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Uber die verianderliche Gehauseform des Brachiopoden
Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER) aus den
Varians-Schichten (Bathonian) verschiedener Fundorte

Von HEeiNz SuLser')

ZUSAMMENFASSUNG

Die polymorphe Brachiopodenart Rhynchonelloidella alemanica (RoLLier) aus dem Bathonian wird an ca. 250
Individuen aus 7 Fundorten untersucht, die sich von Siddeutschland iiber den Schweizer Jura bis in das franzosi-
sche Nachbargebiet erstrecken, aus welchem der Lectotypus stammt. Die einzelnen Populationen werden durch die
Gehidusevolumina charakterisiert, die iiblichen Masse von Liinge, Breite und Dicke hingegen nur fiir die Definition
des allgemeinen Schalenhabitus verwendet. Feinere Formunterschiede werden durch visuelle Beurteilung typischer
Schalenmerkmale (dorsaler Wulst, Wolbung der Dorsalklappe, frontale Kommissur, seitliche «Fliigel», Berippung)
erfasst und deren gegenseitige Beziehungen ermittelt.

Rhynchonelloidella alemanica kann aufgrund des vorliegenden Materials durch die Aufstellung von 6 Morpho-
typen hinreichend beschrieben werden. Die Griinde fiir die Variabilitat dieser Brachiopoden-Spezies und die unter-
schiedliche Verteilung der Morphotypen an den einzelnen Fundorten sind nicht bekannt, werden jedoch in paléo-
okologischen Faktoren vermutet, wofiir einige Hinweise gegeben werden. Vergleiche mit ahnlichen Arten oder
Formen ausserhalb des Untersuchungsgebietes werden soweit moglich diskutiert.

RESUME

Le brachiopode Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER), espéce polymorphique du Bathonien, est examiné
chez environ 250 individus provenant de 7 localités, qui s’étendent du sud de I'Allemagne et le Jura suisse jusqu'a la
contrée frangaise environnante d’'ou on connait le lectotype. Les diverses populations sont caractérisées par le volume
de la coquille, tandis que les mesures usuelles (longueur, largeur, épaisseur) ne sont utilisées que pour la définition de
sa forme générale. Les différences plus fines sont établies par 'examination visuelle des caractéres typiques de la
coquille (bourrelet dorsal, courbure de la valve dorsale, commissure frontale, «ailes» latérales, costulation) et leurs
relations mutuelles sont étudi€es.

A la base du matériel examiné Rhynchonelloidella alemanica peut étre décrite d’'une maniere satisfaisante par la
création de 6 morphotypes. La cause de la variabilité de cette espece et la distribution changeante des morphotypes
dans les localités différentes ne sont pas connues, mais ont leur origine probablement dans des facteurs paléoécologi-
ques, pour lesquels quelques indications sont données. Des comparaisons avec des especes ou des formes semblables
hors des régions étudiées sont discutées autant que possible.

ABSTRACT

The polymorphic brachiopod species Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER) is investigated at about 250 spe-
cimens from 7 localities, ranging from the south of Germany and the swiss Jura to the adjacent french country,
where the lectotype comes from. The diverse populations are characterized by the volume of the shell, while the
usual measures (length, width, thickness) are used for the definition of its general form only. Finer differencies are
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established by visual examination of typical characters of the shell (dorsal fold, curvature of the dorsal valve, ante-
rior commissure, lateral «wings», costulation) and their mutual relations are studied.

Based on the examined material Rhynchonelloidella alemanica can be described statisfactorily by 6 morpho-
types. The cause for the variability of this species and the changing distribution of the morphotypes at the different
localities are not known, but are suspected to have its origin in paleoecological factors for which some indications
are given. Comparisons with similar species or forms out of the regions studied are discussed as far as possible.

1. Einleitung

«Es ist schwer, diese Muschel in allen ihren Modificationen festzuhalten, allein
wenn man sich an das Lager halt, ist volle Sicherheit... Wollte ich die Sache erschop-
fend behandeln, so miisste ich fiir diese zierlichste unter den deutschen Terebrateln
einen grossen Raum in Anspruch nehmen». — Mit diesen Worten ausserte sich
QuensTeDpT (1871) zu der verwirrenden Formenvielfalt der Brachiopodenart RhAyn-
chonelloidella alemanica (RorLier). Der friiher gebrauchliche Artname «varians»
bezeichnete in treffender Weise diese Eigenschaft, musste aber den Nomenklatur-
regeln weichen und ist heute ungiiltig. Er hat sich hingegen in den Begriffen «Varians-
Schichten» oder «Marnes a Rhynchonella varians» erhalten, wo R. alemanica als hau-
figes Faziesfossil auftritt.

LauriN (1984) widmete der «alemanica-Gruppe», wie er diese veranderlichen
Rhynchonelliden nannte, eine ausfiihrliche Studie, in der aber nur der westliche Teil
ihres Verbreitungsgebietes (Nordostfrankreich) beriicksichtigt wurde. Er selber raumte
ein, dass hinsichtlich ihrer Variabilitdt noch Fragen offen bleiben. Im folgenden Beitrag
wird der Versuch unternommen, diese Spezies in ihren hauptsachlichsten Varianten
von verschiedenen Fundpunkten des schweizerischen und schwabischen Jura, d.h.
uber den Hauptbereich ihres Vorkommens, naher zu erfassen.

2. Geschichtliches zu Rhynchonelloidella alemanica (RoLLiER 1911)

71708 Terebratula striata lacunosa minima cinerea Lang, S. 158, Tf. 49, Fig. 4.

non 1820 Terebratulites varians SCHLOTHEIM, S. 267, keine Abbildung (Referenz: Encyclopédie métho-
dique 1813, Tf. 241, Fig. 5a, b).

1832 Terebratula varians ScHLoTHEIM—ZIETEN, S. 57, Tf. 42, Fig. Ta—f (= Rhynchonella zieteni
D’ ORBIGNY).

pars 1834 Terebratula varians ScuLotHEIM—Bucn, S. 36-37, Tf. 1, Fig. 19.

non 1836 Terebratula varians ScHLoTHEIM — RoEMER, S. 38, Tf. 2, Fig. 12.

pars 1836 Terebratula varians ScHLOTHEIM — LAMARCK, S. 352.

non (?) 1837 Terebratula varians SCHLOTHEIM var. popilanica Pusch, S. 12, Tf. 3, Fig. 3.

pars 1837 Terebratula varians ScHLoTHEIM — BronN, 8. 289-290, Tf. 18, Fig. 4a—d.

1838 Terebratula varians ScHLoTHEIM — FroOMHERZ, S. 26.

pars 1838 Terebratula varians ScHLoTHEIM —Bucs, S 135, Tf. 14, Fig. 4.

non 1841 Terebratula varians SCHLOTHEIM var. gamma ROEMER, S. 37, Tf. 1, Fig. 3.

1843 Terebratula varians ScaLoTHEIM — QUENSTEDT, S. 368-369.

1850 Rhynchonella zieteni p’ OrBIGNY, S. 315, Nr. 348.

1852 Terebratula varians ScHLoTHEIM — QUENSTEDT, S. 454, Tf. 36, Fig. 19.

71852 Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) - Davipson, S. 83, Tf. 17, Fig. 15, 16.

1857 Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) — OPPEL, S. 498-499.

1858 Terebratula varians ScHLoTHEIM — QUENSTEDT, S. 495-496, 498, Tf. 66, Fig. 25.

? 1859 Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) —EUuDEs-DEsLoONGCHAMPS, S. 247-248, Tf. 4, Fig. 15.

non 1863 Rhynchonella varians ' ORBIGNY (5ic)— OOSTER, S. 48.

1867 Terebratula varians ScHLoTHEIM —QUENSTEDT, S. 542, Tf. 46, Fig. 19.
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1945

Rhynchonella varians ZieTen (sic)—~Greppin, S. 51, 56.

Rhynchonella varians ScuLotHEIM —RoOEMER, S. 225, Tf. 20, Fig. 18 (in Legende Fig. 19).
Rhynchonella varians Davipson (sic)—RoeMer, S. 227, Tf. 17, Fig. 24.

Rhynchonella varians o’ OrBiGNY (sic)—RoeMER, S. 238, Tf. 21, Fig. 17, 18.

Terebratula varians ScurLorHeM — QuensTeDT, S. 85-89, 92, 93, Tf. 38, Fig. 56-69, 92, 93,
95, 96 |= Rhynchonelia alemanica (RoLLIER)).

Terebratula varians angulata Quenstept, S. 91-92, Tf. 38, Fig. 88 [=Rhynchonella basi-
leensis (RoLLIER)].

Terebratula varians planata Quensteprt, S. 91, Tf. 38, Fig. 89-90 [= Rhynchonella planata
(RoLLIER)].

Terebratula varians plicatella Quensteprt, S. 92, Tf. 38, Fig. 94 [= Kallirhynchia yaxleyensis
(Davipson 1878)7?].

Terebratula varians arcuara Quenstepr, S. 89, Tf. 38, Fig. 70-80.

Terebratula varians concinna Quensteprt, S. 92, Tf. 38, Fig.91 [= Kallirhynchia concinna
(Sowersy 1815)7].

Terebratula varians quadra Quenstepr, S. 94, Tf. 38, Fig.102-104, non 99, non 101
[= Rhynchonella blumbergensis RoLLier und Rhynchonella brisgoviensis RoLLIER].
Terebratula quadra Quensteprt, S. 95, Tf. 38, Fig. 105-106.

Terebratula varians pommerana Quenstepr, S. 90, Tf. 38, Fig. 81.

Terebratula varians gigas Quenstept, S. 93, Tf. 38, Fig.97 [= Goniorhynchia boueti
(Davipson))|.

Terebratula varians moriérei QUENSTEDT, S. 94, Tf. 38, Fig. 100 [= Kutchirhynchia morieri
(Davipson)].

Rhynchonella varians (ScaLoTHEIM) - LEPS1US, S. 29, 30.

Rhynchonella varians var. smithi WaLker in Davipson, S. 213, Tf. 28, Fig.1-3.

Rhynchonella varians (ScHLOTHEIM) —STUTZ, S. 846.

Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) —SzAINOCHA, S. 224, Tf. 6, Fig. 5-9.

Rhynchonella varians (ScaLoteEiM) —Haas & PETri, S. 229-231, Tf. 6, Fig. 11-13.
Rhynchonella cf. varians (ScuLotHEIM) —Haas & Petri, Tf. 7, Fig. 23.

Rhynchonella varians (ScHLOTHEIM), var. oolithica Haas & Petri, S. 231-233, Tf. 6, Fig. 14,
15 [= Rhynchonella haasi RoLLIER].

Terebratula varians SciLoTHEIM —QUENSTEDT, S. 692, Tf. 53, Fig. 52.

Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) —Haas, S. 92,

Rhynchonella varians (ScHLoTHEIM) —ScHLIPPE, S. 102.

Rhynchonella varians (SCHLOTHEIM), var. oolithica Hass & PeTri—ScHuippg, S. 102.
Rhynchonella alemanica RoLLIER, S. 21 (inkl. Fussnote), 218.

Rhynchonella arcuata QUensTEDT) — ROLLIER, S. 218.

Rhynchonella basileensis RoLLIER, S. 219.

Rhynchonella blumbergensis RoLLIER, S. 219.

Rhynchonella planata RoLLIER, S. 218.

Rhynchonella zieteni 'OrBIGNY —ROLLIER, S. 217.

Rhynchonella alemanica RoLLIER, S. 151-152.

Rhynchonella arcuata (QUeNsTEDT) -~ RoLLIER, S. 152,

Rhynchonella basileensis RoLLIER, S. 152—-153.

Rhynchonella blumbergensis RoLLIER, S. 152.

Rhynchonella brisgoviensis RoLLIER, S. 161.

Rhynchonella planata RoLLIER, S. 152,

Rhynchonella zieteni o’ OrBIGNY —ROLLIER, S. 151.

Rhynchonella spathicaLamarck — CLERC & Favre, Tf. 18, Fig. 111-112.

Cyclothyris varians (ScHLoTHEIM) — LEIDHOLD, S. 353-354, Tf. 5, Fig. 1.

Rhynchonella alemanica RoLLIER (= Rh. varians SCHLOTHEIM pars)— LEUTHARDT, S. 566.
Rhynchonella varians (ScuLotHEIM) - SToLL, S. 7, 39, Tf. 1, Fig. 3.

Rhynchonella alemanica RoLLier —Moissklev, S. 72-74 (engl. Zusammenfassung, S. 186),
Tf. 7, Fig. 1-8.

Rhynchonella (Kallirhynchia ?) basileensis (RoLLiER) —LiEB, S. 151.

Rhynchonella (Rhynchonelioidella) wattonensis Muir-Woobp —LiEs, S. 152.
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1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) tutcheri Muir-Woop —LiEB, S. 152.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) trigonalis MuirR-Woop —Lies, 8. 152-153.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) globosa Muir-Woop —Lies, S. 153.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) mesoloba Muir-Woop—Lies, S. 153.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) smithi (Davipson)—Lies, S. 153, Tf. 2, Fig. 12.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) smithi var. crassa Muir-Woop—Lies, S. 154,

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) zieteni (0’OrBioNY) - LiEs, S. 154, Tf. 2, Fig. 3.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) quenstedti Lies, S. 154 [nomen novum fiir Terebratula
varians ScaLoTHEIM in QuensTept 1871, Tf. 38, Fig. 95].

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidella) arcuata (QUENsTEDT) RoLLIER (sic)—-Lies, S. 155.

1945 Rhynchonella (Rhynchonelloidea) alemanica RoLLier — GARDET, S.49-53, Tf. 4, Fig. 1-12.

non (?) 1950 Cyclothyris varians arcuata (QUENSTEDT) —MakriDIN, S. 142, Tf. 1, Fig. 9-12.

non (?) 1964 Ivanoviella alemanica (RoLLiEr)—MakriDIN, S. 140-142, Tf. 5, Fig. 3-6.

non (?) 1964 Ivanoviella basileensis (RoLLIER) —MakrIDIN, S. 142-143, Tf. 5, Fig. 7.

non (?) 1978 Ivanoviella alemanica (RoLLIER) -~ WiSNIEWSKA-ZELICHOWSKA, S. 73-75, Tf. 2, Fig.1-3,
Textfig. 5.

non (?) 1978 Ivanoviella arcuata (RoLLIER)— WisNIEWsKA-ZELICHOWSKA, S. 71-73, Tf. 1, Fig. 1-4,
Textfig. 4.

non (?) 1978 Rhynchonelloidella varians popilanica (Pusch)—WisNIEWSKA-ZELICHOWSKA, S. 77-79,
Tf. 3, Fig.1-4, Textfig.7, 8.

non (?) 1978 Rhynchonelloidella globosa Muir-Woob — WisNIEWSKA-ZELICHOWSKA, S. 79, Tf. 3, Fig.5-7.

1984 Rhynchonelloidella alemanica alemanica (RoLLiEr)—Laurin. S. 157-170, 361-363, Tf. 1,
Fig. 1-6, Textfig. 101-108, 110.

1984 Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER) gardeti Laurin, S. 170-172, 363, Tf. 1, Fig. 7-10,
Textfig. 110.

«Rhynchonella varians» ist trotz mancher Versuche, den von ScHLoTHEIM (1820)
aufgestellten Namen (Terebratulites varians) auf eine bestimmte Spezies festzulegen,
ein nomen dubium geblieben. Wahrscheinlich bezog sich ScaLotHEIM sowohl auf
Exemplare von Elligserbrink bei Alfeld in der Nahe von Hannover (untere Kreide) als
auch von Amberg in der Frankischen Alb (Lias?), das Taxon ist also weder von der
Lokalitat noch vom stratigraphischen Niveau her bestimmt (vgl. ALMERAS 1966).
Obschon verschiedene Autoren auf diese Unsicherheit hinwiesen, hatte es sich im
letzten Jahrhundert eingebiirgert, Rhynchonella varians als eine Art des oberen
Dogger zu betrachten. Zur Festigung des Namens trugen die haufig zitierten Varians-
Schichten bei, die nach dem oft massenhaften Vorkommen dieses Brachiopoden in
bestimmten Binken des Braunjura epsilon von Stiddeutschland, der Schweiz und von
Elsass-Lothringen benannt wurden. RorLier (1911, 1917) hielt streng an der Herkunft
der Rhynchonella varians aus der norddeutschen Kreide fest und nannte die Dogger-
form «varians auctt.» Rhynchonella alemanica. Er bezog sich dabei auf die in Haas &
Perr1 (1882, Tf. 6, Fig.12, 13) abgebildeten Formen aus dem Bathonian einer nicht
naher bezeichneten Lokalitat bei Ferrette (Pfirt), Dép. Haut-Rhin, Frankreich, 22 km
westsiidwestlich von Basel. Laurin (1984) bezeichnete Figur 13 als Lectotypus. Das in
Strassburg aufbewahrte Original ging durch Kriegseinwirkung verloren.

Unter den Rhynchonelliden des oberen Doggers, deren Variabilitat i.a. gross ist,
sticht R. alemanica durch besonderen Formenreichtum hervor. Dies brachte es mit sich,
dass Rhynchonella varians auctt. immer mehr in eine Gruppenbezeichnung ausartete,
die weiterer Differenzierungen durch trinominale Namengebung (z.B. bei QUENSTEDT)
oder Aufgliederung in Varietaten oder Unterarten bedurfte. Eine durchgehende Kla-
rung der Nomenklatur in bezug auf die Frage, was alles im engeren Sinne zu alemanica
gezahlt werden muss, erscheint heute kaum mehr moglich. Selbst fiir einen engeren
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geographischen Raum ergeben sich noch heikle Fragen, was die Variationsbreite und
die Interspezifitat einzelner Populationen angeht.

Aus dem «varians-Komplex» bearbeitete Muir-Woob (1936) isolierte Formen des
Bathonian von Somerset (England), die sie in mehrere neue, nur mangelhaft gegen-
einander abgegrenzte Arten aufteilte und in das von ihr neu errichtete Genus Rhyn-
chonelloidella (Typusart: Rhynchonella varians var. smithi Davipson 1878) stellte.
Morphologische Beziehungen zu Formen der mitteleuropaischen Varians-Schichten
wurden hierbei nicht in Betracht gezogen.

Die Eigenstandigkeit der Gattung Rhynchonelloidella gegeniiber der bereits 1918
von Buckman aufgestellten und zumindest ausserlich sehr ahnlichen Rhynchonelloidea
ist umstritten. Beide Gattungen zeichnen sich durch einen markanten dorsalen Wulst,
einen ausgepragt uniplicaten Stirnrand und das charakteristische, an einen Hundekopf
erinnernde («cynocephale») Profil aus. Mehrere Autoren stimmen jedoch mit Muir-
Woobp darin iberein, dass die inneren Strukturen geniigend Unterscheidungsmerk-
male besitzen, um beide Gattungen auseinanderzuhalten (vgl. z.B. Bacue 1954; Rous-
seLLE 1975; Laurin 1984). Abgesehen von diesen schwierigen, subjektiv gepragten
Abgrenzungen werden bei der Gattungszuweisung haufig auch stratigraphische
Gesichtspunkte berticksichtigt, indem Arten des Unterdoggers in der Regel bei Rhyn-
chonelloidea, solche des Oberdoggers bei Rhynchonelloidella untergebracht werden.
Besondere Erwahnung verlangt die Gattung /vanoviella MakripiN 1955, die auf einer
falsch interpretierten Rhynchonella alemanica RoLLier aus dem Callovian der zentral-
russischen Platte (!) als Typusart erreichtet wurde und als revisionsbediirftig gilt.

Entwicklungsgeschichtlich konnen diese Gattungen innerhalb der Familie Rhyn-
chonellidae (Subfamilie Rhynchodellinae) in folgende Reihe gestellt werden: Homoe-
orhynchia (Lias) — Rhynchonelloidea (unterer Dogger) — Rhynchonelloidella/Ivano-
viella? (Oberer Dogger) — Thurmannella (Oxfordian), vgl. RousseLLE (1970); AGER et
al. (1972).

Von diesen Gattungen ist Rhynchonelloidella mit gegenwartig tiber 20 nominellen
Spezies bei weitem die umfangreichste. Dies widerspiegelt zu einem guten Teil das
Ausmass und die Haufigkeit variabler Formen, wie sie die beschleunigte Brachio-
poden-Entwicklung im Oberdogger offenbart.

Lies (1945) war einer der ersten, der in seiner Arbeit iiber die Brachiopoden des
schweizerischen Jura fiir Formen der alemanica-Gruppe die Gattung Rhynchonelloi-
della benutzte und Vergleiche mit den von Muir-Woob (loc. cit.) beschriebenen engli-
schen Taxa anstellte. Wie ein Blick auf die Synonymieliste zeigt, wurde die MuiIr-
Woob’sche Gattung fiir Rhynchonella alemanica auch in der jlingeren Literatur nicht
angezweifelt. Sie ist auch in dieser Arbeit ohne Versuch einer Neubewertung beibe-
halten worden.

Eine eingehende Bearbeitung nach statistischen und o©kologischen Gesichts-
punkten erfuhr Rhynchonelloidella alemanica neulich durch Laurin (1984). Diese
Spezies ist nach dem gegenwartigen Kenntnisstand auf den schwabischen und schwei-
zerischen Jura, das Breisgau und Elsass-Lothringen beschrankt. Sie scheint sich inner-
halb des Pariser Beckens nicht weiter gegen Siiden und Westen ausgedehnt zu haben.
Angaben aus dem Ubrigen Europa sind nicht tiberpriift. Eine spezielle Untersuchung
wert ware der Vergleich von R. alemanica des europaischen Kontinents mit den sud-
englischen Gattungsvertretern.
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3. Fundstellen

Aus sieben Lokalitaten (vgl. Fig.1) stammt das Material, das fiir die vorliegenden
Untersuchungen verwendet wurde.

Al: Gegend von Aldingen (Baden-Wiirttemberg, BRD). Die Fossilien stammen aus
den Sammlungsbestianden des Naturhistorischen Museums St. Gallen. Obwohl die
exakte Fundstelle aus der Etikettenbeschriftung nicht hervorgeht, durfte es sich gemass
den Angaben von DierL & RieBer (1980) um eines der nordlichsten Vorkommen der
Varians-Schichten an der Westalb in Siidwestdeutschland handeln.

Bl: Blumberg-Zollhaus (Baden-Wiirttemberg, BRD). R. alemanica wurde in
grosser Zahl in zerfallenden, dunkelbraunen Kalkmergeln auf der Abraumhalde nord-
lich des Lindenbiihls gesammelt (ungefahre Koord.: 683,0/299,0/720). Untergeordnet
kommt der Terebratulide Arceythyris diptycha (OppeL) vor. — Eine nach Abschluss
dieser Arbeiten gesammelte Population (ca. 80 Exemplare) aus den am Westabhang
des Buchberges bei Blumberg anstehenden Varians-Schichten (ungefahre Koord.:
680,8/298,3/800) zeigte ein durchaus vergleichbares Analysenmuster.

Si: Churztal nordlich Siblingen, Kt. Schaffhausen (Koord.: 682,05/286,90/640). In
dem in einem Wald gelegenen Aufschluss sind die Varians-Schichten unterhalb des
einen Kondensationshorizont bildenden Callovian (belegt durch Macrocephaliten und
Reineckia anceps), ca. 1 m unter den Birmenstorfer-Schichten, entblosst. Ihr oberba-
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Fig. 1. Geographische Lage der Fundstellen (Varians-Schichten). Al: Aldingen, Bl: Blumberg, Si: Siblingen, Ma:
Mandach, Pa: Passwang, Mu: Muttenz, Fe: Ferrette.
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thonisches Alter ist durch Oxycerites aspidoides belegt. R. alemanica konnte aus dem
Anstehenden, einem dichten grauen Kalk, gesammelt werden. Begleitfauna inkl.
Acanthothiris spinosa (L.) eher sparlich.

Ma: Egg siidostlich Mandach, Kt. Aargau (Koord.: 656,65/265,90/602). Das
Profil ist in Scumassmann (1945, S. 68-69) beschrieben. Die Varians-Schichten
bilden hier mit nur 1,4 m Gesamtmachtigkeit das Dach der Spatkalke. An ihrer Ober-
grenze fuhren sie uber einem Austernpflaster zahlreiche Fossilien (Bank 20 und 21 des
Profils) und schliessen gegen die hangenden Birmenstorfer-Schichten (Schichtliicke!)
mit einem limonitischen Hardground ab. Ausser der dominierenden R. alemanica
besteht die Makrofauna aus weiteren Brachiopoden (Acanthothiris spinosa, Stenogmus
pentagonalis CooPer), Bivalven der Gattungen Gresslya (sehr haufig), Pholadomya,
Modiolus, Trigonia, Pectiniden, aufgearbeiteten Austernbruchstucken (Ctenostreon
pectiniformis, Lopha marshi), Gastropoden, Belemniten, Ammonitenfragmenten (u.a.
ein grosser ?Procerites sp.), Echiniden (Pygomalus ovalis). Serpelbewuchs ist haufig.
Die detritischen Mergel enthalten bis knapp handgrosse Einlagerungen kalkigeren
Materials mit gleichem Faunenspektrum.

Pa: Beibelberg am Passwang, Kt. Solothurn (Koord.: 615,60/245,15/940). Die
Varians-Schichten sind durch eine Gelanderutschung freigelegt, die kein horizon-
tiertes Aufsammeln ermoglichte. Das Sediment zeigt geringen Sandgehalt und enthalt
ausser R. alemanica viele diinnschalige Weichbodenbewohner (Pholadomyiden, die
kleine Auster Catinula knorri) und wenige Terebratuliden, u.a. Ornithella lagenalis
(SCHLOTHEIM).

Mu: Wartenberg bei Muttenz, Kt. Basel-Land (Koord.: 616,65/263,40/360). Die
Varians-Schichten stehen auf der Ostseite des Wartenberges unterhalb der Oxford-
mergel an, doch scheinen frische Aufschliisse zu fehlen. R. alemanica konnte an einer
humusarmen Stelle im Waldboden zusammen mit der typischen Fauna (Acanthothiris
sp., Arceythyris diptycha, Gresslya sp., Catinula knorri) gesammelt werden.

Fe: 1 km SW von Ferrette (Dép. Haut-Rhin, Frankreich). In einem leicht abschius-
sigen Waldstiick konnte die sehr haufig auftretende R. alemanica in den Varians-
Schichten der Typusregion gesammelt werden (Koord.. 590,00/259,65/555). Die
ebenfalls individuenreiche Begleitfauna besteht aus Terebratuliden (Arceythyris dip-
tycha, Arceythyris sp.), daneben weitere Rhynchonelliden (Acanthothiris sp., Kallirhyn-
chia sp., ?Cererithyris sp.) und verschiedenen Muschelarten.

Die meisten der untersuchten Exemplare von R. alemanica liegen in Schalenerhal-
tung vor. Bei der Entfernung von Sedimentresten war manchmal ein Abheben kleiner
Schalenteile vom Steinkern nicht zu vermeiden, was jedoch die Untersuchung nicht
beeintrachtigte. Insbesondere die im weichen Sediment eingebetteten Brachiopoden
zeigten oft durchgehende Rekristallisation des Schaleninnern.

4. Untersuchung der Variationsbreite
4.1 Vorbemerkungen zum methodischen Vorgehen

Fir die zu untersuchenden Brachiopoden wurde als Basisgrosse das Schalen-
volumen gewahlt. Dieses lasst sich leicht und zuverlassig bestimmen, wurde aber
meines Wissens bei fossilen Brachiopoden bisher nicht angewendet. Gegentuiber der
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fur biometrische Zwecke haufig benutzten Lange (L), Breite (B) und Dicke (D) bietet
das raumliche Korpermass fiir den Vergleich veranderlicher Organismen Vorteile, da
es kein richtungsabhangiges Wachstum voraussetzt.

Fir L, B und D besteht im weiteren ein messtechnisches Problem. Verschiedentlich
wurde darauf hingewiesen, dass zumindest die L- und D-Messung an Brachiopoden
ohne geraden Schlossrand, ohne rectimarginate Front und ohne plan verlaufende
Kommissur (wie bei Rhynchonelliden die Regel) mehr oder weniger willkurlich
erfolgen muss, da die rdumliche Orientierung des Fossils nicht eindeutig gegeben ist.
Bisherige Vorschlage zur Uberwindung dieser methodischen Schwierigkeit konnen
nicht iiberzeugen. Die Unsicherheit in der Bestimmung von L und D tbertragt sich
auch auf die naher an die Morphologie der Brachiopodenschale heranfiihrenden Ver-
haltniszahlen von L, B und D, z.B. die relative Dicke D/L oder D/B, sowie Indices fiir
den Umriss (B/L) oder den «Aufblahungsgrad» (2 D/[L+B]) usw. Naheres zu diesen
Beziehungsgrossen siehe bei DELANCE (1969), Laurin (1984). Selbst die Messung der
maximalen Lange (L,,,) bzw. Dicke (D,,,,), d.h. des grossten Abstandes zwischen
Wirbel der Ventralklappe und Stirnrand bzw. zwischen Ventral- und Dorsalklappe,
ohne Riicksicht auf ein rechtwinkliges Koordinatensystem, stellt Probleme bei extrem
variablen Formen, wie sie gerade R. alemanica zeigt. Im Gegensatz dazu ist die maxi-
male Breite (B,,,), die zur Symmetrieebene des Brachiopodengehauses senkrecht
steht, klar definiert und gut bestimmbar (die speziellen Falle von Brachiopoden mit
seitlicher Asymmetrie konnen hier ausser Betracht fallen); vgl. Fig. 2.

Fur eine feinere Differenzierung der Gehauseform sind die Betrachtung und Ver-
wendung qualitativer Merkmale immer noch unentbehrlich, selbst wenn sich dabei
eine gewisse Subjektivitit in der Aufstellung von Kriterien und deren Bewertung
ergibt. Das Auge vermag intuitiv eine Form ganzheitlich zu erfassen, womit oft mehr
erreicht wird als auf der Basis numerischer Ansitze, die auch unter Aufbietung vieler
Einzeldaten und ihrer Verarbeitung héufig unterlegen sind. So hilfreich biometrische
Methoden zur Ordnung eines Komplexes von Messdaten auch sind, vermitteln sie im
Grunde doch nur ein Beziehungsnetz geometrischer Grossen, das die wirkliche Bra-
chiopodengestalt nur sehr bedingt wiederzugeben vermag.

a b c d

Fig. 2. Messung von Lange, Breite und Dicke der Brachiopodenschale in Abhingigkeit der Lage.

a, b, c: Profilansichten. Maximale Lange (L), falls Achse mit dem hintersten Abschnitt der seitlichen Kommissur
(a) oder ihrem spiteren Verlauf (b) parallelisiert wird. Problematik der Messung von maximaler Lange (L) und
Dicke (D) bei extremer Gehauseform (c).

d: Dorsalansicht. Die maximale Breite (B) steht senkrecht zur Ebene der Schalensymmetrie (schraffierte
Schnittlinie) und ist dadurch definiert.
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4.2 Gehdusevolumen

Das Volumen der Brachiopodenschalen lasst sich anhand der im Anhang gege-
benen Anleitung bestimmen. Es diente der Charakterisierung der Populationen aus
den einzelnen Fundorten innerhalb der Gesamtheit aller Stichproben. Das Datenmate-
rial wurde zu diesem Zweck mit Hilfe von Mittelwert, Median, Standardabweichung
und Streubereich geordnet (Tab. 1). Dichte und Asymmetrie der Verteilung ist aus den
Histogrammen ersichtlich (Fig. 9).

4.3 Allgemeine Gehdauseform

Ein grobes Bild der Gehauseform ergibt sich aus der Gegeniiberstellung von
Lange, Breite und Dicke. Diese Werte wurden wie eingangs erwahnt lediglich als unge-
fahre Masse benutzt, um jeder Brachiopodenschale eine «Gehauseformel» zuzu-
ordnen. Die folgenden Hauptkombinationen zwischen L, B und D (es handelt sich
jeweils um L, .., B... und D, ) kommen vor: B>L>D, B=L>D, L>B>D, wobei
D gegenuber B und/oder L meistens deutlich abfallt. Andere Varianten, etwa
B=L=D oder B>D=L, sowie alle Gehause mit D>L oder D>B betreffen nur

wenige Exemplare (Tab. 1).

4.4 Dorsaler Wulst

Der dorsale Wulst stellt bei vielen Rhynchonelliden ein beherrschendes Schalen-
element dar. Bei R. alemanica ist er sehr unterschiedlich entwickelt. Ich habe vier
Stufen unterschieden (Fig. 3.1):

Wulst nicht entwickelt;

missig entwickelt: bei undeutlicher seitlicher Begrenzung an der Front nur
etwa 1 mm uber die Dorsalklappe erhoben;

stark entwickelt: seitlich deutlich abgesetzt, ca. 2 mm uber die Dorsalklappe
erhoben;

sehr stark entwickelt: ausgesprochen kraftig herausgehoben durch tiefe seit-
liche Abfille, an der Front besonders markant entwickelt, ca. 3 mm und mehr tiber die
Dorsalklappe erhoben.

Die Wulstentwicklung setzt in der Regel etwa in der Mitte der Dorsalklappe ein,
d.h. in ca. 6-8, spatestens 10 mm Abstand vom Wirbel. Diese Unterschiede sind
weniger auffallig und wurden fiir die Untersuchung der Variabilitat nicht berticksich-
tigt. Weitere wichtige Eigenschaften des Wulstes, wie Krimmungsverlauf und Breite,
werden in den Merkmalen anderer Gehauseelemente (Klappenwolbung, Stirnrand)
erfasst.

4.5 Wolbung der Dorsalklappe

Unter Klappenwolbung ist die Krummung der vom Apex zur Front verlaufenden
medianen Linie auf der Oberfliche von Dorsal- und Ventralklappe zu verstehen. Sie
entspricht der Schnittlinie der Symmetrieebene durch das Gehause. Es wurde nur die
dorsale Wolbung berticksichtigt (im vorderen Teil entspricht sie bei vorhandenem
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Fundstellen *Aldingen Blumberg Siblingen Mandach Passwang Muttenz Ferrette Total
Anzahl untersuchter Exemplare 36 57 32 51 28 3 51 278
Gehdusevolumen (cm3)
Mittelwert .61 48 1,00 1,03 ,68 ,48 ,66 |
Standardabweichung ,33 ,32 ,59 ,35 21 22 ,26 35
Variationskoeffizient (%) 54 67 59 3 40 46 39 4
Nedian ,50 W4 1,01 1,02 ,66 49 ,66 ,64
grosster Wert 1,46 1,62 2,50 1,95 1,63 43 1,51 2,%
kleinster Wert 16 ,05 4 45 ,08 ,22 12 ,05
Allgemeine Gehduseform
LD 26 48 19 23 21 15 20 172
8=L)D 1 4 1 1 3 5 25 58
L)BD 3 5 3 12 3 3 6 35
"sberrante” Formen:
0=L)B - & = 3 = - = 3
0=L:8 - - 1 ? - - - 3
0=8)L - - - - 1 - - 1
B)0=L = = - 3 - - - 3
L)B=D - - | - - - - |
D)L=8 = - = 1 - - - |
0L)8 = = 1 = & = = !
Dorsaler Wulst
nicht entwickelt 2 5 = = 4 3 ] 23
ndssig entwickelt 18 15 L] 4 19 10 19 94
stark entwickelt 1" A4 15 U 5 8 20 104
sehr stark entwickelt 5 13 8 26 s 2 3 57
Wolbung der Dorsalkiappe
gleichndssig konvex 5 ¢ - 3 8 3 12 35
konvex/flach 23 3 8 20 18 1§ 30 148
konvex/flach/frontale Unmb. = - 6 6 - - 3 15
konvex/ konkav 8 18 13 5 ? ¢ ) 54
konvex/konkav/frontale Umb. - 2 5 17 - - 2 26
Stirnrand
gerade = 2 - - ! - 1 4
schmal/niedrig 1 - 1 - - - - 2
schmal/hoch 4 13 11 5 1 - 2 36
breit/niedrig 17 14 6 3 16 10 23 89
breit/hoch 8 25 10 k)| 8 1 20 113
arcuat 5 3 2 = = 3 22
trapezfdrmig 1 - 2 3 2 2 ] 12
Fligel
nicht vorhanden = - - - 1 - 1 2
angedeutet ] 5 3 1 L] 10 14 W
deutlich entwickelt 13 5 13 14 5 ) 26 83
stark entwickelt 3 4 16 36 13 ] 10 149
Gesamtrippenzahl (11-27)
14 und weniger 1 3 1 { 3 | - 1
15-17 8 18 5 2 - - 1 3
18-20 15 25 12 23 15 1 25 126
21-23 6 " 12 ] 9 9 22 90
24 und mehr 6 & 2 4 4 ] 3 3

Tab. 1: Untersuchungen an Schalenmerkmalen. Zusammenstellung der Ergebnisse (Gehidusevolumen in cm?, librige
Merkmale in Anzahl Individuen).



Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER) 913

o () (P @
n m S SS
2. Wolbung der
Dorsalklappe
k kf kfU kk kkU
= o dO X
g sn sh bn
bh ar tr

v S N (1N N
n a d S

Fig. 3. Vorlagen fiir visuell erfasste Unterschiede der Schalenmorphologie (jeweilige Merkmale fett ausgezogen).

Abkiirzungen: Dorsaler Wulst: n=nicht entwickelt, m=missig entwickelt, s=stark entwickelt, ss=sehr stark
entwickelt; Wolbung der Dorsalklappe: k =gleichmissig konvex, kf=konvex/flach, kfU =konvex/flach mit frontaler
Umbiegung, kk=konvex/konkav, kkU=konvex/konkav mit frontaler Umbiegung; Stirnrand: g=gerade,
sn=schmal/niedrig, sh=schmal/hoch, bn=breit/niedrig, bh=breit/hoch, ar=arcuat, tr=trapezformig; Fliigel:
n=nicht entwickelt, a=angedeutet, d=deutlich entwickelt, s=stark entwickelt. Der Querstrich bei den Abbil-
dungen von 2 markiert die Lage der frontalen Kommissur.

3. Stirnrand

Wulst der Wulstwolbung). Sie kann zahlenmassig durch das Verhaltnis von effektiver
Wolbungsstrecke (z.B. durch Abrollen gemessen) zur Lange der betreffenden Klappe
angegeben werden. Stattdessen beschrankte ich mich darauf, die Fossilien visuell in
bestimmte wiederkehrende Wolbungsmuster einzuteilen (Fig. 3.2):

gleichmissig konvex;

konvex/flach: im hinteren Teil der Klappe verflacht sich die anfanglich konvexe
Wolbung, im Profil erscheint eine Gerade bis zur Front;

konvex/flach mit frontaler Umbiegung: 1-2 mm vor dem Stirnrand weist
die flache Klappe eine scharfe Einkriimmung auf, so dass die Front wie knieformig
umgebogen erscheint;
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konvex/konkav: die konvexe Wolbung kehrt sich in eine meist schwache, doch
deutlich sichtbare konkave Innenwolbung um;

konvex/konkav mit frontaler Umbiegung: gleicher Wolbungsverlauf wie
oben angegeben, doch mit umgebogener Front.

Zwischen diesen fiinf Wolbungstypen gibt es Uberginge und Varianten, die hier
nicht berucksichtigt wurden, weil sie fiir die Formerfassung von sekundarer Bedeutung
sind. Sie betreffen in erster Linie die Regelmassigkeit und Starke der Wélbung, sowie
die Lage des Wechsels von gewolbt zu flach bzw. von konvex zu konkav usw.

4.6 Stirnrand

Die vordere Kommissur richtet sich nach der Wulstbreite und den dorsalwarts zie-
henden, mehr oder weniger verlangerten ventralen Sinus. Sie ist in der Regel uniplicat,
doch sehr vielgestaltig. Sie weist Ziige auf, die hauptsachlich, aber nicht ausschliesslich,
durch den Wulst bestimmt sind. Fiir ordnende Zwecke erwies sich eine Einteilung in
folgende Stirnrandtypen als zweckmassig (Fig. 3.3):

gerade

schmal/niedrig

schmal/hoch bis V-formig

breit/niedrig bis U-formig

breit/hoch

arcuat

trapezformig

Damit werden sowohl die Hohe als auch die seitlichen Begrenzungen der unipli-
caten Front berucksichtigt, die mehr oder weniger schrag bis nahezu senkrecht ver-
laufen konnen. Ein Grenzfall ist im bogenformigen (arcuaten) Stirnrand erreicht,
indem der Vorderrand einen regelméissigen Bogen beschreibt. Anders beim trapezfor-
migen Stirnrand, wo ein horizontales, breites Dach seitlich durch steile Abfille
begrenzt wird.

4.7 Ventro-laterale Gehauseelemente («Fliigel»)

Diese paarigen Gehaduseelemente pragen wie der mediane Wulst den visuellen Ein-
druck des Gehauses besonders stark. Bei hohem Wulst erscheinen diese seitlichen
Anhange sehr «niedergedriickt». Eine genauere Priifung ergibt indessen, dass das
Erscheinungsbild der Flugel durchaus unabhangig von der Gestalt des Wulstes beur-
teilt werden kann. Folgende Abstufungen wurden vorgenommen (Fig. 3.4):

Fligel nicht vorhanden;

angedeutet: gerade erkennbare Fliigelbildung;

deutlich: bei schwach eingetieftem ventralen Sinus erscheinen relativ stumpfe
Buckel;

stark: bei tiefem Sinus stark bis sehr stark in Erscheinung tretend.

In der haufigen Verbindung mit einem kraftigen Wulst bilden die Fliigel eine Domi-
nante des Brachiopodengehauses von R. alemanica, welches dann den Anschein
erweckt, als waren die seitlichen Partien gegen die festgehaltene mediane Region
zuruckgeschoben worden.
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4.8 Rippen

QuensTept (1871), der durch viele Abbildungen von R. alemanica einen guten
Uberblick iiber den im schwibischen Raum anzutreffenden Variantenreichtum dieser
Spezies vermittelte, versuchte eine Differenzierung anhand der Zahl von Wulstrippen
vorzunehmen. Spater befasste sich auch GArDET (1945) mit der Haufigkeitsverteilung
von Wulstrippen an Material aus Lothringen. Die gesamte Rippenzahl und die Unter-
scheidung von Wulst-, Sinus- und seitlichen Rippen (sog. Rippenformel) ist ein
beliebtes, leicht zu untersuchendes Element vieler Beschreibungen von Rhynchonel-
liden. Schon das Zahlen der Rippen birgt aber seine Tticken, weil die Entscheidung, ob
die oft nur angedeuteten oder nicht gleichmassig ausgebildeten, gegen die Kommissur
hin verwischten Seitenrippen mitgezahlt werden sollen oder nicht, recht willkiirlich
erfolgen muss.

Trotz diesen Vorbehalten wurde die Gesamtrippenzahl der Dorsalklappe an
unserem Material ermittelt und in die vorliegende Untersuchung einbezogen. Auf die
Abgrenzung von Wulstrippen wurde hingegen verzichtet, weil sich ihre Zahl nach der
Wulstbreite (vgl. Abschnitt 4.6) richtet. Auch hier ist das Zahlen wegen der an den
Waulstseiten befindlichen Rippen problematisch'). Zudem sind die Rippen, insbeson-
dere in der Region zwischen kraftigem Wulst und markanten Fliigeln, oft stark defor-
miert oder es kommt dort zu Rippenneubildungen®). Auf weitere Eigenschaften der
Rippen wird in Abschnitt 5 hingewiesen.

4.9 Weitere Merkmale

Eine Reihe weiterer Eigenschaften erwiesen sich fir die Untersuchung der Variabi-
litat als sekundar. Sie sind im beschreibenden Teil (Abschnitt 5) berticksichtigt.

4.10 Diskussion der Ergebnisse

In Tabelle 1 sind die Untersuchungsergebnisse zusammengestellt. Daraus ist
ersichtlich, wie haufig die einzelnen Merkmale insgesamt und an den verschiedenen
Fundorten vorkommen. Die Volumenmessungen sind durch die tiblichen statistischen
Kennzahlen wiedergegeben, die Rippenzahlen in Grossenklassen zusammengezogen.

Um eine Vorstellung der vorkommenden Merkmalskombinationen zu erhalten,
wurden diese Rohdaten fiir jeden Brachiopoden zunachst in einer Datenbank aufgeli-
stet und geordnet, wodurch die wechselseitigen Beziehungen klarer hervortreten. Zwi-
schen Volumen bzw. Rippenzahl und der Gehausemorphologie ergab sich kein ersicht-
licher Zusammenhang, weshalb den Merkmalen qualitativ-visueller Art mehr Gewicht

') Die breit-uniplicate, bogen- und trapezformige Front zeigt in der Regel einen Wulst mit 5-6, selten 7 oder
8 Rippen, die zugespitzte V-Front einen solchen mit 3—4 Rippen. 5 und 6 Rippen kommen hier bei hoher Gesamt-
rippenzahl oder kleinen Exemplaren vor.

) Normalerweise ist die Rippenzahl des Wulstes ungerade und um 1 grosser als jene des Sinus, da die Dorsal-
klappe die Medianrippe tragt (die Ventralklappe den korrespondierenden Rippenzwischenraum). Quenstedt hat
beobachtet, dass wegen der erwihnten Erscheinung die Zahlen von Wulst- und Sinusrippen vertauscht sein kénnen.
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beigemessen wurde. 24 Merkmale, verteilt auf 5 Gruppen, namlich 4 fir den Wulst,
5 fir die Klappenwolbung, 7 fiir den Stirnrand, 4 fiir die Fliigel und 4 fiir die Gehause-
form (aberrante Formen zusammengefasst), ergeben 2240 theoretisch mogliche Kom-
binationen. Eliminiert man den nur bei juvenilen Exemplaren vorkommenden geraden
und schmal/niedrig-uniplicaten Stirnrand, sowie das Merkmal «nicht vorhandene
Flugel», so ergeben sich noch 1200 Merkmalskombinationen. Gemass Aufstellung in
Tabelle 2 wurden bei 278 untersuchten Individuen 124 verschiedene Kombinationen
ermittelt: 71 kommen je 1mal, 20 2mal und 30 etwas haufiger (3 bis 9mal) vor. Nur
3 Kombinationen kommen markant haufiger (13 bzw. 14mal) vor. Letztere machen
knapp 15% aller untersuchten Individuen aus.

Die Haufung gleichartiger Merkmalskombinationen ist somit recht gering, was bei
der Polymorphie dieser Brachiopoden nicht weiter erstaunt. Zur genaueren Priifung
kann jedes Merkmal innerhalb einer Gruppe mit jedem anderen einer anderen Gruppe
verglichen werden. Um den Aufwand aber nicht unnotig anwachsen zu lassen, zog ich
es vor, die Merkmale quasi-hierarchisch zu ordnen, wobei zuerst nach Wulstmerk-
malen (bei R. alemanica besonders wichtig) aufgegliedert wurde, gefolgt vom Typ der
dorsalen Klappenwolbung, der Gestalt des Stirnrandes usw., wie in Tabelle 2 darge-
stellt. Damit wird eine Gewichtung der hauptsachlichsten Abhangigkeiten in iibersicht-
licher Darstellung moglich.

Keinen Wulst weisen insgesamt nur wenige Exemplare (23 von 278) auf. Es han-
delt sich meist um juvenile Stiicke bis zum Volumen von knapp 0,4 cm?. Bei den
grosseren ist die Dorsalklappe vorwiegend konvex geformt, vorne z.T. zur Verfla-
chung neigend, der Stirnrand meist breit-uniplicat und nur schwach angehoben, die
Flugel angedeutet. Die Gehausedimensionen zeigen das Schema B>L>D, seltener
B=L>D. Die Rippenzahl liegt meist tiber 20.

Brachiopoden mit méssig bzw. stark entwickeltem Wulst (94 bzw. 104) dominieren,
solche mit sehr starkem Wulst (57 Ex.) treten etwas zuriick. Etwa zwei Drittel der Indi-
viduen mit schwachem Waulst sind kleinwiichsig, was darauf hindeutet, dass diese
Eigenschaft wenigstens teilweise mit dem Stadium der Unreife korreliert ist. Andere
Brachiopoden, die als adult gelten konnen, haben aber diese Wulstform offenbar bei-
behalten. Mehrheitlich besitzen diese eine konvexe, vorne verflachte Dorsalklappe,
einen breiten, schwach gebogenen Stirnrand und deutliche, seltener markante Fliigel.
Diese Formengruppe umfasst etwa 30 Exemplare mittlerer Grosse um den Volumen-
schwerpunkt von 1 cm?®. Zahlt man noch Formen mit hoher Front hinzu, so erweitert
sich die Gruppe auf etwa 45 Individuen. Bei den Gehausedimensionen iiberwiegt
B>L>D, Formen mit grosster L oder D sind Einzelfalle; die Rippenzahlen reichen
von 14-26.

Das Feld der «typischen» R. alemanica wird von auffalligen Wulstformen (Merk-
male «stark» und «sehr stark») beherrscht. Die Aufstellung in Tabelle 2 macht deutlich,
dass mit der zunehmenden Verstiarkung des Wulstes zunachst der konvex/flache, dann
der konvex/konkave Wolbungstyp dominant wird. Daraus geht hervor, dass die Her-
aushebung des Wulstes deutlich von der Verflachung und schliesslich dem Konkav-
werden der vorderen Klappenpartie abhangig ist. Zahlt man die Individuen mit der
charakteristischen frontalen Umbiegung, so sind es beim starken Wulst 17 von 104,
beim sehr starken Wulst bereits 22 von 57. Der Stirnrand ist variabel, hohe Uniplica-
tion von unterschiedlicher Breite herrscht jedoch vor. Besonders regelmissige, bogen-



Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER) 917

DoWwu WGDo St F1  GeFo  GRZ Gevol Al Bl S1 Ma P2 Hu fe Total
n k q n LB 23 0,12 1 !
n k b2 gD 21-22  0,1-0,6 2 1 3
n k bn 2 B=L)D  20-25 0,2-0,9 1 1 ? 4
n k bn d B:=1>0 22 0,93 1 |
n k tr d BLb 27 1,63 1 1
n kf g ] B:1)0 18 0,08 1 1
n kf g 2 B0 16/18  0,05/0,10 ? 2
n kf bn a pLD 21 0,33 1 1
n kf bn & 8=L>0 18-22 0,2-0,5 1 3 4
n kf bn d BLd 2t 0,62 1 |
n kf bn d B=L)0 22 0,54 1 1
n kf bh s Lo 1 1,62 1 1
n kf ar s BLd 24 0,20 1 !
n kf tr ] L 20 0,22 1 {
n k bn a B0 14-22  0,5-0,8 1 1 2 ]
n k bn Leo 15 0,34 1 1
n k bn  d B0 16 0,50 1 1
n k bn  d B=L)0 18-23 0,7-0,9 2 1 3
n k bn d uep 23 1,49 1 1
n k bn s BYLYD 20 0,65 1 1
n k bh d BpLd 20 0,88 1 1
n k bh d B=L>0 19 1,04 1 1
[} k bh d 1)8)0 20/24 0,55/1,07 1 1 2
n k ar d BXLYD  18/1%  0,64/1,20 1 1 2
n k tr 8 BLD 24 1,51 1 1
n kf sh s B0 16/20 0,22/0,34 2 2
n kf sh s g 21 0,4 1 1
n kf bn 2 BLd  19-23  0,2-1,4 ! | 1 ) 5 2 14
[} kf bn 2 B=L)0  18-23  0,4-0,7 1 1 3 5
n kf  bn & L)BYD 18 0,51 1 1
] kf bn @ B0 16-24  0,2-1,0 4 ? 2 i 2 14
n kfbn d B=L>D 20 0,40 1 1
n kf bn s B0 16-26  0,1-0,8 3 4 1 8
n kf bn s B=L)D 22 0,93 1 1
n kf  bn s ab 22 0,59 1 1
n kf bh d pLd  16-22 0,2-1,4 1 1 1 3
n kf b 4 L)BD  23/23 0,63/0,68 1 1 2
n kf bh s gLd  16-20  0,3-1,0 1 1 2 1 5
[ kf bh s LB 20 0,94 1 1
n kf ar & b 25 1,08 1 1
n kf ar d BLd  19-24  0,2-0,8 3 3
(] kf ar d B=L)D 24 0,62 1 1
n kf e d BLd  22/22  0,66/0,67 1 1 2
n kftr d B=L)d 22 0,82 1 1
n kfu b d LD 22 1,01 1 1
n kfu ar d LD 22 1,36 1 1
n kk sn d LD 14 0,23 1 1
] kk sh s BLd 20 0,54 ! 1
] kk  bn a2 BpLd 18 0,32 1 1
[} kk bn s Lo 20 0,30 1 1
[} kk bn s Led 20 1,19 1 1
n kk  bh s L0 20/21  0,33/0,73 1 1 2
$ k bn d gL 19-28 0,7-1,2 1 1 1 3
$ k bh  d B=L>d 20 0,60 1 1
s k bh d Lep 23 0,85 1 |
$ kf sn s BLd 16 0,16 1 1
] kf sh s BLd  16-23  0,2-1,2 3 i 1 5
s kf sh s B=L)0 15/16 0,31/0,47 2 2
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Tab. 2: — Fortsetzung
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Tab. 2: — Fortsetzung

Dowy WoDo St F1  GeFo  GRZ Gevol Al Bl S§i Ma P Nu Fe Total
ss kkU sh s B0 20/22  0,87/1,20 1 1 2
ss kkl sh s B=L>0 20 1,00 1 1
s§ kkU  sh 3 ab 18-19  1,0-1,6 1 2 3
ss kkU bh s BrLy0  21-23  1,0-1,8 5 5
13 kkU  bh S B:=L)0 20 1,4 1 1
(33 kkU  bh $ L a4 0,9 1 1
§§ kkU  bh s ab 19-24 0,8-2,6 1 5 ]
ss  kkU ar s Lo 22 1,09 1 1

Tab. 2: Vorkommende Kombinationen der Schalenmerkmale und ihre Haufigkeit an den einzelnen Fundorten.

Abkiirzungen: DoWu=dorsaler Wulst: n=nicht entwickelt, m=madssig entwickelt, s=stark entwickelt, ss=sehr
stark entwickelt; WoDo=Wadlbung der Dorsalklappe: k=gleichmissig konvex, kf=konvex/flach, kfU=konvex/
flach mit frontaler Umbiegung, kk =konvex/konkav, kkU =konvex/konkav mit frontaler Umbiegung; St=Stirnrand:
g=gerade, sn=schmal/niedrig, sh=schmal/hoch, bn=Dbreit/niedrig, bh=breit/hoch, ar=arcuat, tr=trapezformig;
FI=Fligel: n=nicht entwickelt, a=angedeutet, d=deutlich entwickelt, s=stark entwickelt; GeFo=allgemeine
Gehiduseform: B=maximale Breite, L=maximale Linge, D=maximale Dicke, ab=aberrant (umfasst die in Tab. 1
aufgefiihrten B/L/D-Verhiltnisse); GRZ = Gesamtrippenzahl der Dorsalklappe; GeVol=Gehiusevolumen in ecm’.
Rippenzahl und Volumen werden individuell, bei mehr als 3 Exemplaren in der gleichen Gruppe bereichsweise
angegeben.

oder trapezformige Frontpartien bilden eher die Ausnahme, die Fligel sind fast immer
stark zuruckgebogen. Das Gehause nimmt vermehrt aberrante Formen an.

Die wichtigsten Beziehungen zwischen den untersuchten Gehauseelementen
konnen wie folgt zusammengefasst werden:

1. Adulte Individuen ohne erkennbaren Wulst zeigen eine mehr oder weniger
konvex gewolbte Dorsalklappe, einen breiten, eher niedrigen Stirnrand und eher
unauffallige Flugel. Sie sind meist breiter als lang. Wo die Dorsalklappe vorne zum
Flachwerden tendiert, wird die Uniplication hoher, die Fliigel auffalliger.

2. Ein schwach entwickelter Wulst zeigt bei reifen Brachiopoden fast immer ein
hinten konvexes, vorne flaches Profil der Dorsalklappe, wobei die Verflachung nach
einer kurzen konvexen Phase schon im hinteren Drittel einsetzen kann oder aber eine
relativ starke anfangliche Konvexitat erst nach der Klappenhalfte ausflacht. Der vor-
wiegend breit-uniplicate Stirnrand ist mehr oder weniger erhaben, ofter steigt er in
einem Bogen auf und bildet so den arcuaten oder bei breitem, abgesetzten Wulst den
trapezformigen Typ. Die Fliigel zeigen sich deutlich bis recht auffallig entwickelt, die
Gehause mehrheitlich breiter als lang, nicht selten aber auch in die Lange gezogen. Die
Rippenzahl zeigt keinerlei Konstanz.

3. Bei kraftigem Waulst ist die mediane Partie der Dorsalklappe vorne fast stets
flach oder sie weist sogar eine Umkehrung des Krimmungsverlaufs bis zu leichter oder
deutlicher Konkavitat auf. Meist erfolgt dieser Wechsel in raschem Ubergang, ungefihr
in der Halfte der Klappe, manchmal schaltet sich jedoch eine flache Partie dazwischen
und die Klappe wolbt sich erst nahe der Front konkav auf. Der Stirnrand ist vorwie-
gend hoch-uniplicat, entsprechend der Waulstbreite variiert die Uniplication von
schmal V-formig bis breit U-formig mit vielen Ubergingen. Die Fliigel sind markant,
das Gehause ist meistens breiter als lang. Auffallend viel kleine Exemplare zeigen
bereits die hier beschriebenen Formcharakteristika, die normalerweise fiir Adultmerk-
male gehalten werden.
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4. Eine Besonderheit stellen die Individuen mit konvex/flachem oder konvex/kon-
kavem Profil dar, die nahe dem Vorderrand eine unvermittelt auftretende ventralwirts
gerichtete, knieformige Umbiegung aufweisen (libergekippter Stirnwulst). Diese
scheint als eine Art von «Gegenbewegung» vor allem aus dem konkaven Zustand
heraus besonders abrupt zu erfolgen. Diese Eigenart ist immer mit einem sehr kraf-
tigen Wulst verbunden. Stirnrand und Fliigel sind markant, oft individuell entwickelt
und pragen dann entscheidend den Gesamthabitus des Brachiopoden. Entsprechend
zeigen auch die Gehausedimensionen fast alle moglichen Relationen zwischen B,
LL und D. Nur bei dieser Brachiopodengruppe findet man eine deutliche Konzentration
grosswiichsiger Exemplare (Volumina unter 1 cm? stellen Ausnahmen dar) und Rip-
penzahlen, die mit einer gewissen Konstanz auftreten (meist uber 20).

5. Beschreibung

Die an einem Material von uber 250 Exemplaren vorgenommenen Untersu-
chungen zur Variabilitat machen Abgrenzungen zwischen Gruppen schwierig. Eine
Beschreibung von taxonomisch fassbaren Einheiten (Unterarten, neue Arten usw.)
erscheint nicht gerechtfertigt. Obwohl die diskutierten Merkmale untereinander z.T.
deutliche Abhangigkeiten zeigen, ist ithre Veranderlichkeit doch derart fliessend, dass
deutliche Abstufungen nur schwer erkennbar sind. R. alemanica muss daher aufgrund
ihrer haufigen und typischen Formen beschrieben werden. Auf diese Weise kann der
Variationsreichtum dieser Spezies anhand reprasentativer Individuen einzufangen ver-
sucht werden. Solchen ausgewahlten Formen muss ihrerseits ein gewisses Mass von
Variabilitat zugestanden werden. Auswahl und Anzahl von-Morphotypen, die erfor-
derlich sind, um die Gesamtvariabilitat hinreichend zu beschreiben, diirften von dem
zur Verfugung stehenden, naturgemass immer begrenzten Untersuchungsmaterial
abhangig sein und liberdies im Ermessen des Bearbeiters liegen. Da die Aufstellung
von Morphotypen somit keinen abschliessenden Charakter haben kann, wurden diese
neutral als Formae A bis F bezeichnet. Im vorliegenden Material konnten auf diese
Weise rund 90% der Individuen zugeordnet werden.

5.1 Aussenmorphologie

Forma A (Tf. 1, Fig.1la-1e): Gehause mehr oder weniger kugelig (Lange der
grossten Exemplare um 17 mm, Volumen bis 1,8 cm?), breiter als lang oder Breite und
Lange etwa gleich; Umriss stumpf-trigonal (Fig.2a) bis annahernd kreisformig
(Fig.1a); Dorsalklappe gleichmassig konvex gewolbt (Fig.1c) oder im vorderen Teil
verflacht (Fig. 2¢), seitliche Kommissur gerade; dorsaler Wulst nicht entwickelt, ven-
traler Sinus im Frontbereich hochstens schwach angedeutet (Fig. 2d); Stirnrand breit-
niedrig-uniplicat, bisweilen etwas erhoht (Fig. 2d, 3d); Fliigel, wenn erkennbar, unauf-
fallig; Rippen in der Regel fein und dicht-stehend, stumpfkantig (die Rippenprofile
verbreitern sich ab ihrem Ursprung mehr oder weniger stetig, wobei besonders die
Mittelrippen gegen den Stirnrand hin scharfkantig werden), 20-26, von den Wirbeln
als feine flache Streifen ausgehend, die mit den hinteren, konzentrischen Anwachs-
streifen ein Netzwerk bilden (nur bei guter Schalenerhaltung sichtbar). — Schlosspartie:
Wirbel der Ventralklappe suberect (Fig. 2c) bis erect (Fig. 1c); Arealkanten gerundet,
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gerade; Apikalwinkel 90-110° Foramen relativ gross, langlich, hypothyrid, Deltidial-
platten getrennt oder knapp verschmolzen.

Forma B (Tf. 1, Fig. 4a—4e, 5a—-5e¢): Gehause geblaht (Lange der grossten Exem-
plare um 15 mm, Volumen meist zwischen 0,8 und 1,3, seltener um 0,4 und bis
1,6 cm?), meist breiter als lang, bisweilen aber etwas ldnger als breit (Fig. 6a); Umriss
gerundet-trigonal; Dorsalklappe zunachst konvex, dann meist bereits im hinteren
Klappendrittel verflachend und an der Front haufig leicht konkav aufgewolbt, seltener
durchgehend konvex oder weiter vorne verflachend (Fig. 6¢); seitliche Kommissur
gerade, vorn leicht ventralwarts gebogen; dorsaler Wulst i.a. massig entwickelt; ven-
traler Sinus markant; Stirnrand hoch-uniplicat, bei unterschiedlicher Breite der Unipli-
cation (vgl. Fig.7d, 8d); Fligel stark entwickelt; Berippung i.a. wie bei Forma A,
Rippenzahl 15-25. — Schlosspartie: Arealkanten gescharft, meist gerade; Apikalwinkel
90-110°; ubrige Merkmale wie bei Forma A.

Forma C (Tf. 1, Fig. 9a—9e, 10a—10e¢): Gehause flach (Lange bis 14 mm, Volumen
meist kleiner als 0,5 cm?), breiter als lang; Umriss stumpf-trigonal (Fig. 10a) bis breit-
oval (Fig. 9a); Dorsalklappe nur ganz hinten konvex, dann rasch flach werdend, vorne
manchmal leicht aufgeworfen (Fig.10c); laterale Kommisur leicht ventralwarts
geschweift; dorsaler Wulst nur schwach entwickelt; ventraler Sinus nur auf vorderem
Klappenteil sichtbar; Stirnrand breit-uniplicat, mit schwach entwickelten Fligeln
(Fig.9d), bei Verschmalerung der Uniplication deutlicher werdend (Fig.10d, 12d);
Berippung wie bei Forma A, Rippenzahl um 20. — Schlosspartie: Wirbel der Ventral-
klappe oft auffallig verlangert und fast gerade (Fig.9c, 10c); Arealkanten scharf,
gerade oder leicht konkav eingebuchtet; Apikalwinkel 90-120°; ibrige Merkmale wie
bei Forma A.

Forma D (Tf. 2, Fig. 1a—1e): Gehause stark geblaht, dick (Lange bis 19 mm, Volumen
tiber 1,2, nicht selten 2 cm? und mehr), breiter als lang; Umriss breit-trigonal (Fig. 2a)
bis subpentagonal (Fig. 1a); Dorsalklappe im hinteren Teil konvex gewolbt, im vorderen
Teil verflachend (Fig. 3c) oder ganz flach bis andeutungsweise konkav (Fig. 1¢); seitliche
Kommissur gerade; dorsaler Wulst kraftig entwickelt, breit; ventraler Sinus wenig ein-
getieft; Stirnrand breit-uniplicat, Uniplication oft trapezformig bis rechteckig, mit
nahezu parallelen Randleisten (Fig.1d) oder arcuat (Fig. 4d) ausgebildet; Fligel vor-
handen, aber im massiven Gehause eher unauffallig; Rippen an den Klappenrandern
haufig gezahnt; Rippenzahl tiber 20, an den Seiten breiter Wulste kann die Einschmel-
zung (Fig. 1c) von Rippen beobachtet werden. — Schlosspartie: Arealkanten scharf,
gerade; Apikalwinkel 110-130° ubrige Merkmale wie bei Forma A.

Forma E (Tf. 2, Fig. 5a-5e): Gehause eher klein, stark verfaltet (Lange 10-14 mm,
Volumen hiufig um 0,3, im Maximum um 0,5 cm?), breiter als lang oder gleich lang
wie breit; Umriss dreilappig (Fig.5a) oder trigonal (Fig.6a); Dorsalklappe nach
kurzem konvexen Stadium gerade, gegen die Front hin vorgestreckt (Fig.6c¢c) oder
leicht nach aussen gekrimmt (Fig.5c); laterale Kommissur ventralwarts zurlickge-
bogen; dorsaler Wulst im Verhiltnis zur geringen Gehausegrosse sehr dominant ent-
wickelt; ventraler Sinus sehr tief; Stirnrand hoch-schmal-uniplicat, im Grenzfall umge-
kehrt V-formig (Fig. 7d); Fliigel sehr kraftig; Rippen an der Kommissur gezahnt, am
umgebogenen Stirnrand z.T. stachelspitzig; Rippenzahl hochstens 20. — Schlosspartie:
Apikalwinkel auffallend konstant (90°), selten weiter (110°) oder enger (80°); ubrige
Merkmale wie bei Forma A. Grossere Stiicke dieser Form mit mehr oder weniger kraf-
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tigem Wulst zeigen mannigfaltige Ubergange zu Forma B, solche mit vorgeschobenem
und an der Front geknicktem Wulst zu Forma F.

Forma F (Tf. 2, Fig. 9a-9¢): Gehiduse deformiert durch libermaissiges Dicken-
wachstum, z.T. vollig irregular gestaltet (vgl. z.B. Fig.10a, 10c, 10d), Volumen 0,9-
2,6 cm?; Linge, Dicke und Umriss oft nicht definiert wegen ungewisser Lagefixierung;
Profil i.a. ausgesprochen hundskopfformig, mit extrem verlangerter Dorsalklappe, nur
im Anfangsstadium konvex (oft kaum erkennbar), dann langgestreckt flach (Fig.9c)
oder konkav aufgerichtet, im letzteren Fall ein S beschreibend (Fig.11c); dorsaler
Waulst meist breit und flachgedriickt, an der Front scharf geknickt und gegen den ven-
tralen Sinus zuriickgebogen; Stirnrand mit meist hoch aufgerichteter Zunge des verlan-
gerten Sinus, extrem uniplicat, breit oder schmal; Fliigel markant, ventralwarts verlan-
gert und z.T. gegen die Schlosspartie aufwarts gerichtet; Berippung wie bei Forma E;
Rippenzahl wechselnd, doch meist zwischen 20 und 24. — Schlosspartie; Arealkanten
leicht gerundet; Apikalwinkel 100-130°; iibrige Merkmale wie bei Forma A.

5.2 Innenmorphologie

Die Ventralklappe weist gerade, meist parallele, schlanke Dentallamellen auf, die,
wie die Serie von Transversalschliffen zeigt, teilweise bis iiber die Artikulationsebene
hinaus mit der Aussenwand verbunden bleiben. Auf den wirbelnahen Schliffen (bis zu
einer Tiefe von 2-3 mm) bedingen die Arealkanten einen breit-dachartigen Quer-
schnitt der Ventralklappe; enge dreieckige Lateraloffnungen flankieren den annahernd

@@ > P

N

@@

Fig.4. Rhynchonelloidella alemanica (RoLLier), Forma B von Ferrette. Transversalschliffe. — Orientierung: ven-
tral =oben, dorsal=unten. Abstiande der Schliffebenen vom Apex in mm. — 3 X natiirliche Grésse.
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rechteckigen Delthyrialraum. Bei Formae A und E sind die Querschnitte beider
Klappen von Anfang an mehr oder weniger kreisrund. Die gegen den basalen Teil des
Stiellochs sich zuspitzenden Klappenrander konnen als Deltidialplatten gedeutet
werden (Fig.7; Schliff 1,3 gegenuber 0,7). Die Schlosszahne sind unregelmassig
geformt, sitzen jedoch satt in Zahngruben von ebenfalls unregelmassiger, doch auffal-
lend gut angepasster Form. An der Auflageflache sind die Zahne leicht gerieft. An
ithrer Aussenseite befinden sich markante Denticula.

Die Anhinge der Dorsalklappe sind durch Kallusbildungen vergrobert. Ein klar
ausgebildetes Septalium ist daher nicht vorhanden, in der Calcit-Feinstruktur frither
Entwicklungsphasen jedoch oft andeutungsweise sichtbar. Die horizontalen Schloss-
platten konnen nach ihrem Erscheinen auf liber 1 mm Schliffdistanz beobachtet
werden. Thre dorsalwarts gerichteten Crurenbasen und die daraus sich entwickelnden
Cruren sind nur teilweise erhalten. Nach einem zuerst T-formigen Querschnitt
erscheinen sie distal als parallel zur Symmetrieebene der Schale liegende Lamellen
(Fig. 6). Uber den angeblich calcariformen Crurentyp (nach Muir-Woobp 1934) ver-
gleiche Laurin 1984. In den meisten Fillen verkiimmern die Schlossplatten zu
bizarren Gebilden ohne erhaltene Cruren (Fig. 7), z.T. entwickeln sich daraus cruren-
artige, anscheinend orientierungslose Fortsatze (Fig.4: Schliffe 3,9 und 4,1). Die
bereits erwahnten Zahngruben sind innen und aussen deutlich gerandet. Der zumeist
breite Aussenrand (Abstand zum Schalenrand bis knapp 1 mm; vgl. Fig. 7: Schliff 3,1)

31

Fig. 5. Rhynchonelloidella alemanica (RoLLier), Forma D von Siblingen. Transversalschliffe. Schliffdaten wie in
Figur 4. .
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Fig.6. Rhynchonelloidella alemanica (RorLier), Forma E von Blumberg. Transversalschliffe. Schliffdaten wie in
Figur 4.

artikuliert unvollkommen mit dem ventralen Denticulum und lasst einen Hohlraum
offen (Fig. 4; Schliff 3,3; Fig. 6; Schliff 1,8; Fig. 7: Schliff 2,9). Das schlanke, hochstens
1 mm hohe, infolge sekundarer Verdickungen etwas abgestumpfte und an der Basis
verbreiterte Septum persistiert bis zu ca. !/3 der Schalenlange.

Mit Ausnahme der Cruren kommen die Merkmale der internen Struktur ziemlich
unveranderlich bei allen Morphotypen vor. Dem Kleinwuchs von Forma E entspricht
ein feingliedriges Innenskelett, u.a. an den weniger massiven Artikulationselementen
erkennbar. Auffallend ist jedoch die auch bei dieser Form fiir die Spezies offensichtlich
charakteristische Kallusbildung. Fehlende Cruren beobachtet man vor allem bei den
zu starker Aufblahung oder Deformation neigenden Formae D und F.
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Fig. 7. Rhynchonelloidella alemanica (RoLLier), Forma F von Mandach. Transversalschliffe. Schliffdaten wie in
Figur 4.

5.3 Das Variationsspektrum an den einzelnen Fundorten

GarpEeT schrieb 1945, dass man an jedem Fundort und im gleichen stratigraphi-
schen Niveau sowohl den Typus als auch die meisten der von Buckman, Muir-Woob,
RoLLIER u.a. aufgestellten Arten und Varietaten von R. alemanica finden kann. Seine
fir Lothringen gemachte Feststellung gilt gleichermassen auch fiir den in dieser Arbeit
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abgesteckten geographischen Rahmen?). Dennoch besitzt jede der untersuchten Popu-
lationen ihre Eigenart (Fig.8). Das Problem, dass die verschiedenen Fundorte ver-
schieden alt sein konnten und eine zeitlich bedingte, graduelle Entwicklung zwar statt-
gefunden hat, aber nicht als solche erkennbar ist, kann wegen der ungesicherten Fein-
stratigraphie (fehlende Leitfossilien!) in diesem Zusammenhang nicht weiter verfolgt
werden.

Reife Exemplare von R. alemanica, die keinen dorsalen Wulst besitzen (Forma A),
sind insgesamt selten und stammen hauptsachlich von den im Westen des Untersu-
chungsgebietes gelegenen Lokalitaten. Am zahlreichsten sind an diesen Orten Stiicke
mit massig entwickeltem Wulst und den ithm bevorzugt zugeordneten Merkmalen von
Forma B, wogegen solche mit starkem Wulst eher zuriicktreten (Formae D, E). Forma
B scheint in der Typusregion von Ferrette besonders haufig (etwa die Halfte aller Indi-
viduen) und in bemerkenswerter Formkonstanz aufzutreten.

In Siblingen und Mandach ist dagegen die wulstlose Form selten. Die an vielen
Fundorten vorherrschende konvex/flache Dorsalklappe wird hier durch das gehaufte
Auftreten der konvex/konkaven Wolbung zurickgedrangt (Formae D, E). Parallel
dazu findet man in Mandach und Siblingen, aber auch an anderen Lokalitaten, haufig
den frontal ubergekippten Wulst (Forma F), immer in Verbindung mit starker Wulst-
entwicklung. Am extremsten entwickelt sind diese Eigenschaften in grosswiichsigen
Individuen (Volumina tber 1 cm®) von Mandach, mit stark variierenden Gehause-
dimensionen und allgemein wechselndem Gesamthabitus.

In den Populationen Aldingen, Blumberg und Passwang findet man B>L in 70-
80% aller Individuen. In Muttenz und Ferrette werden die Gehause relativ zur Breite
langer, in Siblingen und Mandach wird dagegen diese Gehauseform zunehmend sel-
tener. Bei der Population Mandach nimmt sodann auch die Dominanz von L>D zu-
gunsten aberranter Gehause ab (vgl. Tab. 1 u. 2). Die Flugel sind bei dieser Form-
gruppe fast stets stark zuriickgebogen, etwas weniger auffallig bei manchen Sticken
von Siblingen, bedingt durch den hier oft nur seichten ventralen Sinus. Die Schalen sol-
cher Individuen erhalten dadurch einen kugeligen Aspekt und nehmen eine Mittelstel-
lung zwischen Mandach und Passwang ein (Forma D).

Die Populationen von Mandach und Siblingen zeichnen sich ausserdem durch ihre
Grosswiichsigkeit aus, sowohl hinsichtlich des arithmetischen Mittelwertes (oder des
Medians) als auch der Extremwerte der Volumina (vgl. Tab. 1). Untersucht man deren
Haufigkeitsverteilung an beiden Lokalitdten, so ergeben sich deutlich zweigipflige
Histogramme, wahrend das Material der anderen Lokalitaten und der Gesamtheit der
untersuchten Brachiopoden eingipflig verteilt ist (Fig. 9). Keine der untersuchten Stich-
proben ist normal-verteilt und alle mehr oder weniger asymmetrisch. Der paarweise
Vergleich zwischen den Populationen (mit Hilfe des verteilungsunabhangigen Wil-
coxon-Rangsummentests durchgefiihrt; Vertrauensgrenze 5%) ergibt nur zwischen den
eingipfligen und zweigipfligen Verteilungsmustern signifikante Unterschiede. Die
Stichproben von Mandach und Siblingen einerseits und jene der ubrigen Fundorte
andererseits konnten somit je aus identischen Grundgesamtheiten stammen. Asymme-

%) Die nur oberflachliche Prifung von Aufsammlungen weiterer Fundorte — Obersulz im Aargauer, Allerheili-
genberg im Solothurner Jura, Kandern im Breisgau (BRD) — ergab keine neuen Elemente der Gehauseformen.
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Fig. 9. Haufigkeitsverteilung der Brachiopoden-Volumina an den einzelnen Fundorten. x-Achse: Klassenmitten von
0,1 bis 2,5 bei einer Intervallsbreite von 0,2 cm®. y-Achse: Relative Haufigkeiten in %.
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trie und Bimodalitat der Haufigkeitsverteilung haben jedoch verschiedene Ursachen
(z.B. das Fehlen juveniler Brachiopoden, bedingt durch das Lebensmilieu, die nach-
tragliche Zerstorung oder den Wegtransport leichter Schalen in starker Stromung usw.)
und sind deshalb vorsichtig zu interpretieren. Berticksichtigt man nur Brachiopoden-
schalen mit Volumina liber 0,8 cm?, so darf nach dem erwihnten Test angenommen
werden, dass die Stichproben aller untersuchten Populationen aus der gleichen Grund-
gesamtheit stammen. Die relativ grosse Zahl von grosswiichsigen Brachiopoden, die in
Siblingen und Mandach den Mittelwert ansteigen und ein zweigipfliges Verteilungsmu-
ster entstehen ldsst, konnte dann wie eine «Aufpfropfung» auf relativ gleichformige
Populationen aufgefasst werden.

Ein interessantes Ergebnis liefert der Vergleich der Gehausevolumina, wenn diese
in Relation zum Kubus der maximalen Breiten gesetzt werden. Bestimmt man diese
Grossen an einer Reihe von Brachiopodenschalen, so miisste, falls es sich um geome-
trisch ahnliche Korper handelt, eine hohe Korrelation (im Idealfall ein linearer Zusam-
menhang) zwischen den zwei Werten resultieren. Die fiir die einzelnen Populationen
berechneten Korrelationskoeffizienten (nach Pearson) sind in Tabelle 3 aufgefuhrt.
Fir Mandach ist die Korrelation zwar am geringsten, doch nicht sehr verschieden von
den weit homogener erscheinenden Populationen von Passwang und Ferrette. Uberra-
schend ist hierbei, dass trotz der in Mandach haufigen Individuen mit allometrischem
Wachstum (sichtbar an den aberranten B/L/D-Verhiltnissen) die Korrelation immer
noch vergleichbar hoch ist. Das heisst, dass die visuell so auffallenden Gehausedefor-
mationen von Mandach kaum eine grossere Streuung des Schalenvolumens (inbezug
auf die Breite) zeigen als die uibrigen Populationen. Es scheint demnach, dass diese
Deformationen weniger die Folge eines ungeregelten Grossenwachstums des Brachio-
podenkorpers als vielmehr seiner Verlagerung zur Erlangung einer grosseren Ober-
flache sind.

Die Populationen von Blumberg und Aldingen dhneln sich darin, dass ihre Indivi-
duen durchschnittlich klein sind (Formae C, E). In Aldingen finden sich relativ haufig
Stiicke mit zusammengedriickter Schale, deren Klappen hinten oft kraftig aufgewolbt
sind, jedoch rasch ausflachen (Forma C). Bei den Brachiopoden von Blumberg ist das
gewolbte Stadium oft sehr kurz, die Wolbung selbst schwach und die Verflachung setzt

Population Korrelationskoeffizient
Aldingen 0,92
Blumberg 0,96
Siblingen 0,97
Mandach 0,85
Passwang 0,86
Muttenz 0,90
Ferrette 0,87

Tab. 3: Korrelationskoeffizienten zwischen gemessenen Schalenvolumina und den Kuben der Schalenbreite fiir die
Populationen der einzelnen Fundstellen.
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frih ein. Charakteristisch ist fiir Blumberg ein plotzliches Konkavwerden des Klappen-
profils kurz vor der Front. Fliigel und Wulst sind meist kraftig ausgebildet; in der Kom-
bination mit anderen Merkmalen findet man haufig schon bei kleinen Exemplaren voll
ausgebildete Formen von adultem Habitus (Forma E).

5.4 Beziehungen und Vergleiche

QuEensTEDT bildete in seinem grossen Brachiopodenwerk (1871, Tf. 38) an die 40
Formen aus dem schwabischen und schweizerischen Jura sowie aus dem Breisgau ab,
fur die er teils den Artnamen «varians» verwendete, teils aber seine bevorzugte trino-
minale Namengebung heranzog, um eine weitere Differenzierung zum Ausdruck zu
bringen: «varians arcuata», «varians angulata», «varians planata», «varians concinna»,
«varians plicatella», «varians quadra». Bei fortschreitender Veranderung der Form liess
er den Erstnamen manchmal auch weg und nannte sie einfach «concinna», «quadra»
usw. RoLLier (1917) zog fiir seine Brachiopoden-Synopsis diese Abbildungen in
Betracht und stellte fiir das Gros der «varians»-Formen den heute giiltigen Namen
«alemanica» auf. Er erhob einige der QUENSTEDT schen «Subspezies» zu Arten, z.B.
«arcuata», «planata». Daruber hinaus fuhrte er noch eigene neue Artnamen ein: «blum-
bergensis», «basileensis», «zieteni», «brisgoviensis» (vgl. Synonymie). Fiir die in dieser
Arbeit aufgestellten Morphotypen lassen sich aus dieser Auswahl miihelos entspre-
chende Namen zuordnen:

Forma A Rhynchonella basileensis

Forma B Rhynchonella alemanica

Forma C Rhynchonella planata

Forma D Rhynchonella arcuata bzw. Rhynchonella blumbergensis (flir den
gebogenen bzw. rechteckigen Stirnrand)

Forma E Rhynchonella zieteni

Forma F Rhynchonella quadra

Fur einige der von QuENsTEDT abgebildeten Formen wurden im bearbeiteten
Material keine genauen Entsprechungen gefunden, sie diirften aber ohne Zweifel auch
in die Variationsbreite von Rhynchonelloidella alemanica einzureihen sein. Andere von
QuEensTEDT mit dem Hauptnamen «varians» bezeichnete Formen aus dem Oberdogger
der Normandie und des Boulonais von Frankreich gehoren anderen Spezies (und Gat-
tungen) an oder — z.B. «varians pommerana» — sind im Formenkreis osteuropaischer
Rhynchonelliden (wahrscheinlich innerhalb der Gattung Rhynchonelloidella) unterzu-
bringen, deren Beziehungen zu «alemanica» noch nicht geklart sind.

Das von RoLLier aufgestellte bei Haas & PeTri (1882) abgebildete Typusexem-
plar fiir Rhynchonelloidella alemanica kann angesichts der geschilderten Sachlage nur
noch historische Bedeutung beanspruchen. Ihm entspricht in Grosse und Form der
Morphotyp Forma B (z.B. Tf. 1, Fig. 5a—-5¢). Das von den gleichen Autoren wohl
wegen der verlangerten Wirbelpartie als abnorm bezeichnete Exemplar (Tf. 6, Fig.11)
findet sich im vorliegenden Material in kleineren und flacheren Individuen, doch von
ahnlichem Habitus, als Forma C (vgl. z.B. Tf. 1, Fig. 9a—9e¢). Dagegen sollte die als
«varians var. oolithica» bezeichnete Form nicht zu R. alemanica gestellt werden. Sie
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stammt aus einem tieferen Horizont uber dem Hauptrogenstein und ist vielleicht mit
Rhynchonelloidella proxima RocHE aus den Parkinsonien-Schichten des Maconnais
identisch. Lies (1945) fiel unter den Abbildungen bei QuensTteDpT (loc. cit.) die Figur
95 in Tafel 38 auf, die er Rhynchonelloidella quenstedti nannte. Sie deckt sich im
wesentlichen mit Forma E.

In der in jungster Zeit erfolgten Bearbeitung dieser Brachiopodengruppe an Mate-
rial aus Lothringen trennte Laurin (1984), gestutzt auf populationsstatistische Ana-
lysen, Rhynchonelloidella alemanica in zwei Subspezies auf: alemanica und gardeti.
Erstere umfasst Formen aus der Gegend von Toul und weist anscheinend eine
betrachtliche Variabilitat des Gehauses auf, wogegen subsp. gardeti aus einem nordli-
cher gelegenen Vorkommen (beide aus dem mittleren bis oberen Bathonian) etwas
homogener erscheint. Fur letztere gibt LauriN einen etwas engeren uniplicaten Stirn-
rand an. In beiden Populationen aus geographisch getrennten Raumen lassen sich zum
Teil ubereinstimmende Formen erkennen. Sie bestatigen die eigene Beobachtung, dass
fast alle morphologischen Varianten, allerdings in unterschiedlicher Haufigkeit, ziem-
lich ubiquitar vorkommen. Ein Vergleich der von Laurin abgebildeten Exemplare mit
den hier aufgestellten Morphotypen ist gut durchfiihrbar und lasst kaum Fragen offen.
Die Gehausedimensionen dieser lothringischen Populationen (Lange 11-16 mm,
Breite 10—-15 mm, Dicke 9-13 mm nach LauriN) zeigen keine auffallenden Diffe-
renzen zu den Individuen aus den schweizerischen und schwabischen Fundorten.

QuensTeDT (loc. cit.) bildete viele Exemplare von Blumberg ab, wo, wie fruher
schon erwahnt, die eher kleinwiichsigen Morphotypen (Formae C und E) uberwiegen,
die jedoch nur einen Teil des Erscheinungsspektrums von Rhynchonelloidella alema-
nica reprasentieren. ?Rhynchonelloidella fiirstenbergensis und ?Rhynchonelloidella
steinbeisi (beide Quenstepr 1858) sind feinrippige, abgeplattete Miniaturformen
(Brachiopodenbrut?, lebensfeindliches Milieu?) aus dem mittleren Callovian (eisenoo-
lithische Macrocephalus-Schichten) bei Donaueschingen, Siiddeutschland. Obwohl R.
alemanica ahnliche Kleinindividuen aufweist, ist ihre Artzugehorigkeit zu jener ziem-
lich unwahrscheinlich.

Des weiteren sind an dieser Stelle Arten der Gattung Rhynchonelloidella ausser-
halb des «klassischen» Verbreitungsgebietes von R. alemanica zu betrachten. R. thur-
mannelloida bzw. R. nivernensis (beide LauriN 1984) stammen aus tonigen Ablage-
rungen des unteren bzw. oberen Bathonians und bilden anscheinend lokale Akkumula-
tionen von begrenzter raumlicher Ausdehnung innerhalb des Pariser Beckens. Sie sind
aus Lothringen nicht bekannt. Aufgrund ihrer Gehausemorphologie (Berippungsart,
Form des Umrisses, generelles Fehlen des dorsalen Wulstes) liegen sie ausserhalb der
Variationsbreite von R. alemanica. R. spathica (Lamarck), ein gerundeter, merkmals-
armer und daher haufig falsch identifizierter Gattungsvertreter des Untercallovians
von Nordfrankreich nimmt manchmal den Habitus wulstloser Formen von R. alema-
nica an, ubertrifft aber deren Grosse deutlich und weist auch Unterschiede bei den
internen Strukturen auf.

R. globosa Muir-Woop 1936, ein sudenglischer Gattungsvertreter des Lower
Fuller’s Earth und Fuller’s Earth Rock (=oberstes Unterbathonian und Mittelbatho-
nian nach Torrens 1980), wurde von LauriN (loc. cit.) in gleichaltrigen Schichten im
sudlichen Pariser Becken nachgewiesen. Nach WisNniEwska-ZELIcHOWSKA (1978) soll
die Art auch im oberen Bajocian verschiedener Provinzen Polens vorkommen. Lies
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(1945) griff verschiedene der von Muir-Woop (loc. cit.) aufgestellten Taxa, darunter
auch R. globosa, fur die Charakterisierung von Formen hauptsachlich aus den «Marnes
du Furcil» im Neuenburger Jura auf, die im oberen Teil zeitlich den Varians-Schichten
entsprechen. Einige der Abbildungen von R. globosa bei Muir-Woob sind von R. ale-
manica Forma A nicht zu unterscheiden. Wahrend die Frage einer moglichen Identitat
fur die englischen Formen offenbleiben muss, diirfte das Zitat von Lies in der
Synonymie von R. alemanica Aufnahme finden. Das Gleiche gilt fiir die librigen Muir-
Woob’schen Rhynchonelloidella-Arten (alhamensis, mesoloba, trigonalis, tutcheri), ein-
schliesslich der Typusart smithi, die einander sehr ahnlich sind und tiber deren Bezie-
hungen zu Formen ausserhalb der englischen Lokalitdten sich die Autorin ausschweigt
(vgl. in diesem Zusammenhang auch «Terebratula socialis» PuiLLips 1835, S. 163, Tf. 6,
Fig. 8). Die auf Buckman (1918) zurlickgehende, jedoch schlecht begriindete, auf eine
Abbildung bei QuensTeDpT (1871, Tf. 38, Fig. 70) gestlitzte Rhynchonelloidella curviva-
rians besitzt einen trigonalen Umriss und gleicht R. «arcuata». Eigenartig ist, dass in
der Monographie iiber Rhynchonelloidella (Muir-Woop, loc. cit.) diese Form nicht
berucksichtigt wurde (die Autorin bemerkte lediglich, dass ein mit diesem Namen
bezeichnetes Exemplar in BuckmMaN’s Sammlung zu R. trigonalis gehoren konnte!). Es
scheint, dass derartige Formen in England selten und an spezielle fazielle Verhaltnisse
oder an enge stratigraphische Bereiche gebunden sind und daher mit einem eigenen
Namen bedacht wurden.

Nach Literaturangaben sollen Rhynchonelloidella alemanica, deren Unterarten
popilanica Pusca 1837 und pommerana Quensteéptr 1871, nebst R. oxoniensis
(RoLLier 1917), R. losnicensis WisNIEwsKA-ZELICHOWsKA 1978 und R. arcuata
(Quenstept 1871) auch in Osteuropa (Norddeutschland, Baltikum, Polen und Siid-
westrussland (Krim, Kaukasus) verbreitet sein. Als Gattungsname steht haufig /vano-
viella fur Rhynchonelloidella. R. arcuata wird wegen ihres auffillig gebogenen Stirn-
randes besonders oft zitiert und scheint eine haufig anzutreffende Form zu sein (vgl.
u.a. PuscH 1837; SEeBacH 1864; RoeMEr 1870; SzainocHa 1879; Moisseiev 1934,
StoLL 1934; MAkrIDIN 1964, KaMyscHAN & Basanova 1973; WISNIEWSKA-
ZeLicHowska 1978). Die stratigraphischen Angaben reichen vom oberen Bajocian bis
ins mittlere Callovian. Verwandschaftliche Beziehungen dieser Formen zu R. alema-
nica sind offensichtlich.

Ivanoviella alemanica sensu MakRrIDIN kann nicht unbesehen mit R. alemanica
RoLLier gleichgesetzt werden. Nach der ausseren Form beurteilt, ist diese Art des
mittleren Callovian allgemein stumpfer als R. alemanica, besitzt einen mehr gerun-
detem Umriss und erinnert im Berippungsmuster (hinten glatt) an Thurmannella
obtrita (DEFRANCE).

Auch R. varians var. popilanica Puscn (mittleres Callovian von Papile, Litauen)
konnte anhand einer Anzahl von Exemplaren R. alemanica gegeniibergestellt werden.
Der Habitus der ausgewachsenen Stiicke lasst sich aufgrund der vorwiegend arcuaten
Front am ehesten mit R. alemanica Forma D vergleichen. Die Gesamtrippenzahl ist
aber generell hoher (25 und mehr Rippen, relativ haufig interkalierend), die Berippung
entsprechend dichter und das Rippenprofil i.a. schirfer. Die publizierten Serienschliffe
(vgl. MakrIDIN 1964; Dacys 1968, WisNiEwska-ZELICHOWSKA 1978) unterscheiden
sich von jenen von R. alemanica kaum. Diese Varietit sollte wohl besser als eigene
Spezies — Rhynchonelloidella popilanica (Pusch) — aufgefasst werden. Dank ihrer aus-



Rhynchonelloidella alemanica (RoLLier) 933

gezeichneten Erhaltung konnten auf der inneren Schalenoberflache die Ansatzstellen
der Calcitfaser-Buindel als Schuppenmuster (sog. Schalenmosaik) sichtbar gemacht
werden. Bei R. alemanica gelang dies LEipHorp (1920) an Exemplaren aus der Typus-
region. Die dachziegelformig angeordneten Ellipsen sind bei beiden Rhynchonelloi-
della-Arten ahnlich (Fig. 10).

Soweit von diesen Rhynchonelliden Serienschliffe publiziert sind und mit vorlie-
gendem Material verglichen werden konnten, scheint bei all diesen Formen die Gat-
tungszugehorigkeit zu Rhynchonelloidella gesichert.

«Rhynchonella varians» ist gelegentlich auch auf Fossillisten des alpinen Doggers
aufgefiihrt (z.B. Ooster 1863, Stutz 1879). Solchen Fundangaben liegen weder
Abbildungsmaterial noch Beschreibungen zugrunde. Eine Identitat dieser Brachio-
poden mit R. alemanica erscheint wenig wahrscheinlich.

6. Mogliche Einflussfaktoren der Polymorphie

Es steht wohl ausser Zweifel, dass das intraspezifische Variationsspektrum von R.
alemanica etwas mit dem Lebensraum dieses Brachiopoden zu tun hat. Wenn man
jedoch versucht, morphologische Elemente als funktionelle Anpassungen zu deuten

Fig. 10. Schalenmosaik von Rhynchonelloidella popilanica (Pusch). Vergr. 100 X. — Die an isolierten Schalenteilchen
im Durchlicht sichtbar gemachten Querschnitte der Calcitfasern variieren in der Grosse je nach ihrer Lage auf dem
Gehause. Die kleineren Ellipsen sind vergleichbar mit den von Leipnorp (1920, Tf. 4, Fig. 1) fiir Rhynchonelloidella
alemanica publizierten, jedoch etwas weniger gerundeten Schuppenmustern.
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und dafiir verantwortliche Milieufaktoren zu erkennen, gerat man schnell auf den unsi-
cheren Boden der Spekulation.

Obwohl, wie schon OrreL (1857) erkannte, R. alemanica einen gewissen Leitwert
besitzt, indem sie die Grenze des Oberbathonian nicht tiberschreitet, stellt dieser Bra-
chiopode doch in erster Linie ein ausgesprochenes Faziesfossil dar. In Lothringen
findet er sich in mehreren Banken einer Kalk-Mergel-Wechsellagerung des mittleren
bis oberen Bathonian, wobei er bevorzugt die karbonatreicheren Sedimente besiedelt
(Laurin 1984). Gegen Osten, im Schweizer Jura und in Schwaben, ist seine horizon-
tale Verbreitung innerhalb einer analogen, aber viel weniger machtigen Fazies enger.
Wo er auftritt, entwickelt er sich meist zu einem beherrschenden Faunenelement,
manchmal fast in Monokultur. Die meist gute Erhaltung lasst auf nur geringen post-
mortalen Transport oder auf eine Fossilisierung an Ort und Stelle schliessen. Nicht
selten kommen mit Serpeln bewachsene Schalen vor, wobei ein Uberwachsen der
Kommissur nicht beobachtet wurde. Der Bewuchs durfte zu Lebzeiten erfolgt sein,
womit ein Indiz fiir die bei Brachiopoden iibliche benthische Lebensweise gegeben ist.

Zwei morphologische Eigenarten fallen bei R. alemanica besonders auf:

1. Haufig kommen kleine, bereits vollstandig ausgebildete Exemplare mit kraf-
tigem Wulst, der am Stirnrand umbiegt und an der Vorderkommissur markante Zahne-
lung zeigt, und mit stark entwickelten Fliigeln vor, bei denen man sich die Frage stellt,
wie weiteres Wachstum moglich ist. An einzelnen Fundorten scheint das tibliche
bikonvexe Stadium bei kleinen Individuen ganz zu fehlen. Von anderen Fundorten, wo
R. alemanica mehrheitlich nur einen schwachen Wulst bildet, ist dieses Stadium
indessen bekannt. Die gangige Ansicht, charakteristische Gehauseformen als Merkmal
des adulten Zustandes zu betrachten, trifft zumindest fiir R. alemanica kaum zu. Viel-
mehr scheint es so, dass gewisse Umwelteinfliisse diesen scheinbar «adulten Habitus»
herbeigefiihrt haben, unabhangig von der Schalengrosse.

Mit dem schwer zu erklarenden Befund, dass grosse Brachiopodenschalen mit
hoher Stirn, also ausgepragtem Dickenwachstum, und gleichartig gestaltete, kleine
Individuen nebeneinander vorkommen, hat sich sehr eingehend Scumipr (1937)
befasst. Gegeniiber der Auffassung, dass solche kleinschalige Tiere ebenfalls als ausge-
wachsen zu betrachten seien (sie wurden oft unter anderen Artnamen beschrieben),
nahm die Autorin eine mehrzyklische Entwicklung durch intermediaren Abbau (oder
Absprengung) von Gehauseteilen nach einer Phase von iiberwiegendem Dicken- und
anschliessendem Langen-Breiten-Wachstum an. Obwohl eine Resorption von Schalen-
substanz als Begleiterscheinung des Wachstums bei Mollusken vorkommt, wurden
solche Riickbildungen bei lebenden Brachiopoden bisher nicht festgestellt. Auch das
Ausmass der abzubauenden Schalenteile, das hierbei angenommen werden miisste,
machen eine solche Annahme, die nicht direkt beobachtbar ist, sehr unwahrscheinlich
(vgl. ScHumanN 1965 und dort zitierte Literatur). Ich neige zur Ansicht, dass
bestimmte Umweltfaktoren diejenigen Tiere, die sich in einem aktiven Wachstums-
schub befanden, zu jener typischen Form umgestalteten, die vermutlich ein Endsta-
dium des Wachstums bedeutete. Ob die davon betroffenen Jungtiere «innerlich»
trotzdem noch zu erwachsenen Zwergen ausreiften oder, in ihrer Weiterentwicklung
gehemmt, abstarben, muss offen bleiben.

Der von Laurin (1984) beschriebene Idealfall einer Morphogenese, die, von einer
wenig bombierten Schale mit geradem oder leicht ventralwarts eingebuchtetem Stirn-
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rand ausgehend, liber beginnende Waulstentwicklung und fortschreitendes Dicken-
wachstum zur typischen Endform fiihrt, mag fiir die aus Lothringen beschriebenen
Populationen i.a. zutreffen. Der Autor bemerkt dazu, dass Unregelmassigkeiten des
Wachstums extrem selten seien. In den ostlicher gelegenen Fundgebieten ist bei dieser
Art vermehrt irregulares Wachstum anzutreffen, bedingt wohl durch okologische Ein-
flusse, wie sie beispielsweise in einem Ablagerungsraum mit haufigen Sedimentations-
unterbruchen auftreten konnen. Wachstumsstillstand bzw. Wachstumsschiibe werden
in dem hier untersuchten Material durch Exemplare dokumentiert, in denen der
Beginn des Dickenwachstums durch eine deutliche Anwachslinie markiert ist. Nicht
selten finden sich auch Stucke, deren Klappen hinten «Deckel» aufweisen, als ware
darunter ein neuer Brachiopode hervorgewachsen (Tf. 2, Fig. 8a). Die Diskontinuitat
der Berippung zeigt, dass in diesen Fallen das Wachstum nicht stetig, sondern nach
einem veranderten Grundmuster erfolgte (vgl. auch Quenstept 1871, Tf. 38, Fig. 90;
Haas & PeTrr 1882, Tf. 7, Fig. 23).

2. Das typische Hundskopf-Profil scheint gehauft an Fundstellen vorzukommen, in
denen R. alemanica nesterartig eingebettet ist. Innerhalb einer solchen Gruppe
befinden sich die Einzelindividuen anscheinend in wirrer Lage. Wenn man davon
absieht, dass es sich hierbei um schillartige Ansammlungen handelt (die librige Fauna
gibt hierfiir jedenfalls keine Anhaltspunkte), konnte man sich vorstellen, dass sich die
Tiere, z.B. mangels geeigneter Haftstellen, mit ihrem Stiel aneinanderhefteten. Ein sol-
cher «Verband» erscheint eher lebensfahig, wenn die Gehause dazu tendieren, die
Oberflache, im Verhaltnis zum Korper, zu vergrossern. Eine Minimierung der Ober-
flache durch Beibehaltung einer mehr gerundeten Form wiirde namlich zu einer dich-
teren «Packung» fithren, in der das Heranstrudeln von Nahrung erschwert ware.

RicHarDsoN (1986) hat darauf hingewiesen, dass die Drehbewegungen des
Brachiopodenkorpers mit dem Stiel als Achse u.a. den Zweck haben, das Tier von
eindeckendem Sediment zu entlasten und dadurch vor dem Verschiitten zu
bewahren. Dabei ist es unerheblich, welcher Art die Bewegungen erfolgen: ob das
Tier fest an einem stabilen Untergrund verankert ist oder mit dem Stiel an einem
leichteren Objekt, etwa einem Nachbarbrachiopoden oder einem Schalenbruch-
stick, festsitzt. Die kombinierten Bewegungen eines solchen Brachiopodenver-
bandes auf einem feindetritischen Grund konnen beim Aufwirbeln eine grossere
Dichte grober Bestandteile erzeugen, die im Wasserstrom, auf den der Brachio-
pode als Partikelfresser angewiesen ist, unerwiinscht ist. Ein Vorteil des cynoce-
phalen Gehauses mit seinem hohen Vorderrand und der stark gezackten, haufig
mit feinen Randzahnchen ausgestatteten Kommissur konnte nun darin liegen, dass
mit diesen morphologischen Besonderheiten eine wirksamere Filterung beim Ein-
lass des Nahrungsstroms erreicht wird (vgl. hierzu Scamipr 1937; Rubpwick 1970,
S. 110 ff., Fig. 61).

7. Anhang: Volumenbestimmung

Das Volumen der Brachiopoden bestimmte ich durch den Auftrieb, den diese beim
Eintauchen in Wasser erfahren. Fur die Volumenmessung wurden vollstandige, von
anhaftendem Sediment und allfalligen Bewuchsorganismen gesauberte Exemplare ver-
wendet. Mit Hilfe eines Stuckchens Klebeband wurde ein etwa 5 cm langer, am einen
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Ende mit einer Schlinge versehener Seidenfaden angebracht (mit Vorteil an einem
abgeflachten Schalenteil). Aus festem Draht wurde ein «Galgen» mit Standflache gefer-
tigt, das Fossil am Faden aufgehangt und das Ganze auf einer elektronischen Prazi-
sionswaage mit Taragewicht-Speicher (Mettler PC 440; Ablesegenauigkeit 0,001 g, auf
zwei Stellen nach dem Komma gerundet) verbracht. Nach der Nullabgleichung liess ich
den frei hangenden Brachiopoden in ein mit dest. Wasser (20 °C) gefiilltes Becherglas
eintauchen. Das auf der Waage angezeigte Mindergewicht in Gramm-Einheiten, dem
verdrangten Wasser entsprechend, konnte direkt als Brachiopodenvolumen in cm?
notiert werden. Resultatsverfalschungen durch das Eigenvolumen des Fadens und die
Wasseraufnahme des Fossils sind innerhalb der Zeitdauer des Messvorgangs vernach-
lassigbar. Der Fehler bei wiederholten Messungen betragt weniger als 5%.

Eine andere, zum gleichen Ergebnis fithrende, aber aufwendigere und auf Mess-
fehler empfindlichere Volumenbestimmung beruht darauf, dass mehrere Wagungen
vorgenommen werden: wassergefiilltes, geschlossenes Gefass ohne bzw. mit Brachio-
pode (G1 bzw. G2) und Brachiopode allein (G3). Daraus ergibt sich das Volumen mit
V=G1-G2+G3.
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Tafel 1

Alle abgebildeten Exemplare in natiirlicher Grosse.

Rhynchonelloidella alemanica (RoLLiEr), Morphotypen Forma A, B und C. Varians-Schichten
verschiedener Lokalititen.

a: Dorsalklappe; b: Ventralklappe; c: Profil (Dorsalseite rechts); d: Stirnrand (Dorsalseite
oben); e: Schloss von hinten (Dorsalseite oben).

Forma A, typisches Exemplar; Passwang.
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Mandach (2), Passwang (3).

Forma B, zwei typische Exemplare; Ferrette (4), Aldingen (5).
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Muttenz (6), Ferrette (7),
Passwang (8).

Forma C, zwei typische Exemplare; Aldingen (9), Blumberg (10).
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Mandach (11),
Blumberg (12).
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Tafel 2

Alle abgebildeten Exemplare in natiirlicher Grosse.

Rhynchonelloidella alemanica (RoLLIER), Morphotypen Forma D, E und F. Varians-Schichten
verschiedener Lokalitdten.

a: Dorsalklappe; b: Ventralklappe; c: Profil (Dorsalseite rechts); d: Stirnrand (Dorsalseite
oben); e: Schloss von hinten (Dorsalseite oben).

Forma D, typisches Exemplar; Siblingen.
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Mandach (2), Siblingen (3, 4).

Forma E, typisches Exemplar; Blumberg.
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Blumberg (6), Siblingen (7),
Aldingen (8). ;

Forma F, typisches Exemplar; Mandach. Wegen der ungewohnlichen Gehiuseform sind die
Ansichten a und e fast identisch (vgl. dazu Textfig. 2¢).
Einzelansichten weiterer Exemplare des gleichen Morphotyps; Blumberg (10), Mandach (11).
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