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Sturia brandti n. sp. und Sephardonautilus nov. gen. - Immigranten, Migrationswege und
Korrelationen im Oberen Muschelkalk (Mittlere Trias)

SIEGFRIED REIN

Zusammenfassung

Als neu entstandenes Okosystem ist der Obere Mu-
schelkalk ein tektonisch dominiertes Binnenmeer.
Immigrierte  Makrofossilien aus den alpinen und
sephardischen Faunenprovinzen erméglichen die biost-
ratigraphische und chronostratigraphische Korrelation.
In der unteren trinodosus-Zone migrierte ,,Germano-
nautilus salinarius® aus der austroalpin-dinarischen
Faunenprovinz Uber eine helvetisch-alemannische
Pforte in das neu entstandene Binnenmeer. Aus der
Stammart entstand kladogenetisch Germanonautilus
bidorsatus. Auf dem gleichen Weg migrierte in der
mittleren trinodosus-Zone Sturia sansovinii aus der
austroalpinen Faunenprovinz und bildete kladogene-
tisch die neue Spezies Sturia brandti n. sp.

Der bedeutsamste Schritt der Besiedlung des Okosys-
tems Oberer Muschelkalk erfolgte im unteren Illyrian
aus der sephardischen Faunenprovinz durch eine ein-
malig kurzzeitig tektonisch gedffnete burgundisch-rhei-
nische Pforte. Mit Sephardonautilus tridorsatus nov.
comb. als Typusart der neuen Gattung Sephardonautilus
nov. gen. und der Stammart Sephardonautilus salina-
rius wird die verwandtschaftliche Verbundenheit zwi-
schen den Individuen des Muschelkalkmeeres und der
sephardischen Faunenprovinz dokumentiert.

Gleiches gilt fiir die nach allopatrischer Speziation aus
einer unbekannten Art der Gattung Ceratites de Haan der
sephardischen Faunenprovinz entstandene evolutiondre
Art Ceratites nodosus.

Die Stammart Sephardonautilus salinarius aus der trino-
dosus-Zone der oberen Gevanim-Formation von Makh-
tesh Ramon belegt chronologisch die Korrelation des
Migrationsweges des Sephardonautilus tridorsatus. Die
Morphokline der beispiellos eurypotenten evolutionaren
Art Ceratites nodosus ermdglicht die liickenlose biost-
ratigraphische Gliederung des Oberen Muschelkalkes.

Populationen der stidalpinen Morphen Flexoptychites
angustoumbilicatus und Protrachiceras recubariense
immigrierten hypothetisch zeitgleich mit dem Bra-

chiopoden Punctospirella fragilis. Der Zeitpunkt dieser
vierten Immigrationsphase entsprache chronostratigra-
phisch und biostratigraphisch dem Anisian/Ladinian
Wechsel. Mit physiologischer Anpassung uberleben
Flexoptychites und Protrachiceras in SW Deutschland
von der evolutus-Zone bis in die spinosus-Zone. Sie er-
warten einen neuen kladogenetischen Artstatus.

Fir die Festlegung des Anisian/Ladinian Wechsels im
Oberen Muschelkalk ergdbe sich die Spiriferina-Bank
mit dem Wechsel von der compressus-Zone zur evolu-
tus-Zone. Er Korreliert in der stidalpinen Faunenpro-
vinz mit dem Wechsel von der secedensis-Zone zur
curionii-Zone.

Die Immigranten aus dem Ladin der Schreyeralm-For-
mation Parapinacoceras thiemei und Gymnites brunzeli
besiedeln kurzzeitig das Beckeninnere in Thiiringen.
Durch die allopatrische Speziation einer unbekannten
Spezies der Gattung Ceratites de Haan aus der sephar-
dischen Faunenprovinz entstanden die Schwester-Ar-
ten Ceratites nodosus und Ceratites tornquisti. Die
Phylogenese der Spezies Ceratites tornquisti beginnt
im unteren Illyrian in der Palaeotethys und endet im
Longobardian im Thuringer Grenzdolomit als Chro-
nospezies Ceratites schmidi. Die Klarung der bislang
unbekannten Phylogenese von Ceratites tornquisti in
den Lebensrdaumen Dobrudscha, Sardinien,Vicentin,
Provence und Thiringen bleibt einer detaillierten Ana-
lyse vorbehalten.

Abstract

Sturia brandti n. sp. and Sephardonautilus nov. gen.
- immigrants, migrations pathes and correlations in
the Upper Muschelkalk (Middle Trias)

As a newly formed ecosystem, the Upper Muschelkalk
is a tectonically dominated inland sea. Immigrated mac-
rofossils from the alpine and sephardic faunal provinces
enable the biostratigraphic and chronostratigraphic cor-
relation.

In the lower trinodosus zone ,,Germanonautilus sali-
narius“ migrated from the austroalpine-dinaric faunal
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province via a Helvetic-Alemannic gate into the newly
formed inland sea. Germanonautilus bidorsatus de-
veloped cladogenetically from the stem species. In
the same way Sturia sansovinii migrated in the middle
trinodosus zone from the austroalpine faunalprovince
and formed cladogenetically the new species Sturia
brandti n. sp.

The most significant step in the colonisation of the
Upper Muschelkalk ecosystem took place in the lower
Illyrian from the Sephardic faunal province through
a Burgundian-Rhenish gate which was tectonically
opened for a short time. With Sephardonautilus tri-
dorsatus comb. nov. as type species of the new genus
Sephardonautilus now. gen. and the new stem species
Sephardonautilus salinarius the relationship between
the individuals of the Muschelkalk Sea and the Sephar-
dic faunal province is documented.

The same applies to the evolutionary species Ceratites
nodosus, which originated after allopatric speciation
from an unknown species of the genus Ceratites de
Haan of the Sephardic faunal province.

The strain Sephardonautilus salinarius from the
trinodosus zone of the upper Gevanim-formation of
Makhtesh Ramon proves the chronological correlation
of the migration path of Sephardonautilus tridorsatus.
The morphocline of the unprecedentedly eurypotent
evolutionary species Ceratites nodosus allows the
complete biostratigraphic classification of the Upper
Muschelkalk.

Populations of the southern alpine morphs Flexopty-
chites angustoumbilicatus and Protrachiceras recu-
bariense immigrated hypothetically simultaneously
with the brachiopod Punctospirella fragilis. The time
of this fourth immigration phase would correspond
chronostratigraphically and biostratigraphically to the
Anisian/Ladinian change. With physiological adapta-
tion Flexoptychites and Protrachiceras survive in SW
Germany from the evolutus-zone to the spinosus-zone.
They expect a new cladogenetic species status.

For the determination of the Anisian/Ladinian change
in the Upper Muschelkalk, the Spiriferina Bank would
result with the change from the compressus-zone to the
evolutus-zone. It correlates in the southern alpine fau-
nal province with the change from the secedensis-zone
to the curionii-zone.

The immigrants from the Ladinian of the Schreyeralm
formation Parapinacoceras thiemei and Gymnites
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brunzeli briefly colonize the interior of the basin in
Thuringia.

The allopatric speciation of an unknown species of the
genus Ceratites de Haan from the Sephardic faunal
province gave rise to the sister species Ceratites nodo-
sus and Ceratites tornquisti.

The phylogeny of the species Ceratites tornquisti starts
in the lower Illyrian in the Palaeotethys and ends in the
Longobardian in the Thuringian border dolomite as
Chronospezies Ceratites schmidi. The clarification of
the so far unknown phylogeny of the species Ceratites
tornquisti in the habitats Dobrudscha, Sardinia, Vicen-
tin, Provence and Thuringia is reserved for a detailed
analysis.

Key words: Oberer Muschelkalk, Sephardonautilus
nov. gen., Sturia brandti n. sp., Ceratites nodosus, Cera-
tites tornquisti, biostratigraphy, chronostratigraphy, evo-
lutionary biology

1. Einleitung

In der Mitteltrias war das heutige Mitteleuropa ein im
Sudosten durch das Béhmisch-Vindelizische Hochland
und das Karpaten Vorland vom Palaeotethys-Ozean ge-
trennter Senkungsraum. Epirogenetisch und eustatisch
verursacht wurde er durch die Ostkarpatische Pforte
und spéter durch die Schlesisch-Méhrische Pforte ge-
flutet (Abb. 2a). So entstand im Unteren Muschelkalk
als flaches Randmeer der Palacotethys die Peritethys
(Szurc 2000). Mit einem nordlich geschlossenen Kiis-
tenrand erstreckte es sich von Polen tber Deutschland
bis nach Frankreich und den Nordrand der Schweiz. Bis
zum mittleren Anisian erfolgte Gber diese Pforten die
Faunen-Migration ungehindert aus den asiatischen und
alpinen Faunen-Provinzen der Palacotethys (Kozur
1974). Die paldogeographische Position dieser Wan-
derwege aus der am Stdostrand direkt anliegenden Pa-
laeotethys in dieses Randmeer ist relativ gut bestimmt.
Die fossilarmen Karbonate des Unteren Muschelkalks
ermdglichen jedoch keine beckenweite Biostratigra-
phie mit Makrofossilien. Deshalb sind wegen fehlender
biostratigraphischer Referenzprofile chronostratigra-
phische Korrelationen mit dem Tethys-Raum lediglich
mit Conodonten moglich (NarkiEwWICZ & Szurc 2004).
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Nach der SchlieRung der 6stlichen Pforten wurde die ma-
rine Verbindung zur Palaeotethys vollig unterbrochen.
Mit dem durch erhéhte Verdunstung verursachten
extremen Anstieg der prozentual im Meerwasser
gelosten Salze erloschen im Mittleren Muschelkalk iber
1,1 Ma Jahre weitgehend die Lebensbedingungen.

2. Der Obere Muschelkalk

Im Gegensatz zu den im Unteren Muschelkalk pal&dogeo-
graphisch relativ gut definierten Ostlichen Pforten eines
Randmeeres bleiben im Oberen Muschelkalk alle Deu-
tungen fur Pfortenéffnungen zum Tethys-Ozean hypo-
thetisch. Im Unterschied zum Unteren Muschelkalk sind
die Karbonate des Oberen Muschelkalkes jedoch unge-
wohnlich fossilreich. Sie garantieren mit Makro-Fossili-
en die Erstellung einer hochauflosenden Biostratigraphie
und ermdglichen eine chronologische Dokumentation
des neu entstandenen Okosystems der Germanischen
Faunenprovinz. Die evolutiondre Entwicklung der Or-
ganismen erfolgte nach ihrer Immigration unter endemi-
schen Bedingungen. Die Immigration einer Art endete
mit reproduktiver Isolation von ihrer Stammart und der
kladogenetischen Entstehung einer neuen Spezies.

Das biostratigraphische Profil belegt mit Makro-Fossilien
sieben Immigrations-Phasen in dieses Binnenmeer und
damit neue Artbildungen (Abb. 1). Als chronologische
Dokumentation erméglichen sie die Korrelation mit ver-
schiedenen tethyalen Faunen-Provinzen und die Rekon-
struktion hypothetischer Wanderwege der Immigranten.
Als Schinznach-Formation ist in der Nordschweiz der
Obere Muschelkalk vollstidndig ausgebildet (PiETscH et.
al. 2016, Apaws et. al. 2019). Makro-Fossilien belegen
die sudwestlichste Ausdehnung des Muschelkalkmee-
res (MErk1 1961).

Ganz im Osten der Schweiz liegt das St. Galler Rhein-
tal. Es grenzt an Osterreich und Liechtenstein. Eine Ver-
bindung tber die Alpenrhein-Depression zum Westrand
der Palaeo-Tethys erscheint deshalb geologisch denkbar
(,,Western-Gate*, SzuLc 2000). Sie wiirde den kiirzes-
ten Wanderweg am ostlichen Schwarzwald-Rand durch
SW Deutschland in das Becken bedeuten (,,Alemanni-
sche Pforte”, BacumanN et. al. 2010).

Favorisiert wurde bislang eine marine Verbindung nach
Stiden diber eine ,,Burgundische Pforte*. Zumindest die
aus der sephardischen Faunenprovinz der Neotethys

80

in das Muschelkalk-Meer immigrierten Cephalopo-
den miissten diesen burgundischen Weg zwischen den
Vogesen und dem westlichen Schwarzwaldrand durch
eine ,,Rheinische Pforte* benutzt haben (RemN 2016).

3. Die Immigrationsphasen

3.1 Erste Immigrationsphase (Abb. 1, Abb. 2b/x)
Mittlerer Muschelkalk, Diemel-Formation

Rhyncholithes hirundo (Germanonautilus) (Gb): Fundort
ORmaritz bei Jena, Thiringen, Liegendes der Oberen
Hornsteinbank, Knaust 1991.

Arcestes sp. (Ac): Fundort Weil der Stadt vom 0stli-
chen Schwarzwaldrand, SW Deutschland, Liegendes
der Hornsteinbank (HoHeNSTEIN 1913, ScamipT 1928).

3.2 Zweite Immigrationsphase (Abb. 1, Abb. 2b/y)
Oberer Muschelkalk, Trochitenkalk-Formation,Tetrac-
tinella-Bank, Thiringen

Tetractinella trigonella:Okostratigraphische Leitbank
Sturia sansovinii (St): Fundort Geilsdorf bei Stadtilm.
Hangendes der Tetractinella-Bank, Thiringen.

3.3 Dritte Immigrationsphase (Abb. 1)
Oberer Muschelkalk, Meiner-Formation, flexuosus-Zo-
ne, Thiringen

Ceratites nodosus: Hessisch-Thiiringische-Senke (SEi-
pEL 2013), Thiiringen, Troistedt, ca. 1 Meter iiber Te-
tractinella-Bank (Rem 2007, 2017)

?Germanonautilus  tridorsatus:  Hessisch-Thringi-
sche-Senke, Thiringen, Troistedt, ca. 1 Meter (iber Te-
tractinella-Bank (RemN 2016)

3.4 Vierte Immigrationsphase (Abb. 1)
Oberer Muschelkalk, Meiner-Formation, Spiriferi-
na-Bank, SW Deutschland

Punctospirella fragilis: Okostratigraphische Leitbank
Flexoptychites angustoumbilicatus (N): Fundort Gun-
delsheim, spinosus-Zone, (UrLicHs & KurzweiL 1997)
Protrachiceras recubariense (P): Fundort Steinbruch
am Winterrain bei Weissach, SW-Deutschland, mittlere
spinosus-Zone (UrLicHs 1978)



Abb. 2: Immigration, Korrelation und Migrationswege

Es bedeuten: LBCM - London-Braband-Central Massiv, R - Rheinisches Massiv, VBM - Vindelizisch-Bdshmisches Massiv, MPM - Malo-Polska
Massiv, FSS - Fennosarmatischer Schild, NS - Nordschweiz. Palaeogeographie im Anis nach StamprLi & Borrer 2002. Ceratites aus Sinai (Spath 1946).
Abb. 2a. Der Untere Muschelkalk - Peritethys (Szurc 2000) - ist ein offenes Randmeer der Palaeotethys. Chronostratigraphische Korrelationen sind nur
mit Conodonten moglich.

Abb. 2b. Die erste Besiedlung des neuen Okosystems erfolgte in der unteren trinodosus-Zone aus der Schreyeralm-Formation (x) mit G. salinarius (G)
und Arcestes sp. (A) hypothetisch tiber die nordliche Schweiz (NS). Die zweite Immigrationsphase erfolgte in der mittleren trinodosus-Zone aus der
Steinalm-Formation (y) mit Sturia sansovinii (S) bis in das Beckeninnere.

Abb. 2c. In einer dritten Immigrationsphase migrierten in der oberen trinodosus-Zone Cephalopoden aus der sephardischen Faunenprovinz. Dabei kam es
durch Aufspaltung einer unbekannten sephardischen Stammart der Gattung Ceratites pe Haan zur allopatrischen Speziation der Schwesterarten Ceratites
nodosus und Ceratites tornquisti (griiner Ring). Aus der provisorischen Gattung ?Germanonautilus wird Sephardonautilus nov. gen.. Der hypothetisch
kurzzeitig tektonisch geformte Weg fiihrte iiber eine burgundisch-rheinische Pforte bis in das Beckeninnere (HTS).

Die liickenhafte Phylogenese der Schwesterart Ceratites tornquisti erstreckt sich von der Dobrudscha tber das Vicentin und die Provence bis nach Sardi-
nien. Die Faunenprovinzen und unbekannte Faunenrefugien werden in den Abbildungen von 2c bis 3d dargestellt.
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Abb. 3a: Aus der stidalpinen secedensis-Zone migrieren Populationen von Nevadites sp. (N) und Flexoptychites sp. (P) mit Punctospirella fragilis bis in den
stidwestdeutschen Raum. lhnen gelingt die physiologische Anpassung an die 6kologischen Bedingungen von der evolutus-Zone bis in die spinosus-Zone. Wenn
diese hypothetische Darstellung akzeptiert wird, korreliert der alpine Anisian/Ladinian Wechsel mit der compressus/evolutus-Zone im Oberen Muschelkalk.
Abb. 3b: In der enodis/posseckeri-Zone immigrieren im unteren Fassanian aus der austroalpinen Faunenprovinz Pinacoceras sp. und Gymnites sp. bis in das
Beckeninnere. Juvenile Gymnites brunzeli bestétigen ihre kurzzeitige erfolgreiche physiologische Anpassung an die Okologie des Oberen Muschelkalkes.
Abb. 3c: Wiederum aus der siidalpinen Faunenprovinz immigriert im mittleren Fassan wahrscheinlich in der nodosus-Zone Michelinoceras (M) bis in

den siidwestdeutschen Raum.

Abb. 3d: Aus einem unbekannten alpinen Refugium migrieren bis in den Thiringer Grenzdolomit der Erfurt-Formation Ceratites schmidi (C) und

Neoclypites ?peregrinus (S)

3.5 FUnfte Immigrationsphase (Abb. 1)
Oberer Muschelkalk, Warburg-Formation, Thiiringen

Pinacoceras sp. (Pa): Fundort Ettenhausen bei Eisenach,
Thiringen, Warburg Formation, enodis/posseckeri-Zone
(REIN 2009, REIN & WERNEBURG 2010).

Gymnites sp. (Gy): Fundort Ohrdruf bei Gotha, Thii-
ringen, Warburg Formation, enodis/posseckeri-Zone
(REN & WERNEBURG 2010).

3.6 Sechste Immigrationsphase (Abb.1)
Oberer Muschelkalk, Warburg-Formation, SW Deutsch-

land
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Michelinoceras campanile (Mc): Fundort Trigonodus
Dolomit von Buigen bei Monsheim, SW Deutschland,
stammt aufgrund der Begleitfauna vermutlich aus der no-
dosus-Zone (ScHRODER 1977, UrLICHS & SCHRODER 1980).

3.7 Siebente Immigrationsphase (Abb. 1)
Unterer Keuper, Erfurt-Formation, Grenzdolomit, Thii-
ringen

Ceratites schmidi (Cs): Fundorte: Siilzenbriicken und
Reisdorf, Thiiringen, Grenzdolomit (ZIMMERMANN
1883, PuiLiep1 1901, MULLER 1969, 1970, 1973).



Neoclypites ? peregrinus (Nc): Fundort Reisdorf, Thii-
ringen, Grenzdolomit (MULLER 1973).
Germanonautilus jugatonodosus (Jn): Branchewinda,
Thiiringen, Grenzdolomit (ZiMMERMANN 1889, REIN
2014, 2015, UrLicHs & MunpLos 1984, Urticas 2000,
2015).

4. Beschreibung

4.1 Immigration von Germanonautilus salinarius
aus der austroalpin-dinarischen Faunenprovinz
(Schreyeralp-Formation) (Abb. 2 b/x)

In der Mitteltrias erstreckt sich mit gemeinsamer Fau-
na von Han Bulog bis zu den Schreyeralmkalken des
Salzburger Landes die austroalpin/dinarische Fau-
nenprovinz. Die Schreyeralp ist die Typlokalitat des
Nautilus salinarius Mojsisovics, 1882 und Arcestes
sp. Sie belegt mit Paraceratites trinodosus ein illy-
risches Alter. Nautilus salinarius wird auch von der
Schiechlinghéhe (DieNer 1900) und Han Bulog (HAUER
1887) beschrieben.

An der Basis des Illyrian erfolgte in der unteren trino-
dosus-Zone auch die erste Immigrationsphase in den im
Oberen Muschelkalk neu entstehenden Lebensraum.
Die immigrierten Nautilus salinarius und Arcestes sp.
aus der austroalpin/dinarischen Faunenprovinz ermdg-
lichen die erste chronostratigraphische und biostra-
tigraphische Korrelation mit der Palaeotethys. Deskrip-
tiv wurde aus Nautilus salinarius Mojsisovics, 1882 als
Stammart die neue Spezies Nautilus bidorsatus Schlo-
theim, 1820. Beide Arten wurden von Morsisovics
(1902) in der neu gefassten Gattung Germanonautilus
vereint und Germanonautilus bidorsatus als Typusart
der neuen Gattung bestimmt.

Paléogeographisch ist der gewahlte Wanderweg uber
die Alpenrhein-Depression hypothetisch. Mit der Aus-
bildung des Oberen Muschelkalks belegt die Schinz-
nach Formation in der Nordschweiz (PietscH et. al.
2016, Apawms et. al. 2019) jedoch die Moglichkeit ei-
ner marinen Verbindung Uber die Alemannische Pforte
(Bacumann et. al. 2010) nach SW-Deutschland.

Mit dem Fund des Rhyncholithes hirundo aus dem
Mittleren Muschelkalk von Jena (Knaust 1991) wird
die Immigration des Germanonautilus salinarius

aus dem austroalpinen Raum der Palaeotethys in der
trinodosus-Zone belegt. Da der Kiefer ein Teil des
Weichkorpers ist, kann ein postmortaler Transport aus-
geschlossen werden. Somit ist sein Fund im Beckenin-
neren ein Beweis fiir die erfolgreiche Besiedlung des
neuen Lebensraumes in der oberen Diemel-Formation.
Er ist weiterhin ein physiologischer Beleg fiir die un-
gewdhnliche eurypotente Anpassungsfahigkeit des
Nautiliden. Die nach seiner reproduktiven Isolation
neu entstandene Spezies Germanonautilus bidorsatus
bleibt die einzige alpine Cephalopoden-Spezies die
sich auf Dauer im Oberen Muschelkalk integrieren
konnte.

Stratigraphisch beginnt der Obere Muschelkalk in
SW-Deutschland und Thirringen mit der Hornstein-
bank. Bislang wurde der Fund von Arcestes sp. aus
dem Mittleren Muschelkalk SW Deutschlands als post-
mortal passiv transportierte Schale gedeutet. Am Bei-
spiel von Germanonautilus wird jedoch deutlich, dass
die aktive Besiedlung des neuen Lebensraumes bereits
in der Diemel Formation mit dem ersten Frischwasser
der transgredierenden Palaeotethys einsetzte. Korreliert
mit der Immigration des Germanonautilus salinarius
entspricht das der unteren trinodosus-Zone.

4.2. Immigration von Tetractinella trigonella und
Sturia sansovinii aus der austroalpinen Faunenpro-
vinz (Steinalm-Formation) (Abb. 2b/y)

Die Konstellation der Immigration des Brachiopoden
Tetractinella trigonella und des Cephalopoden Sturia
sansovinii unterscheidet sich von der Immigration des
Germanonautilus salinarius. Tetractinella trigonella ist
aus der Fazies der Schreyeralm-Formation (Schreyeralp,
Schiechlingshohe) nicht nachgewiesen (BiTTnER 1890).
Bekannt ist Tetractinella trigonella aus der binodo-
sus-Zone der Ostlichen Kalkalpen, dem Balaton High-
land und Recoaro (BirtNEr 1890, TorTi&ANGIOLINT 1997,
Parry 2003). Bedeutsam erscheint deshalb der Nachweis
von Tetractinella trigonella aus der trinodosus-Zone der
Steinalm-Formation (BroiLi1927).

Dagegen ist Sturia sansovinii ein durch seine weite
horizontale Verbreitung wichtiges Leitfossil der trino-
dosus-Zone (Diener 1900). Belegt aus der Typlokalitdt
Schreyeralmkalk (Morssisovics 1882), der Schiechlinghd-
he (Diener 1900) und der Steinalm-Formation (BroiLi
1927, SCHNETZER 1934).
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Ein erneutes Beispiel fur die weite horizontale Verbrei-
tung als wichtiges Leitfossil der trinodosus-Zone ist der
Sturia sansovinii Beleg im Thiringer Muschelkalk. Der
Fund wurde am 24. Juni 2016 beim Bau der Bundesstra-
Be B 90 bei Geilsdorf (R 44 35 590; H 56 22 800) im
Aushub gemacht. Mit diesem Fund wird die Korrela-
tion der oberen Trochitenkalk-Formation in Thiringen
mit der alpinen mittleren trinodosus-Zone bestatigt.
Er besitzt deshalb einen besonderen Wertstatus fur die
chronostratigraphische Korrelation zwischen der ger-
manischen und alpinen mittleren Trias.

Der Fundort Geilsdorf liegt im Beckenzentrum und
die Fundlage stratigraphisch etwa 3,5 Meter tUber dem
Immigrationsniveau der Tetractinella trigonella. Sturia
sansovinii war sicherlich kein einzelnes Individuum,
sondern Teil einer Einwanderer-Population. Bedingt
durch die territoriale und reproduktive Isolation von
ihrer alpinen Stammart entstand unter endemischen
Bedingungen eine neue kladogenetische Spezies.

Systematik

Familie Ptychitidae Mojsisovics, 1882
Gattung Sturia Mojsisovics, 1882

Typusart Sturia sansovinii Mojsisovics, 1882
Art Sturia brandti n. sp.

Beschreibung von Sturia brandti n. sp.

Holotypus: Einzelfund am 24.06 2016, Fundort Geils-
dorf (R 44 35 590; H 56 22 800), Oberer Muschelkalk,
Trochitenkalk-Formation Thuringen, Sammlung des
Naturkundemuseums Erfurt, Sammlungs-Nr. NME
C16;200.

Erhaltung: Es liegt ein halbseitig erhaltener Steinkern-
rest mit 120° des Phragmokon-Umganges vor. Auler
limonitischen Beldgen auf der Steinkernoberfliche als
diagenetisch umgewandelte Reste des Hypostracums
sind keine Schalenreste fossil erhalten. Deshalb fehlen
Oberflachen-Strukturen der Lateralseite.

Derivatio nominis: Der Artname Sturia brandti n. sp.
bezieht sich nicht nur auf den Finder des Fossils son-
dern auf die vielseitigen Leistungen des verdienstvoll
im Thiringer Muschelkalk tatigen Sebastian Brandt
aus Kornhochheim.

Vergleich mit dem Original von Sturia sansovinii
Mojsisovics, 1882

Grof3e: Die Breite des Fundes betrégt marginal 124 mm.
Die Hohe der Windung nimmt von ca. 65 mm auf 86 mm

Abb. 4: Sturia brandti n. sp., Geilsdorf, untere Meifner-Formation Thiringen
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zu. Der Gehausequerschnitt Q = (b/h)*100 kann nur an-
gendhert berechnet werden. Er betrégt gleichbleibend 46.
Die Werte der Windungshohe des Originals betragen 68
mm und der Gehdusequerschnitt 41.

Mojsisovics (1882) beschreibt den Phragmokon-Durch-
messer des grofiten ihm vorliegenden Exemplares mit
135 mm. Mit einem rekonstruierten Gesamt-Durch-
messer von ca. 225 mm (Abb. 6) liegt die Grofie des
Thuringer Fundes geringfugig Uber den Funden der
Schreyeralp-Morphen Mojsisovics.

Suturvergleich (Abb. 5)

Sturia sansovinii
sl Schreyer Alp
Mojsisevics 1882
; Taf, XLIX

Stunia brandti
Geilsdorf

Abb. 5: Sutur-Vergleich von Sturia sansovinii Mojsisovics und Sturia
brandti n. sp.

Loben: Es sind nur funf Auxiliarloben ausgebildet. Der
Externlobus wird durch einen breiten, auf die Seiten-
flanken iibergreifenden Medianhocker geteilt. Der Ex-
ternlobus ist breiter wie beim Original. Auch der erste
und zweite Laterallobus spaltet zweispitzig deutlich
breiter wie beim Original auf.

Séttel: Der Externsattel erscheint wie beim Original
breit und besitzt einen deutlichen Aufenast. Die Séttel
sind schmal, hoch, zugespitzt, in der oberen Halfte bis
auf den schmalen Sattelstamm eingeschnitten und un-
ten mit einem breiten, nicht zerschnittenen Sattelstamm
versehen. Der Externsattel ist wie beim Original etwas
niedriger als der erste Lateralsattel.

Die Sutur des Thiringer Fundes unterscheidet sich
beim Vergleich mit dem Original von Sturia sansovinii
Mojsisovics, 1882 deutlich bei der Ausbildung der
Lateralloben und der Sattelstamme.

DE: ca 23,5 cm

10 cm

Abb. 6: Rekonstruktion der GehdusegréRe von Sturia brandti n. sp.

4.3. Die Immigration der sephardischen Cephalo-
poden (Abb. 2c¢)

Die Cephalopoden der dritten Immigrationsphase im
basalen Illyrian, ?Germanonautilus tridorsatus Bott-
cher, 1938 und Ceratites nodosus Schlotheim,1820,
waren keine Arten aus dem alpinen Tethysraum sondern
fremde Formen der Neotethys. Den realen Zeitpunkt
der Immigration in das Muschelkalkmeer belegt der
Fossilbericht (RN 2008, 2016, 2017).

Im Oberen Muschelkalk Thiringens erstreckt sich
die Trochitenkalk-Formation (basales Illyrian) von
der oberen Hornsteinlage bis einen Meter Uber die
Tetractinella-Bank. Mit dem Fazieswechsel tber die-
ser 0kostratigraphischen Leitbank (HAGDORN & SimoN
1993) beginnt in Thiiringen die Meifiner-Formation
und biostratigraphisch mit den ersten Ceratiten die
flexuosus-Zone. In den Ton/Mergel Lagen dieser Bio-
zone erfolgt der erste gemeinsame fossile Nachweis
der Cephalopoden ?Germanonautilus tridorsatus und
Ceratites nodosus.
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Er belegt ihre gemeinsame Immigration tiber die Rhei-
nische Pforte (RemN 2017) in die Hessisch-Thiiringische
Senke (SemEL 2013) und damit direkt in das Zentrum
des Muschelkalkmeeres. Der Migrationsweg in die
germanische Faunenprovinz ist hypothetisch (Abb. 2¢).
Er kann jedoch biostratigraphisch und chronostratigra-
phisch mit der genealogischen Korrelation des ?Ger-
manonautilus tridorsatus nachvollzogen werden (REIN
2016).

Eine statistisch-biometrische Analyse ergab, dass die
urspringlich zur Gattung Germanonautilus Mojsiso-
vics, 1902 gestellte Form Germanonautilus tridorsatus
Bottcher, 1938 morphologisch und physiologisch zu
einer eigenen Gattung gestellt werden miisste (REIN
2016). Da der Ursprung der Stammreihe der Spezies
?Germanonautilus tridorsatus Bottcher, 1938 in der
sephardischen Faunenprovinz liegt, wurde vorerst der
Gattungsbegriff 2Germanonautilus gewahlt.

Von KumMmEL (1960) wurden die nautiliden Morphen
aus Areif en Naqa und Makhtesh Ramon (Sinai/Ne-
gev) mit steilem Nabeleinfall zur Gattung Germano-
nautilus Mojsisovics, 1902 gestellt. Daraufhin be-
schreibt ParnEs (1986) die Nautiliden aus der oberen
Gevanim Formation von Makhtesh Ramon synonym
als Germanonautilus salinarius Mojsisovics, 1902 und
stellt alle weiteren sephardischen nautiliden Formen
mit steilem Nabeleinfall gleichfalls zu Germanonau-
tilus. Das ist eine Fehldiagnose, denn die Nabelwand
von Germanonautilus fallt schrag vom Umbilikalrand
zur Naht ein.

Der Gattungsbegriff Germanonautilus Mojsisovics,
1902 wird somit fur die sephardische Morphe ungiiltig.
Gleiches gilt fur alle weiteren von Parnes (1986) zu
Germanonautilus gestellten sephardischen Spezies.

Der steile Nabeleinfall der Steinkerne der sephardi-
schen nautiliden Morphen ist auch ein Merkmal der
Muschelkalk Gattung ?Germanonautilus. Fir dieses
gemeinsame Merkmal der Steinkernerhaltung wird die
neue Gattung Sephardonautilus nov. gen. aufgestellt.
Auf Grund der oben beschriebenen gemeinsamen Gat-
tungsmerkmale wird die Spezies ?Germanonautilus tri-
dorsatus Bottcher, 1938 in die neu aufgestellte Gattung
Sephardonautilus nov. gen. transferiert und Sephardo-
nautilus tridorsatus (Bottcher, 1938) als Typusart ge-
kennzeichnet.
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Sephardonautilus nov. gen.

Beschreibung

Der Windungsquerschnitt gestaltet sich von quadratisch
bis trapezformig sehr variabel. Die Flanken konnen glatt
oder flach gewdlbt sein, der schwach gerundete Mar-
ginalrand ist glatt oder selten zur Lateralseite schwach
wulstig-knotig skulpturiert. Die Ventralseite ist eben
und kann parallel zum Marginalrand in eine schmale
flache Rinne iibergehen. Die Nabelweite ist variabel.
Der Umbilikalrand kann bis zu einer starken Wulst aus-
gebildet sein. Vom Umbilikalrand fallt die Nabelwand
steil zur Naht ein. Ausgehend vom letzten Septum be-
ginnt bei 115° auf der Ventralseite des Gehduses ein an
der Basis breit gerundeter hyponomischer Sinus. Von
ihm ausgehend verlaufen die Trichterrander parallel
zum Marginalrand bis zur ventralen Gehdusemiindung
bei 165°. Die Mindung des Gehauses biegt tber den
Marginalrand in einem enggerundeten Bogen zuerst
konvex auf der Lateralseite nach hinten, um wenig
spater in einem weiten konkaven Bogen nach vorn um-
zuschwenken. Dabei entstehen lateral periodisch dem
konkaven Bogen folgend wulstige Schalenverdickun-
gen. Die Gehdusemundung endet durch den Nabel ge-
messen bei 235° in einer teilweise kraftig ausgebildeten
Umbilikalwulst und biegt danach senkrecht zur Naht
ab. Somit erstreckt sich die Offnung der ventralen Ge-
hausemiindung fiir den Weichkérper von 115° bis 235°
iber ein Bogenmalf3 von 120°.

Die Art Sephardonautilus tridorsatus (Bottcher, 1938)
nov. comb. entstand im unteren lllyrian im Oberen
Muschelkalk nach reproduktiver Isolation von der
Stammart Sephardonautilus salinarius (Parnes, 1986)
und starb im Unteren Fassanian im Hangenden der
Génheim-Bank aus.

Systematik

FamilieTainoeratitidae Hyatt, 1883
Gattung Sephardonautilus nov. gen.
Typusart Sephardonautilus tridorsatus (Bottcher, 1938)

Alle von ParnEs (1986) als Germanonautilus beschrie-
benen Taxa werden in die neue Gattung Sephardonau-
tilus nov. gen.gestellt:

Sephardonautilus salinarius (Parnes, 1986) nov. comb.
Sephardonautilus saharonicus (Parnes, 1986) nov. comb.



Germanonadutilus Mojsisovics 1902
bidorsatus Schiotheim 1820

Abb. 7: Germanonautilus bidorsatus und Sephardonautilus tridorsatus

Sephardonautilus bidorsatus bidorsatus (Parnes, 1986)
nov. comb.

Sephardonautilus bidorsatus jugosus (Parnes, 1986)
nov. comb.

Sephardonautilus bartovi (Parnes, 1986) nov. comb.
Sephardonautilus bartovi bartovi (Parnes, 1986) nov.
comb.

Sephardonautilus bartovi tumidus (Parnes, 1986) nov.
comb.

Sephardonautilus bartovi gravidus (Parnes, 1986) nov.
comb.

Sephardonautilus ellipticus (Parnes, 1986) nov. comb.

Die morphologischen Unterschiede der Gattungen Ger-
manonautilus und Sephardonautilus nov. gen. werden
beim Vergleich sichtbar. Die neue Gattung Sephardo-
nautilus wird durch die erweiterte Beschreibung der
Typusart Sephardonautilus tridorsatus (Bottcher, 1938)
definiert (REIN 2016). Alle in der Beschreibung der Ty-
pusart aufgefiihrten morphologischen und physiologi-
schen Details sind der auRerordentlich guten Fossiler-
haltung des thiiringischen Muschelkalks zu verdanken.

Sephardonautilus nov. gen.
tridorsatus Béttcher 1938

Ceratites sp. der Gattung Ceratites de Haan, 1825

Der oberste Teil der Gevanim-Formation vertritt nach
PARNEs (1986) die Basis der trinodosus-Zone und damit
das untere Illyrian. Somit entspricht das Fundniveau
des Sephardonautilus salinarius chronostratigraphisch
der dritten Immigrationsphase in das Muschelkalkmeer
(Abb. 1c). Leider fehlen in diesem Horizont die Am-
moniten. Somit gibt es aus Israel keine fossilen Belege
die den ceratitiden Immigranten entsprechen. Aussa-
gen zur Morphologie und Genealogie der unbekannten
Stammform liefern zwei maRig erhaltene Phragmokone
mit kraftiger dichotom-Skulptur und ceratitischer Sutur
von Areif en Naga aus dem &gyptischen Sinai. Sie wurden
von SeatH (1946) mit Vorbehalt als flexuose Formen zu
Progonoceratites gestellt. Die Evolution der unbekann-
ten Spezies der Gattung Ceratites de Haan endet mit
der kladogenetischen Aufspaltung der Population am
Ende ihres tektonisch geprégten gemeinsamen Wander-
weges (griiner Ring, Abb.1c).

Durch diese allopatrische Speziation entstanden die
zwei Schwester-Arten Ceratites nodosus und Ceratites
tornquisti. Ein derartiger paldogeographischer und chro-
nostratigraphischer Nachweis eines Speziationszeit-
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punktes ist ein evolutionsbiologisches Modellbeispiel
fir das biologische und evolutionére Artkonzept in der
Paldontologie (WiLLmann 1985, Reir 2009). Die fossil
lickenlos belegte Morphokline der endemischen evo-
lutiondren Art Ceratites nodosus beginnt in der Hes-
sisch Thiiringischen Senke (HTS) der germanischen
Faunenprovinz (Abb. 2¢). Die Phylogenese der Spezies
Ceratites tornquisti der Gattung Ceratites be Haan be-
ginnt in der trinodosus-Zone ohne fosssilen Nachweis
in einer hypothetischen vicentinisch-romanischen Fau-
nenprovinz zwischen den Stidalpen (Recoaro) und der
Dobrudscha (Zibil) Abb. 2c.

Durch die von auflen auferlegte Separation der Popu-
lationen entstand eine reproduktive Isolation der Indivi-
duen zwischen dem endemischen Binnenmeer (Oberer
Muschelkalk) und der unberechenbar offenen Palaeo-
tethys. Die Unterbrechung des Genflusses fiihrte zu einer
ungleichméRigen Allelen-Verteilung der getrennten Po-
pulationen und hatte eine Merkmalsdivergenz zur Folge.

4.4.Der Anisian/Ladinian Wechsel und die Immigra-
tion aus der stidalpinen Faunenprovinz (Abb. 3a)

Die vierte Immigrationsphase im oberen Illyrian ent-

spricht der Migration des Brachiopoden Punctospi-

rella fragilis und vermutlich der Muschel Chlamys

(Praechlamys) reticulata. In der stidalpinen Faunen-

provinz ist Punctospirella fragilis im oberen Anisian

vereinzelt ohne erkennbaren Leitwert nachgewiesen

(BrrTNER 1890, TorTt & ANGIOLINT 1997).

Im Oberen Muschelkalk bildet der immigrierte Brachi-

opode mit der Spiriferina-Bank eine wichtige 6kostra-

tigraphische Leitbank (HaGpOrRN & SimMoN 1993). Sie
belegt an der Basis der evolutus-Zone ein reales Immigra-
tions-Ereignis. Die Funde der zwei alpinen Ammoniten

Flexoptychites angustoumbilicatus und Protrachiceras

recubariense stammen jedoch aus der spinosus-Zone

SW Deutschlands. Da der Obere Muschelkalk kein zur

Palaeotethys offenes Randmeer war wirft diese erneute

Immigration verschiedene Fragen auf:

- Entspricht der Fundhorizont im Muschelkalk chro-
nostratigraphisch und biostratigraphisch wirklich
dem siidalpinen Horizont der Immigranten?

- Handelt es sich um passiv postmortal transportierte
einzelne Schalen (UrLichHs & KurzweiL 1997) oder
um aktive Immigrationsversuche alpiner Ammo-
noideen?
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Der von Urticis & KurzweiL (1997) beschriebene
Flexoptychites angustoumbilicatus ist nach Brack &
RieBER (1993) eine hdufige bis zum Anisian/Ladini-
an Wechsel in der secedensis-Zone ohne bedeutsame
Merkmalsanderung durchgehende Spezies.

Nach Urricns (1978) wére Protrachiceras recubariense
jedoch als problematische Spezies der curionii-Zone zu
deuten, da sie morphologisch keiner bekannten Form
entspricht. Dagegen stellen Brack & RIEBER (1993) und
Brack et. al (1995, 1996, 1999) die Morphe als Nevadi-
tes sp. in die secedensis-Zone. MietTo et al. (2018) wie-
derum bestimmen die Morphe als C. pemphix (Merian)
aus dem Intervall zwischen der chiesense-Subzone und
dem basalen Teil der curionii-Subzone.

In der sidalpinen Buchenstein-Formation liegt die
- GSSP - Anisian/Ladinian Grenze am Ubergang der
secedensis zur curionii-Zone (Storck et. al. 2018). Aus
diesem stratigraphisch bedeutsamen Grenzbereich stam-
men nach Ansicht der Spezialisten die Flexoptychites
und Protrachiceras der stidwestdeutschen spinosus-Zo-
ne. Sie besitzen deshalb einen besonderen Wertstatus
fir die chronostratigraphische Korrelation zwischen
der germanischen und alpinen mittleren Trias.

Zwei Varianten zum Immigrations-Zeitpunktder alpi-
nen Morphen kénnen diskutiert werden.

Variante 1: Mit einem weiteren zeitlichen Immigra-
tionsfenster wiirde damit die Anisian/Ladinian-Grenze
im Oberen Muschelkalk in die mittlere spinosus-Zone
verlegt und die Fundlage entsprache chronostratigra-
phisch und biostratigraphisch der Buchenstein-Forma-
tion. Die Fundsituation kénnte kausal auf postmortal
transportierte einzelne Schalen oder einen kurzzeitig
erfolglosen Immigrationsversuch der alpinen Ammoni-
ten zurtickgefihrt werden.

Variante 2: Bei zeitgleicher Immigration der stidalpinen
Ammoniten mit dem Brachiopoden Punctospirella fra-
gilis wére ein postmortaler Transport einzelner Schalen
ausgeschlossen. Der Zeitpunkt der vierten Immigrations-
phase entsprache chronostratigraphisch und biostra-
tigraphisch einem erfolgreichen Immigrationsversuch
ganzer Populationen beim Anisian/Ladinian Wechsel.
Nach erfolgter territorialer und reproduktiver Isolation
entwickelten sich die immigrierten Ammoniten bis in
die spinosus-Zone zu eigenen kladogenetischen Spezies.
Die konservativen Flexoptychites verblieben ohne und
Protrachiceras mit unbekannten morphologischen Ver-



&nderungen. Auf diese Weise werden die Griinde fir
die widerspriichlichen taxonomischen Bestimmungen
der Spezialisten (Brack et. al 1999, MietTo et. al. 2018,
Urtichs 1978) verstandlich. Lediglich fur die beiden
kladogenetisch neuen Muschelkalk-Spezies miissen
neue Namen gesucht werden.

Fir die Festlegung des Anisian/Ladinian Wechsels im
Oberen Muschelkalk nach Variante 2 ergabe sich der
Immigrationshorizont des Brachiopoden Punctospi-
rella fragilis. Er entspricht mit der Spiriferina-Bank
dem Wechsel von der compressus-Zone zur evolu-
tus-Zone und korreliert in der siidalpinen Faunenpro-
vinz mit dem Wechsel von der secedensis-Zone zur
curionii-Zone.

Ceratites tornquisti

Der fossile Nachweis der Spezies Ceratites tornquisti
erstreckt sich von Sibil in der Dobrudscha (ANAsSTASIU
1898 u.a.) tiber Recoaro und Schio im Vicentin (MieTTO
et. al. 2018, u. a., TornQuisT 1898) und die Provence
(PuiLiepr 1901 u. a.) bis nach Sardinien (TornqQuisT 1901
u. a.). Im Unterschied zur Schwesterart Ceratites no-
dosus kann fiir Ceratites tornquisti wegen gravierender
Licken im Fossilbericht keine Morphokline erstellt
werden. Von immenser Bedeutung fiir das \Verstandnis
der weitgehend unbekannten Phylogenese der zwei-
ten Tochterart von Ceratites sp. de Haan ist der neue
Fund eines Ceratites tornquisti in der secedensis-Zone
durch MietTo et. al. (2018). Er ermdglicht morpholo-
gisch und chronologisch einen realen Vergleich mit den
Individuen der westlichen provencalisch-sardischen
Faunenprovinz (Abb. 2 a/b/c/d). Die Unterbrechung
des Genflusses zur Spezies Ceratites nodosus fiihrte zu
einer ungleichmafBigen Allelen-Verteilung der getrenn-
ten Populationen und hatte eine Merkmalsdivergenz
zur Folge. Deshalb bleiben Merkmals-Vergleiche bei-
der Arten ein weiterhin interessantes Forschungsthe-
ma (vgl. BRanpT & REIN 2019). Auch wenn bei dieser
weitrdumigen territorialen Verbreitung weitere Separa-
tionen der Populationen und damit neuer kladogeneti-
scher Spezies und Chronospezies entstanden, bleiben
genealogisch alle Morphen immer Angehérige der Gat-
tung Ceratites de Haan. Deshalb bleibt die Klarung der
bislang unbekannten Phylogenese der Spezies Ceratites
tornquisti in den Lebensraumen Dobrudscha, Sardi-

nien,Vicentin und Provence oder noch unbekannten
Refugien der westlichen Alpen wie dem Brianconnais
einer detaillierten Analyse vorbehalten.

5. Erneute Immigration aus der austroalpin-dina-
rischen Faunenprovinz (Schreyeralp-Formation)
(Abb. 3b)

Morsisovics, 1873-1902, 1882 (Schreyeralp), Hau-
ER, 1887, 1892, 1896 (Han Bulog) und Diener, 1900,
1916 (Schiechlinghéhe) beschreiben Pinacoceras und
Gymnites aus der austroalpin-dinarischen Faunenpro-
vinz. Nach TorLmann (1976) reichen die Schichten der
Schreyeralmkalke bedingt durch Kondensation bis in
das Unterladinian. In der unteren enodis/posseckeri-Zo-
ne immigrierten Populationen von Pinacoceras und
Gymnites bis in das Beckeninnere Thuringens. Juvenile
Individuen der neuen Spezies Gymnites brunzeli und
Parapiancoceras thiemei belegen ein zumindest kurz-
zeitig erfolgreiches Anpassungs-Verhalten alpiner Am-
moniten an die Muschelkalkfazies (REIN & WERNEBURG
2010). Die enodis/posseckeri-Zone konnte demnach
mit der gredleri-Zone korreliert werden.

6. Immigration von Michelinoceras campanile aus
der stidalpinen Faunenprovinz (Abb. 3c)

Aus der sudalpinen Faunenprovinz beschreibt Moj-
sisovics (1869) Orthoceras campanile aus der arche-
laus-Zone der Wengen Formation. Folglich kdnnte der
fragliche Fund des Michelinoceras campanile aus der
nodosus-Zone SW Deutschlands unter Vorbehalt mit
der archelaus-Zone korreliert werden.

7. Ceratites schmidi Zimmermann, 1882

Der erste Ceratit aus der Grenzdolomit-Region Thurin-
gens wurde von Zimmermann1882 in Siilzenbriicken
bei Erfurt gefunden und ein Jahr danach provisorisch
abgebildet als Ceratites schmidi beschrieben (ZimmER-
MANN 1883). Dem damaligen Kenntnisstand entspre-
chend erweiterte PuiLippr (1901) die Beschreibung mit
einer vollstdndigen Abbildung (Abb. 8 a/aa). Aufgrund
der fastigaten Skulpturbildungen als Folge einer Ver-
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Abb. 8: Ceratites schmidi und Neoclypites ? peregrinus

a) Ceratites schmidi, Original Philippi 1901, Abb. 5 und 5a, aa) Ceratites schmidi, Original Philippi 1901, Abb. 5b und 5c¢, b) Ceratites schmidi,
Gipsabgiisse vom zweiten Fund 1961 (paldont. Sammlung Halle Nr. H 61), Museum TU Freiberg Nr. 123/1, ¢) Ceratites schmidi, Original vom dritten
Fund 1970, paldont. Sammlung TU Freiberg Nr. 144/1, d) Neoclypites ? peregrinus, Original, paldont. Sammlung TU Freiberg Nr. 144/2
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letzung auf dem Venter I0ste Spath (1934) den Fund
aus der Gattung Ceratites de Haan 1825 und stellte ihn
unberechtigt in eine eigene Gattung Alloceratites (eine
Verletzung bedingt keine taxonomische Anderung).
Mit dem Fund eines zweiten Ceratiten aus dem thirin-
gischen Grenzdolomit in der Ziegeleigrube Reisdorf bei
Apolda (1961) ergab sich ein taxonomisches Problem,
denn das neue Belegstiick besitzt eine skulpturfreie
glatte Externseite (Abb. 8 ¢/d). Um fiir den Reisdorfer
Fund nicht eine neue Art und eine neue Untergattung
schaffen zu mussen, stellte MULLER (1969) darauthin
Ceratites schmidi wieder zur Gattung Ceratites de
Haan und versetzte das Taxon Alloceratites Spath, 1934
in den Rang einer Untergattung.

Mit weiteren Neufunden aus dem Grenzdolomit der
Ziegeleigrube Reisdorf (Abb. 8§ e/f) verdnderte sich die
taxonomische Zuordnung erneut (MULLER 1973). Beim
ersten Belegstiick handelt es sich um die ,,Normalform*
eines Ceratites schmidi. Das zweite hat ein flaches
scheibenférmiges Gehause mit einer teilweise median
auf dem Venter verlaufenden Furche. Es wird als neue
Spezies Neoclypites ?peregrinus n. sp. beschrieben.
Kozur (1971) nimmt an, dass Israelites ramonensis
aus dem Ladinian Israels gewisse Ubereinstimmende
Merkmale der beiden Morphen besitzt und vermutet,
chronostratigraphisch bedingt, engere verwandtschaft-
liche Beziehungen zwischen Alloceratites und Hunga-
rites als mit Ceratites. So 16st MuLLER (1973) Ceratites
schmidi endgiiltig von der Gattung Ceratites de Haan
und stellt die Ceratiten aus dem Thuringer Grenzdolo-
mit allein zu Alloceratites Spath, 1934.

Mit der kladogenetischen Aufspaltung einer Population
der Gattung Ceratites de Haan in die Schwesterarten
Ceratites tornquisti und Ceratites nodosus klért sich
der genealogische Ursprung (Abb. 2¢). Die endemische
Phylogenese der evolutiondren Art Ceratites nodosus
endet im Oberen Muschelkalk an der Basis der Erfurt
Formation mit dem Aussterben der Spezies. Parallel
verlauft die heterogene Evolution der Schwesterart
raumlich und reproduktiv getrennt in der Palaeotethys.
Unabhéngig von weiteren Artaufspaltungen in der Phy-
logenese verbleiben alle Nachfahren der Art Ceratites
tornquisti Teil der Gattung Ceratites de Haan. Deshalb
erfolgte die Immigration im Longobardian aus einem
unbekannten Refugium der Palaeotethys als Spezies
Ceratites schmidi (Abb. 3/c).

Unsicher ist lediglich die Deutung der medianen Rinne
des ,,Neoclypites ? peregrinus®. Das Gehduse steckte
urspriinglich mit der Ventralseite in einem kdrnigen
dolomitischen Block. Nur wenn die Rinne mechanisch
durch Herausbrechen entstand, ware es ein juveniles
Individuum der Gattung Ceratites de Haan und ein
Nachfahre der urspriinglichen Schwesterart Ceratites
tornquisti. Ansonsten bleibt die Genealogie der Spezies
Neoclypites ? peregrinus unbekannt.

Ein anderes Problem bereitet die Migration des Ger-
manonautilus jugatonodosus in den Grenzdolomit.
Nach Merki (1961) endete der Obere Muschelkalk
im ostlichen Schweizer Jura mit dem Aquivalent des
Grundgipses. Demnach ware das stidliche Randgebiet
des Muschelkalkmeeres in der ndrdlichen Schweiz zu
einem Riickzugsraum der marinen Muschelkalk-Fauna
auch flr Germanonautilus bidorsatus geworden (REIN
2014). Nachdem PieTscH et. al. (2016) die stratigra-
phische Reichweite des Unteren Keupers korrigierten,
muss die Immigration des Germanonautilus jugatono-
dosus, ohne Bezug zur Phylogenese des Germanonau-
tilus bidorsatus, revidiert werden (UrLicus 2000, 2015,
REem 2015).

8. Fazit

Als neu entstandenes Okosystem ist der Obere Mu-
schelkalk mit seinen stets kurzzeitig wechselnden
marinen Verbindungen zu verschiedenen Faunen-Pro-
vinzen der Palaeotethys und Neotethys ein tektonisch
dominiertes Binnenmeer. Immigrierte Makrofossilien
ermdglichen die biostratigraphische und chronostra-
tigraphische Korrelation und Rekonstruktion der von
Germanonautilus bidorsatus und Sephardonautilus
tridorsatus chronologisch markierten hypothetischen
Wanderwege mit hypothetischen Pforten in das Bin-
nenmeer.

Als erster migriert in der unteren trinodosus-Zone
Germanonautilus salinarius aus der austroalpin-dina-
rischen Faunenprovinz der Palaeotethys iber eine hy-
pothetische helvetisch-alemannische Pforte bis in das
Beckeninnere. Der aus der Stammart kladogenetisch
entstandenen Spezies Germanonautilus bidorsatus ge-
lang die physiologische Anpassung an alle wechseln-
den Okosysteme von der Diemel-Formation bis zur
Erfurt-Formation.
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Aus der austroalpinen Faunenprovinz migrierte in der
mittleren trinodosus-Zone

Sturia sansovinii auf dem gleichen Weg bis in das Be-
ckeninnere und bildete kladogenetisch die neue Spezies
Sturia brandti n. sp.

Der bedeutsamste Schritt der Besiedlung des Okosys-
tems Oberer Muschelkalk erfolgte im unteren Illyrian
aus der Sephardischen Faunenprovinz. Durch eine
einmalig kurzzeitig tektonisch geschaffene burgun-
disch-rheinische Pforte migrierten fremdartige Cepha-
lopoden aus der Neotethys in das Binnenmeer.

Mit Sephardonautilus tridorsatus nov. comb. als Ty-
pusart der neuen Gattung Sephardonautilus und der
Stammart Sephardonautilus salinarius wird die ver-
wandtschaftliche Verbundenheit zwischen den Indivi-
duen des Muschelkalkmeeres und der sephardischen
Faunenprovinz dokumentiert.

Gleiches gilt fiir die nach allopatrischer Speziation als
Schwesterart aus einer unbekannten Spezies der Gattung
Ceratites de Haan der Sephardischen Faunenprovinz
entstandene evolutiondre Spezies Ceratites nodosus.
Die Stammart Sephardonautilus salinarius aus der
trinodosus-Zone der oberen Gevanim Formation von
Makhtesh Ramon belegt die chronologische Korrelation
des Migrationsweges des kladogenetisch entstandenen
Sephardonautilus tridorsatus im Oberen Muschelkalk.
Die Morphokline der beispiellos eurypotenten evolutio-
naren Art Ceratites nodosus ermdglicht die ltickenlose bi-
ostratigraphische Gliederung des Oberen Muschelkalkes.
Mit der chronologischen Korrelation der Stammarten
von Germanonautilus bidorsatus und Sephardonau-
tilus tridorsatus zu den austroalpinen und sephardi-
schen Faunenprovinzen wird die trinodosus-Zone die
stratigraphische Basis des Oberen Muschelkalkes.
Alle immigrierten alpinen Ammoniten erweisen sich
beim Vergleich zur eurypotenten Spezies Ceratites no-
dosus als physiologisch nur bedingt anpassungsfahig.
Die Immigranten Pinacoceras und Gymnites aus der
unterladinischen Schreyeralm-Formation schaffen den
Weg bis in das Beckenzentrum. Das physiologische
Integrationvermdgen der kladogenetisch entstandenen
Spezies Parapinacoceras thiemei und Gymnites brun-
zeli bleibt jedoch begrenzt.

Uberraschend erscheint das Anpassungsverhalten der
stidalpinen Morphen Flexoptychites angustoumbili-
catus und Protrachiceras recubariense. Sie als passiv
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transportierte isolierte Schalenreste in der spinosus-Zo-
ne SW Deutschlands zu betrachten féllt aus verschie-
denen Griinden schwer. Favorisiert wird eine zweite
aktive Variante. Bei zeitgleicher Immigration mit dem
Brachiopoden Punctospirella fragilis wird ein post-
mortaler Transport einzelner Schalen ausgeschlossen.
Der Zeitpunkt der vierten Immigrationsphase entspra-
che chronostratigraphisch und biostratigraphisch einem
erfolgreichen Immigrationsversuch ganzer Populatio-
nen beim Anisian/Ladinian Wechsel. Die immigrier-
ten Flexoptychites und Protrachiceras uberleben im
stidwestdeutschen Raum mit physiologischer Anpassung
bis in die spinosus-Zone. In dieser Zeit erwerben sie kla-
dogenetisch einen neuen Artstatus.

Fir die Festlegung des Anisian/Ladinian Wechsels er-
gébe sich die Spiriferina-Bank mit dem Wechsel von
der compressus-Zone zur evolutus-Zone. Er korreliert
in der stidalpinen Faunenprovinz mit dem Wechsel von
der secedensis-Zone zur curionii-Zone.

Die Evolution der unbekannten Spezies der Gattung
Ceratites de Haan aus der Sephardischen Faunenpro-
vinz endete mit der allopatrischen Aufspaltung in die
zwei Schwester-Arten Ceratites nodosus und Ceratites
tornquisti. Die Phylogenese der Spezies Ceratites torn-
quisti beginnt im unteren Illyrian in der Palaeotethys
und endet im Longobardian im Grenzdolomit in Thi-
ringen als Ceratites schmidi.

Aufgrund seiner fastigaten Skulpturbildungen wurde
C. schmidi von SpatH (1934) aus der Gattung Ceratites
de Haan geldst und unberechtigt in eine eigene Gat-
tung Alloceratites gestellt. Die traumatisch bedingte
morphologische Anderung eines Individuums veran-
dert keinen Gattungs-Status. Mit der Klarung des ge-
nealogischen Ursprungs von Ceratites tornquisti, der
Schwesterart von Ceratites nodosus, verbleiben alle
Nachfahren der Art Teil der Gattung Ceratites de Haan.
Die Kladrung der bislang unbekannten Phylogenese der
Spezies Ceratites tornquisti in den Lebensrdumen Dob-
rudscha, Sardinien, Vicentin, Provence und Thiringen
bleibt einer detaillierten Analyse vorbehalten.
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