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TRIAS-SEELILIEN

Hans Hagdorn

Mit 1 Abbildung

Zusammenfassung: Seit Erscheinen der Crinoiden-Bände des Treatise on Invertebrate Paleontology im Jahr 1978 lie-
gen wesentliche Ergebnisse neuer Forschungen zur Morphologie, Systematik, Stammesgeschichte, Funktionsmorpho-
logie, Palökologie, Paläobiogeographie und Stratigraphie der Trias-Crinoiden vor, denen für die Entwicklungsge-
schichte der modernen Crinoiden entscheidende Bedeutung zukommt. Es wird über insgesamt 102 Publikationen be-
richtet, außerdem über laufende Projekte und Desiderate für künftige Forschung.

Abstract: Since the appearance of the crinoid volumes of the Treatise on Invertebrate Paleontology in the year 1978,
many new research papers have been published dealing with Triassic crinoid morphology, systematics, phylogeny,
functional morphology, paleoecology, paleobiogeography and stratigraphy. The Triassic was the most crucial period
for the phylogeny of modern crinoids. The paper references 102 single publications and points out current projects and
desiderate objects for future research.

Nachdem triassische Crinoiden für mehrere
Jahrzehnte eher an den Rand des Forschungsinter-
esses gerückt waren, haben sich seit Ende der
Siebzigerjahre wieder mehr Autoren mit ihnen be-
faßt. Es hat sich nämlich immer deutlicher erwie-
sen, daß sich die Weichen in der Stammesge-
schichte der Crinoiden nach ihrer dramatischen
Dezimierung am Ende des Paläozoikums bereits
in der Trias stellten. Zweite Ursache - vielleicht
gleichzeitig auch Folge - des gesteigerten Interes-
ses sind Funde von Trias-Crinoiden aus solchen
Teilen der Welt, aus denen bislang kaum Material
vorlag. Damit blieb ihre Kenntnis nicht länger auf
die wenigen altbekannten Faunen beschränkt, son-
dern weit entfernte Provinzen der triaszeitlichen
Welt sowie Stufen und Unterstufen, aus denen der
Fossilbericht bislang dünn war, lieferten vertraute
und auch fremdartige Faunen.

Auch aus den klassischen Gebieten in Europa
gibt es Neues zu melden: Genaue Durchsuchung
der großen Sammlungen und meist private Sam-
melaktivität förderten unerkanntes, besseres und
vor allem mehr Material, das neues Licht auf die
altbekannten Faunen wirft. Beispielhaft wirkte

Dr h. c. Rinaldo Zardini aus Cortina d'Ampezzo,
der unermüdlich die Faunen der Cassianer Schich-
ten in den Dolomiten besammelte und in seinen
Fotoatlanten bekannt machte.

So läßt sich heute festhalten, daß den Trias-Cri-
noiden international wieder herausragende Be-
deutung zukommt. Der folgende Überblick zeigt
Ergebnisse der Forschung an Trias-Crinoiden auf,
die in den Bänden des Treatise on Invertebrate Pa-
leontology Part T (MOORE et al., 1978) nicht
berücksichtigt oder seither erschienen sind. Voll-
ständige Erfassung der Literatur wurde allerdings
nicht angestrebt.

Überblick

Gegen Ende des Paläozoikums erlitten die
arten- und formenreichen Echinodermen einen be-
sonders schweren Niedergang. Die bis ins späte
Perm diversen Blastoiden verschwanden völlig,
während den fünf anderen noch vorhandenen
Klassen der Schritt ins Mesozoikum gelang, wenn



auch in jeweils äußerst geringer Diversität (PAUL

1988, Roux, 1987; SIMMS, 1990 a).
Von Untertrias-Crinoiden kennt man nur spärli-

che isolierte Reste, die, sofern bestimmbar, durch-
wegs zu den Holocriniden gehören, jedoch bei
großer Ähnlichkeit untereinander weltweit ver-
breitet sind (KLIKUSHIN, 1987). Abgebildet wur-
den skythische Holocriniden von LEONARDI,

1968; MOSTLER & ROSSNER, 1984; HAGDORN,

1986; SCHUBERT et al., 1992.

Eine erste Radiation setzte im späten Unteranis
ein und erreichte im Pelson und Illyr mit diversen
Encriniden/Holocriniden-Faunen in den Karcho-
witzer Schichten Oberschlesiens sowie in den
südalpinen und ungarischen Recoaro-Schichten
ihren Höhepunkt (HAGDORN et al. 1994). Die For-
menkenntnis beruht nach wie vor auf den artiku-
lierten ganzen Skeletten aus Obrutionslagerstät-
ten des Muschelkalks. Im Ladin wird der Fossil-
bericht dünner. Erst mit den Cassianer Schichten
(?Oberladin/Unterkarn) der Dolomiten stehen
wieder reiche Faunen zur Verfügung. Die beste
Übersicht, wenn auch taxonomisch nicht immer
richtig zugeordnet, gibt der Echinodermenatlas
von ZARDINI (1976). Gleichfalls von ladi-
nisch/karnischem Alter ist eine Fauna aus isolier-
ten Skleriten aus der Türkei (KRISTAN-TOLLMANN

& KRYSTYN, 1975). Von den übrigen karnischen
Faunen hegen keine Neubeschreibungen vor. Die
Bearbeitung einer karnischen Fauna aus Süd-
China (Hanwang-Formation) ist in Vorbereitung
(vgl. WENDT et al., 1989). Im Unterkam erreichten
die Crinoiden der Trias ihr Diversitätsmaximum;
im höheren Kam verschwinden die Encriniden,
Traumatocriniden, Holocriniden und viele Isocri-
niden, von denen einige zuvor weltweite Verbrei-
tung hatten. Nur planktonische Roveacriniden,
Mikrocrinoiden, einige Isocriniden und die aus
der Trias nur in isolierten Skleriten bekannten
Millericriniden, reichen ins Nor. In den insgesamt
weniger gut erforschten, jedoch deutlich von den
unterkarnischen verschiedenen und weniger ar-
tenreichen Faunen des Nors und Rhäts sind erst-
mals auch Pentacrinitiden und Paracomatuliden
vertreten. Eine kritische Auflistung der obertrias-
sischen und jurassischen Crinoiden gibt SIMMS

(1990 b). Crinoidenfaunen des Hettangiums und

Sinemuriums sind norisch/rhätischen Faunen
äußerst ähnlich.

Ende der Obertrias waren fast alle wesentlichen
Gruppen der modernen Crinoiden vorhanden, und
die seit der Untertrias neu entstandenen ökologi-
schen Nischen waren neu mit Crinoiden besetzt.
Die monophyletischen Articulata lassen sich auf
fortschrittliche paläozoische Cladida zurück-
führen (SIMMS & SEVASTOPULO, 1993). Obwohl
diese frühen Artikulata, wie die skythischen Ho-
locriniden zeigen, noch undifferenziert waren,
veränderten sie sich innerhalb der ca. 45 MA der
Trias mit der Anpassung an unterschiedliche Ni-
schen sehr stark. Als Ursachen dafür gelten He-
terochronie und funktionsmorphologische Opti-
mierung der ererbten Merkmale (SIMMS, 1990 a).

Holocrinidae

Gerade bei den Holocriniden erweitern - größ-
tenteils noch nicht publizierte - Neufunde die
Kenntnisse zur Morphologie, Variabilität und stra-
tigraphischen und geographischen Verbreitung.
Bei der Neubeschreibung des Stielfragments
von Pentacrinus dubius aus der Schlotheim-
Sammlung mußte noch offen bleiben, ob es sich
um einen Holocriniden oder um einen frühen
Isocriniden handelt (HAGDORN, 1986). Die Neu-
funde mit dem diagnostisch so wichtigen Kelch
zeigen jedoch, daß es sich um einen typischen,
wenn auch äußerst variablen Holocrinidenkelch
handelt (ERNST & LÖFFLER, 1993; HAGDORN,

1993). Als weiteres diagnostisches Merkmal der
Holocriniden wurde ihre undifferenzierte, sym-
plektische untere Nodalfacette erkannt, welche
bei ihren Abkömmlingen, den Isocriniden, bereits
im Oberladin/Unterkarn in eine Kryptosymplexie
oder völlig glatte Synostose verwandelt ist (HAG-
DORN, 1983). Diese fungiert als Sollbruchstelle;
bei Stielbruch kann wieder ein endständiger Zir-
renkranz die Befestigung der Seelilie am Meeres-
boden übernehmen. Der Fossilbericht der Ho-
locriniden im Muschelkalk enthält jedoch gleich-
falls überdurchschnittlich viele Stielstücke (Pluri-
columnalia), die trotz symplektischer unterer
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Nodalfacette mit einem Nodale enden. Wie bei re-
zenten Isocriniden muß demnach das Nodale mit
dem Infranodale durch besonders kurze Liga-
mentfasern verbunden gewesen sein, so daß der
Stiel unter dem Nodale autotomiert werden konn-
te (BAUMILLER & HAGDORN, 1995). ERNST & LÖF-

FLER (1993) konnten an einem vollständigen Ho-
locrinus aus der Oberen Terebratelbank des Unte-
ren Muschelkalks im Leinetal (Niedersachsen)
zeigen, daß der Stiel ohne Haftscheibe endet. Das
bestätigt auch der im Museum für Naturkunde zu
Berlin wiedergefundene Generotypus, Holocri-
nus beyrichi.

Neu beschrieben wurden nach isoliertem Mate-
rial der unterladinische Holocrinus doreckae, der
im Oberen Muschelkalk Süddeutschlands einen
ökostratigraphischen Leithorizont kennzeichnet
(HAGDORN, 1983; HAGDORN & SIMON, 1993), und
der oberanisische H. meyeri (HAGDORN &
GLUCHOWSKI, 1993; HAGDORN et al, in diesem
Band). In letztgenannter Arbeit werden erstmals
gut erhaltene Kelch- und Kronenglieder von Ho-
locrinus fotografisch dargestellt.

Den Holocriniden wurden von KLIKUSHIN

(1992 a, b) die neuen Gattungen Tollmannicrinus,
von HAGDORN & GLUCHOWSKI (1993) Eckicrinus
zugeordnet; diese Gattungen beruhen jedoch auf
isoliertem Material. Holocrinidenreste wurden
außerdem in folgenden Arbeiten beschrieben:
GLUCHOWSKI, 1977, 1986; GLUCHOWSKI &

BOCZAROWSKI, 1986. Zunächst als Entrochus nur
parataxonomisch erfaßte Crinoidensklerite der
Obertrias (KRISTAN-TOLLMANN & KRYSTYN,

1975) wurden später zu Holocrinus (KRISTAN-

TOLLMANN, 1988 a, b), von KLIKUSHIN (1992 a)

schließlich zu Tollmannicrinus gestellt.
Nach SCHUBERT et al. (1992) lebte Holocrinus]

smithi im oberskythischen (Spath) Virgin Lime-
stone von S-Nevada und SW-Utah in einem kü-
stennahen Innerschelfhabitat und repräsentiert zu-
sammen mit wenigen Muschelarten eine frühe
komplexe Epibenthontengemeinschaft mit Stock-
werksbau. Im Muschelkalk siedelten Holocri-
niden meist zusammen mit Encriniden auf Hart-
und Festgründen (HAGDORN & SIMON, 1983). Seit
der Untertrias verschob sich der Lebensort der
Isocrinida nach BOTTJER & JABLONSKI (1988) vom

küstennahen und Innerschelf-Bereich bis zur
Obertrias in den Mittelschelf-Bereich und schließ-
lich bis zur Oberkreide und bis heute aus dem
Flach wasser in den äußeren Scherfund ins tiefere
Wasser. Diese onshore/offshore-Wanderung ist
bei den Isocrinida allerdings keine Habitatausdeh-
nung, sondern ein Rückzug.

Eine Revision der Holocriniden, die vom Skyth
bis ins Unterkam belegt sind, erscheint besonders
wichtig, denn diesen ältesten mesozoischen Cri-
noiden kommt höchste Bedeutung zu, lassen sich
doch von ihnen Isocriniden, Pentacrinitiden und
die freischwimmenden Paracomatuliden mit den
Comatuliden ableiten (HAGDORN & CAMPBELL,

1993). Vom Verfasser werden derzeit Materialien
zu einer Revision der Holocriniden zusammenge-
tragen.

Isocrinidae

Der ungünstige Fossilbericht der triassischen
Isocriniden, zahlreichen Arten, die auf - oft nur
wenigen - isolierten Columnalia begründet sind,
hat sich nur unwesentlich verbessert. Eine kriti-
sche, auf Basis des Originalmaterials durchge-
führte Revision müßte viele Taxa als Synonyme
oder als nomina dubia ausschließen. Dennoch
wurden die Trias-Isocriniden in den letzten Jah-
ren auf Gattungsebene aufgespalten. So ordnete
KLIKUSHIN (1979 a, 1982, 1986 b, 1992 b) ver-

schiedene Trias-Isocriniden solchen Gattungen
zu, die aus dem Jura besser bekannt sind (Balano-
crinus, Chladocrinus), und stellte neben die Sam-
melgattung Isocrinus die neuen triassischen Gat-
tungen Laevigatocrinus, Singularocrinus und Ty-
rolecrinus. Die Diagnosen erfassen, materialbe-
dingt, nur Merkmale des Stiels. Deshalb kann
man die wenigen Kelche (unbeschriebenes Mate-
rial aus den Cassianer Schichten und aus der
gleichfalls unterkarnischen südchinesischen
Hanwang-Formation) diesen Taxa nur bedingt
zuordnen. Unter diesen Kelchen lassen sich zwei
Typen unterscheiden: (a) flach konische Kelche
mit hohen Basalkränzen, die sich äußerlich sicht-
bar berühren; (b) flach schüsseiförmige Kelche
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mit kleinen Basalia, die sich auf der Dorsalseite
nicht berühren. Die ab Oberladin/Unterkarn si-
cher belegten Isocriniden haben durchweg kryp-
tosymplektische oder synostosiale untere Nodal-
facetten. Eine graduelle Umformung des dizykli-
schen Holocrinidenkelchs zum kryptodizykli-
schen Isocrinidenkelch läßt sich im Fossilbericht
nicht belegen, denn aus dem Ladin liegen bislang
zu wenige artikuliert erhaltene Crinoidenfaunen
vor.

Trias-Isocriniden wurden in weiteren Arbeiten
beschrieben und abgebildet: EDWARDS (1980),
KLIKUSHIN (1979 b, 1983,1985,1986a),KRiSTAN-
TOLLMANN (1991), KRISTAN-TOLLMANN & TOLL-

MANN (1983), LEONARDI & Lovo (1950), SMMS

(1994), TAMURA (1982), WENDT et al. (1989),
ZAPFE (1967), ZARDINI (1976). Eine kritische
Übersicht gibt SIMMS (1990 b).

Paracomatulidae

Auch die Nische der aktiv schwimmenden, un-
gestielten Haarsterne, denen die meisten heute le-
benden Crinoiden angehören, wurde schon in der
Obertrias besetzt. Obernorisch/rhätische Tuffite
der neukaledonischen Bouraké-Formation liefer-
ten einige Exemplare eines Paracomatuliden mit
kurzen Armen und wenigen, langgestreckten Bra-
chialia, die von HAGDORN & CAMPBELL (1993) als
Paracomatula triadica beschrieben wurden.
SMMS (1994) fügt isolierte Columnalia einer
neuen Art Eocomatula decagonalis aus dem
Nor/Rhät von Zentral-Peru hinzu. Echte Comatu-
liden, bei denen das Centrodorsale nicht wie bei
den Paracomatuliden und Eocomatuliden aus
mehreren Elementen komponiert ist, sondern aus
einem einzigen Sklerit besteht, sind erst ab dem
Hettangium belegt (KRISTAN-TOLLMANN, 1988 b).

Pentacrinitidae

Die von KLIKUSHIN (1979 b, 1982, 1986 b,

1992 b) zu Seirocrinus alaska gestellten Seelili-
en aus dem Nor/Rhät der Neusibirischen Inseln
und Russisch Fernost trennte SIMMS (1989) auf-
grund abweichender Zahl von Brachialia pro
Brachitaxis und des ungeteilten ersten endoto-
men Seitenastes als neue Art S. klikushini ab.
KLIKUSHIN (1992 b) anerkannte diese Trennung
nicht und beließ die norische Form bei S. alaska.

Die Gattung Pentacrinites ist in isolierten
Skleriten bereits in den Zlambach-Schichten des
Salzkammerguts und in den Kössener Schichten
belegt (SIMMS 1990 b und eigene Aufsammlun-
gen).

Pentacrinitiden drifteten, wie die großartig er-
haltenen Platten von Lyme Regis und Holzma-
den eindrucksvoll zeigen (SEILACHER et. al,
1968; SIMMS, 1986; KLIKUSHIN, 1989, 1992 a),

im Huckepack von Treibhölzern, von denen sie
herabhingen, pseudoplanktisch in den Meeren
des Sinemurium und Toarcium. Diese ökologi-
sche Nische war nach dem Befund der sibiri-
schen Pentacrinitiden bereits in der Obertrias be-
setzt.

Encrinidae

Reiche Funde von Chelocrinus schlotheimi in
den Gelben Basisschichten des Oberen Mu-
schelkalks von Nordwestdeutschland erlaubten
eine detaillierte Darstellung von Morphologie
und Ontogenie dieser seltenen Seelilie, die sich
von Chelocrinus carnalli in zahlreichen Merk-
malen unterscheidet (HAGDORN, 1980, 1982).
Merkmale wie die dorsale Ornamentierung der
Armglieder, Präsenz von Zirren und Form des
Stiels erwiesen sich als äußerst variabel. Eine
dritte Chelocrinus-Art, in Kelchbau und Zirren
von Ch. carnalli, mit ihren wechselzeiligen
Armen von Ch. schlotheimi deutlich unterschie-
den, kommt in den Terebratelbänken des Unte-
ren Muschelkalks vor (ERNST & LÖFFLER,

1993). Auch von dem seltenen Encrinus greppi-
ni aus dem Oberen Muschelkalk (evolutus-
Zone) des Hochrheingebiets dienten neue Funde
der artlichen Fixierung (HAGDORN, 1985 a). Die
Morphologie von Stiel- und Kronenskleriten ei-
niger Encriniden des oberschlesischen Diplopo-
rendolomits wird von HAGDORN et al. in diesem
Band beschrieben.
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Über Bergung, Präparation und Stratinomie
einer mehrere m2 großen Platte mit artikulierten
Resten von ca. 400 Individuen von Encrinus li-
liiformis aus dem Trochitenkalk Westfalens (Bad
Driburg) berichtet HESSE (1991). Die Seelilien-
kronen wurden mit meist kurzen Stielresten in
einer Rinne eingebettet und größtenteils axial ein-
gesteuert; daneben tritt noch eine Orientierung
senkrecht zur Rinnenachse auf. Biometrische
Daten belegen, daß es sich um weitgehend gleich-
altrige Individuen handelte, die mit Haftscheiben
oder mit regenerierten Stielenden in nächster Um-
gebung des Einbettungsortes lebten. Ablagerung
der Seelilien auf einem Bruchschillkalk und
anschließende Verschüttung durch Tonschlamm
weisen auch die Bad Driburger Seelilienplatte als
Obrutionslagerstätte aus.

Zahlreiche Neufunde sowie unbeschriebenes
Sammlungsmaterial weiterer Encriniden aus un-
terschiedlichen Horizonten des Unteren Muschel-
kalks aus Hessen, Oberfranken, Niedersachsen
und Schlesien, aber auch aus den Cassianer
Schichten erfordern eine Revision der Familie. Zu
klären wäre dann die Abgrenzung der karnischen
,yEncrinusii granulosus und ,JLncrinus" varions
mit endotomer Armteilung von Traumatocrinus.
Stielstücke dieser Seelilien wurden von SIEVERTS-

DORECK (1961) aus dem Dachsteinkalk beschrie-
ben. Eine Übersicht zu den obertriassischen En-
criniden gibt SIMMS (1990 b).

Insgesamt lassen sich bei Encriniden und den
nah verwandten Traumatocriniden einige evolu-
tionäre Trends erkennen (HAGDORN, 1982,1985 a;
SIMMS, 1990 a):

- Verlängerung der Arme
- Entwicklung echter Biserialität
- Zunahme der Armzahl durch endotome Tei-

lung
- Festigung des Kelchs durch Zygosynostosen
- Reduktion der Zirren
- Längenzunahme des Stiels.

Die Veränderung dieser Merkmale läßt sich
funktionsmorphologisch als Optimierung des Fil-
trier-Erfolges und Besetzung höherer Stockwerke
über dem Meeresboden erklären.

Die Ökologie von Encrinus liliiformis, der am
längsten und wohl am besten bekannten fossilen
Seelilie, untersuchte LINCK (1965 a). Er schloß aus
vernarbten, „regenerierten" Stielenden, daß die
Seelilie nach traumatischem Stielbruch ohne er-
neute Fixierung „pseudoplanktonisch" weiterle-
ben konnte. Den Habitat von Encrinus liliiformis
sah LINCK in ausgedehnten, locker besiedelten
Flächen im Inneren des südwestdeutschen Ober-
muschelkalk-Meeres (Mittel-Württemberg), wo
die zerfallenen Reste der Seelilien zu Trochiten-
bänken mit anteilig stimmigem Verhältnis von
Kronen- zu Stielgliedern akkumulierten. In den
bis 16 m mächtigen Trochitenkalken im Bereich
des Crailsheimer Hochgebietes sah er ange-
schwemmte Anhäufungen, in denen die Stielglie-
der überwiegen sollten. In dieser Fazies belegen
jedoch quadratmetergroße Strukturen, in denen
die Wurzelkalli von Encrinus liliiformis zusam-
men mit terquemiiden „Austern" Riffe aufbauen,
autochthone Siedlung (HAGDORN, 1978; HAG-

DORN & MUNDLOS, 1982). In den Riffflanken wur-
den Encrinen in nächster Nähe zum Lebensort ar-
tikuliert eingebettet (Obrutionslagerstätten).

Bei der Inkrustation differenziert sich die En-
crmws-Haftscheibe je nach Substrat: Diskoide
Haftscheiben auf ebenen Flächen, z. B. den Scha-
len von Muscheln und Brachiopoden (HAGDORN,

1982 b), inkrustierende Haftscheiben auf unregel-
mäßigem Substrat, z. B. Stielstümpfen von Artge-
nossen in den Biohermen (vgl. auch WUNSCH,

1956). Geselliges Verhalten veranlaßte die Encri-
«Ms-Larven zur Ansiedlung in den Biohermen,
wodurch diese selbstorganisiert, verstärkt in die
Höhe wuchsen und dabei eine gewisse Sedimen-
tationsrate kompensieren konnten (HAGDORN &
OCKERT, 1993). Kammartige Riefung der Pinnula-
ria entlang der Nahrungsrinne veranlaßten JEFFE-

RŒS (1989) dazu, in Encrinus liliiformis einen
Nahrungsspezialisten zu sehen, der bei annähernd
geschlossener Krone und dicht angeordneten Pin-
nulae-Reihen Mikroplankton filtrierte. Falls diese
Deutung zutrifft, wäre im Trochitenkalk aller-
dings die Nische solcher hochwüchsiger Filtrierer
nicht besetzt, die Plankton normaler Größe fisch-
ten, denn E. liliiformis ist die einzige Seelilie, zu-
mindest im Trochitenkalk der atavus- und
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pulcher-Zone Süddeutschlands. SEILACHER et al.
(1968) analysierten die Stiele von Seirocrinus und
Encrinus und zeigten, daß der Stiel der benthi-
schen Seelilie im distalen Teil starr ist, um das Tier
aufzurichten, im oberen Teil dagegen flexibel, um
es in der Strömung pendeln zu lassen. Bei dem
planktischen Seirocrinus verhält sich die Flexibi-
lität genau invers, was der hängenden Lebenswei-
se Rechnung trägt.

Während Encrinus liliiformis auf paläogeogra-
phischen Schwellen im Bereich der Karbonatram-
pe des Trochitenkalks in Südwestdeutschland
(AIGNER, 1985) und am Elm (Niedersachsen)
durch mehrere Parasequenzen hindurch (1-2 Ce-
ratitenzonen) kontinuierlich siedelte, wurden
gegen das Beckenzentrum hin während der low-
stand systems tracts die epibenthischen Schill-
grundfaunen von endobenthischen Weichgrund-
faunen verdrängt, um sich erst mit dem nächsten
transgressive systems tract wieder gegen das tiefe-
re Wasser auszubreiten (HAGDORN & OCKERT,

1993). Die starke Faziesdifferenzierung im Tro-
chitenkalk beruht auf einem Zusammenspiel von
Meeresspiegelschwankungen, regionaler Tekto-
nik und selbstgesteuerter Biogenproduktion.
HÜSSNER (1993) zeigte, daß - wie in den
Schwamm/Korallen-Biohermen der Karchowit-
zer Schichten Oberschlesiens - auch in den Trochi-
tenkalkriffen Kieselschwämme an der Gerüstbil-
dung beteiligt waren. Analysen des Mikrobohr-
spuren-Inventars durch SCHMIDT (1992, 1993)
stufen die Bioherme in die photische Zone.

Im Alpinen Muschelkalk („Pelson") von Reut-
te wurden nach MOSTLER (1972 b) Crinoidenstiel-
glieder mit Bryozoenaufwuchs selektiv aus dem
Habitat der Seelilien in tiefere Beckenbereiche
verdriftet und dort von Algen und Foraminiferen
überkrustet.

Traumatocrinidae

Im Crinoiden-Treatise ist Traumatocrinus, von
dem lange Zeit nur der Stiel bekannt war, als Syn-
onym von Encrinus aufgefaßt. Mu, dessen Arbeit
von 1949 lange Zeit unbeachtet blieb, machte erst-

mals Kronen von Traumatocrinus bekannt und
stellte die Gattung mit ihren endotom verzweig-
ten, biserialen Armen, Interradial- und Interbra-
chialplatten sowie axillaren Stacheln und mit
ihren flachen, runden Columnalia mit axialen und
intercolumnalen Poren zu den Inadunata. Eine
weitere, von ihm angekündigte Arbeit, in der die
Verwandtschaft seiner neuen Familie Trauma-
tocrinidae mit den Encriniden näher begründet
werden sollte, ist offenbar nicht erschienen. Die
neuen Arten, die Mu (1949) beschrieb, gehören
durchwegs zu Traumatocrinus caudex. In seiner
Untersuchung über Traumatocrinus-Fundt aus
Afghanistan ordnet KLIKUSHIN (1983) die Trau-
matocriniden zur Unterklasse Flexibilia, KRI-
STAN-TOLLMANN (1991) stellt sie zu den Cladida.
HAGDORN (1988) vereinigt die Traumatocrinidae
zusammen mit Encrinidae und Ainigmacrinidae
zur Ordnung Encrinida (Articulata). Zu Trauma-
tocrinus stellt SIMMS (1990 b) auch ,JLncrinus"
granulosus und varians aus den Cassianer Schich-
ten sowie Encrinus cancellistriatus und Encrinus
hyatti. Eine zweite Gattung, Vostocovacrinus,
deren lange, gleichfalls endotome Arme aus einer
großen Zahl sehr niedriger, uniserialer Brachialia
bestehen, wurde von YELTYSHEVA & POLYARNIA

(1986) aus dem unteren Ladin der Neusibirischen
Inseln beschrieben.

Merkmale sowohl der Encriniden als auch der
Traumatocriniden vereinen ,Jïncrinus" granulosus
und varians (inclusive E. tetarakontadactylus). Die
Traumatocriniden fuhren die bereits bei den Encri-
niden angelegten Evolutionstrends zur Vermeh-
rung der Pinnulae und damit zur Optimierung des
Filtrationserfolgs fort. Interbrachialplatten werden
nach der starken Verbreiterung der Armstrahlen in-
folge der mehrfachen endotomen Teilung erforder-
lich, um den Kelch nach außen zu schließen. Inter-
brachialia treten konvergent auch bei anderen Cri-
noidengruppen auf, z.B. bei den Pentacrinitiden.

Ihre charakteristischen Stielglieder belegen,
daß die Traumatocriniden im Oberladin/Unter-
karn weltweit verbreitet waren (KRISTAN-TOLL-

MANN & TOLLMANN, 1983 a; KRISTAN-TOLLMANN,

1986 a, 1991). Traumatocriniden-Belege aus dem
Anis bedürfen genauerer Überprüfung dieser Al-
terseinstufung.
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Ainigmacrinidae

Diese zu den Encrinida gerechnete Familie
wurde von HAGDORN (1988) für rätselhafte Cri-
noiden-„Kelche" aus den Cassianer Schichten
aufgestellt. Die „Kelche" erwiesen sich als proxi-
male Nodalglieder (Calyconodalia), welche den
eigentlichen Kelch dorsal umfassen. Die zu brei-
ten Platten vergrößerten Zirren dienten dem
Schutz des Kelches. Nodalia mit ähnlich vorsprin-
genden Zirrensockeln wurden auch bei Chelocri-
nus sp. aus den Terebratelschichten des Unteren
Muschelkalks beobachtet.

Die Gattung Ainigmacrinus zeigt, wie ererbte
Merkmale, die in anderen Linien der Gruppe ver-
lorengingen, umfunktionalisiert wurden. Dazu
mußte jedoch nach der Designation eines Nodal-
gliedes zum Calyconodale die Bildung neuer
Nodalia an der Kelchbasis aussetzen. Der adulte
Ainigmacrinus-Stiel konnte demnach nur noch
durch Neubildung von Gliedern zwischen beste-
henden Columnalia und akkretionär wachsen. Bei
Holocriniden und Isocriniden bilden sich dagegen
zeitlebens an der Kelchbasis neue Glieder,
während ihr Stiel distal ständig autotomiert wird.

Dadocrinidae

Die kleinwüchsigen Dadocriniden, die mit den
Encriniden viele Merkmale teilen, im Gegensatz
zu diesen aber auch als adulte Tiere einzeilige
Arme und meist dizyklischen Kelchbau haben,
wurden seit LOWENSTAM (1942) als selbständige,
den Millericrinida zugeordnete Familie behan-
delt. SIMMS (1988 a) betont ihre Ähnlichkeit mit
Holocrinus im Bau von Kelch, Tegmen und unise-
rialen Armen und schließt daraus auf nahe Ver-
wandtschaft. Neues Material, insbesondere iso-
lierte Sklerite wurden jedoch erst von KRISTAN-

TOLLMANN & TOLLMANN (1967) und von
GLUCHOWSKI (1986) beschrieben und abgebildet.
Dieser erklärt die drei unterschiedenen Taxa als
ontogenetische Stadien oder als ökologische Vari-
anten einer einzigen Art. HAGDORN vergleicht in
diesem Band die Dadocrinus-Vorkommen in der

südalpinen Formazione a gracias von Recoaro
und in den Gogoliner Schichten Oberschlesiens.
In beiden Gebieten besiedelte Dadocrinus bevor-
zugt Schlammböden, indem er die Hinterenden
endobyssater Muscheln inkrustierte, häufig auch
die Stiele von Artgenossen. Als sekundärer
Weichbodenbewohner war Dadocrinus jedoch
einem Größenlimit unterworfen. Weitere, isolier-
te Dadocrinus-Sklentt haben KRISTAN-TOLL-

MANN & SPENDLINGWIMMER (1978) und KRISTAN-

TOLLMANN & TOLLMANN (1990) abgebildet und
beschrieben.

Millericrinidae

Funde artikulierter Crinoiden, die sich zwei-
felsfrei den Millericriniden zuordnen ließen, feh-
len bisher. Facettenmuster und extrem weiter Zen-
tralkanal von Stielgliedern aus dem oberschlesi-
schen und alpinen Oberanis, die bislang als Entro-
chus silesiacus parataxonomisch erfaßt waren,
weisen diese als frühe Millericriniden aus. HAG-
DORN & GLUCHOWSKI (1993) und HAGDORN et al.
(dieser Band) beschrieben das Stielmaterial als Si-
lesiacrinus neu. Aus norischen und rhätischen
Hallstätter Kalken sowie aus den Zlambach-
Schichten des Salzkammerguts liegen Stiel- und
Armglieder sowie distale, als Haftscheiben fun-
gierende Stiele vor (ZAPFE, 1967; Neufunde im
Muschelkalkmuseum Ingelfingen), die große
Ähnlichkeit mit jurassischen Millericriniden zei-
gen. Beschreibung und Abbildung dieses Materi-
als stehen noch aus.

Roveacrinidae

Die ab dem Oberladin weit über die Tethys-
Trias verbreitete Roveacriniden-Unterfamilie
Somphocrininae ist durch ihr Centrodorsale mit
oft lang ausgezogenem dorsalem Dorn gut cha-
rakterisiert. Die Zahl der Taxa wurde bei eng aus-
gelegtem Art- bzw. Unterartkonzept weiter ver-
mehrt (MOSTLER, 1972; DONOFRIO & MOSTLER,
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1975; KRISTAN-TOLLMANN, 1977, 1991; KRI-

STAN-TOLLMANN & KRYSTYN, 1975), wobei v. a.
Centrodorsale und Radialglieder, aber auch die
den einzelnen Taxa zugeordneten Armglieder
diagnostisch sind. Die Gattungen Poculicrinus
MOSTLER, 1972, und Vasculicrinus DONOFRIO &
MOSTLER, 1975, hat KRISTAN-TOLLMANN (1977)
in die Synonymie von Osteocrinus oder Ossicri-
nus bzw. Somphocrinus verwiesen. Offenbar
entstehen bei der Säurepräparation von Skleri-
ten aus Kalken unterschiedliche Anlösungsmu-
ster, was die Beurteilung von ursprünglicher
Morphologie und Ätzformen erschwert. Besser
erhalten sind Sklerite, die aus Tonstein ausge-
schlämmt werden. Zu einer möglicherweise
selbständigen, jedoch unbenannt gebliebenen
Familie stellte KRISTAN-TOLLMANN (1977) ihre
neue Gattung Axicrinus mit fünfgliedrigem Ba-
salkranz und zehn am zweiten Primibrachiale
geteilten Armen. SIMMS (1990 b) trennt diese
Gattung wegen ihrer un verschmolzenen Basalia
von den Roveacriniden als Crinoiden Ungewis-
ser Zuordnung ab. Reiche Schwebcrinoidenfau-
nen wurden von ORAVECZ-SCHEFFER (1979) aus
dem Corde vol des Balaton-Hochlandes (Un-
garn) beschrieben. Eine kritische Übersicht der
Somphocrininae gibt SIMMS (1990 b); bei einer
Revision müßten, legt man ähnlich weite Artfas-
sung wie bei gestielten Trias-Crinoiden zugrun-
de, zahlreiche Taxa eingezogen werden.

Den triassischen Schwebcrinoiden kommt
im Tethys-Raum, z. T. bis in den Pazifik hinein
(KRISTAN-TOLLMANN, 1988 a), erhebliche stra-
tigraphische Bedeutung zu. Sie setzen im basa-
len Longobard (arche laus-Zone) ein, erreichen
ihr Häufigkeitsmaximum im höheren Cordevol
bzw. tieferen Jul, gehen im höheren Tu val
merklich zurück und treten im gesamten Nor
und Rhät noch auf (MOSTLER, 1972 a; DO-

NOFRIO & MOSTLER, 1975). Von einem einheitli-
chen Roveacriniden-Leithorizont, wie ur-
sprünglich angenommen, kann nach DONOFRIO

& MOSTLER (1975) nicht mehr gesprochen wer-
den. Vielmehr haben einzelne Arten nur be-
grenzte stratigraphische Reichweite (z. T. weni-
ger als eine Ammonitenzone!) und eignen sich
deshalb als Indexfossilien. Dies wird auch

durch die Untersuchung von BIZZARINI et al.
(1989) bestätigt.

Microcrinoiden

Als Microcrinoiden werden informell extrem
kleinwüchsige Seelilien bezeichnet, die als ontoge-
netisch frühe Stadien anderer Crinoiden gelten. Als
selbständige Taxa unsicherer systematischer Zu-
ordnung hat KRISTAN-TOLLMANN (1980, 1988 a,
1990) und KRISTAN-TOLLMANN in TOLLMANN

(1976) mehrere Gattungen obertriassischer Crinoi-
den beschrieben, deren extremer Miniaturisierung
Arm- und Kelchelemente zum Opfer gefallen sind.
Das Belegmaterial besteht fast ausschließlich aus
isolierten Skleriten, die aus Schlämm- und Löspro-
ben gewonnen werden.

Tulipacrinus aus unterkarnischen Cassianer
Schichten und obernorischen Zlambachmergeln
ist ein Crinoide mit verschmolzenem Radialkranz
und fünf Armen aus je einem einzigen Primibra-
chiale sowie einem Stiel aus alternierenden Cirri-
nodalia und Internodalia KRISTAN-TOLLMANN

(1980,1990). Bei dem norisch/rhätischen Lanter-
nocrinus bestehen die Arme gleichfalls aus einem
einzigen, blattförmigen Primibrachiale mit ge-
kerbten Seiten; Basal- und Radialkranz setzen
sich jedoch aus je fünf Einzelplatten zusammen
(KRISTAN-TOLLMANN, 1988 a, 1992). Bei Nasu-
tocrinus und Leocrinus aus dem Unternor spalten
die Arme am axillaren Primibrachiale 2; Pinnulae
fehlen. Lotocrinus aus dem Obernor des Salzkam-
merguts hat einen Infrabasalkranz (KRISTAN-

TOLLMANN in TOLLMANN, 1976).
Für die Mikrocrinoiden wurden die Familien

Tulipacrinidae, Leocrinidae und Lanternocri-
nidae aufgestellt, deren systematische Stellung
unsicher ist (KRISTAN-TOLLMANN, 1980, 1990).
Diesen Microcrinoiden zugeordnet wurden lang-
gestreckte Columnalia mit knochenförmig ver-
dickten Enden, z. T. mit Zirrensockeln, für die die
Gattung Bihaticrinus aufgestellt wurde (KRI-
STAN-TOLLMANN, 1990). KLIKUSHIN (1992 b)
erhob die Tulipacrinidae zu einer neuen Ordnung
Tulipacrinida.
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Microcrinoidenreste finden sich in der Ober-
trias des gesamten Tethys-Raums (KRISTAN-

TOLLMANN, 1988 a, 1990; KRISTAN-TOLLMANN &

GUFTA, 1988).

Entrochus

Unter der parataxonomischen Sammelgattung
Entrochus hat man traditionell solche Columnalia
untergebracht, die sich keinem biologischen
Taxon zuordnen ließen. Deshalb waren sie allen-
falls für biostratigraphische oder paläobiogeogra-
phische Fragestellungen, nicht jedoch für paläo-
biologische nutzbar. Einige dieser Entrochus-
„Arten" wurden nachträglich ins System einge-
ordnet: Entrochus quinqueradiatus aus dem
Oberladin/Karn unter Vorbehalt zu Holocrinus
(KRISTAN-TOLLMANN, 1988 a) bzw. wie E. sakli-
belensis zu Tollmannicrinus (KLIKUSHIN, 1992 b).
SMMS (1990 b) hat auch E. tenuispinosus mit E.
lunatus aus dem Oberladin/Karn der Türkei, die
große Infrabasalia haben, zu Holocrinus gezogen.
LINCKS (1965 b) E. multifurcatus erwies sich als
Artikulationsmuster mit langen, z. T. bifurkaten
oder eingeschalteten Leisten im Basalstiel von
Encrinus liliiformis (HAGDORN, 1978). E. silesia-
cus, eine charakteristische Form des Illyr wurde
als Silesiacrinus von HAGDORN & GLUCHOWSKI

(1993) und HAGDORN et al. (1996) als früher Mil-
lericrinide gedeutet.

Paläobiogeographie und Faunen

Die evolutive Radiation der Crinoiden nach
ihrem Neubeginn in der Untertrias spiegelt sich in
ihrer weltweiten Verbreitung. KLIKUSHIN (1987)
zeigte, wo bereits in der Untertrias Crinoiden vor-
kommen, die jedoch noch unbestimmt sind. Be-
stimmbare Sklerite aus dem Olenek der Südalpen,
Ungarns, des Balkans und aus dem Colorado-
Becken gehören zur Gattung Holocrinus und sind
sich morphologisch äußerst ähnlich. Nach dieser
Initialphase (KLIKUSHIN, 1987) breiteten sich Cri-

noiden bis zum Unterkam tethysweit aus und di-
versifizierten während der dritten Phase (Ober-
karn/Nor). Im Süden der UdSSR blieben Tethys-
faunen (mediterrane Provinz) erhalten, während
sie in der pazifischen Provinz von borealen For-
men ersetzt wurden.

Die tethysweite Verbreitung von Crinoiden und
anderen Benthonten ist Gegenstand mehrerer Ar-
beiten von KRISTAN-TOLLMANN (1983, 1986,
1988 a, 1989, 1990) und KRISTAN-TOLLMANN &

TOLLMANN (1981, 1982, 1983). Dazu gehören
Entrochus saklibelensis, Isocrinus tyrolensis
(Oberanis bis Jul), Entrochus ternio und Trauma-
tocrinus caudex (Langobard bis Jul) und drei Ba-
lanocrinus-Asten (Sevatbis Rhät) sowie Dadocri-
nus gracilis aus dem Oberskyth bis Anis. Unter
den Schwebcrinoiden sind es Osteocrinus rectus
im Oberladin bis Jul und Somphocrinus mexica-
nus im Tuval. Zu der tethysweiten Crinoidenfauna
gehören ferner Holocrinusl quinqueradiatus,
Lanternocrinus und verschiedene Isocriniden.
Die Verbreitung dieser Tethysfauna bis in den pa-
zifischen Bereich Panthalassas wird mit plankti-
scher Verdriftung der Larven erklärt, die größere
Inseln (displaced terranes) als „Trittsteine" bei der
Faunen Wanderung nutzten. Ein westwärtiger
Äquatorialstrom hat die Larven über den Pazifik
bis in die Tethys vedriftet. Für die weiten Distan-
zen werden lange Larvalperioden angenommen.

Auch wenn bereits mehrere triassische Crinoi-
denfaunen aus Amerika, Australien und Asien,
besonders aus China bekanntgemacht wurden,
sind Funddichte und Beschreibungsgrad europäi-
scher Faunen doch immer noch deutlich günstiger.
Das gilt besonders für den Germanischen Mu-
schelkalk. In flachmarinen Sedimenten, die zwi-
schen Wellenbasis und Sturmwellenbasis abge-
setzt wurden (Tempestitfazies), entstanden beson-
ders häufig Obrutionslagerstätten, die artikulierte
Echinodermenskelette, aber auch zugehörige iso-
lierte Sklerite überlieferten. Analysen von Bra-
chiopoden/Crinoidenkalken des Typs Recoaro-
Formation (Pelson) aus weiteren Tethys-Teil-
becken (östlicher Teil des Germanischen Beckens,
Nördliche Kalkalpen, Südalpen, Ungarn) belegen
einheitliche Faunen, auch wenn z. T. nur isoliertes
Material vorliegt. Paläobiogeographische Unter-
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suchungen von HAGDORN (1985 b) und HAGDORN

& GLUCHOWSKI (1993) im Germanischen Mu-
schelkalk belegen während des Unteren und des
basalen Mittleren Muschelkalks (Unteranis bis
tieferes Illyr) höchste Diversität der Crinoiden
und anderer stenohaliner Faunenelemente nahe
den marinen Verbindungsstraßen mit der Tethys
(Ostkarpatenpforte, Schlesisch-Mährische Pfor-
te). Gegen das Beckeninnere nach Westen nimmt
die Diversität generell ab. Für den Oberen Mu-
schelkalk gilt umgekehrt größere Diversität im
Südwesten nahe zur Burgundischen Pforte. Die
ökologischen Barrieren dürften wohl v. a. in der
Salinität zu suchen sein. Im Oberen Muschelkalk
treten Crinoiden und andere stenohaline Faunen
ausschließlich im transgressive systems tract
(mol-mo2) in Leithorizonten auf, die ihrerseits
transgressive Spitzen markieren (HAGDORN &
SIMON, 1993).

Faunenvergleiche belegen, daß Crinoidenver-
gesellschaftungen des Anis im westlichen Peri-
tethysraum sehr ähnlich waren. Allerdings sind
die Crinoidenfaunen in der Trias Spaniens, Süd-
frankreichs und Palästinas sowie in der ungari-
schen und südosteuropäischen Trias noch unzu-
reichend untersucht.

Für die Untertrias und die Obertrias konnte das
Germanische Becken wegen der weitgehend kon-
tinentalen Entwicklung keine Obrutionslagerstät-
ten mit artikulierten Crinoiden liefern. Die alpine
Trias bietet nur unzureichenden Ersatz, denn
selbst so berühmte Fossillagerstätten wie die Cas-
sianer Schichten brachten fast ausschließlich iso-
liertes Material, das noch viele Fragen offengelas-
sen hat. Es steht jedoch zu hoffen, daß diese Lücke
durch weitere Funde aus China geschlossen wird.

Biostratigraphie

Benthische Crinoiden eignen sich zwar
grundsätzlich wegen ihrer Faziesgebundenheit
nicht besonders als Indexfossilien. Dennoch
kommt ihnen gerade in der Trias hervorragender
Wert für die biostratigraphische Gliederung zu.
Dies erklärt sich aus ihrer stammesgeschichtli-

chen Entwicklung, die seit der Untertrias be-
schleunigt verlief und bei raschem Formwandel
kurzlebige Arten hervorbrachte. In wenigen Fäl-
len lassen sich sogar Entwicklungsreihen mit mor-
phologischen Tendenzen belegen, z.B. bei Ho-
locrinus im Germanischen Becken. Ansonsten
sind die Crinoiden zumindest hervorragende öko-
stratigraphische Zeiger, die bei der Analyse der
raum-zeitlichen Verbreitung von bestimmten Ha-
bitaten bzw. Fazien wertvolle Indizien liefern.

Bisher wurden jedoch v. a. die planktischen Ro-
veacriniden für stratigraphische Zwecke einge-
setzt (MOSTLER, 1972 a; DONOFRIO & MOSTLER,

1975; BIZZARINI et al., 1989). Ein regelrechtes Zo-
nenschema wurde jedoch nicht etabliert, obwohl
einzelne Arten sehr begrenzte stratigraphische
Reichweite haben, z. T. geringer als eine Ammo-
nitenzone. Roveacriniden haben zudem den
großen Vorteil, daß sie als Planktonten weniger fa-
ziesabhängig und weiter verbreitet sind, zudem in
vielen Sedimenten massenhaft vorkommen.

Der Germanische Muschelkalk, der lithostrati-
graphisch und biostratigraphisch anhand von Ce-
ratiten, Conodonten und anderen Mikrofossilien
äußerst genau gliederbar ist, hat in seinen häufigen
Obrutionslagerstätten eine Fülle artikulierter Cri-
noiden geliefert. Mit ihrer Hilfe lassen sich auch
viele isolierte Sklerite sicher auf bestimmte Taxa
beziehen. Dadurch wurde es möglich,, neben der
paläogeographischen auch die stratigraphische
Verbreitung einzelner Crinoiden zu definieren
(HAGDORN, 1985 b). In der Folgezeit wurde das
Schema vergenauert und mündete in ein parastra-
tigraphisches Zonenschema, das an den Indexzo-
nen sowie an Lithostratigraphie und Sequenzstra-
tigraphie geeicht ist (HAGDORN & GLUCHOWSKI,

1993). Die fünf für den Germanischen Muschel-
kalk aufgestellten Zonen (Unteranis bis basales
Ladin) lassen sich auch in der Trias der Alpen, der
Tatra, des Bakony sowie im ungarischen Mu-
schelkalk der Mecsek-Berge erkennen. Weitere
Untersuchungen müssen klären, inwiefern das
Schema auf den Sephardischen Muschelkalk und
auf Südosteuropa übertragbar ist.

Bisherige Aufsammlungen und Literaturstudi-
en lassen hoffen, daß für die alpine Unter- und
Obertrias, z.T. wohl bis weit in den asiatischen Be-
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reich hinein gleichfalls ein zonales Schema aufge-
stellt werden kann. Zumindest für Anis und Unter-
ladin gilt, daß die Crinoidenzonen deshalb beson-
ders wertvoll sind, weil sie sich oft gerade in Fazi-
en ohne Ammoniten nachweisen lassen. Gleichar-
tige Crinoidenfaunen im östlichen Teil des Mu-
schelkalks und in der Alpinen Trias belegen, daß
es sich bis zum Beginn des Illyr um einen
annähernd einheitlichen Faziesraum handelte, der
sich erst im Ladin durch pelagische Becken und
Karbonatplattformen in der alpinen Trias differen-
zierte (MOSTLER, 1993), während im Muschelkalk
die nun noch weiter verarmte oder endemische
Fauna in einem weiterhin flachen Meer fortlebte.

Stammesgeschichtliche Bedeutung der
Triascrinoiden

In jüngster Zeit wurden die verwandtschaftli-
chen Beziehungen der postpaläozoischen Crinoi-
den untereinander und zu ihren mutmaßlichen
jungpaläozoischen Vorfahren von mehreren Au-
toren untersucht. Dabei ist das System der höheren
Taxa gegenüber der Auffassung im Treatise in
Fluß geraten, aber noch nicht neu konsolidiert.
Wegen ihrer stratigraphischen Position und ihrer
klar erkennbaren Beziehungen zu paläozoischen
Formen kommt dabei den älteren Triascrinoiden
besondere Bedeutung zu. Während der Trias ver-
änderten sich diese durch Heterochronie und
verschiedene phylogenetische Trends morpholo-
gisch in markanter Weise.

PISERA & DZIK (1979) sahen in Dadocrinus die
älteste mesozoische Seelilie und führten auf sie
alle anderen Gruppen der Articulata zurück. Die
Encriniden hielten sie wie im Treatise wegen ihres
biserialen Armbaues für späte Vertreter der Inadu-
nata. In Holocrinus erkennen sie den möglichen
Ahnen der Millericrinida, in den Somphocriniden
die Ahnen von Saccocoma. HAGDORN (1982 a,
1985 a, 1988) und SIMMS (1988 a) stärkten die
Meinung mancher älterer Autoren, welche die En-
criniden zu den Articulata gestellt hatten. Dem-
nach ist echte Biserialität, die v. a. bei den speziali-
sierten jüngeren Encriniden auftritt, sekundär.
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Abb. I: Stratigraphische Reichweite und verwandtschaftliche
Beziehungen der aus der Trias bekannten Crinoiden-Familien.
Aus HAGDORN (1995).

Nach Roux (1987) hatten Dadocrinus und Encri-
nus gemeinsame Ahnen; auf Dadocrinus gehen
alle Millericriniden zurück, die später zwei unter-
schiedliche Stieltypen entwickeln.

SIMMS (1988 a) entwirft ein Szenario für die
Stammesgeschichte der Articulata: Von einem hy-
pothetischen Vorfahren im späten Perm oder in der
frühen Trias mit dizyklischem Kelch, hohem Anal-
tubus und geschlossenen Ambulakralrinnen, der
den Erisocrinidae nahesteht, stammt ein Proto-Ar-
tikulate mit folgenden Merkmalen ab: Kelch ohne
Analplatte, Einschluß der Axialnerven in einen ein-
zelnen oder paarigen Kanal durch Kelch- und Arm-
glieder, Entwickung offener Ambulakralrinnen,
pentaradiate Muster im Prpximalstiel und Cirrino-
dalia mit synarthrialer Artikulation. Auf diesen
Proto-Artikulaten gehen die Encriniden zurück.
Neotene Einzeiligkeit und muskuläre Verbindun-
gen im Armbau bildeten den nächsten Schritt, von
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dem sich die Millericrinida und von denen wieder-
um die Isocrinida abspalteten. In den Comatuliden
sieht SMMS Abkömmlinge der Pentacrinitiden,
welche nach und nach ihre Spezialisierungen wie-
der verloren haben. Die Isocrinina spalteten sich
von den Holocriniden durch Entwickung synosto-
sialer unterer Nodalfacetten ab. Die Herkunft der
Roveacriniden läßt SIMMS offen.

Nach einer genauen kladistischen Analyse des
Merkmalsbestandes der Artikulata durch SIMMS

& SEVASTOPULO ( 1993) sind die Ahnen der Articu-
lata unter den spätpaläozoischen Ampelocnnidae
(Inadunata, Cladida, „stem group Articulata") zu
suchen. Um einige paläozoische Taxa, die nach
Millers Originaldiagnose zu den Articulata einzu-
beziehen wären, von den monophyletischen post-
paläozoischen Crinoiden auszuschließen, werden
die Articulata nur noch als Unterklasse der Cladi-
da geführt, die sich durch das Fehlen einer Anal-
platte im adulten Kelch und ein geschlossenes En-
doneuralsystem in Kelch- und Armplatten aus-
zeichnet. Enge Beziehungen bestehen zwischen
Ampelocriniden und Holocriniden.

KLIKUSHIN (1989, 1992 b) geht in seiner Neu-
gliederung der postpaläozoischen Crinoiden ande-
re Wege. Er teilt die Klasse Articulata in zwei Un-
terklassen, die von den Ampelocriniden abstam-
men: Holocrinoidea mit den Ordnungen Encrinida,
Tulipacrinida, Roveacrinida und Comatulida sowie
Dadocrinoidea mit den Ordnungen Millericrinida,
Cyrtocrinida und Bourgueticrinida. Die Dadocri-
noidea perfektionierten ihre benthische, sessile Le-
bensweise, von den Holocrinoidea leiteten sich
dreimal freischwimmende Crinoidengruppen ab.
Im einzelnen führt er die Pentacrinida (= Isocrinida)
auf sessile Formen mit kurzen Zirren im Proximal-
stiel zurück, von denen sich die Holocriniden und
später die semisessilen Tulipacriniden und Isocri-
niden abtrennten. Die planktischen Roveacriniden
leitet er von den Tulipacriniden, die pseudoplankti-
schen Pentacriniden und freischimmenden Coma-
tuliden von den Isocriniden ab.

Nach HAGDORN & CAMPBELL (1993) sind die
Paracomatuliden und ihre Abkömmlinge, die Co-
matuliden, direkt auf die Holocriniden zurückzu-
führen. Dafür sprechen die langen zylindrischen
Cirralia und die hohen Brachialia ihres frühesten

Vertreters, Paracomatula triadica aus dem
Obernor von Neukaledonien.

Eine kladistische Analyse aller aus der Trias
hinreichend bekannten Crinoiden ist geplant
(HAGDORN & SIMMS, in Vorb.).
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