umbilikalloben zwischen
U; und U, wenig individualisiert; der ganze Bereich sieht aus wie ein
breit gedehnter, schwach gewellter Sattel. Immerhin liBt sich innen
neben U, der Umbilikallobus U, identifizieren; auBlen sind zwei flache
Dellen wohl als zweigliedriger Uy zu deuten. Die iibrigen Zacken sind
einfache Inzisionen in den trennenden Sitteln. Sehr ausgeprigt tritt uns
hier das Aufsteigen der Lobenlinie in der Nahtregion entgegen, das sich
ehenso bei den anderen Exemplaren findet und, etwas schwicher, ge-
legentlich auch bei Pleydellia zu beobachten ist.

Eine andere Art, Leioceras comptum (REIN.), zeigt diese Erscheinung
ebenfalls deutlich (Abb. 184a—f). Hier sind bis zu einem Stadium von
3,8 mm Windungshihe (f) 5 Umbilikalloben entwickelt, spiter kommt
noch ein Uy hinzu.

Die Lobenlinie von Ledoceras opalinum ist bereits mehrfach untersucht
worden. H. Savrenp (1919, Taf. 3) glaubte eine Suturalloben-Bildung
in Uy annehmen zu sollen, was ebenso falsch ist wie die von WEDERIND

vertretene und von mir iibernommene Deutung, daB bei Leioceras und
allgemein bei den Hildoceraten U, zum Suturallobus ausgestaltet wird.
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Abb. 184. Leioceras compium (REIN.), Unt. Bajoc. (scissum-Zone), Plettenberg
(B, Geislingen a. R.). Tibingen Ce 1194/136. — f bei 3,8 mm Wh.

Die mehr oder weniger spiegelbildlich-symmetrische Anordnung kleiner
Loben in der Nahtregion der Alterslobenlinic tiuscht einen Suturalobus
vor, der aber in Wirklichkeit nicht vorliegt, wie sich bei einer genauen
Verfolgung der Loben-Anlagen wabrend der Entwicklungsgeschichte
ergibt.

TRichtiger ist demgegeniiber die Darstellung von TH. HOYERMANN
(1920). Es trifft jedoch nicht zu, daB der ersten vollstindigen Lobenlinie
nach der vorausgehenden ,reitenden‘* Sutur ein U, noch fehle. Er ist
in Wirklichkeit vorhanden und licgt in diesem Stadium auf der Naht
(vgl. Abb. 182a, Abb. 184a). Erst spater rickt cr, wie allgemein iiblich,
in die AuBenlage, die HOYERMANN als den priméren Anlageort betrach-
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tete. Die Bildungsfelge der iibrigen Umbilikalloben wurde von Tw.
Hovermany sebr sorgfiltig und zutreffend beobachtet. Allerdings will
sie bis zu 10 Umbilikalloben festgestellt haben, was wohl teilweise auf
einer Verwechslung mit Inzisionen in Loben und Satteln beruht. Dic
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Abb. 185, Staufenia (Costileioceras) opalinoides (MAYER). Unt. Bajoc. (murchisonae-

Zone), Scheffhen (Bl. Bonndorf). Tiibingen Ce 1194/137. - f bei 1,6 mm Wh,

Entwicklung der Lobenlinic ist in HovErRMANNs Abb. 6 sehr schematisch
dargestellt, vor allem hinsichtlich der spiateren Stadien, bei denen die
Zerschlitzung unberiicksichtigt blieb.

Von Costileioceras MAUB., das von manchen Autoren als selbstindige
Gattung, von H. RiEBer (1963, S. 39) als Subgenus von Staufenia
bewertet wird, kann ich nur einige jugendliche Lobenlinien der Art
opalinoides (MAYER) bis zur Anlage von U (Abb. 185a—f) vorlegen.

Spiter treten noch 1—2 weitere Umbilikalloben hinzu. Gehéusemorpho-
logisch und auch auf Grund der Lobenlinie kinnte man Costileioceras
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als Zwischenform zwischen Leioceras und Staufenia (Staufenia) auffassen.
Doch zeigen die abgebildeten Stadien e und f einen zweispitzigen Intern-
lobus, wie cr bei keinem meiner zahlreichen Exemplare von Leioceras
und auf keiner der dortigen Entwicklungsstufen beobachtet wurde.
Allerdings scheint Costileioceras sich in der Gestaltung des Innenlobus
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Abb. 186. Staufenia (Staufenia) staufensis (Opp.). Unt. Bajoc. (murchisonae-Zone).

— a-d Schafberg-Plettenberg (Bl Geisli a. R.). Tiibi Ce 1194/138. — o

Scheffheu, Eschacher Bergrutsch (Bl Boundorf). Tiibingen Ce 1211/84 (Orig.
H. Riesek 1963, Abb. 13a-b, S. 75). Lobenlinie bei 73 mm Wh.

nicht einheitlich zu verhalten. N. V. BEsNossov (1960, Abb. 6, 8. 37)
hat die Entwicklung der Lobenlinie einer Art ,ex gr. sinon BayLe®
dargestollt, bei der der Innenlobus auf allen Stadien ein- hzw. dreispitzig
ist.

Auch bei Staufenia staufensis (Ope.) (Abb. 186a—e) ist der Innenlobus
einspitzig bzw. gerundet, jedenfalls noch auf einem Stadium (d), das in der
Zahl der Umbilikalloben iiber die von Costileioceras abgebildete Lobenlinie
(Abb. 185 e) hinausentwickelt ist. In der ausgereiftcn Lobenlinie eines
sehr groBen Exemplars (Abb. 186e) ist der Innenlobus an seiner Basis
nicht deutlich zu erkennen.
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Insgesamt werden etwa 9 Umbilikalloben mit der uns bekannten
alternierenden Anordnung innen und auBlen angelegt. Bezeichnend fiir
die Gestaltung der Lobenlinie von Staufenia ist einmal die groBe Zahl der
Loben-Elemente und zum anderen ihre geringe Tiefe bzw. die Flachheit
der sie trennenden Séttel. Sowohl in ihrem #uBeren Erscheinungsbilde
als auch in ihrem inneren Aufbau #hnelt sie also weitgehend der Loben-
linie von Hudlestonia. Die Zerschlitzung ist gut entwickelt ; ausgesprochen
tief ist die Medianinzision in dem sehr breiten Externsattel.

Staufenia ist unzweifelhaft von Leioceras abzuleiten, bei dem wir auch
bereits die geringe Individualisierung der spiteren Umbilikalloben
hervorhoben. Costileioceras opalinoides weist in dem zweispitzigen Intern-
lobus eine Spezialisations-Kreuzung auf und stellt wohl einen eigenen
EntwicklungssproB dar, der von Leioceras auf einem frithen Entfaltungs-
stadium, noch vor Ausbildung der typischen Dreispitzigkeit des Intern-
lobus, abgezweigt ist.

Wir miissen uns bei unseren stammesgeschichtlichen Betrachtungen
immer mehr an den Gedanken gewohnen, daf die Phylogenie sich nicht
in wenigen geradlinig fortschreitenden Entwicklungslinien abspielt,
sondern vielmehr in einom breiten, stark veristelten Biindel von zahl-
reichen kurzen Trieben, die in verschiedene Richtungen gehen und bald
in diesem, bald in jenem Merkmal eine héhere Differenzierung erreichen.
Weder in der Systematik, noch im Stammbaum lassen sich alle diese
kleinen Einzelzweige vollstéindig und zuverlissig abbilden. Daher er-
scheint auch mir, gleich H. RIEBER (1963, S. 38), die Aufstellung einer
besonderen Unterfamilie fir Staufenia durch MAUBEUGE iiberfliissig.
Man miiBte denn fiir jedes dieser zahlreichen Entwicklungs-Astchen,
letzten Endes fiir jede Art, eine eigene Kategorie schaffen, was aber dem
Sinn der Systematik véllig zuwider wiire.

*

Die Gattung Graphoceras Buckm. wird im ,,Treatise” als Typus einer
eigenen Subfamilie Graphoceratinae bewertet. Mir scheint jedoch,
dall Graphoceras, Brasilia, Pseudographoceras und reichlich 20 weitere
iiberfliissige Gattungen Buokmanws, die ARKELL bereits zu den Syno-
nymen rechnete, ohne weiteres mit dem dlteren Genus Ludwigia BAYLE
zusammengefalt werden kinnen. Wir bilden hier in Abb. 187a—e einige
Stadien aus der Sutur-Entwicklung von Ludwigia [,,Brasilia®) brad-
fordiensis (BuckMm.) ab. Die Lobenlinie zeigt den gleichen Gestaltungs-
plan, wie wir ihn bei den Vertretern der Leioceratinae kennengelernt
haben. Innen wird ein Umbilikallobus U, (d), auBen ein Uj (e) und auf
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Abb. 187. Ludwigia bradfordiensis (S. Buckm.). Unt. Bajoe. (murchisonae-Zone).
— a-¢ Scheffheu (Bl. Bonndorf). Tiibingen Ce 1194/139. — d, e Buchberg (BlL
Blumberg). Tiibingen Co 1194/140. e bei 4,7 mm Wh.

einem spiteren Stadium zwischen beiden noch ein Lobus U, angelegt.
Auffallend ist, daB in d und e der Internlobus zweispitzig ist; im Alter
dagegen wird er dreispitzig.

Von Ludwigia murchisonae (Sow.) hat H. Savrerp (1919, Tef. 3)
eine Lobenlinie einigermaBen richtig wiedergegeben, aber falsch ge-
deutet. Auch hier liegt keine Suturalloben-Bildung vor. Nach meinen
Beobachtungen werden 7 Umbilikalloben herausgebildet, von denen
U, der inneren, U, der &uBeren Lobenlinie angehért, genau dem Schema
entsprechend, das fiir alle diese Formen gilt. Der Lobus U, ist bei beiden
Arten nur schwach zerschlitzt. Zahlreiche Lobenlinien weiterer Lud-
wigien sind jingst von H. RiEBER (1963, Abb. 14, 8. 76) dargestellt
worden.

Ludwigia und Verwandte schlicBen sich in der Gehiusegestalt und
Lobenlinie sehr eng an die Vertreter der Leioceras-Gruppe an. Da ferner
die Zahl der wirklich berechtigten Gattungen nur klein ist, sehe ich keinen
zureichenden Grund fiir die Aufgliederung in zwei Unterfamilien; sie
konnen ohne Nachteil vereinigt werden.
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¢) Hammatoceratidae

In einer ersten Unterfamilie Phymatoccratinae pflegt man Phyma-
toceras Hyarr und mehrere #hnliche Gattungen zusammenzufassen.
Einige friilhe Stadicn der Lobenlinie von Phymatoceras sind in Abb.
188a—c wiedergegeben. Es werden hier lediglich 3 Umbilikalloben ent-
wickelt, von denen U, in ¢ durch groBe Tiefe auffiillt. Auch bis zu einer
GréBe von 5 mm Windungshéhe werden keine weiteren Umbilikalloben
mehr hinzugefiigt. Der Internlobus ist zweispitzig; U; glockenformig,
schwach trifid zerschlitzt. Die Medianinzision im Externsattel hat nur
miBige Tiefe.

£ L Uy Uy J

Abb. 188. Phymatoceras erbaense (V. HaU.). Ob. Toare. (variabilis-Zono), Frommern.
Tiibingen Ce 1194/141. — ¢ bei 2,6 mm Wh.

Eine recht interessante Entwicklungsserie liegt mir von Haugia
BuckM. vor, und zwar von dem Typus der Gattung selbst (Abb. 189a—e).
Bis zu einer GrofBe von 8 mm Windungshihe (e) werden 4 oder wahr-
scheinlicher 5 Umbilikalloben gebildet, da die auf der Naht gelegenc
Zacke wohl einem werdenden Lobus U, und nicht einer Inzision ent-
spricht. U, liegt, wie tiblich, innen.

Schwer deutbar ist der zwischen U, und der Naht gelegene Komplex
von recht ungowdhnlicher Gestaltung. Er konnte einen {friihzeitig
(schon in b) zweigeteilten, und zwar auffallend tief gespaltenen U,
darstellen, oder aber es wire eine sehr lange Inzision in dem Sattel
zwischen U, und cinem einspitzigen U; anzunehmen, wie sie #hnlich
umfangreich im Externsattel vorliegt. Das ist jedoch zunichst wenig
wahrscheinlich, da in b die Nachbarsiittel noch unzerschlitzt sind und
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Abb. 189. Haugia variabilis (0’Okrg.). Ob. Toare. (variabilis-Zone), Aveyron?
Tibingen Ce 1194/142. — e bei 8 mm Wh.

daher normal an dieser Stelle noch keine Inzision zu erwarten ware. Bei
einer anderen Haugia von Milhaud ist allerdings die betreffende Zacke
wesentiich kiirzer; dort kénnte es sich tatséichlich um eine Sattelinzision
handeln, die dann bei unserem Stiick besonders tief und voreilig ent-
wickelt wiire. Die Medianinzision des Externsattels ist hier ganz offen-
sichtlich aus einer dorsalen Seiteninzision hervorgegangen.
Eigentiimlich ist die Entwicklung von Uy, In b und ¢ wird eine tiefe
Zweispaltung mit stark tibergewichtiger Ventralzacke eingeleitet. Spater
bleibt die Dorsalinzision etwas in der Entwicklung zuriick und erreicht
nicht die GroBe, die man nach der ersten umfinglichen Anlage erwarten
sollte. Uber ihr tritt noch eine Seiteninzision von etwa gleicher Tiefe
hinzu. So ergibt sich in e das Bild eines schmalen, stark asymmetrisch

Abh. Mathem.-naturw. KL Nr. 8 (307 ) 24
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zweispitzigen Lobus mit vollig unzerschlitzter Ventralwand und stark
gezackter Dorsalwand.

Bemerkenswert ist ferner die Ausbildung des Internlobus. IThm, der
anfangs (a, b) ungleichmifig zweispitzig ist, wird in ¢ eine zunichst
schwache Seitenzacke angegliedert, die sich dann vergréfert und in e
zu einer asymmetrisch dreispitzigen Gestaltung des Lobus fiihrt. ‘Wir
hatten bisher die Frage offengelagsen, ob der Innenlobus im gegebenen
Falle als ein- oder dreispitzig zu bezeichnen ist. Hier bietet sich Gelegen-
heit, diese Dinge niher zu erdrtern.

Nach unserer bisherigen Kenntnis darf es als sicher gelten, daB die
zweispitzige Ausbildung des Internlobus das urspringliche, alle &lteren
Ammoniten kennzeichnende Verhalten ist. Im Oberen Lias und bis weit
in den Dogger hineingreifend vollzieht sich, anscheinend in breiter Front
und parallel in mehreren Reihen, dic Umgestaltung zu einem einspitzigen
bzw. dreispitzigen Internlobus. In manchen Fallen, so bei unserer Haugia,
14Bt sich die Umstellung auch ontogenetisch verfolgen.

Theoretisch konnte der Gestaltungswandel auf dreierlei Weise erfolgen:
1. Ausgehend von dem zunsichst gerundeten frithjugendlichen Lobus wird
auf direktem Wege eine Ein- bzw. Dreispitzigkeit herausgebildet. 2. Eine
der zwei Zacken des bifiden Lobus wird riickgebildet. 8. Zu den urspriing-
lichen beiden Zacken tritt eine neue Seitenzacke hinzu, und unter ent-
sprechender Verschichung der relativen GroSen und Lage-Beziehungen
entsteht ein mehr oder weniger symmetrisch dreispitziger Lobus.

Alle drei Wege migen tatsachlich beschritten werden. Der erstere legt
namentlich bei den jiingeren Ammoniten vor, die bereits alle Reminis-
zenzen an die urspriingliche Zweispitzigkeit aus ihrer Ontogenese aus-
geschieden haben. Den dritten Fall sehen wir bei der Haugia von Abb.
189 verwirklicht.

Terminologisch ergibt sich daraus die Folgerung, daB wir den Intern-
lobus hier (und ganz aligemein) als dreispitzig bezeichnen sollten, da in
ihm dic beiden Spitzen des urspriinglich bifiden Lobus drinstecken,
denen noch eine weitere angegliedert ist. Wenn wir dagegen von einem
einspitzigen Internlobus sprechen wiirden, so wire damit willkiirlich
nur eine der beiden Zacken des anfinglich zweispitzigen Lobus heraus-
gegriffen, die zur Mittelzacke geworden ist. Der Internlobus verhilt sich
da in keiner Weise abweichend vom Laterallobus oder manchen Umbili-
kalloben, die ebenfalls vielfach (leicht asymmetrisch) bifid angelegt und
spiiter trifid ausgestaltet werden.

Soweit dem mehrspitzigen Internlobus ontogenetisch kein zwei-
spitziges Stadium vorausgeht, entwickelt er sich gewdhnlich aus einer
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gebauchten, glockenférmigen Gestalt, in der also die beiden Seiten-
zacken bereits angedeutet sind. Auch hier ergibt sich also die Folgerung,
den betreffenden Internlobus als dreispitzig zu bezeichnen.

Aus diesen Uberlegungen kénnen wir weiterhin den eindeutigen
Schlufl ziehen, daB im zweispitzigen Innenlobus nicht ein Mediansattel
vorliegt, der dem echten Mediansattel im AuBenlobus vergleichbar wiire.
Es handelt sich da lediglich um das Ergebnis eines Zerschlitzungsmodus,
der an eine bestimmte Entwicklungsphase gebunden ist und danach
durch einen anderen ersetzt wird.

Im iibrigen scheint auch Haugia in der Gestaltung des Internlobus labil
zu sein. H. SALFELD (1919, Taf. 3) bildet eine fortgeschrittene Lobenlinie
von H. illustris (DENCKM.) ab, bei der der Lobus zweispitzig gezeichnet ist.

Von Pseudomercaticeras MERLA und Crassiceras MERLA liegt mir kein
Madterial vor. Ich frage mich jedoch, ob sie wirklich so verschieden von
Mercaticeras Buckm. (Fam. Hildoceratidae) sind, dal die Aufstellung
der Gattungen und gar die Zurechnung zu einer anderen Familie gerecht-
fertigt ist. Mercaticeras zeigt einen ungespaltenen U,. Wenn die beiden
genannten Gattungen sich in dieser Hinsicht ebenso verhalten sollten,
wiirden sie sich weit von Haugia entfernen und ebenfalls bei den Hildo-
ceratinae einzureihen sein.

Auch Esericeras eseri (Opp.) gehort nicht in die nihere Verwandtschaft
von Hoaugia. Es ist durch einen schmalen, schwach dreispitzig zer-
schlitzten U, und einen asymmetrisch trifiden Innenlobus ausgezeichnet.
Insgesamt werden 5 Umbilikalloben entwickelt, von denen U, tief zwei-
spitzig sein kann. Esericeras bzw. wenigstens die untersuchte Art dirfte
an die Harpoceratinae anzuschlieflen sein.

Zu den Phymatoceratinae wird weiterhin die Gattung Brodiein
Bucrm. gerechnet, mit der ARKELL (1957b, S. L266) Pseudolillia MAuB.
als etwaiges Synonym vereinigte. D. T. DoNovax (1962, S. 91) dagegen
erkannte Pseudolillia als selbstindige Gattung an und zihlte sie zu den
Grammoceratinae bzw. zu einer davon abzugliedernden Unterfamilie
Hudlestoniinae. Das zeigh wiederum, wie auBerordentlich 4hnlich viele
dieser Formen sind und wie subjektiv ihre Verteilung auf verschiedene
Famnilien und Unterfamilien ist.

Die Subfamilie Hammatoceratinae soll sich von den Phymatocera-
tinac auBer in der Berippung dadurch unterscheiden, da8 die Lobenlinie zu
hoherer Differenzierung neigt, einen abfallenden Nahtlobus und wohl-
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Abb. 190. Hammatoceras insigne (Z1ur.). Ob. Toarc. (variabilis-Zone), Montservant
bei Salins. Tiibingen Ce 1194/143. — f bei 5 mm Wh.

entwickelte ,,Auxiliarloben besitzt. Die Entwicklung der Lobenlinie
von Hammatoceras insigne (ZIET.) ist in Abb. 190a—f dargestellt. Es
werden insgesamt 4 Umbilikalloben herausgebildet, und diese Zahl
bleibt unverindert mindestens bis zu einer Grie von 20 mm Windungs-
hohe. U, wird auf der Naht angelegt (e), dann aber wegen der umfang-
reichen Ausgestaltung von U; und seiner Dorsalwand nach auBlen ver-
drings.

U, zeigt, wie bei Haugia, eine tiefe Aufspaltung in zwei Teiliste, die
auch im Alter stark ausgeprigt bleibt, und dariiber in der Dorsalwand
bzw. am Ventralabfall des Internsattels eine groBere Zahl von tiefen
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Seitenkerben. Unterschiede gegeniiber Haugia bestehen darin, dafl auch
die Ventralwand des tief herabgesunkenen und schrig gestellten Lobus
U, zerschlitzt ist und daf sie nicht so hoch zu dem von U, trennenden
Sattel ansteigt. U; und U, sind nicht besonders umfangreich, aber mit
der gesamten Nahtregion versenkt und wirken dadurch tiefer, als sic
sind. Der Internlobus ist ausgesprochen dreispitzig mit verhiltnismaBig
langen Seitenzacken. Die Medianinzision des Externsattels entspricht
auch hier der Dorsalinzision. Der Externlobus ist im Alter recht kurz.

Gute Ubereinstimmung zoigen die Sutur-Stadien, die N. V. Bms-
Nossov (1960, Abb. 5, 8. 37) von einem Hammafoceras sp. abgebildet
hat. Hier wird zusitzlich noch ein Lobus Uy angelegt, und zwar bemer-
kenswerterweise dorsal von U,. Das kommt dadurch zustande, daB auch
hier wegen der umfangreichen Ausgestaltung der inneren Lobenlinie U,
nach auflen verlagert wird. Wenn sich dann auf der Naht, dom tiblichen
Anlageort, ein neuer Lobus Uy einsenkt, so geschieht das eben auf der
Dorsalseite von U,. Spiiter riickt auch er nach aullen. Der Internlobus
ist hicr ebenfalls dreispitzig. Dasselbe gilt fir das Hammatoceras insigne,
von dem W. Branco (1879, Taf. 10, Fig. VIg—o) einige Lobenlinien-
Stadien wiedergegeben hat.

Einen zweispitzigen JInternlobus zeigt dagegen eine schlankere
Hammatoceras-Art, die wohl als speciosum JAN. zu bestimmen ist (Abb.
191a—e). (Diese Abbildung wurde in anderem Zusammenhang bereits
in Lief. I, 1961, Abb. 1, 8. 19 gebracht, dort aber irrtitmlich H. insigne
zugeschrieben.) Ebenfalls zweispitzig ist der Internlobus in einer Innen-
sutur, die H. SALFELD (1919, Taf. 3, links oben) unter der Bezeichnung
»Haugia semilunata Qu.* wiedergegeben hat und die in Wirklichkeit eine
typische Hammatoceras-Lobenlinie darstellt. Das fithrt uns wiederum
vor Augen, wie schwankend die Gestaltung des Innenlobus bei allen
diesen Formen ist; fortgeschrittenes und zuriickgebliebenes Verhalten
finden sich nebeneinander bei Arten, die offensichtlich nahe miteinander
verwandt sind und sich gattungsméafig nicht trennen lassen.

Auch sonst erscheint die Lobenlinie von H, speciosum unterentwickelt ;
die Zerschlitzung ist weit weniger differenziert als bei insigne, obwohl das
Stadium von Abb. 191e nicht sehr wesentlich kleiner ist als das von
Abb. 190f. Vor allem U, zeigt noch nicht die charakteristische Aus-
prigung wie bei insigne. U, scheint gerade angelegt worden zu sein und
liegt hier wegen des noch geringen Umfangs von I und U, innen neben
der Naht.

Von der Lobenlinie aus gesehen, stehen Haugia und Hammatoceras
einander sehr nahe. Auch in der Skulptur gibt es keine so nennens-

( 811)



338 Orro H. SCHINDEWOLF

£ 4 b U Ul _ J
d
ls
NS SN\
6
£ / 17 A J
a

Abb. 191. Hammataceras speciosum Jax. Ob. Toarc. (variabilis-Zone), Montservant
bei Salins. Tiibingen Ce 1194/1. — e bei 4 mm Wh.

werten Unterschiede, daBl die Gattungen nicht ohne weiteres in einer
Unterfamilie vereinigt werden kénnten.

Ich wiirde also Haugia aus den Phymatoceratinae herausnehmen und
zu den Hammatoceratinae stellen. Phymatoceras dagegen unterscheidet
sich durchgreifend in der Gestaltung der inneren Lobenlinie und kann
daher nicht in die Hammatoceratidae einbezogen werden. Es wurde
bereits von manchen fritheren Autoren (Have, BUckMaN, MERLA,
DuBAR & MouTerDE), m. E. mit vollem Recht, zu den Hildoceratidae
gerechnet.

—Beidemr Hammatoceratinae ist ferner eine Form einzureiben, die in
der einschligigen Literatur als Zurcheria pugnaz (VACEK) bezeichnet zu
werden pflegt. H. SaLrrLD (1924, Taf. 14) hat von ihr eine innere Loben-
linie abgebildet, die mich auf diese bemerkenswerte Art aufmerksam
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werden lieB. Mein Mitarbeiter Dr. D. ScHUMANN stellte mir freundlicher-
weise aus seinen Aufsammlungen am Cap San Vigilio (Garda-Sec) gut
erhaltenes Material zur Verfiigung, so da8 hier einige Stadien aus der
Frithentwicklung der Lobenlinie dargestellt werden konnen (Abb.
192a—d).

: Uw\i\/f |

Abb. 192. Spinammatoceras pugnaz (Vac.). Unt. Bajoc., Cap San Vigilio, Garda-
See. Tiibingen Ce 1194/144. — d bei 2 mm Wh.

Sehr friihzeitig, noch vor der Anlage von U,, nimmt U, eine breit
schiisselformige Gestalt mit leichter Abplattung seiner Basis an (b).
In ¢ ist U, durch einen flachen, schrig aus der Basis aufgewdlbten Sattel
in zwei Teilstiicke gespalten, von denen der ventrale tiefer herabhingt.
AuBerdem ist jenscits der Naht ein ebenfalls tief liegender U, hinzu-
gekommen. Das Stadium d zeigt eine weitere Ausgestaltung des jetnt
kréiftig gespaltenen U; und ferner auf der Naht die Anlage cines kleinen
Lobus Uy,

Das ist die typische Lobenlinie eines Hammatoceras, wic ein Vergleich
mit Abb. 190e, f erkennen lift. Gemeinsame Merkmale sind die be-
deutende GroBe des tief zerschlitzten Internlobus, der grofe Umfang
des in zwei schriig stehende Teilstiicke aufgespaltenen U,, das Vor-
handensein einer kriftigen Inzision im Ventralabfall des Innensattels,
das starke Herabhingen des Nahtabschnitts der Lobenlinie, der ver-
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hiltnism#Big breite Lateralsattel, der schmale und héhere Externsattel
usw.

M. VacEK (1886, 8. 96) hatte also fiir die damalige Zeit durchaus recht,
als er seine Art pugnax zu Hammatoceras zihlte. Von Hammatoceras im
engeren Sinne unterscheidet sie sich allerdings durchgreifend durch ihre
Skulptur, die der mancher Aspidoceraten dhnelt. Die kriftigen Rippen
tragen umbilikal und marginal jo einen langen Dorn und spalten sich
erst an der Peripherie, von dem Marginaldorn ausgehend, in zwei oder
mehrere Teilrippen. Auflerdem ist der Kiel auf der abgeflachten, breiten
Externseite nur schwach entwickelt, das Geh#iuse kleinwiichsig, die
Miindung mit Seitenohren versehen. Mit Hammatoceras selbst kann also
pugnaz nicht vereinigt werden.

Vollig verfehlt ist andererseits die Zurechnung zu Zurcheria . Dou-
viLLh (1885, 8. 36). Ich besitze zwar leider kein Material des Gattungs-
typus Z. ubaldi H. Dovv. und kann daher die vor allem bezeichnende
Inncnsutur nicht vergleichen. DouviLni (1885, Abb. 15, S. 37) hat aber
wenigstens die duBere Lobenlinie abgebildet, und diese ist villig ver-
schieden. Sie zeigt nicht das fiir die Hammatoceraten typische Abfallen
der Lobenlinie gegen die Naht, dafiir aber einen sehr hohen Lateralsattel,
der erheblich den Externsattel iiberragt. Auch die Gehiusegestalt und
Skulptur von ubaldi weisen durchgreifende Unterschiede auf: die Rippen
sind faltig-wulstig, ungespalten, ohne Knoten und Dornen; der schmal
gerundeten Externseite fehlt ein Kiel.

Zurcheria wurde von DouvirLg zu den Lissoceratinae (= Haplo-
ceratidae), von ARKELL (1957b, S. L270) zu den Sonniniidae gerechnet.
Ich vermag dazu keine Stellung zu nehmen. Mit Sicherheit aber IaBt sich
so viel sagen, dal unser pugnrax weder zu Zurcheria noch zu einer der
genannten Familien zu stellen ist. Die Art gehdrt vielmehr zu den
Hammatoceratinae und verkérpert in ihrem Rahmen eine eigene und
recht selbsténdige Gattung, fir die ich wegen der charakteristischen
Bedornung den Namen Spinammatoceras vorschlage.

Die Definition der neuen Gattung lautet: Kleinwiichsige, cvolute
Vertreter der Hammatoceratinae mit Seitenohren und gerundet qua-
dratischem Querschnitt, auf den Flanken mit kriftigen, geschwungenen
Rippen, umbilikal und marginal lange Dornen tragend und an den
Marginaldornen in zwei oder mehrere Teilrippen gespalten, die in einem
nach vorn konvexen Bogen iiber die breite Externseite verlaufen und
von dem schwachen Kiel nicht unterbrochen werden.

Generotypus: Spi toceras pug (VacEk 1886, S. 96, Taf. 16,
Fig. 1—4). — Die bisher vorliegenden Formen bilden vielleicht nur den
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Mikrokonch-Typus ciner sexual-dimorphen Art, dessen etwaiger gro8-
wiichsiger und ohrenloser Partner einstweilen noch unbekannt, jedenfalls
unter den bisher beschriebenen Hammatoceraten nicht zu finden ist.

d) Sonniniidae

Aus dieser Formengruppe habe ich eine groBe Anzahl von Exemplaren
untersucht, da reichliches und gut préparierbares Material aus Nord-
deutschland vorliegt, das sehr klare Lobenbilder liefert. Abb. 193a—g
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Abb. 193, Sonninia pingwis (F. A. Rum.). Mittl. Bajoc., Warzen bei Alfeld. Tibingen
Ce 1194/145. — g bei 3,7 mm Wh.
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Abb. 194, Sonninia of. pinguss (F. A. Rur.). Mittl. Bajoc., Warzen bei Alfeld. — a-e
Tiibingen Ce 1194/146. — { Tiibingen Ce 1194/147, bei 5 mm Wh.

veranschaulicht die Sutur-Entwicklung eincr Somninia pinguis (F. A.
RMR.), 8. 1. von der bekannten Fundstelle Warzen bei Alfeld (Nieder-
sachsen). Die Frithstadien zeigen keinc Besonderheiten. U, liegt, wie
itberall, zunichst auf der Naht (a) und wandert dann nach aullen (b).
Auf der Naht legt sich ein neuer Lobus U, an (c), der ebenfalls nach

auben Tiokt (d). Auf dem breitenr Sattel U,/Us senkt gich dann innen
neben der Naht ein U, ein (e), und endlich wird zwischen U, und U, noch
ein Lobus U, herausgebildet, welcher der duBeren Lobenlinie angehort
(. 2)-
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Der Innenlobus ist urspriinglich an seiner Basis gerundet (a—c), wird
dann voriibergehend zweispitzig (d—£) und im Endstadium (g) fast rein
einspitzig, hier offensichtlich durch Rickbildung der einen Zacke. Zwei-
spitzigkeit des Internlobus wurde bereits von H. HiLTERMANN (1939,
S. 134) bei einer Sonninia unter zahlreichen dreispitzigen Exemplaren
beobachtet ; sie bildet nach unseren Befunden keine seltene Ausnahme.
Der Lobus U, zeigt eine asymmetrisch zweilappige Glestalt, shnlich dem
Laterallobus zu Beginn seiner Zerschlitzung (d). Tm Externsattel ist die
Ventralinzision stérker ausgebildet als die dorsale ; sie behilt ihre seitliche
Lage bei.

Sodann verfiige ich noch iiber die Praparate dreier Stiicke von den
friiher so ergiebigen Fundorten Gerzen und Warzen, die der sochen
behandelten Sonminia weitgehend &hneln, sich aber durch das Vor-
handensein mehr oder weniger deutlicher Parabelknoten unterscheiden.
Die Sutur-Entwicklung des einen Exemplars (Abb. 194a—f) stimmt bis
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Abb. 195. Sonninia cf. pinguis (F. A RuMr.). Mittl. Bajoc., Gerzen bei Alfeld.
Tibingen Ce 1194/148. — e bei 5 mm Wh.
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in alle Einzelheiten (Lage der Umbilikalloben, voriibergehend zwei-
spitzige Stadien des Internlobus, ventrale Hauptinzision des Extern-
sattels usw.) mit der zuvor beschriebenen Form berein.

Die Lobenlinie eines zweiten Stiickes (Abb. 195a—e) weicht dagegen
in einigen Besonderheiten ab. Der Lobus Uy ist in e auf der Naht liegen-
geblieben und nicht nach aulen abgewandert. Vor allem aber tritt in
keinem Entwicklungsstadium ein zweispitziger Internlobus auf. Der Lobus
baucht sich glockenférmig aus (c) und geht dann unmittelbar in eine
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Abb. 196. Sonninia boweri (S. Bucrm.). Mittl. Bajoe. (sowerbyi-Zone), Hildes-
hoim. — a-f Tiibingen Ce 1194/149. f bei 2,6 mm Wh. — g Tiibingen Ce 1194/150,
bei 5,8 mm Wh.
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dreispitzige Form iiber (d, e). Ferner scheint die Medianinzision des
Txternsattels aus einer dorsalen Seiteninzision hervorgegangen zu sein.

Tine ganze Reihe von Entwicklungsserien liegh mir weiterhin von
Sonninia boweri (BUCKM.), 8. 1. vor, einer Form, die auBer zu Sonninia
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Abb. 197. Sonninia boweri (8. Buogy.). Mittl. Bajoc. (sowerbyi-Zone), Hildesheim.
Titbingen Ce 1194:151, — f bei 3,6 mm Wh.

und Witchellia gelegentlich auch zu Fontannesia, Pelekodites, Maceratites
und Spatulites gestellt worden ist. Mir scheint, dal die letzteren Namen
BucrMans, ebenso wie zahllose weitere, lediglich Synonyme darstellen.
Dr. W. Hur kommt in einer noch unverdffentlichten Tiibinger Disser-
tation (1957) zu dem Ergebniz, dal auch Witchellia, zu der ARKELL
(1957b, 8. L270) nicht weniger als 7 Synonyme BuckMaxs rechnet, zu
streichen sei. Nach Hur ist die boweri-Gruppe bei Poecilomorphus
Buckm. einzureihen, seiner Auffassung nach einer Untergattung von
Sonninia.

(319)



346 Orro H. SCHINDEWOLF

Die Lobenlinien dreier Stiicke von boweri i. w. 8. sind in Abb. 196a—g
und 197a—f dargestellt. Bis zu einer Grofe von 11 mm Windungshche
werden hier 4 Umbilikalloben gebildet. U, liegt innen neben der Naht
(Abb. 196f, g), auf der Naht (197f), bei grofen Excmplaren bisweilen
auch auBen neben der Naht. U, zeigt gelegentlich eine Zweiteilung. U,
wird im Endstadium trifid zerschlitzt.

Der Internlobus ist schmal und lang, ganz auf die Kielrinne beschrankt.
TIn seiner Entwicklung tritt gelegentlich voriibergehend ein zweispitziges
Stadium (Abb. 196b) auf, das von einer gebauchten, glockenférmigen
Ausbildungsweise abgelost wird. Aus ihr geht dann die endgiiltige drei-
zackige Gestalt des Innenlobus hervor. In anderen Fillen erfolgt diese
Entwicklung direkt, ohne Zwischenschaltung einer Zweispitzigkeit
(Abb. 197a—f). Die Zerschlitzung der Lobenlinic ist verhiltnismiiBig
gering. Die Medianinzision des Externsattels scheint wechselnd bald aus
der ventralen, bald aus der dorsalen Seiteninzision hervorzugehen.
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Abh. 198. Poecilomorphus primiferus Buckm., Mittl. Bajoc. (Inferior Oolite),
8. W.-England (Sherborne?). Tilbingen Co 1194/152. — d bei 1,2 mm Wh.
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Auch bei Sonninia liegt also nach unseren Beobachtungen kein Sutural-
lobus vor, wie seinerzeit H. SaLFELD (1919, Taf. 3) angenommen hatte.
Die von ihm mit § bezeichneten Elemente sind in Wirklichkeit die
selbstiindigen, nacheinander entstandenen Umbilikalloben Us, U, und
U, von denen der letztere im Alter nach auBen neben die Naht riickt.

Ferner kann ich noch einige Stadien aus der Sutur-Entwicklung von
Poecilomorphus primiferus Buckm. (nach freundlicher Bestimmung von
Dr. M. K. HowartH, London) vorlegen (Abb. 198a—e). Der Umbilikal-
lobus Uy liegt auf der in diesem Falle besonders umfangreichen konkaven

Us Ul Uy
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U

Abh. 1909. Dorsetensia liostraca (8. Buckm.). Mittl. Bajoc., Gerzen bei Alfeld.
Tiibingen Ce 1194/153. — f bei 8,3 mm, g bei 17 mm Wh.
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Abb. 200. Dorsetensia sp. juv. Mittl. Bajoc., Gerzen bei Alfeld. — a-h Tibingen
Ce 1194/154. g bei 4 mm, h bei 7,5 mm ‘Wh. — i Tiibingen Ce 1194/155, bei
9 mm Wh.
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Windungszone. Ein zweispitziges Stadium des Internlobus wurde nicht
beobachtet; der Ubcrgang von der glockenformigen zur dreizackigen
Gestaltung ist hier besonders deutlich zu erkennen. Die Hauptinzision
des Externsattels wird dorsal angelegt.

Bei Dorsetensia Buckm. tritt eine starke Vermehrung der Umbili-
kalloben ein, die bis zu U, (Abb. 199g), U, (Abb. 200h) oder gar Uy,
(Abb. 200i) gehen kann. Die Umbilikalloben werden sukzessive nach-
einander angelegt entsprechend dem bereits mehrfach geschilderten
Modus, daBl (immer mit Ausnahme von U, und U,) die Loben mit geraden
Indizes innen, auf der konkaven Windungszone, die mit ungeraden aufien
liegen. Im vollsténdigsten Falle haben wir also eine Lobenformel E T U,
U, U; U, U, Uy, Uy Uy Uy U, U, I, d.h. von Uy ab findet ein regel-
méBiges Alternieren in der Lage der aufeinander folgenden Umbili-
kalloben zwischen innen und aufien statt. Nur der letzte Lobus mit
gerader Ordnungsziffer, Uy, liegt gewdhnlich auf der Naht oder gar ein
wenig aullen von ihr, weil die konkave Zone zur Aufnahme dieser zahl-
reichen Loben nicht ausreicht.

Der Internlobus wird aus beutel- oder glockenformiger Gestalt un-
mittelbar zu einem dreispitzigen Glebilde umgeformt. Der innere Umbili-
kallobus U, ist stark asymmetrisch, mehr oder weniger verkappt trifid.
Die bisweilen sehr tiefe Hauptinzision des Kxternsattels entspricht der
ventralen Seiteninzision.

Wiihrend zahlreiche (ctwa 8) von mir untersuchte Exemplare von
Dorsetensia deltafalcate (QU.), romani (OPP.) und liostraca (Buckm.)
in den beschriebenen Merkmalen vollkommen iibereinstimmen, weicht
ein Stiick in mehrfacher Hinsicht davon ab (Abb. 201a—h). Bis zum
Stadium d, bis zur Anlage von U, verliuft die Entwicklung in derselben
Weise wie in den anderen Fillen. Dann aber geriit die Anlagenfolge der
Umbilikalloben in Unordnung. U, bleibt in e auf der Naht liegen, und
dorsal von ihm, also zwischen U, und U,, wird ein neuer Lobus, U,
angelegt. Alsdann entstehen auBen nacheinander U, und U, wihrend
U, nach innen riickt, und schlieBlich wird auf der Naht noch ein Lobus
U, gebildet.

Offensichtlich hat das Tier zu dem Zeitpunkte des Einsetzens der
abnormen Entwicklung eine Erkrankung oder Verletzung erlitten; denn
auch in der anderen Hilftc der Lobenlinie findet sich eine Anomalie,
aber von etwas anderer Art. Hier wird U, in ganz ungewthnlicher Weise
von vornherein aulen neben der Naht angelegt. Auf dem stark ver-
breiterten Sattel U,/U, senkt sich innen Uj ein, und der neue Lobus U,
entsteht dann zwischen U, und Uj auf der Naht.

Abh, Mathem,-naturw. K1, Nr. 6 (323) 25
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Abb. 201. Dorsetensia sp. juv. Mittl. Bajoc., Warzen bei Alfeld. Tibingen Ce

Es liegt hier also eine MiBbildung vor, die vielleicht bedeutungslos ist,
mdoglicherweise aber auch einen stammesgeschichtlichen Hinweis enthilt.
Wir erinnern uns, daf bei Hammatoceras ebenfalls diese ungewhnliche
Anlage des U, dorsal von U, erfolgt, und es konnte daher bei unserer
Dorsetensia eine traumatisch ausgeldste Reminiszenz an die Verhaltnisse
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bei Hammatoceras vorliegen. Vielleicht hingt mit dicser Stérung der
Normalentwicklung auch der Umstand zusammen, daf vom gleichen
Zeitpunkt ab der Internlobus voriibergehend zweispitzig wird. Allerdings
ist das nicht weiter iiberraschend, da wir ja bei Sonninia wiederholt ein
ihnliches Verhalten beobachtet haben.

Schon vor Jahrzehnten hat Ta. HoverMaNN (1917) die Entwicklung
der Lobenlinie von Dorsetensia mit groBer Sorgfalt untersucht und sehr
ausfiihrlich geschildert. Als einzige Abweichung von ihren Befunden muf8
ich feststellen, daf nach meinen Beobachtungen die Primérsutur, soweit
sie nicht ,reitet, also unvollstindig ist, stets bercits den an der Naht
liegenden Lobus U, enthilt, daB dieser also nicht erst spiter angclegt
wird. Im iibrigen stimmen unsere Beobachtungen weitgehend iiberein.
Viollig zutreffend hat die Autorin festgestellt, dafl samtliche Umbili-
kalloben von U, ab auf bzw. an der Naht gebildet und von da entweder
nach auBen oder nach innen verlagert werden, wodurch der Platz fir
dic Einsenkung eines neuen Lobus an der Naht frei wird.

Durch die spiegelbildlich paarige Anordnung der zwischen U; und U,
liegenden Loben symmetrisch zur Naht wird ein Suturallobus in U,
vorgetiuscht, und ich habe mich seinerzeit (1923, Abb. 1, 8. 341) zu
einer derartigen Deutung verleiten lassen. Eine erneute Uberprifung
an gutem und reichem Material bat mich jedoch gelehrt, da Tr. HovEr-
wANK durchaus richtig beobachtet hat. Hs liegt mit Sicherheit keine
alternierende Loben- und Sattelspaltung vor, wie sie fiir den klassischen
Tall des Suturallobus bezeichnend ist. In U, findet keine Lobenspaltung
durch Aufwélbung cines Sattels statt. Er behilt seine Form und Lage
unverindert bei, und auf dem gedehnten Sattel U,/U,; wird durch nor-
male Sattelspaltung ein neuer, selbstindiger Umbilikallobus Uy einge-
tieft. Das gilt ebenso fiir das Verhiiltnis von Uy zu Uy, von Uy zu U, usw.
Es handelt sich also nicht um einen Suturallobus, sondern um die Imi-
tation eines solchen.

Von Zurcheria H. Douv. liegt mir kein typisches Material vor. Uber
die ihr bisher zugerechnete Art pugnaz vgl. die Ausfithrungen S. 312ff.

*

EinzuschlieBen in die Sonniniidae ist m. E. die Familie Clydonice-
ratidae, die ARKELL zunichst (1950, 8. 363) an die Graphoceratidae
angereiht, spater (1952, S. 283; 1957b, S. L291) aber von den Thambo-
ceratidae abgeleitet und zu den Stephanocerataceae gestellt hat. Letzteres
halte ich nach Ausweis der Lobenlinie fiir unmdglich; doch kann das

(325) 26*
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Abb. 202. Clydoniceras discus (Sow.). Ob. Bathon. (discus-Zone), Temmo’sche
Zicgelei bei Hildesheim, Tubingen Co 1194/157. — d bei 4,5 mm Wh.

erst begrindet werden, nachdem wir die Lobenlinie der Stephanoceraten
in ihrer sehr bezeichnenden Eigenart kennengelernt haben.

Die Lobenlinie von Clydoniceras BLAKE (Abb. 202a—d) ist ohne weite-
res als eine etwas vereinfachte, regressive Sonninia-Sutur aufzufassen.
Es werden 4 Umbilikalloben herausgestaltet, von denen U, suf der
konkaven Windungszone liegt. Bis zu 15 mm Windungshéhe kommen
keine neuen Loben mehr hinzu. U, zeigt eine Zweiteilung, wie sie ge-
legentlich auch bei Sonninia beobachtet wurde. U, ist schmal und un-
differenziert. Weiterhin stimmt iiberein, daB der Internlobus zunichst
zweispitzig angelegt und erst spiiter dreispitzig gestaltet wird. Die
Lobenlinie ist auch im Alter nur mifig kraftig zerschlitzt.

Nahezu vollig iibereinstimmend ist die Lobenlinie von ,,Delecticeras
ARKELL (Abb. 203a—e), das wohl kaum scharf von Clydoniceras abge-
trennt werden kann. Auf einem spiteren, nicht mehr abgebildeten
Stadium wird auch hier noch ein Lobus U, hinzugefiigt. U, ist in diesem
Falle nicht zweiteilig. Die Entwicklung des Internlobus ist die gleiche,
wie zuvor geschildert.
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Abb. 203. Delecticeras crassum (WEST.). Ob. Bathon., Lechstedt bei Hildesheim,
Tiibingen Ce 1194/158. — e bei 3 mm Wh.

Von Thamboceras H. Douv. und Thambites ARKEELL besitze ich leider
kein Material. Ich vermag daher nicht zu beurteilen, ob dic Familie
Thamboceratidae, von der ARKELL speziell die Clydoniceratidae ab-
leiten mochte, ebenfalls aus den Stephanocerataceae herauszunehmen
und in die Hildocerataceae (im bisherigen Sinne) zu uberfihren ist. Threr
Altersstellung nach kémen ihre Vertreter durchaus als Bindeglieder
gwischen den Sonninien und den Clydoniceraten in Betracht.

L. F. SearH (1928, 8. 77) rechnete die Clydoniceratinae als Unter-
familie zu den Oppeliidae und wollte sie auf Oxycerifes zuriickfithren.
Wir werden spéter sehen, daf das auf Grund der Lobenlinie duBerst
unwahrscheinlich ist.

¢) Stammesgeschichtliche Schlu8folgerungen

Wir hatten im vorstehenden Uberblick die systematische Gliederung
und die stammeosgeschichtlichen Vorstellungen ARKELLs im ,Treatise
zugrunde gelegt und bisweilen auch bereits Kritik daran geiibt. Ehe wir
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nun zusammenfassend unsere eigene Stellungnahme vorlegen, seien
zunichst noch die Auffassungen einiger russischer Autoren erwihnt, um
auch diese gleich in die kritische Besprechung mit einbeziehen zu kénnen.

Im russischen ,,Osnovy* (1958, 8. 70) findet sich eine Gliederung der
Hildocerataceae bzw. der Harpocerataceae, wie sie dort genannt werden,
die gegeniiber der im ,, Treatise™ stark vereinfacht ist, sich ihr im {ibrigen
aber weitgehend anschlieBt. Ohne eine Aufteilung in Unterfamilien wer-
den die folgenden Familien unterschieden: 1. Harpoceratidae etwa vom
gleichen Umfang wie dic Hildoceratidae, 2. Giraphoceratidae, ebenfalls
iibereinstimmend, aber auch Pseudolioceras einschlieBend, 3. Hamma-
toceratidae (4 Sonniniidae), 4. Clydoniceratidac und 5. Bouleiceratidae.

Vollig andere Wege ging N. V. BEswossov (1960), der gleich uns die
Entwicklung der Lobenlinie als entscheidendes Kriterium fiir die Phylo-
genie der Ammoniten auszuwerten suchte. Obwohl ihm nur wenige
Stichproben zur Verfiigung standen, die zu einer Gesamtbeurteilung
nicht ausreichen, ist manches von ihm durchaus richtig erkannt worden.
Als ,ein duBerst wichtiges Merkmal® bezeichnet Brsnossov die Zwei-
spitzigkeit des Internlobus. Er glaubte sie beschrinkt auf die Hildo-
ceratinae, Harpoccratinae und Tmetoceratidae, die auf Grund dicses
Merkmals den Psiloceratina (Psilocerataceae 4 Eoderocerataceae) ange-
schlossen werden.

Alle iibrigen Vertreter der ,,Hildocerataceae besiflen einen ein-
spitzigen Internlobus. Je nach der verschiedenen Aushildung der Um-
bilikalloben werden sie in zwei Gruppen zerlegt. Die erstere, durch dic
Familie Graphoceratidae vertreten, sei durch die Herausgestaltung
einer gréferen Anzahl von Umbilikalloben ausgezeichnet, die sich auf
den inneren und #uBeren Windungsabschnitt verteilen; der Lobus U,
ist schwach zerschlitzt. Der zweite Stamm, die Hammatoceratidae (ohne
Phymatoceratinae) und die Grammoceratinae umfassend, bilde nur
wenige Umbilikalloben heraus, die vorwiegend auf der AuBenseite der
‘Windung liegen, da dic Innenzone ganz von dem umfangreichen Kom-
plex des stark zerschlitzten U, und I eingenommen wird. Aus den Grapho-
ceratidae werden ferner die Haplocerataceae mit dhnlicher Sutur-Ent-
wicklung abgeleitet.

Um hier gleich mit der Kritik zu beginnen, sci festgestellt, daB uns
eine Aufteilung der Hildocerataccae in zwei Hauptgruppen auf Grund
der paarigen oder unpaarigen Endigung des Internlobus nicht durch-
fiihrbar erscheint. Wir haben in unserem beschreibenden Teil gesehen,
dall manche Unterfamilien Ctattungen mit der einen wie der anderen
Ausbildungsweise umfassen, ja, daB selbst die Arten zahlreicher Gattun-
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gen (Arieticeras-Leptaleoceras, Pseudolioceras, Haugia, Hammatoceras)
bald einen ein-, bald einen dreispitzigen Internlobus zeigen, und da.B bei
wiederum anderen Gattungen (Costileioceras, Laudwigia, S
Dorsetensia, Clydoniceras) mit im Alter dreispitzigem Intornlobus wih-
rend der Ontogenese ein voriibergehendes zweispitziges Stadium auf-
treten kann.

Die Dinge liegen in Wirklichkeit so, daB die ilteren Vertreter der
Hildocerataceae einen vorwiegend zweispitzigen, die jiingeren einen
iiberwiegend dreispitzigen Internlobus besitzen. Die Umgestaltung voll-
zieht sich also im Rahmen der gesamten Hildocerataceae, und zwar, wie
es scheint, unabhiingig in mehreren Entwicklungsreihen und in einem
langen Zeitraum. Sie erstreckt sich iiber die volle Lebensdauer der
Hildocerataceae im bisherigen Sinne, beginnend mit Arieticeras im Ob.
Pliensbach. bis zu den Sonninien und Clydoniceraten im Bajoc. und
Bathon., bei denen immer noch gelegentlich, wenigstens als ephemeres
Entwicklungsstadium ein zweispitziger Innenlobus vorkommt. Die sehr
unvollstandigen Angaben von F. HemorN (1936) sind entsprechend zu
korrigieren, Uber den UmbildungsprozeB selbst haben wir S. 308 nihere
Angaben gemacht.

Der Internlobus zeigt also ein durchaus labiles Verhalten. Seiner
Ausbildungsweise kann bei den Hildoceraten keine Bedeutung beige-
messen werden, so wichtig sie bei anderen, stabilisierten Ammoniten-
gruppen ist. Zu geringer Beobachtungsstoff lie BrsNossov, shnlich wie
seinerzeit SALFELD, zu einer Uberbewertung des Internlobus gelangen.

Bedeutungsvoll scheint dagegen auch mir das bereits von Beswossov
erkannte verschiedene Verhalten des inneren Lobus U, und der iibrigen
Umbilikalloben zu sein. Bei der iiberwiegenden Mchrzahl der Hildocerata-
ceae im Sinne ArkErLLs ist U klein und schmal, er erfahrt lediglich eine
schwache asymmetrisch bifide oder trifide Zerschlitzung. Die Zahl der
Umbilikalloben schwankt in weiten Grenzen; die beobachtete grofte
Anzahl betrigt 12, die kleinste 2 (wobei die letztere allerdings nicht
primér, sondern sekundiir reduziert ist). Die Umbilikalloben werden von
U, ab alternierend angelegt (U, dorsal von U,, Uy ventral von Uy, U,
dorsal von Uy, U, ventral von U, usw.) und abwechselnd der inneren
und der #uBeren Lobenlinie zugefiihrt. So kommt es zu der bezeichnenden
Verteilung, daB die Umbilikalloben mit geraden Ordnungszahlen (U,,
U, Uy, Uygs Uyy) der Innensutur, die mit ungeraden (Uy, U, U, Uy, Up)
der AuBensutur angehoren. Infolge der geringen Differenzierung von
U, bietet die innere Lobenlinie gentigend Raum, um eine gegebenenfalls
groBere Anzah] von Umbilikalloben aufzunehmen.
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Anders verhalten sich die Hammatoceratinae. Hier erfihrt U, eine
Aufspaltung in zwei umfangreiche Teiliste, und ferner treten oberhalb
von ihm in der Dorsalwand des Lobus bzw. am Ventralabfall des Innen-
sattels tiefo Inzisionen hinzu. Auf dicse Weise entsteht, von U; und I
gebildet, ein sehr umfangreicher Komplex, der die konkave Innenzone
vollkommen ausfiillt und keine Aufnahme weiterer Umbilikalloben zu-
1aBt, deren Zahl ohnehin gering bleibt. U, wird in normaler Weise auf
der Naht angelegt, dann aber nach auBen verlagert. Wenn gelegentlich
noch ein Lobus Uj entsteht, dann senkt auch er sich auf der Naht ein, d.h.
er legt sich dorsal von U, an, durchbricht also die sonst {ibliche Reihen-
folge. Ubereinstimmend verhalten sich Dumortieria aus der Unterfamilie
Grammoceratinae und Haugia aus der Subfamilie Phymatoceratinae.

Nach den Erfahrungen, die wir an den Psilocerataceae und Eodero-
cerataceae gewonnen haben (Lief. II dieser ,,Studien*), ist der ver-
schiedenen Ausbildungsweise von U, eine gewisse phylogenetische und
taxionomische Bedeutung beizumessen. Bei jenen Gruppen verhilt es
sich so, dall die Aufspaltung von U, den urspriinglichen Zustand dar-
stellt und daB der einfache, ungespaltene U, durch Riickbildung sekundsr
daraus hervorgegangen ist. Es liegt nahe anzunehmen, daB die Dinge bei
den Hildocerataceae sich ebenso verhalten. Die Arieticeratinae, Hildo-
ceratinae und Harpoceratinae sind unzweifelhafte Abkommlinge der
Psilocerataceae (+ Eoderocerataceae) und leiten sich damit von Formen
ab, die primér einen gespaltenen U, besessen haben. Dann aber muB es
als hochst unwahrscheinlich gelten, daB die Hammatoceratidae mit
gespaltenem U, sich aus den Hildoceratidae durch Wiederherstellung
eines verlorengegangenen Merkmals entwickelt haben sollten. Umgekehrt
kénnen die sekundér vereinfachten Hildoceratidae aus stratigraphischen
Griinden auch nicht etwa von den Hammatoceratidae hergeleitet werden.
Das bedeutet also, daB die Hildocerataceae in der bisherigen
Fassung zweistimmig sind und daB die Hammatoceratidae
auf eine andere Wurzelgruppe als die Hildoceratidae zuriick-
gefiithrt werden miissen.

Nun kompliziert sich die Sachlage bei den Hildocerataceae noch da-
durch, daB offensichtlich nicht alle Formen mit ungespaltenem U, einfach
zu einem einheitlichen Stamme zusammengefaBt werden diirfen. Es
befinden sich darunter auch sekundir vereinfachte Abkommlinge der
Hammatoceratinae, die selbstverstindlich nicht mit den aus einer
anderen Wurzel kommenden Formen vereinigt werden konnen.

Ehe wir diese Gedanken weiter verfolgen, muB zunachst noch einiges
itber die bisher nicht erwihnten Eigenschaften der Lobenlinie berichtet
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werden, und zwar unter dem Gesichtspunkt, ob daraus Kriterien fiir die
Systematik und Stammesgeschichte gewonnen werden kiénnen. Hervor-
zuheben ist insbesondere, daB bei den Hildocerataceae nirgends eine
Suturalloben-Bildung auftritt. Zwar wird bei vielen Gattungen eine
grofe Zahl von Umbilikalloben angelegt, die sich in ijhrer Lage und
GroBenstaffelung auffallend symmetrisch zur Naht gruppieren. Aber sie
entstehen als Einzelloben nacheinander durch gewdhnliche Sattelspal-
tung, und nicht paarweise durch Lobenspaltung und damit alternierende
Sattelteilung, wie es beim Suturallobus der Fall ist. Das bildet einen
wesentlichen Grund dafiir, dall die Hildoceraten sich auf die Psiloceraten
zuriickfiithren lassen.

Die Zerschlitzung der Loben und Sittel schwankt bei unseren Formen
in recht weiten Grenzen. Der Laterallobus ist meist ausgesprochen trifid,
gelegentlich mit stirker entwickelter Dorsalzacke (z.B. Arieticeras), bis-
weilen aber auch mit kréftigerer Ventralinzision. Vielfach, und zwar in
verschiedenen Reihen besteht eine Tendenz zu kleinzihniger, ceratiti-
scher Zerschlitzung.

Der Externsatte] ist vielfach mehr oder weniger ausgesprochen bifid.
Meist geht die Medianinzision aus der vertieften und auf den Scheitel
riickenden Ventralinzision hervor, bisweilen anscheinend aber auch aus
der dorsalen Seiteninzision, ohne daf eine RegelmiBigkeit in dieser
Hinsicht bzw. eine gesetzmiBige Verteilung auf die verschiedenen Grup-
pen zu bestehen scheint. Bei Harpoceras, Pseudolioceras, Polyplectus,
Phlyseog as, Hudlestonia, Leioceras, Dorsetensia liostraca und
anderen Formen kann die Ventralinzision des Externsattels eine erhebliche
und sogar sehr grole Tiefe erreichen ; auch darin scheint eine gemeinsame
Tendenz in verschiedenen involut werdenden Reijhen zu bestehen.

Der Externsattel nimmt bei zahlreichen Formen im Alter relativ an
Héhe ab und wird meist niedriger als der Lateralsattel. Analog verkiirzt
sich der Externlobus und ist in extremen Fillen ganz wesentliche flacher
als der Latcrallobus. Der Mediansattel im Externlobus zeigt, soweit ich
sehe, bei allen Vertretern der Hildocerataceae, mit Ausnahme von
Tmetoceras, eine breit rechteckige Gestalt.

Der Externsattel der Prosutur hat bald (so bei Leioceras) einen breit
gerundeten, bald (beispielsweise bei Staufenia und Paroniceras) einen
schmal zungenformigen UmriBl. Da Leioceras und Staufenia offensicht-
lich nahe miteinander verwandt sind, ist dieser Ausbildungs-Unter-
schied ohne Belang.

Der Sipho liegt anfangs auf der Windungsmitte oder meist ein wenig
oberhalb. Nur bei Paroniceras, das sich ja in mehrfacher Hinsicht ab-

(331)




358 O1To H. SCHINDEWOLF

weichend verhilt, befindet er sich in den Friihstadien weit innen, unter-
halb der Windungsmitte.

Welche Folgerungen ergeben sich nun aus unseren ontogenetischen
Studien fiir das System der Hildocerataccac, und wie 1aBt sich
zunichst eine Abgrenzung gegeniiber der Psilocerataceen-
Grupype durchfithren? Ich weil3, daf} die Lobenlinie allein uns nicht dazu
berechtigt, ein neues System mit ausschliefilichem Giiltigkeits-Anspruch
aufzustellen. Das liegt auch gar nicht in unsercr Absicht. Wir unter-
stellen vielmehr, daB die bisher beriicksichtigten Formmerkmale des
Gehduses und der Skulptur ihre volle Auswertung im gegenwirtigen
System gefunden haben. Unser Vorhaben beschrinkt sich dann allein
auf eine Uberpriifung, wieweit das vernachlassigte Kriterium der Loben-
linie und ihrer Entwicklung das derzeitige System rechtfertigt bzw. zu
Abanderungen zwingt.

Die urspriinglichste und zugleich stratigraphisch ilteste Einheit bilden
die Hildoceratidae, die sich von der Gruppe der Psilocerataceae + Eode-
rocerataceae ableiten. Sichelrippen und Kiel bzw. fastigate Externseite
bilden zwar charakteristische Merkmale der Hildoceratidae, aber sic
bezeichnen keinen durchgreifenden Unterschied gegeniiber den Psilo-
ceraten und Eoderoceraten, da diese Merkmalskombination auch bei
den Oxynoticeraten, bei Tropidoceras unter den Acanthopleuroceraten
und bei den Amaltheen auftritt.

Von grélerer Bedeutung scheinen mir einige andere Besonderheiten
der Hildoceratidae zu sein: 1. Der Mediansattel im Externlobus ist breit
rechteckig im Gegonsatz zu dem verschmilert dachformigen Sattel der
Psiloceras-Hoderoceras-Gruppe. Das ist zwar ein zundchst sehr gering-
fiigig erscheinendes Merkmal, doch miissen wir dabei beachten, daB alle
jingeren Ammoniten, beginnend mit den Hildoceratiden, einen breit
rechteckigen, im Scheitel abgeflachten Mediansattel besitzen im Gegen-
satz zu den ilteren liassischen Ammoniten. Dicse Umgestaltung, die sich
an der Grenzlinie zwischen den Eoderoceraten und den Hildoceraten voll-
zieht, ist also doch wohl taxionomisch nicht ganz unwesentlich.

2. Eine andere Umstellung, namlich von urspriinglich zweispitzigem
zu sekundidr dreispitzigem Innenlobus, erfolgt innerhalb der Hildo-
cerataceae, also erst etwas spiiter. Fiir eine scharfe diagnostische Abgren-
zung ist dieses Merkmal daher nicht verwendbar, sondern lediglich in der
vageren Form, dafl séimtliche Psiloceraten und Eoderoceraten einen
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zweispitzigen Innenlobus besitzen, withrend bei den Hildoceraten beide
Ausbildungsweisen nebeneinander bzw. nacheinander auftreten.

3. Fiir die Psiloceraten + Eoderoceraten ist ein einklappiger An-
aptychus bezeichnend, wihrend bei den Hildoceraten ein zweiklappiger
Cornaptychus auftritt, der als eine unmittelbare Fortentwicklung der
hornigen Anaptychen bei der dlteren Gruppe aufgefafit werden darf.
Leider sind Funde von Aptychen in situ oder unter solchen Umsténden,
daB die Zuordnung zu bestimmten Ammoniten eindeutig ist, immer noch
viel zu selten, als daB sie sich voll fir dic Systematik und Stammes-
geschichte auswerten lieBen. Wir kénnen also einstweilen nicht behaupten,
daB simtliche Hildoceraten einen Cornaptychus besitzen. Wohl aber ist
es bezeichnend genug, daB alle Vertreter, von denen der Deckel bekannt
ist (Arieticeras, Hildoceras, Harpoceras, Polyplectus, Grammoceras,
Pseudolioceras, Dumortieria (1), Leioceras, Sonninia, Dorsetensia), dieser
ein Cornaptychus (bzw. ein eng damit verbundener anderer zweiklap-
piger Aptychen-Typus) ist.

Auf Grund dieser Unterschiede erscheint es gerechtfertigt, die Hildo-
cerataceae als eine selbsténdige Superfamilie den Psilocerataceae (4 Eo-
derocerataceae) gegeniiberzustellen, wenn auch sonst, hinsichtlich der
Gehiusegestalt und der Skulptur, keine durchgreifenden Unterschiede
bestehen. Auch die Lobenlinie stimmt, abgesehen von den erwihnten
Besonderheiten, in ihrer Entwicklung mit der der Psiloceraten iiberein.

Wir wenden uns nunmehr der systematischen Gliederung der Hildo-
cerataceae zu, wie sie uns als berechtigt und zweckmiiiig erscheint.
Dariiber mufl zunichst Klarheit geschaffen werden, ehe wir in die eigent-
lichen stammesgeschichtlichen Erérterungen eintreten kénnen.

Die Hildoccratidae bilden eine Formenschar mit mannigfaltigen
flieBenden Ubergiingen, die nur schwer in eine scharfe Untergliederung
gezwingt werden kann. Die Ausscheidung der Arieticeratinae, Hildocera-
tinae und Harpoceratinae mag auf Grund der Gehiusegestalt und teil-
weise auch der Differenzierungshéhe der Lobenlinie gerechtfertigt sein,
wenn man sich bewuBt bleibt, daB hier keine starren Grenzen bestehen.
Die ersteren beiden Unterfamilien umfassen Formen mit sehr einfacher
Lobenlinie; die Zahl der Umbilikalloben ist gering (bis etwa 5). Bei den
Harpoceratinae vermehren sich die Umbilikalloben auf etwa 12, ohne
daB sich ein absoluter Grenzwert gegeniiber den beiden anderen Unter-
familien angeben liefie.

Die Unterfamilie Bouleiceratinae ist nach Ausweis der Lobenlinie (und
auch der Gehiusegestalt) heterogen. Bouleiceras und Leukadiella zeigen
einen schmalen, spitzen, ungespaltenen U, und schlieBen sich eng an die
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Hildoceratinae an. Sie lassen sich m.E. ohne Schaden in jene einbeziehen,
falls man nicht Wert darauf legt, den regressiven Charakter dieser beiden
Formen durch eine cigene Unterfamilie zum Ausdruck zu bringen. Es
wurde jedoch schon frither betont, daB wir nach meiner Auffassung in
dem breiten Strom der Entwicklung cin stindiges Auf und Ab von
progressiven und regressiven kleinsten Reihen haben, deren vollstindige
systematische Erfassung ein hoffnungsloses und auch wenig frucht-
bringendes Bemiihen bleibt. Frechielle und Paroniceras mit ihrem ge-
spaltenen U; gehtren dagegen nicht hierher, sondern sind als eigene
Familie Paroniceratidae den Hammatoceraten anzugliedern.

Auch die Unterfamilie Grammoceratinae scheint mir nicht einheitlich
zu sein. Sie umfaBt ein Formengemisch, das nicht einmal in der Gehiuse-
gestalt und Skulptur ein gemeinsames Gepriige aufweist. Auf Grund der
Lobenlinie, wegen der abweichenden Gestaltung des U,, sind Dumortieria
und Pleydellia von der Grammoceras-Gruppe abzutrennen und an die
Hammatoceraten anzuschlieffien. Der verbleibende Rest kénnte, soweit
ich das zu beurteilen vermag, ohne weiteres auf die Arieticeratinae

(Gr eras, Pseudog as) und Harpoceratinae (Phlyseogram-
moceras, Hudlestonia) verteilt werden.
Sind denn wirklich Arieticeras, Protogr as, Gr as und

Pseudogrammoceras so verschieden, daB sie gattungsmiBig getrennt und
drei gesonderten Unterfamilien zugewiesen werden miissen? Ich habe den
Eindruck, dafl man in der Systematik und Nomenklatur der Ammoniten
allzusehr stratigraphisch-zeitliche Riicksichten mitsprechen laBt, daf
man gewissermafBen unter der insbesondere von S. 8. BUCKMAN geniihrten
Zwangsvorstellung steht, die Arten zweier oder einigor weniger aufein-
ander folgender Zonen miiBten eo ipso auch verschiedene Gattungen oder
gar Subfamilien verkérpern. Nichts berechtigt uns zu dieser Annahme;
denn es gibt zweifellos zahlreiche Ammoniten-Gattungen, die sich -
unverindert iiber ganze Serien von Zonen erstrecken. AuBerdem ist das
Verfahren auch theoretisch falsch, da systematische Kategorien nur auf
morphologisch wirklich unterscheidbare und faBbare Formen begriindet
werden diirfen.

Mir scheint also, dal man den Arieticeratinae lediglich eine etwas groBere
stratigraphische Reichweite einzurdumen braucht, um Grammoceras und
Pseudogrammoceras in sie aufnehmen zu kbnnen. Wenn man dagegen aus
mir unbekannten Griinden glaubt, die Grammoceratinae als selbstindige
Unterfamilie beibchalten zu miissen, dann mag man es tun. In der Loben-
linie unterscheidet Grammoceras sich nicht von der Arieticeras-Gruppe,
und geringfiigige graduelle Abweichungen in der Einrollung des Gehsiuses
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und in der Skulptur kénnen doch gewi keine Kriterien von Unter-
familien bilden. -

Fiir die Tmetoceratinae, denen ich wegen ihrer zahlreichen Sonder-
merkmale Familienrang zugestehen mochte, gilt dasselbe wie fiir die
Paroniceratidae: sie gehdren nicht in den Bereich der Hildoceraten,
sondern sind den Hammatoceraten anzugliedern.

Die Gestaltung der inneren Lobenlinie bei den Hammatoceraten wurde
bereits geschildert. Sie begrindet einen durchgreifenden morphologischen
Unterschied und auch eine abweichende phyletische Herkunft gegeniiber
den Hildocerataceae. Wir errichten daher fiir die Hammatoceras-Gruppe
eine eigene Superfamilie Hammatocerataceae, die einen wichtigen
Knotenpunkt fiir die Herleitung anderer Superfamilien darstellt. Den
Kern der Hammatocerataceae bilden die Hammatoceratidae, und
in ihrem Rahmen lassen sich die typischen Formen in einer Unterfamilie
Hammatoceratinae zusammenfassen. Es sind das Hammatoceras selbst
und die nahe verwandten Gattungen (bzw. Untergattungen und teilweise
vielleicht auch nur Synonyme) Pl toceras, Eudmetoceras Bucku.
sowie Rhodaniceras und Pseud toceras, die jingst von S. ELmr (1963,
8. 60) aufgestellt wurden. Ferner ist Hougia BuckM. hier einzugliedern,
die sich nicht nur in der Lobenlinie, sondern auch in der Skulptur eng
an Hammatoceras anschlieBt und aus der Unterfamilie Phymatoceratinae
herauszunehmen ist. Endlich ist die neue Gattung Spinammatoceras
hierher zu rechnen (vgl. S. 314).

Des weiteren gehoren hier in die Nihe Dumortieria und Pleydellia, die
bisher zur Unterfamilie Grammocersatinae gestellt wurden. Dumortieria
zeigt eine dhnlich stark ausgepriigte Aufspaltung von U, und das gleiche
Absinken der Lobenlinie in der Nahtregion wie Hammatoceras. Wegen
der bestehenden Unterschiede in der Skulptur méchte ich aber fir
Dumortieria mit P. L. MAUBEUGE (1950, S. 391, ,,Dumortieriae‘‘) eine
eigene Unterfamiliec Dumortieriinae ausscheiden und den Hammatocera-
tinse gegeniiberstellen.

Ob man Pleydellia dazu rechnen will, ist mehr oder weniger Ansichts-
sache. Auf jeden Fall scheinen mir Dumortieria und Pleydellia sehr nahe
verwandt zu sein und nahezu gleitend ineinander tiberzugehen. Manche
Arten und Exemplare von Pleydellia zeigen die Aufspaltung von U, noch
sehr ausgepriigt, andere weniger deutlich. Ich habe den Eindruck, daf
hier eine Reduktion der Spaltung von U, cinsetzt, wie sie bei den Grapho-
ceratidae durchgefithrt und abgeschlossen zu sein scheint. Man kénnte
daher Pleydellia mit nahezu gleicher Berechtigung als letzten Vertreter
der Hammatoceratidae wie als ersten der Graphoceratidae auffassen.
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Die Unterfamilie Phymatoceratinae ist aufzuldsen, da sie m.E. ein
véllig uneinheitliches Formengemenge darstellt. Phymaloceras hat in
der Gestaltung der inneren Lobenlinie nichts mit Hammatoceras ge-
meinsam ; sein natiirlicher Platz diirfte bei den Hildoceratinae sein. Ebenso
méchte ich Pseudomercaticeras und Crassiceras mit den Hildoceratinae
vereinigen. Thre Abgliederung von Mercaticeras (Hildoceratinae) diirfte
aus stratigraphischen Griinden erfolgt sein ; morphologisch sind sie kaum
gattungsmifig verschieden. Esericeras endlich 143t sich zwangslos an die
Harpoceratinae anschliefen.

Nicht leicht zu beurteilen ist die Stellung der Graphoceratidae, die
von ARKELL im AnschluB an die Hildoceratidae behandelt werden, und
der Sonniniidae, die er nach den Hammatoceratidae folgen 1it. Beide
stimmen darin iiberein, daf U, schmal und undifferenziert, nicht in zwei
umfangreiche Teilstiicke aufgespalten ist und dafl eine grofe Zahl von
Umbilikalloben (10 und mehr) in alternierender Anordnung (die geraden
innen, die ungeraden aufen) herausgebildet wird. In dieser Beziehung
shneln sie den Harpoceratinae, und man konnte daher geneigt sein, sie
mit den Hildoceratidae zu verbinden.

Hier scheint mir jedoch ein Fall vorzuliegen, wo wir uns nicht einfach
auf die formale Aussage der Lobenlinic allein verlassen diirfen. Wir be-
trachten den einfachen, ungespaltenen U, als eine sekundire Riick-
bildung, und diese konnte natiirlich wiederholt, von verschiedenen
Wurzeln aus stattgefunden haben, wie wir es auch bei den Psilocera-
taceae (- Eoderocerataceae) verwirklicht sehen. Ich habe den Eindruck
gewonnen, daf die geschildertc Umgestaltung von U, bei den Grapho-
ceratidae sich tatsichlich aus einer anderen Wurzelgruppe, nimlich den
Hammatoceraten, herleitet. MaBgebend fiir diese Auffassung ist, daB
Dumortieria und Pleydellia uns eine an die Hammatoceratinae an-
kniipfende sekundire Vereinfachung des inneren Umbilikallobus vor
Augen fithren und daher morphologisch und phylogenetisch mit jenem
Formenkreise zu verbinden sind. An der engen Formverwandtschaft der
genannten beiden Gattungen diirften kaum Zweifel bestehen, und anderer-
seits sehe ich in Leioceras einen direkten Deszendenten von Pleydellia.

Auch P, L. MauseucE (1950, S. 391—393) betonte seinerzeit das Be-
stehen kontinuierlicher Ubergiinge zwischen Pleydellia und Leioceras. Es
gibekein Merkmal, das die beiden Glattungen unterscheiden lieBe. Dennoch
behauptete er, daB nicht eine unmittelbare Verwandtschaft, sondern nur
eine konvergente Ahnlichkeit zwischen Pleydellia und Leioceras bestinde.

Ich vermag dieser Auslegung nicht zu folgen. Entweder unterscheiden
sich die Gattungen in keinem Merkmal, dann sind sie identisch bzw.
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mindestens nichstverwandt. Oder aber sie sind konvergent, und das
miiBte dann dadurch bewiesen werden, daB bei aller weitgehenden Ahn-
lichkeit ein durchgreifend verschiedenes Merkmal bzw. ein abweichender
Merkmalskomplex aufgezeigt wiirden, die diese Ahnlichkeit als atypisch
dartun. Ein solches differenzierendes Kriterium fchlt in diesem Falle;
auch unsere recht subtilen Untersuchungen iiber die Lobenlinie und ihre
Entwicklung haben keinerlei Unterschiede aufgedeckt. Wenn man auf
den Nachweis derartiger trennender Formelemente verzichten wollte,
wiirde das den Zusammenbruch aller objektiven Paliontologie bedeuten;
jeder Willkiir wiren Tiir und Tor gedfinet.

Bis zum Beweise des Gegenteils binich also davon iberzeugt, dafl eine
recht kontinuierliche Ubergangsreihe uns den Zusammenhang der Grapho-
ceratidae iiber Pleydellia und Dumortieria mit den Hammatoceratinae
belegt. Dadurch wiirde ich in diesem Falle den Beweis dafiir als erbracht
ansehen, daB die Graphoceratidae einen analogen Seitenzweig der
Hammatoceratidae mit starker Vermehrung der Umbilikalloben dar-
stellen, wie es die Harpoceratinae mit Bezug auf die Arieticeratinae und
Hildoceratinae sind.

Eine Unterscheidung zwischen Leioceratinae und Graphoceratinae
crscheint mir kaum begriindbar. Durchgreifende Unterschiede be-
stehen nicht, und die geringe Zahl der Gattungen, die sich durch Zu-
sammenlegung noch erheblich vermindern liee, liefert auch kein prak-
tisches Bediirfnis fiir eine Aufteilung.

Andererseits betonte schon Tr. HoyERMANN (1917, 8. 61; 1920, S. 164)
die nahen Beziehungen zwischen Leioceras und Dorsetensia, die auch ich
auf Grund volliger Gleichheit im Modus der Sutur-Entwicklung bestitigt
fand. Beide stimmen unter sich und ferner mit Pleydellia selbst in einem
so untergeordneten Merkmal wie dem Ansteigen der Lobenlinie in der
Nahtregion iiberemn. Das diirfte fiir ihren Zusammenhang untereinander
und weiterhin mit den Hammatoceraten (Dumortieriinae) sprechen. Es
erscheint mir daher nicht zuldssig, diesc Gattungen auf drei weit von-
einander gesonderte Familien (Hildoceratidae, Graphoceratidae und
Sonniniidae) zu verteilen. Auch die bei Dorsefensia gelegentlich auf-
tretende kriftigere Aufteilung von U, und die bei einem Exemplar be-
obachtete Anomalie in der Anlage von U, und Uj (vgl. S. 323) mag einen
Hinweis auf verwandtschaftliche Bezichungen der Sonninien zu den
Hammatoceraten bilden.

An einem engen Zusammenhang der Sonniniidae mit den Hammatoce-
ratidae (E. Have 1885, S. 657; P. Dorn 1935, 8. 64; L. F. SpaTH 1936,
8. 2; W. J. ArkxrL 1957b, Abb. 150, 8. L106; H. RIzBER 1963, 8. 70)
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bzw. mit den Ludwigien, also indirekt tiber die Graphoceraten (E.
OrcHSLE 1958, 8. 120) mit der Hammatoceras-Gruppe hat man wohl nie
ernstlich gezweifelt. Auch H. HILTERMANN (1939, S. 198—199) scheint
dieser Auffassung zuzuneigen, wenngleich er im AnschluBl an W. WE1ZEL
(1936, S. 531) auch mit der Moglichkeit rechnet, dafl Cymbites als Stamm.-
form in Betracht zu ziehen sei. So leite auch ich die Sonninien vom
Hammatoceras-Stamme ab und glaube, sie wegen der iibereinstimmenden
Gestaltung von U, am besten als Subfamilie Sonniniinae den Grapho-
ceratidae unterordnen zu konnen. Der fiir die Graphoceratinae bezeich-
nende Entwicklungsmodus der Lobenlinie wird von den Sonniniinae
unverdndert fortgefilhrt. Andererseits fehlt den Sonninien die fiir Ham-
matoceras (vgl. Abb. 190) so bezeichnende fast hypertrophe Ausge-
staltung von U, und seiner Dorsalwand sowie die dadurch bedingte
Verdringung der wenigen iibrigen Umbilikalloben nach aufien. Diese
Griinde sprechen gegen eine direkte Herleitung der Sonninien von den
Hammatoceraten. Pleydellia mag man, wie zuvor bereits gesagt, in die
Unterfamilie Graphoceratinae (4 Leioceratinae) einbeziehen oder noch
zu den Hammatoceratidae (Dumortieriinae) rechnen; sie ist eine typische
Ubergangsform.

Auch die Clydoniceratidae lassen sich bei den Graphoceratidae
einordnen. Wenn man ihren regressiven Charakter zu betonen wiinscht,
mag man fiir die kleine Gruppe eine eigene Unterfamilie Clydoniceratinae
vorsehen. Nach meinem Dafiirhalten kénnte man sie aber ohne Bedenken
auch in die Sonniniinae einschlieBen. Das Streben der Systematik sollte
darauf gerichtet sein, mit einem Mindestmall unbedingt notwendiger
Kategorien auszukommen und nicht eine Uberfiille von Namen zu schaffen,
die nur verwirren und verschleiern.

Die Graphoceratidae, und zwar speziell die Sonniniinae, bilden nach
meiner Uberzeugung ferner den Ausgangspunkt der Strigoceratidae
und der Haploceratidae, was spiter zu begriinden sein wird. Die fur
diese beiden Familien bereits bestehende Superfamilie Haplocerata-
ceae ist zweckmiBig auch auf ihre Wurzelformen auszudehnen, die sich
im Verhalten von U, eng an die Haploceraten anschliefen, von den
Hammatoceraten aber betrichtlich entfernen. Wir gliedern also hier die
Graphoceratidae in die Haplocerataceae ein. Die Oppeliidae dagegen
sind aus den Haplocerataceae herauszunehmen und in die Hammato-

cerataceae einzuschlieBen, da sie einen viellobigen Seitenzweig der Ham-

matoceratiden, aber mit beibchaltener Aufspaltung von U, darstellen.
Die von unsg vorgeschlagene Gruppierung der Formen unterscheidet

sich recht erheblich von dem bisher iiblichen System. Abweichend ist vor
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allem die Verteilung des Formen-Inhaltes der Hildocerataceae im bis-
herigen Sinne auf drei Superfamilien, die Hildocerataceae, Hammato-
cerataceae und Haplocerataceae. Die Hildocerataceae in ihrer jetzigen
engeren Begrenzung bilden nur noch eine verhiiltnismaig kleine Gruppe
mit ciner einzigen Familic, die aber gleichwohl den Rang einer eigenen
Superfamilie beanspruchen darf. Obgleich wir manche Gattungen der
bisherigen Hammatoceratiden in die Hildocerataceae umgestuft haben,
verschiebt sich durch die Hinzunahme der Paroniceratidae, Tmetocera-
tidae und Oppeliidae das Schwergewicht doch stark zu Gunsten der
Hammatoceraten.

Mehr als ein Versuch kann das hier skizzierte System nicht sein; denn
auch die Lobenlinie vermag natiirlich nicht alle Zweifelsfille zu kliren.
Immerhin aber haben wir ihr eine Reihe positiver und objektiver Hin-
weise entnehmen konnen, welche die Begriindung fiir die von uns vor-
genommenen Verschiebungen liefern.

In iibersichtlicher, abgekiirzter Form stellt sich unser System folgender-
maben dar:

I. SUPERFAMILIE HILDOCERATACEAE. Vertreter der Ammoni-
tina mit meist fastigater oder gekielter Externseite und mit -+ aus-
geprigten Sichelrippen; mit Cornaptychus (bzw. &hnlichem zwei-
klappigen Aptychen-Typus); mit breit rechteckigem Mediansattel
und mit zwei- oder dreispitzigem I; ohne Suturallobenbildung; mit
wenigen bis zahlreichen Umbilikalioben; U, ungespalten, lediglich
schwach zerschlitzt; U, innen gelegen, U, ventral von ihm gebildet
und auflen gelegen.

1. Familie Hildoceratidae. Evolute bis stark involute Hildo-
cerataceae.

a) Subfamilie Arieticeratinae (— Grammoceratinae part.).
Evolute, diinnscheibenformige Hildoceratidae mit wenig ge-
schwungenen Sichelrippen und geringer Zahl von Umbilikal-
loben (—5); ohne tiefe Medianinzision im Externsattel.

b) Subfamilie Hildoceratinae (+ Bouleiceratinae part., 4+ Phy-
matoceratinae (part.). Evolute, dickscheibenférmige Hildo-
ceratidae mit meist kriiftig geschwungenen Sichelrippen; hiunfig
mit Furchen nehen dem Externkiel ; mit geringer Zahl von Um-
bilikalloben (—5); ohue ticfe Medianinzision im Externsattel.

¢) Subfamilie Harpoceratinae (4 Grammoceratinae part.).
MiiBig bis stark involute, diinnscheibenférmige Hildoceratidae

Abh. Mathem.-naturw. KL Nr. ¢ (339) 26
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mit kriftig geschwungenen Sichelrippen und vermehrter Zahl
von Umbilikalloben (—12), von denen die geraden innen, die
ungeraden auflen liegen; mit sehr tiefer Medianinzision im
Externsattel.

II. SUPERFAMILIE HAMMATOCERATACEAE. Vertreter der Am-
monitina mit meist fastigater oder gekielter Externseite und mit
+ ausgeprigten Sichelrippen; mit Cornaptychus oder Lamell-
aptychus (bezw. shnlichem zweiklappigen Aptychen-Typus); mit
breit rechteckigem Mediansattel und mit zwei- oder dreispitzigem I;
ohne Suturallobenbildung; mit wenigen bis zahlreichen Umbilikal-
loben; U, in zwei Teilstiicke aufgespalten, mit kriiftig zerschlitzter
Dorsalwand; U, auBen gelegen, Uy dorsal von ihm gebildet, innen
oder auflen gelegen.

1.

(]

w

=

Familie Hammatoceratidae. MaBig bis stark evolute, meist

diinnscheibenférmige Hammatocerataceae ; mit tiefer Aufspaltung

von U, und geringer Zahl von Umbilikalloben (--5); 1 zwei- oder
dreigpitzig.

a) Subfamilie Hammatoceratinae (- Phymatoceratinae part.).
Hammatoceratidae mit Spaltrippen und Knoten; U, stark
gegliedert ; Internsattel kraftig zerschlitzt.

b) Subfamilie Dumortieriinae (= Phymatoceratinae part.).
Hammatoceratidae mit geraden, ungespaltenen Rippen, ohne
Knoten; U; weniger stark gegliedert; Internsattel schwach
zerschlitzt.

. Familie Paroniceratidae (= Bouleiceratinae part.). Involute,

dickscheibenférmige Hammatocerataceae meist mit Kiel und
Sichelrippen ; mit riickgebildeter, in der Entwicklung verzogerter
und schwach zerschlitzter Lobenlinie mit wenigen grofien sufleren
und zahlreichen kleinen inneren Loben-Elementen; Spaltung von
U, angelegt, aber spiter teilweise riickgebildet; U, und, soweit
vorhanden, Uy ventral von U, angelegt; I zweispitzig.

. Familie Tmetoceratidae. Evolute, diinnnscheibenférmige

Hammatocerataceae mit Externfurche, tiefen Einschniirungen
und geraden, ungespaltenen Rippen; mit riickgebildeter, auf zwei
Umbilikalloben reduzierter, schwach zerschlitzter Lobenlinie;
U, gespalten, aufien gelegen; I zweispitzig.

. Familie Oppeliidae.)
. Familie Phlycticeratidae.)
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III. SUPERFAMILIE HAPLOCERATACEAE. Vertreter der Ammo-
nitina mit fastigater, gekielter oder ungekielter Externseite und mit
+ ausgeprigten Sichelrippen; mit Cornaptychus oder Lamell-
aptychus (bzw. &hnlichem zweiklappigen Aptychen-Typus); mit
breit rechteckigem Mediansattel und mit dreispitzigem (nur voriiber-
gehend zweispitzigem) I; ohne Suturalloben-Bildung ; mit zahlreichen
Umbilikalloben; U, ungespalten, lediglich schwach zerschlitzt; U,
innen gelegen, Uj ventral von ihm gebildet und auBen gelegen.

1. Familie Graphoceratidae. MaBig bis stark involute, dimn-
scheibenformige Haplocerataceae mit Kiel und Sichelrippen.

a) Subfamilie Graphoceratinae (4 Leioceratinae). Grapho-
ceratidae mit Vollkiel und ohne Knoten.

b) Subfamilie Sonniniinae (4 Clydoniceratidae). Graphocera-
tidae haufig mit Hohlkiel und Knoten bzw. Dornen in jugend-
lichen und mittleren Wachstumsstadien; Abgrenzung gegen-
iiber den (raphoceratinae unscharf.

[e) Subfamilie Strigoceratinae.]

(2. Familie Haploceratidae.)

Um das Schema zu vervollstindigen, wurden vorwegnehmend auch bereits die
Familien Oppeliidae, Phlycticeratidae und Haploceratidae sowie die zur Unter-
familie degradierten Strigoceratiden aufgenommen, die nach meiner Uberzeugung
teils bei den Hammatoceratacese, teils den Haplocerataceae einzugliedern sind.
Thre Diagnosen werden im néichsten Kapitel nachzutragen sein.

*

Wir wenden uns nunmehr, nachdem die Grundlagen dazu bereit-
gestellt sind, den eigentlich stammesgeschichtlichen Fragen nach Her-
kunft und Zusammenhingen der einzelnen Gruppen zu.
Laut W. J. ARKELL (1937, 8. L234) leiten die Hildoceratidae sich von
den Acanthopleuroceratinac, insbesondere von Tropidoceras ab. MaB-
gebend dafiir ist wohl der Kiel von 7'ropidoceras, also ein einzelner
duBerlicher Anklang in der Gehdusegestalt. Zu dieser Verkniip-
fung paBt aber wenig der Besitz von Spaltrippen bei Tropidoceras,
da die altesten Vertreter der Hildoceratidae durchweg einfache, unge-
spaltene Rippen zeigen. Man miiBite also eine Vereinfachung der Skulptur
annehmen. Ebenso miiite eine Reduktion der Lobenlinie eingetreten
sein; denn T'ropidoceras besitzt, wie alle Angehorigen der Polymorphi-
tidae, einen tief zweigespaltenen U, und ferner eine suspensive Serie
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differenzierter Umbilikalloben. AuBerdem ist die Lobenlinie sehr intensiv
zerschlitzt.

Eine derartige Riickbildung der Sutur, wie sie erforderlich wiire, um
aus der von Tropidoceras die eincs Arieticeras hervorgehen zu lassen, ist
zwar nicht vollig aussuschlieBen, aber sie ist andererseits auch wenig
wahrscheinlich. Es liegt daher niher, nach anderen Eoderoceraten Aus-
schau zu halten, bei denen die Spaltung von U, bereits riickgebildet ist
und die auch sonst aus morphologischen und stratigraphisch-zeitlichen
Griinden als Ankniipfungspunkt in Betracht kommen. Eine nahezu
identische Ausbildungsweise der Lobenlinie wie bei Arieticeras, Hildoceras
usw. tritt uns da bei der Oistoceras-Androgynoceras-Gruppe entgegen
(vgl. ,,Studien* II, Abb. 127—131), die nach unserer Auffassung (8. 228—
229) aus ihrer bisherigen Familie Liparoceratidae ausgeschieden werden
sollte, da sie sich von den typischen Liparoccraten durch eine abweichende
Differenzierungshihe der Lobenlinie grundsitzlich unterscheidet. Man
kénnte fiir sie die Bezeichnung Aegoceratidae Nuum., 1875 wieder
aufnchmen, da Aegoceras WAAG. ein jiingeres Synonym von Androgyno-
ceras AYATT ist und nach Art. 40 der Int. Reg. Zool. Nomenklatur solche
alten Familiennamen, auch wenn sie sich von einem Synonym ableiten,
beizubehalten sind.

Diese Aegoceratiden zeigen den gleichen ungespaltenen, schwach
zerschlitzten U,, eine geringe Zahl von Umbilikalloben und denselben
tief zweiteiligen U,, wie er hiufig auch bei Arieticeras, Leptaleoceras und
anderen Hildoceraten auftritt. Aber nicht nur in der Lobenlinie, sondern
auch in der Gehiiusegestalt und Skulptur bestehen gute Ubereinstim-
mungen. Die einfachen, ungespaltenen Rippen von Oistoceras entsprechen
den an die Stammform zu stellenden Anforderungen; die Umgestaltung
wiirde lediglich in einer Unterbrechung der Rippen auf der Externseite
und der Erwerbung eines Kiels bestehen. Bei den Psilocerataceae + Eo-
derocerataceae laBt sich wiederholt feststellen, daf derartige Um-
pragungen ohne weiteres moglich sind. Beachtung verdient in diesem
Zusammenhang ferner, daB die frithen Jugendstadien von Arieticeras und
Leptaleoceras schwache Rippen tragen, die in einem breiten, nach vorn
konvexen Bogen ununterbrochen iiber die kiellose Externseite hinweg-
getzen, sich also dhnlich verhalten wie die Berippung bei Oistoceras und
Androgynoceras.

Eine Herleitung der Hildocerataceae aus diesen Aegoceraten scheint
mir, wenigstens bei dem gegenwiirtigen Kenntnisstande, wesentlich
zwangloser moglich zu sein als von Tropidoceras nach der Vorstellung
ABKELLs oder als eine Verkniipfung der Harpoceraten mit Harpophyl-
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loceras (L. ¥. SpaTr 1928, S. 74). Auch im letzteren Falle besteht lediglich
eine rein #uBerliche Ahnlichkeit der (ehiusegestalt (Kiel); der Ent-
wicklungsmodus der Lobenlinie schlieit einen derartigen Zusammenhang
aus. B. Haue (1885, 8. 715) hatte seinerzeit die Harpoccraten ebenfalls
mit gewissen Phylloceraten (,,Amphiceras” = Galaticeras) und die
Hildoceraten mit Arieten verbinden wollen. Diese und die sonstigen Auf-
fassungen HAvgs iiber die Stammesgeschichte der Harpoceraten brauchen
heute nicht mehr erdrtert zu werden ; sic sind unhaltbar.

Der Ubergang zwischen der Gesamtgruppe der Psilocerataceae (4 Ko-
derocerataceac) und der Hildocerataceae vollzieht sich ohne besonders
tiefen Einschnitt. Die Arieticeraten kénnten wohl nahezu mit der gleichen
Berechtigung bei jenen wie bei diesen eingeordnet werden. Wir hatten
uns jedoch dahin entschieden, den Besitz eines breit rechteckigen Median-
sattels und die angcbahnte Umgestaltung des urspriinglich zweispitzigen
zu einem dreispitzigen Internlobus als CGrenzscheide gegeniiber den
Pailocerataceae und als Kriterium fiir den Beginn cines neuen, jingeren
Stammes anzunehmen.

Uber die Verkniipfung der wenigen Entwicklungsreihen im Rahmen
der Hildoceraten, die uns einigermafen fabar zu sein scheinen, braucht
hier nichts weiter gesagt zu werden. Wir haben dariiber bereits vorher
gesprochen und kénnen auf die graphische Darstellung in unserem stark
vereinfachten phylogenetischen Schema (Abb. 204) verweisen.

L. F. Spatu (1936, S. 2) war iiberzeugt davon, daBl die Hildoceratidae
die Stammgruppe von Hougic und Hammatoceras bilden, und W. J.
ARgELL (1957b, Abb. 150, 8. L106) vertrat die gleiche Auffassung. Ich
vermag sie nicht zu teilen. Es erscheint mir, wie frither dargelegt wurde,
als nahezu ausgeschlossen, daf die Lobenlinie der Hammatoceratidae sich
aus der der Hildoceratidae entwickelt haben sollte. Daraus ergab sich die
Tolgerung, dafl die Hammatoceraten einen eigenen Stamm darstellen, der
unabhingig von den Hildocerataceae in einer anderen Gruppe der
Eoderoceraten wurzelt.

Hier ist nun die Frage zu stellen, welche Eoderoceraten dafiir in Be-
tracht kommen. Von diesen vorausgesetzten Stammformen ist zu fordern,
daB sie noch die urspriingliche Aufspaltung von U, in zwei selbstandige
Teiliste unreduziert bewahrt haben und daB sie durch ein Vorkommen im
Unt. Toarc. auch den zeitlichen DBedingungen entsprechen. Solche
Formen liegen uns in den Dactylioceratidae vor, von denen ich daher
die Hammatocerataceae ableitc. Ein Vergleich der Lobenlinien von
Haugia (Abb. 189), Hammatoceras (Abb. 190, 191) und Dumortieria
(Abb. 178, 179) mit denen von Dactylioceras (Abb. 145), Zugodactylites
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(Abb. 146) und Catacoeloceras (Abb. 147) lehrt, daBl in beiden Gruppen
vollig der gleiche Stil dér Sutur-Entwicklung vorliegt.

In der Gehiusegestalt und Skulptur bestehen zwar gewisse Unter-
schiede zwischen den Dactylioceratidae und den Hammatoceratidae.
Sie sind jedoch nicht so bedeutend, daB sie einen etwaigen Zusammen-
hang ausschléssen. Die frithen Jugendstadien von Haugia und Hamma-
toceras sind noch ungekielt und glatt; es ist moglich, daB die Hamma-
tocerataceae sich von undifferenzierten Friihstadien der Dactyliocera-
tidae abgespalten haben. Soweit meine Auffassung einer Selbstéindigkeit
und eines eigenen Ursprungs der Hammatocerataceae berechtigt ist —
die verschiedenen Gestaltungswege der Lobenlinie dréingen uns zu dieser
Annahme —, sind jedenfalls nur die Dactylioceraten als Wurzelformen
in Betracht zu ziehen.

An die Hammatoceratidae schlieBen sich nach Ausweis der Lobenlinie
die Oppeliidae an, welche die von jenen itberkommene Aufspaltung von
U, beibehalten und daher dem Stamme der Hammatocerataceae einzu-
gliedern sind.

Andererseits gehen aus den Hammatocerataceae, speziell der Dumor-
tieria-Reihe, Formen hervor, bei denen die Aufspaltung des Lobus U,
riickgebildet wird. Es sind das die Graphoceratidae mit mehreren gesonder-
ten Entwicklungsreihen und ferner die an sie ankniipfenden Haplocera-
tidae. Diese Formenschar verkérpert den selbstindigen Stamm der
Haplocerataceae (aus dem gegeniiber der bisherigen Fassung die Oppeli-
idae herauszunehmen sind).

Der Modus der Sutur-Entwicklung ist bei den Haplocerataceae der
gleiche wie bei den Hildocerataceae. Da ferner die Graphoceratidae und
die Haploceratidae eine groBe Zahl von Umbilikalloben erwerben, ent-
wickeln sie sich weitgehend konvergent mit der Reihe der Harpocera-
tinae innerhalb der Hildocerataceae. Die Vermehrung der Umbilikalloben
beruht teils auf der Dedifferenzierung von U,, zu einem kleinen Teile
wohl auch auf der stirkeren Involution des Gehduses und dement-
sprechend einer VergroBerung der konkaven Zone. Eine allzu groBe Rolle
scheint aber die Gehidusegestalt nicht zu spielen, da die Entfaltung der
Lobenlinie bei diesen Formen sehr schnell, schon in friihesten Jugend-
stadien mit noch ganz undifferenziertem Geh#use-Charakter ablauft.

Eine Folge der konvergenten Entwicklung ist, daf die Hildocerataceae
und die Haploceratacese sich in unserer vorstehenden systematischen
Ubersicht diagnostisch kaum scharf gegeneinander abgrenzen lieen.
MaBgebend fiir die Annahme einer konvergenten Entwicklung ist die
verschiedene stammesgeschichtliche Stellung der Hildocerataceae und
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Zusammenhsinge zwischen den einzelnen Gruppen der Hildocerataceae, Hamma-
tocerataceae und Haplocerataceae,
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der Haplocerataceae. Die Hildocerataceen besitzen gewissermaBen
primér einen ungespaltenen inneren Umbilikallobus Uy ; das soll heifien:
sie haben diesen Ausbildungsgrad bereits aus einer reduzierten Ent-
wicklungsreihe der Eoderoceraten tbernommen. Die Haplocerataceae
dagegen haben ihren ungespaltenen U, erst durch Riickbildung von den
Hammatocerataccae aus erworben, die ihrerseits auf eine urspriingliche
Reihe der Eoderoceraten mit noch tief gespaltenem U, zuriickgehen.

Die Selbstindigkeit der beiden formahnlichen Stimme Hildocerataceae
und Haplocerataceae wird also erst deutlich durch Betonung ihrer ver-
schiedenen Abstammung. In unseren taxionomischen Darlegungen
konnten wir lediglich die Formbeziehungen der Graphoceratiden und
Haploceratiden zu den Hammatoceraten hervorheben. Wir wollten dort
davon absehen, die Haplocerataceae als Abkémmlinge der Hamma-
tocerataceae zu charakterisieren, da eine derartige phylogenetische, also
hypothetische Aussage nicht in den Rahmen einer streng gefaften
Systematik gehort.

Der Gesamtkomplex der Hammatocerataceae und Haplocerataceae
zeigt das auf den ersten Blick vielleicht etwas ungewdhnliche stammes-
geschichtliche Bild, daB8 aus einer kurzlebigen Stammgruppe (Hamma-
toceratinac) zwei Konservativstimme mit goringer Wandlungsfihigkeit
und ungewdhnlich langer Lebensdauer (Oppeliidae und Haploceratidae)
hervorgehen (Abb. 204). Offensichtlich liegt im Ob. Toare. und Unt.
Bajoc. eine Periode stark gesteigerter (,,explosiver) Formbildung vor.
Es entstehen hier zahlreiche kurzlebige Reihen mit teilweise groBer
Labilitét (Dumortieriinae, Paroniceratidae, Tmetoceratidae usw.). Stabi-
litdt und damit lange zcitliche Persistenz erreichen unter diesen Ab-
spaltungen nur die beiden Reihen der Oppeliidae und Haploceratidae.

Die Zusammenhinge der einzelnen Entwicklungsreihen brauchen hier
nicht erncut diskutiert zu werden. Das, was in unseren systematischen
Erérterungen als Formverwandtschaft geschildert wurde, kann in diesem
Zusammenhang ohne weiteres in Stammesverwandtschaft transponiert
werden. Uber die von uns angenommenen Zusammenhinge gibt das
Schema von Abb. 204 Auskunft.

Dabei ist nochmals (wie schon frither) ausdriicklich zu betonen, daB dieses
Schema gleich allen stammesgeschichtlichen Darstellungen nur einen stark ver-
einfachten Abklatsch dor Wirklichkeit bieten kann, indem es lediglich die groBen
Hauptlinien der Entwicklung darstellt, die iiberdies teilweise vergroberte Abstrak-
tionen scin mogen. GewissermaBen untersehwellig und daher nieht eindeutig faBbar
bleiben dio zahllosen kleinen Entwicklungs-Astchen, in denen der Formenwandel
sich teils progressiv-aufsteigend, teils aber auch wieder regressiv-zuriickfallond
vollzieht.
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4. Haplocerataceae

Die in der Superfamilie Haplocerataceae zusammengefaBten drei
Familien Strigoceratidac, Haplocoratidae und Oppeliidae scheinen in
ihrer flach scheibenférmigen Gehiusegestalt mit meist fastigater oder
gekielter Externseite und mit sichelfsrmiger Berippung den Hildocera-
taceae nahe zu stehen. Sie werden denn auch von ARKELL (1957b,
8. 1.271) auf diese Gruppe, speziell die Hammatoceratidae zuriickgefiihrt.

Tm Anschluf3 an L. F. SraT (1923, S. 33; 1928, 8. 73, 153) rechuete er
andererseits aber auch mit der Moglichkeit, daff die Haploceratiden und
die angeblich aus ihnen hervorgegangenen Oppeliiden sich in mehreren
unabhingigen Reihen von Phylloceraten, ctwa von Sowerbyceras, ab-
leiten konnten. Auch hier wiirde also wieder, wie es so oft bei den Jura-
und Kreide-Ammoniten angenommen wird, eine polyphyletische Gruppe
vorliegen, die konvergent entwickelte Formenkreise in sich vereinigt. Das
trifft, wie wir am Schiu des vorigen Abschnittes bercits andcuteten,
tatsichlich zu, wenn auch in einem ganz anderen Sinne, als die genannten
Autoren meinten.

a) Strigoceratidae

Die formenarme Familie Strigoceratidae umfaBt nach ARKELL aufler
Strigoceras QU. selbst nur noch die Gattungen Praestrigites Buokm. und
Hebetoxyites BUuckM.; die zahlreichen iibrigen ,,Genera BUCKMANS
werden von ihm in die Synonymie verwiesen. Von Strigoceras konnten nur
die entscheidenden Frithstadien der Lobenlinie genauer untersucht
werden; sie sind in Abb. 205a—e dargestellt.

Wir sehen in a den auf der Naht gelegenen Lobus U,, der in b nach
auBen geriickt ist, wihrend sich auf der Naht ein neuer Lobus Uj angelegt
hat. Auch er wandert in ¢ nach aufien, und innen neben der Naht be-
findet sich hicr ein breit gedehnter Sattel. Auf ihm senkt sich in d ein
flacher Lobus U, ein, und in e tritt aullen noch ein Lobus Uy hinzu. Dieses
Stadium liegt bei 3,8 mm Windungshohe vor. Spiter vermehrt sich die
Zahl der Umbilikalloben bis auf etwa 12, und zwar ganz offensichtlich
nach dem uns von den Harpoceraten, Graphoceraten usw. bekannten
Modus, daB die geraden Umbilikalloben der inneren, die ungeraden der
auBeren Lobenlinie einverleibt werden.

Der Internlobus ist dreispitzig. U; zeigt zuniichst (e) eine asymmetrisch
zweilappige, spiter eine etwas ungleichseitig trifide Zerschlitzung. L und
U, sind ausgesprochen dreispitzig. B ist tiefer als L oder von nahezu
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Abb. 205. Strigoceras truelles (p’Omb.). Mittl. Bajoc., St. Vigor. Tiibingen Ce
1194/159. — e bei 3,8 mm Wh.

gleicher Tiefe. Der Externsattel iiberragt an Hohe den Lateralsattel.
Im Ventralabfall des Externsattels tritt eine recht tiefe Seiteninzision
hervor. In all diesen Merkmalen schlieBt die Lobenlinie von Strigoceras
sich mehr oder weniger eng an den Gestaltungsmodus bei den Grapho-
ceratinae und Sonniniinae an.

b) Haploceratidae

Die geologisch alteste Gattung dieser Familie ist Lissoceras BAYLE.
Mehrere ontogenetische Serien liegen mir von Lissoceras oolithicum
(p’ORB.) vor; in Abb. 206a—f sind daraus einige bezeichnende Stadien
wiedergegeben. Der Entwicklungsgang der Lobenlinie ist, kurz zusammen-
gefaflt, derart, daB U, zunéchst auf der Naht liegt (a) und dann, wie
iiblich, nach auflen neben die Naht wandert (b). Auf der Naht legt sich
dann der Lobus U, an (¢), der ebenfalls nach aufien verlagert wird (d).
Im Stadium e tritt uns an der Naht, ein wenig nach innen verschoben,
ein neuer Lobus U, entgegen, der in f vollends auf der konkaven
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Abb. 206. Lissoceras oolithicum (D’Ors.). Mittl. Bajoc., St. Vigor. Tibingen Ce
1194/160. — f bei 1,8 mm Wh.

‘Windungszone liegt, withrend auBen neben der Naht ein Lobus Uy hinzu-
getreten ist.

Diese Entwicklung verlduft, shnlich wie bei vielen Harpoceraten,
auBerordentlich schnell; das Stadium mit 5 Umbilikalloben ist bereits
bei 1,8 mm Windungshshe erreicht. Danach wird auf der Naht, zwischen
U, und Uy, ein Lobus Uy angelegt, und in der Alterslobenlinie steigt die
Zahl der Umbilikalloben bis auf 8. Die Lobenformel lautet: E L U, U,
U; U,: U, U, U, U, I; sie entspricht véllig der der Graphoceratidae, die
den gleichen Modus in der Lageverteilung der Umbilikalloben zeigen: die
ungeraden Elemente auflen, die geraden innen (abgesehen von den beiden
priméren Umbilikalloben U; und U,).

(349 )



376 Orro H. ScHINDEWOLF

Der Internlobus ist anfangs gerundet, wird dann glockenférmig und
schlieflich dreispitzig, ohne Zwischenschaltung eines zweispitzigen Sta-
diums. Der Lobus U, ist ungespalten, lediglich schwach zerschlitzt. Der
Laterallobus zeight eine etwas asymmetrisch trifide Gestalt. Auch der
Externsattel ist trifid, aber mit stark iberwiegender Ventralinzision. Das
gleiche gilt fiir den Lateralsattel, der also nicht ein spiegelbildliches Ver-
halten zum Externsattel zeigt, wie es sonst vielfach (bei praponderanter
Dorsalinzision des Externsattels) der Fall ist. Der Lateralsattel (,,sccond
lateral saddle bei ARKELL) ist hoch, im Alter wesentlich héher als der
Externsattel; in don frithen Stadien der Ontogenese verhiilt es sich
umgekehrt. Das gilt als besonderes Kennzeichen der Haploceraten, aber
viele Harpoceraten und Ciraphoceraten zeigen die gleiche Ausbildungs-
weise. Auch der sehr kurze Externlobus von Lissoceras, der im Alter nur
etwa halb so tief wie der Laterallobus ist, findet dort seine Entsprechung.

N. V. Busxossov (1960, Abb. 7, 8. 38) hat die Entwicklung der Loben-

linie von Lissoceras psilodiscus (SCHLOENB.) untersucht. Seine Abbildung
* verzeichnet die Herausgestaltung von 6 Umbilikalloben, die offensichtlich
nach dem gleichen Modus erfolgt wie bei unserer soeben beschriebenen Art.

Ebenso verhilt sich Lissoceratoides erato (D’OBB.). Meine Préparate
sind nicht so gut erhalten, daf sich die Entwicklung der Lobenlinie in
allen Einzelheiten wiedergeben liefe. Sie zeigen jedoch so viel, daf die
Folge und Lage der Umbilikalloben bis Uy die gleiche ist wie bei den
vorherigen Lissoceras-Arten.

Hier haben wir im itbrigen wiederum ein bezeichnendes Beispiel dafiir,
dall zwei Gattungen, Lissoceras und Lissoceratoides, lediglich auf Grund
eines geringfiigigen Altersunterschiedes voneinander getrennt wurden.
Morphologisch sind sie zugogebonermafien nicht unterscheidbar. Wahr-
scheinlich nahm SrarH, als er Lissoceratoides wegen ciner vermeintlichen
kleinen Liicke im stratigraphischen Vorkommen abspaltete, auch in
diesem Falle eine konvergente Entwicklung der beiden Formen aus ver-
schiedenen Wurzeln an. Es ist aber doch wohl unendlich wahrschein-
licher, daB ein und dicsclbe Gattung von ctwas léngerer zeitlicher Er-
streckung vorliegt, als daff vollig identische Formen durch reine Konver-
genz hervorgebracht wiiren.

Der langlebige Hauptstamm der Haploceratiden erstreckt sich mit der
CGattung Neolissoceras SpaTH nahezu unverdndert bis in die Unt. Kreide.
Mir liegen mehrere Serien von Neolissoceras grasianum (D’OmB.) vor.
Abb. 207a—f macht ersichtlich, dafl die Entwicklung der Lobenlinie in
vollig iibereinstimmender Weise wie bei Lissoceras verliuft. Die Stadien
a—e veranschaulichen die Entwicklung der Umbilikalloben bis U,. Unter
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Abb. 207. Neolissoceras grasianwm (D’ORB.). Unt. Valendis, Dréme. Tiibingen Ce
1194/161. — £ bei 4,5 mm Wh.

Fortlassung der Zwischenstufen haben wir in f noch eine fortgeschrittene
Lobenlinie bei 4,5 mm Windungshhe hinzugesetzt, in der 8 Umbilikal-
Joben ausgebildet sind. Wie die nicht abgebildeten Zwischenstadien lehren
und wie auch die Grofenstaffelung der Umbilikalloben einigermafien zu-
verlassig ablesen laBt, sind sie nach dem gleichen Bildungsmodus angelegt
worden, wie zuvor beschrieben.

Vergesellschaftet mit Neolissoceras tritt im Unt. Valendis der fran-
zosischen Westalpen nicht selten ein Vertreter der Haploceraten auf, der
sich von Neolissoceras grasianum durch oval-gerundeten Windungs-

( 361 )



378 Orro H. SCHINDEWOLF

querschnitt sowie durch das Fehlen einer deutlichen Ventromarginal- und
einer Nabelkante unterscheidet. Dicse Form scheint sich eng an Haplo-
ceras elimatum (Opp.), den Typus der Gattung Haploceras, anzuschliefen.
Mir ist nicht bekannt, ob diese aus dem Tithon beschriebene Art auch
bereits aus dem Unt. Valendis angegeben worden ist. Aber lassen wir die
artliche Identitdt dahingestellt; auf jeden Fall kommen in der Unter-
kreide Formen vor, die m. E. zu Haploceras s. str. zu stellen und in
ihrer Gohiiusegestalt durch gleitende Uberginge mit Neolissoceras ver-
bunden sind, das bestenfalls wohl nur als Subgenus Berechtigung hat.
Auch hier entspringt die Aufteilung wohl der Vorstellung, daf} es keine
Ammoniten-Gattungen mit etwas lingerer Lebensdauer geben darf, was
in einem solchen stagnierenden Stamme doch durchaus das natiirliche
Verhalten wiire.

P, R

I ‘a8 SPATH oen als Gattung Berechtigung zu haben,
soweit das von K. W. BArRTHEL (1982, S. 13) angegebene Merkmal ,,Externsattel
immer méchtiger und léinger ausgebildet als der Lateralsattel” durchgreifend ist.
Hier wiirde ein wirklicher Unterschied gegeniiber Lissoceras, Haploceras, Neolisso-
ceras usw. vorliegen. Die weiterhin hervorgehobene paramediane Lage des Extern-
lobus ist wohl nicht so bedeutungsvoll.

hoint d

Bei einem Exemplar von Haploceras cf. elimatum (Opp.) 1iBt sich die
Herausgestaltung der Umbilikalloben bis U, lickenlos verfolgen (Abb.
208a—e). Schlecht erhalten sind dagegen die Entwicklungsstadien zwischen
e und f. Es ist daher nicht klar zu erkennen, ob der in e auf der Naht
angelegte U, auf die innere Windungszone wandert und aufen, ventral
von ihm der neue Lobus U, angelegt wird, wie es diesem Modus ent-
sprechen wiirde. Die groBere Lange des in f auBlen, neben der Naht ge-
legenen Lobus liBt eher vermuten, daf er dem Lobus U, entspricht,
withrend der flachere Lobus innen ein soeben angelegter U, wiire. Die
beiden Elemente wiren also gewissermafen miteinander ,,vertauscht®
worden; wir haben, beispielsweise bei Dorseiensia, gesehen, daB solche
Unfille gelegentlich vorkommen. Andcrerseits ist allerdings die relative
Linge zweier Loben kein unbedingt sicheres Kriterium fiir ihre Aus-
scheidungsfolge. Es geschieht nicht selten, dafl ein junger Lobus einen
slteren durch allometrisches Wachstum sehr schnell an GréBe und Tiefe
iiberfliigelt. (Ein anderes von mir untersuchtes Haploceras-Exemplar
zeigt diese Anomalie nicht.) Spiter wird dann zwischen Ug und U, anf
der Naht noch ein Lobus Uy angelegt.

Sonst stimmen die Lobenlinien der beiden Kreide-Arten vollkommen
miteinander iiberein, und sie ihneln ferner auch weitgehend unseren
Lissoceras-Arten aus dem Mittl. und Ob. Jura: Der Internlobus ist
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Abb. 208. Haploceras of. elimatum (Opp.). Unt. Valendis, Hautes Alpes. Tiibingen
Ce 1194/162. — f bei 3 mm Wh.

dreispitzig, der Lobus U; nicht gespalten, sondern lediglich trifid zer-
schlitzt, die Zahl der Umbilikalloben ist die gleiche, der Lateralsattel
ist hoch, der Externsattel niedrig, der Externlobus flach usw. Selbst in
einer solchen Einzelheit, daf U, nach zuniichst asymmetrisch trifider
Anlage spiter eine eigenartig bifide Gestalt annimmt, herrscht Uberein-
stimmung zwischen Haploceras-Neolissoceras und Lissoceras psilodiscus.
Das kann nur auf einem stammesgeschichtlichen Zusammenhang beruhen,
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Abb. 209. Cadomoceras cadomense (BLainv.). Mittl. Bajoc., St. Vigor. Tiibingen

Ce 1194/163. — g bei 3,5 mm Wh.

Ein Unterschied der Kreideformen besteht lediglich darin, da der
Externsattel im Scheitel eine Medianinzision tréigt, die von vornherein als
solche angelegt wird. Genetisch ist sie aus einer priiponderanten Ven-
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Abb. 210. Glochiceras? inerme (QU.). Ob. Callov. ? (Dogger 7). Wurttemberg (Fundort
unbekannt). Titbingen Ce 1194/164. — f bei 5 mm Wh,

tralinzision hervorgegangen, wie wir das in der ontogenetischen Ent-
faltung von Lissoceras verfolgen kénnen. In dieser Hinsicht liegt also eine
konsequente Weiterentwicklung vor. Der Lateralsattel bleibt drei-
spaltig, aber mit stark vergroBerter, tief liegender Ventralinzision, wie
bei Lissoceras.

In besonderen Richtungen differenzierte Seiteniiste des Hauptstammes
sind Cadomoceras MTUNTER-CHALM.AS und Glochiceras HyaTt. Die Besonder-
heiten betreffen aber lediglich die Gehiusegestalt; die Lobenlinien bleiben
unverandert. Die Sutur-Entwicklung von Cadomoceras wurde an zwei
Exemplaren untersucht. Die eine der Serien, leicht erginzt durch die
andere, die damit vollig ibercinstimmst, ist in Abb. 209a—g wieder-

Abh, Mathem.-naturw. K1 Nr. 6 (7355 ) 27
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gegeben. Der Bildungsmodus der Umbilikalloben ist villig der gleiche
wie bei den iibrigen Haploceraten: U, wird innen neben der Naht an-
gelegt, Uy auf der Naht oder sogar ein wenig nach innen verschoben.
Spater verlagert er sich nach auBen und macht auf der Naht Platz fiir
die Bildung von Uj. Ventral von U, entsteht dann schlieBlich noch ein
Lobus U,. Der innere Umbilikallobus U, bleibt auch hier ungespalten
und wird lediglich leicht zersehlitzt.

Glochiceras zeigt anscheinend den gleichen Entwicklungsgang der
Lobenlinie (Abb. 210a—f). Mit voller Sicherheit kénnen wir das nicht
behaupten, da die von uns untersuchte Art inerme Qu. aus dem Ob.
Dogger nach B. Z1eeLER (1958, S. 105) in ihrer Zugehsrigkeit zu Glocki-
ceras etwas zweifelhaft ist. Es ist also nicht vollig gesichert, ob sie als
reprigentativ fir die jiingeren typischen Vertreter der Gattung gelten
darf. Bei der genannten Art werden insgesamt 8 (—9) Umbilikalloben
angelegt, die sich in der iiblichen Weise auf den inneren und #uBeren
Windungs-Abschnitt verteilen. Der innere Umbilikallobus U, ist asym-
metrisch zweispitzig, bei einem anderen Exemplar dreispitzig zerschlitzt.
Der Externsattel wird im Alter niedriger als der Lateralsattcl; seine
primiire Dreilappung 148t vermuten, daB Glochiceras sich von niederen
Lissoceraten herleitet. Der Externlobus ist extrem kurz. Von H. Magow-
SKI (1963, S. 24, 25) wurde Glochiceras neuerdings als miinnliche Klein-
form von Lissoceratoides aufgefaBt.

B. Zieerer hob die Ahulichkeit dieser Form mit Scaphitodites hervor.
Das gilt auch hinsichtlich der Lobenlinie, wie wir spiter noch sehen
werden. Scaphitodites gehirt zu den Haploceraten und nicht zu den
Taramelliceraten, -

c) Oppeliidae

Verglichen mit den beiden bisher besprochenen Familien tritt uns bei
den Oppeliidae ein durchaus abweichender Modus in der Entwicklung
der Lobenlinie entgegen. Das ist insofern iiberraschend, als die fir sie
typische Gehiusegestalt denen der Strigoceratidae und Haploceratidae
weitgehend dhnelt. Das involute Gehéiuse und die- hochmiindigen Win-
dungen kénnen also nicht fiir die Verschiedenheit der Sutur-Gestaltung
verantwortlich sein. Es liegt da vielmehr ein autonomes Merkmal von
phylogenetischem Eigenwert vor.

Von Oppelia subradiata, dem Typus der Gattung, besitze ich nur
ungentigendes Material. In Abb. 211a—e sind daher die von mir selbst
beobachteten Stadien durch einige friihjugendliche Lobenlinien erginzt,

(356 )



Studien zur Stammesgeschichte der Ammoniten 383

,
\%,wuj Ul Uy Uyl ly
ey
P

~
\ -~
Uy -~
\ -~ J
£ ‘ N R
fQ
7
Uy
A
b
E o Y AN
\\ //‘\\\//r‘\\,f\ \
7 —
o~ -

Abb. 211. a-c Oppelia ex
Nach N. V. Besxyossov 10
Sow.). Ob. Bajoc.. Suliv,

.. Ob. Bajoe.. Daghestan.
: Lo Oppslia subradiata (J. pE C.
n Ce 1194 165, e bei 34 mm Wh.

die N. V. BesNossov (1960. Abh. s 8. 33; von einer 0. ex gr. subradiata
abgebildet hat.

Das in Abb. 211a wiedergegebere Frithstadium, in dem gerade der
Lobus U, auf der Naht angelegt worden ist, 148t eine starke schiissel-
formige Verbreiterung des Umbilikallobus U, erkennen. Unmittelbar
danach (b) findet eine Aufspaltung dicses Lobus in zwei Aste statt. Als-
dann (¢} erscheint, von der Naht halbiert, der Lobus U,. Da auf diesem
frithen Entwicklungsstadium die konkave Innenzone vollkommen von
dem Internlobus und den beiden umfangreichen Spaltisten von U,
ausgefillt ist, kann U, nicht nach innen wandern, wie es bei den Haplo-
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ceraten mit ungespaltenem U, der Fall ist, sondern er wird nach auSien
neben die Naht verlagoert (d). Der nachste Umbilikallobus Uy bildet sich
dorsal von U, und liegt ebenfalls aulen (¢). Wiederum dorsal von Ug
wird der Lobus U angelegt; er findet nunmehr aber auf der inzwischen
vergoBerten konkaven Innenzone Platz. Von da ab setzt dann ein Alter-
nieren in der Lage der niichstfolgenden Umbilikalloben ein: U, wandert
nach auBien, Uy nach innen, Uy nach aulen usw. (e). Wir haben hier also
die Lobenformel:

ELU, U, U, U; U, Uy Uy Uys: U, Uy G, U Uy, Uy I

Oppelia stimmt mit den Haploceratiden, Graphoceratiden usw. darin
iiberein, daf} eine grofie Anzahl von Umbilikalloben herausgebildet wird.
Ein wesentlicher Unterschied aber besteht insofern, als U, in zwei
umfangreiche, verselbstindigte Teilstiicke aufspaltet und daf, damit
zusammenhéngend, U, nach auBen neben U, verlagert und U, dorsal
von ihm angelegt wird. Die gleichen Verhiltnisse traten uns bei Hamma-
foceras entgegen, nur daf die Zahl der Umbilikalloben dort auf 5 be-
schrankt bleibt.

Wesentlich besserer Beobachtungsstoff liegt mir von den nahe mit
Oppelia verwandten Gattungen bzw. Untergattungen Ouaycerites und
Paroecotraustes vor. Die Tiibinger Sammlung verfiigt aus dem Mittl
Bajoe. von Gerzen bei Alfeld iiber cin reiches Material von Dorsctensien,
das seinerzeit von TH. HoyERvAXY und spiter von W, HUF bearbeitet
worden ist. Mit ihnen zusammen lagen mehrere Stiicke, die den oben
beschriebenen Modus der Sutur-Entwicklung zeigen. Sie sind in ihrer
Gehiausegestalt manchen Dorsetensien schr &hnlich, und ich war zunichst
iiberrascht durch den unerwarteten Befund, daB bei Dorsetensia zwei ganz
verschiedene Entfaltungsweisen der Lobenlinje nebeneinander vorkommen
sollten. Ein eingehender Vergleich der Skulptur und Lobenlinie lief
jedoch alsbald erkenncn, daf} cs sich um Oppelien, Formen aus der Ver-
wandtschaft von Paroecotraustes (Alcidellus) costatus handelt. (Spiater_
kamen mir Zweifel, ob diese iiberhaupt von Gerzen stammen und ob nicht
womdglich Material aus dem fossilreichen Bathon. von Lechstedt bei
Hildesheim unter die Dorsetensien geraten sein konnte. Da die Oppelien
bereits im Mittl. Bajoc. auftreten, besteht aber durchaus die Méglichkeit,
daf die Horizont- und Fundorts-Angabe zutrifft. Die Aussagekraft der
betreffonden Formen fiir den Gestaltungsmodus der Oppelien-Sutur wird
natiirlich durch diese Unsicherheit nicht beeintréchtigt.)

Die Entwicklung der Lobenlinie des einen dieser Stiicke ist in Abb.
212a—e wiedergegeben, erginzt durch zwei fortgeschrittenere Stadien
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Abh. 212, Pa « of. coetatus ~J. Rur.i Mittl. Bajoe., Gerzen bei Alfeld. —
a-c Tub n = 1194 168, — f. = Tuhingen Ce 1194,167. g bei 5 mm Wh,

eines anderen Exemplars in Abh. 212f—g. Wir sehen hier die gleiche Auf-
spaltung von U,. wie zuver beschrieben. Sie setzt in ¢ bereits vor der An-
lage von U, cin. der sich an der Naht einsenkt (d) und spiter (e) nach
auBen neben U, verlagert. Dorsal von ihm entsteht in dem gleichen
Stadium e der Lobus Uy, In f und g verliuft dann die weitere Entwicklung
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offensichtlich so, da8 Uy in die innere Lobenlinie riickt und Uy ventral von
ihm auBen neben der Naht angelegt wird. Zwischen beiden entsteht als-
dann bis zu einer Grofie von 5 mm Windungshéhe noch ein Lobus U, (g).
Die beiden Teilstiicke von U, haben hier vollstindig den Charakter
selbstiéndiger Loben-Elemente angenommen; im Alter ist ihnen ihre
Entstehungsweise nicht mehr anzusehen.

17

Uz Y Uy,

4

Abb. 213. Paroecotraustes sp. Mittl. Bajoc., Gerzen bei Alfeld. Tiibingen Ce 1194/
168. — d bei 2,8 mm Wh.

Ein drittes Exemplar der fraglichen Gerzener Formen, wohl einer anderen
Art angehorend, unterscheidet sich durch auffallend schmale, asthenische
und auch im Alter nur schwach zerschlitzte Loben. Der Entwicklungs-
modus der Lobenlinie (Abb. 213a—d) aber ist der gleiche: Aufspaltung
von Uy, Anlage von U, auBen neben der Naht. Auf den nicht mehr ab-
gebildeten spiteren Stadien entsteht Ug dorsal von U, und U, anschei-
nend wiederum dorsal von Uy, In d.iesem Falle ist es wahrscheinlich U,
der in die innere Lobenlinie eintritt.

Wir haben also bei den Oppelien, was sich durch weitere Beobachtungen
bestitigt, zwei leicht verschiedene Varianten in den Lagebeziehungen der
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Abb. 214. Ozycerites (Limoxyites) cf. posterus (WeTzEL). Unt. Bathon., Oschingen.
Tibingen Ce 1194/169. — i bei 2,7 mm Wh.
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spiteren Umbilikalloben: Im einen Falle wird Uy, im anderen bereits Uy
'in die konkave Windungszone aufgenommen. Dementsprechend setzt das
Alternieren der jingeren Umbilikalloben zwischen innen und auBen ent-
weder erst mit Uy oder schon mit Uy ein.

Eine sehr vollstindige Priparatenserie liegt mir ferner von Oxycerites
(Limoxyites) of. posterus (WETz.) aus dem Unt. Bathon. vor (Abb.
214 a—i). Hier wird wieder in véllig {ibereinstimmender Weise U, an seiner
Basis gespalten (c), U, nach aullen neben U, verlagert (f), U; dorsal von
ihm gebildet und der inneren Lobenlinie einverleibt (g). Wie dann weiter-
hin an zahlreichen, nicht abgebildeten Zwischenstadien im einzelnen zu
verfolgen ist, entsteht auBen ein Lobus Ug (h), dann auf der Naht ein
U,, der spiter nach innen riickt, und wiederum auBen ein Lobus U (i).
Diese Stadium ist in iiberraschend schneller Entwicklung bereits bei
2,7 mm Windungshohe erreicht.

Danach kommen noch weitere Umbilikalloben hinzu, so da3 sich ins-
gesamt die Lobenformel EL U, U, U, U, Uy U, Uy, : G, U, U, Uy, Uy I
aufstellen lift. Sie erscheint auf den ersten Blick sehr verschieden von
der, die wir zuvor fiir Oppelia subradiate mitteilten. Der Unterschied
besteht aber lediglich darin, daB hier Uy, dort Ugin die innere Lobenlinie
aufgenommen wird und sich damit die Anordnungsfolge der weiteren
Umbilikalloben &ndert. Diese Abweichungen scheinen ohne gréBere Be-
deutung zu sein und einfach von dem Platz abzuhingen, der frither oder
spiiter auf der konkaven Innenzone geboten wird. ’

Vollig iibereinstimmend verhéilt sich die Sutur-Entwicklung von
Ozycerites (Limoxyites) psiloptychus (WETz.) aus dem Unt. Bathon.
von Eimen. Hier lieB sich allerdings die Entstehungsfolge der Umbili-
kalloben nur bis zu Uy eindeutig feststellen ; doch diirften auch die spiteren
der fiir of, posterus angegebenen Formel entsprechen.

Die gleichen Bilder ergaben sich weiterhin bei mehreren Ozycerites-
und Paroecotraustes-Arten aus dem Ob. Bathon. von Lechstedt. (Die
fritheren Deutungen ihrer Lobenlinie durch WEDERTND [1916, -Abb. 3,
8. 190] und ScHINDEWOLF [1929, Abb. 26, 8. 51] miissen heute als tiber-
holt bezeichnet werden.) Es erscheint iiberfliissig, alle die beobachteten,
praktisch identischen Entwicklungsreihen abzubilden. Ferner tritt uns
derselbe Gestaltungsmodus, wie wir spiter noch sehen werden, in geradezu
ermiidender Kintonigkeit bei Vertretern der Unterfamilien Hectico-
ceratinae, Ochetoceratinae, Distichoceratinae und Taramelliceratinae
entgegen. Insofern herrscht die zu erwartende Einheitlichkeit, aber
gerade in unserer ersten Unterfamilie Oppeliinae bestehen einige Un-
stimmigkeiten, die wir nicht unerwihnt lassen diirfen.
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Abb. 215. Paroecotraustes (Alcidellus) tenuistriatus (DE Gross.). Ob. Bathon.,
Lechstedt. Tithingen Ce 1194/170. — g bei 5,4 mm Wh.

Eine auffallende Anomalie tritt uns bei einem Exemplar von Paroe-
cotraustes (Alcidellus) tenuistriatus (DE GROSS.) von Lechstedt entgegen.
In der einen Seite der Lobenlinie (Abb. 215a—g) findet die bezeichnende
Avfspaltung von U, statt, und die Umbilikalloben U,, Uy, Us und U,
sind serial von auBen nach innen in dieser Reihenfolge angeordnet.
U, gehort der inneren Lobenlinie an; nach thm wird auBen noch ein U,
und innen ein U, angelegt.

Eine seltsame MiBbildung zeigt jedoch von Stadium b ab der ventrale
Abschnitt der Lobenlinie, den Laterallobus und den Externsattel be-
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Abb. 216. Paroecotraustes (Alcidellus) tenuistriatus (DE GRross.). Dasselbe Exemplar
wie von Abb. 215, aber andere Seite der Lobenlinie. — k bei 5,5 mm Wh.
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treffend. Es hat den Anschein, als ob sich auf dem Sattel zwischen U, und
einem verkiimmerten, zackenartigen Laterallobus eine voreilig ent-
wickelte Inzision angelegt hitte. Die weitere Ausgestaltung aber lehrt, daf3
hier eine ungewdthnliche asymmetrische Teilung des Laterallobus vor-
liegt. Spiter regulieren sich die zuniichst ritselhaft erscheinenden Ver-
hiiltnisse etwas, und in g tritt uns das Bild eines etwas verzerrten zwei-
spitzigen Laterallobus entgegen. Der urspriinglich sehr niedrige, ab-
fallende Externsattel wird spiter auf nahezu normale Hohe angehoben.
Diese Anomalie hiingt vielleicht mit einer Schalenverletzung zusammen,
deren Vernarbung deutlich zu erkennen ist.

Abweichend verhilt sich die andere Hilfte der Lobenlinie (Abb.
216a—k). Auch hier wird in der Basis des breit schiisselférmigen Lobus
U, zunichst eine leicht konvexe Aufwilbung sichtbar (d). Aber die damit
eingeleitete Aufspaltung des Lobus wird nicht weiter ausgebaut. In e ist
vielmehr U, stark verschmélert und die leichte Aufsattelung in seiner
Basis riickgebildet. Der Umbilikallobus bleibt eine Weile lang schmal
gerundet; erst spater, wenn auch die iibrigen Loben und die Sattel
Inzisionen erworben haben, wird er zweispitzig zerschlitzt (g—k).

Inzwischen hat sich auf dem breit gerundeten Sattel U,/Uj ein flacher
Lobus U, angelegt (), der dann in die innere Lobenlinie verlagert wird (g).
Gleichzeitig ist aufen neben der Naht ein neuer Lobus Uy entstanden (g).
Spiter (h) wird an der Naht ein Lobus U, gebildet, der sich in i nach auflen
verschiebt, withrend auf der Naht ein neuer Lobus U, erscheint. Er wird
dann in k der inneren Lobenlinie zugefithrt, und auf der Naht bildet sich ein
U,, der spiter weiter nach auBen riickt. Zwischen ihm und U, wird schlief3-
lich in einem nicht mehr abgebildeten Stadium noch ein U, angelegt. Uber-
sichtlich in einer Formel ausgedriickt, haben wir also die nachstehende
Anlagenfolge der Umbilikalloben: EL U, U, U, U Uy: U, U, U, U, L

Diese Lobenformel entspricht weder dem haploceratiden, noch dem
oppeliiden Modus der Sutur-Entwicklung. Zwar bahnt sich anfiinglich
eine Spaltung von U, an. wie sie fiir die Oppelien bezeichnend ist, wird
aber dann wieder riickgangig gemacht. Ubereinstimmung mit den Haplo- _
ceraten besteht darin. daB U, sich nach innen, Uy nach aulen verlagert.
Doch von U, ab ist die Reihenfolge der Umbilikalloben vllig derangiert:
diejenigen mit geraden Indizes liegen auBen, die mit ungeraden innen.
Auch hier macht sich also eine Anomalie geltend, die wahrscheinlich auf
die bereits erwahnte Verletzung des Tieres zuriickzufiihren ist.

Ein ganz shnliches Verhalten wurde bei einem Paroecolrausies (Alci-
dellus) costatus (J. RME.) von Lechstedt beobachtet (Abb. 217a—g). Hier
tritt uns ebenfalls in d ein stark verbreiterter U, mit beginnender basaler
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Abb. 217. Paroecotraustes {Alcidellus) cosiatus (J. Rur.). Ob. Bathon., Lechstedt.
Tiibingen Ce 1194/171, — g bei 2,4 mm Wh.

Aufspaltung entgegen, die in den (nicht abgebildeten) nachsten Loben-
linicn sogar noch etwas stirker ausgeprégt, dann aber wieder riickgebildet
wird. U, verschmilert sich wieder (e) und wird, gleichzeitig mit den be-
ginnenden Inzisionen der {ibrigen Lobenlinie, etwas asymmetrisch zwei-
spitzig zerschlitzt. U, entsteht auf der Naht (nicht dargestellt) und wandert
dann nach innen (f), wahrend auf der AuBlenseite ein Lobus Uj erscheint
(g). Auf spiiteren Stadien kommt innen noch ein Ug und auBen ein U,
hinzu. Die reife Lobenlinie zeigt also in der Gestaltung des U; und in der
Anordnung der iibrigen Umbilikalloben ein rein haploceratides Ver-
halten, aber mit veriibergehenden frilhjugendlichen Reminiszenzen an
eine Aufspaltung von U,, die dann wieder unterdriickt werden.
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s Al castatus (J. Rvr.). Ob. Bathon., Lechstedt.
Tubing=n Ce 1194 172, — h bei 7,5 nm Wh.

Bei einem anderen Exemplar von Paroecotraustes costatus (Abb.
218a—h) ist selbst auch nur andeutungsweise keine Aufspaltung von U,
mehr zu erkennen, Der urspriinglich miBig breite U, (a—c) verschmilert
sich, und auf dem Scheitel des dadurch gedehnten Sattels U,/U; wird,
der inneren I.obenlinie zufallend, ein Lobus U, eingesenkt (d). U ent-
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steht auBen (e), Ug an der Naht (f) und wandert dann pach innen (g).
So geht es alternierend weiter, entsprechend der Lobenformel: E L U,
U, U, U, U, : Uy, U, Uy U, U, 1, die wir als bezeichnend fiir die Haplo-
ceraten angegeben hatten.

Die geschilderten Komplikationen, die das sonst so klare Bild triiben,
notigen uns, noch etwas niher auf die beiden abweichenden Gestaltungs-
modi der Lobenlinie einzugehen, um etwaigen Einwinden zu begegnen.
Zunachst ist die Frage aufzuwerfen: Sind die beiden Entfaltungsweisen
der Lobenlinie, die wir kurz als haploceratid und oppeliid bezeichnen
wollen, wirklich so durchgreifend verschieden, wie es bisher von uns
dargestellt wurde? Schreiben wir zunichst noch einmal die betreffenden
Lobenformeln untereinander:

A ELU, U, U U, Uy .00 U, U, U, U; I (Beispiel: Abb. 2071)
b)ELU, U0, UGGy ..:.. U, U U,y Uy I (Beispiel: Abb. 2141i)
b)) BELU, U, U U Uy oo Ug U U, Uyq I (Beispiel: Abb. 21le).

a) ist der formelhafte Ausdruck fiir die haploceratide T.obenlinie;
b,) und b,) veranschaulichen die beiden Varianten des oppeliiden Typus,
bei denen entweder bereits Uy oder erst der Umbilikallobus Us der inneren
Lobenlinie einverleibt wird. Kein Zweifcl: Die Lobenformeln sind sehr
verschieden; bei a) ist der Umbilikallobus U, ungespalten, U, innen
gelegen, Uy ventral von ihm angelegt; bei by) und b,) ist der Umbili-
kallobus T, in zwei verselbstéindigte Teilstiicke aufgespalten, U, auflen
gelegen, Uy dorsal von thm gebildet.

Aber ist das nicht vielleicht nur Auffassungssache; sind die Spaltung
von T, cinerseits und dic Anlage von U, andererseits wirklich zwei real
verschiedene Prozesse? Konnte der Spaltast Uy, nicht etwa als ein ver-
lagerter, herabgeglittener U, gedeutet werden? Mittlere und ausge-
wachsene Stadien dor beiden Sutur-Typen lassen sich rein morphologisch
nicht oder kaum untersehciden; der Lobus U, hat in dem einen Falle die
gleiche Lage und Funktion wie Uy, i anderen. Wir brauchten in unserer
Formel b,) fiir Uy, nur U, (als etwaiges Homologon) ejnzusetzen, dann
wiirde aus dem nichsten, nach auBen verlagerten Umbilikallobus, der
als U, figuriert, cin Us, aus U cin U, usw.; kurz, die beiden Formeln
lieRen sich zur Deckung bringen.

Nun, bei der Betrachtung der hier gegebenen und spéter noch folgenden
Bilder kann nach meiner Uberzeugung kein Zweifel daran bestehen, daB
die beiden Entwicklungsmodi wirklich grundsitzlich ver-
schicden sind. Eine Identifizierung des ventralen Spaltastes von U,
mit U, ist schon allein aus dem Orunde nicht moglich, weil die Auf-
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spaltung von U, vielfach (so vor allem bei den spiter noch zu besprechen-
den Formen) schon vor Anlage von Us eingeleitet wird, also lange bevor
der Lobus U, iiberhaupt erwartet werden kann.

Bei den Oppelien liegt eine echte Lobenspaltung von U, vor, die durch
Emnmporwilbung eines Sattels aus der Basis des stark schiisselformig ver-
breiterten Lobus vor sich geht. Der Spaltast U,, wird von vornherein in
der inneren Lobenlinie gebildet. Er wichst bzw. wird stirker indivi-
dualisiert dadurch, daB der tremnende Sattel zwischen Uy, und Uy,
sich hoher heraushebt; der Teillobus hat also von vornherein seine end-
giiltige Tiefe (die sich in manchen Fillen spiter sckundér verringert).

Der Lobus U, der Haploceraten wird dagegen hoch auf dem Scheitel
des Sattels U,/U, durch Sattelspaltung an der Naht angelegt und erst
sekundir der inneren Lobenlinie zugefiihrt. Er entsteht als eine zuniichst
sehr flache Delle und vergroBert sich durch fortschreitende Eintiefung
in den Sattel. Nachdem er eine bestimmte Tiefe erreicht hat und nach
innen verlagert worden ist, kann er einem U,, der Oppelien nach ent-
sprechender Heraushebung des Trennsattels zu U, in GréBe und Lage
weitgehend #hneln. Aber die Friihstadien der Entwicklung sind sehr
verschieden, und der Werdegang der beiden Loben verliuft vollig ab-
weichend, ja geradezu gegensiitzlich. Die beiderlei Verhaltensweisen
kénnen nicht durch Annahme etwaiger Lage-Verschiebungen, Anlage-
Verzogerungen u: dgl. ineinander iiberfithrt werden.

Diese Verschiedenheit muf natiirlich auch terminologisch zum Ausdruck
gebracht werden. Es liegt hier ein éhnlicher Fall vor wie bei dem Adventiv-
lobus mancher Goniatiten, der die Lage und Funktion eines Laterallobus
bei anderen Goniatiten innchat, aber wegen seiner abweichenden Bildungs-
geschichte nicht mit dem Laterallobus identifiziert werden darf.

Die iibrigen Unterschiede der Lobenformeln sind Sekundireffekte
der cintretenden oder unterbleibenden Aufspaltung von U,. Es hingt
von dem verfiigharen Raum der Innenzone ab, der entweder von dem
schmalen, ungeteilten U, nicht ausgefiillt oder durch die umfangreichen
Spaltéste dieses Lobus blockiert ist, von welchem Zeitpunkte ab, d.h.
welche Umbilikalloben in ihn aufgenommen werden kénnen.

Wir sagten es bereits: eine Uberfithrung dieser beiden Modi ineinander
ist nicht mdoglich. Das ist in dem Sinne gemeint, daB die Unterschiede
real bestehen und nicht einfach gedanklich weggedeutet werden konnen.
Wohl aber ist es natiirlich moglich und gar wahrscheinlich, da Ammoni-
ten mit einer solechen Aufspaltung von U, in einem stammesgeschicht-
lichen Zusammenhang mit anderen stehen, bei denen keine Aufspaltung
stattfindet. Zwei Wege sind theoretisch méoglich: 1. Die Spaltung von
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U, wird riickgebildet, d.h. aus Ammoniten mit geteiltem U, gehen solche
mit ungeteiltem hervor. 2. Die Spaltung von U, wird neu erworben, d.h,
von Ammoniten mit ungeteiltem U, leiten sich solche mit geteiltem ab.

Nach unseren bisherigen Erfahrungen ist es wohl am wahrschein-
lichsten, daB die Formen mit gespaltenem U, die urspriinglichen, die mit
ungespaltenem die abgeleiteten sind. Dieses Verhalten konnten wir
jedenfalls bei den Psilocerataceen und Eoderoeerataceen beobachten.
Dort ist eine Spaltung von U, fiir die dltesten Vertreter und die Ange-
hérigen der durchlaufenden Entwieklungsreihe bezeichnend, wihrend
die Formen mit ungeteiltem U, Seitenzweige darstellen.

Auf den vorliegenden Fali angewendet, kénnte das bedeuten, daf die
Oppeliidae den Ausgangspunkt bilden, aus denen die Haploceratidae
hervorgegangen sind. Das wiirde der urspriinglichen Vorstellung von
K. A. v. ZrrreL (1884, 8. 465) und S. S. BuckMan (1924, S. 8) entspre-
chen, die in den Haploceraten degenerierte Oppelien saben, selbstver-
sténdlich noch ohne Kenntnis der hier aufgezeigten Tatbestéinde. Dadie
altesten Haploceraten keinerlei Anzeichen fiir eine urspriingliche Spal-
tung von U; mehr erkennen lassen, neige ich jedoch eher zu der Auf-
fassung, daB ihre Wurzel bei den Sonninien liegt, d.h. bei Formen, wel-
che die Aufteilung von U, bereits verloren haben.

Andererseits wiire es natiirlich auch denkbar, daB gewisse jiingere
,,Haploceraten‘* aufs neue aus Oppelien hervorgegangen sein kénnten.
Dieser Gedanke wird aufgeworfen durch die zuvor geschilderten Fehl-
bildungen bei manchen Oppelien aus dem Ob. Bathon. von Lechstedt.
Veranschaulichen uns die beschricbenen Paroecotraustes-Formen cinen
status nascendi von ,,Haploceraten™, die aus bathonischen Oppelien,
ohne Zusammenhang mit den dlteren Haploceraten entstanden wiiren?
Wir konnen es weder belegen, noch widerlegen. Ich méchte allerdings
wegen der Vereinzelung dieser Formen gegeniiber dem vorherrschenden
Normalverhalten eher an einfache Anomalien von Oppelien denken, die
teils auf traumatischen Ursachen, teils auch vielleicht auf degenerativen
Umwelteinfliissen im Lechstedter Lebensraum beruhen. Denkmiglich
erscheint es endlich auch, daB es sich bei den betreffenden Stiicken um
echte Vertreter der Haploceraten-Reihe handelt, die suBBerlich die Maske
von Oppelicn tragen.

*

Im Gegensatz zu den Oppeliinae zeigen die Hecticoceratinae ein
sehr einheitliches und geschlossenes Verhalten. Bei verschiedenen Grup-
pen, die teils als cigenc Gattungen, teils als Subgenera von Heclicoceras
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Abb. 219. Hecti as (L 1 ) chatill (pE Log.). Unt. Oxford., Liesberg.

Tiibingen Ce 1194/173. — g bei 5,5 mm Wh.

bewertet werden, konnte an zahlreichen Priparatenserien ein vollig
{ibereinstimmender Entwicklungsgang der Lobenlinie beobachtet werden.
Ausnshmslos findet eine deutliche Aufspaltung von U, statt, wie sie auch
fiir die typischen Oppelien bezeichnend ist. Die konkave Windungszone
wird von dem umfangreichen Internlobus und den beiden verselbstindig-
ten Teilsisten von U, vollkommen ausgefillt, so dafl im allgemeinen dort
keine weiteren Umbilikalloben mehr Platz finden. U, wird infolgedessen

Abh, Mathem.-naturw. KL Nr. 6 (371) 28
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Abb. 220. Hectis as (L 1 ) heyi (DE Lor.). Unt. Oxford. (mariae-
Zone), Liesberg. Tihingen Ce 1194/174. — h bei 2,2 mm Wh.
.
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2%, Hecticoceras (Putealiceras) svevum (Boxar.). Mittl. Callov. (jason-Zone),
Erkenbery bei Neidlingen. Tabingen Ce 1194 175, — f bei 3.2 mm Wh.

o dCh autien reben U, verlagert. Da die Formen fast durchweg ziemlich
erabelt nnd niedrigmundie sind. geht die Zahl der gebildeten Umbi-
likalloben selten uter 3 hinaus. U 5 liert ebenfalls auBen oder auf der Naht;
er ist vielfach dsutiich 7‘1*11d}'p1 s

Wir kémnen uns hier darauf beschrinken, als Belege eine Anzahl von
Entwicklungsserien atzubilden. ohne sie alle im einzelnen zu beschreiben,
da das auf stete Wiederholungen hinauslaufen wiirde. Abb. 219a—g
veranschaulicht dic Sutur-Entfaltung bei einem Lunuloceras. Der an-
fanglich (a, b) schmale T, ist in ¢ stark verbreitert und zeigt die beginnen-
de Aufspaltung der Lobenbasis, noch vor Anlage von Uy und vor dem
Einsetzen einer Zerschlitzung der Lobenlinie. Die so friihzeitig einge-
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Abb. 222. Hecti as (P 142 tai (StamL). Ob. Callov., Belfort.
Tiibingen Ce 1194/176 —h bei 5 mm Wh.
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Abb. 223. Hecti as (Rossiensiceras) rossit (TEvss.). Mittl. Callov., Popilany.
Tabingen Ce 1194/177. — e bei 2,8 mm Wh.

leitete Spaltung von U, diirfte als eine Entwicklungs-Beschleunigung
gegeniiber den Oppelien anzusehen sein. In den folgenden Stadien (d—g)
verstirkt sich die Aufgliederung von U; durch héhere Heraushebung des
trennenden Sattels, wobei gleichzeitig auch der Ventralast angehoben
und gegeniiber dem anderen verkiirzt wird. Das ist ein auch fir alle
iibrigen Formen bezeichnendes Verhalten.

U, wird auf der Naht angelegt (e), nachdem die beiden Teildste in U,
bereits weitgehend verselbstiindigt sind, und dann (f) nach auBen ver-
lagert. U; entsteht ebenfalls auf der Naht und behilt diese Lage bei. Der
Externsattel ist urspriinglich hoher als der Lateralsattel; spiter bleibt er
hinter ihm an Hohe zuriick. Seine Zerschlitzung ist trifid mit tber-
wiegender Ventralinzision.

Die Priparatenserie einer anderen Lunuloceras-Art (Abb. 220a—h)
stimmt weitgehend mit der der vorhergehenden Form iiberein und zeigt
ebenfalls in vollkommener Deutlichkeit die Aufspaltung von U,, die
iibrigens auch hier (¢) noch vor der Anlage von U, angebahnt wird.
Da der ventrale Teilast von U, bei dieser Form ein wenig nach auflen
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iibergreift, wird U, von vornherein (g) auBen, neben der Naht
gebildet.

Villig tibercinstimmend verhilt sich ferner Putealiceras svevum, von
dem wir in Abb. 221a—f die Sutur-Entwicklung kommentarlos wieder-
geben. Auch eine andere Pulealiceras-Art, punctatum (Abb. 222a—h),
gibt zu weiteren Bemerkungen keinen Anlaf3. Es wiire hochstens hinzu-
zufiigen, daB die Ventralinzision des Externsattels hier zur Median-
inzision wird. '

17
L vow 4 Y,
£
Wm%
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Abb. 224. Hecti as (Hecti as) aff. hecti (REIN.). Unt. Callov., Franken.
Tiibingen Ce 1194/178. — b bei 2,7 mam Wh.

Rossiensiceras (Abb. 223a—e) zeigt ebenfalls die fiir alle Hecticoceraten
bezeichnende Aufspaltung von U,. Hier aber liegt, etwas abweichend,
der ventrale Spaltast von U anfiéinglich (c) tiefer als der dorsale; spater
(d, e) jedoch wird er in der gleichen Weise herausgehoben und verkiirzt
wie bei den iibrigen Arten. Der Externsattel ist auch hier durch eine aus
der Ventralzacke hervorgegangenc Medianinzision zweispaltig. Rossien-
siceras GERARD & CoNTAUT wurde von A. JEANNET (1951, 8. 49) als
eigene Gattung, von A. Zr1ss (1956, S. 49) als Untergattung von Hecti-
coceras und von W. J. ArksLL (1957b, S. L277) als Synonym von
Pulealiceras aufgefalt. Mehr als héchstens subgenerischen Rang diirfton
aber alle diese untercinander sehr &hnlichen Hecticoceras-CGiruppen ge-
wiBl nicht haben.

Von Heclicoceras s. str., das bekanntermaBen recht selten ist, kann
ich nur ein paar Einzelstadien abbilden (Abb. 224a, b). Sie zeigen jedoch
zur Geniige, daB hier das gleiche Verhalten wie bei den iibrigen Formen
vorliegt.

*
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Aus der Unterfamilie Ochetoceratinae ist nur die Gattung Campy-
lites RoLL. durch zahlreiche gut priparierbare Stiicke vertreten. Die
Entwicklung der Lobenlinie von C. delmontanus (Abb. 225a—d) schliet
sich s0 eng an die der Hecticoceraten an, daB sie keiner eingehendcn
Beschreibung bedarf. Im Stadium d liegt ein zweispitziger U; auf der
Naht.
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Abb. 225. Campylites delmontanus (Opp.). Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten),
Villers-sous-Montrond (Doubs). Tibingen Ce 1194/179. — d bei 4,3 mm Wh.

Bei einem anderen, kaum groBeren Stiick (Abb. 226a—h) riickt Uy in
die innere Lobenlinie, und auBlen neben der Naht wird noch ein kleiner
Lobus U, angelegt. Auch hier ist die Ventralinzision des Externsattels
priponderant; sie kann mehr oder weniger bis in die Mitte des Scheitels
riicken (Abb. 225d). Im Lateralsattel, der im Alter hoch herausgehoben
ist, herrseht ebeunfalls die Ventralinzision vor, behilt jedoch stets ihre
seitliche Lage bei.

Auch Campylites cf. villersi (Abb. 227a—g) verhilt sich iibereinstim-
mend. Uj liegt hier auf der Naht.

Von Trimarginites RoLL. liegt zwar ein reiches, aber schlecht aufzu-
bereitendes Material vor. Allem Anscheéin nach schlieBt sich die Ent-
wicklung der Lobenlinie, wie ja auch zu erwarten, eng an die von Campy-
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Abb. 226, Campylites delmontanus (OPr.). Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten),
Villers-sous-Montrond (Doubs). Tubingen Ce 1194/180. — h bei 4,5 mm Wh.
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Abb. 227. Campylites cf. villersi (RoLL.}. Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten), Villers-
sous-Montrond {Doubs). Tiibingen Ce 1194/181. — g bei 4 mm Wh.

lites an. Ich hege sogar Zweifel, ob Campylites und Trimarginites sich
iiberhaupt scharf voneinander trennen lassen. Die Zahl der Umbili-

kalloben (— 10) ist allerdings bei dem enger genabelten Trimarginites
groBer als bei Campylites.
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Cymaceras Qu. diirfte gleichfalls in diesen Kreis hineingehéren und
sich ebenso wie Campylites und die ibrigen Ochetoceraten von den
Hecticoceraten ableiten (O. F. GEYEr 1960, 8. 424). Die Lobenlinie ist
verhiltnismiBig reich an Umbilikalloben und kann daher nicht auf die
stark redugierte Lobenlinie von Phlycticeras (s. u.) zuriickgefiihrt werden.
Im Gegensatz zu L. WEGELE (1930, 8. 5) und O. Kury (1933, S. 321)
scheint mir daher ein AnschluB an Phlycticeras nicht in Betracht zu
kommen; die von KurN entdeckte Spiralstreifung bei Cymaceras kann
einen stammesgeschichtlichen Zusammenhang nicht verbiirgen. Nach
GEYER (1960, 8. 422) soll Oxydiscites Dacquk als Subgenus in Cymaceras
einzubeziehen sein.

L. F. Sparm (1928, 8. 75) vermutete seinerzeit in Lissoceratoides, also
einem Vertreter der Haploceratidae, die Wurzel der Ochetoceraten. Diese
Auffassung braucht hier nicht mehr ausdriicklich widerlegt zn werden;
im Lichte dessen, was wir iiber die Entwicklung der Lobenlinie fest-
gestellt haben, muf} sie als suBerst unwahrscheinlich gelten.

Aus dem Bereiche der Unterfamilie Distichoceratinae konnte
ich mneben Distichoceras selbst noch die Gattung Horioceras unter-
suchen. Sie stimmen in der Entwicklung der Lobenlinie sowohl unter-
einander als auch mit den zuvor besprochenen Oppeliiden vollkommen
iiberein. .

Abb. 228a—g zeigt die Entfaltung bei Distichoceras MUN.-CHALM.
mit der bezeichnenden Aufspaltung von Uj, die in ¢ noch vor der Anlage
von U, in die Wege geleitet wird. Ahulich, wie wir es bei Rossiensiceras
erwahnten, ist der ventrale Spaltast von U, zuniichst (c) tiefer als der
dorsale, aber bald danach (d) wird er herausgehoben und in spiteren
Stadien sogar sehr stark verkiirzt. U, und Uy liegen in der duBcren
Lobenlinie; schlieflich wird noch ein Uy gebildet und in die Innensutur
aufgenommen (g).

Bei einem zweiten Exemplar ist es moglich, daB schon Uy in der inneren
Lobenlinie Platz findet und Uy dann aullen liegt; ungeniigende Er-
haltung 148¢ aber keine sichere Entscheidung zu. Wir hitten also dann
hicr die gleiche Variante, wie sie auch sonst gelegentlich bei den Oppelien
auftritt.

Von Horioceras MUN.-CHALM. sind zwei Serien in Abb. 229a—g und
Abb. 230a—e wiedergegeben. Sie fiigen sich vollkommen dem uns ver-
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Abb. 228. Distichoceras bipartitum (Zixr.). Ob. Callov., Reutlingen. Titbingen
Ce 1194182, — g bei 5,8 mm Wh.

trauten Bilde ein. Bis zu 5,5 mm Windungshéhe werden 5 Umbili-
kalloben angelegt, von denen der letzte auf der Naht liegt und von ihr
halbiert wird. Die Ventralinzision des Externsattels riickt nahezu in
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Abb. 229. Horfoceras baugieri (p’ORB.). Ob. Callov., Reutlingen. Tiibingen Ce
1194/183. — g bei 4,8 mm Wh.

die Mitte des nach auBen stark abfallenden Sattels. Das Exemplar von
Abb. 230 zeigt eine merkwiirdige Anomalie: Je zwei Lobenlinien sind
dicht gedringt und durch weite Abstiinde von den benachbarten Paaren
getrennt.
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Abb. 230. Horioceras baugieri (0’OmB.). Ob. Callov., Ursulaberg bei Pfullingen.
Tiibingen Ce 1194/184. — e bei 5,5 mm Wh.

Die im ,,Treatise” (S. L279) als fraglich hierher gerechnete Gattung
Styracoceras Hyarr fillt hinsichtlich der Lobeniinie vollig aus diesem
Kreise heraus und ist nach R. Casgy (1961, S. 120) eine mit Gastroplites
verwandte Kreideform,

Die Unterfamilie Taramelliceratinae bot der Untersuchung zahl-
reiche Formen, die von den verschiedenen Autoren teils zu Taramelliceras
puL CaMP. selbst, teils zu den Subgenera Pr phites ROLL., Richeiceras
Juawx. und ,, Rollieria** Jrany. gestellt werden. Sie alle teilen mit den
iibrigen Oppeliiden das typische Verhalten, daB U, in zwei selbstindige
Teiliste aufgespalten wird. Beide Teilstiicke sind zunsichst annihernd
gleich tief; in der Folge aber wird der dorsale Teilast zu einem tiefen,
umfangreichen Loben-Element ausgestaltet, wihrend der ventrale kurz
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Abb. 231. Taramelliceras cf. heimei (D1 LoR.). Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten),
Palente. Tiibingen Ce 1194/185. — g bei 0,7 mam Wh.

bleibt und als wesentlich kleineres Element neben dem hoch heraus-
gehobenen trennenden Sattel liegt.

Die Spaltung crfolgt sehr friithzeitig, gewshnlich noch vor der Anlage
von U, Da die ontogenetische Entwicklung bei diesen Formen sehr
schnell abliuft, ist das bezeichnende Spaltungsbild an der Basis des
Lobus U, nur in einigen wenigen frithjugendlichen Lobenlinien zu er-
kennen und kann daher leicht iibersehen werden. Unmittelbar danach
setzt die Heraushebung des ventralen Spaltstiickes ein, welche die Ent-
stehungsweise der beiden ungleich werdenden Klemente verschleiert.
Doch, liBt auch die Anlagenfolge der Umbilikalloben in den spiteren
Entwicklungsstadien der Lobenlinie keinen Zweifel an der Zusammen-
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Abb, 232. Tar iceras cf. dupasquieri (DE Lor.). Unt. Oxford. (Renggeri-
Schichten), Tarcenay. Tiibingen Ce 1194/186, — f bei 1 mm Wh.

gehorigkeit der beiden Zwillingsloben, dic auf der konkaven Windungs
zone neben dem Internlobus liegen.

Abb. 231a—g zeigt die Entwicklung der Lobenlinie eines Taramelli-
ceras cf. heimei (DE Log.). Die Spaltung von U; und die Anlage von Us
setzen hier etwa gleichzeitig ein (c, d). Die Entfaltung der Lobenlinie
vrurde nur bis zur Bildung von U, verfolgt, der aufSen neben der Naht an-
gelegt wird (g). Das ist bei ciner Windungshéhe von nur 0,7 mm der Fall!

Bei Taramelliceras cf. dupasquieri (e Lor.) (Abb. 232a—f) beginnt
die Aufspaltung von U, noch vor dem Erscheinen von Uy (b). U; und U,
werden auBen neben der Naht angelegt (c, e), und dasselbe gilt fir den
hier dorsal von U, noch hinzutretenden Lobus Uj (f).

Taramelliceras (Proscaphites) flezispinatum (Opp.) (Abb. 233a—f) ver-
hiilt sich shnlich, nur legen U, und U sich auf der Naht an (e, f). Spater
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Abb. 233. Taramelliceras ( Proscaphites) flevispinaium (Ope.), Ob. Callov.? (Doggor

%), Laufen. Tiibingen Ce 1194/187, — £ bei 1,3 mm Wh.

kann, dorsal von U gebildet und der inneren Lobenlinie angehorend,
noch ein Lobus Uy hinzutreten. H. HéLper (1955, S. 77) hob als Be-
sonderheit, dieser Art hervor, da sie nur 2—3 Hilfsloben auf den Flanken
besitze. Das unterscheidet sie tatsichlich von den Taramelliceras-Arten
des héheren Malms und auch von manchen der Oxford.-Formen ; immer-
hin wird insgesamt, unter Mitbericksichtigung der Nahtregion, die
stattliche Anzahl von 6 Umbilikalloben herausgestaltet. Bemerkenswert
ist, daB bei dieser und nahe verwandten dick geblihten Arten die
Jugendwindungen wesentlich schlanker sind, daf also die extreme
Windungsbreite sich erst in einem spateren Entwicklungs-Abschnitt
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Abb. 284. Taramelliceras (Richeiceras) richei (DE Lor.). Unt. Oxford., Palente.
"Tiibingen Ce 1194/188. — e bei 2,5 mm Wh.

einstellt. Weiterhin seien Andeutungen von Spiralstreifen erwihnt, die bei
diesen Callov.- und Oxford.-Taramelliceraten hufig zu beobachten sind.

Weniger entwickelt als bei der vorhergehenden Art ist die Lobenlinie
des winzigen Acanthaeciles velox (OPP.). Mir liegt w.a., dem Ob. Callov.
der Achalm bei Reutlingen entstammend, ein Exemplar von 7,5 mm
Durchmesser vor, das eine starke Dringung der Lobenlinien am Knde
des Phragmokons, eine Wohnkammer von einem halben Umgang Linge
und ecine kapuzenfirmig verengte Miindung zeigh, also sicher ausge-
wachsen igt. Hier sind auf der AuBenwand nur 2 Umbilikalloben (U,
und U,) vorhanden. Die innerc Lobenlinie lieB sich nicht priparieren;
wahrscheinlich wird sie lediglich den gespaltenen U, enthalten. Die Art
veloz wurde von H. HOLpER (1933, S. 77) als Subgenus (Acanthaecites)
von Taramelliceras, von W. J. ArxuiL (1957, 8. L282) als selbstindige
Gattung und von H. Makowski (1963, 8. 27) zusammen mit, Richeiceras
als vermutlicher dimorpher Sexualpartner von Taramelliceras bewertet,
was aber wegen der stark reduzierten Lobenlinie wenig wahrscheinlich ist.

Abh. Mathem.-naturw. KL Nr. 6 ( 387 ) 29



414 Orro H. ScHINDEWOLF

£ L G U U oy
(/5[/7//5
14
Us
, WIW\%

£ £ Uy U, J
a

Abb. 235. Creniceras renggeri (Oep.). Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten), Tarcenay.
Tiibingen Ce 1194/189. — g bei 1,5 mm Wh.

Von Richeiceras, bei ARRELL (1957b, S. L281) als Synonym von
Proscaphites behandelt, bilde ich in Abb. 234a—e lediglich einige wenige
friihjugendliche und spiite Entwicklungsstadien der Lobenlinie ab, Die
‘Friihstadien (a, b) veranschaulichen die noch vor der Anlage von U, -
beginnende Aufspaltung von U,. Richeiceras ist eine Form, die zahlreiche
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Umbilikalloben herausgestaltet. In d sind deren 6 vorhanden, von denen
T, dorsal von Uy gebildet und der inneren Lobenlinie einverleibt wurde.
Im Stadium e ist noch ein U, hinzugetreten, der zwischen Uy und U,
auBen neben der Naht liegt. Diese ganze Fntwicklung vollzieht sich,
wie bei allen viellobigen Formen, auBerordentlich schnell; das Stadinum e
ist bereits bei 2,5 mm Windungshdhe erreicht. Tn der weiteren Ent-
faltung werden, regelméBig alternierend, noch die Umbilikalloben Uy, U,
und Uy, hinzugefiigt, so daB fiir das Reifestadium die Lobenformel
ELU,U,U, U, U, U, : Uy, U, U U,, Uy, I gilt. Der Externsattel ist im
Alter niedrig und durch eine Medianinzision zweilappig gespalten, der
Externlobus flach.

Die bezeichnende Aufspaltung von U, wurde endlich bei einer Form
beobachtet, die shnlich wie Ochetoceras eine Flankenfurche besitzt, aber
in ihrem Hoockerkiel mit Taramelliceras tibereinstimmt. Sie wurde von
A. JEanner (1951, S. 98) als Rollieria canaliculata (QU.) bezeichnet.
Sowohl der Art- wie der Gattungs- bzw. Untergattungsname sind
priiokkupiert und daher ungiilbig. Seara (1928, 8. 133) rechnete die Art
zu seiner Gattung Loriolocerus; ARKELL (1957D, 8. L280) stellte Rollieria
als Synonym zu Taramelliceras, was jedoch der gewissen Selbstindigkeit
dieser Formengruppe nicht gerecht werden diirfte.

Auch Oreniceras Mux.-CHALM. gehért als ebenfalls viellobige Form
hierher. In dem Exemplar von Abb. 235a—g wurde die Entwicklung der
Umbilikalloben bis U, verfolgt. Ihre Ausbildung, Lage und Verteilung
entspricht vollig der bei Taramelliceras s. 1., ja, die Lobenlinie von
Abb. 235g ist fast bis in alle belanglosen Einzelheiten hinein vollig
identisch mit der von Taramelliceras (Richeiceras) in Abb. 234e. Der
Entwicklungs-Ablauf ist bei Creniceras wombglich noch stirker be-
schleunigt. Das Stadium der Abb. 235g findet sich bereits bei einer
Windungshshe von 1,5 mm!

Von einem zweiten xemplar (Abb. 236a—i) bilden wir auch einige
spitere Entwicklungsstufen ab, in denen, das regclmiBige Alternieren
fortsetzend, noch dic Umbilikalloben Uy und U, herausgebildet werden.
Die Ventralinzision des Externsattels scheint in beiden Fillen von vorn-
herein als Medianinzision angelegt zu werden.

Tm iibrigen aber ist die Unterfamilie offensichtlich nicht einheitlich.
, Scaphitodites gehirt nicht hierher, und etwa auch bei Metahaploceras,
Hemihaploceras und einigen anderen Gatbungen konnen Zweifel bestehen.
Die Entwicklung der Lobenlinie von ,Scaphitodites’™ (Abb. 237a—h)
weicht vollig von der der bisher beschriebenen Formen dadurch ab, dafl
sie dem haploceratiden Modus folgt: keine Aufspaltung von Uy, U, in die

Abh. Mathem.-naturw. KL Nr. 8 (389) 29*
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Abb. 236. Creniceras renggeri (Opp.). Unt. Oxford. (Renggeri-Schichten), Villers-
sous-Montrond (Doubs). Tibingen Ce 1194/180. — h bei 2 mm, i bei 4,5 mm Wh.
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Abb. 237, Scaphitodites scaphitoides (Coqu.). Unt. Oxford., Medschdel esch Schems,
Hermon (Syrien). Titbingen Ce 1194/191. —h bei 3,5 mm Wh.
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innerc Lobenlinie riickend, U; ventral von ihm angelegt, nach auBen
neben Uj verlagert und daun zwischen ihnen ein regelmiBiges Alternieren
weiterer Umbilikalloben. Die Lobenformel lautet also hier: E L U, U, U,
U; U, U, U, U, 1. ,,Scaphitodites” diirfte dementsprechend an die Haplo-
ceratidae anzuschlieBen sein.

Nach B. ZiecrEr (1963, 8. 100) gehort Scaphitodites scaphitoides , auf
das engste” mit der Typus-Art von Popanites zusammen; es sei ,,nicht
berechtigt, die beiden Arten in verschiedene Gattungen zu stellen‘.
Da Popanites RoLLIER, 1909 nomenklatorische Prioritiit vor Scaphito-
dites BuCKMAN, 1924 hat, wére die hier besprochene Art also zu Popanites
zu rechnen. H. Magowskr (1963, S. 26—29) vermutete in Popanites die
ménnliche Kleinform eines Taramelliceras. Der verschiedene Ent-
wicklungsmodus der Lobenlinie steht damit nicht im Einklang.

Als nichste Unterfamilie der Oppeliidae erscheinen im ,» Treatise‘
(1957b, 8. L282) die Phlycticeratinae mit der einzigen Gattung
Phiycticeras Hyarr, Sie gehort zu den ungelésten Rétseln der Ammoniten-
Phylogenie und -Systematik. Auf Grund oberflichlicher Gehiiuse-Ahn-
lichkeiten wurde Phlycticeras bald mit den Strigoceratiden (QUENSTEDT
1887, 8. 752; RoLLIER 1909, S. 617), bald mit den Sonniniiden (H.
ScHEURLEN 1928, 8. 37) oder gar den Cardioceratiden (L. v. Léczy 1915,
8. 313) in Beziehung gesetzt. L. F. SpaTh (1928, S. 89—90) bezeichnete
die Wurzel von Phiycticeras als dunkel und hielt eine Verbindung mit den
Sonninien fiir suBlerst unwahrscheinlich., ARKELL sprach sich im ,, Treatise«
fiir eine Herleitung von bathonischen Oppeliinae sus.

Tine besondere Rolle bei diesen Deutungen spielte die Spiralskulptur
von Phlycticeras, die aber keineswegs ein seltenes und sicheres Merkmal
zur Aufhellung verwandtschaftlicher Zusammenhiinge darstellt. Die
Lobenlinie ist dabei, abgesehen von ganz oberflichlichen Vergleichen,
niemals ernsthaft ausgewertet worden. H. ScHEURLEN (1928) hat der
Gattung Phlycticeras eine eigene, umfangreiche Studie gewidmet, aber
in der ganzen Arbeit nicht eine einzige Lobenlinie abgebildet. Dieses
Versgumnis ist zundchst nachzuholen.

Unsere Abb. 238a—e zeigt, da in frithen Jugendstadien eine Auf-
spaltung von U, eintritt (2). Der Ventralast wird in der Folge angehoben
und bleibt wesentlich kiirzer als das dorsale Teilstiick. Im Alter (e) haben
wir das Bild von zwei anscheinend selbstiindigen Umbilikalloben, die
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Abb. 238. Phlycticeras pustulatum (REm.). Callov., Neidlingen. Tibingen Ce
1194/192. — e bei 6 mm Wh.

gich aber in der Linge und ihrem Zerschlitzungsgrad wesentlich unter-
scheiden. Nach U, werden keine weiteren Umbilikalloben mchr angelegb.
Die Lobenlinie ist somit duBerst elementarm, aber sehr stark zerschlitzt.
Der dreispitzige Internlobus zeichnet sich durch ungewdhnlich lange
Seitenzacken aus. Der Externsattel ist schmal und hoch, héher als der
Lateralsattel, der Externlobus breit und tief. Die vorherrschende Inzi-
sion im Externsattel wird von der Dorsalzacke gebildet, dic hoch in den
Scheitel hinaufriickt.

Auf Grund dieser Entwicklung der Lobenlinie lassen sich mehrere der
bisherigen Ableitungen von Phlycticeras ohne weiteres ausscheiden.
Strigoceras ist eine sehr elementrciche Form mit etwa 12 Umbilikalloben;
eine so starke und plotzliche Reduktion der Lobenlinie, wie sie von dieser
Waurzel aus bei Phlycticeras eingetreten sein miiBte, wire sullerst un-
wahrscheinlich. Vor allem aber verbietet es der ungeteilte U; von Stri-
goceras, einen stammesgeschichtlichen Zussmmenhang mit Phlycticeras
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anzunehmen. Auch die Sonninien haben einen ungespaltenen U, und
kommen daher als Stammformen gleichfalls nicht in Betracht. Véllig
verschieden ist ferner die Entwicklung der Lobenlinie bei den Cardio-
ceratiden, die sich ebenfalls ausschlieBen lassen.

Dagegen scheint mir ARRELL auf dem richtigen Wege zu sein, wenn
er den Ankniipfungspunkt bei den Oppelien vermutet. Allerdings wiirde
ich nicht an die Oppeliinae des Bathons denken, die ebenso wie die
Strigoceraten eine lange Serie von Umbilikalloben entwickeln. Eher
wiren m. E. dic Hecticoceratinae in Betracht zu ziehen, welche die
gleiche Aufspaltung von U, und Weiterentwicklung der Spaltstiicke
zeigen, aber verbunden mit einer betrichtlichen zahlenmi#Bigen Ver-
minderung der Umbilikalloben. Das geologische Alter und die Gehéuse-
gestalt — Kiel und Knotenreihen auch bei Hecticoceras — stehen einer
solchen Ableitung nicht entgegen.

Der Héckerkiel von Phlycticeras konnte etwa auch an die Tara-
melliceraten als Stammformen denken lassen, an eine der kleinwiichsigen
Arten mit wenigen Umbilikalloben, die auBerdem auch in der Spiral-
skulptur iibereinstimmen; eine Schwierigkeit bereitet hier aber wohl das
stratigraphische Vorkommen.

Allerdings diirfen wir nicht unerwihnt lassen, daf in der Gestaltung
des Externsattels und Externlobus sowie ferner in der Zerschlitzung auch
Unterschiede gegeniiber den Oppelien bestehen. Es soll daher noch auf
eine ganz andere, aber wohl weniger wahrscheinliche Ableitungs-Méglich-
keit hingewiesen werden: Die wenigen, aber groBen und fein zerschlitzten
Elemente der Lobenlinie, die breiten, stark veréstelten Loben, die langen,
weit abgespreizten Seitenzacken des Innenlobus zusammen mit der
Aufspaltung von U, kénnten Phlycticeras etwa auch als einen direkten
Abkémmling der Lytoceraten erscheinen lassen. Phlycticeras wiirde
dann einen von diesem langlebigen Konservativstamme ausgehenden
isolierten Seitenzweig darstellen, der in keinem unmittelbaren Ver-
wandtschafts-Verhiltnis zu den iibrigen Ammoniten des héheren Doggers
stiinde.

Ehe weitere Beweise dafiir vorliegen, belassen wir Phlycticeras in der
Niahe der Hecticoceraten (deren Internlobus im iibrigen ebenfalls kréftig
zerschlitzt ist), halten es aber wogen des erheblichen morphologischen
Abstandes und auch wegen der unsicheren Zugehorigkeit zu den Oppelii-
dae fiir angemessen, den Phlycticeratinae selbstindigen Familienrang
zu geben, wie es auch bereits im russischen ,,Osnovy* (1958, S. 84)

geschehen ist.
*
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Abb. 239. Cleoniceras sp. aff. cleon (0’Ors.). Unt. Alb., Escragnolles. Tibingen
Ce 1194/193. — f bei 2,8 mm, g bei 9,5 mm Wh.

Aus der Unterfamilie Streblitinae, welche die jiingeren Oppelien
aus Oberjura und Unterkreide umfaft, verfiige ich iiber kein zur Prépa-
ration geeignetes Material. Es sei jedoch hier der Hinweis gestattet, daf
Cleoniceras PARONA & BONAR. und verwandte Formen, die man bei den
Hoplitidae unterzubringen pflegt, moglicherweise hierher gehéren
kénnten. Wir werden dariiber erst bei der Behandlung der Hoplitaceae
zu entscheiden haben.
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An dieser Stelle soll nur darauf aufmerksam gemacht werden, da die
Entwicklung der Lobenlinie von Cleoniceras (Abb. 239a—g) vollig dem
Modus der Oppelien entspricht: Spaltung des Lobus U, in zwei verselb-
sténdigte Teilloben, die noch vor Anlage von U, einsetzt (c); U, auBen,
neben Uj gelegen (e); U dorsal von ihm gebildet und in die Tnnensutur
riickend (f); Ug auBlen, zwischen U, und U; angelegt (f); niedriger Extern-
sattel mit median verlagerter Ventralinzision (d—f); flacher Externlobus
usw. Spiiter (g) kommen noch vier weitere Umbilikalloben hinzu, deren
Entstehungsfolge sich nicht mit Sicherheit ermitteln lieB. Das ist in
allen Einzelheiten die Lobenlinie einer Oppelia, und auch hinsichtlich
der Gehiusegestalt und Skulptur von Cleoniceras, Neosaynella usw.
besteht weitgehende Ubereinstimmung mit den Oppelien.

Bemerkenswerterweise hat bereits F. W. Warremouss (1926, S. 206)
die Cleoniceratidae mit den Aconeceratidac, also ebenfalls mit Vertretern
der Haplocerataceae im bisherigen Sinne in Verbindung bringen wollen.
Soweit das generell zutreffen sollte, gehen auf Grund der Lobenlinie die
Beziehungen aber nicht zu den Aconeceratidae (Haploceraten, s. w),
sondern zu den Oppelien.

Die Unterfamilie Mazapilitinae wird im , Treatisc, m. E. zu
Unrecht, hier eingereiht. Die Entwicklung der Lobenlinie von M. azapi-
lites BUrCkE. ist nicht oppeliid, sondern haploceratid. Das lehrt uns
Abb. 240a—e. Der innere Umbilikallobus U, wird nicht gespalten; der
Beginn dieser Aufteilung wire etwa schon im Stadium b zu erwarten.
Datfiir legt sich auBen ein Uj (¢), danach innen ein flacher U, (d), auBen
ein U; und innen abermals ein neuer Lobus Ug an (e).

Von einem zweiten Exemplar, das in den Friihstadien, soweit sie
erhalten sind, mit denen des ersten Stiickes vollig iibereinstimmt, geben
wir in Abb. 241a—d ausschnittweise nur die weitere Entwicklung der
Umbilikalloben wicder. Hier kommen bis zu 8,5 mm Windungshéhe noch
zwei weitere Loben hinzu: U, auBen (c) und U, auf der Naht (d), der
wahrscheinlich spiiter noch in die innere Lobenlinie riicken wird.

‘Wir haben also hier die fiir die Haploceraten typische Verteilung der
Umbilikalloben: die mit geraden Indizes innen, die mit ungeraden auBen.
Vor allem aber ist es die unterbleibende Spaltung von U, die fiir die
Zurechnung zu den Haploceratidae spricht. Demgegeniiber erscheint es
unerheblich, da die Skulptur vielleicht ctwas kriftiger ist als bei
anderen Haploceraten. Aber auch die Gehiusegestalt mit abgeflachter
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Abb. 240. Mazapilites symonensis BURokH. Ob. Kimeridge, Todos Santos (Mexico).
Tibingen Ce 1194/194. — e bei 2,5 mm Wh.
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Abb. 241, Mazapilites
symonensis BURCKIL
Ob. Kimoeridge, Todos
Santos (Mexico). Ti-
bingen Ce 1194/195.
Entstehungsfolge der
Umbilikalloben. — d&
bei 8,5 mm Wh.
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Externseite deutet in die gleiche Richtung. L. F. Sparn (1928, 8. 154)
hatte daher richtig gesehen, als er seine Unterfamilie Mazapilitinae zu den
Haploceratidae zéihlte.

Von der einzigen weiteren Gattung, die aulerdem hierher gerechnet
wird, Eurynoticeras CANAV., besitze ich kein Material. Bemerkenswerter-
weise betrachtete ZrTTEL (nach einem Zitat in ARrELL 1957b, S. L284)
sie als eine Ubergangsgruppe zwischen den Oppeliidae und den Haplo-
ceratidae. Furynoticeras vermag ich nicht zu beurteilen, aber Mazapilites
ist ein Haplocerat.

Ebenso mtissen nach meiner Auffassung die Aconeceratinae, zum
mindesten teilweise, zu den Haploceratidae gerechnet werden. Ich habe
zahlreiche Exemplare von Aconeceras nisus (D’OrB.) und A. nisoides
(Sar.) untersucht, stets mit dem gleichen, eindeutigen Ergebnis, daB U,
nicht gespalten wird und die Anlage der Umbilikalloben nach dem Modus
der Haploceraten erfolgt.

Als Belege sind zwei Serien in Abb. 242a—i und Abb. 243a—i wieder-
gegeben. U, bleibt schmal und ungeteilt; in fortgeschrittenen Stadien
wird er asymmetrisch dreispitzig zerschlitzt. Die Anlagenfolge und Ver-
teilung der Umbilikalloben ist in dem Exemplar von Abb. 242 bis U,
eindeutig zu heobachten; sie zeigt das fiir die Haploceraten typische
Bild: Uy, U, und Uy innen, U, U,, U, aulen gelegen.

Bei dem anderen Exemplar (Abb. 243), das wir aus diesern Grunde
wiedergeben, scheint eine Stérung in der Anlage von U; und U, vor-
zuliegen ; die relativen Lagebeziehungen sind offensichtlich miteinander
vertauscht. Das wirkt sich auch auf die weiterhin noch folgenden Umbi-
likalloben Uy, und Uy, aus, die nicht dem normalen Rhythmus folgen.
Derartige Anomalien treten gelegentlich bei den zuletzt gebildeten
winzigen Nahtloben auf und haben keine Bedeutung.

Die Aconeceraten sind bald mit den Desmoceratidae, bald den Phyllo-
ceratidae, meist aber mit den Oppelien in Verbindung gebracht worden.
Die Gehiusegestalt von Aconeceras ist in der Tat dic einer Oppelie, und
man mag vielleicht zdgern, unserer Einreihung bei den Haploceraten
zuzustimmen, Da ist es nun von Interesse, da im ,,Treatise zu den
Aconeceratinae auch die Gattung Falciferella gerechnet wurde, im Ein-
klang mit ihrem Begriinder R. Casuy, der sie zundchst (1954, 8. 273)
ebenfalls, wenn auch ,,with reservation®, zu den ,,Oppelioiden* (bei ihm:
Familie Aconeceratidae) gestellt hatte. Neuerdings aber vertrat Casey
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Abb, 242. Aconeceras nisoides (SaR.). Apt., Behrenbostel bei Hannover. Titbingen
Ce 1194/196. — g bei 2,5 mm, i bei 7,3 mm Wh.
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Abb. 243. Aconeceras nisoides (Sax.). Apt., Behrenbostel bei Hannover. Tithingen
Ce 1194/197. — h bei 3,3 mm, i bei 4,5 mm Wh.
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(1961, 8. 119), und ihm folgend P. Drstomsrs (1962, 8. 196—197), die
Auffassung, daB Falciferella bei den Binneyitidae einzureihen sei, die
CAsEY als haploceratoide Abkommlinge der Aconeccratidas deutef. Das
zeige, dafl auch sonst mit einer wiederholten Entstehung von Haplo-
ceratoiden aus Oppelioiden gerechnet werden diirfe.

Diese Auffassung teilen wir nicht, da Aconeceras auf Grund der Loben-
linie ebenfalls zu den Haploceratiden gehort. Unser Befund erscheint
jetzt aber nicht mehr so unerwartet, wenn die zu den Haploceraten ge-
rechneten Binneyitidae sich von den Aconeceratidae ableiten und mit
Aconeceras verwandte Gattungen, wie Doridiscus und Nothodiscus CASEY,
auch morphologisch auf der Grenze zwischen den beiden Familien stehen
gollen. Uber Bindeyites und die Binneyitidae, die im ,, Treatise™ zu den
Acanthocerataceae gezihlt werden, kann ich mich aus Mangel an Material
nicht &ufern.

d) Stammesgeschichtliche SchluBfolgerungen

Nachdem wir in unserer abschlieBenden Darstellung der , Hildo-
cerataceae’* (8. 327ff.) vorwegnehmend auch bereits die wesentlichen
Befunde an den ,,Haplocerataceac beriicksichtigt hatten, konnen wir
uns hier recht kurz fassen. Wir fiihrten aus, daB nach dem Verhalten
der Lobenlinie weder die Hildocerataceae, noch die Haplocerataceae in
ihver gegenwartigen Fassung geschlossene Einheiten bilden. Es erschien
uns angezeigt, daneben noch diec Hammatocerataceae als eigene Super-
familie auszuscheiden und die einzelnen Familien, vielfach abweichend
von der bisherigen Systematik, auf diese drei Suporfamilien zu verteilen.
In phylogenetische Ausdrucksweise iibertragen, fassen wir die Super-
familien als einheitliche Stdmme und die Familien als deren gesonderte
Entwicklungsreihen auf.

Bei den ilteren stammesgeschichtlichen Vorstellungen brauchen wir
hier nicht linger zu verweilen. Wenn frithere Autoren (M. NEUMAYR,
H. Douvitni, J. F. Pompecky, L. v. Léczy) Strigoceras an die Amal-
theidac anschlieBen wollten, so mufB das heute als endgiltig iiberholt
gelten. Ferner erscheint uns jetzt die von Buckmay, DIENER, POMPECKS
und RoLLIER vertretene Herleitung der Oppelien aus Harpoceraten als
nahezu ebenso verfehlt wie SrEINMANNs Versuch, die Oppelien mit
triadischen Ceratiten-Gattungen zu verkniipfen. Und doch haben er-
bitterte Fehden darum stattgefunden. Sie warnen vor einer Uber-
schiitzung des eigenen Stiickwerks und lassen uns damit rechnen, da8 die
hier erlangten Vorstellungen einmal ein #hnliches Schicksal haben werden.
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Die fritheren Autoren haben sich bei ihren systematischen und stam-
mesgeschichtlichen Deduktionen allzu sehr von irgendeinem duBerlichen
Gehiuse-Merkmal, von Kiel, Externfurche, Sichelrippen, Spiralstreifung
od. dgl., leiten lassen. Wir wissen heute, dafi so nicht verfahren werden
darf, da die Gestaltungs-Moglichkeiten eines Aramoniten-Gehéiuses recht
eng begrenzt sind. Gleiche oder dhnliche Merkmale miissen sich daher
zwangsliufig an ganz verschiedenen Stellen und in sehr verschiedenen
Zweigen der Stammesentwicklung wiederholen. Zwar haben wir die
Klassifikationen der &lteren Autoren, die sich nahezu ausschlieflich auf
derartige duBerliche Anklinge stiitzten und dabei zu hochst heterogenen
Gruppen gelangten, weitgehend iiberwunden, aber unbewulit lassen wir
uns immer noch vielfach durch diese oder jene ziemlich belanglose Ge-
hause-Ahnlichkeit beeinflussen.

Ein Beispiel dafiir liefern unter vielen anderen auch die hier behandel-
ten Hildocerataceae und Haplocerataceae, bei denen man die oxykone
oder gekielte Gehiusegestalt, die Sichelrippen und etwaige Spiralskulptur
stark in den Vordergrund riickte, dariiber aber die Lobenlinie weitgehend
vernachlissigte. Demgegeniiber messen wir der Lobenlinie und ihver
Entwicklung hochrangige Bedeutung bei. Dabei stehen uns insbesondere
die Erfahrungen an Goniatiten vor Augen. Oxykone Gehiuse treten da
als Nebenformen bei Manticoceras, Cheiloceras, Sporadoceras, Tornoceras,
Gastrioceras und zahlreichen weiteren Gattungen auf. Die Anwachs-
streifen helfen bisweilen bei ihrer Unterscheidung, aber eine gesicherte
Bestimmung jst nur mit Hilfe der Lobenlinie méglich. Fiir einen Kenner
paliozoischer Ammonoideen ist es daher nicht iiberraschend, unter den
Jura- und Kreide-Ammoniten auf zahlreiche Homdomorphien hinsicht-
lich der Gehiiusegestalt und Skulptur zu stoflen. Anderergeits verhilft
die Lobenlinie uns aber auch zur Korrektur der entgegengesetzten Vor-
stellung, die bei den Ammoniten iiberall, selbst in sehr geschlossen er-
scheinenden Formenreihen nur zusammenhanglose, aus verschiedenen
Wurzeln entstandene Homgomorphien sehen méchte.

So miissen wir nach den Befunden der Lobenlinie die wiederholt von
L. F. Searn (1923, 8. 33; 1925, S. 113; 1928, 8. 73) geduBerte Auf-
fassung ablehnen, die Oppelien hiitten sich iterativ, in mehreren Wellen
parallel oder konvergent iiber Haploceraten aus dem Stamme der Phyllo-
ceratina entwickelt. Es spricht alles dafiir und nichts dagegen, daf die
Haploceratidae und ebenso die Oppeliidae kontinuierliche Stammes-
einheiten darstellen. Als Abkémmlinge der Phylloceratina kénnen sie
nicht aufgefait werden, da beiden Gruppen die fiir jene bezeichnende
Suturalloben-Bildung fehit, die Vermehrung der Umbilikalloben viel-
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mehr auf einem anderen Wege erfolgt. Endlich verbietet es die bei den
Oppelien sehr ausgeprigte Aufspaltung von Uy in zwel verselbstindigte
Teilloben, sie von Haploceraten abzuleiten, bei denen diese Spaltung
sekundir riickgebildet ist.

Eher lieBe sich die umgekehrte Deutung ZrrTeLs (1884, S. 465) ver-
treten, daB die Haploceraten Abkémmlinge der Oppelien seien. Sie
wurde allerdings von ARKELL (1957b, 8. L272) als stratigraphisch un-
moglich hingestellt. Der #lteste Vertreter der Haploceratidae, eine
Lissoceras-Art, kiime zusammen mit der friihesten Gattung der Oppe-
liidae, Bradfordia BUokM., in der sowerbyi-Zone des Mittl. Bajoe. vor.
Bradjordia ist hinsichtlich der Sutur-Entwicklung noch nicht untersucht
und kénnte auf Grund der Gehiusegestalt wohl ebensogut ein Haplocerat
sein. Ungere frither erwihnten, allerdings hinsichtlich ihrer Herkunft
nicht vollig gesicherten Stiicke (8. 358) scheinen aber dafiir zu sprechen,
daB echte Oppelien tatsiichlich bereits in der sowerbyi-Zone vorkommen.
Soweit die beiden Familien iiberhaupt in direkten Beziehungen zuein-
ander stehen sollten, konnte man daher die eine ebenso gut oder ebenso
schlecht von der anderen wie umgekehrt ableiten.

Nach meinem Eindruck besteht jedoch kein AnlaB, einen unmittel-
baren Zusammenhang der beiden Familien anzunehmen. Seit H. Dov-
viLg (1885, S. 38) und R. DouviLis (1913, 8. 57, 71; 1914, 8. 22) ist
man zwar gewohnt, den tiefen Laterallobus und den hohen, den Extern-
sattel berragenden Lateralsattel als bezeichnende gemeinzame Merk-
male der Oppelien und Haploceraten hinzustellen. Aber nicht alle ihre
Vertreter zeigen diese Ausbildungsweise, und andererseits findet sie sich
nicht selten auch bei Angehérigen der Hildocerataceae im fritheren Sinne.

Wir sehen vielmehr einen durchgreifenden, stammesgeschichtlich
aufschluBreichen Unterschied zwischen den beiden Familien darin,
daB die Oppeliidae die bereits erwihnte Spaltung von U; aufweisen, die
Strigoceratidae und Haploceratidae dagegen nicht. Aus diesen Griinden
gliedern wir die Oppeliidae den Hammatocerataceae ein und
fagsen sie als unmittelbare Abkémmlinge der Hammatoceratinae auf.
Die Haplocerataceae dagegen werden beschriankt auf die
Haploceratidae und Strigoceratidae unter Hinzunahme der
Graphoceratidae, die gich ihrerseits ebenfalls von den Hammato-
ceratidae (Dumortieriinae) ableiten, aber die urspriingliche Spaltung
von U, sekundir bereits riickgebildet haben.

Eine gewisse Komplizierung des Bildes ergibt sich dadurch, dafl wir
bei einigen Exemplaren bathonischer Oppelien ebenfalls eine unter-
driickte Aufspaltung des inneren Umbilikallobus beobachteten, Da diese
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Erscheinung bisweilen nur in der einen Hélfte der Lobenlinie zutage trat,
in der anderen dagegen nicht, konnten diese Formen als Abnormititen
aufgefalt werden, wofiir auch weitere MiBbildungen sprechen, Aber der
Gedauke 148t sich wohl nicht ganz von der Hand weisen, da8. da viel-
leicht doch eine echte Riickbildung angebahnt sein kénnte, daB also mit
anderen Worten in diesem Falle , Haploceratiden” aus Oppeliiden ent-
stehen wiirden.

Gerade bei den &ltesten Vertretern der Haploceratidae haben wir
jedoch keinerlei Anzeichen mehr fiir einen derartigen Riickbildungs-
Vorgang gefunden, und wir glauben sie daher von den Sonniniinae
(Familie Graphoceratidae) ableiten zu sollen, bei denen die Spaltung
bereits verloren gegangen ist. Wir befinden uns damit in Ubereinstim-
mung mit N. V. Besnossov (1960, 8. 43), der ebenfalls die Haplocerata-
ceae an die Graphoceratidae anschloB. Im iibrigen miissen wir bis zu
einem eindeutigen Beweise des Gegenteils aus den bisher beobachteten
und frither (8. 353) niher dargelegten Tatbestinden den Schluf ziehen,
dafl die Haploceratiden wirklich eine langlebige kontinuierliche Einheit
bilden, in der sich kaum Gattungsgrenzen ziehen lassen, und nicht etwa
eine Scheineinheit, die aus konvergenten Entwicklungsistchen ver-
schiedener Herkunft zusammengestiickt wiire.

Das Kriterium des einfachen, ungeteilten U, veranlaBt uns ferner, die
Mazapilitinae und die Aconeceratinae, die bisher sehr wider-
sprechend beurteilt wurden, aus den Oppcliidae herauszunehmen und
den Haploceratidae zuzuschlagen.

Die kleine Gruppe der Strigoceraten glauben wir als Unterfamilie
in die Graphoceratidae einreihen zu kénnen. AuBer in der Lobenlinie
schlieflen sie sich auch in der Gehéuse-Morphologie — Hohlkiel, Spiral-
skulptur — eng an die Sonniniinac an. Das gleiche gilt fiir die Clydo-
niceraten, die ebenfalls einen ungespaltenen U, besitzen und entgegen
SPATH nicht mit den Oppeliidae verkniipft werden kinnen.

Als eine selbstindige Familie neben den Oppeliidae diirften dagegen
die Phlyecticeratidae zu bewerten sein. Sie leiten sich zwar héchst
wahrscheinlich von den Oppelien ab, aber ihr genauer Ankniipfungspunks
(Hecticoceratinae, Taramelliceratinae?) ist noch unsicher.

Uber die Gliederung der Oppeliidae in Unterfamilien muB ich mich
hier eines Urteils enthalten. Vielleicht hat H. HOLpER (1955, S. 69)
recht, wenn er es fiir vertretbar hilt, die Oppeliinae, Taramelliceratinae,
Streblitinae und Ochetoceratinae in einer einzigen Unterfamilie Oppe-
liinae zusammenzufassen. Ebenso wird von F. Roman (1938, S. 1511f,)
und auch im russischen ,,Osnovy‘ (1958, 8. 831f.) auf cine Ausscheidung
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von Unterfamilien bei den Oppeliidae verzichtet. Dementsprechend haben
wir in unserem stammesgeschichtlichen Schema (Abb. 204) eine lange,
bis in die Unterkreide persistierende Entwicklungsreihe gezeichnet, die
sich vielleicht noch in den ,,Cleoniceratidae‘‘ fortsetzt. Sie bildet
das Gegenstiick zu der langlebigen, kontinuierlichen Reihe der Haplo-
ceratinae. Lediglich die Hecticoceratinae und Distichoceratinae haben
wir als etwas sclbsténdigere Nebenreihen angedeutet (was an sich nicht
ganz konsequent insofern ist, als manche der jiingeren Oppelien an die
Hecticoceraten ankniipfen diirften).

Ich halte es jedoch auch durchaus fiir méglich, die hier unter den
Oppeliinae zusammengefaSte Formenschar in ein System von Unter-
familien zu zerlegen, die teils einander ablésen, teils als seitliche Ab-
zweigungen auch nebeneinander bestehen. Aber die Zeit ist wohl noch
nicht reif zu ihrer Erfassung. Wenn beispielsweise Neochetoceras, das
groBe Ahnlichkeit mit Ozycerifes (Oppeliinae) aufweist, meist zu den
Streblitinae, von O. F. Guysr (1960, S. 423) aber neuerdings zu den
Ochetoceratinae gestellt wird, wenn Trimarginites und Campylites mit
SpaTH gewohnlich, so auch jiingst von A. H. Carist (1961, 8. 278), zu
den Ochetoceratinae, von A. Jeaxngr (1951, 8. 41ff.) und A. Zuiss
(1959, S. 2) aber zu den Hecticoceratinae geziihlt werden, so scheint
noch keine allgemein befriedigende Abgrenzung der Unterfamilien er-
zielt zu sein. Ich fithle mich nicht befugt, dazu Stellung zu nehmen.

*

Zur Ergiinzung unseres systematischen Uberblicks auf 8. 3391f. haben
wir hier noch die Diagnosen der in diesem Abschnitt besprochenen
Familien und Subfamilien nachzutragen:

Ad IT. SUPERFAMILIE HAMMATOCERATACEAE.

4, Familie Oppeliidae. Vorwiegend involute, diinnscheiben-
formige Hammatocerataceae mit Kiel oder fastigater Extern-
seite und schwachen Sichelrippen; mit tiefer Aufspaltung
von U, und mit groBer Zahl von Umbilikalloben (—12); I
dreispitzig.

5, Familie Phlycticeratidae. Involute, dickscheibenfor-
mige bis kuglige Hammatocerataceae mit Hockerkiel, zwei
Knotenreihen auf den Flanken und kriftiger Spiralskulp-
tur; mit tiefer Aufspaltung von U; und geringer Zahl von
Umbilikalloben (3); I dreispitzig.
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Ad III. SUPERFAMILIE HAPLOCERATACEAE,

lc) Subfamilie Strigoceratinae. Graphoceratidae mit
Hohlkiel, kriftiger Spiralskulptur und ohne Knoten.

2. Familic Haploceratidae. Involute, diinnscheibenfsrmige
Haplocerataceae, meist mit gerundeter oder abgeflachter
Externseite und ohne kriftige Skulpturen.

a) Subfamilie Haploceratinae. Haploceratidae mit ge-
rundeter Externseite, ohne Kiel, meist glatt.

b) Subfamilie Mazapilitinae. Haploceratidae mit leicht
abgeflachter Externseite, ohne Kiel, mit kriftigen
Spaltrippen.

c) Subfamilie Aconeceratinae, Haploceratidae mit; fasti-
gater Externseite und Kiel, glatt oder mit schwachen
Sichelrippen.
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