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Germanonautilus bidorsatus und ?Germanonautilus tridorsatus (Nautiloidea)
aus dem Oberen Muschelkalk (Mitteltrias, Anis - Ladin).

Teil 1: Speziation, Ontogenese und Phylogenese

SIEGFRIED REIN

Zusammenfassung

Aus dem Oberen Muschelkalk wurden 1250 Nautiliden
statistisch bearbeitet. Die Messwerte und Parameter
von G. bidorsatus und ?G. tridorsatus sind faktisch iden-
tisch, erscheinen nicht normalverteilt und belegen eine
libergroRe Variationsbreite. Die Unterscheidung der Ar-
ten ist nur am Nabelbau gegeben. Variabel ist auch der
Einbau der Kammerscheidewénde in den Phragmo-
kon. Weder die GehéusegroRe, die Anzahl der Kam-
mern noch gedréngt stehende Septen sind ein Indiz fur
Geschlechtsreife. Ein Sonderfall der Schalendiagenese
des Fundortes Troistedt ermdglichte die Rekonstruk-
tion der bislang unbekannten originalen Gehausemiin-
dung. Auf diese Weise wurde ein grundverschiedener
Gehéusebauplan der beiden Arten sichtbar.

Die Wohnkammer von G. bidorsatus hat eine GrofRe
von 180°. Auf ihr erstreckt sich eine an der Basis schmal
gerundete Trichtermindung tber 35°. Die Wohnkam-
mer von ?G. tridorsatus hat eine GréRe von 235°. Auf
ihr erstreckt sich eine an der Basis weitgerundete
Trichtermlndung tber 50°. Diese gravierenden gene-
tisch basierten Unterschiede erkléren sich bei der Suche
nach dem Ursprung ihrer Stammarten.

Der Ursprung der Stammreihe der Spezies Germano-
nautilus bidorsatus Mojs., 1902 liegt in der Austroal-
pin-dinarischen Faunenprovinz der Palé&otethys. Die
Stammart ist Germanonautilus salinarius Mojs. 1882.
Gemeinsam mit Conodonten der Conodonten-Zone 1
immigrierte G. salinarius an der Basis des Trochiten-
kalks in die im Oberen Muschelkalk neu entstehende
Germanische Faunenprovinz. Nach erfolgter geogra-
phischer und reproduktiver Isolation kommt es zur
Speziation der endemischen Art G. bidorsatus. lhre
Phylogenese beginnt im Muschelkalkmeer unter
flachmarinen Bedingungen (Trochitenkalk-Formation),
wechselt erfolgreich Uber die allmédhliche Anpassung
an die marinen Bedingungen der MeiRner-Formation
schlieBlich in unterschiedlich brackische Lebensrdume
von der Warburg-Formation bis zur Erfurt-Formation im

Unteren Keuper. Erst mit dem Verlust des aquatischen
Lebensraums stirbt Germanonautilus bidorsatus nach-
fahrenlos aus.

Die Biospezies Germanonautilus bidorsatus ist eine
eurypotente fossile Art.

Der Ursprung der Stammreihe der Spezies ?Ger-
manonautilus tridorsatus Boéttcher, 1938 liegt in der
Sephardischen Faunenprovinz der Neotethys. Die
Stammart wurde von Kummer (1960) und PARNES
(1986) falschlich zur Gattung Germanonautilus gestellt
und mit G. salinarius synonymisiert. Gattung und Art
missen deshalb neu beschrieben werden. Gemeinsam
mit Conodonten der Conodonten-Zone 2 immigrierte
die Stammart im Hangenden der Tetractinella-Bank in
die Germanische Faunenprovinz. Nach erfolgter geo-
graphischer und reproduktiver Isolation entstand die
endemische Art ?G. tridorsatus. Ihre Phylogenese be-
ginnt im Muschelkalkmeer unter marinen Bedingungen
(MeiRner-Formation) und passt sich physiologisch er-
folgreich an die wechselnden Lebensbedingungen dieses
Okosystems an. Der Milieuwechsel zu brackischen Ver-
haltnissen im Hangenden der Ganheim-Bank (ibersteigt
die 6kologische Toleranzgrenze. ?G. tridorsatus stirbt
nachfahrenlos aus.

Die Biospezies ?Germanonautilus tridorsatus ist eine
stenopotente fossile Art.

Abstract

1250 nautilids from the Upper Muschelkalk were in-
vestigated statistically. The measured values and pa-
rameters of G. bidorsatus and ?G. tridorsatus are found
to be identical. They do not appear to be normally dis-
tributed, and demonstrate enormous variability. The
distinction of species is possible only by their different
umbilical shape. The internal connection of septa to the
phragmocone is also variable. Neither shell size, num-
ber of chambers nor closely spaced septa are indicative
of sexual maturity.
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Exceptional shell diagenesis from the Troistedt locality
allowed the formerly unknown original aperture to be
reconstructed, making the entirely different body plan
of these two species apparent.

The body chamber of G. bidorsatus is 180° long. A fun-
nel aperture, narrowly rounded at its base, extends over
35°. The body chamber of ?G. tridorsatus has a length
of 235°. Its funnel aperture, broadly rounded at its base,
extends over 50°.

These profound differences, with a genetic basis, can be
clarified by tracing the origin of their parent species. The
lineage leading to Germanonautilus bidorsatus Mojs.,
1902 originates in the Austro-alpine faunal province of
the Palaeotethys. The ancestral species is Germanonau-
tilus salinarius Mojs. 1882. Together with conodonts
of the conodont zone 1, G. salinarius immigrated at
the base of the Trochitenkalk into the developing new
Germanic faunal province of the Upper Muschelkalk.
Geographic as well as reproductive isolation led to
the speciation of the endemic species G. bidorsatus.
Its phylogenesis starts in the Muschelkalk-sea under
shallow marine conditions (Trochitenkalk-formation).
Successful gradual adaptation to the marine conditions
of the Meiner-formation allowed it finally to enter
variably brackish habitats from the Warburg-forma-
tion to the Erfurt-formation of the Lower Keuper. Ger-
manonautilus bidorsatus only became extinct without
descendants because of the disappearance of the aquatic
biosphere. The biospecies Germanonautilus bidorsatus
is an eurypotent fossil species.

The lineage leading to Germanonautilus tridorsatus
Bottcher, 1938 originates from the sephardic faunal
province of the Neotethys. The parent species was er-
roneously placed by KummeL (1960) and Parnes (1986)
within the genus Germanonautilus, and synonymized
with G. salinarius. It is necessary to redescribe genus
and species. Together with conodonts of the conodont
zone 2, the parent species immigrated into the Germanic
faunal province, above the Tetractinella-bank. After
geographic as well as reproductive isolation the endemic
species ?G. tridorsatus developed. Its phylogenesis had
its origin in the Muschelkalk-sea under marine condi-
tions (MeiRner-formation), and it successfully adapted
physiologically to the variable habitat conditions of this
ecological system. The environmental change to brackish
conditions at the top of the Génheim-bank exceeded
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its ecological tolerance, and ?G. tridorsatus vanished
without descendants. The biospecies ?Germanonauti-
lus tridorsatus is a stenopotent fossil species.

Key words: Trias, Muschelkalk, Illyr, Palaeothetys,
Neotethys; austroalpine-dinarian faunal province, Ger-
manian faunal province, Sephardic faunal province,
Nautiloidea, palaeoecology

1. Einleitung

Die Ablagerungen des Oberen Muschelkalks haben
in Thiringen eine Méchtigkeit von 71 Metern. An der
Schichtenfolge wird die wechselhafte Entwicklung der
geologischen und ©kologischen Veranderungen eines
Binnenmeeres sichtbar. Am Anfang immigrierten ma-
rine Faunenelemente aus den nérdlichen Randgebieten
der Tethys Uber die Burgundische Pforte in den neu
entstandenen Lebensraum im germanischen Becken. Zu
den erfolgreichsten Einwanderern in das Muschelkalk-
meer gehorten Nautiliden. Geraume Zeit lebten zwei
bislang gemeinsam zur Gattung Germanonautilus ge-
stellte Arten nebeneinander. Die evolutive Entwicklung
der Art Germanonautilus bidorsatus kann im gesamten
Oberen Muschelkalk und Unteren Keuper liickenlos
verfolgt werden. Auffallend ist das phylogenetisch di-
vergente Verhalten der zweiten Art ?Germanonautilus
tridorsatus, denn ihre Existenz endet unvermittelt mit
dem Fazieswechsel von der Meil3ner-Formation zur
Warburg-Formation. Ein derartiges Artverhalten deutet
auf eine grundverschiedene 6kologische Potenz bei der
Anpassung an sich &ndernde abiotische Umweltfakto-
ren. Eigentlich missten Nautiliden als Kosmopoliten
aufgrund einer groflen Reaktionsbreite in einer Vielfalt
von Biotopen lebensfahig gewesen sein. Immerhin be-
siedelte die Gattung Germanonautilus in der Triaszeit
Europa, Asien, Nordafrika und Nordamerika. Deshalb
wirft das auffallend divergierend physiologische Ver-
halten der zwei Arten elementare Fragen auf.

Mit der exakt stratigraphisch basierten Aufsammlung
von 991 Nautiliden der Fundstelle Troistedt wird eine
quantitative und qualitative Analyse autdkologischer
Aspekte im Zusammenhang mit den abiotischen Verén-
derungen der gesamten MeiRner-Formation ermdéglicht.
Erganzt wird die Untersuchung mit der nachtragli-
chen Einbeziehung von 250 Individuen G. bidorsatus



der Warburg- und Erfurt-Formation in die statistische
Analyse. Auf diese Weise wird eine neue Sicht auf die
Phylogenese der beiden Arten ermdglicht.

2. Der Fundort Troistedt
2.1 Paldogeographische Lage

2.2 Stratigraphische Gliederung

3. Germanonautilus bidorsatus und
?Germanonautilus tridorsatus aus dem
Muschelkalk-Aufschluss Troistedt

Das Schotterwerk der Firma RENA in Troistedt ent-
stand 1993. Die Materialentnahme umfasste anfangs
die obersten 10 Meter Dolomite des Mittleren Muschel-
kalks und 48 Meter des Oberen Muschelkalks bis zwei
Meter Uber der cycloides-Bank. Das AuBergewdhnliche
dieser Fundstelle ist die Ablagerung ohne Schichtllicken
mit einer durchgehenden Fossilfilhrung bei bester dia-
genetischer Erhaltung. Vorbedingung fir eine exakt ho-
rizontiert gesicherte Fossilbergung war die Erstellung
aktueller feinstratigraphischer Profile von OckerT & REIN
(1994-2000). Auf diese Weise konnten nach neun Jahren
intensiver Sammeltatigkeit 991 Nautiliden (542 G. bi-
dorsatus / 449 ?G. tridorsatus) flr eine wissenschaftli-
che Bearbeitung geborgen und archiviert werden. Die
Besonderheit ist, dass es sich dabei ausschlieBlich um

Abb. 1: Der Fundort Troistedt

Abb. 2 (rechts): Litho- und biostratigraphisches Profil Troistedt
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Abb. 3: Germanonautilus in Steinkernerhaltung; Abb. 3a Germanonautilus bidorsatus, NME Nr. 13; 394, D1 = 214 mm, sequens/pulcher-Zone Troi-
stedt. Artmerkmal: die Nabelwand féllt vom Umbilikalrand schrag zur Naht ein. Abb. 3b ?Germanonautilus tridorsatus, NME Nr. 13; 391, sequens/
pulcher-Zone Troistedt, D1 = 216 mm. Artmerkmal: die Nabelwand fallt vom Umbilikalrand senkrecht zur Naht ein.

Individuen von zwei Arten einer Fundstelle handelt, an
denen ihre parallele evolutive Entwicklung wahrend
des Zeitraums der Meil3ner-Formation nachvollzogen
werden kann.

3. 1 Methode

Die Unterscheidung der Arten erfolgte nach der Aus-
bildung der Nabelwand von der Umbilikalkante bis zur
Naht (Abb. 3). Die fur die statistische Analyse relevan-
ten Messwerte und die daraus errechneten Gehausepa-
rameter sind aus dem Messwert-Schema ersichtlich.
Zielstellung war eine méglichst maximale Erfassung
aller charakterisierenden Daten der Gehduse-Morpho-
logie zum Vergleich beider Arten. Die postmortal
vollstandige Verfiillung des leeren Gehauses wird durch
die Form der Trichtermindung verhindert (Abb. 4).
Deshalb ist die Wohnkammer von Germanonautilus
nie komplett erhalten.

Reale Werte zum Vergleich der GehdusegroRen liefert
der Bezug auf den Durchmesser ,,D1* (,,D2“). Dem

entsprechend wurden die Steinkerne in 7 GroRenklassen
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(A =<5cm; B =5-10 cm; C =10-15 cm; D = 15-20
cm; E =20-25 cm; F =25-30 cm; G = >30 cm) unterteilt
und statistisch in den Gruppen ,,A/B“; ,,C*; ,,D*; ,,E“
und ,,F/G* zusammengefasst. Mit dieser Unterteilung
wird in Diagrammen die ontogenetische Entwicklung
der Individuen stufenweise nachvollziehbar.

Erkenntnisse zur Germanonautilus-Phylogenese wer-
den mit der Teilung der stratigraphischen Abfolge an
der Arnstadt-Bank in zwei Zeitebenen ermdglicht (Abb.
2). Diese Zeitraume entsprechen gleichzeitig den flir die

Abb. 4: Die offene Form der Trichtermindung verhindert die vollstandige
Verfiillung des Nautilus-Gehauses.



Ceratiten-Phylogenese entscheidenden Entwicklungs-
phasen (Rem 2007). Da Ceratites und Germanonautilus
etwa zeitgleich immigrierten, kann damit ihr Anpas-
sungsverhalten korreliert werden. Fiir Germanonau-
tilus werden in der Analyse fiir diese Adaptationszeit-
rdume die Begriffe ,,U“ und ,,M“ verwendet. Das auf
diese Weise gruppierte Belegmaterial fir den Fundort
Troistedt umfasst 991 Individuen mit den Bezeichnun-
gen ,, T* fur ?G. tridorsatus und ,,B“ fur G. bidorsa-
tus in der nachfolgenden statistischen Aufgliederung.
In Umgehung des praktisch bei dieser Fossilmenge
nicht zu realisierenden Praparationsaufwandes wurde
ein groRer Teil der Belege am Phragmokon-Ende zur
Wohnkammer durchgesdgt. Die auf der Schnittfliche
sichtbaren Gehausestrukturen ermdglichten somit die
Artbestimmung und die Abnahme von Messwerten.
Beim Milieu-Wechsel von der marinen Fazies der
Meiner-Formation zur Brackwasser-Fazies der War-
burg-Formation im Hangenden der Génheim-Bank
stirbt ?G. tridorsatus aus. Zur vergleichenden Bewer-
tung der physiologisch basierten Anpassungsvorgéange
von G. bidorsatus auf diesen Milieuwechsel wurden
Messwerte von weiteren 250 Individuen zwischen
Tharingen und Lothringen erfasst. Daftir wird die War-
burg-Formation in die Zeitabschnitte ,,Pr* fir Proge-
nese Phase (Ga&nheim-Bank bis cycloides-Bank) und
, O flir obere Zone (Hangendes der cycloides-Bank bis
Grenzdolomit) unterteilt (vgl. Abb. 9). Auf diese Weise
kann, korreliert mit den Troistedter Werten, mit ge-
meinsamen Diagrammen das Anpassungsverhalten von
G. bidorsatus durchgehend dargestellt werden.

Alle Messwerte und Gehéauseparameter sind digital
erfasst und mit den Ergebnissen als Datei im Archiv
des Naturkundemuseums Erfurt unter der Bezeichnung
,Genau_2016* hinterlegt.

3.2 Messwerte-Schema

Durchmesser: D1; D2
Windungshohe: hlu; h2u
hin; h2n; h3n
h4n = (h2n+h2n+h3n)/3
Windungsbreite: bv1; bv2
bm1; bm2
Nabelweite: N1; N2

S: Abstand vom ersten zum dritten Septum
G: Anzahl der Septen auf 180°

Abb. 5: Messwerte

Daraus berechnete Gehause-Parameter

Innenspirale: | =(N1/D1)*100
Nabeleinfall: T =hlu/hln
Gehéusequerschnitt : Qv =(bv/hn)*100

Qm = (bm/hn)* 100
Ontogenie-Parameter
Septen auf 180°
Drangungs-Index: Dg =S/h4n

3.3 Statistik

Messwerte und Fehlerquellen - Mit der beim Wachs-
tum schrittweise zunehmenden GehdusegroRe wird
die dabei entstehende Gehdusemorphologie durch die
Komponenten Windungshohe ,,hn* und Windungsbreite
»bv; bm“ vorgegeben. Deshalb sind diese Messwerte
wichtige ontogenetische Indikatoren. Die Vorstellung
eines postmortal gleichformig verfillten und ohne De-
formation Uberlieferten Germanonautilus-Steinkerns
bleibt eine Fiktion. Diese Erkenntnis betrifft selbst
die Beschreibung scheinbar ideal erhaltener ,,Vitri-
nenstticke. Der Gehduse-Querschnitt der Individuen
verdndert sich durch Kompaktion bei seitlicher Ein-
bettung und bei senkrechter Einbettung zusatzlich
noch durch Quetschung unterschiedlich stark. Dieses
Handicap wurde bei der Erfassung der Messwerte
zwar weitgehend beriicksichtigt, Messfehler bleiben
jedoch trotz aller Sorgfalt unvermeidbar. Sie werden
letztendlich mit der Vielzahl der Belegstiicke weit-
gehend kompensiert. Die Streubreite der Male ein-
zelner Merkmale um das arithmetische Mittel ist wie
die Standardabweichung unterschiedlich groR. Da sich
Median und Mittelwert in den Grundgesamtheiten
hdufig deutlich unterscheiden, erscheinen die Werte

35



nicht ,,normalverteilt“. Auch wenn damit die Repréa-
sentativitat des Mittelwertes abgeschwacht erscheint,
basiert die graphische Darstellung in den Diagrammen
durchgehend auf dem arithmetischen Mittel.

Gehdusegrofie und Geschlechtsreife

Bei Mollusken wie Muscheln und Schnecken stag-
niert in der Regel mit der Geschlechtsreife das Gehdu-
sewachstum. Echte Epokie mit zu Lebzeiten beim
Gehéusevorbau tiberwachsenen Placunopsis ostracina
Schloth. und Spirorbis valvata Berg. auf Germanonau-
tilus-Steinkernen belegt ein sehr hohes Lebensalter der
Muschelkalk-Nautiliden (Rem 1997). Deshalb entspricht
die Einteilung in GroBenklassen der Darstellung einer
natirlichen Mortalitatsrate (Tafel 1-1V). Der rezente
Nautilus wachst langsam. Es wird vermutet, dass er
bereits beim Wachstum die Geschlechtsreife erreicht
und sich dabei mehrmals fortpflanzt. Zum Erhalt des
Schwebegleichgewichts wird beim Wachstum die
Gewichtszunahme des Tieres und die damit beim Vor-
bau des Gehéuses erfolgte Volumenzunahme (=Zunah-
me der Auftriebskraft) mit dem Einbau der Kammern
(=Austarieren des Gewichts im Geh&useinneren) syn-
chronisiert. Mit dem Erreichen der Endgrofe stehen
bei Nautilus die letzten Septen leicht gedréngt. Ob sich
ahnliche genetische Anlagen aus dem Verhaltensmuster
auch fur die Muschelkalk-Nautiliden ableiten lassen,
musste beim Vergleich der Anzahl eingebauter Sep-
ten ,,S* mit ihrer jeweiligen Position zueinander beim
Drangungsindex ,,Dg* sichtbar werden. Auf diese Weise
dient der Germanonautilus-Phragmokon wie eine zu
Stein gewordene ,,blackbox* als Datenspeicher (Tafel
111 c-h).

3.4 Gehause-Messwerte

Ontogenese und Wachstum - Tafel | a/b

Aus den Diagrammen kann mit der jeweiligen Unter-
teilung in GroRenklassen ,,A/B* bis ,,G* (GroRRenklasse
»F*“ wird in der Meifner-Formation nicht erreicht) und
Adaptationszeitraume ,,U*“ und ,,M*“ sowohl die Indi-
vidualentwicklung als auch beim Vergleich der Arten
,» T (tridorsatus) und ,,B“ (bidorsatus) das verschiede-
ne Anpassungsverhalten auf Artebene nachvollzogen
werden. Auffallend ist die drastische Abnahme der Fos-
sildichte vom Zeitraum ,,U*“ zum Zeitraum ,,M* trotz
gleicher Profilmachtigkeit von jeweils 20 m (vgl. Abb.

36

6). So stehen den 725 (= 75 %) Individuen des unteren
Bereiches ,,U“ bis zur Arnstadt-Bank lediglich 246 (=
25 %) Individuen des oberen Bereiches ,,M* bis zur
Génheim-Bank gegenuber.

Eine Besonderheit ist die gleichbleibende GroRenver-
teilung von G. bidorsatus in den GroRenklassen von
LAIBY bis ,,E“ im unteren Zeitabschnitt bis zur Arn-
stadt-Bank (Tafel | a). Hier bewegt sich der gemein-
same prozentuale GroRenanteil in den GroRenklassen
bei einer natiirlichen Mortalitatsrate konstant zwischen
22-26 % der Gesamtpopulation. Bemerkenswert ist,
dass bereits StromBEck (1849) auf die Hdiufigkeit klei-
ner 3,5-4 Zoll Durchmesser erreichender breitmindi-
ger Stiicke in den untersten Schichten des oolithischen
Kalkes verweist.

Mit 5 Individuen einer Geh&usegroRe groRer 25 cm ent-
fallt lediglich 1 % auf diese GroRenklasse.

Nach einer von Urricus (2015) vertretenen Hypothese
misste Germanonautilus bidorsatus erst mit der GréRen-
klasse ,,G* die Geschlechtsreife erreicht haben und 99 %
der Individuen wéren nachfahrenlos geblieben.

Im Zeitraum ,,M* ,,normalisiert* sich bis zur Ganheim-
Bank die prozentuale Verteilung der Individuen bei der
GroRenverteilung. Mit dem Anteil von 78 % erweisen
sich die GroRenklassen ,,D/E“ mit 15-25 cm als opti-
mal erreichte Geh&usegroRe.

Gleiches gilt mit einem Anteil von 79 % der GroRen-
klasse ,,D/E* auch fir ?G. tridorsatus, hier allerdings
fir die Individuen in beiden Zeitabschnitten ,,U*“ und
»M

Beim Wachstumsverhalten im Zuge der Anpassung an
die marinen Lebensverhéltnisse unterscheiden sich ?G.
tridorsatus und G. bidorsatus demnach deutlich.

Der Messwert Windungshdéhe ,,hn* - Tafel | c/d
Das MaR zwischen Marginalrand und Naht ist ein wich-
tiges Gehdusemerkmal fiir das artspezifische Gehidu-
sewachstum. Die Diagramme (Tafel | c/d) vermitteln
mit dem direkten Vergleich der Mittelwerte beider
Arten ein Bild vom Verlauf der ontogenetischen und
phylogenetischen Entwicklung.

In der unteren Zeitebene ,,U* ist das Anpassungsverhal-
ten beider Arten faktisch identisch. Beim Ubergang von
der GroRenklasse ,,C* zur GroRenklasse ,,D* deutet sich
erstmals ein ontogenetisch fundamentaler Trend an.

In der Zeitebene ,,M* unterscheidet sich das Anpassungs-
verhalten der Arten in diesen GroRenklassen deutlich.



Der Messwert Windungsbreite ,,bv* - Tafel | e/f
Neben der Windungshohe ist das Mal fur die Win-
dungsbreite der zweite wichtige Indikator des Gehduse-
baus wahrend der Individualentwicklung. Als Gblicher
Messwert wurde bislang die maximale Windungsbreite
,bm* verwendet. Die verschiedenen im Verlaufe der
Diagenese wirkenden Prozesse (Zementation, Kom-
paktion, Deformation) beeinflussen die GroBie der
Messfehler. Da die Breite der Ventralseite durch De-
formierung weniger beeintrachtigt erscheint, wurde der
Messwert ,,bv* als vergleichbares Mal} zur Gehause-
breite eingefiihrt. Die Diagramme (Tafel | e/f) vermit-
teln ein vergleichendes Bild von den ontogenetischen
Verénderungen der zwei Arten.

Im unteren Zeitabschnitt ,,U* (Tafel | ) nimmt tiberein-
stimmend die Breite der Ventralseite vom Gehduse-
groRen-Bereich ,,C* zum Gehdusegrolen-Bereich ,,D*
bei beiden Arten auffallend zu. Dabei unterscheiden
sich G. bidorsatus und ?G. tridorsatus durch Umkehr
des Verhéltnisses der Messwerte.

Die Stabilisierung (Tafel I f) des durchgehenden arithme-
tischen Mittels der Ventralbreiten-Zunahme beider Arten
bis zur GroRenklasse ,,F* erfolgt in dem Zeitabschnitt
,M* der compressus-Zone in dem auch die Speziation
der Biospezies Ceratites nodosus abgeschlossen war
(RemN 2007).

In beiden Zeitabschnitten (Tafel | e/f) erscheint das on-
togenetische Verhaltensmuster von ?G. tridorsatus und
G. bidorsatus identisch.

Der Messwert Windungsbreite ,,om* - Tafel | g/h
Die Diagramme beider Arten vermitteln mit den Werten
der ontogenetischen Zunahme der Gehéusebreite ,,bm*
beim Vergleich mit den Werten der Ventralseitenbreite
bV erwartungsgemal ein analoges Verhaltensmuster.
Auffallend ist wiederum der im unteren Zeitabschnitt
(Tafel I g) deutliche Trend-Wechsel bei der Breiten-
zunahme vom Gehdausegrofien-Bereich ,,C* nach ,,.D“,
und anschlieRend das anndhernde Verharren auf dem
Niveau des GroRenbereiches ,,E*“.

Mit Ausnahme der GréRenklasse ,,D* erscheint im
Zeitabschnitt ,,M* der ontogenetische Trend einer kon-
tinuierlichen Gehausebreitenzunahme stabilisiert.
Identitat und GroRe der Werte ,,om* und ,,bv* zeigen,
dass es zwischen ?G. tridorsatus und G. bidorsatus bei
der Wachstumsstrategie keine deutlich sichtbaren Un-
terschiede gibt.

Messwerte ,,bv* im Verteilungsmodus - Tafel | i/j
Erscheint die Entwicklung der Mittelwerte in den Dia-
grammen scheinbar kontinuierlich, so wird am Beispiel
der Messwertverteilung ,,bv* die ibergrofe Variabilitat
der Breite der Ventralseite deutlich. Um eine grofere
Anzahl der Daten zu erlangen, wurden die Messwer-
te der Gehéusegrdfen ,,D“ und ,,E* der Zeitzonen ,,U*
und ,,M* jeweils zusammengefasst. In den Diagram-
men erscheinen sowohl die Werte von ?G. tridorsatus
als auch von G. bidorsatus nicht normalverteilt und
chaotisch. Allerdings deutet sich ab dem Wert 90 mm
jeweils eine zweite Spitze der Verteilung an.

3.5 Gehause-Parameter - Tafel 11

Die Diagrammvergleiche beziehen sich auf die Gehéu-
separameter der Gehause-Messwerte des Durchmessers
,D1% Die Variabilitat wird durch die Einbeziehung der
Abweichungen vom arithmetischen Mittel sichtbar. Die
extrem grofRe Variationsbreite der Gehdusemorphologie
ist nicht das Ergebnis fehlerhafter Messwerte, sondern
ein Beleg fiir die Dimension der erfolgreichen evolu-
tiondren Anpassung (Adaptation) in der Zeit.

Das koordinierte Zusammenwirken beim Wachstum
der Ventralseitenbreite und der Lateralseitenhdhe wird
mit dem Querschnittswert ,,Qv* dargestellt. Zusatzlich ist
er ein Vergleichswert zum Geh&usequerschnitt ,,Qm*.
Im Adaptationszeitraum ,,U* (Tafel Il a/b) ist das arith-
metische Mittel von ,,Qv* der beiden Arten trotz der
extremen Variationsbreite mit dem Wert 102 noch iden-
tisch, ihr artspezifisch physiologisches Anpassungs-
verhalten jedoch deutlich verschieden. So variiert in
den mittleren Ontogeniestufen von ,,.C* bis ,,E* der
Querschnittswert von ?G. tridorsatus besonders stark,
wahrend bei G. bidorsatus das variable Anpassungs-
verhalten in allen GroRenklassen durchgéngig bei-
behalten wird.

Im Adaptationszeitraum ,,M* (Tafel Il c/d) differieren
die Parameter-Mittelwerte ,,Qv* der beiden Arten mit
104 zu 102 nur geringfiigig. Ihre Strategie der weite-
ren evolutiondren Anpassung an das marine Milieu ist
jedoch grundverschieden. Bei ?G. tridorsatus erscheint
die physiologische Adaptation an die ©6kologischen
Bedingungen einigermafen konsolidiert, wéhrend G.
bidorsatus mit einem ungewdhnlichen ontogenetischen
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Verhaltensmuster zwischen GroRenklassen ,,AB*“-,D*
auffallt. Dem frilhen Ontogenieabschnitt ,,AB-C* mit ge-
ringer Variationsbreite folgt in den GréRenklassen danach
eine maximale Abweichung vom arithmetischen Mittel.

Die Parameterwerte fur den Gehdusequerschnitt ,,Qm*“
(Tafel Il e/h) verhalten sich anndhernd analog zu den
\ergleichswerten ,,Qv* (Tafel Il a/d).

Das arithmetische Mittel des Querschnittswertes ,,Qm*
(Tafel 11 e/f) aller GroRenklassen von ?G. tridorsatus
betragt im Adaptationszeitraum ,,U* 131 und das von G.
bidorsatus 127. Allgemein tendiert also ?G. tridorsatus
zu einem kompakteren Gehéusebau. Unterschiedlich ist
auch ihr physiologisches Anpassungsverhalten. So er-
reicht ?G. tridorsatus in der mittleren Ontogenie-Stufe
,»D“ mit 113 Punkten die maximale Variationsbreite
sowie Gehause mit dem groRten Querschnittswert 200.
Im Unterschied dazu wechseln die Variationsbreiten
von G. bidorsatus zwischen den GréRRenklassen.

Im Adaptationszeitraum ,,M*“ (Tafel 1l g/h) verringert
sich zwischen den Arten die Differenz der Mittelwerte
des Gehausequerschnitts ,,Qm* auf zwei Punkte. Die
Variationsbreite erscheint allgemein verringert. Sie
kann als Zeichen fiir den Beginn eines erfolgreichen
Anpassungsverhaltens der Individuen gedeutet werden.
Auch hierbei unterscheiden sich die beiden Arten wie-
der grundsétzlich.

So scheint ?G. tridorsatus mit der gleichmaRig Uber alle
Ontogeniestufen verringerten Variationsbreite und dem
mittleren Gehdusequerschnittswert von 130 die optima-
le Gehauseform gefunden zu haben. Bei G. bidorsatus
sieht das etwas anders aus. Aufféllig bleibt einmal mehr
das Verhalten der Individuen der GréRenklasse ,,C*,
denn bis zu dieser Ontogeniestufe verlauft die evolutive
Entwicklung des Gehdusequerschnitts bei geringer Va-
riationsbreite wechselhaft. Danach vergroRRert sie sich
bis GroRenklasse ,,F*“ nochmals auf eine maximale Va-
riationsbreite. Das Anpassungsverhalten auf der Suche
nach einem optimalen Gehausequerschnitt erscheint
nicht abgeschlossen.

Gesamt Qm1: Qm2 im Verteilungsmodus - Tafel 11'i/j

Fur die vergleichende graphische Darstellung der
Querschnitts-Parameter ,,Qm1*“ und ,,Qm2“ der
Troistedter Belege wurde der Verteilungs-Modus
gewdhlt. Die Geh&usequerschnitts-Werte von ?G. tri-

dorsatus und von G. bidorsatus erscheinen mit zwei
angedeuteten Spitzen nicht normalverteilt. Ein ana-
loges Verteilungsmuster zeigten bereits die Messwerte
der Ventralseitenbreite ,,bv* (Tafel I i/j). In den Popu-
lationen der beiden fossilen Arten existierten demnach
prozentual unterschiedlich aufgeteilt ,,dickere* und
»Schlankere® Individuen. Bei den rezenten Nautili-
den werden mit diesen morphologischen Unterschieden
mannliche und weibliche Individuen unterschieden. Ein
Ubertrag dieses Verteilungsmusters auf 2G. tridorsatus
und G. bidorsatus konnte die Ursache fiir die Entstehung
der UbergroRen Variationsbreiten erklaren. Der Wer-
tebereich wiirde jeweils halbiert und die teilweise
unterschiedlichen Verldufe der Minima und Maxima
in den Diagrammen der Tafel 1l a-h begriinden. Somit
ware eine Trennung der Geschlechter beider Arten mit
dem Kurvenverlauf im Verteilungsmodus (Tafel 11 i/j)
beim Querschnittswert 130 hypothetisch denkbar.

Die Innenspirale ,,1* = (N1 / D1)*100

Mit dem Geh&usewachstum vergrofRert sich auch
die Innenspirale (=Nabelweite). Die ontogenetische
GroRenentwicklung der Innenspirale der zwei Arten
unterscheidet sich im Adaptationszeitraum ,,U*“ noch
eindeutig (Tafel Il a). Bis zur GroRenklasse ,,D* liegen
die Parameterwerte der von ?G. tridorsatus gebildeten
Nabelregion unter denen von G. bidorsatus. Allerdings
handelt es sich bei diesen Messwerten um Mittelwerte
einer groflen Variationsbreite.

Obwohl durch die unterschiedliche vom Umbilikalrand
zur Naht einfallende Nabelwand die Nabelweite von G.
bidorsatus subjektiv groRer wirkt, ist im Adaptations-
zeitraum ,,M* mit Ausnahme der Grkl ,,C* die Grole
der Innenspirale beider Arten faktisch identisch.

3.6 Phragmokon-Messwerte - Tafel 111 c-h

Anzahl der Septen - Ausgehend vom Mittelwert nimmt
die Anzahl der Septen kontinuierlich mit der Gehéause-
groRe zu (Tafel I11 c/d). Die sehr grofRe Variationsbreite
der Werte macht jedoch deutlich, dass der Kammerein-
bau beim Gehdusewachstum nicht ,,genormt* ist und
sich G. bidorsatus und ?G. tridorsatus in beiden Zeit-
zonen verschieden verhalten.
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Septen-Drangung - Der Mittelwert fir den Dréan-
gungsindex S/h4n verringert sich mit wachsender
GehéusegroRe (Tafel 111 e-h), der Abstand der letzten
drei Septen zueinander wird kleiner. Damit wére Sep-
tendrangung als Indiz fur erlangte Geschlechtsreife bei
maximaler Gehdusegrolie bestétigt.

Dem widerspricht jedoch die grole Abweichung von
den Mittelwerten, denn bereits Individuen der GroRen-
klasse ,,AB* konnen einen kleineren Dréngungsindex
als Individuen der GréRenklasse ,,E/F* haben.
Zusatzlich ist im Adaptations-Zeitraum ,,M*“ von bei-
den Arten noch ein unterschiedliches physiologisches
Anpassungsverhalten zu erkennen.

3.7 Korrelation des Anpassungsverhaltens der beiden
Arten an das marine Milieu der Mei3ner-Formation

In der quantitativen Darstellung wird die unterschiedli-
che Anpassung der beiden Arten in der Zeit graphisch
eindrucksvoll vermittelt (vgl. Abb. 6). Auffallend ist
die wechselnde Dominanz von G. bidorsatus in der fle-
xuosus-Zone und von ?G. tridorsatus in der sequens/
pulcher-Zone sowie die danach zahlenmé&Big deutliche
Reduzierung der Individuen. In diesem Zusammenhang
konnte die Beschrankung der Funde mit Schalener-
haltung auf die sequens/pulcher-Zone als ein Indiz fir
wechselnden Chemismus gesehen werden.

3.8 Fazit

Alle Messwerte und Geh&useparameter sind nicht nor-
malverteilt. Die reale Dimension der Variabilitat der
Werteverteilung ist aufergewohnlich. Das arithme-
tische Mittel dient lediglich als Richtwert. Deutlich
verschiedene physiologisch/ontogenetische Wesens-
merkmale der Arten sind phylogenetisch beim Adapta-
tionsverhalten als Trend erkennbar. Eine Besonderheit
ist das durchgéngig auffallige Wachstumsverhalten der
Individuen im Bereich der Ontogeniestufe ,,C*.

Die extrem groRRe Variabilitdt macht deutlich, dass mit
Parameterwerten der Steinkerne eine Artdiagnose nicht
maglich ist. Gleiches gilt fir den Informationsgehalt
des Phragmokons. Der Einbau der Septen beim Ge-
hausewachstum erscheint abhéngig vom subjektiven
Befinden des Individuums. Weder Gehdusegrofle, die
Anzahl der Kammern noch die Septendrédngung sind
demnach ein Indiz fur Geschlechtsreife.
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4. Vergleich mit dem Anpassungsverhalten von
G. bidorsatus an brackisches Milieu der Warburg-
und Erfurt-Formation - Tafel IV

In den Diagrammen wird beim Vergleich der Indi-
viduen der Warburg-Formation mit dem Troistedter
Belegmaterial der Meil3ner-Formation die durchgéngig
zu verfolgende Phylogenese von Germanonautilus bi-
dorsatus als eine Biospezies sichtbar. Die graphische
Darstellung der GehdusegroRenverteilung (Tafel 1V a)
widerspiegelt ein heterochron evolutives Anpassungs-
verhalten der Population an die Milieuwechsel in der
Zeit. Wegen fehlender fossiler Belege der Immigran-
ten bleibt ihre Adaptation an das Flachwassermilieu
der Trochitenkalk-Formation leider unbekannt. In
diesem Zeitraum entsteht jedoch aus der eingewan-
derten Stammart die Art Germanonautilus bidorsa-
tus. Weil ein Vergleich fehlt, kann deshalb ihre beim
Ubergang vom Flachwasser zum marinen Milieu ,,U*
gleichmaRBige Gehausegrélenverteilung von 5 cm bis
25 cm (,,B-E") nicht exakt begriindet gedeutet werden.
Ein Trend zu einer kontinuierlichen GrofRenzunahme
ist nicht erkennbar. Erst im Zeitabschnitt ,,M* wird die
Fixierung auf optimale Gehdusegrdfien zwischen 15
und 25 cm (D/E) als endgiiltig stabilisierte physiolo-
gische Anpassung an das marine Okosystem sichtbar.
Beim folgenden bedeutsamen Milieuwechsel von den
marinen zu brackischen Lebensbedingungen (Pr) &n-
dert sich an allen Mess- und Parameterwerten das
Adaptationsverhalten erneut.

- Die GehadusegroBen-Verteilung (Tafel 1V a) er-
scheint wiederum ausgeglichen, allerdings errei-
chen erstmals wenige Individuen maximale Ge-
hause Grolen >30 cm. Im folgenden Zeitraum ,,0*
stabilisiert sich bis zur Erfurt-Formation dieser
Trend (RemN 2015) einer annahernd gleichmaRigen
GroRenverteilung zwischen 10 cm und 30 cm.

- Beim Diagramm-Vergleich (Tafel 1V b-d) wird die
grundsitzlich ontogenetisch basierte Anderung des
Gehéusebauplans beim Milieuwechsel sichtbar. Die
Messwerte der GroRenklassen ,,AB* bis ,,D“ lie-
gen unter den Durchschnittswerten der Zeitraume
,U/M“ und in Umkehrung der Reaktionsweise die
der GroRenklassen ,,E* bis ,,G* dariiber. Wobei sich
wiederum die Werte zwischen den Zeitrdumen ,,Pr*
und ,,O* nochmals deutlich unterscheiden.



Abb. 6: In der vergleichenden Darstellung wird die unterschiedliche physiologische Anpassung der beiden Arten in der Zeit graphisch vermittelt. Auf-
fallend ist die wechselnde Dominanz von G. bidorsatus in der flexuosus-Zone und von ?G. tridorsatus in der sequens/pulcher-Zone sowie die danach
zahlenmaBig deutliche Reduzierung der Individuen. Die Beschréankung der Funde mit Schalenerhaltung auf die sequens/pulcher-Zone kann als ein Indiz
fur wechselnden Chemismus gesehen werden.






Analog zu den ontogenetisch basierten Anderungen
des Gehéusebauplans beim Gehausewachstum (Ta-
fel IV b-d) veréndern sich auch die Querschnitts-Pa-
rameter (Tafel 1V e-f). Die Durchschnittswerte der
groRen Variationsbreite liegen deutlich unter denen
der Zeitraume ,,U/M*. Dieser Trend vergroRert sich
im Verlauf der Phylogenese vom Zeitraum ,,Pr*
nach ,,0“. Die Gehéause werden immer schlanker.
Der Wert fur die Ausbildung der Nabelwand (Ta-
fel 1V g) wird bei der Diagenese (Kompaktion,
Quetschung) des Steinkerns am meisten verfélscht.
Trotzdem erscheint die Ausbildung der GroRenklas-
se ,,C* mit dem steiler werdenden Nabeleinfall wie
eine ontogenetische Besonderheit der Gehdusemor-
phologie. Eine Folge der Anpassung ist der flachste
Einfall der Nabelwand vom Umbilikalrand bis zur
Naht (,,Pr) der sich in ,,O* nur gering verandert.
Subjektiv entsteht dabei die Vorstellung einer gro-
Reren Nabelweite.

Die Variationsbreite der Werte der Innenspirale ist
wie beim Gehdusequerschnitt sehr grof3. Die Durch-
schnittswerte nehmen mit der Gehausegrofie zu und
liegen zwischen 23 und 28 (Tafel 1V h). Dieser phy-
logenetische Trend bleibt auch in den Zeitraumen
,Preund ,,O" unveréndert.

Im Unterschied zur genetisch basierten Morpholo-
gie des Gehausebaus der Population widerspiegelt
der Phragmokon die physiologische Reaktion der
Individuen auf duRere Reize. Deshalb ist die Anzahl
der eingebauten Septen ein wichtiger physiologi-
scher Indikator (Tafel 1V i). Im Diagramm ist das
Anpassungsverhalten der Individuen auf Milieu-
wechsel jeweils anschaulich dargestellt.

Deutlicher als mit den physiologisch basierten
Dréngungswerten (Tafel 1V j) konnen die individu-
ellen Anpassungsprobleme im Zeitabschnitt ,,Pr*
beim unmittelbaren Milieuwechsel nicht dokumen-
tiert werden. Erst im Zeitraum ,,O* normalisiert sich
die ontogenetische Entwicklung in der Adaptations-
phase ab GroRenklasse ,,E*.

Die Analyse der heterogenen Phragmokonwerte
macht deutlich, dass der Kammereinbau kein In-
dikator fiir das Erreichen der Geschlechtsreife sein
kann und auch keine Riickschlisse auf eine hy-
drostatische Funktion zulésst.

5. Schalenreste auf Troistedter Nautilus-Steinkernen
5. 1 Schalenaufbau rezenter Mollusken

Die als Erste beim Gehdusewachstum an der Gehéu-
semiindung ausgeschiedene Lage ist das Periostracum.
Sie ist eine undurchsichtige hornartige organische Mas-
se und besteht aus Conchin. Diese organische Substanz
kann unterschiedlich farbig bis schwarz gefarbt sein
und ist wasserunldslich. Mit dieser Eigenschaft ver-
hindert das Periostracum die Auslaugung der darunter-
liegenden Kalklagen durch die im umgebenden Wasser
enthaltene Kohlensdure. Die vom Mundsaumepithel
beim rhythmischen Gehédusewachstum ausgeschiede-
ne Conchin-Lage bildet an der Schalenoberfliche die
Anwachsstreifen.

Als zweite Lage folgt eine aus winzigen Kalzitkristallen
bestehende als Ostracum bezeichnete Prismenschicht.
Die dicht liegenden Kristalle werden jeweils durch
diinne Lagen einer vorwiegend braunen organischen
Substanz (Conchin?) zusammengekittet.

Mit der Bildung von Periostracum und Ostracum
entstehen nach vorgegebener genetischer Matrize die
skulpturellen Schalen-Merkmale. Dabei wirkt die kris-
talline Struktur des Ostracums stabilisierend.

Die auf das Ostracum folgende Perlmuttschicht ist das
Hypostracum. Diese innere Schalenschicht besteht
aus feinen Aragonitkristalichen. Auch diese Strukturen
werden wie die Kristalle der Prismenschicht vollstan-
dig von einer hauchdiinnen dem Conchin entsprechen-
den organischen Substanz (iberzogen und zusammen-
gehalten. Das Hypostracum vergroRert die Stabilitét
und gléattet die Schale nach innen aus.

Beim Schichtaufbau wird die enorme funktionelle Be-
deutung des Conchins fiir die Schalenstruktur sichtbar.

5. 2 Diagenese fossiler Schalenreste

Mit der diagenetischen Besonderheit der Konservie-
rung fossiler Schalenreste auf Nautilus-Steinkernen der
sequens/pulcher-Zone erlangt der Fundort Troistedt eine
liberregionale Bedeutung. Im Unterschied zur Ersatz-
schalenbildung, bei der die Originalschale durch Kal-
zit ersetzt wird, erscheinen bei fossilen Schalenresten
sowohl die organischen als auch die anorganischen
Bestandteile durch diagenetische Prozesse veréndert.
Die urspriinglich organische Substanz in Form des va-
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riabel farbig bis schwarz gefarbten Conchins dominiert
das Geflige der fossilen Schalenreste in unterschiedli-
chen Erhaltungs-Stadien. Bislang wurden Details die-
ser Schalenstrukturen noch nicht untersucht. Deshalb
bezieht sich ihre empirische Beschreibung auf den
bekannten Schalenaufbau rezenter Molluskengehéuse.
Allerdings sind fiir die Rekonstruktion der urspriingli-
chen Gehausemorphologie die Diagenese-Prozesse ohne
Bedeutung, denn diese wird mit der spezifischen Aus-
bildung der Anwachsstreifung als genetisches Merkmal
ermoglicht. Da sich jedoch die erhalten gebliebenen
Schalenreste auf Nautilus-Steinkernen der sequens/pul-
cher-Zone konzentrieren, konnte eine mineralogisch/
chemische Analyse zusétzlich einen Zusammenhang
ihrer Entstehung mit dem Chemismus des Meerwassers
dieser Zeitebene erschlielen.

5. 3 Beschreibung der Diagenese-Stadien

Mit Hilfe der Anwachsstreifen auf Schalenresten von
Nautilus-Steinkernen rekonstruierte Munpros (1971)
erstmals das Nautilusgehduse mit Trichtermlindung
und deutete die Ausbildung dieser Miindungsform als
Zeichen der erreichten Geschlechtsreife. Anwachsstrei-
fen dokumentieren den iterativen Verlauf der Gehduse-
form an der Gehdusemiindung. Sie erméglichen jedoch
damit noch keinen Riickschluss auf reale GrofRe und
Morphologie des urspriinglichen Nautilus-Gehduses.
Voraussetzung dafiir ist der direkte ventrale Nachweis
des Trichterbeginns, seiner vollstdndigen Ausbildung
auf der Ventralseite und die mit Anwachslinien vom
Marginalrand bis zur Naht dokumentierte EndgroRe
der Wohnkammer. Die Rekonstruktion dieser realen
Gehausemorphologie wird mit dem Troistedter Beleg-
material aus der sequens/pulcher-Zone moglich.

5. 3. 1 Germanonautilus bidorsatus

5.3.1.1 Die Schalenmorphologie der Gehause-
mundung - Tafel V

Mit Anwachsstreifen auf Resten des Periostracums ist
die spezifische Ausbildung der Trichtermiindung von
Germanonautilus bidorsatus auf dem Belegstiick Abb.
a (NME Nr. 13; 411; Grkl. ,E*, ,,h1n* =86 mm, ,blv*
= 80 mm) original erhalten. Das Wachstumsverhalten
wird mit einer zwischenzeitlich abgesenkten interimis-
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tischen Gehdusemiindung exakt dokumentiert. Dabei
wird die fur G. bidorsatus charakteristische Trichter-
form plastisch sichtbar. Ausgehend von der median
schmal gerundeten Basis verbreitert sich der Trichter
beidseitig gleichmaRig und endet mit dem Erreichen
des leicht nach auflen gerundeten Marginalrandes. Im
hinteren Teil ist nach Losung der Schalenreste nur noch
der Abdruck der vom Hypostracum geglétteten Gehdu-
seinnenwand auf der Steinkernoberflache erhalten.
Dieses lediglich von Anwachsstreifen gebildete Gefiige
der Abb. a entspricht der in Abb. b (NME Nr. 11; 017;
GroRenklasse ,,E, ,,hin“ = 94 mm, ,blv* = 77 mm)
mit original Schalenresten anndhernd vollstandig er-
haltenen Form der Trichtermiindung. Das Conchin des
Ostracums und Hypostracums bildet mit Resten des
Periostracums und anorganischen Bestandteilen eine
sprode Schalenlage. Sie wird offenbar nur von dem
urspriinglich organischen Material zusammengehalten.
Entsprechend der letzten Anwachsstreifen markiert die-
se Lage die Schalengrenze der Trichtermiindung.
Anwachsstreifen, die den Mundungsverlauf von der
Ventralseite Giber den Marginalrand auf die Lateralseite
widerspiegeln, sind selten. Mit den Original-Schalen-
resten auf Abb. ¢ (= Abb. @) kann das mit den beim
Wachstum jeweils an den interimistischen Gehdusemiin-
dungen gebildeten Anwachsstreifen nachvollzogen
werden. Diese verlaufen von der Ventralseite im rech-
ten Bogen Uber den Marginalrand lateral ann&hernd
senkrecht zum Umbilikalrand und weiter bis zur Naht
im Nabelgrund Abb. d (vgl. Abb 3a, NME Nr. 13; 394,
GroRenklasse ,,E“, N1 = 53 mm). Umbilikal kann die
Schale gerundet, kantig oder als Wulst ausgebildet sein.
Die kalzitische Naht entsteht beim Wachstum der late-
ralen Schale durch ,,Verschweilen* mit der darunter-
liegenden Gehéausewand.

Fazit: Mit den Abb. a-d der Tafel V wird mit Hilfe
der Anwachsstreifen des originalen Periostracums die
Ausbildung der natlirlichen Gehduse-Miindung des G.
bidorsatus dokumentiert.

5.3.1.2 Rekonstruktion der natirlichen Wohn-
kammerlange - Tafel VI

Zur vollstandigen Rekonstruktion des nattrlichen
Gehéusebaues gehoren neben der Morphologie der
Gehdusemuindung noch Messwerte zur Berechnung der



realen WohnkammergroéRe. Voraussetzung dafir sind
Belege mit optimal ausgebildeten Trichtermiindungen.

Das Belegstlick Abb. Tafel VI a (NME Nr. 13; 411, vgl.
Tafel V a) ist ein Wohnkammer-Rest mit den letzten
Anwachsstreifen des Periostracums an der Basis der
medianen Trichtermiindung. Das Winkelmal3 vom letz-
ten Septum zur Nabelmitte und der ventralen medianen
Trichterbasis von 115° fixiert einen ersten Messwert.
Mit dem Verlauf der ausgezeichnet erhaltenen Anwachsli-
nien kann von ihrer medianen Basis bis zum marginalen
Ubergang zusatzlich das BogenmaR jeweils einer itera-
tiven Trichtermlindung ermittelt werden. Ein auf diese
Weise ermittelter Messwert betrdgt 30°.

Das Belegstiick Abb. Tafel VI b (NME Nr. 13; 350;
GroRenklasse ,,D%, ,,hin“ = 80 mm) ist ein median
geschnittener Steinkern auf dem das Conchin des Os-
tracums und Hypostracums eine diinne Lage bildet.
Als Epoken siedeln auf ihr Placunopsis ostracina und
Spirorbis valvata. Die Conchinlage markiert auf der
Ventralseite die Schalengrenzen zur Trichtermindung.
Ausgehend vom letzten Septum zur Nabelmitte betragt
das Winkelmall zum medianen Trichterbeginn wiede-
rum 115°. Der unvollstandig erhaltene Trichter endet
marginal bei 135° und erstreckt sich tber 20°. Die vom
letzten Septum durch die Nabelmitte gezogene Verbin-
dung endet an der Naht am Wohnkammerende bei 180°.

Das Belegstiick Abb. ¢ (NME Nr. 13; 1117; GroRen-
klasse ,E“, ,h1ln“ = 94 mm, ,blv* = 77 mm) wird
durchgéngig von einer spréden Schalenlage aus dem
Conchin des Ostracums und Hypostracums und Resten
des Periostracums bedeckt. Auf ihr siedeln als Epoken
Spirorbis valvata. Ventral markiert diese Lage die
Schalengrenzen zur Trichtermindung exakt (vgl. Tafel
V' b). Das WinkelmalR vom letzten Septum bis zum me-
dianen Trichterbeginn betrdgt erneut 115°. Der Trichter
erstreckt sich tiber 30° und endet bei 145° am leicht
beschadigten Marginalrand. Die Wohnkammer endet
bei 180°.

Fazit: Mit den vergleichbaren Messwerten von drei
unterschiedlich erhaltenen Individuen kann die Posi-
tion der trichterférmigen Offnung auf der Ventralseite
der Wohnkammer von G. bidorsatus mit Bogenmalien
ndherungsweise definiert werden.

Die Trichter6ffnung des Gehduses beginnt median
115° nach dem letzten Septum und erstreckt sich ven-
tral Gber ein BogenmaR von etwa 30° zur marginalen
Gehdusemundung. Die GroRe der Wohnkammer betréagt
annéhernd 180°.

5.3.1.3 Die naturrliche Gehausemorphologie von
G. bidorsatus - Tafel VII

Die Messwerte der Beispiele von Tafel VI a-c kdnnen
mit dem Belegstiick Tafel VII a/b (NME Nr.13; 1189;
GroRenklasse ,,D“, ,h1ln®“ = 72 mm, ,blv* = 63 mm)
bestétigt werden. Das Conchin des Ostracums und Hy-
postracums bildet wiederum eine diinne Lage auf dem
Steinkern und markiert am Trichter die Schalengren-
zen.

Abb. a zeigt die Ventralseite mit dem einseitig vollstan-
dig erhaltenen Trichter. In Form von Anwachsstrei-
fen sind am rechten vorderen Marginalrand Reste des
Periostracums erhalten geblieben. Sie markieren die
marginale Gehausemuindung. Am urspriinglich seitlich
eingebetteten Belegstiick wird die Problematik der Ver-
fullung der trichterformigen Gehdusemiindung sicht-
bar. Die hangende Gehauseseite ist eingedriickt, jedoch
glicklicherweise fast vollstandig erhalten.

Abb. b ermdglicht die Abnahme aller fiir die Gehéau-
se-Rekonstruktion bendtigten Messwerte. Der ventrale
Trichterausschnitt beginnt median bei 115° und erstreckt
sich Uber ein maximales Bogenmal3 von 35° marginal
bis 150°. Die Wohnkammerlange von 180° bestatigt die
vorhergehenden Messwerte.

Fazit: Das Gehéduse von Germanonautilus bidorsatus
hat eine Wohnkammerlange von 180°. Ausgehend vom
letzten Septum erstreckt sich auf der Ventralseite der
Wohnkammer ab 115° ber ein Bogenmaf von 30°-
35° die an der Basis schmal gerundete Trichterdffnung
marginal bis 150°.
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5. 3. 2 ?Germanonautilus tridorsatus

5.3.2.1 Die Schalenmorphologie der Ventralseite -
Tafel VIII

Auf der Ventralseite von zwei Steinkernen sind dem
originalen Conchin des Periostracums entsprechende
dunkelbraun bis schwarze Reste der Originalschale er-
halten geblieben. Die dicht stehenden weitgerundeten
Anwachsstreifen auf den Schalenresten enden an der
Basis der originalen Trichtermiindung. Sie ermdglichen
mit ihrer Form die Rekonstruktion des Trichterbaues
und seine Position auf der Wohnkammer. Als Beson-
derheit der Ventralseite erweist sich die variable Aus-
bildung der parallel zum Marginalrand verlaufenden
Anwachsstreifen.

Abb. a; b (NME Nr. 13; 1106; GroRenklasse ,,D”, ,,h1n*
=83 mm, ,,blv* = 74 mm) ist ein Steinkern mit einem
dem originalen Conchin des Periostracums entspre-
chenden Schalenrest. Die weitgerundeten Anwachsstrei-
fen enden an der Basis der originalen Trichtermiindung.
Die an der Basis flachen Anwachsstrukturen entsprechen
den jeweils iterativen Gehdusemundungen. Sie enden
an der glatten, parallel zum Marginalrand beidseitig
leicht eingesenkten glatten Steinkernoberfliche. Sie ist
ein skulpturelles Merkmal und entstand nach vollstan-
diger Losung der Schale als Abdruck der urspriinglich
vom Hypostracum geglétteten Gehduseinnenseite.
Deshalb sind Anwachsstreifen als Bildungen des Perio-
stracums nie auf Steinkernoberflichen erhalten.

Abb. ¢; d; e (NME Nr. 13; 099; GroRenklasse ,,D”,
»,h1n* =72 mm, ,blv* = 68 mm). Als Folge der seitli-
chen Einbettung ist die originale Trichtermiindung halb-
seitig nur fragmentarisch tberliefert. Umso besser ist die
liegende Seite marginal und lateral bis zum Nabel erhal-
ten. Im Bildausschnitt erscheinen die Anwachsstreifen
an der Trichterbasis wiederum flach weitgerundet. Auf
der rechten Seite enden die Anwachsstrukturen in einer
schmalen erhabenen Conchin-Leiste. Auf dieser parallel
zum Marginalrand verlaufenden Schalenleiste ist der direk-
te weitere Verlauf der Anwachsstreifung nicht eindeu-
tig zu verfolgen. Die auf der Schalenoberfliche erhohte
Struktur ist auf der glatten Steinkernoberfliche nicht
dokumentiert. Der Abstand der Trichtermundung zum
letzten Septum und die auf der rechten Seite verlanger-

te Gehdusemiindung ist fur die spatere Berechnung der
Geh&usegréRe von Bedeutung (vgl. Tafel X b).

Abb. f; g (NME Nr. 13; 292; GroRenklasse ,,B“, ,,h1n*
=45 mm, ,,b1lv* =39 mm) ist ein Beleg mit Resten der
Originalschale in limonitischer Erhaltung. Sowohl das
Conchin des Periostracums als auch die anorganisch/
organischen Bestandteile der Lagen des Ostracums und
Hypostracums sind durch diagenetische Prozesse stark
verandert und kénnen in getrennte Lagen aufspalten (g).
Die Konturen der Anwachslinien erscheinen nicht mehr
scharf ausgepragt. Markant ist die parallel zum Margi-
nalrand verlaufende skulpturelle Bildung. Ein Zusam-
menhang zwischen dem Verlauf der Anwachsstreifen
und der Entstehung der Rinne ist nicht eindeutig zu
erkennen. Die gerundeten Anwachsstreifen miinden
in die rinnenférmige Vertiefung, folgen scheinbar dem
Rinnengrund geradeaus und wechseln danach anschei-
nend im kurzen Bogen auf die Lateralseite.

Der Beleg Abb. h (NME Nr. 13; 379; GroRenklasse
D%, ,,h1n“ =75 mm) ist ein halbseitig erhaltener Medi-
anschnitt aus der compressus-Zone. Mit Anwachsstruk-
turen in einer spezifischen Schalenerhaltung (Kalzit mit
Conchin) ist die Entstehung der ventral/marginal abge-
senkten Rinne besser zu rekonstruieren. Die Richtung
der breit bogenférmigen Anwachslinien der iterativen
ventralen Trichtermiindung wird vor dem Erreichen
des Marginalrandes (iberraschend umgelenkt. Die
Anwachsstreifen laufen nun parallel zum Marginalrand
dicht gedrangt nebeneinander. Dabei nimmt die Scha-
lenstérke nach innen immer mehr zu und fihrt auf dem
Steinkern zu einer rinnenférmigen Vertiefung. Aus diesem
verstarkten Schalenbereich biegen die Anwachsstrukturen
unmittelbar Uber den Marginalrand auf die Lateralsei-
te. Diese symptomatische Erkenntnis vom Schalenbau
erklart auch die Entstehung der Wulst (Abb. d) auf der
Schalenoberfliche. Sie diirfte die Norm gewesen sein. Da
dabei die Schalenstarke nach aufen gerichtet zunimmt,
sind derartige Bildungen auf Steinkernen nicht (ber-
liefert.

5.3.2.2 Die morphologischen Besonderheiten
der lateralen Schale - Tafel 1X

Da nach Losung der Schale nur der Abdruck der vom
Hypostracum geglétteten Gehduseinnenwand erhalten
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ist, unterscheidet sich die Steinkernoberfliche von ?G.
tridorsatus nicht von G. bidorsatus. Den enormen Un-
terschied der morphologischen Ausbildung der Origi-
nalschale beider Arten zeigen die Belege der Tafel IX.
Mit den ungewdhnlich ausgebildeten Anwachsstruk-
turen wird eine andersartige Form der Geh&usemin-
dung sichtbar. Obwohl die vorzigliche Erhaltung
der Anwachsstreifung ein reales Bild von der Form
der Gehdusemiindung vermittelt, verhindert bei die-
sen Belegen der fehlende maRstabliche Bezug auf die
ventrale Trichterausbildung noch eine mafRstébliche
Gehdusrekonstruktion.

Die Abb. a zeigt die Lateralseite des Beleges NME
Nr. 13; 379 von Tafel VIII Abb. h. Von der Rinnen-
bildung auf der Ventralseite ausgehend, verlduft die
Anwachsstreifung der iterativen Gehausemiindungen
im rechten Winkel Uber den Marginalrand auf die La-
teralseite. Hier wechselt sie Giberraschend kurzzeitig retro-
vers die Richtung, um danach erneut in einem weiten
flach-bogenformig geschwungenen Richtungswechsel
bis zum wulstigen Umbilikalrand zu schwenken. Da-
bei kommt es lateral vereinzelt zu gebiindelt verdickter
Schalenbildung.

Diese ungewdhnlich erscheinende laterale Gehdu-
semlindung wird mit dem identischen Verhalten der
nahezu parallel zur Nabelkante wulstigen Schalenver-
dickungen der Belege der Abb. b (NME Nr. 13; 1107;
GroRenklasse ,,D“, ,h1ln®“ =79 mm, ,blv* = 80 mm)
und Abb. ¢ (NME Nr. 13; 1108; GroRenklasse ,,D“,
,,h1n“ =78 mm) gefestigt.

Mit den diagenetischen Abbaustufen bis auf verblie-
bene Conchinreste des Hypostracums der limonitisch
erhaltenen Originalschale der Abb. d (vgl. Tafel VIII
Abb. f) und Abb. e (NME Nr. 13; 630; GroRRenklasse
LE“, ,h1n“ = 87 mm, ,blv“ = 78 mm) werden die
Anwachsstreifen angedeutet, jedoch nicht mehr exakt
Uberliefert. Daftr ist die rechte Trichterseite mit dem
Bogenmalf 50° vollstéandig erhalten (vgl. Tafel XI b).

5.3.2.3 Schalenbau und Wohnkammerlange -
Tafel X

Die unterschiedliche GroRe des Informationsverlustes
auf der Steinkernoberfliche zeigt der Vergleich der
Beispiele auf der Tafel X.
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Eine Vorstellung vom urspringlichen Schalenauf-
bau und der urspriinglichen Schalenstérke vermittelt
der Beleg Abb. a (NME Nr. 13; 380; GroRenklasse
D% ,hln“ =77 mm). An der vom Conchin dunkel
geférbten kalzitischen Restschale sind die 4 mm dik-
ke Umbilikalwulst und Teile der gebiindelt-wulstigen
Schalenverdickungen entlang der einstigen iterativen
flachgebogenen Gehdusemiindungen zu erkennen. Der
ventrale Trichter ist nicht erhalten. Von Bedeutung ist,
dass die Anheftungsstrukturen der Naht auf der da-
runterliegenden Gehéusewand vollsténdig bis zur ein-
stigen Miindung erhalten sind. Ausgehend vom letzten
Septum kann somit auch ohne Bezug auf die ventralen
Trichterstrukturen mit dem Bogenwert 235° das reale
AusmaR der Wohnkammer bestimmt werden.

Der Beleg Abb. b (NME Nr. 13; 099, vgl. Tafel VIII
Abb. c) liefert mit dem Nachweis des 115° nach dem
letzten Septum einsetzenden Trichters, der tber 40° bis
zur marginalen Gehausemiindung reichenden Trich-
ter6ffnung und dem im Nabel bis 235°verfiillten Stein-
kern die ungewohnlichen Gehdusemesswerte der Spe-
zies ?G. tridorsatus.

5.3.2.4 Gehausemorphologie - Tafel XI

Das annéhernd vollstandige Belegstiick Abb. a;b (NME
Nr. 13; 1114; GroRenklasse ,,E“, ,h1n“ =86 mm, ,,b1v*
=100 mm) wurde fast vertikal eingebettet und infolge-
dessen umbilikal im vorderen Nabelabschnitt leicht
verdriickt. Auf der Ventralseite (b) ist die an der Basis
weitgerundete Trichtermindung korperlich erhalten.
Parallel zum Marginalrand begrenzen beidseitig flach
rinnenformig vertiefte Skulpturelemente den Trichter-
rand. Sie entstanden wie von Tafel VIII beschrieben
wahrscheinlich durch Lésung der zur Stabilisierung
entlang der Trichtermiindung verdickt ausgebildeten
Schale.

Lateral ( b) sind originale Schalenreste von der Geh&u-
semiindung bis zur Gehdusemitte erhalten. Ein 1,5 cm
groles fehlendes Bruchstlick von der Spitze des Mar-
ginalrandes wurde nachtraglich erganzt und farblich
dunkel markiert.

Das vom Phragmokon bis zur marginalen Geh&usespit-
ze 23,2 cm grofRe Gehduse liefert folgende BogenmaRe:
Trichteransatz beginnt bei 115°, die Trichtermindung
endet bei 165°, die Trichterlange betragt 50° und die
Lénge der Wohnkammer 235°.
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Abb. 7: Vergleich der Gehausemorphologie in Schalenerhaltung, der gekammerte Phragmokon ist deshalb nicht sichtbar. Die Wohnkammer beider Arten

beginnt ventral bei 115° vor dem medianen Trichterbeginn.

Bei G. bidorsatus (a) fallt die Nabelwand vom Umbilikalrand schrag zur Naht ein. Durch die Nabelmitte gemessen erstreckt sich die Wohnkammer tber

180° und die ventrale Trichteroffnung tiber ein BogenmaRl von 35°.

Bei ?G. tridorsatus (b) fallt die Nabelwand von der Umbilikalwulst senkrecht zur Naht ein. Durch die Nabelmitte gemessen erstreckt sich die Wohnkam-
mer Uber 235° und die ventrale Trichteréffnung tiber ein Bogenmaf von 55°. Zeichnung: Sebastian Brandt

5.4 Zwei grundverschiedene Gehdusebauplane

Mit den Original-Schalenresten auf Nautilus-Steinkernen
aus dem Oberen Muschelkalk von Troistedt wurde die
Nachbildung der urspriinglichen Geh&use-Morphologie
ermdglicht. Dabei wird eine ungewdhnlich divergieren-
de Gestalt der Gehédusemiindung und der Gehéusegrofie
der zwei nebeneinander lebenden Arten sichtbar. Mit
dem Nachweis dieser grundverschiedenen Bauplane
der Nautiliden des Oberen Muschelkalks muss von
einer getrennt evolutiondren Entwicklung auf Gat-
tungsebene ausgegangen werden. Die Beschreibungen
der Gattung Germanonautilus Mojsisovics, 1902, der
Typusart G. bidorsatus Schlotheim, 1820 und der Art
?G. tridorsatus Bottcher, 1938 sind Beschreibungen
der Steinkern-Rumpfversion mit der vom Abdruck des
Hypostracums gepragten und geglatteten Steinkernober-
fléche.

Die mit der Schalenerhaltung ermdglichte Gehause-Re-
konstruktion veréndert die taxonomische Stellung der
Arten zueinander grundlegend und verlangt eine erwei-
terte spezifische Beschreibung der Gehdusebauplane.

Erweiterte Beschreibung des Gehausebauplans der
Gattung Germanonautilus Mojsisovics, 1902 mit der
Typusart bidorsatus Schlotheim, 1820.

Der Windungsquerschnitt des Gehéuses ist von quadra-
tisch bis trapezférmig sehr variabel. Die Flanken
konnen flach gewdlbt oder glatt sein, der schwach
gerundete Marginalrand kann glatt oder verschieden
auf die Flanke und/oder die Ventralseite tbergreifend
skulpturiert sein. Die Ventralseite kann eben und glatt,
schwach gerundet, oder mit einer medianen Vertiefung
(= Name bidorsatus) versehen sein. Der Nabel ist va-
riabel méRig weit. Die Nabelwand fallt knapp gerundet
bis glatt vom Umbilikalrand schrag zur Naht ein. Dabei
entsteht die Form eines Trichters. Der Umbilikalrand
kann kantig, knapp gerundet oder als schwache Wulst
ausgebildet sein.

Ausgehend vom letzten Septum beginnt bei 115° auf
der Ventralseite des Geh&uses ein an der Basis schmal
gerundeter Trichter. Von der Basis ausgehend verbrei-
tert sich der Trichter gleichméaRig bis zum Marginal-
rand bei 150°. Von dort verléuft die Gehdusemiindung
in einem eng gerundeten Bogen auf die Lateralseite und

57



gerade weiter iber den Umbilikalrand bis zur Naht. Die
Wohnkammer erstreckt sich durch den Nabel gemessen
(iber 180°.

Die neue Gattung wird durch die erweiterte Beschrei-
bung der Typusart G. tridorsatus Bottcher, 1938 defi-
niert.

Der Windungsquerschnitt gestaltet sich von quadratisch
bis trapezformig sehr variabel. Die Flanken kdnnen
glatt oder flach gewdlbt sein, der schwach gerunde-
te Marginalrand ist glatt oder selten zur Lateralseite
schwach wulstig-knotig skulpturiert. Die Ventralseite
ist eben und kann parallel zum Marginalrand in eine
schmale flache Rinne {ibergehen. Die Nabelweite ist
variabel. Der Umbilikalrand kann bis zu einer starken
Waulst ausgebildet sein. Vom Umbilikalrand fallt die
Nabelwand steil zur Naht ein,

Ausgehend vom letzten Septum beginnt bei 115° auf
der Ventralseite des Gehduses der an der Basis breit
gerundete Trichter. Von ihm ausgehend verlaufen die
Trichterrander parallel zum Marginalrand bis zur ven-
tralen Gehausemiindung bei 165°. Die Miindung des
Gehéuses biegt tiber den Marginalrand in einem engge-
rundeten Bogen zuerst konvex auf der Lateralseite nach
hinten, um wenig spater in einem weiten konkaven
Bogen nach vorn umzuschwenken. Dabei entstehen la-
teral periodisch dem konkaven Bogen folgend wulstige
Schalenverdickungen. Die Gehdusemindung endet
durch den Nabel gemessen bei 235° in einer teilweise
kréftig ausgebildeten Umbilikalwulst und biegt danach
senkrecht zur Naht ab. Somit erstreckt sich die Offnung
der ventralen Gehdausemiindung fir den Weichkorper
von 115° bis 235° iiber ein Bogenmaf} von 120°.

6. Schlussfolgerungen und Diskussion

6.1 Stammarten der germanischen Nautiliden
des Oberen Muschelkalks

Nach Kozur (1980) erstreckten sich im Illyr die Austro-
alpin-dinarischen Faunenprovinzen noch gemeinsam von
den Ostalpen (Salzburger Land) bis in die Dinariden (Sa-
rajevo). Beim Vergleich der von Hauer und Mojsisovics
beschriebenen und abgebildeten Nautiliden dieser Fau-
nenprovinzen miteinander wird ihre morphologische
Vielfalt sichtbar. Als gemeinsames Merkmal haben

58

alle eine maRkig gewdlbte Nabelwand die vom Umbi-
likalrand trichterformig zur Naht einféllt. Zu dieser
Formengruppe gehort der von Mossisovics (1882) als
Art beschriebene und 1902 von ihm zu Germanonau-
tilus gestellte N. salinarius von der Schreyeralpe (Aus-
troalpine Provinz) bei Hallstatt. Die mit ca. 8 cm klein-
wilchsige Morphe wurde anndhernd zeitgleich auch von
Hauer (1887, 1892, 1896) von Han Bulog bei Sarajewo
(Dinarische Provinz) nachgewiesen. Weitere Fundorte
listet Kittr (1903) mit Han Vidovice und Haliluci aus
der Dinarischen Provinz und Schiechlinghéhe unweit
der Schreyeralpe aus der Austroalpinen Provinz auf.
Da nach Kozur (1973) und Kozur & MosTLER (1972)
im oberen Illyr kurzzeitig ein mariner Verbindungsweg
aus diesem Teil der Paléotethys in das epikontinentale
Muschelkalkmeer existierte, kann G. salinarius Mojs.,
1882 begriindet als Stammart von Germanonautilus bi-
dorsatus betrachtet werden.

Als Teil der Neotethys erstreckte sich die Sephardische
Faunenprovinz (Hirscu 1972) im Anis von Israel (Ne-
gev), Agypten (Sinai) und Sardinien bis zur Provence.
Die Balearen und Ostspanien wurden erst im Ladin
von der Neotethys erreicht (Goy & MARTINEZ 1996, PE-
REZ-VALERA et. al. 2014, ReiNn 2008). Beim Vergleich
der von ParNEs (1986) aus diesem Zeitraum beschriebe-
nen und abgebildeten Nautiliden féllt als gemeinsames
Gehdusemerkmal die vom Umbilikalrand senkrecht zur
Naht einfallende Nabelwand auf.

Obwohl der Typ G. salinarius Mojs., 1882 eine vom
Umbilikalrand trichterférmig zur Naht einfallende Na-
belwand hat, stellten Parnes (1986) wie zuvor auch
KummEL (1960) drei 8,5 bis 10,4 cm groRRe Morphen
aus Makhtesh Ramon (Negev) synonym zu Germano-
nautilus salinarius. Bei der Beschreibung, dass ,,der
Nabel recht schmal, tief, abgestuft und die Nabelwand
bis zur Umbilikalkante hoch und steil ausgeprdgt ist*
(PARNEs 1986: 41) wird zwar der grundsétzliche Merk-
malsunterschied zum Typ G. salinarius von Morsiso-
vics (1882) erkannt, die Divergenz der Merkmale je-
doch als Varietét oder Unterart gedeutet.

Die Ergebnisse der vorstehenden Analyse zeigen, dass
der Ursprung der Stammreihe der Spezies ?G. tridorsa-
tus Bottcher in der Sephardischen Faunenprovinz liegt
und Gattung und Art der von KummeL (1960) und Par-
NEs (1986) félschlich synonym zur Gattung Germano-
nautilus gestellten Stammart neu beschrieben werden
mussen (Rem in Vorb.).



6.2 Chronologie der Wanderwege

Das von StamprLi & Borer (2002) entwickelte Plat-
tentektonik-Modell vermittelt fir das Mesozoikum ein
paléogeographisches Bild von der Entwicklung des
mediterran/alpinen Tethys-Raums. Als Teil der sich nach
NW stetig ausbreitenden Neotethys entstand am Nord-
rand von Gondwana ein neuer mariner Lebensraum
mit einer eigenen Faunenassoziation, die Sephardische
Faunenprovinz. Der Raum zwischen der am Sudrand
der eurasischen Platte und Gondwana liegenden Paldo-
tethys mit den Austroalpin-dinarischen Faunenprovin-
zen wird dabei tektonisch standig verandert. Mit Hilfe
der bekannten Immigrationszeitraume der Stammarten
im Hlyr in das Muschelkalkmeer kann die Chronolo-
gie ihrer marinen Wanderwege korreliert und plausibel
nachvollzogen werden.

Abb. 8: Palédogeographische Situation des alpin-mediterranen Raumes
im Illyr als Ergebnis der Kollision von Gondwana mit der Eurasischen
Platte. 1 = Salzburg; 2 = Sarajevo; 3 = Provence; 4 = Sardinien; 5 =
Vicentin, 6 = Israel; M = Muschelkalkmeer. Schematisiert und verandert
nach Parnes et al. (1985) und StamprLi & BoreL (2002).

Der Nachweis von ,,bidorsatus“ ab der Basis der Tro-
chitenkalk-Formation ist ein Fakt. Er entspricht zeitlich
einer tektonisch basierten marinen W-O Verbindung
der Austroalpin-dinarischen mit der Germanischen Fau-
nenprovinz und deckt sich mit der Faunenassoziation
der Conodonten der Conodonten-Zone 1 (Kozur 1980).
Wie zahlreiche weitere Immigranten bis zur Tetractinel-
la-Bank belegen, war diese marine Verbindung zur Pa-
laotethys offensichtlich mehrmals tektonisch aktiviert.

Der Nachweis von ,tridorsatus® ist im Muschelkalk
ab der MeiBner-Formation belegt. Die sephardische
Stammart immigrierte demnach ber eine an der Basis

der flexuosus-Zone tektonisch entstandene N-S Verbin-
dung aus der Neotethys in die Germanische Faunen-
provinz. Da die Conodonten der Conodontenzone 2 aus
der Tonplattenfazies im Muschelkalk Thiringens von
Kozur 1980 auch in Sardinien und der Provence nach-
gewiesen wurden, kann der Wanderweg der Nautiliden
auch mit Conodonten bestétigt werden. Als weiteren
Beleg fir Migranten dieser Meeresverbindung kénnen
die von TornquisT (1898 a, b und 1901) als ,,germano-
type Ceratiten” beschriebenen Morphen des Vicentin
gedeutet werden. Der von Tornquist bei San Ulderice
gefundene Austroceratites tornquisti Philippi 1901
stammt aus dem von MostLER (1980) ins Illyr gestell-
ten Spitzkalk, den Tornquist als besondere ,,tyrrheni-
sche* Triasfazies bezeichnete.

Wanderweg von Germanonautilus bidorsatus: Die
Typuslokalitat fur die Conodonten-Zone 1 mit Gon-
dolella mombergensis und Chirodella dinodoides ist
der Steinbruch ,,Kréhenhiitte* Bad Sulza in Thiringen
(Kozur 1974b). Die mit Coenothyris vulgaris, Encri-
nus liliiformis und Tetractinella trigonella (Kozur
1980: 129) vergesellschafteten Conodonten entstam-
men der Trochitenkalkfazies. Von Kozur wurde in die-
ser Fossilien-Assoziation falschlich auch Paraceratites
(Progonoceratites) atavus aufgefihrt. Das hatte zur
Folge, dass von ihm der Trochitenkalk irrtiimlich als
atavus (=flexuosus) -Zone eingestuft wurde. Die Bio-
spezies Ceratites nodosus setzt jedoch grundsatzlich
erst mit beginnender Tonplattenfazies im Hangenden
der Tetractinella-Bank in der Meif3ner-Formation ein
(OckEerT & REIN 2000).

Somit muss die Trochitenkalk-Formation der Germa-
nischen Faunenprovinz mit der Conodonten-Zone 1 der
Austroalpinen Faunenprovinz und der héheren trinodo-
sus-Zone (Kozur 1980: 129) korreliert werden.

Damit wird der zeitgleiche Wanderweg der Zone 1
Conodonten Gondolella mombergensis und Chirodel-
la dinodoides mit G. salinarius und ihre gemeinsame
Existenz ab der Basis des Trochitenkalks im flachmari-
nen neuen Lebensraum belegt.

Wanderweg von ?Germanonautilus tridorsatus: Die
Typuslokalitét fir die Conodonten-Zone 2 mit Gondolel-
la mombergensis-A.-Z. ist das Reisertal bei Miihlhausen
(Kozur 1974b). Das Profil dieser Lokalitdt entspricht der
Tonplattenfazies der MeilRner-Formation und I&sst sich
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stratigraphisch in die Schichtenfolge von der flexuo-
sus-Zone bis zur compressus-Zone des Oberen Muschel-
kalks zuordnen (Ockert & REIN 2000).

Die Conodonten der Conodonten-Zone 2 des Germa-
nischen Beckens entsprechen gleichfalls den auf Sardi-
nien und der Provence gefundenen Conodonten (Kozur
1980: 123/124). Sardinien und die Provence gehéren
zum Nordrand der Sephardischen Faunenprovinz
(Hirsch 1972) = Westmediterran-arabische Faunenpro-
vinz (Kozur 1980). Mit dieser zeitlichen Ubereinstim-
mung ist der an der Basis der Mei3ner-Formation des
Oberen Muschelkalks lokalisierte gemeinsame \Wan-
derweg der Conodonten der Conodonten-Zone 2 mit
den Nautiliden aus der Negev korreliert. Der Nachweis
von ?Germanonautilus tridorsatus im neuen marinen
Lebensraum ist chronologisch mit der einsetzenden
Tonplattenfazies belegt. Damit wird auch die von ReN
(2008) hypothetisch vermutete Immigration der Stamm-
art(en) der Biospezies Ceratites nodosus aus der Sephar-
dischen Faunenprovinz nachvollziehbar.

6.3 Paldogeographische Entwicklung von der
Trochitenkalk-Formation bis zur Erfurt-Formation
und die Phylogenese von G. bidorsatus Schlotheim,
1820 und ?G. tridorsatus Bottcher, 1938

Die Phylogenese von G. bidorsatus Schlotheim, 1820

Gemeinsam mit den Conodonten Gondolella momber-
gensis und Chirodella dinodoides der Conodonten-Zone
1 (Kozur 1980) immigrierte Germanonautilus salinari-
us Mossisovics, 1882 an der Basis des Trochitenkalks in
das Muschelkalkmeer. Die erfolgreiche physiologische
Anpassung an die 6kologischen Bedingungen des flach-
marinen Lebensraums muss schnell erfolgt sein. Der Fund
eines Rhyncholithes hirundo (Knaust 1991) aus dem
unteren Trochitenkalk bei Jena belegt, dass bereits
zu diesem friihen Zeitpunkt das Beckeninnere von
den Nautiliden besiedelt war. Ein Steinkern aus den
Zwergfaunaschichten Wirttembergs mit einer trich-
terformig vom Umbilikalrand zur Naht einfallenden
Nabelwand (Slg. Batholom&, Neuenstein) bestatigt,
dass es sich bei den friihen Immigranten um Morphen
der Stammart aus der Austroalpin-dinarischen Fau-
nenprovinz gehandelt hat. Nach erfolgter territoria-
ler und reproduktiver Isolation der Population von
der Stammart entsteht die Spezies Germanonautilus
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bidorsatus SchrothemM, 1820 (WiLLmanN 1985). Die
Phylogenese dieser Art erscheint ungewohnlich. Sie
beginnt mit der Speziation im instabilen flachmarinen
Lebensraum der Trochitenkalk-Formation. Leider ist
die fossile Erhaltung von Cephalopoden-Gehausen in
der Trochitenkalkfazies so schlecht, dass aus diesem
Anpassungszeitraum keine weiteren aussagekréftigen
Steinkerne zur Bewertung bereitstehen. Deshalb ist ihr
Adaptationsverhalten nicht dokumentiert.

Die Stufen der Anpassung der Individuen der neuen
Spezies konnten erst nach dem Wechsel von den an-
fangs flachmarinen zu den marinen Lebensbedingun-
gen der Mei3ner-Formation mit den Troistedter Belegen
(,U“ und ,,M*) detailliert erfasst werden. Sie ermdgli-
chen mit den Erkenntnissen aus der Schalenerhaltung
neben der statistischen Steinkernanalyse auch eine re-
vidierte Beschreibung der Gattung Germanonautilus.

Die mit 8 cm urspriingliche StammartgrofRe macht die
ungewohnliche GroRenverteilung im Anpassungszeit-
raum ,,U* als genetisch basiert verstandlich. Sie erklart
weiterhin das phylogenetisch durchgehend auffallige
ontogenetische \erhaltensmuster der GroRenklassen
»,B“und,,C*

Bereits in der flexuosus-Zone wird mit der Vielfalt
der friihontogenetischen Skulpturbildungen die grofRe
morphologische Variationsbreite sichtbar. So kann die
Breitenzunahme des Geh&uses allméahlich oder schnell
erfolgen, die anfangs leicht gerundete Ventralseite des
Gehduses vollig glatt und flach bleiben, frithontogene-
tisch einen erhabenen Fadenkiel ausbilden und/oder
sich mittig bis zu einer rinnenartigen Vertiefung (siehe
Name bidorsatus) absenken, oder ausgehend von der
Trichterbildung bis zu den Marginalrdndern verschie-
den stark skulpturiert sein.

Die Lateralseite kann vom leicht kantigen oder gerun-
deten Marginalrand bis zur Naht vollig glatt bleiben
oder umbilikal eine schwache Wulst bilden. Marginal
konnen Skulpturelemente wie Falten, Knétchen, Kno-
ten oder Wulste auf die Lateralseite ziehen oder eine
Verbindung mit den Skulpturelementen der ventralen
Trichtermiindung herstellen.

Bereits diese Vielfalt einzelner friihontogenetischer
Skulpturbildungen der Spezies Germanonautilus bi-



dorsatus in der flexuosus-Zone belegt den groRen Gen-
pool der Individuen der aus der Paléotethys eingewan-
derten Nautiliden-Population.

Abb. 10: Beispiele fiir friihontogenetische Skulptur-Merkmale auf der
Ventralseite von G. bidorsatus der GréRenklasse ,,B“ (GréRe der Stamm-
art) aus der flexuosus-Zone Troistedt. ) NME 13; 111, b) NME 13; 297

Abb. 11: Beispiele fiir frihontogenetische Skulptur-Merkmale des Mar-
ginalrandes und der Lateralseite von G. bidorsatus der GroRenklasse
,,B“(GroRe der Stammart) aus der flexuosus-Zone Troistedt. a) NME 13;
166, b) NME 13; 243, c) NME 13; 237, d) NME 13; 194

Die physiologische Umstellung von den marinen auf
die brackischen Lebensbedingungen im Hangenden der
Génheim-Bank (,,Pr) veréndert das Wachstumsver-
halten erneut. Die Gehéduse werden etwas schlanker
und der wiederkehrende Trend einer ausgeglichenen
GroRenverteilung wird auf maximale Gehédusegréfen
wenig groRer 30 cm erweitert. Die aufgrund der Scha-
lenerhaltung ermdglichte Gehéduserekonstruktion zeigt,
dass es sich bei den GroRenangaben lediglich um MaRe
unvollstandig verfullter Steinkerne handelt.

Dieses variable Verteilungsmuster charakterisiert auch
die weitere Phylogenese (,,0) bei der Anpassung an
die steten Wechsel der brackischen Bedingungen von
der Warburg-Formation bis zum Grenzdolomit der Er-
furt-Formation.

Die friihontogenetisch angelegten Skulpturmerkmale
wandern in der Phylogenese mit zunehmendem Indi-
vidualalter auf der Wohnkammer immer weiter. Dabei

Abb. 12: Beispiel fiir phylogenetisch bedingte Verlagerung friihonto-
genetischer Skulptur-Merkmale auf Gehéusen der Warburg-Formation.
Vom Marginalrand ziehen wulstartige Knoten auf die Lateralseite. Bis
auf eine breite mediane Rinne bleibt die Ventralseite skulpturfrei. Der
G. bidorsatus aus der nodosus-Zone von Bettborn in Lothringen wurde
von Oliver Schmid (Renningen) gefunden und prépariert. Nach seinem
tragischen Tod an der gleichen Fundstelle mdchte ich mit der Publizie-
rung des Belegstiickes seinen aktiven Beitrag fiir diese Arbeit wiirdigen.

wird durch Rekombination einzelner Merkmale die
morphologische Variabilitat vergroRert. Wéhrend sich
Marginalskulpturen stets abschwachen und friiher aus-
setzen, bleiben mediane Furchenbildungen unveréndert
bestehen.

Bedingt durch das diachrone Voranschreiten der Keuper-
fazies weicht das Muschelkalkmeer stetig nach SSW
zurtick. Nur im Raum des oOstlichen Schweizer Jura
blieben in der Erfurt-Formation durchgangig brackisch/
marine Lebensbedingungen erhalten (Merki 1961).
Von dort kommt es beim Wechsel von regressiven und
transgressiven Sequenzen lediglich zu kurzzeitigen
VorstoBen des Meeres auf das Festland. Alle diese
wechselnden Lebensbedingungen toleriert G. bidorsa-
tus bis zu einer letzten marinen Ingression bis in das
Beckeninnere und der Bildung des Grenzdolomits in
Thiringen (Rein 2014). Erst danach stirbt mit dem
endgultigen Verlust des aquatischen Lebensraums
Germanonautilus bidorsatus nachfahrenlos aus.

Mit der scheinbar problemlosen von flachmarinen tiber
marine bis grenzwertig brackische Okosysteme zu ver-
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folgenden Phylogenese verkdrpert G. bidorsatus den
Organismus einer Art mit einem ungewohnlichen Tole-
ranzverhalten. Die Stammesgeschichte der Biospezies
Germanonautilus bidorsatus ist ein Paradebeispiel fiir
evolutive Heterogenese einer eurypotenten fossilen Art.

Die Phylogenese von ?G. tridorsatus BOTTCHER
1938

An der Basis der Meiner-Formation des Oberen
Muschelkalks entstand mit der einsetzenden Tonplat-
tensedimentation tektonisch basiert ein mariner Verbin-
dungsweg von der Germanischen Faunenprovinz zur
Sephardischen Faunenprovinz als Teil der Neotethys.
Gemeinsam mit den Conodonten Gondolella momber-
gensis-A.-Z der Conodonten-Zone 2 (Kozur 1980)
und den vermutlichen Stammarten der germanischen
Ceratiten (Rem 2008) immigrierte die Population der
von KummMmEL (1960) und Parnes (1986) félschlich zu
Germanonautilus und synonym zu salinarius Mors.,
1882 gestellten Sephardischen Stammart in der flexu-
osus-Zone in das Muschelkalkmeer.

Die Analyse der Troistedter Belege offenbart den Vor-
gang der Speziation nach erfolgter territorialer und re-
produktiver Isolation (WiLLmManN 1985) und die Adap-
tationsstufen in der Phylogenese der neu entstandenen
Spezies ?G. tridorsatus BoTTcHER, 1938. Die spezifische
physiologische Anpassung der Individuen an das mari-
ne Okosystem konnte mit den Messwerten in den Adap-
tationszeitrdumen ,,U“ und ,,M* detailliert dargestellt
werden (Tafel I). Mit der Kenntnis der urspringlichen
GroRe der Stammart zwischen 8,5-10,4 cm wird das
statistisch aufféllige ontogenetische Verhaltensmuster
im Bereich der GroRenklasse ,,C* versténdlich.

Wie das Wachstumsverhalten im Unterschied zu G. bi-
dorsatus (Tafel | a/b) zeigt, hat ?G. tridorsatus schnell
eine neue optimale GehdusegroRe gefunden. Auffal-
lend ist die dabei sichtbar werdende extreme Varia-
tionsbreite der Parameterwerte (Tafel I1). Im Vergleich
zum physiologischen Verhaltensmuster erscheint die
morphologische Variationsbreite der skulpturell ausge-
bildeten Merkmale bescheiden.

Der im Hangenden der G&nheim-Bank (,,Pr) folgende
Wechsel von marinen zu brackischen Lebensbedingun-
gen Ubersteigt die okologische Potenz der Art. Die Spe-
zies ?G. tridorsatus stirbt am Beginn der enodis/pos-
seckeri-Zone nachfahrenlos aus. Es ist der Horizont,

Abb. 13: Die gelegentliche Ausbildung morphologischer Skulp-
tur-Merkmale des ?G. tridorsatus beschrankt sich auf parallel zum
Marginalrand verlaufende rinnenartige Vertiefungen a) NME 13; 939,
GroRenklasse ,,D“ oder/und schwache wulstférmige Knotenbildungen
am seitlichen Marginalrand b) NME 13; 649, GréRenklasse ,,C*.

in dem die zeitgleich immigrierte Biospezies Ceratites
nodosus gleichfalls nahe an ihre 6kologische Toleranz-
grenze kommt.

Die Phylogenese der Biospezies ?Germanonautilus
tridorsatus ist ein Beispiel fur die zeitlich begrenzte
Existenz einer stenopotenten fossilen Art.
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In der Reihe ,,Fungi of Northern Europe* erschien als 5.
Bd. eine sehr gut gelungene Ubersicht zu den helmlings-
artigen Pilzen. Auf 373 Seiten werden die aktuellen Er-
kenntnisse zu dieser Pilzgruppe zusammengefasst, wobei
nicht nur auf die Helmlinge im engeren Sinn (Gattung
Mycena), sondern auch auf die Unterschiede zu anderen
helmlingsartigen Gattungen hingewiesen wird.

Nach der Einflihrung werden im Abschnitt ,,Material
und Methoden* alle firr die Gattung Mycena notwendigen
Charakteristika aufgefihrt und ab S.34 helmlingsahn-
liche Gattungen (z. B. Resinomycena, Roridomyces,
Delicatula, Baeospora, Chrysomphalina, Fayodia, He-

mimycena, Hydropus) beschrieben und durch vorziig-
liche Fotos erganzt. Ein Bestimmungsschlissel erleich-
tert dem Pilzfreund den Zugang zu diesen Gattungen.
Die Gattung Mycena wird einmal hauptséchlich nach
auffalligen Makromerkmalen und in einem zweiten
Schlussel nach Mikromerkmalen zugénglich. Ab S.
78-333 folgen 115 ausfihrliche Beschreibungen, mit
hervorragenden Fotos der Autoren und weiterer My-
kologen. Danach wird auf neu beschriebene, bisher
selten nachgewiesene oder zweifelhafte Angaben zu
Helmlingsarten eingegangen. Ein umfangreiches Lite-
raturverzeichnis und ein Index zu den Arten erleichtern
dem Leser ein weiteres Studium der Mycena-Arten.
Das Buch ist allen in englischer Sprache kundigen Pilz-
freunden sehr zu empfehlen und ladt zur Beschaftigung
mit der so oft vernachléssigten Gattung Mycena gerade-
zu ein.

JURGEN MIERSCH
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