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Uber den Ursprung der Neoammonoideen 959

gewiesen. Belegt werden kann die Persistenz der Discophylliten mit Mojsvarites
(Textfig.6a) ins Rhét hinein. Belegt werden kann vor allem auch, dass die bereits aus
dem Karn Persiens bekannte Ubergangsform zu den Psiloceraten (und Lytoceraten ?)
auch im europiischen Obernor/Rhat entwickelt war und damit den Psiloceraten als
konkrete Ausgangsform zur Verfiigung stand. Diese obersttriadische Form unter-
scheidet sich in Sutur und Septalfliche (Textfig. 17a—) in nichts von der voraufgehen-
den, lediglich in den Abmessungen des gleichfalls glatten Gehduses (Taf. 10, Fig.6)
liegen geringfiigige Abweichungen vor. Damit ist diese Form — im Gegensatz zu
Trachyphyllites — keine Einzelform mehr, wohl aber noch immer ein sehr seltenes
Element in den Populationen der obersten Trias.

IV. Phylcgenetisch-systematische Schlussbetrachtungen

Textfig. 18 gibt die stammesgeschichtlichen Beziehungen wieder, wie sie sich als
Ergebnis der vorliegenden Untersuchungen fiir das Ubergangsfeld Meso/Neoammo-
noideen darstellen.

1. Es bestétigt sich, dass die verschiedenen Entwicklungsreihen der bisherigen
Ceratitina (Textfig.18: 21-24) ausnahmslos vor Erreichen der Rhét/Lias-Grenze
nachkommenlos erloschen.

2. Demgegeniiber liefern die Phyllocerataceae, die sich in der basalen Trias aus den
Otocerataceae entwickelt haben diirften (SCHINDEWOLF 1968, WIEDMANN 1970a), das
Ausgangspotential fiir die Entwicklung der Neoammonoideen. Nach dem Modus der
Lobenentwicklung lassen sich in diesem Ubergangsfeld in der Trias 4 divergierende
Entwicklungsreihen préizisieren, in denen die wesentlichen Differenzierungsmodi der
umbilikalen Sutur der Neoammonoideen bereits an- und festgelegt sind. Allen diesen
4 Entwicklungsreihen dient die Sutur von Leiophyllites als Basis. Leiophyllites bleibt
demzufolge - entgegen den Vorschlagen von Poprov (1958), ZAKHAROV (1967) u.a. —
in die Phylloceraten eingeschlossen.

3. DieEntwicklungsreihe Leiophyllites—Monophyllites— Eopsiloceras(Textfig. 18 :1-3)
ist gekennzeichnet durch eine echte Lobenvermehrung nach der phylogenetischen
Sequenz ELU; U3/U1!. :Uh 1! > ELU, U3 Uy : Uh [, > ELUs Ug Us Ug : Uy U ],.
Es ist wahrscheinlich, dass sich hier die Phyllcceratidae des Jura und der Kreide mit
den bereits im tiefen Lias abspaltenden Seitenzweigen der Calliphylloceraten und
Partschiceraten (Textfig. 18: 4, 25, 26) anfligen, deren Lobenentwicklung im unteren
Lias noch nicht untersucht ist und die vom héheren Lias ab die einheitliche Loben-
formel ELUs Us (oder Uy) = SU I, besitzen. Bis zur Kldrung der Frage des Uber-
gangs zwischen Monophylliten und Phylloceratidae wird es zweckmadssig sein, beide
Formengruppen als selbstindige Familien nebeneinander bestehen zu lassen.

4. Dic Entwicklungsreihe Mojsvarites—Discophyllites— Rhacophyllites (Textfig.18:
5, 7) kann in gleicher Weise auf den Grundtyp der Leiophylliten-Sutur zuriickgefiihrt
werden, den sie lediglich durch eine mehrfache Lobenspaltung des U, d.h. Sutural-
lobenbildung, variiert. Ob schon in der Trias, bei Rhacophyllites, oder erst bei den
«Juraphyllitidae» (Textfig. 18: 6) eine weitere Lobenvermehrung und Verschiebung
des Uy = § zum Uy = § erfolgte, ist noch unbekannt, da aus diesem Bereich noch
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Uber den Ursprung der Neoammonoideen 961

keine lobenontogenetischen Untersuchungen vorliegen. Auf jeden Fall erfolgte diese
Entwicklung nach den Formeln (ELU> Us/Uy,:Uil})) > ELUy Uy = SI; >
ELU; U3 Uy = SU I, > ELUs Us Uy = SU1I und damit der Ubergang iiber die
Rhit/Lias-Grenze so kontinuierlich, dass die «Juraphyllitidae» in die neu zu definie-
renden Discophyllitidae einbezogen werden miissen (WIEDMANN 1964). Ungeklart
bleibt die Frage, ob Mojsvarites in primitiven Vertretern der Monophylliten — wie bis-
her angenommen — oder direkt in Leiophyllites wurzelt.

5. Von Mojsvarites nimmt eine dritte Entwicklungsreiheihren Ausgang (Textfig. 18:
8, 17-20), bei der es zur Kombination der beiden vorigen Lobenbildungsmodi kommt.
Der in der Anlage vorhandene Suturallobus im U; wird hier in seinem dorsalen Teil
reduziert, in dem es statt dessen zur bescheidenen Neubildung weiterer Elemente
kommt. Uber die im Grenzbereich Phylloceraten/Lytoceraten/Psiloceraten gesuchte
und hier ermittelte Ubergangsform, Phyllytoceras n.gen., fiihrt dieser Entwicklungs-
trend gleichfalls kontiniuierlich iiber die Rhit/Lias-Grenze hinweg zu den Psiloceraten.
Ausgehend von Mojsvarites (E L Us Uy = S1;) kennzeichnet diese Reihe die Loben-
phylogenie ELUs Us? Uy (= S?)I — ELUs U3 (Uy = S?) Uy, Uy, I. Die Frage nach
der systematischen Stellung von Phyllytoceras n.gen. soll erst nach Behandlung der
vierten Entwicklungsreihe erortert werden, die gleichfalls auf Leiophyllites zurtick-
gefiihrt werden kann.

6. Die Entwicklungsreihe Trachyphyllites—Lytoceras (Textfig.18: 9-13), die die

Rhit/Lias-Grenze gleichfalls kontinuierlich gequert hat, schliesst sich in ihrer Loben-
entwicklung und -formel paradoxerweise nicht nur am engsten an die phyllocera-
tide Grundsutur von Leiophyllites an, sondern ist sogar mit dieser identisch:
(ELU U3/U1 v ot Uy 1,) — ELU: Up g7 U1d1—> ELU; Ul,,- : Ul,, 13. Der noch unaus-
gefiillte zeitliche Hiatus zwischen Karn und Sinemurien und das Fehlen jeder An-
deutung eines Septallobus diirfte die Separierung der triadischen Trachyphyllitidae
von den jurasso-kretazischen Lytoceratidae erlauben.

7. Beriicksichtigen wir, dass sich aus dieser Stammlinie der Lytoceraten unmittel-
bar an oder bereits vor der Rhit/Lias-Grenze zwei Nebenlinien mit den Lobenformeln
ELUs Uy : I (Pleuroacanthitidae incl. «Ectocentritidae») und ELU: Ui (= S) 1
(Analytoceratidae) entwickeln konnten (Textfig. 18: 14-16), sowird nicht nur deutlich,
dass hier wiederum ein Riickschlag auf Lobenstadien phylloceratider Vorfahren er-
folgte, sondern dass die Modi umbilikaler Lobenvermehrung und -zerschlitzung
nicht in dem Masse genetisch fixiert sind, wie SCHINDEWOLF (1961-1968) dies noch
vermutete. Offenbar konnen die gleichen Modi nebeneinander in parallelen Entwick-
lungsreihen auftreten (Discophylliten, Analytoceraten), wahrend sich auf der anderen
Seite in derselben Entwicklungsreihe sehr verschiedene Modi in rascher Folge ablésen
konnen (Monophylliten). Es ergibt sich iiberhaupt das paradoxe Bild, dass die als
konservativ geltenden Phylloceraten — wenigstens in der Trias — die stiarkste Evolu-
bilitit der Suturmerkmale erkennen lassen, wiahrend die Lytoceraten praktisch den
Standard-Lobentyp primitiver Untertrias-Phylloceraten bis zu ihrem Erlschen in der
hochsten Kreide konservieren.

8. Es konnte — wie bereits friither (1964) fiir die jingeren Phylloceraten — deutlich
gemacht werden, dass eine Klassifizierung der Phylloceraten nach der Phylloidzahl
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auch in der Trias undurchfiihrbar ist. In allen drei zuvor definierten Entwicklungs-
reihen im Bereich der Phylloceraten beginnt die Entwicklung einheitlich bei monophyl-
len Sitteln, die dann unabhingig voneinander, konvergent, eine zunehmende Zer-
schlitzung erfahren. Wir haben demnach bisher Stadien, nicht jedoch phylogene-
tische Einheiten klassifiziert. Analoges gilt fiir die Primérsuturen. Zwar scheint sich
der Ubergang von der quadrilobaten zur quinquelobaten Primérsutur tatsichlich mehr
oder weniger im Bereich der Rhit/Lias-Grenze vollzogen zu haben ; auch dieses Merk-
mal darf jedoch nicht {iberbewertet werden. Es wire ebensowenig sinnvoll, die tria-
dischen Phylloceraten-, Lytoceraten- und Psiloceraten-Vorldufer nur deswegen ande-
ren Unterordnungen zuzurechnen, weil ihre Primédrsutur noch quadrilobat ist, wie es
unzweckmassig wire, die Arcestaceae auf Grund ihrer quinquelobaten Primédrsutur zu
den Neoammonoideen zu iiberfiihren. Zudem konnte gezeigt werden, dass — bei
Phyllytoceras n.gen. — der Us frither als sonst, ndmlich schon in der 2. Sutur einsetzt,
was als Ubergang zwischen quadri- und quinquelobatem Stadium der Primérsuturen
gewertet werden kann.

9. Auch die vorliegenden Untersuchungen haben die liberragende klassifikato-
rische Bedeutung der Internsutur fiir die Grossgliederung der mesozoischen Ammono-
ideen bestitigt (SALFELD 1924, WIEDMANN 1966b, 1968, 1970a). Wenn wir an dem
bisherigen Prinzip der Dreigliederung der jurassischen Neoammonoideen in Phyllo-
ceratina, Lytoceratina und Ammonitina festhalten wollen, und wenn wir vor allem
die sehr kontinuierlich auseinander hervorgehenden Ausgangsformen der Trias sinn-
voll einer dieser Gruppen zuordnen wollen, so spielt die Konfiguration des 7 hierfiir
eine entscheidende Rolle.

Leiophyllites, nach Habitus und Lobenentwicklung bereits ein Lytocerat, besitzt
einen bis ins Alter lituiden 7 und ist damit ein unzweifelhafter Phyllocerat.

Phyllytoceras n.gen. ist nach dem Zerschlitzungsgrad des / (WIEDMANN 1966b,
S.48) ein echter Vertreter der Ammonitina, auch wenn es noch altertiimliche Merk-
male in der phylloiden Sattelform und der quadrilobaten Primérsutur konserviert hat.
Sie berechtigen zur Errichtung einer eigenen Familie Phyllytoceratidae nov.fam. im
Rahmen der Psilocerataceae, die damit in das Karn zuriickreichen, wo sie sich kon-
tinuierlich aus den Discophyllitidae entwickelt haben.

Trachyphyllites besitzt zwar bereits den typisch kreuzférmigen 7 der Lytoceraten,
lasst aber noch keinerlei Septallobenbildung erkennen, zu der es anscheinend erst im
unteren Lias kommt. Schwer zu beurteilen ist noch die Frage, ob Trachyphyllites
direkt oder auf dem Umweg tber Phyllytoceras aus Leiophyllites hervorgegangen ist.
Hinsichtlich der identischen Spaltung des U, ist Trachyphyllites besser von Leiophyl-
lites abzuleiten, hinsichtlich der Zerschlitzung des 7 dagegen eher von Phyllytoceras,
das zudem auch einen Ansatz von Septallobenbildung erkennen ldsst und auch in
stratigraphischer Hinsicht vermittelt. Schwierigkeiten bereitet dabei die Vorstellung,
warum sich der zweiteilige Uy der Lytoceraten erst auf dem Umweg liber eine Sutural-
lobenbildung im U, (Mojsvarites) und deren erneuter Reduktion (Phyllytoceras n.gen.)
aus dem gleichfalls zweiteiligen U, von Leiophyllites entwickelt haben sollte. Es ist
daher nicht auszuschliessen, dass die Entwicklung von Leiophyllites zu Trachyphyl-
lites — wie in Textfig. 18 angedeutet — iiber eine bislang unbekannte Form des Ladin/
Karn unmittelbar an Phyllytoceras vorbeifiihrte.
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10. Eine Frage untergeordneter Bedeutung ist schliesslich, ob nach den vorliegen-
den Ergebnissen an der bewihrten bisherigen Gliederung der mesozoischen Ammono-
ideen - in Ceratitina, Phylloceratina, Lytoceratina, Ammonitina und Ancyloceratina —
festgehalten werden soll oder ob der Alternativgliederung SCHINDEWOLFs (1968) in
Phylloceratida und Lytoceratida der Vorzug zu geben ist, wonach erstere die Cerati-
tina, letztere die Ammonitina, Ancyloceratina und «Tetragonitina» mit enthalten
wirden.

Beide Gliederungen haben zweifellos ihre Vorteile. Die bisherige stellt die Eigen-
standigkeit der Ceratitina als quadrilobate Mesoammonoideen besser heraus und
betont gleichzeitig die Gleichwertigkeit von Lytoceraten und Ammonitinen, die zwar
aus gleicher Wurzel, aber doch nebeneinander aus den Phylloceraten hervorgegangen
sind.

SCHINDEWOLFs Alternativgliederung verwischt zwar den deutlichen Unterschied
zwischen Meso- und Neoammonoideen — und betont dann auf der anderen Seite zu
stark eine Eigenstidndigkeit der sexlobaten «Tetragonitina», die sehr kontinuierlich aus
den Lytoceraten hervorgegangen sind —; sie hebt dafiir aber starker auf die Konfigu-
ration des Internlobus ab, der bei den Phylloceratida prinzipiell lituid, bei den Lyto-
ceratida prinzipiell zerschlitzt ist, mit dem Septallobus der Lytoceratina als Sonder-
bildung.

Festzuhalten ist, dass die starken morphologischen Diskontinuitdten, die bisher
an der Basis der Lytoceratina und Ammonitina gesehen worden sind, sich in ein
Kontinuum verwandelt haben, so dass die systematische Isolierung dieser Gruppen in
eigenen Ordnungen neu diskutiert werden muss. Bestehen bleibt im System der meso-
zoischen Ammonoideen der Merkmalssprung an der Basis der Ancyloceratina, der
jedoch gleichfalls einer Uberpriifung bedarf.

V. Das Typogenese-Problem

Der phylogenetische Hintergrund der vorliegenden Untersuchung war die Frage,
ob fiir die Invertebraten-Evolution grundsitzlich ein anderer Entwicklungsmechanis-
mus angenommen werden muss, als er uns von der Stammesgeschichte der Vertebra-
ten her vertraut ist. Diese kann heute nicht nur als Kontinuum — mit konkreten Uber-
gingen selbst zwischen den héheren Kategorien des Systems — belegt werden, sie ver-
mittelt auch recht klare Vorstellungen iiber den Evolutionsvorgang selbst, die allein
erst dazu berechtigen, seitens der Paldontologie auch iiber den Mechanismus dieser
Evolution generalisierende Aussagen zu machen.

Die Friithevolution der Sduger, der uns wohl am besten beskannte Ausschnitt aus
der Phylogenese der Vertebraten (THENIUS & HOFER 1960, SiMpsOoN 1961, FRrIiCcK &
STARCK 1963, KERMACK 1965, KUHN-SCHNYDER 1967, THENIUS 1969) erfolgte in einem
breiten Ubergangsfeld — sowohl in morphologischer als auch in stratigraphischer
Hinsicht —, in dem die Vielzahl der Einzelmerkmale, die schliesslich in ihrer Gesamt-
heit den Sdugertypus definiert, in mehreren parallelen Reihen, teils akzelerierend, teils
retardierend, in heterochronem Muster evoluierte, das treffend als « Mosaikmodus»
der Evolution bezeichnet wurde (DE BEER, SCHINDEWOLF, WATSON). Dass demzufolge
eine prazise Abgrenzung zwischen Reptil und Sduger heute nur durch konventio-
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