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Revision des Brachiopoden Ornithella (Delmontanella
subgen. n.) delmontana (OPPEL) aus dem unteren Malm
des nordwestlichen Schweizer Jura

HEINZ SULSER!

Key words: Brachiopod. Ornithella (Delmontanelfa subgen. n.) delmontana, Zeilleriacea, Oxfordian,
Switzerland. silicified fossilisation, ontogeny. brachial loop. classification

ZUSAMMENFASSUNG

Ein zeillerider Brachiopode aus den Liesberg-Schichten (unteres Mitteloxfordian) des nordwestlichen Schwei-
zer Jura wurde revidiert und innerhalb der «Ornithella-Gruppe» einer neuen Unlergattung zugewiesen: Or-
nithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OpPEL). Die verkieselt erhaltenen inneren Strukturen ermog-
lichten neben der iiblichen Anfertigung von Transversal-Serienschliffen eine chemische Freilegung durch Séure-
behandlung. Damit konnten Artbeschreibung und -vergleich prizisiert werden. Dank den Funden juveniler
Artvertreter wurden Einblicke in die Ontogenese des Armgeriistes gewonnen. Einige Probleme zur Klassifika-
tion der Zeilleriacea wurden angeschnitten.

ABSTRACT

A zeillerid brachiopod from the Liesberg formation (Lower Middle-Oxfordian) of the north-western Jura
mountains of Switzerland was revised and assigned. within the “Ornithella group™. to a new sub-genus:
Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OppPEL). The silicified internal structures enabled. besides the
usual serial sectioning. the chemical preparation by acid treatment. The species could therefore be described
and compared with more precision. Owing to the availability of juvenile specimens, features of the ontogeny of
the brachial loop could be recognized. Some problems regarding the classification of the Zeilleriacea were
raised.

1. Einleitung

Die Liesberg-Schichten im Nordwesten des schweizerischen Jura (unteres Mitteloxfor-
dian) zeichnen sich durch ihren Reichtum an Fossilien in kieseliger Erhaltung aus. Im
Gebiet von Montfaucon kommen neben Korallen, Echiniden und Crinoiden verbreitet
auch Brachiopoden vor, bei denen ausser der Schale auch die inneren kalzitischen Teile
silifiziert sind. Durch Behandlung mit Sadure lassen sich aus der karbonatischen Matrix
strukturelle Einzelheiten des Brachial- und Artikulationsapparates freilegen und direkt
beobachten. wie es bei der tiblichen Rekonstruktion nach Serienschliffen nicht moglich
ist.
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Neben terebratuliden Brachiopoden der Gattung Galliennithyris und verschiedenen
Rhynchonelliden dominiert eine durch ein Brachialgeriist mit langgezogener Schleife
gekennzeichnete zeilleride Form, die in dieser Arbeit neu bearbeitet wird. An der
Fundstelle sind auch juvenile Individuen dieser Brachiopoden nicht selten. Dies und
die besonderen Umstidnde der Fossilisation boten die Moglichkeit, anhand verschiede-
ner Entwicklungsstadien einen Beitrag zur Ontogenese der Innenmorphologie zu
liefern.

2. Fundstelle, Material

Das Untersuchungsmaterial stammt aus einem Geldndeanriss (571.500/237.500/990) 1 km
NE Montfaucon, Kt. Jura, Schweiz. Der teilweise iiberwachsene Aufschluss war, wie
durch eigene Aufsammlungen festgestellt werden konnte, noch immer ergiebig, wobei
das Augenmerk vor allem auf das Auffinden kleinwiichsiger Brachiopoden gerichtet
wurde. Exemplare von etwa 3 mm Linge an konnten aus den gewaschenen und getrock-
neten Siebriickstinden des verwitterten Schuttes ausgelesen werden (es wurden Siebe
von 2 und 4 mm Maschenweite verwendet).

Das Aussortieren der interessierenden Zeilleriden geschah bei grosseren Stiicken
leicht anhand der ldnglichen Gehéduseform und des vergleichsweise engen Stiellochs. Bei
den kleinen Schalen gelang die Unterscheidung ebenfalls sicher aufgrund der schon friih
ausgebildeten scharfen Arealkanten.

3. Die Erhaltung der Brachiopoden

Die Brachiopoden, wie auch die meisten iibrigen Fossilien, sind an der genannten Fund-
stelle verkieselt, leicht daran erkennbar, dass Silifikationsringe die korrodierte Schalen-
oberfliche bedecken. Viele Gehéduse sind deformiert, oft liegen sie mit eingedriickten
oder zerbrochenen Klappen vor.

Bei gut erhaltenen, unversehrten Schalen hat an den inneren Strukturen eine konser-
vierende Verkieselung stattgefunden, wobei das kalzitische Primadrmaterial gegen Kiesel-
sdure ausgetauscht und formgetreu nachgebildet wurde. Der mit Kalkschlamm gefiillte
Innenraum wurde von der Kieselbildung nicht erfasst, so dass durch Sdurebehandlung
Cardinalia und Brachidium freigelegt werden konnten.

Dass die verkieselten Feinstrukturen urspriinglichen Bildungen entsprechen und
nicht diagenetisch bedingte Artefakte darstellen, ergab sich durch Vergleich der Préipara-
te. Form, Anordnung und Verteilung der Stacheln auf den Lamellen des Armgeriistes
(vgl. Beschreibung) erschienen immer gleichartig.

Bei Schalen mit Bruchstellen war der Innenraum meist ganz mit Kieselsdure von
kompaktem, silexartigem Gefiige ausgefiillt, das darin eingebettete Innengeriist hingegen
noch kalzitisch erhalten und konnte durch Siaure herausgeitzt werden (vgl. Taf. 2, Fig. h).
Besonders bei kleinen Exemplaren mit geringem Innenvolumen ist, wohl wegen der
schneller erfolgten Einwirkung der Kieselsdure, diese Art der Erhaltung die hiufigere.

Eine weitere Variante der Erhaltung zeigen Gehéduse ohne Sedimentfiillung. Die aus-
sen mit Quarzdrusen besetzten, inneren Skeletteile sind in Hohlrdume umgewandelt
(Taf. 2, Fig. a). Solche Gebilde kommen nur untergeordnet vor und sind als Untersu-
chungsobjekte weniger geeignet.
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4. Priaparation

Die Freilegung der Armgeriiste mittels Salzsdure erfolgte von der Ventralklappe her, in-
dem diese mit Schmirgelpapier so weit entfernt wurde, bis die Sedimentfiillung sichtbar
wurde. Es ist von Vorteil, das Schalenmaterial bis nahe zum Klippenrand. aber unter
Erhaltung der Wirbelpartie, abzuschleifen, damit die Sédure breitflachig einwirken kann.
Gegebenenfalls kann die Dorsalklappe durch Bepinseln mit einem Silikon-Imprég-
nierungsmittel verfestigt und vor Briichigkeit im angeétzten Zustand geschiitzt werden.

Das derart vorbereitete Brachiopodengehéduse wird nun mit der Ventralseite nach
oben in einer Glasschale mit etwas Kitt in seiner Lage fixiert. Damit wird ein Herumwir-
beln durch die Kohlensdure-Entwicklung wihrend der Saurebehandlung vermieden. Das
Gehiduse wird dann mit 5%iger Salzsdure iibergossen, bis es ganz eingetaucht ist. Wenn
die Gasentwicklung nachlisst, wird die verbrauchte Sdure vorsichtig mit einer Pipette ab-
gesaugt und durch frische ersetzt, bis zur vollstiandigen Priparation des Armgeriistes. Um
Strukturdetails vor der Zerstorung durch zu heftige Gasentwicklung zu bewahren, emp-
fiehlt sich fiir kleine Stiicke, an denen wenig Sediment haftet, die Verwendung einer stir-
ker verdiinnten Sdure (1-2%).

Nach sorgféltiger Wisserung werden die zerbrechlichen Prédparate an der Luft ge-
trocknet und mit etwas Klebstoff auf kleine Korkstopfen montiert, um sie bei der Hand-
habung moglichst zu schonen.

5. Systematischer Teil

Stamm Brachiopoda DUMERIL 1806

Klasse Articulata HUXLEY 1869

Ordnung Terebratulida WAAGEN 1883
Unterordnung Terebratellidina MUIR-WoOOD 1955
Uberfamilie Zeilleriacea ALLAN 1940

Familie Zeilleriidae ALLAN 1940

Gattung Ornithella EUDES-DESLONGCHAMPS 1884

Untergattung  Delmontanella subgen. nov.
Typusart: Terebratula (Waldheimia) delmontana OPPEL 1857

Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OPPEL)

Synonymie

1857 Terebratula (Waldheimia) delmontana OpPEL: 607-608; Nr. 95

1860 Valdheimia (sic!) delemontana OpPEL; Etallon: 151

1861 Waldheimia delemontiana (sic!) OppeL; Thurmann & Etallon: 289; Taf. 42, Fig. 2a—
non 1867 Terebratula delemontiana OpPPEL; Moesch: 158

1870 Terebratula delemontana OppPeL; Greppin: 82

non 1870  Terebratula (Waldheimia) delmontana OPPEL; Roemer: 246; Taf. 22, Fig. 17
non 1874  Terebratula delemontana OPPEL; Moesch: 68

1886 Terebratula (Zeilleria) delmontana (OpPEL); Douvillé: 90
1889 Zeilleria delmontana (OPPEL); Haas: 30-32; Taf. 2, Fig. 19-21
1893 Zeilleria delmontana (OpPEL); Haas: Taf. 23, Fig. 5, 6

71893 Zeilleria delmontana (OPPEL); Siemiradzki: 141
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1894 Zeilleria delmontana (OpPEL); Loriol: 85-87; Taf. 10, Fig. 2-9
71899 Waldheimia (Zeilleria) cf. delmontana OPPEL; Simionescu: 351-352
1919 Zeilleria delimontana (OpPEL); Rollier: 313

non 1969  Zeillerina delmontana (OppEL); Barczyk: 58-59; Taf. 14, Fig. 5-7, 15, Textfig. 62, 63

Lectotypus (hier festgelegt) in Thurmann & Etallon (1861), Tafel 42, Figur 2a—c, aus der
«Zone corallienne» von La Caquerelle, Kt. Jura

Stratum typicum: Liesberg-Schichten (raurazische Fazies des unteren Mitteloxfordian)
Locus typicus: Umgebung von Delsberg, Kanton Jura, Schweiz

Verbreitung: Jura der Nordwestschweiz und des angrenzenden franzosischen Gebiets
Derivatio nominis: Delmontanella — von der Spezies delmontana abgeleiteter Name

Diagnose

Gehiuse glattschalig, bikonvex, im Umriss ldngsoval bis nahezu rechteckig, im Quer-
schnitt linsenformig bis fast kreisrund. Ohne Wulst und Sinus. Wirbel schwach einge-
bogen. Markante Arealkanten. Stirnrand gerade. Medianseptum lang, knapp iiber die
Schalenmitte hinaus reichend. Armgeriist zeillerid. Ab- und aufsteigende Teile der Arm-
schleife lamellenférmig, dicht mit Stacheln besetzt. Transversalband im hinteren Schalen-
drittel gelegen, sattelformig.

Beschreibung

Externe Merkmale (Taf. 1, Fig. a—c)

Langliche, bikonvexe, vollig glattschalige Brachiopoden mit nur vereinzelten, unauffalli-
gen Anwachslinien; Maximallidnge bis 40, -breite bis 22 und -dicke bis 20 mm; Umriss
langsoval oder stumpf-pentagonal bis subrectanguldr, Querschnitt flach-linsenférmig bis
zirkuldr; Lage der grossten Dicke zwischen hinterem Drittel und Mitte der Schale vari-
ierend; Wolbungen beider Klappen annidhernd gleich; weder Wulst noch Sinus vorhan-
den (Ventralklappe gelegentlich mit kurzer medianer Vertiefung nahe dem Stirnrand);
seitliche und vordere Kommissur gerade, nur selten andeutungsweise geschweift; Front
gestutzt, oft nach innen etwas zuriickgeschlagen, antero-lateral gerundet, ohne Stirn-
hocker; Umbo suberect, selten nahezu erect, beidseits mit markanten, bis 10 mm langen
Arealkanten, die eine bis 2 mm breite, schwach konkave Area eingrenzen; Foramen
rund, epithyrid bis permesothyrid, mit gut sichtbaren, getrennten Deltidialplatten; hintere
Kommissur regelmaéssig gebogen, an den Beriihrungspunkten mit den seitlichen Enden
der Deltidialplatten etwas eingebuchtet.

Interne Merkmale (Taf. 1, Fig. d—f; Fig. 1)

Ventralklappe: Dentallamellen robust, proximal gegen die Klappenwand divergierend,
distal parallel, bis knapp zur Artikulationsebene persistierend; seitliche Umbonal6ffnun-
gen stumpf-dreieckig; Schlosszahne kurz, mit gerundeten Kuppen schief in die Zahngru-
ben eingepflanzt (Taf. 2, Fig. b; Fig. 1, Schliffe 1,4-4.0).

Dorsalklappe: Schlossfortsatz angedeutet, nicht charakteristisch ausgebildet (Fig. 1,
Schliff 3,2); flaches, schiisselformiges Septalium (Schliffe 3,8—4,7); Schlossplatte kurz, am
distalen Ende horizontal; innere Zahngrubenrdnder der Schlossplatte anliegend; Median-
septum klingenférmig, bis 2mm hoch und sich knapp iiber die Klappenmitte er-
streckend; Cruralbasen an den Schlossplatten dorsalseitig entspringend und in die haken-
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Fig. 1. Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OppPEL). Serie von Transversalschliffen an einer
Schale von 29.5 mm. Orientierung: ventral = oben, dorsal = unten. Abstinde der Schliffebenen vom Apex
in mm. 2x natiirliche Grosse.
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formigen, ventralwirts konvergierenden Cruralfortsitze libergehend; Armschleife lamel-
lenformig; absteigende Bidnder an der Basis breit, dann auf ca. 1,5 mm verschmalert und
in leichtem Bogen dem seitlichen Klappenrand entlang nach vorn verlaufend (grosster
Abstand zwischen beiden Lamellen in der Klappenmitte ca. 10 mm); aufsteigende Bén-
der nahe dem vorderen Klappenrand beginnend, an der Umbiegungsstelle sich verbrei-
ternd, in gleicher Kriimmung wie die absteigenden Teile nach hinten verlaufend und auf
der Hohe der Cruralfortsitze iiber das Transversalband verbunden; Transversalband sat-
telformig, mit paarigen, postero-dorsal gerichteten Haken, an den Flanken geknickt;
Armschleife dicht mit bis 2 mm langen Stachelspitzen besetzt, absteigende Elemente auf
der Aussenfldche, aufsteigende auf der Innenflédche, hier jedoch kiirzer und stumpfer und
nur am ventralseitigen Rand voll entwickelt.

Diskussion

Loriol (1894) charakterisierte die Spezies als ldngliche Form von betrichtlicher Variabi-
litdt, mit den folgenden Extremen: bei fast rechteckigem Umriss im Querschnitt sehr dick
(zylindrische Form); bei langsovalem Umriss ziemlich flach. Bei vorne verschmilertem
Unmriss variiert der Querschnitt von flach bis ziemlich dick.

Die genaue Analyse ergibt, dass die ovale, relativ breite Gehauseform, die bei den
kleinen Exemplaren iiberwiegt (vgl. Taf. 1, Fig. a, Exemplare von < 30 mm), bei weite-
rem Wachstum einem mehr rechteckigen Umriss weicht. Dies deutet sich auch im Breite-
Index an, wo die relative Breite bei abnehmender Tendenz ab 25 bis 30 mm Linge einem
mehr oder weniger konstanten Wert um 0,65-0,55 zustrebt (Fig. 2a). Im Hinblick auf die
relative Dicke lésst sich bei den grosseren Exemplaren ab etwa 25 mm Lénge eine Grup-
pe von dicken (gerontischen?) und eine Gruppe von flacheren Formen unterscheiden,
die einen schlank-ovalen Umriss beibehalten, wie die Dichotomie in Fig. 2b zeigt (Taf. 1,
Reihe der Fig. b). Ob es sich dabei um einen echten Dimorphismus handelt, bleibe da-
hingestellt. Das Armgeriist hilt bei dieser Form einen grosseren Abstand zum seitlichen
Klappenrand, als dies bei linglichen Individuen der Fall ist. Man vergleiche Figur d von
Tafel 1 mit Figur m von Tafel 2.

Eine andere Art von Dimorphismus an zeilleriden Brachiopoden beobachtete
Ovtscharenko (personl. Mitt.), wonach sich Individuen mit grossem Stielloch und feinem
Armgeriist und solche mit kleinem Stielloch und einem massiveren Armgeriist gegen-
tiberstehen. An unseren Objekten konnte dies nicht festgestellt werden. Das Foramen
zeigt im Gegenteil einen kaum verdanderlichen Durchmesser von 2 mm, unabhingig von
der Grosse des Gehiuses. Uberhaupt sind die Merkmale der Apikalregion auffallend
konstant. Das Aussere von Ornithella (Delmontanella) delmontana erhalt dadurch eine
einprigsame Gestalt, und Verwechslungen mit dhnlichen Brachiopoden sind trotz einer
gewissen Polymorphie kaum gegeben.

Fiir die Beschreibung der Innenmorphologie sind nur die Adulttiere beriicksichtigt
worden (auf die Strukturen der Entwicklungsstadien wird im Abschnitt 7 ndher einge-
gangen). Dazu wurden sowohl die Serienschliffe als auch die préaparierten, direkt unter-
suchbaren Objekte ausgewertet. Fiir den Schlossbereich, der wegen der eingeengten
Lage der direkten Beobachtung schwer zuginglich ist, lieferten die Schliffe genauere
Informationen, z.B. was die Form der Zahne, des Septaliums, der Schlossplatten und der
Crurenansitze betrifft. Fiir das Armgeriist anderseits lasst sich ein so unmittelbarer
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Gesamteindruck, wie ihn die Praparate vermitteln, auch bei sorgfiltiger Rekonstruktion
aus den Schliffbildern kaum gewinnen. Dies betrifft besonders den Verlauf der Lamellen,
die Art und Dichte ihrer Bestachelung und die Form des Transversalbandes.

Allfallig anwesende Endoskelett-Teile mesodermalen Ursprungs (vgl. Schumann
1970, 1973) in Form verkieselter Spiculae konnten bei der Sdurepriparation nicht nach-
gewiesen werden.

Beziehungen zu verwandten Arten

Oppel (1857) hatte diese Art aufgestellt, ohne sie abzubilden. In der kurzen Beschrei-
bung bezeichnete er sie als charakteristisches Faunenelement des Terrain a chailles aus
der Umgebung von Delsberg (von da her abgeleitet der Name delmontana). Die erste
zeichnerische Wiedergabe findet sich bei Thurmann & Etallon (1861). Rollier (1919) pra-
zisierte spater die stratigraphischen Angaben, indem er delmontana in das den Liesberg-
Schichten entsprechende, jiingere «Terrain a chailles siliceux», stellte. Vor ihm hatte be-
reits Etallon (1860) erkannt, dass das Niveau der Oppel’schen Spezies das «Glypticien»
(Etallon’s nicht mehr gebriuchliches Aquivalent fiir Liesberg-Schichten) ist.

Der Oppel’schen Art dusserlich am dhnlichsten ist wohl die aus gleichaltrigen Abla-
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gerungen des franzosischen Jura stammende «Zeilleria» censoriensis (COTTEAU 1857:
S. 136; Abbildung bei Douvillé 1886: S. 89-90; Tat. 4, Fig. 6, 7). Diese besitzt im voll aus-
gewachsenen Zustand eine stirker aufgebldhte Schale mit einem mehr abgestumpften
Stirnrand. Douvillé, aber auch Haas und Rollier, hielten sie fiir eine mogliche lokale Va-
riante von delmontana. Sollten zukiinftige Untersuchungen ergeben, dass censoriensis
und delmontana verschiedene Namen fiir die gleiche Spezies sind, so wire fiir die giiltige
Bezeichnung die Prioritit zu beachten.

Ebenfalls aus dem unteren Rauracien des nordwestschweizerischen Jura stammt «Zeil-
leria» parandieri (ETALLON in Thurmann & Etallon, 1861: S. 288; Taf. 42, Fig. 1). Sie zeigt
gegeniiber der vorhergehenden Form eine noch deutlicher gedrungene, fast kugelférmige
Schale mit einem kréftig ausgebildeten Wirbel und weicht somit noch starker von der typi-
schen delmontana ab. Douvillé (1886: S. 88) und Loriol (1897: S. 142-143; Taf. 17, Fig. 16)
betrachteten sie als ein Synonym von «Zeilleria» bucculenta (SOWERBY 1823), einer an der
Grenze des Unter/Mitteloxfordian von Yorkshire und der Ardennen verbreiteten Art, wo
sie haufig mit Thurmannella obtrita (DEFRANCE 1828) und Galliennithyris galliennei
(D’ORBIGNY 1850) assoziiert auftritt. Von vergleichbarer Form, aber mit schlankerem, we-
niger eingekriimmtem Wirbel, ist «Zeilleria» thurmanni ROLLIER (1911: S. 18-19; Taf. 3.
Fig. 11), aus derselben Formation und Region wie «Z.» parandieri. Auch sie diirfte nach
heutiger Einschdtzung in die Variationsbreite von «Z.» bucculenta gehoren.

«Terebratula lagenalis lampas» QUENSTEDT (1856-58: S. 747; Taf. 91, Fig. 13, 14) und
«Terebratula lampas B» QUENSTEDT (1868-71: S. 339-340; Taf. 47, Fig. 1, 2), beide angeb-
lich aus oberoxfordischen Schichten von Siiddeutschland, sind ungeniigend charakteri-
sierte Taxa mit noch unklaren Beziehungen zu delmontana.

Die nicht haufige «Zeilleria» pseudolagenalis (MOESCH, 1867; S. 313; Taf. 6, Fig. 8)
aus den Badener- und Wettinger-Schichten (Kimmeridgian) des Aargauer Jura kommt
im Habitus delmontana sehr nahe, ist aber kaum mit ihr identisch. Nach der Beschrei-
bung und den figiirlichen Darstellungen von Moesch (loc. cit.), Loriol (1878: S. 180-181;
Taf. 23, Fig. 32) und Haas (1893: Taf. 23, Fig. 8) ist die Stieloffnung von «Z.» pseudola-
genalis grosser und die Arealkanten sind etwas weniger scharf und nicht so langgezogen
wie bei delmontana. Doch handelt es sich zweifellos um eine Form, die ohne grosse Ver-
anderungen in einem stratigraphisch jiingeren Niveau wieder erscheint.

Als Ornithella lagenalis (SCHLOTHEIM 1820) sensu lato wurde die Oppel’sche Spezies
oft identifiziert. Noch Greppin (1870) gibt sie als Synonym von delmontana an. Wie diese
wohlbekannte Spezies des oberen Doggers wird delmontana zwar auch sehr lang, die
Klappen wolben sich aber nicht im gleichen Mass wie bei jener. Gegeniiber Ornithella la-
genalis ist die Wirbelpartie von delmontana schlanker und weniger gebogen, und ausge-
wachsene Individuen der letzteren zeigen oft eine leicht eingebuchtete Frontalregion, die
bei O. lagenalis kaum zu beobachten ist.

Fiir « Terebratula» delmontana sensu ROEMER (1870) aus dem unteren Oxfordian von
Schlesien gibt es keine Anzeichen fiir zeilleride Merkmale. Barczyk (1969) bezeichnete
einen Vertreter der Zeilleriidae aus dem oberen Oxfordian (bimammatum-Zone) von
Polen als Zeillerina delmontana. Dieser fehlt jedoch das die Oppel'sche Art kennzeich-
nende Dorsalseptum; sie muss anders benannt werden. Die diirftigen Daten von Siemi-
radzki (1893) zu einer delmontana genannten Form aus dem Oxfordian von Krakau kon-
nen nicht beurteilt werden, ebenso die Angabe ohne Abbildung von Simionescu (1899)
aus dem Callovian der Ostkarpaten von Ruménien. Schliesslich wurden auch die nicht
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belegten Angaben in den Fossillisten von Moesch (1867, 1874), die die Crenularis-Schich-
ten verschiedener Fundorte des Aargauer Jura betreffen, bisher nicht bestatigt.

Es scheint demnach, dass fiir delmontana, zumindest in der charakteristischen Gestalt
in der Typus-Region, hinsichtlich ihrer raumlichen, faziellen und altersméssigen Verbrei-
tung enge Grenzen gezogen sind.

6. Zur Frage der Gattungszuweisung

Schon aus der urspriinglichen Bezeichnung von Oppel (Waldheimia) ging hervor, dass
dieser und die nachfolgenden Autoren diesen Brachiopoden als zeillerid erkannten. Es
erstaunt daher, dass weder Haas noch Loriol in ihren ausfiihrlichen Publikationen auf die
Innenstruktur niher eingingen. Haas (1893: S. 105 ff.) holte zwar zu einem allgemeinen
Exkurs tiber Armgeriiste aus, bildete ein solches von delmontana in etwas stilisierter
Form sogar ab (Taf. 23, Fig. 5, 6), nahm aber nicht weiter darauf Bezug.

Jurassische Brachiopoden mit langer Schleife wurden haufig der Gattung Zeilleria zu-
geordnet. Zeilleria s.s. ist jedoch im wesentlichen eine liasische Gattung und reicht mit
cinzelnen Vertretern noch in den Dogger hinein. Fiir die im Bathonian bis Kimmeridgian
vorkommenden Zeilleriden sind andere Gattungen aufgestellt worden, welche die sich
abzeichnenden Modifikationen, vor allem die starker individualisierten Gehéduseformen,
die Ausbildung des Artikulationsapparates und die Differenzierung des Brachidiums
berticksichtigen. Delance (1974: S. 358 ff.) hat die Abgrenzung zwischen Zeilleria s.s. und
den stratigraphisch jingeren Gattungen Ornithella, Digonella, Obovothyris und Rugitela
(als Ornithella-Gruppe zusammengefasst) ausfiihrlich diskutiert.

Bereits eine oberflachliche Priifung ergibt, dass delmontana den Gattungen Ornithel-
la, Obovothyris und Digonella nahesteht’. Muir-Wood (1934) verglich Ornithella EUDES-
DESLONGCHAMPS 1884 [= Microthyris EUDES-DESLONGCHAMPS 1884 und Microthyridina
SCHUCHERT & LE VENE 1929], Obovothyris BUCKMAN 1927 und die von ihr errichtete
Digonella hinsichtlich ihrer dusseren und speziell inneren Morphologie. Aufgrund eines
verfeinerten Merkmalskatalogs betrachtete sie alle drei Gattungen als eigenstindige
Taxa. Spitere Autoren stellten jedoch eine so weitgehende Differenzierung innerhalb
dieser «Ornithellen-Gruppe» in Frage und wiesen Uberschneidungen nach. Rollet (1962)
unternahm eine kritische Revision von Obovothyris und Digonella und entschied sich nur
knapp fiir die Beibehaltung beider Genera. Untersuchungen an Populationen verschie-
dener Fundorte hatten namlich ergeben, dass einige der zuvor fiir diagnostisch relevant
gehaltenen Merkmale wechselweise bei beiden Gattungen vorkommen. Zum gleichen

> Andere Reprisentanten von zeilleriden Brachiopoden des oberen Doggers und des Malms fallen wegen
augenfilliger Unterschiede der Gehiduseform und des Schalenornaments ausser Betracht. Es betrifft dies z.B.
die Gattungen Antiptychina ZITTEL, Aulacothyris DOUVILLE, Camerothyris BITTNER (mit einem von BARCZYK
1971 beschriebenen Vertreter des Obertithon), Cheirothyris ROLLIER, Flabellothyris EUDES-DESLONGCHAMPS,
Rugitela MUIR-WoOD, Somalitela MUIR-WoOD, Tiaretithyris TCHOUMATCHENCO, sowie geripptschalige: Eudesia
KING, Apothyris COOPER, Sphriganaria COOPER, Xenorina COOPER, ferner solche mit fehlendem Median-
septum: Gusarella PROSOROVSKAIJA, Fousella OVTSCHARENKO, Micella OVTSCHARENKO, Montanella OVTSCHA-
RENKO, oder fehlendem Septalium wie Zeillerina KyaNsep oder schliesslich Gattungen von geographisch be-
schriankter Verbreitung, wie Tubegatanella PROSOROVSKAIA oder Mycerosia COOPER. Walkeria Haas (1890:
S.102) ist ein nomen nudum fiir Zeilleriden mit Stacheln an den ab- und aufsteigenden Asten der Schleife.
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Ergebnis gelangte spiter auch Delance (1974. S. 357 ff., 373 ff.). Mit iiberzeugenden Ar-
gumenten legte er dar, dass die aufgestellten Kriterien nicht ausreichen, um die Ubergin-
ge zwischen Ornithella, Obovothyris und Digonella befriedigend gegeneinander abzu-
grenzen. Viele der vermeintlich gattungsspezifischen Merkmale erweisen sich bei vertief-
ten Studien als abhingig von inter- oder intraspezifischer Variabilitdt (vgl. dazu auch
Garcia 1993, S. 209 ff.). Die Zuordnung zur einen oder anderen Gattung scheint somit
vor allem eine Frage der personlichen Wertung und Interpretation einzelner Merkmale
zu sein. So liesse sich delmontana, je nach Betonung des einzelnen Merkmals, bei der ei-
nen oder anderen oder auch mehreren Gattungen unterbringen, wie folgende Aufstel-
lung zeigt:

Merkmal Gattung

Gehduse:
allgemeine Form, Habitus Ornithella
Wirbelregion Ornithella
Stirnrand Ornithella

Cardinalia:
Dentallamellen Obovothyris (?)
Septalium Ornithella, Obovothyris, Digonella
Schlossplatte Obovothyris
Zahngruben Obovothyris
Cruralbasen Obovothyris, Digonella
Medianseptum Obovothyris

Brachidium:
allgemeine Form Ornithella (7)
Lamellen mit Stacheln Digonella

Lage des Transversalbandes Digonella (7)

Delance (loc. cit.) betrachtete die drei Taxa der Ornithellen-Gruppe als Subgenera und
liess unter Beachtung der Prioritatsregeln nur fiir Ornithella den Status der Gattung zu.
Gestiitzt darauf wird die Errichtung einer neuen ,,Misch-Gattung® fiir delmontana hier
ebenfalls abgelehnt. Um die Gliederung zwischen Ornithella und ihren bestehenden Un-
tergattungen in angemessener Weise zu verfeinern, erscheint die Einfiihrung einer neuen
Untergattung indessen als gerechtfertigt. Das Subgenus wird, in Anlehnung an die Ablei-
tungen von Ornithella (aus ornithocephala sp.) und Digonella (aus digona sp.), Delmonta-
nella genannt. Terebratula delmontana OPPEL ist die Typusart. Die diagnostischen Merk-
male dieses vorldufig monospezifischen Subgenus betreffen die Ausbildung der Dental-
lamellen, des Brachidiums als gesamtes und die Lage des Transversalbandes. Die
Diagnose des Subgenus entspricht der Diagnose der Typusart.
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7. Ontogenese des Brachidiums

Die Entwicklung der inneren Strukturen, vor allem des Brachialgeriistes, liess sich an-
hand von Gehidusen verschiedener Grosse in den Grundziigen erschliessen. Fiir eine gesi-
cherte Interpretation der frithontogenetischen Stufen war die Reihe der Belege aller-
dings zu unvollstindig. Auswertbare kleine Exemplare standen nur in begrenztem Um-
fang zur Verfiigung.

Das kleinste vollstandig erhaltene Stiick von 4 mm Liange war durchgehend verkie-
selt, doch konnte nach dem horizontalen Anschliff der Dorsalseite eine mediane, vorne
zweispitzig endende Lamelle sichtbar gemacht werden. Wirbelseitig entspringen paar-
weise zwel schlanke, distal etwas verdickte Stiele in postero-lateraler Richtung (Taf. 2,
Fig. c und d). Bei einer 5 mm langen Dorsalklappe ist ein rudimentidres Medianseptum
zu erkennen, beidseitig flankiert von feinporigen, halb offenen und schief an der Klap-
peninnenwand fixierten Rohrchen. Wo diese liber dem Septum zusammenneigen,
scheinen sie iber eine zierliche Ringstruktur miteinander verbunden zu sein. In der
Wirbelregion ist die Eindellung des Septaliums mit einem kurzen Fortsatz an der linken
Crurenbasis (rechts nicht erhalten oder nicht entwickelt) zu erkennen. Im Artikula-
tionsbereich sind in der aufgebrochenen Ventralklappe die Dentalstiitzen bereits ent-
wickelt (Taf. 2, Fig. ¢). Eine 6 mm lange, leicht klaffende Schale wurde direkt der Sdure-
einwirkung unterworfen und die Klappen danach manuell getrennt. Dabei sind an der
Ventralklappe Dorsalteile in Form von zwei Schenkeln mit einem Sedimentrest hdngen
geblieben und von der Dorsalklappe abgebrochen. Die entsprechenden Bruchstellen
sind auf dem Medianseptum und dem Dorsalrest deutlich zu sehen, woraus die in
diesem Stadium noch bestehende Verbindung zwischen beiden Elementen hervorgeht
(Taf. 2, Fig. f und g). In einer mit Kieselsdure ganz gefiillten Schale von 8 mm Lénge
prasentiert sich im angeédtzten Anschliff der unvollstindige Bogen des Armgeriists. Er
miindet frontal in zwei parallele, noch andeutungsweise miteinander verbundene Ab-
schnitte aus (Taf. 2, Fig. h). Bei 10 mm Lange ist die Armschleife vom Medianseptum
getrennt. «Trennungsreste» zeigen sich als diffuses, l16cheriges Baumaterial, das teilwei-
se am kreisformigen Bogen der noch breiten aufsteigenden Lamellen, teilweise am
Grund der Klappe haftet. Alle vom Adulttier bekannten Strukturelemente sind vor-
handen (Taf. 2, Fig. i und k). Bei einem 15 mm langen Exemplar ist das noch spirlich
bestachelte Armgeriist, das sich iiber dem Transversalband schliesst, deutlich zeille-
riiform. Die Schleife wird von einem markanten Medianseptum unterlagert, das wie bei
adulten Individuen die Klappenmitte knapp uberschreitet. Intermedidre Strukturen
sind nicht mehr vorhanden (Taf. 2, Fig. ). In Brachiopoden von 25 mm Liénge und
dariiber sind alle Merkmale des ausgewachsenen Tieres voll ausgebildet. Dies betrifft
die dicht mit Stacheln besetzte Schleife und die fiir die Spezies charakteristische Gestalt
des Transversalbandes. Die Biegung der Lamellen scheint sich unabhéngig vom Schalen-
umriss zu entwickeln (Taf. 2, Fig. m.).

Baker (1972) hat in einer bewundernswerten Arbeit in minutidsen Untersuchungen
an sehr kleinen Zeilleria leckenbyi (DAV.) die einzelnen Entwicklungsphasen des Arm-
geriistes anhand von Serienschliffen im wesentlichen kldren konnen. Er fand bei dieser
Spezies ontogenetische Phasen, wie sie in ausgewachsener Form bei den Dallinidae und
Terebratellidae vorkommen, und benannte sie nach einzelnen Spezies dieser beiden Fa-
milien. Richardson (1975) lieferte dazu eine auf morphologischen Kriterien beruhende
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Terminologie, die im folgenden verwendet wird (jeweils in Klammern die von Baker be-
nutzten Termini). Einer der Hauptbefunde von Baker besagt, dass sich die Entwicklung
des Armgeriistes bei den Zeilleriden, deren Schleife nicht mit dem Medianseptum ver-
bunden ist, unter Beteiligung des Septums oder von dessen Vorstufe vollzieht.

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit weisen fiir die spiatontogenetische Entwick-
lung des Brachidiums von Ornithella (Delmontanella) delmontana in die gleiche Richtung
und belegen damit auch in dieser Hinsicht die nahe Verwandtschaft mit Zeilleria s.s. Da-
gegen ist die frithontogenetische Struktur in Figur d von Tafel 2, ein Urseptum (?) mit
seitlichen Anhédngen, mit der annularen (magadiniformen) Phase bei Baker kaum ver-
gleichbar. Wihrend die seitlich aufstrebenden Sporne (<posteriorly arching spurs>) bei Z.
leckenbyi sich spater mit Teilen, die von der Crurenbasis ausgehen, zu den absteigenden
Lamellen vereinigen, scheinen die (homologen?) Anhédnge bei O. (D.) delmontana mit
der Anlage der rohrenférmigen Gebilde in Figur e im Zusammenhang zu stehen. Es ist
anzunehmen, dass diese vom Klappengrund aus wachsenden Rundkoérper sich zum
Bogen des aufsteigenden Teils des Armgeriists weiter entwickeln. Ob sie auch an der
Entstehung der absteigenden Elemente des Brachidiums beteiligt sind, ist ungewiss. Es
gibt in den Untersuchungen zu Zeilleria leckenbyi keine vergleichbaren Strukturen. Die
sich vorbereitende aufsteigende Schleife entsteht in letzterer in komplizierter und eigen-
artiger Weise iiber die Resorption unfertiger Strukturen, die im weiteren Verlauf aus-
gehohlt werden (Bildung von Lacunae) und so schliesslich zur vertrauten Form des Arm-
geriistes fithren. Wiahrend dies bei Z. leckenbyi aus einer medianen Aufwolbung iber
dem Septum geschieht (haptoide (campagiforme) Phase), sind die erwdhnten Rundge-
bilde bei O. (D.) delmontana paarig angelegt. Generell scheinen bei dieser Art in der
frihen Ontogenese mehr an der Klappenwand verankerte Strukturen beteiligt zu sein,
als dies bei Z. leckenbyi der Fall ist, wo die Entwicklung des Armgeriistes bis zur Reife
allein auf dem «Urseptum» (<septal pillar>, wie Baker es nennt), aufbaut.

Die Gebilde in Figur f und g, leider nur als Fragmente erhalten, belegen in der Ge-
nese des Brachidiums jenes Stadium, das noch dessen Verbindung mit dem Mediansep-
tum oder seiner Vorstufe, aufweist. Ein an der Stirnseite sich 6ffnender Ring kann der
Figur h entnommen werden. Er diirfte die bilacunare (frenuliforme) Phase von Z. lecken-
byi reprisentieren. Der Ubergang vom sich bildenden Bogen, dem noch unresorbiertes
Material anhaftet (trabeculare (terebrataliiforme) Phase) zum kreisformigen Ring (telo-
forme (dalliniforme) Phase) ist in den Figuren i und k sichtbar. Die weitere Entwicklung
betrifft die schrittweise Ausformung des Brachidiums zur typischen Form, wie dies oben

%9__. %/_?. 2/*4

Fig. 3. Frithontogenetische Entwicklungsphasen des Armgeriistes von Ornithella (Delmontanella subgen. n.)
delmontana (OpPEL). Nicht massstiblich. Erkliarungen im Text.
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schon dargelegt wurde. Verhaltnismassig spit erst erscheint die dichte Bestachelung. Sie
kann wohl als der Zeitpunkt fiir das erlangte Reifestadium des Brachiopoden gelten.

Wie bei Z. leckenbyi vollziehen sich die frithen Phasen in der Entwicklung zum zeille-
riden Armgeriist in sehr rascher Folge und sind im wesentlichen abgeschlossen, wenn die
juvenilen Brachiopoden etwa ein Viertel der vollen Gehédusegrosse erreicht haben.

In Figur 3 ist die vermutete frithontogenetische Entstehung des Armgeriistes schema-
tisiert dargestellt. Aus der lamelldren Anlage eines «Urseptums» (A) ergibt sich eine
Offnung am posterioren Ende (B). Ausgehend von der Gehidusebasis haben sich hohle
Rundkorper gebildet, welche die sich 6ffnenden Lamellen seitlich umgeben und auf wel-
che die von der Crurenbasis ausgehenden Elemente der absteigenden Aste des Brachidi-
ums zuwachsen. Was im Laufe der weiteren Entwicklung aus den Rundgebilden wird
und wie es schliesslich zur ersten Anlage des Ringes (C) kommt, muss offen bleiben. Der
Schritt von C nach D diirfte in bekannter Weise durch Resorption erfolgen. Aus Griin-
den der Ubersicht wurde das Septum. das bei C noch mit der Schleife verbunden ist,
nicht gezeichnet.

8. Klassifikation der Zeilleriidae

Ontogenetische Studien am Armgeriist der auf das Mesozoikum beschriankten Zeilleri-
idae sind wegen des mangels an geeignetem Material nicht hdufig. Schon vor der grund-
legenden Arbeit von Baker (loc. cit.) machte Babanova (1965) die Beobachtung iiber
cine bestehende Verbindung zwischen Schleife und Septum an einem juvenilen Exem-
plar von Aulacothyris. Zum gleichen Schluss kam Antostchenko (1973) an der Gattung
Spinulothyris. Alle diese Beobachtungen und auch die Ergebnisse dieser Arbeit lassen
ein verbreitetes urspriingliches Entwicklungsmuster des Brachidiums vermuten, das in
den adulten Zeilleriden nicht mehr erkennbar ist. Einen indirekten Hinweis darauf,
dass einzelne Stadien dieses Entwicklungsmusters jedoch bereits im Mesozoikum ver-
wirklicht und als Endstadien erhalten geblieben sind, geben Gattungen wie Zitrelina,
Trigonellina und Ismenia. In den spattertiaren und rezenten Vertretern der Dallinidae,
Laqueidae und Terebratellidae (Superfamilie Terebratellacea) sind diese Entwick-
lungs- oder Endphasen des Brachidiums, wie sie offenbar auch bei den Zeilleriidae
(Superfamilie Zeilleriacea) durchlaufen werden, hédufig beobachtet worden, vgl. z.B.
Mackay et al. (1993).

Im Hinblick auf die Klassifikation erhebt sich die Frage, wie die Gruppe von Merk-
malen, auf welche sich die Zeilleriidae, resp. Zeilleriacea stiitzen konnen, beschaffen sein
miisste. Dazu einige Bemerkungen zur oft schwankend beurteilten Zuordnung einiger
Arten. Wihrend Rollier (1919) die Gattung Cheirothyris fiir eine echt zeilleride Form
hielt, betrachtete Makridin (1964) sie aufgrund ihrer inneren Merkmale als zu den Dalli-
nidae gehorig. Gattungen wie Zeillerina, im amerikanischen Treatise unter den Zeilleri-
idae aufgefiihrt, werden bei Babanova (1971) ebenfalls zu den Dallinidae gestellt. Tchou-
matchenco (1987), der seine Zeillerina slaimensis zwar bei den Zeilleriidae beldsst, weist
auf den grossen Unterschied zu anderen Vertretern dieser Familie hin. Ahnlich auch
Dagys (1968), der die Familien Zeilleriidae und Dallinidae in der Uberfamilie Dallinacea
zusammenfasst.

Elliott (1976) hilt die Zeilleriidae fiir eine heterogen zusammengesetzte Gruppe, mit
Formen, die im Sinne von Z. leckenbyi entstehen, und solchen, in denen sich Ring und
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absteigende Elemente der Schleife einheitlich, ohne Beteiligung des «septal pillar> ent-
wickeln. In einer aufgrund von immunologischen Daten aufgestellten phylogenetischen
Sequenz kommen Endo et al. (1994) zu einem dhnlichen Schluss. Vorerst sind eingehen-
de Untersuchungen an weiteren Vertretern von Zeilleriden noch spirlich. Sie wiren je-
doch entscheidend fiir eine definitive Neuordnung dieser Gruppe und ihre Stellung in
der Gesamtheit der Brachiopoden mit langgezogener Schleife.
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Fig. a—:

Fig. d-f:

H. Sulser

Tafel 1

Gehéduseformen von Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OppEL). Alle in natiirlicher
Grosse.

Schalen von der Dorsalseite in abnehmender Linge (40-5 mm), den variablen Umriss zeigend.
Gleiche Reihe wie a im Profil.

Wirbel der Ventralklappe mdit Foramen und Arealkanten. Links: Dorsalansicht, rechts: von hinten.

Innenstrukturen von Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana (OpPEL).

Saurepripariertes Brachidium eines adulten Tieres in Ventralansicht. Man beachte die dem Gehiu-
serand folgende Krimmung der ab- und aufsteigenden Lamellen und das sattelformige Transversal-
band. 1,8x.

Gleiches Objekt wie d, in schriig-seitlicher Ansicht. Deutlich zu sehen sind die Crurenfortsiitze, das
Armgeriist an der Umbiegungsstelle und die dorsalseitigen Anhédnge des Transversalbandes. 1.8x.

Gleiches Objekt wie d, in schrig antero-lateraler Ansicht, das die Art der Bestachelung zeigt. 1.8x.

Alle Objekte in Sammlung H. Sulser.
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Fig. a:

Fig. b:

Fig. c-m:

f, g

H. Sulser

Tafel 2

Nahe der Crurenbasis abgebrochenes Brachidium mit Medianseptum, beide von Quarzdrusen um-
krustet. Nach der Sdureeinwirkung hinterliessen die kalzitisch erhaltenen Lamellen Hohlriume.
3.5%.

Artikulationsbereich. Dentallamellen der Ventralklappe seitlich des Foramens. Schlossplatte mit
Crurenansitzen und Medianseptum der Dorsalklappe (Armgeriist abgebrochen). 6x.

Entwicklungsphasen der Innenstrukturen von Ornithella (Delmontanella subgen. n.) delmontana
(OPPEL).

Frithontogenetisches Stadium einer silifizierten Schale von 4 mm Linge. Anschliff der Dorsalseite.
Mediane, frontal in zwei Spitzchen auslaufende Lamelle mit postero-lateralen Anhingen. 6x.

Etwas vergrosserte Nachzeichnung von ¢ zur Verdeutlichung.

Dorsalklappe von urspriinglich 5 mm Linge. Unterhalb des Foramens Schlossplatte mit Ansatzstelle
des Brachidiums links (rechts nicht sichtbar). Rohrenférmiges, halb offenes, an der Klappeninnen-
wand verankertes Netzwerk, das sich schrig tiber das kurze Medianseptum neigt (das paarig ange-
legte Gebilde ist nur links deutlich strukturiert). 6x

Schale von 6 mm Liange, deren Klappen nach der Saurebehandlung getrennt wurden. Dorsalklappe
(f) mit Schlossplatte und Medianseptum. In der Mitte gebrochene Verbindungsstelle zur hufeisen-
formigen Schleife, die an der Ventralklappe (g) tiber einen Sedimentrest hingen geblieben ist. 6x.

Verkieselte Schale von 8 mm Liange. Anschliff und Sdurebehandlung der Ventralseite (Wirbel
wihrend der Priaparation abgebrochen). Der Bogen des aufsteigenden Teils des Armgeriistes 6ffnet
sich in den frontalen, parallelen Abschnitten. 5x.

Schale von 10 mm Linge zeigt bei teilweise entfernter Ventralklappe die anndhernd kreisformig ver-
bundenen aufsteigenden Lamellen des Armgeriists. 5x.

Gleiches Objekt wie i in leicht seitlicher Ansicht. Im Innern des Bogens haften intermediire, noch
nicht resorbierte Bauteile. «Resorptionslocher» (Lacunae) sind am hinteren und vorderen, rechten
Rand des Bogens zu erkennen. 11x.

Schale von 15 mm Linge. Die Lamellen des rechts nur fragmentarisch erhaltenen Armgeriists sind
relativ breit und noch spirlich bestachelt. Das noch gerundete, enge Transversalband zeigt bereits
die fiir die Art charakteristischen Haken. Medianseptum 8 mm lang. 4x.

Schale von 12 mm Lénge. Die absteigenden Lamellen des Armgeriists stehen auf der Hohe der
grossten Schalenbreite am weitesten auseinander, haben sich aber dem ovalen Umriss nicht ange-
passt. Die aufsteigenden Lamellen sind nicht erhalten. 4x.

Alle Objekte in Sammlung H. Sulser.
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