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Summary ^^^^..^^^^üRARlt^-

Microsamples dissolved by acid from the bituminous lowermost part of the Psilonoten-

bank (Hettangian, Planorbis Zone, psilonotum Subzone) near the village Tübingen-Beben-
hausen, Southwest Germany, yielded numerous genuine cephalopod arm hooks (Paraglyceri-

tes EiSENACK 1939). They are here supposed to be the oldest true belemnite remains. Therefore,

the origin of the belemnites is believed to be located in the Upper Triassic of the Tethyan

realm. In spite of numerous, however, insufficiently preserved Coleoidea known from the

Rhaetian to early Sinemurian of Europe, belemnites cannot be derived from any known order

of Triassic Coleoidea.

Zusammenfassung

Die schwach bituminöse Basis der Psilonotenbank von Tübingen-Bebenhausen (Hettan-

gium, Planorbis-Zone, psilonotum-Suhzone) lieferte in Säurerückständen zahlreiche Cepha-
lopodenfanghäkchen {Paraglycerites Eisenack 1939), die vermutlich ältesten Reste echter Be-

lemniten. Deren Ursprung liegt demnach in der Oberen Trias, vermutlich der Tethys. Trotz

vieler, allerdings unzureichend erhaltener Coleoideenfunde aus dem Rhaetium bis Unteren
Sinemurium Europas lassen sich die Belemniten bisher von keiner bekannten triadischen Co-
leoideenordnung ableiten.
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1. Einleitung

Die aus dem Hettangium von Württemberg stammenden Belemnitenrostren der

Gattung Schwegleria Riegraf 1980 (Schwegler 1939; 1949; 1962) unterlagen bis

heute dem Zweifel, ob es sich bei ihnen wirklich um Hettangium-Funde handelt.

Andere Autoren sowie der Verfasser vorliegender Arbeit konnten trotz jahrzehnte-

langer Nachsuche keine Neufunde der Gattung Schwegleria Riegraf horizontiert

gewinnen. Seit K. Feifel 1925 oben erwähnte Belemniten auf dem Steinenberg bei

Nürtingen entdeckte, lieferte das südwestdeutsche Hettangium nur einen belemnoi-

den Coleoiden-Phragmokon unsicherer taxonomischer Zugehörigkeit (Riegraf

1982). Auch Schlämmproben aus dem südwestdeutschen Hettangium sind in aller

Regel nahezu frei von Coleoideen-Resten.

Ein an Fanghäkchen reiches Niveau an der Basis der Psilonotenbank von Beben-

hausen und ein belemnitischer Phragmokon aus einer Schlämmprobe der unteren

Angulata-Zone von Tübingen bilden nun eine Ausnahme davon und werden nach-

folgend vorgestellt. Die Fanghäkchen wurden in Riegraf & Hauff (1983: 482) ohne

Abbildung vorläufig mitgeteilt. Die Gattung Schwegleria erfährt gleichzeitig eine

Neubearbeitung durch Schlegelmilch (1996).

Die Säureaufbereitung der ebenfalls schwach bituminösen und feinkörnigen Psi-

lonotenbank (psilonotum-Suhzone) von Horn-Bad Meinberg, am Teutoburger

Wald, Krs. Detmold, Ostwestfalen, erbrachte bei Untersuchungen des Verfassers im

Jahre 1989 keine Dibranchiatenreste. Ein Vergleich zwischen Westfalen und Würt-

temberg war daher nicht möglich.

Eine Zusammenfassung aller bisherigen Coleoideen-Funde aus dem Bereich

Rhaetium bis Unteres Sinemurium und die hier beschriebenen Fanghäkchen zeigen

den derzeitigen Wissensstand über den bis heute rätselhaften Ursprung der Belem-

niten s. Str. auf. Ferner sind die ungeklärten Verhältnisse von Phylogenie und Paläo-

geographie der Coleoidea vor dem Erscheinen der bekannten, in ihrer taxonomi-

schen Stellung unumstrittenen Belemnitenart Nannobelus acutus (Miller) im Unte-

ren Sinemurium dargelegt.
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2. Belemnitenfanghäkchen aus der Psilonotenbank von Bebenhausen

2.1. Lage

Die Fundstellen der Psilonotenbank liegen im Störungssystem des Bebenhäuser

Grabens, im Bettelbach zwischen Tübingen und Bebenhausen (Abb. 1; Blatt Nr.

7420 Tübingen, R 35 02 500-03 375, H 53 79 250-800, vor allem R 35 03 250, 03 600,

H 53 79 575, 79 800). Nur der höhere Teil des Profils ist in Bloos (1976: 250, 258,

Profil Nr. 58) dargestellt. Zwischen dem Heuberger Tor und der Einmündung des

Bettelbaches in den Goldersbach blieben auf ca. 1,5 km Länge Reste von Rhaetium

bis Unteres Pliensbachium erhalten. Sie liegen in einem WSW-ENE streichenden

tektonischen Grabenbruch der Walddorf-Bebenhäuser Zone inmitten von Keuper.

Sie sind allerdings in kleine bis kleinste tektonische Schollen zerlegt. Das relativ voll-

ständigste Profil vom Rhaetium bis in die Semicostatum-Zone findet sich als Steil-

wand über dem Bettelbach und unterhalb des Vogelbrunnens, unmittelbar unter

dem Fahrweg Heuberger Tor- Bebenhausen (Blatt Nr. 7420 Tübingen, R 35 03 150,

H 53 79 500). In ihm ging allerdings das höhere Hettangium durch Abscherung ver-

loren. Die Psilonotenbank liegt fast auf Bachniveau; Unteres Sinemurium lagert mit

tektonisch bedingter Lücke direkt auf tieferem Hettangium. An dieser Stelle fand

sich ein etwa 15 mm langer, NannobelHS-a.niger Belemnit lose auf der Psilonoten-

bank, bei dem ungeklärt blieb, ob er aus den Psilonotentonen stammt oder aus Mer-

gelhorizonten der Semicostatum-Zone herunterstürzte, die hier nur selten Nanno-

belus acutus (Miller) führen.

Die Psilonotenbank kommt in derselben Ausbildung noch an einer zweiten

Fundstelle vor, nämlich im Seebach nördlich Bebenhausen (Abb. 1; Blatt Nr. 7420

Tübingen, R 35 04 625-04 850, H 53 81 000-80 800). Nur wenig weiter südhch des

Bettelbaches, am Heuberger Tor, sowie im Gewand Rosenau im NW von Tübingen

(Abb. 1; Blatt Nr. 7420 Tübingen, R 35 02 325, H 53 78 950) und auf der Waldhäu-

ser Höhe in Tübingen sowie in den Steinbrüchen von Tübingen-Pfrondorf (Blatt

Nr. 7420 Tübingen, R 35 07 600, H 53 78 000 und R 35 07 325, H 53 77 950) keik

diese Stilllwasserfazies rasch aus: Dort fehlt d\Q psilonotumSuhzone; die johnstoni-

Subzone der Psilonotenbank liegt in schillreicher grobklastischer Ausbildung erosiv

direkt auf dem Rhätsandstein. Sie führt keine Cephalopodenfanghäkchen.

2.2. Stratigraphie

Das Profil im Bereich der Trias/Jura-Grenze im Bettelbach gliedert sich von oben

nach unten (Abb. 2):

IX. >100 cm Tonstein, mittelgrau, hart, schiefrig; Basis (Probe Be Id) stärker karbonatisch,

schillreicher und mit einer reichen Foraminiferen- und Ostracodenfauna sowie Cidari-

den, ferner kleinen, pyritisierten Ammonitennuklei, aber keinen Coleoidenresten (Psi-

lonotenton).

VIII. 18 cm Kalkstein, dunkelgrau, sandig, pyritreich, nicht so hart und spröde wie V-VII,

mit Muscheln, oben mit bis zu 20 cm großen, verdrückten Psiloceras sp.; Säurerückstand

(Probe Be Ic) mit einigen Echinodermenresten, sonst nahezu steril (oberer Teil der Psi-

lonotenbank).

VII. 30 cm Kalkstein, sandig, dunkelgrau, pyritreich, Ammoniten teilweise mit Wohnkam-
mer aus hellgrauem Kalkmergelstein, darunter Psiloceras distinctum Pompeckj und P.

johnstoni Q. Sowerby), P. (Waehneroceras) subangulare (Wähner) sowie vielen Muscheln

(V-VII = unterer Teil der Psilonotenbank, maximal 60 cm mächtig).

VI. 15 cm Kalkstein, schwarzgrau, wie vorher, aber härter und spröder, mit Ichthyo- und

Plesiosaurierknochen, Cenoceras striatum Q.- Sowerby), Psiloceras psilonotum (Quen-
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Abb. 1. Lage der Fundstellen Seebach und Bettelbach nördlich von Tübingen im Bereich des

Bebenhäuser Grabens.

V.

stedt), dem mutmaßlich dazugehörigen Mikroconch „Neophyllites hrevicellatus Pom-

PECKj", P. hollandi M. Schmidt, P. plicatulum (Quenstedt), P calliphylloides Pompeckj,

Pleurotomaria, Plagiostoma punctata (]. Sowerby), anderen Muscheln, kleinen

Schnecken, Acrodus- und anderen Fischzähnchen; oft durchzogen von wenige mm-
starken biodetritischen, grobkörnigeren, hellen Bändern, die viel kleine Gastropoden

und vereinzelt Grabgänge führen; Säurerückstand (Probe Be Ib) mit wenigen aggluti-

nierten Foraminiferen und Echinodermenresten.

0-15 cm Kalkstein, schwarzgrau, weniger sandig als vorher, aber härter und splittriger,

merklich bituminös, oft laminiert, selten schiefrig, mit vielen kleinen Anaptychen von
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c:

1
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Abb. 3. Anaptychen von Psiloceras.

a: Psiloceras plicatulum Pompeckj mit Pin situ-Anaptychus im hinteren Drittel der

aufgebrochenen Wohnkammer, in zwei Teile zerrissen. SMNS Nr. 24990. -

b-e: Isolierte Anaptychen von Psiloceras, besonders häufig in dieser Schicht. Hettan-

gium, Planorbis-Zone,/75?7onofz^w-Subzone, Basis der unteren Psilonotenbank, Ho-
rizont Nr. V in Abb. 2, Bettelbach zwischen Tübingen und Bebenhausen 1977-1982.

Slg. WR Nr. 1003 und 1011. SMNS Nr. 24991-24993.

II. 0-10 cm Sandstein, linsenartig mit zahlreichen Koprolithen sowie schwarzen Resten

von Zähnen und Knochen durchsetzt, rasch auskeilend (Rhätbonebed).

I. >200 cm Sandstein, gelbbraun, sehr feinkörnig, gut sortiert, dickbankig, ungeschichtet,

auf Schichtflächen mit Grabbauten, Treibholz und Pflanzenhäcksel (Rhätsandstein).

Die Fanghäkchenfunde stammen aus dem Horizont V des Profils. Der darunter-

liegende Mergel (Horizont IV) enthielt nur Echinodermenreste.

Die untersuchte Schicht V führt an beiden genannten Fundstellen folgende Ce-

phalopoden: Psiloceras psilonotum (Quenstedt), P. plicatuluni (Quenstedt) und P
calliphylloides Pompeckj. In etwa 20 Jahren fand sich nur ein einziges Cenoceras stria-

tum (]. Sowerby) sowie ein Phragmokon von IPhragmoteuthis (Riegraf 1982: 92,

Abb. la, 2a; vorliegende Arbeit Abb. 4a).

Mit Horizont V liegt eine Stillwasserfazies mit Fossilerhaltung vom Typ einer

Konservatlagerstätte vor, die zur Untergruppe der Stagnate zu rechnen ist (Seilacher

1970: 38; Seilacher, Reif & Westphal 1985; Seilacher & Westphal 1971). Die Biotur-

bation in unserem Bebenhäuser Horizont ist daher gering. Die bituminöse Schicht

beschränkt sich in der Umgegend von Bebenhausen selbst innerhalb eines Auf-

schlusses auf einzelne Linsen (Muldenfüllungen). Sie entging daher meist der Auf-

merksamkeit früherer Bearbeiter. Es wurden bisher aus ihr Anaptychen (Abb. 3), u.
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während besser erhaltene Häkchen aus Kalkbänken (z. B. Abb. 9/5-6) oder Wirbel-

tiermägen (Böttcher, 1989, Abb. 5-14) nach der Säurebehandlung extrem fragil sind.

Rezente Fanghäkchen bestehen aus ß-Chitin (Kear et al. 1995: 107); bei den fossilen

Gegenstücken ist ß-Chitin wahrscheinlich, aber bisher nicht untersucht.

2.4. Präparation und Auslesen

Die vorliegenden Funde wurden bei einer Untersuchung der Psilonotenbank auf

agglutinierte Foraminiferen im Jahre 1983 gemacht. Aus dem harten Gestein ist eine

Gewinnung nur durch eine Aufbereitung in Salz-, Monochloressig- oder Essigsäure

mögHch. Der relativ hohe Bitumengehalt verhindert, daß die Bank selbst in konzen-

trierter Salzsäure zerfällt. Daher muß entkalktes Gestein immer wieder abgewaschen

bzw. abgebürstet werden, was häufig zur Beschädigung der ohnehin zerbrechhchen

Fanghäkchen führt. Die Prozedur mit Essigsäure oder Monochloressigsäure ist we-

sentlich langwieriger und umständlicher, Hefert aber weniger zerbrochene Fang-

häkchen. Die Fanghäkchen blühen aufgrund ihres Pyritgehaltes oft nach einigen

Jahren aus oder zerfallen aus anderen Gründen. Sie müssen daher nach der Extrak-

tion rasch konserviert werden.

Der Lösungsrückstand muß durch ein 0,063 mm-Sieb gewaschen werden. Würde

man, wie bei der Gewinnung von anderen empfindHchen MikrofossiHen (z. B. Ra-

diolarien) üblich, nur dekantieren, könnte ein Teil der Häkchen aufschwimmen und

dadurch verloren gehen. Bei der Menge des Lösungsrückstandes (feinster Sand, Bi-

tumina, Pyrit) und der Kleinheit der Häkchen (Länge überwiegend 0,1-0,4 mm, sel-

ten bis 2 mm) ist das Auslesen zeitaufwendig und mühsam.

2.5. Entstehung der Fanghäkchenvorkommen

Zur Ablagerungszeit der Psilonotenbank wanderten vermutlich Coleoidea - zu-

sammen mit der aus der Tethys stammenden Ammonitengattung Psiloceras - aus

dem alpinen Bereich nach Südwestdeutschland ein und breiteten sich hier aus. Ihre

Überreste wurden so im Raum um Bebenhausen fossil. Damit beschränkt sich - so-

weit derzeit abzusehen - ihr fossiles Vorkommen auf den tieferen Beckenbereich

(Stillwasserfazies), der heute (nach Erosion des Jura in großen Teilen Baden-Würt-

tembergs) vor allem zwischen Bebenhausen und Stuttgart erhalten ist. Der einstige

Lebensraum dürfte jedoch wesentlich größer gewesen sein.

Unter den Fanghäkchen befinden sich alle Typen einer Armkrone, d. h. distale

(körperferne) und proximale (körpernahe) Häkchen, was für eine halbwegs auto-

chthone Herkunft des Materials spricht. Weiträumige Strömungsverfrachtung oder

-Sortierung ist weitgehend auszuschHeßen. Die Armkronen der Tiere müssen an der

Wasseroberfläche oder am Meeresboden zerfallen und die isoHerten Häkchen ziem-

Hch rasch eingebettet worden sein. Schlechte Durchlüftung der Wassersäule über

dem Meeresboden (sauerstoffarme Verhältnisse) und weitgehend fehlende Bioturba-

tion im Sediment erklären die überdurchschnittlich häufige Überlieferung horniger

Substanz (Fanghäkchen, Anaptychen) im tiefsten Teil der Psilonotenbank (Hori-

zont V). Umso auffälliger ist das Fehlen von Phragmokonen, Rostren oder größeren

Häkchen (Onychites). Gerade letztere würde man selbst als kleine Bruchstücke im

Säurerückstand noch gut erkennen.
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Für das Fanghäkchenvorkommen von Bebenhausen, in dem zugehörige Rostren

oder Phragmokone (mit einer Ausnahme) fehlen, gibt es folgende Möglichkeiten der

Entstehung:

- 1. Die Häkchen gehören zu Belemnitentieren, die noch kein Rostrum besaßen

oder nur ein solches, das in den schwäbischen Psilonotenschichten nicht überliefe-

rungsfähig war (z. B. aus Aragonit oder nur aus organischem Material). Unter gün-

stigen Bedingungen würde man jedoch inkohlt Abdrücke des Rostrums und Reste

der Phragmokone und eventuell Onychites finden. Das ist bisher nicht der Fall.

Eventuell besaßen die frühesten Belemniten keine Tentakelhaken {Onychites). Die

Möglichkeit einer Fundlücke besteht bei solchen leicht vergänglichen Coleoidenre-

sten immer.

- 2. Die Häkchen gehören zu Belemnotheutis- oder Atractites-^riigen Tieren. Ge-

rade von den ersteren sind jedoch aus einigen Fossillagerstätten (Posidonienschiefer

des Unteren Toarcium; Oxford Clay, England; Solnhofener Plattenkalke) fast voll-

ständige Tiere mit Proostracum und Armkronen bekannt. Von triadischen oder un-

terjurassischen Atractites kennt man bisher weder Proostracum noch Fanghäkchen.

Ihre Phragmokone müßte man in der Psilonotenbank mindestens als Trümmer fin-

den, was bisher nicht der Fall war.

- 3. Fanghäkchen, Phragmokone und Rostren könnten sich bei der Verwesung

von den Weichteilen getrennt und anderswohin verdriftet und eingebettet worden

sein. Die besonders empfindliche Armkrone mit den Fangarmen und Fanghäkchen

zerfiel zuerst und sank im Beckenbereich zu Boden (z. B. Pinna 1972). Die Phrag-

mokone trieben länger an der Meeresoberfläche und kamen eventuell in der Becken-

fazies nur in Ausnahmefällen zur Ablagerung, besonders, wenn sie durch einen Räu-

ber angebissen oder zertrümmert wurden, somit rasch ihren Auftrieb verloren (Rie-

GRAF 1982). Dagegen spricht, daß man in anderen Faziesbereichen des Hettangium

bisher keine Coleoideenhartteile fand.

Die kleinen Belemnitenrostren der Gattung Schwegleria fanden sich bisher nur in

den Psilonotentonen {hagenowi-Snhzone; Mitt. G. Bloos 1995) von Nürtingen

(Schlegelmilch 1996). Die Psilonotentone sind zur Überlieferung von aragoniti-

schen Cephalopodengehäusen in der Regel denkbar ungünstig, weil sich der Arago-

nit rasch auflöste. Der Calcit der Rostren konnte jedoch erhalten bleiben. Phragmo-

kone könnten nur überliefert werden, wenn sie rechtzeitig durch Pyrit oder Marka-

sit ersetzt wurden. Fanghäkchen müßte man theoretisch in Schlämmproben finden,

wenn ausreichende Sauerstoffarmut am Meeresboden zu ihrer Konservierung

führte. Das scheint aber in den Psilonotentonen nicht der Fall zu sein, wie die bishe-

rigen mikropaläontologischen Untersuchungen des Verfassers im mittleren Würt-

temberg ergaben. Reiche Foraminiferenfaunen mit vielen Ostracoden sind im Het-

tangium auffallend an etwas karbonatreichere Horizonte unter und über Kalkbän-

ken beschränkt (Psilonotenbank, Oolithenbank). Selektive Diagenese dürfte sich auf

jeden Fall auf die Erhaltung der Coleoidenfauna ausgewirkt haben, weshalb man sie

offenbar nur in bestimmten Niveaus findet.

- 4. Das Fehlen von karbonatischen Hartteilen (Phragmokon, Rostrum) läßt noch

eine andere Möglichkeit der Deutung zu: Die Häkchen stammen nicht direkt von

zerfallenen Tintenfisch-Leichen, sondern aus Anreicherungen im Magen von größe-

ren Räubern wie Krokodilen, Ichthyosauriern oder Plesiosauriern, seltener Fischen

(Böttcher 1989: 15). Diese Reptilien reichern bis zu einigen hunderttausend oder

weit über eine Million Fanghäkchen in ihrem Magen oder Vormagen an, wie z. B. für
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den Unteren Jura sehr anschaulich durch Böttcher (1989: 4-5, 12), Keller (1976:

270) und PoLLARD (1968: 385-386) dargelegt. Die Fanghäkchen wurden danach sehr

wahrscheinlich in großer Zahl in Form von Speiballen von den Räubern wieder aus-

gewürgt. Würde dieser Vorgang an einem Ort häufiger geschehen und diese Kon-

zentrationen von ganz schwachen Strömungen über das Sediment verteilt, käme si-

cherlich eine Fanghäkchenlagerstätte wie die hier beschriebene zustande. Rezent

führen vergleichbare Vorgänge bei verschiedenen marinen Wirbeltieren (Wale, Rob-

ben, Vögel, Haie) zur Anreicherung von zahllosen Cephalopodenkiefern aus Chitin

auf dem Meeresgrund. Im Extremfall beobachtete man dabei eine Verschleppung

von Tintenfischresten durch Wale bis mehrere tausend Kilometer vom einstigen Le-

bensort der Tintenfische entfernt (Literaturzusammenstellung in Riegraf & Schmitt-

RiEGRAF 1995: 20). Dabei ist bei den weiter oben angeführten jurassischen Wirbel-

tierfunden bisher nicht geklärt, warum sich in den Mageninhalten keine karbonati-

schen Reste von Coleoideen finden, ja oft nicht einmal in den Fundhorizonten

selbst, obgleich ein großer Teil der beobachteten Fanghäkchen im Unteren Toarcium

nachweislich zu Belemniten gehörte.

Für das hier beschriebene Fanghäkchenvorkommen von Bebenhausen erscheint

die Anreicherung durch die Möglichkeit unter Punkt 4 am wahrscheinlichsten. Die

bisher bekannten Coleoidenreste im Hettangium von Nord- und Südwestdeutsch-

land sind recht sporadisch verteilt. Neben dem primären Fehlen von Coleoiden in

den meisten Horizonten dürfte dafür eine Kombination aus synsedimentären (Strö-

mungssortierung; Verdriftung) und diagenetischen Einflüssen (Aragonitauflösung;

Zersetzung von hornigen Resten) in Frage kommen. Häufig schlechte Auf-

schlußverhältnisse und Fundlücken (weil man zumeist nur auf Ammoniten achtete)

trugen wahrscheinhch ebenso zu der Seltenheit solcher Funde bei. Jedoch gibt es

auch bisher unerklärliche Lücken in der fossilen Überlieferung: Im gesamten Het-

tangium und Sinemurium von Südwestdeutschland steht bisher nur ein einziger,

großer, primär calcitischer Nautihdenoberkiefer, Rhyncolites punctatus (Till), mut-

maßlich zu Cenoceras gehörig (Riegraf & Schmitt-Riegraf, 1995: 46, Taf. 4, Fig.

la-c), schätzungsweise vielen tausenden von Gehäusefunden gegenüber.

2.6. Beschreibung und Taxonomie

Die Gesamtlänge der untersuchten Fanghäkchen und -fragmente beträgt zwi-

schen 0,1 und 2 mm. Noch größere mögen vorkommen, sind aber dann selten. Hin-

sichtlich der Krümmung besteht eine erhebliche Variabilität. Man beobachtet im ex-

trahierten Material (Abb. 5 und Abb. 6/1-8) alle Krümmungsstadien, die man ent-

lang eines Coleoidenarms finden kann: proximale (körpernahe), kräftig gekrümmte

mit breitem Schaft („Sporn"; Abb. 5/1-8) bis gestreckte mit schmälerem Schaft (di-

stal; körperfern; Abb. 5/15-25). Bei allen Häkchen erfolgte die Einkrümmung der

Spitze („Uncinus") mehr oder weniger gleichmäßig; ihre Krümmung ist daher ge-

rundet, vor allem bei proximalen Häkchen (Abb. 5/1-8). Eine scharfe Abknickung

des Uncinus tritt nur bei einem Exemplar (Abb. 6/1) auf, wie auch im westfähschen

Campanium beobachtet (Abb. 6/8).

Charakteristisch und taxonomisch bedeutsam bei den Bebenhäuser Fanghäkchen

ist die Existenz einer Nebenspitze (auf Abb. 5 und 6 mit „N" bezeichnet). Die Ne-

benspitze unterscheidet sie von allen anderen Coleoiden-Fanghäkchen. Sie gehören

aufgrund dieses Merkmals zum Fanghäkchentyp Paraglycerites Eisenack 1939. Die
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Abb. 5. Belemnitenfanghäkchen (Typ Paraglycerites), meist fragmentarisch erhalten; Het-

tangium, Planorbis-Zone, psilonotum-Suhxont, Basis der unteren Psilonotenbank,

Horizont Nr. V in Abb. 2, Bettelbach zwischen Tübingen und Bebenhausen. N Ne-

benspitze.

1-20 23-25: Paraglycerites necans Eisenack 1939, 21-22: Paraglycerites antedentatus

EiSENACK 1939; 1-12, 14: distale, 13, 15-25: proximale Häkchen. SMNS Nr. 24975.

Maßstab 1 mm.

Nebenspitze („Sporn") ist bei Häkchen mit proximaler Position am Fangarm klein

(Abb. 5/1-8), bei distal positionierten Häkchen dagegen deutlicher (Abb. 5/15-25).

Nach der Stellung der Nebenspitze (N) lassen sich im Bebenhäuser Material zwei

verschiedene Typen feststellen: Paraglycerites necans Eisenack 1939 und Paraglyce-
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Abb. 6. Belemnitenfanghäkchen (Typ Paraglycerites), proximale Häkchen, meist fragmenta-

risch erhalten; Hettangium, Planorbis-Zone,/75z7o«ot^w-Subzone, Basis der unteren

Psilonotenbank, Horizont Nn V in Abb. 2, Bettelbach zwischen Tübingen und Be-

benhausen. N Nebenspitze.

1-7: Paraglycerites necans Eisenack 1939; die Längsstreifung (S) des Exemplars von
10 wurde auch bei einem nicht abgebildeten Fragment von Bebenhausen beobachtet.

SMNS Nr. 24975. Maßstab 1 mm.
8-14: Paraglycerites antedentatus Eisenack 1939 zum Vergleich mit Paraglycerites

necans aus dem Hettangium. Oberes Campanium, basale mucronata-Zone, turbidi-

tischer Tonmergelstein der oberen Stromberger Schichten, ca. 7 m unter der tiefsten

Grundbank, Everswinkel, Krs. Warendorf, östlich Münster/Westf.; Probe EW 494
im Profil bei Riegraf (1995b: 150, Abb. 11). SMNS Nn 24976.
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rites antedentatus Eisenack 1939. Bei P. necans sitzt die Nebenspitze im basalen Drit-

tel der Häkchenlänge (Abb. 5/3, 8, 14; Abb. 6/5-7), bei P. antedentatus in der Mitte

des geraden Häkchenteils (Schaft) oder etwas weiter der Häkchenspitze zu (Abb.

5/21-22). Synonym zu P. antedentatus ist sicherlich Paraglycerites curvatus Kozur

1971 (hier: Abb. 7/3, links); einziger Unterschied: das von Kozur abgebildete

Häkchen besaß vermutlich eine proximale Stellung am Fangarm, der Holotypus von

Eisenack eine distale (hier: Abb. 7/3, rechts).

Man kann nicht ausschließen, daß die als P. necans und P. antedentatus unter-

schiedenen Typen zu einer Armkrone gehörten. Dabei ist anzumerken, daß die in

Abb. 5 dargestellten Fanghäkchen aus einem anderen, etliche Jahre früher aufberei-

teten Handstück stammen als die Stücke in Abb. 6/1-7.

Bei der Gewinnung der Häkchen (s. o.) ist die Nebenspitze häufig verloren ge-

gangen (Abb. 5/1-2, 4-7, 9-13, 15-18, 20, 23-25; Abb. 6/1-4); dies gik mehr oder

weniger auch für die Basis der Häkchen (ausgenommen Abb. 6/5). Wo vorhanden,

sitzt die Nebenspitze auf der linken Schaftseite (Abb. 6/5, 7) oder häufiger auf der

rechten (Abb. 5/3, 8, 14, 21-22; Abb. 6/6) -jeweils von der eingekrümmten (Innen-)

Seite des Häkchens gesehen. Ein ähnliches Überwiegen der „rechten" Häkchen (13

gegenüber 9 „linken") zählt man auch auf den Tafeln von Kulicki & Szaniawski

(1972). Je ein „linkes" und „rechtes" Häkchen dürften zusammen ein Häkchenpaar

am Fangarm gebildet haben.

Die Nebenspitze stand bei den Bebenhäuser Funden ursprünglich beinahe senk-

recht bis leicht nach der Innenseite des Häkchens geneigt auf der Seitenfläche des

Schaftes. Durch die Sedimentkompaktion wurde sie jedoch regelmäßig zur Innen-

seite hin geknickt, so daß sie fossil mit dem Häkchen meist in einer Ebene liegt.

Die schwachen Längsgruben auf den Schaftflächen (Abb. 5/21-24; Abb. 6/5-6)

rühren von der Sedimentkompaktion her und sind keine ursprünglichen Merkmale.

Eine primäre, feine Längsstreifung (wie in Abb. 7/10 als „S" gezeigt) war nur bei ei-

nem hier nicht abgebildeten Exemplar von Bebenhausen sichtbar.

Viel mehr als in Abb. 5 und Abb. 6/1-7 dargestellt, läßt sich nicht beschreiben.

Dazu ist die Erhaltung zu schlecht bzw. zu fragmentarisch. Alles brauchbare Mate-

rial ist hier abgebildet, ausgenommen Bruchstücke, die weniger als einem halben

Fanghäkchen entsprechen.

Nach heutiger Kenntnis (s. u.) kommen Fanghäkchen mit Nebenspitze (Typ Pa-

raglycerites Eisenack) nur bei Belemniten vor. Die vorliegenden Fanghäkchen sind

überraschenderweise bereits so typisch entwickelt, daß sie zu vergleichbaren we-

sentlich jüngeren Funden aus dem Campanium Westfalens keine nennenswerten

Unterschiede aufweisen (Abb. 6/8-14).

2.7. Diskussion

Cephalopodenfanghäkchen variieren in ihrer äußeren Form beträchtlich - je nach

ihrer Position am Fangarm des jeweiligen Tintenfisches (zentral, distal, proximal).

Deshalb und wegen ihrer Merkmalsarmut lassen sich nur wenige Morphotypen si-

cher unterscheiden, die zudem oft Reichweiten vom Unteren Jura bis zur Oberen
Kreide aufweisen. Die in Kulicki & Szaniawski (1972) aufgestellten Gattungen und
Arten beruhen zum Teil auf zufälligen Einzelheiten der Erhaltung und sind in der

Zukunft sicherlich nicht alle aufrechtzuerhalten.
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Nur die Gattung Onychites Quenstedt, die große Tentakelhaken der Belemniten

umfaßt, läßt deutlich echte „Arten" erkennen. Sie sind in der Regel verschieden groß

(bis 5 cm Länge), unterschiedlich stark gekrümmt und mit verschiedenartigen Ober-
flächenskulpturen versehen (Abb. 10/1-5; Quenstedt 1856-1857, Taf. 24, Fig. 59-62;

Taf. 34, Fig. 2?, 3-5; Taf. 69, Fig. 21-22; Taf. 99, Fig. 11-15; Engeser 1987). Bei auf-

merksamer Beobachtung ihres Vorkommens im Gelände und der sie begleitenden

Belemniten lassen sich die bisher beschriebenen Onychites-Knen eventuell be-

stimmten Belemnitenarten zuordnen. Fehlen Onychiten bei Weichteil-Belemniten,

bleibt jeweils unklar, ob sie nicht erhalten sind oder primär nicht vorhanden waren.

Nach der Art, wie rezente Kalmare nach ihrem Tod zerfallen (Riegraf & Hauff
1983: 471), trifft eher das erstere zu.

Der Hauptunterschied der vorliegenden Fanghäkchen gegenüber denen anderer

Coleoiden besteht in der Existenz einer Nebenspitze. Weitere Unterschiede werden
nachstehend genannt.

Die Häkchen triadischer und liassischer Phragmoteuthis sind in der Regel der Ba-

sis zu ziemlich verbreitert und im Vergleich zum Tier verhältnismäßig groß und auf-

fallend breit (Abb. 10/6; Riegraf, Werner & Lörcher 1984, Taf. 10, Fig. 11; Rieber

1970: 35, Abb. 2-3). Die Häkchen von Sueviteuthis Reitner & Engeser sind sehr

langgestreckt, zierlich und schmal, die von Belemnotheutis Pearce und Acanthoteu-

this Wagner {Arites Kozur pars; Acanthuncus Kulicki & SzANIA^vsKI) im Verhältnis zu

Paraglycerites stärker gestreckt, ihre Krümmung allmählicher und gerundeter, häu-

fig zierlicher. In manchen Fällen sind sie der Basis zu Phragmoteuthis-artig verbrei-

tert (Quenstedt 1856-1857, Taf. 99, Fig. 16).

Bedauerlicherweise kennt man die Fanghäkchen triadischer oder liassischer Aula-

cocerida (u. a. mit Aulacoceras und Atractites) bisher nicht, falls sie überhaupt wel-

che besaßen. Die von Fischer (1947: 18, Abb. 6) zu Prographularia groenlan-

Abb. 7. Belemnitenfanghäkchen und Scolecodonten.

1: Paraglycerites necans Eisenack 1939. Unterer Jura, Großer Seeberg bei Gotha,

Thüringen. Nach Kozur 1971: 75, Taf. 17, Fig. 1. Maßstab wie 4.

2: Paraglycerites antedentatus Eisenack 1939. Pliensbachium/Toarcium, Tongrube
Grimmen bei Greifswald, Mecklenburg. Nach Kozur 1971: 75, Taf. 17, Fig. 2a-b.

Maßstab 1 mm.
3: Links: Paraglycerites curvatus Kozur 1971. Holotypus. Pliensbachium/Toarcium,

Tongrube Grimmen bei Greifswald, Mecklenburg. Nach Kozur 1971: 76, Taf. 17,

Fig. 3. - Rechts: Paraglycerites antedentatus Eisenack 1939, Holotypus. Baltisches

Callovium-Geschiebe, ohne genauen Fundort. Nach Eisenack 1939: 167, Abb. 12.

Orig. im Institut für Geologie und Paläontologie der Universität Tübingen, Belege

zu Eisenack 1935 und 1936, Nr. J 41, Kat.-Nr. 1466. Maßstab wie 2.

4: Paraglycerites necans Eisenack 1939. Holotypus. Baltisches Callovium-Geschiebe,

ohne genauen Fundort. Nach Eisenack 1939: 167, Abb. lOa-b. Orig. im Institut für

Geologie und Paläontologie der Universität Tübingen, Belege zu Eisenack 1935 und
1936, Nr. J 41, Kat.-Nr. 1466. Maßstab 1 mm.
5-11: Durchschnittliche Ausbeute an Fanghäkchen und Scolecodonten einer 2kg-

Probe. Unteres Toarcium, ^'iiror\s-Xont,fibulatum-Suhzone., Tonmergelstein ca. 17

m über dem Oberen Stein, Chalhac am Truc de Balduc bei Mende, Dept. Lozere,

Südfrankreich. Leg. W. Riegraf 1977. - 5-8: Striatuncus sp. - 9-10: Fragmente von
"^Paraglycerites antedentatus Eisenack 1939: - 11: Paranereites balticus Eisenack,

1939; PScolecodont, von Kozur (1970: 39) als möglicher Cephalopodenfanghaken
diskutiert. SMNS Nr. 24977. Maßstab 1 mm.
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dica (Fischer) gestellten Fanghäkchen aus dem Perm Grönlands - vom Typ

AcanthuncHS Kulicki & Szaniawski bzw. Arites Kozur - und ebenso aus dem Ober-

karbon von Illinois Qohnson & Richardson 1968) schreibt man heute Vertretern der

Ordnung Phragmoteuthida zu (/e/etz^j^ Johnson & Richardson 1968; Permoteuthis

Rosenkrantz 1946). Biologisch wenig wahrscheinlich, aber nicht widerlegt ist bisher

die Möglichkeit, daß auch mesozoische Ammoniten Fanghäkchen gehabt haben

könnten.

Viele kleine mesozoische Cephalopodenfanghäkchen sind - vor allem bei frag-

mentarischer Erhaltung - kaum sicher zuzuordnen.
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Die hier vorgestellten Fanghäkchen vom Typ Paraglycerites Eisenack 1939 wur-

den lange als Scolecodonten (Wurmkieferteile) eines „besonderen Typs" angesehen

(Eisenack 1939; Kozur 1970; 1971; Howell 1962: W152, W154). Dies gik auch für

Paranereites Eisenack 1939.

Bei der triadisch-jurassischen Gattung Paranereites - in Howell (1962: W152)

fälschhch ins Silur gestellt - ist bis jetzt unklar, ob es sich um Cephalopodenfang-

häkchen oder um Scolecodonten handelt. Für die erstere Annahme sprechen die ei-

gentümhche Morphologie und das häufige Vorkommen zusammen mit Cephalopo-

den-Fanghäkchen im Schwäbischen Jura, in dem ansonsten eindeutige Scolecodon-

ten stets große Raritäten sind (eigene Beobachtungen; seltene Ausnahme in Riegraf

1985: 90, Taf. 1, Fig. 1). Beispiele für das Zusammenvorkommen von Paranereites

und Paraglycerites sind Proben aus dem südwestdeutschen und südfranzösischen

Oberen PHensbachium und Unteren Toarcium (Abb. 7/5-11; Abb. 8/1-13), dem

südwestdeutschen Bajocium (Abb. 10/7-8) und dem westfälischen Campanium

(Riegraf 1995b, Abb. 21.1-21.4; 22.1). Im Gegensatz dazu fehk Paranereites im

Fundgut von Bebenhausen.

Neben Paraglycerites kommen im PHensbachium und Toarcium (nicht jedoch bei

Bebenhausen) weitere Typen von Fanghäkchen vor. Striatuncus wirkt im Vergleich

sehr massig und groß (Abb. 7/5-8; Abb. 8/12-13; Abb. 9/1-8). Paraglycerites bleibt

mit 0,5-2 mm Länge dagegen relativ klein und zierlich (ausgenommen Abb.

5/24-25). Striatuncus besitzt außerdem eine kleine Nebenspitze, die systematische

Zugehörigkeit dieses Typs ist unsicher.

Ein einzelnes Häkchen aus dem Oberen PHensbachium (Abb. 8/6) zeigt eine

schwache Längsstreifung. Es ist vermutlich nicht belemnitischen Ursprungs.

Ein weiterer Typ ist Acanthuncus Kulicki & Szaniawski [= Arcuncus Kulicki &
SzANiAWSKi] (Abb. 8/6; Abb. 9/ 6). Ein Vergleich mit diesem merkmalsarmen Typ er-

scheint überflüssig.

Im Unteren Jura gibt es zudem bisher noch unbeschriebene Cephalopodenfang-

häkchen: seltsame, aus unregelmäßigen, zierlichen Längswülsten zusammengesetzte

PFanghäkchen aus dem Oberen PHensbachium von Südfrankreich (Abb. 8/1-2)

wurden ebenso in der fibulatum-Suhzone des Unteren Toarcium in Südwest-

deutschland gefunden. Auf den ersten Blick wirken sie wie inkohlte, gebogene

Holzreste. Ihre Form ist jedoch in allen beobachteten Fähen so konstant, daß es sich

hier um einen neuen Typ von plumpen, kurzen, stark gekrümmten Fanghäkchen

handeln muß. Dasselbe gilt für andere, durch diagonale Falten gegHederte Fang-

häkchen (Abb. 8/5-6).

Weitere neue Typen beschrieb Bruun Christensen (1995a; 1995b) als Proximalun-

cus und Statoiluncus aus dem Mittleren bis Oberen Jura der Nordsee.

Die Zuordnung der Funde von Bebenhausen zu Belemniten erfolgte aufgrund

entsprechender Funde, die im Verband mit zerfallenen oder vollständigen Belemni-

tentieren im höheren Lias gemacht worden sind. Hierauf wird nachstehend einge-

gangen.

Paraglycerites Eisenack (kleine Armhäkchen) wurde im Verband mit Onychites

Quenstedt (große Tentakelhaken) und Belemnitenrostren der Art Passaloteuthis lae-

vigata (v. Zieten 1831) {„bisulcata") und Acrocoelites trisulculosus (Simpson 1855)

(„raui") im Unteren Toarcium der Umgegend von Holzmaden (Baden-Württem-

berg) gefunden (Reitner & Urlichs 1983 und SMNS Nr. 26273-26274, 26340-26344;
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Abb. 8. Durchschnittliche Ausbeute an Fanghäkchen und Scolecodonten aus zwei Schlämm-

proben mit je 2kg. Südseite des Truc de Balduc bei Mende, Dept. Lozere, Südfrank-

reich. Leg. W. RiEGRAF 1977.

1-6: Oberes Pliensbachium, Spinatum-Zone, hawskerense-Subzone, 20 cm unter der

Basis der bituminösen Mergelschiefer des Unteren Toarcium (Probe TdB 4). - 1-2:

Verhältnismäßig großer, mit unregelmäßigen Längsfalten überzogener Fanghaken

oder Scolecodont. - 3-4: unskulptierte Scolecodonten. - 5-6: Cephalopodenfang-

häkchen. SMNS Nr. 24978.

7-13: Cephalopodenfanghäkchen. Unteres Toarcium, Falciferum-Zone, exaratum-

Subzone, 10 cm über der Basis der bituminösen Mergelschiefer des Unteren Toar-

cium (Probe TdB 2). - 7-8, 10-12: Paraglycerites necans Eisenack 1939. - 9, 13: Stria-

tuncus sp. SMNS Nr. 24479.
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RiRGRAF & Haui'i. 1983: Abb. la-b; Riixirai', Wi:kni:k & Lörcher 1984: Taf. 9, Fig. 1;

Haum 1985). OnychiU's fehlt im l'undgut von Bebenhausen.

Andere Funde von Paraglyccrites aus dem Unteren Toarcium, mutmaßlich von
der Gattung Acrocoelitcs Lissajous, fast 10 mm lang, scheinen auf cien ersten Blick

keine Nebenspit/e /u haben. Eigene Beobachtungen an solchen isolierten Fang-

häkchen aus der Bifrons-Zone von Aselfingen/Wutach haben jedoch gezeigt, daß

eine Nebenspitze vorhanden ist, die allerdings ziemlich schwach, stumpf und kurz

ist. Aulgrund dieser b'orm wird sie nicht wie bei anderen Fläkchen nach innen ge-

knickt. Deshalb ist sie nur vereinzelt bei guter Erhaltung zu erkennen.

Wichtig für die Deutung von Paraglycerites ist vor allem das Vorkommen im Zu-

sammenhang mit Weichteilbelemniten, wie sie von Rkitnkr & Uklichs (1983) aus

dem Posidonienschiefer beschrieben und abgebildet wurden. Bei der mechanischen

Präparation dieser P'unde gingen diese Nebenspitzen meist verloren oder blieben im

Gestein verborgen, sofern sie nicht schon durch die starke Kompaktion unkenntlich

wurden. Daher meinten Ri iini k & Uri iciis (1983), ein Teil der Häkchen habe keine

Nebenspitze („Typ !")•

Die Funde des F'anghäkchentyps Paraglyccrites im Verband mit Weichteil-Belem-

niten sprechen für eine Zuordnung zu Bclemniten. Diese Annahme wird dadurch

erhärtet, daß im westfälischen Campanium Paraglyccritcs-H'ikchcn stets und aus-

schließlich von Belemnitenrostren der Gattungen Belemnitella d'Orbigny und Go-
niolcHthis Dii ranci: in di'. Biainviii i, begleitet sind; andere häkchentragende Coleoi-

den kennt man aus dem (^.ampanium weltweit bisher nicht.

Ivs erhebt sich nun noch die b'ragc, ob man aus der Größe der Häckchen Rück-

schlüsse auf die zugehörigen Belemnitenrostren ziehen kann. Bei den hier vorliegen-

den b'anghäkchen schwankt die Länge zwischen 0,1 und 2 mm. Die etwa 0,5-2 mm
langen Belemnitenfanghäkchen aus flyschähnlichen Tonmergelsteinen des Oberen
Campanium Westfalens (Abb. 6/8-14) finden sich zusammen mit Belemnitenrostren

von 50-120 mm Länge. Das etwa 10 cm lange PassalotcHthis-\\o^X.vuva in Rii.crai' &
1 Iaum (1983: Abb. la) besitzt 2-4 mm lange Paraglycerites-WÄk.c\\en. Demnach
halte man bei den B e b e n h ä u s e r Funden Belemnitenrostren von
etwa 2-5 cm Länge finden müssen, falls sich die Fläkchenlänge propor-

Abb. 9. SlrialiiNciis crctacciis (EwcinsiR & SiniiiK)!' 1993) aus der Oberen Kreide zum Ver-

gleich mit jurassischen Funden. S = feine Längsstreifung (namengebende „Striae").

1-2: Turonium, tonige Schreibkreidefazics (aus einem großen Gehäuse von

Pachydisciis pcraniplns (Mantull), Zementsteinbruch Misburg bei Hannover, Nie-

dersachson. SMNS Nr. 24980.

3-4: Unteres Campanium, quadrata-'Zoni:, turbiditischer Tonmergclstein der Altcn-

borgcr Schichten (Probe Münster 499). Ausschachtung Kreuzung GartenstralkV

Cheruskerring, Innenstadt von Münster/Westfalen. Leg. W. Riwirai 1995. SMNS
Nr. 249SI.

5-6: Oberes Campanium, »iiicrofhitd-'/.oiM:, Grenze turbiditischer Tonmergcl-

stein/Deelbank, untere Beckumer Schichten. Neuer Steinbruch der Firma Boscnberg

Zement östlich Ahlen-Vorhelm, Krs. Warendorf, Westfalen (Profil in Rikcrai' 1995b:

151, Abb. 12). Leg. W. Rikgrai-' 1990. SMNS Nr. 24982.

7-8: Oberes Campanium, mucronata-V.onc, Klipperbank, obere Beckumer Schich-

ten, über Probe Nr. BOS. 527 im Profil von Rikcrai. (1995b: 151, Abb. 12). Neuer
Steinbruch der Firma Bosenberg Zement östlich Ahlen-Vorhelm, Krs. Warendorf,

Westfalen. Leg. W. Rimcrai. 1987^ SMNS Nr. 24983.
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tional zur Länge des Rostrums verhielte. Diese Länge besitzen die Rostren aus dem

tieferen Hettangium von Nürtingen.

Die stratigraphische Reichweite von Paraglycerites Eisi.nack erweitert sich durch

die hier beschriebenen Funde auf Hettangium bis Campanium; aus der Trias ist die-

ser Häkchentyp bis jetzt in der Literatur nicht abgebildet. Striatuncus Enghser tritt

vom Unteren Toarcium (Encikskr 1988) bis zum Oberen Maastrichtium (Unteres

Paläozän?) auf (Kuucki & Szaniawski 1972: Taf. 16, Fig. 2a-b, als JI'alcMncus" sp. B).
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2.8. Sexualdimorphismus bei Cephalopodenfanghäkchen ?

Der Gedanke, daß sich Sexualdimorphismus in der Häkchenbewaffnung von Co-

leoiden zeigen könnte, geht ausschließlich auf einen nichtöffentlichen Seminarvor-

trag des Verfassers vorHegender Arbeit an der Universität Tübingen um 1980

zurück. Ursprünglich bezog sich diese Vorstellung darauf, daß bei Belemniten

Männchen große Fanghaken der Gattung Onychites Quenstedt auf einem Armpaar

trügen, die Weibchen nicht. Beim Studium der einschlägigen Literatur über rezente

Teuthiden (Chun 1906; 1910; 1915; Naef 1921-1923; 1928; Pfeffer 1908; Thiele

1935) stellte sich dies jedoch als eine völHg unbegründete These heraus und v^urde

daher rasch verworfen (Riegraf & Hauff 1983: 471) unter Angabe der Gründe

(S. 469, 471). Diese Textstelle fand jedoch bei manchen Autoren keine Beachtung.

Bei dem genannten Vortrag anwesend, übernahmen Reitner & Engeser (1981a:

451) die Hypothese ohne Nachprüfung und ohne Angabe der Quelle. Dadurch ging

die Hypothese in die Literatur ein. In der Beschreibung einer Belemnotheutis

{B. leicht) nennt Reitner (1986: 19) als Begründung für einen angebhchen „Sexual-

(Häkchen-)dimorphismus" bei Belemniten die Arbeit von Riegraf & Hauff (1983),

die genau das Gegenteil belegt. Bis heute haben Engeser und Reitner in ihren zahl-

reichen Coleoidenarbeiten keinen Hinweis dafür geliefert, daß sich der Sexual-

dimorphismus bei Coleoideen in unterschiedHchen Häkchen beim jeweiligen Ge-

schlecht äußern könnte. Daher muß diese Ansicht aufgrund gegenteiliger Rezent-

befunde weiterhin als unbegründet verworfen werden.

Die Hectocotylisierung (Hectocotylus = Geschlechtsarm) eines Fangarmes bei

Männchen lebender Coleoiden erfolgt in der Regel am linken oder rechten 3. Arm,

seltener bei zwei Dorsal- oder zwei Ventralarmen (Chun 1906; Thiele 1935). Tenta-

keln und Tentakelhaken werden aber von diesem Sexualdimorphismus nicht betrof-

fen! Der einzige nennenswerte äußere Geschlechtsunterschied, den man bei leben-

den Tieren ohne Fanghäkchenbewaffnung beobachtet, sind also 1-2 abgewandelte

Abb. 10. Onychites und Paraglycerites.

1-4: Onychites runcinatus Quenstedt, 1856. Tentakelhaken eines Belemniten. Unte-

res Toarcium, '&\{Yons-Xone,fibulatum-SuhzonQ, Wilder Schiefer, Schwarzjura 8lII.

- 1: Basis der Bifrons-Zone,/i'^«/i?tz^OT-Subzone, neuer Steinbruch des Zementwer-

kes R. Rohrbach, Dotternhausen, Zollernalbkreis. WR 1920. SMNS Nr. 24984.

-

2: Exemplar mit Basis, aber abgebrochener Spitze. Aalen-Wasseralfingen. Leg. G.

Werner. WR 3549a. SMNS Nr. 24985. - 3: Stück ohne Basis. Aalen-Wasseralfingen.

Leg. G. Werner. WR 3549b. SMNS Nr. 24986. - 4: Unteres Toarcium, Bifrons-Zone,

obere fibulatum-Suhzone, dunkelgrauer, schwach bituminöser Tonmergelstein

(Probe AS 26). Aubach nördlich Aselfingen/Wutach. Leg. W Riegraf 1981. SMNS
Nr. 24987.

5: Rekonstruktion eines vollständigen Exemplars aus den 1-4 abgebildeten Funden.

6: Größtes, dem Verfasser bekanntes Exemplar von }Paraglycerites sp., nach dem

Vergleich mit Reitner & Urlichs (1983: 451-453, Abb. 1-3) zu einem etwa 14-16 cm
langen ^crocoe/z'res-Rostrum gehörend, wobei die Häkchen jeweils um 10 mm lang

sind. Unteres Toarcium, Bifrons-Zone, obere fibnlatum-Suhzone, dunkelgrauer

Tonmergelstein (Probe TdB 23/24). Chalhac am Truc de Balduc bei Mende, Dept.

Lozere, Südfrankreich. Leg. W. Riegraf 1977. SMNS Nr. 24988.

7-8: Oberes Bajocium, Parkinsoni-Zone, oberster Hamitenton, 10 cm unter der Ba-

sis des Parkinsoni-Ooliths (Probe Rt. 81); NW-Seite der Achalm in Reutlingen. Leg.

W. Riegraf 1980. - 7: Paraglycerites antedentatus Eisenack 1939. - 8: Paranereites

balticus Eisenack 1939, Scolecodont. SMNS Nr. 24989.
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Arme, die zwei Reihen etwas vergrößerter, aber auch nur stiftförmiger Saugnäpfe

tragen, die median durch eine Furche zur Spermienaufnahme getrennt sind {Argo-

nauta mit ihren Zwergmännchen und Spirula mit ihren seksamen Hectocotyh sind

hier ausgenommen). Diese Merkmale dürften sich bei fossilen Coleoiden selbst bei

vorzüglicher Erhaltung der Weichteilsubstanz und der Körperumrisse, wie sie z. B.

aus dem Callovium von La Voulte-sur-Rhöne und den Solnhofener Plattenkalken

des bayerischen Untertithonium vorliegen, nicht überliefern. Bisher kennt man da-

her weder eindeutig identifizierte Saugnäpfe noch irgendwelche Weichteilumrisse,

die sich als Hectocotylus (Hectocotyli) eines Männchens deuten ließen, sofern es

eine solche Differenzierung im Mesozoikum überhaupt gab.
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3. Bisher bekannte Coleoidea aus Rhaetium, Hettangium und
Untersinemurium

Vor allem aus Nord- und Südwestdeutschland, Frankreich, England und den Al-

pen wurden in der Vergangenheit eine Reihe von Coleoidenfunden einer Gattung

oder Art zugeordnet oder wenigstens in offener Nomenklatur geführt. Die meisten

dieser Bestimmungen sind revisionsbedürftig und lassen sich nach den heutigen Er-

kenntnissen keiner fossilen Dibranchiatengruppe mit ausreichender Sicherheit zu-

ordnen. Jeder einzelne dieser Funde erscheint daher im Grunde bedeutungslos. Die

erstaunlich hohe Gesamtzahl solcher Entdeckungen deutet allerdings auf bedeut-

same, entwicklungsfähige Neuschöpfungen in der Coleoideenfauna zwischen No-
rium und Oberem Sinemurium, ohne daß ihre Evolution fossil ausreichend doku-

mentiert ist (Fundlücken und unzureichende Erhaltung: fehlendes Proostracum/

Gladius oder Rostrum). Diese Tatsache täuscht daher ein scheinbar plötzliches Auf-

tauchen der Teuthiden-Belemniten, Belemnotheutiden und Phragmoteuthiden über

der Trias-Jura-Grenze außerhalb des alpin-mediterranen Raumes vor.

Folgende Auflistung enthält auch Funde, deren Zugehörigkeit zu den Coleoiden

fraglich ist oder sich später sogar als falsch erwiesen hat.

3.1. Oberes Norium und Rhaetium

Bezeichnet als

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



RIEGRAF, BELEMNITEN-FANGHÄKCHEN AUS DER PSILONOTENBANK 23

Bezeichnet als Fundschicht Fundort Autor/Jahr

g) Belemnites

stoppanü Mayer

h) Loligosepia

neidernachensis

Reitner

i) „Loligo'

„Kössener Seh.",

(Rhaetium),

Zone der

Avicula contorta

Oberes Norium,
Kössener

Schichten

Rhaetium

k) „Belo{Geo-})teuthis Rhaetium,

sp." [= Fischrest!] „Grey Marls

1) Arites Sibiriens

Saslavskaya

m) Arites keuperia-

nus Kozur; Arites

vulgaris Kozur

n) „Paraglycerites"

(wahrscheinlich Ver-

wechslung mit

Arites Kozur)

o) „Onychites sp."

beneath Bone-bed"

PUntere

Trias

Muschelkalk,

compressus-l

evolutus-Xont,

Ob. Ceratitensch.,

und Unterkeuper

Mittleres

PRhaetium

Rhaetium,

contorta-Xont,

contorta-Sch.

Balmelles bei

Villefort, Dept.

Lozere,

Südfrankreich

Fluß Neidernach-

bei Griesen,

Lahnewies-

Neidernachmulde
bei Garmisch-

Partenkirchen

Gola, Umgegend
des Gardasees;

Trentino,

Südtirol

Watchet,

Somerset,

England

nordöstliches

Rußland

Apfelstädt-Ufer

bei Wanders-

ieben und Boh-
rung Buttelstedt,

Thüringen

Norddeutsch-

land

NW-Deutschland
(keine Fundorte

angegeben)

Mayer 1866: 358

Reitner 1978:206,

Abb. 1, 3a-b

Lepsius 1878: 104,

116; Bittner 1881:

319; Cadrobbi

1940: 186

Dawkins 1864:

406, 409;

Martin 1865: 213

Saslavskaya 1989

Kozur 1967: 856-

857, Taf. 2, Fig. 9;

Taf. 3,Fig. 16;

Kozur 1970: 39

Taf. 5, Fig. 8

Kozur 1970: 39;

Kozur: 1971:75

Will 1969: 107,

138, 192,218,

Abb. 41

Anmerkungen:

a) Prographularia triadica (Frech): in Haas (1909: 158, Taf. 6, Fig. 2-3) als Pachysceptron

nov. gen. und „Anlacoceras" bezeichnet. Die früher vollständig in das Rhaetium gestellten

Kössener Schichten und Zlambachmergel enthalten nach stratigraphischen Revisionen der

jüngeren Vergangenheit obernorische Anteile (Krystyn, Schäffer & Schlager 1971: 619-620,

Abb. 6; Reitner 1978): Frühere Altersangabe wie „Rhaetium" schließen häufig Oberes No-
rium mit ein.

e) Dessen rhätische Natur wurde durch Fabre (1903: 249) und Haug (1903: 249) in Frage

gestellt. Er stammt mit großer Wahrscheinlichkeit eher aus dem Jura oder der Unteren Kreide,

falls der Fundort richtig angegeben ist.

f) Es dürfte sich teils um karnisch-norische Atractites- oder Orthoceras-Restc handeln

(Riegraf 1995a: 24), andererseits um Nannobelus aus dem Oberen Sinemurium (Lissajous

1925: 109). In Graubünden kommen Nannobelus-Rostren in Ghmmerschiefern des Sinemu-

rium noch bestimmbar vor (eig. Beobachtung).
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g) Fabre (1903: 249), Haug (1903: 249) und Lissajous (1925: 139) stellen den angebUch rhäti-

schen Fund von Balmelles (oder Mas-de-Air), Dept. Lozere, nach späteren stratigraphischen

Revisionen des Fundgebiets in das Bajocium.

h) Der älteste bekannte Teuthide. Gestein (typischer schwach bituminöser Mergelschiefer

mit Eopsiloceras) und Erhaltungszustand des Fundes bestätigten bei einer Überprüfung durch

den Verfasser im Jahre 1979, daß der Fund aus den angegebenen Schichten stammt.

i) Bereits aus faziellen Gründen kein Dibranchiaten-, sondern ein Fisch- oder Pflanzenrest.

Engeser & Phillips (1986: 262) und Engeser (1988: 107) vermuteten unter dieser Bezeichnung

trotzdem eine echte Loligosepia-Art, konnten jedoch den Typus nicht auffinden.

l-o) Schon aus faziellen Gründen dürfte ein Teil der Funde von Kozur und Will Scoleco-

donten sein. Ob dies für alle ihre triadischen Funde zutrifft, vor allem in vollmarinen Schich-

ten, ist fragHch. Häufig lassen sich Scolecodonten und Cephalopodenfanghäkchen nicht si-

cher unterscheiden. Das inkohlte, ehemals hornige Material zeigt bei beiden auch mikrosko-

pisch keinen Unterschied. Daher sind Fanghäkchen-Funde der Gattung Arites Kozur 1967

taxonomisch nicht sicher zuzuordnen.

3 .2. Tieferes
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Bezeichnet als Fundschicht Fundort Autor/Jahr

k) Schwegleria

feifeli (Schwegler),

S. praecox

(Schwegler),

S. psilonoti

(Schwegler)

1) „Belemniten-

rostren"

m) Paraglycerites

Psilonotentone,

Liasicus-Zone

hagenowi-

Subzone

Psilonotenbank,

Planorbis-Zone

}johnstoni-

Subzone

„Lias"

(Psilonoten-

schichten)

Steinenberg bei

Nürtingen,

Württemberg

östhcher

Schurwald,

Württemberg

Gr. Seeberg bei

Gotha, Thüringen

Schwegler 1939:

200ff.; 1949: 301;

1960:71, Abb. 2;

ScHLOZ 1972: 150;

RiEGRAF 1995a: 41

Pfeffer 1942: 83;

ScHLOZ 1972: 150

KozuR 1970,

Taf. 5, Fig. 10

KozuR 1971,

Taf. 17, Fig. 1

Anmerkungen:
b-c) Der vorzüglich erhaltene Gladius von der Autobahnbaustelle SE Bünde/Westfalen

oder aus der Tongrube Südlengern entspricht bekannten Proostraca von jurassischen Belem-

niten oder einer Belemnotheutis (= Acanthoteuthis). Leider sind bei diesem Haldenfund

Phragmokonspitze und eventuell vorhandenes Rostrum abgebrochen. Aufgrund eines „flach-

gepreßten Ammoniten mit etwas geschwungenen Rippen" von derselben Fundstelle, als

Schlotheimia interpretiert und der „Angulata-Zone" zugeordnet. Viel wahrscheinlicher han-

delt es sich um ein Psiloceras (Curviceras) sp. (tieferes Hettangium, Liasicus-Zone). Dies ent-

spräche etwa dem Papierschieferhorizont C2 der Ziegelei Held am Doberg bei Bünde, den

Diebel (1941: 165, 167) beschrieb. Hölders Funde würden damit altersgleich zu denen von

Diebel (1941) und Hoffmann (1965) sein. Eine letzte Gewißheit dafür gibt es allerdings nicht.

d) Der eindeutige, leider schlecht erhaltene Coleoidenphragmokon aus dem Oberen Fos-

silhorizont über dem Papierschiefer gehört zu einem Belemniten, Phragmoteuthis oder Atrac-

tites.

e) Mit 52 mm Länge und einem Öffnungswinkel von 23-24° vielleicht zu voreilig als

„Atractites" bestimmt Qeletzky in Hoffmann 1965: 696). Aufgrund der wenigen Merkmale

möghcherweise ebenso der Phragmokon eines Belemniten oder einer Phragmoteuthis.

i) Unzureichende Erhaltung und der diagnostisch wenig brauchbare Öffnungswinkel er-

lauben keine sichere Zuordnung zu Phragmoteuthis, Belemniten oder Atractites.

k) Diese echten Belemnitenrostren, zuerst in Hennig (1923: 156) erwähnt, wurden durch

Schwegler drei Arten zugewiesen (1962: 6-10, Abb. 5-7). Riegraf (1980: 141) stellte sie in

seine neue Gattung Schwegleria. Schlegelmilch (1996) untersuchte sie erneut.

3.3. Höheres Hettangium (Angulata-Zone)

Bezeichnet als Fundschicht Fundort Autor/Jahr

a) Belemnites

praematurus Täte
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Bezeichnet als

STUTTGARTER BEITRÄGE ZUR NATURKUNDE

Fundschicht Fundort

Ser. B, Nr. 239

Autor/Jahr

c) Belemnites

acutus Miller

und Belemniten-

fragmente

d) Belemnites

acutus Miller

e) Belemnites

infraliasicus

Stoppani(?)

Angulata-

Zone, Schicht

mit „Schlot-

heinaia moreana"

Marne de Jamoigne

und Gres de

Luxembourg,
Angulata-Zone

Tavighanaz-

Sandstein,

?Angulata-Zone

Cote-d'Or,

Burgund,

Frankreich

Hachy und
Virton,

Belgien

Thuner See,

Berner Alpen,

Schweiz

TeRQUEM & PlETTE

1856: 140;

Martin 1 865

Dewalque 1858: 72;

Chapuis & Dewalque

1854:21

Fischer-Ooster

1870: 86

f) belemniten-

artiger, kleiner,

pyritisierter

Phragmokon

g) „Belemniten-

phragmokone"

h) „Belemnit"

i) }Nannobelus

acutus (Miller),

Phragmokone und
Rostren

k) 1 mm langer,

pyritisierter

Belemniten-

phragmokon

1) unbestimmter

?Belemnit

Angulata-Zone

Schichten mit

Schlotheimia

germanica Lange

„Vaihinger Nest",

Angulaten-

sandstein,

Angulata-Zone

Oolithenbank,

Angulata-Zone

Kalksandsteinbank,

?Angulata-Zone

nahe Oolithen-

bank, Grenze
Liasicus-ZAngulata-

Zone

Hettangium, Zone
des Psiloceras

canadense und
Charmasseiceras sp.

Oldentrup bei

Bielefeld

Württemberg

Frickenhofer

Höhe bei Abts-

gmünd W Aalen

Aalen-

Fachsenfeld

Gewand Wanne,
Tübingen,

Württemberg

westliches

Kanada

RiEGRAF 1982: 92

Engel 1896: 139,

141, 143; 1908:

211, 213; Hennig
1923: 156

Rosenkranz 1967:

25; ScHLOZ

1972: 150

briefl. Mitt.

G. Werner 1979

vorliegende Arbeit:

Anmerkung zu k)

Frebold 1967

Anmerkungen:

a) Nach der Zeichnung ein vermutlich echter Belemnit.

b) Hat mit Belemnites infundibulum Phillips (Phillips 1866: 35, Taf. 1, Fig. 3) aus dem
höheren Unter- und Obersinemurium Englands vielleicht nur den Namen gemeinsam.

d) Aus angeblichen „Psilonotentonen" angegeben. Das Fundniveau gehört jedoch zur An-

gulata-Zone des Oberen Hettangium (Schwegler 1939: 201).

e) Möglicherweise tatsächlich ein Belemnit.

f) Slg. BuDwiLL im Geologisch-Paläontologischen Institut und Museum der Universität Tü-

bingen; IGPT Kat.-Nr. 1555/4. Nach seiner Morphologie ein Belemnitenphragmokon.

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



RIEGRAF, BELEMNITEN-FANGHÄKCHEN AUS DER PSILONOTENBANK 27

g-h) Fragliche, bisher unbestätigte Belemnitenfunde.

i) Das farbige Geländefoto eines tief ausgehöhlten Rostrums, eventuell ein echter Belemnit

aus einer muschelführenden Kalksandsteinbank von Aalen-Fachsenfeld, wurde dem Verfasser

1979 von G. Werner (Aalen-Dewangen) freundlicherweise überlassen. Der Verbleib zweier,

1979 von ihm ebenda gefundenen, isolierten Rostrenfragmente und von Phragmokonen aus

demselben Horizont ist nicht bekannt.

k) Dieser zweifelsohne belemnitische Phragmokon aus einer Schlämmprobe des Verfassers

(Probe Tübingen 2a) stammt aus einem Tonstein ca. 50 cm unter oder über der Oolithenbank

eines Rohrgrabens im Gewann „Wanne" in Tübingen. Er wies etwa 5-6 winzige Kammern,
einen Öffnungswinkel um 20° auf und war als Fragment nicht länger als 1 mm, kleiner als die

ihn begleitenden Nuklei von }Schlotheimia sp. Beim Zeichnen unter dem Mikroskop verlo-

rengegangen.

3.4. Unteres Unter-Sinemurium (Bucklandi-Zone)

Bezeichnet als Fundschicht Fundort Autor/Jahr

a) kleiner kegel-

förmiger Belemnit

= Belemnites calcar

Phillips
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ten und liassischen Atractites solche großen Öffnungswinkel nicht bekannt und äußerst un-

wahrscheinlich sind.

d) Die vorzüglich erhaltene Armkrone läßt sich taxonomisch nicht sicher zuordnen, weil

ihr Phragmokon, Rostrum und Proostracum fehlen.

e) Dieses Cephalopodenfanghäkchen aus einem nicht näher bezeichneten Niveau läßt sich

aufgrund fehlender Merkmale keiner bestimmen Coleoidengruppe zuordnen.

f) Dieser unbestritten erste und häufigste Vertreter der echten Belemniten tritt im Schwä-

bischen Jura ziemlich selten erstmals im Bereich der tieferen Arietenkalke (Arietenpflaster)

auf. Der Verfasser barg vor über 20 Jahren zwei sehr stumpf kegelförmige, relativ kurzschei-

dige, in grobspätigen Calcit umgewandelte, horizontierte Exemplare (Slg. Riegraf, WR Nr.

504). In tieferen Horizonten ist dieser Belemnit nach bisheriger Kenntnis im Schwäbischen

Jura nicht mit Sicherheit nachgewiesen.

h) Dabei handelt es sich wahrscheinlich um Atractites-Arten, deren Vorkommen im Un-

terjura der pazifischen Provinz viel wahrscheinlicher ist als das bisher nicht nachgewiesener

echter Belemniten.

3.5. Oberes Untersinemurium (Semicostatum-Zone)

Ab hier finden sich Belemniten mit Nannobelus acutus (Miller) (= Belemnites

brevis de Blainville 1825 pars; = Belemnites baylei Mayer-Eymar 1883; = Belemnites

primus Quenstedt 1848; = Belemnites oltfex Quenstedt 1856; = }Belemnites oosteri

Mayer 1862) häufiger und regelmäßig, so in Großbritannien, Frankreich, Belgien,

Luxemburg, Nord- und Süddeutschland, der Schweiz, Polen, Rumänien und Nord-

afrika (v. Bülow-Trummer 1920: 77-78; Joly 1936: 43; Miller 1826; Preda 1970: 9ff.;

Riegraf 1995a: 34-35).

DuMORTiER (1867: 109) sprach sogar von einer „Zone ä Belemnites acutus" im Si-

nemurium des Rhonegebiets. Lateral deutlicher komprimierte und langscheidigere

Rostren aus der Semicostatum-Zone (schlanker als solche aus der Bucklandi-Zone)

leiten zu späteren Nannobelus-Arten des Oberen Sinemurium über, so N. liliputanus

(Mayer-Eymar 1883) [= N. „alveolatus" (Quenstedt/Werner) in lit.] oder TV. secun-

dus (Quenstedt 1848) [= TV. „engeli" (Werner) in lit.].

4. Zum Ursprung der Belemniten s. str.

Weiter oben sind die bisher bekannten Coleoideenfunde im Bereich Rhae-

tium/Hettangium aufgelistet. Die Evolution der Coleoideen in diesem Zeitbereich

wird hier kurz zusammengefaßt und aktualisiert.

Die FamiHe Aulacoceratidae Stolley ist im alpinen Obernorium und Rhaetium

mit Prographularia Frech und Austroteuthis Jeletzky & Zapfe vertreten (Doyle

1993: 230). Die Grenze zum Unteren Jura überschritt sie nicht mehr und ist im

außeralpinen Bereich der mitteleuropäischen Trias bis jetzt unbekannt.

Die Familie Xiphoteuthididae Naef überschritt mit der Gattung Atractites Güm-

BEL (= Xiphoteuthis Huxley, = Chitinoteuthis Müller-Stoll, = }Chitinobelus K.

Fischer) im alpinen Raum die Trias/Jura-Grenze. Sie reicht im alpin-mediterranen

Bereich vom Norium bis zum Toarcium mit Schwerpunkt im Pliensbachium und

Toarcium. Zu Ende des Toarcium starb die ganze Ordnung der Aulacocerida Stol-

ley weltweit aus. Atractites-Vunde, angeblich jünger als Toarcium (z. B. in Dreyfuss

1957; Doyle 1993: 229), gehen nach heutiger Kenntnis auf Verwechslungen mit Be-

lemnitenphragmokonen zurück.

Im Unter-, vor allem im Mittel- und Oberlias ist Atractites im alpin-mediterranen

Bereich mit vielen Arten verbreitet und häufig (Südspanien, Nordafrika, Süd-
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Schweiz, Tirol, Salzburger Alpen, Italien, Griechenland, Ungarn, Türkei, Kaukasus).

Dabei erreichte die Gattung im Lias letztmalig beträchtliche Längen, die bei fast

armdicken Rostren weit über einen Meter betragen haben dürften, Weichteile und

Proostractum nicht mitgerechnet. Die meisten Arten wurden aus dem Pliens-

bachium und Toarcium beschrieben, aber nur wenige aus dem Hettangium und

Sinemurium, z. B. Atractites conspicillum di Stefani 1887, aus dem Nordapennin

(RiEGRAF 1995a: 23). Die Gattung drang aber vereinzelt und kurzzeitig in außeralpine

Gebiete Chiles, Süd- und Ostfrankreichs, Südenglands und Südwestdeutschlands

ein (Arten- und Gattungsübersicht in Riegraf 1995a).

Im deutschen Hettangium und Sinemurium sind daher einzelne, aus dem alpinen

Raum verdriftete Atractites-^esie zu erwarten. Von den oben erwähnten nord- und

süddeutschen Phragmokonen des Hettangium (Diebel 1941; Hoffmann 1965; Rie-

graf 1982) könnten solche mit entsprechendem Öffnungswinkel zu mediterranen

Atractites-Arten gehören. Eindeutige Atractites mit einem Alveolarwinkel (Off-

nungswinkel des Phragmokons) von 5-12° befinden sich jedoch nicht darunter. Im
Pliensbachium des epikontinentalen Lias findet sich Atractites kurzzeitig und ver-

breitet in Ost- und Südfrankreich, Südengland, SW-Deutschland (in Südwest-

deutschland früher als „Chitinoteuthis" bezeichnet).

Denkt man sich bei Aulacoceratidae oder Xiphoteuthididae den Phragmokon in

der Länge gestaucht, so daß ein größerer Öffnungswinkel entsteht und die Kam-

merabstände verringert sind, und wandelt man das aragonitische Rostrum in ein cal-

citisches um, bekäme man einen Belemniten. Weitere, durchaus denkbare Vorausset-

zung wäre, daß sich das unterentwickelte Proostracum streckt und belemnitenartig

wird.

Mit der Familie Loligosepiidae van Regteren-Altena, Gattung Loligosepia Quen-

STEDT, taucht die große Gruppe jurassischer und kretazischer Teuthiden scheinbar

ohne Vorläufer im Oberen Norium der Alpen auf (Reitner 1978). Bedingt durch

Fundlücken liegen die nächsten Arten aus dieser Gattung erst im höheren Sinemu-

rium Englands und Südwestdeutschlands vor (Buckland 1837; Reitner & Engeser

1981a; Voltz 1840). Jeder morphologische Hinweis auf eine Ableitung der Teuthi-

den von triadischen Vertretern der Aulacoceratidae, Xiphoteuthididae oder Belem-

notheutididae fehlt bisher. Für eine Ableitung der Belemniten (ab Hettangium) von

obernorischen Teuthiden gibt es keine morphologischen Hinweise.

Die Famihe Belemnotheutididae v. Zittel (inkl. Phragmoteuthididae v. Mojsiso-

vics) ist mit Permoteuthis Rosenkrantz 1946 und }Jeletzkya Johnson & Richardson

1968 bereits aus dem Perm Ostgrönlands und der USA bekannt (Diskussion in

Doyle et al. 1994: 7-8). Die Gattung Phragmoteuthis v. Mojsisovics beschrieb man

aus dem Karnium der Alpen (Bronn 1859; v. Mojsisovics 1882), aus dem Sinemurium

Südenglands (Buckman 1880; Crick 1902), Itahens (Pinna 1972) und aus dem Unte-

ren Toarcium Südwestdeutschlands (Quenstedt 1849: 529, 550, 556, Taf. 36, Fig. 6-8,

14; Riegraf & Reitner 1979). Ein Teil oder alle der stumpfwinkligen Phragmokone

mit mehr als 20-22° Öffnungswinkel aus dem deutschen Hettangium und Sinemu-

rium sind vermutlich zu Phragmoteuthis zu rechnen. Ohne Reste des Gladius' an

solchen Phragmokonen läßt sich diese Gattung jedoch nicht sicher nachweisen.

Einige Vertreter der Belemnotheutididae v. Zittel sind ab dem Toarcium, aber

nicht früher, in Nord- und Süddeutschland durch die etwas besser bekannten und

vollständiger überheferten Belemnothcutis (Chitinobelus) K. C. Fischer 1981, Be-

lemnotheutis (Chondroteuthis) Bode 1933 und Belemnotheutis (Sueviteuthis) Reit-
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NER & Engeser 1982 (revidiert durch Riegraf 1983) vertreten. Die Familie faßt als

künstliche Sammelgruppe ziemlich heterogene, merkmalsarme, häufig nur fragmen-

tarisch erhaltene Gattungen und Arten zusammen, die einen belemnitenähnlichen

Phragmokon und ein mehr oder w^eniger belemnitenähnhches Proostracum sowie

zehn gleichlange, häkchentragende Arme gemeinsam haben. Deshalb behandeln

manche Autoren jede dieser oben genannten Untergattungen als selbständige Gat-

tung oder schließen Phragmoteuthis v. Mojsisovics gar aus dieser Familie aus.

Erben (1964: L496, Fußnote) rechnet Atractites breviconus Reis 1907, A. conver-

gens V. Hauer 1847, A. conicus v. Mojsisovics 1871, A. ellipticus v. Mojsisovics 1871, A.

giganteus Gemmellaro 1904, A. meneghinii Salomon 1895 und Zugmontites mojsiso-

vicsi Reis 1907 zur Ordnung Belemnitida Gray (Belemniten s. Str.). Sie stammen u. a.

aus dem Wettersteinkalk (Oberes Anisium-Unteres Karnium), dem Marmolatakalk

und der Grenzbitumenzone (Unteres Ladinium) der Alpinen Trias. Eobelemnites

caneyensis Flower 1945, angeblich aus dem Karbon der USA, gilt heute unbestritten

als mesozoischer Belemnitenphragmokon. Diese von Erben genannten, außeror-

dentlich verschiedenen Arten mit cyrtochoanem Sipho gehören nach Jeletzky (1966)

zur Ordnung Aulacocerida (Mojsisovicsteuthis ]'eletzk.y 1966; Breviconoteuthis Rie-

ber 1973), ausgenommen Eobelemnites. In der Grenzbitumenzone (Unteres Ladi-

nium) und den Raibler Schichten (Oberes Karnium) kommen gleichzeitig Arten der

Ordnung Phragmoteuthidida, Gattung Phragmoteuthis v. Mojsisovics, vor (Suess

1865; Rieber 1970; 1973; 1974). Ihre ebenfalls belemnitenähnlichen Phragmokone

sind bei unzureichender Erhaltung kaum von denen der oben genannten Aulacoce-

rida zu unterscheiden. Breviconoteuthis Rieber wurde ursprünglich als Vertreter der

Phragmoteuthidida eingestuft (Rieber 1974). Die taxonomische Diskussion um diese

genannten Funde ist noch lange nicht abgeschlossen; bedeutsame Änderungen in ih-

rer Systematik sind zu erwarten.

Die Belemniten s. str. (Ordnung Belemnitida Gray 1849, Unterordnung Belem-

nitina v. Zittel 1895) erscheinen demnach erst mit der Familie Passaloteuthididae

Naef ab dem tieferen Hettangium als Gattung Schwegleria (Doyle 1993: 231; Doyle

et al. 1994: 8; Schlegelmilch 1996) und mit Nannobelus acutus (Miller) im Unteren

Sinemurium. Nach heutiger Kenntnis gehören die Fanghäkchen aus der basalen Psi-

lonotenbank von Bebenhausen (Paraglycerites) zu den ältesten bekannten Resten

der Belemnitina v. Zittel (Belemniten s. str.). Daher ist eine Ableitung der Belemni-

ten von mittel- und obertriadischen Phragmoteuthis-Arten am wahrscheinlichsten.

Bei Phragmoteuthis müßte sich dazu ein Armpaar zusätzlich in Tentakeln umbil-

den, sich die Seitenplatten am Proostracum zu dorsalen Randstreifen reduzieren und

das calcitische Rostrum erstmalig entwickelt werden. Belemnitenphragmokone

können ohne Gladius, Fangarme und Rostrum in der Regel kaum von denen anderer

Coleoidea mit ähnlichem Öffnungswinkel unterschieden werden. Hinzu kommt,
daß Belemnitenphragmokone im Bereich der ersten 10 Kammern einen Alveolar-

winkel von 32-36° aufweisen, der sich im Laufe der Ontogenie auf etwa 18-25° ver-

ringert. Der relativ hohe Anfangswert entspricht dem adulter Phragmoteuthis und

darf als Hinweis auf Phragmoteuthis als den mutmaßlichen Vorfahren gewertet wer-

den.

Die einfache Siphonalstruktur (Jeletzky in Hoffmann 1965) genügt nicht zu einer

Bestimmung - sie ist in den genannten Gruppen zu wenig verschieden oder iden-

tisch.

Welche weiteren Anhaltspunkte liefert uns die Ontogenie jurassischer Belemniten

als Hinweis auf deren Ursprung? Wenig: der Phragmokon mit Conothek ist ge-
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meinsames Erbgut aller dibranchiaten Cephalopoden. Gladius und Fangarme sind

bei zu wenigen Arten bekannt, als daß sie klare Hinweise auf eine Abstammung lie-

ferten. Die Embryonalkammer? Sie varriiert nur wenig zwischen schüssel- oder

napfförmig bei den Aulacoceratidae und blasenförmig bei Belemniten, Belemno-

theutiden und PPhragmoteuthiden. Sie könnte ein Hinweis auf eine nähere Ver-

wandtschaft der zuletzt genannten Gruppen sein.

Als Konvergenz zum aragonitischen Rostrum bestimmter Aulacoceraten ist das

belemnitische Rostrum, ebenfalls gelegentlich mit Gefäßeindrücken, eine einzigar-

tige Neubildung der eigentlichen Belemniten und von keiner triadischen Coleoiden-

gruppe bekannt. Zwar dürfte das erste (Embryonal-)Rostrum mancher oder aller

Belemniten aragonitisch-organisch aufgebaut gewesen sein, wie seine sparitische

Kristallstruktur an vorzüglich erhaltenen Funden belegt [Hibolithes semisulcatus (v.

Münster), Oxfordium, Lochengebiet bei Balingen, eig. Beob.]. Bei Bändel et al.

(1984) wird auf diesen Umstand nicht eingegangen. Deren „Primordialrostrum"

dürfte zur Conothek gehören (Bändel et al. 1984: 288, Abb. 22). Doch bereits im

folgenden Wachstumsstadium wird das Rostrum sogleich in Form von Calcit abge-

schieden.

Fazit: Eine Entscheidung über den Ursprung der Belemniten ist trotz zahlrei-

cher Einzelfunde zwischen Norium und Unterem Sinemurium (siehe oben) anhand

der Reihenfolge ihres stratigraphischen Erscheinens und der stratigraphischen

Reichweite weiterhin äußerst problematisch. Im Bereich Rhaetium/Hettangium ist

die Funddichte von Coleoidea im alpinen und epikontinentalen Raum im Vergleich

zum alpinen Ladinium-Norium und epikontinentalen Sinemurium und Untertoar-

cium viel zu gering: Es fehlt an Fossillagerstätten mit außergewöhnlich gut erhalte-

nen Coleoideenfunden, wie man sie in der Grenzbitumenzone des Tessin (Unteres

Ladinium), den obernorisch-rhätischen Zlambachmergeln (Nordalpen), dem Ober-

sinemurium von Dorset, dem Unteren Toarcium Englands, Frankreichs und

Deutschlands, dem engHschen Oxford Clay (Callovium-Oxfordium) und den Nus-

plinger und Solnhofener Plattenkalken des Oberen Kimmeridgium und Unteren

Tithonium in Süddeutschland kennt.

Der Ursprung der Ordnung Belemnitida Gray lag vermutlich in der Oberen Al-

pinen Trias: Aus paläogeographisch-faunistischen Gründen dürften ihre bisher un-

bekannten Vorläufer zusammen mit den ersten Vertretern der ebenfalls alpinen Am-
monitengattung Psiloceras, im Hettangium aus der Tethys nach Südwestdeutschland

eingewandert sein. Im Zuge der Unterjura-Transgression stellten sich hier zuneh-

mend marine Verhältnisse ein, die die Ausbreitung von Coleoideen begünstigten.

Die hier beschriebenen Belemnitenfanghäkchen aus dem basalen Hettangium von

Tübingen-Bebenhausen erhärten zusätzhch die stratigraphische Einstufung bisher

bekannter Hettangium-Belemniten (Schlegelmilch 1996) und legen den Ursprung

der Belemniten weiter zurück, d. h. in das Norium oder Rhaetium.
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