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Zur Paläobiogeographie von Belemniten der Unter-Kreide
in N W -Europa1)

Von

JÖ R G  M U TTERLO SE, FR IED R IC H  SCH M ID & CH RISTIA N  SPAETH * *) 

Mit 6 Abbildungen und 7 Tabellen

K U R Z F A S S U N G

Kennzeichnend für die zeitliche Abfolge der Belemniten- 
Faunen in der borealen NW-europäischen Unter-Kreide war 
ein Wechsel in der Vorherrschaft warm- und kaltwasserab
hängiger Formen. Im Zusammenhang mit der Öffnung des 
borealen Meeres zur Tethys erfolgte im Unter-Hauterive und 
im Unter-Apt die Masseneinwanderung von Arten der ur
sprünglich tethyalen Gattungen H ibolites M ontfort und 
N eohibohtes Stolley.

Im Ober-Hauterive NW-Europas (NE-England und N - 
Deutschland) unterlagen die Hiboliten einer autonomen 
Entwicklung, wie sie auch an eingewanderten Ammoniten 
feststellbar ist. Während es bei den Hiboliten zur Ausbildung 
neuer, von der Tethys unabhängiger Arten kam, stehen die 
Neohiboliten des Apt und Alb aufgrund anderer paläogeo- 
graphischer Gegebenheiten immer mit den Tethys-Formen 
genetisch in Verbindung. Im Gegensatz dazu stehen Belemni
ten der Gattungen D uvalia  B ayle &  Zeiller und Berriasibe- 
lus D elattre, die, ebenfalls aus der Tethys kommend, im tie
fen Ober-Hauterive und Ober-Apt NW  Europa erreichten. 
Sie traten nur kurzfristig auf und zeigten auch keine eigen
ständige Entwicklung. Umgekehrt ist eine Einwanderung

von Arten der borealen Gattungen Acroteuthis Stolley, 
Praeoxyteuthis M utterlose, Aulacoteuthis Stolley und 
Oxyteuthis Stolley in die Tethys bisher nicht nachgewiesen. 
Die im Berrias, Valangin und Unter-Hauterive auftretende 
Unter-Gattung Acroteuthis (Acroteuthis) Stolley hat ihr 
Entwicklungszentrum in NW-Europa.

Lediglich im höheren Ober-Hauterive erfolgte die Ein
wanderung der borealen Belemniten Acroteuthis (Boreioteu- 
this) Saks &  N alnyaeva und Praeoxyteuthis von N in das 
NW-europäische Becken. Die Oxyteuthinae unterlagen im 
Barreme in NW-Europa einer selbständigen Entwicklung.

In Abhängigkeit von den paläogeographischen Verhältnis
sen sind in der NW-europäischen Unter-Kreide die hier hei
mischen arktisch-borealen Belemniten (Acroteuthis, P rae
oxyteuthis, Aulacoteuthis und Oxyteuthis) zu finden, die ge
meinsam mit den eurythermen Warmwassergattungen H ibo
lites und N eohibohtes  auftreten. Diese ihrerseits kamen 
durchaus mit den streng tethyalen Gattungen D uvalia und 
Berriasibelus gemeinsam vor. Dagegen schlossen sich die ark
tisch-borealen und die tethyal gebliebenen Formen in ihrem 
Auftreten streng aus.

A B ST R A C T

A characteristic feature of the succession of belemnite fau
nas in the N. W. European (N. E. England and N. Germany) 
Lower Cretaceous was an alteration in the dominance of 
warm- and cold-water forms. As a result of the opening of the 
boreal ocean into the Tethys, a mass migration of the Tethyan

*) Diese Untersuchung wurde im Rahmen des DFG-Programmes 
,,NW-deutsches Barreme“ gefördert.

*) J. MUTTERLOSE, Institut für Geologie und Paläontologie der Uni
versität, Callinstraße 30, D-3000 Hannover I; F. SCHMID, Nie
dersächsisches Landesamt für Bodenforschung, Stilleweg 2, 
D-3000 Hannover 51; Chr. Spaeth, Geologisch-Paläomologi
sches Institut der Universität, Bundesstraße 55, D-2000 Ham
burg 13.

genera H ibolites M ontfort and N eohibolites Stolley took 
place in the Lower Hauterivian and the Lower Aptian respec
tively.

In the Upper Hauterivian, the genus Hibolites, in common 
with some of the ammonite genera, underwent differential 
speciation in the two provinces. While H ibolites evolved new 
species independent from those of the Tethys, N. W. Euro
pean N eohibolites of the Aptian and Albian, because of their 
palaeogeographical situation, remained genetically much 
more closely related to the Tethyan species. In contrast to 
H ibolites, the Tethyan genera D uvalia  B ayle &  Z eiller and 
Berriasibelus D elattre, appeared only for a short time in the 
boreal province, and underwent no independent speciation.

http://www.biodiversitylibrary.org/
http://www.zobodat.at


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

No comparable incursion into the Tethyan province of the 
species of the boreal genera Acroteuthis Stolley, Praeoxy- 
teuthis M utterlose, Aulacoteuthis Stoliey  and Oxyteuthis 
Stolley has yet been demonstrated. In fact, the N. W. Euro
pean Berriasian, Valanginian and Lower Hauterivian subge
nus Acroteu this (Acroteuthis) Stolley had its centre of spécia
tion in N. W. Europe.

It is the latest Hauterivian that a migration of the boreal 
taxa Acroteuthis (Boreiotenthis) Saks & N alnyaeva and 
Praeoxyteutbis into the N. W. European basin took place

from the north. The Oxyteuthinae, however, underwent an 
independent evolutionary development in this latter area. As 
a result of palaeogeographical relationships, endemic arctic 
boreal taxa such as Acroteuthis, Praeoxyteutbis, Aulacoteut
his and Oxyteuthis occur in the N. W. European Lower 
Cretaceous together with the eury thermal warm water genera 
H ibolites and N eobibolites. The latter genera occured toge
ther with the strictly Tethyan genera D uvalia  and Berriasibe- 
lus, but these are never found with the strictly arctic boreal 
taxa.

1. E I N F Ü H R U N G

ln den letzten Jahren haben sich eine Reihe von Autoren 
mit der Entstehung und Definition paläobiogeographischer 
Reiche und Provinzen beschäftigt, u. a. in den Schwerpunkt
bänden M iddlemiss, R awson &  N ewall (1971), H allam 
(1973), C asey &  R awson (1973), H ughes (1973).

Die paläobiogeographische Verteilung verschiedener Be- 
lemnitenfaunen wurde in der jüngsten Zeit durch Saks &  
N alnyaeva (1972), Stevens (1973) und C hristensen (1976) 
beschrieben.

Hier werden die Belemnitenvergesellschaftungen der 
NW-europäischen Unter-Kreide im einzelnen aufgeführt. 
Diese zeichnen sich durch einen Wechsel der Einflüsse von 
Tethys und borealem Reich aus. Bei den Belemnitenarten tre
ten unterschiedliche, an Trans- bzw. Regressionen gebun
dene Migrationswellen auf, die sich in entsprechenden Verti
kalreichweiten widerspiegeln. Obwohl es sich bei den Belem- 
niten um nektonische Formen handelt, zeigen sich Endemis
men auf dem Familien-Niveau. Das boreale Reich ist durch 
die Cylindroteuthinae, die Tethys durch die Belemnopseidae 
und Duvaliidae gekennzeichnet. Ähnliche Verteilungsmuster 
ergeben sich für andere Tiergruppen, z. B. Ammoniten 
(R awson, 1981; K emper, R awson & T hieuloy, 1981) und

Brachiopoden (M iddlemiss, 1979), die jedoch im Detail von 
unseren Beobachtungen abweichen.

Die Begriffe „Reiche“ etc., die in dieser Arbeit nur auf die 
durch unterschiedliche Belemnitenvergesellschaftungen cha
rakterisierten biogeographischen Räume bezogen sind, wer
den in hierarchischer Reihenfolge benutzt: Reich, Provinz, 
Subprovinz.

Die Abbildungen 1-6, die die paläobiogeographische Ver
teilung der einzelnen Belemnitengattungen und Untergattun
gen für die entsprechenden Stufen zeigen, wurden durch die 
Tabellen 1-7 ergänzt, ln diesen Tabellen sind alle uns bekann
ten Arten der Belemnitida aufgeführt, auch Vertreter der Di- 
plobelidae, die im Text nicht weiter diskutiert werden.

Folgenden Herren danken wir dafür, daß sie Belemniten- 
material zu Bearbeitung und Vergleichszwecken zur Verfü
gung gestellt haben: D. G ayte (Département des Sciences de 
la Terre, Lyon), Dr. S. R itzkowski (Geologisch-Paläontolo- 
gisches Institut, Göttingen), Dr. H. R ohde (Niedersächsi
sches Landesmuseum, Hannover). Für wichtige Diskussio
nen danken wir den Herren Dr. R. C ombemorel und 
D. G älte (Lyon) sowie Herrn Dr. J .  A. J eletzky (Geol. 
Survey, Ottawa).

2. U N T E R K R E T A Z IS C H E  B E L E M N I T E N F A U N E N

2.1 BERRIAS

Da die Ablagerungen des Berrias in NW-Deutschland in 
der nicht marinen Fazies des oberen Münder Mergels, des 
Serpulits und des „Wealden“ ausgebildet sind, treten hier, 
ebenso wie in Südengland, wo ebenfalls die Wealdenfazies 
kennzeichnend ist, keine Cephalopoden auf. Das einzige 
Vorkommen von marinem Berrias in NW-Europa beschränkt 
sich auf NE-England. In Lincolnshire wird das Berrias durch 
einen Teil des küstennah abgelagerten marinen Spilsby Sand
stone und in Yorkshire durch den tiefsten Teil des Speeton 
Clays repräsentiert. In den Ablagerungen beider Profile tre
ten nach P inckney &  R awson (1974: Fig. 3) ausschließlich 
Arten der Gattung Acroteuthis Stolley s . str. auf. Alle fünf 
Arten A. (A.) lateralis (Phillips), A. (A .) sublateralis Swin- 
nerton, A. (A.) subquadratoides Sv<innerton, A. (A.) p a -  
racmonoides arctica B luthgen (=  A. (A.) subquadrata) 
(R oemer) und A. (A.) explanatoides (P avlow) sind der Un

tergattung Acroteuthis Stolley zuzuordnen, die im höheren 
Volgium NW-Europas nachgewiesenen Untergattungen Mi- 
crobelus G ustomesov und Boreioteuthis Saks &  N alnyaeva 
fehlen hingegen.

Für den östlichen Teil der boreal-atlantischen Provinz, die 
russische Plattform, geben Saks &  N alnyaeva (1972: 
Tab. 12) 13 Arten der Gattung Acroteuthis an, wobei alle 
drei Untergattungen Acroteuthis, M icrobelus, Boreioteuthis) 
vertreten sind. Dabei sind folgende Arten und Unterarten den 
beiden Teilbereichen der boreal-atlantischen Provinz gemein
sam: A. (A.) lateralis, A. (A.) subquadratoides und A. (A.) 
paraanonoides arctica. Zusätzlich tritt die ebenfalls zu den 
Cylindroteuthinae zählende Gattung Pacbyteuthis d’ORBi- 
gny mit einer Art auf, während die für die arktische Provinz 
typischen Gattungen und Untergattungen der Cylindroteu
thinae Cylindroteuthis (Cylindroteuthis) B ayle &  Z eiller, 
C. (Arctoteutbis) Saks &  N alnyaeva, Lagonibelus (Lagoni- 
belus) G ustomesov und L. (H olcobeloides) G ustomesov
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/ \  Acroteuthis
(Acroteuthis) STOLLEY

Â \  Acroteuthis (Microbelus) 
GUSTOMESOV

A .  Acroteuthis (Boreioteuthis) 
SAKS SNAL'NYAEVA

O  Cylmdroteuthis
( Cylmdroteuthis)

BAYLE & ZEILLER
#  Cylindroteuthis 

(Arctoteuthis)
SAKS a NALNYAEVA

D  Lagombelus (Lagombelus) 
GUSTOMESOV

g  Lagombelus
(Holcobeloides) 

GUSTOMESOV 
Pachyteuthis (Pachyteuthis) 

BAYLE &ZEILLER

A  Pachyteuthis fSimobelus) 
GUSTOMESOV

Abb. 1. Paläobiogeographie der Beiemniten im Berrias NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Mee
resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies. Umgezeichnet nach CASEY (1973).

nicht auf der russischen Tafel zu finden sind. Erste Vertreter 
dieser „arktischen“ Gruppen sind mit drei Arten aus dem 
Petschora-Becken bekannt (Saks & N alnyaeva, 1972: 
Tab. 13), so daß dieser Bereich, trotz des Auftretens der eu
ropäischen Gattung Acroteuthis, von Saks & N alnyaeva 
(1973: 395) bereits der arktischen Provinz zugerechnet wer
den. Acroteuthis s. 1. ist aus dem Petschora-Becken mit acht 
Arten bekannt, die alle ebenfalls auf der russischen Tafel Vor
kommen.

Dieses Bild ändert sich östlich des Ural. Hier tritt A cro
teuthis nur noch untergeordnet auf, während Arten der Gat-

Tab. 1. Stratigraphische Reichweite der verschiedenen 
Belemnitenarten im Berrias NW-Europas. Nach PlNCKNEY & Raw- 
son (1974) und PlNCKNEY (1975).

tungen Cylmdroteuthis, Lagonihelus und Pachyteuthis do
minieren. Es sind alle drei Untergattungen von Acroteuthis 
vertreten, doch wird eine Abnahmeder Artenzahl nach Osten 
deutlich. Aus der cis-polaren nördlichen Ural-Gegend wer
den von Saks &  N alnyaeva (1972: Tab. 14) noch sieben Ar
ten aufgeführt, die bis auf eine Art mit denen der Russischen 
Tafel übereinstimmen. Für das nördliche Mittel-Sibirien 
schließlich werden nur noch vier Arten der Untergattung 
Acroteuthis aufgeführt, die ebenfalls alle auf der Russischen 
Tafel zu finden sind. Aus dem West-Teil Nordamerikas 
schließlich sind nach Saks & N alnyaeva (1972: Tab. 16) 
keine Acroteuthiden bekannt, lediglich aus dem Grenzbe
reich Berrias/Valangin werden zwei Arten genannt.

Das Berrias der Tethys ist durch Abwesenheit von Vertre
tern der Cylindroteuthinae gekennzeichnet, hier dominieren 
Arten der Duvaliidae (Gattungen Pscudobelus B lainville, 
Duvalia B ayle &  Z eiller, Berriasibelus D elattre, C onobe- 
lus Stolley, Castellanibelus C ombemorel) und der Belem- 
nopseidae (Gattung H ibolites M ontfort, ausgenommen der 
Gattung Belemnopsis B ayle &  Z eiller). Diese Formen sind 
bisher aus dem Berrias des borealen Reiches unbekannt, le
diglich aus berrias-valanginzeitlichen Ablagerungen Spitz
bergens beschreibt B lüthi.en (1936) neben zahlreichen Ver
tretern der Cylindroteuthinae auch die tethyale Gattung 
Pseudohibolites. Da uns eine exakte stratigraphische Einstu
fung dieser Funde nicht möglich ist, erübrigt sich die Überle
gung, ob diese Gattung über einen Protoatlantik im Berrias 
einwanderte.

Für das Berrias lassen sich also zwei durch unterschiedliche 
Belemnitenvergesellschaftungen scharf abgegrenzte Reiche 
(1. boreales Reich mit den Cylindroteuthinae, 2. Tethys mit 
Duvaliidae und Belemnopseidae) unterscheiden. Für die Süd
halbkugel wird ein Indo-Pazifisches Reich (Belemnopseidae 
und Duvaliidae) postuliert (vgl. Stevens, 1973).

Das boreale Reich läßt sich in zwei Provinzen gliedern:

1. Boreal-atlantische Provinz: Diese umfaßt die Russische 
Tafel, O st- und Nordwest-Europa. Die boreal-atlantische
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Provinz ist durch die Belemnitengattung Acroteiitbis ge
kennzeichnet, die für die arktische Provinz typischen Belem- 
nitengattungen treten nicht auf.

Innerhalb der boreal-atlantischen Provinz lassen sich wie
derum zwei Unterprovinzen oder Regionen erkennen:

A) N\V-europäische Unterprovinz, die durch A ulaco- 
teuthis s. str. charakterisiert ist, es fehlen die Untergat
tungen Microbehts und Boreioteutbis. Mtcrobelus tritt 
nach P inckney (1974: 173) in der NW-europäischen 
Unterprovinz lediglich im höheren Volgium auf und 
fehlt in der gesamten Unterkreide. Boreioteutbis ist 
ebenfalls aus dem Volgium bekannt, fehlt während der 
tiefen Unterkreide und erscheint dann wieder im 
höchsten Hauterive in NW-Europa.

B) Zentralrussische Unterprovinz (=  Moskauer Bek- 
ken). Hier dominiert ebenfalls die Gattung Acroteu- 
this, im Gegensatz zu der NW-europäischen Unter
provinz sind jedoch alle drei Untergattungen zu fin
den.

2. Die arktische Provinz, die das Petschora-Becken, Spitz
bergen, Sibirien und das westliche Nordamerika umfaßt, 
ist durch die Gattungen Cylmdroteuthis, Lagonibelus 
und Pachyteiitbis gekennzeichnet. Arten der Gattung 
Acroteiitbis treten im tieferen Berrias nur untergeordnet 
auf, deutlich wird eine Abnahme der Artenzahl dieser 
Gattung innerhalb der arktischen Provinz von Westen 
nach Osten. Parallel dazu verläuft eine stratigraphische 
Verschiebung des Einsetzens der Acroteuthiden. Im Laufe 
des Berrias werden die rein arktischen Gattungen zuneh
mend durch Acroteiitbis s. 1. verdrängt, die im Valangin 
dann dominieren.

Damit wird wahrscheinlich, daß Acroteiitbis s. str. sich im 
höheren Volgium in der boreal-atlantischen Provinz ent
wickelt und im Berrias langsam von Westen in die arkti
sche Provinz einwandert. Im Gegensatz zu Saks & N al- 
nyaeva (1972: 226), die eine Entstehung von Acroteiitbis

s. str. im späten Volgium der Russischen Tafel für möglich 
halten, deuten die Ergebnisse von P inckney (1975) darauf 
hin, daß diese Untergattung in der NW-europäischen Un
terprovinz bereits im höheren Mittel-Volgium auftritt. 
Somit könnte sie ihr ursprüngliches Entwicklungszentrum 
in der NW-europäischen Unterprovinz gehabt haben. 
Voraussetzung für diese Annahme ist, daß die basalen La
gen des Lower Spilsby Sandstone, aus denen die ältesten 
Acroteuthiden bekannt sind, in das Mittel-Volgium (C a
sey, 1973) zu stellen sind.

2.2 VALAN GIN

Bereits im mittleren Berrias öffnet sich die Karpatenstraße 
und das in Polen limnisch-brackisch entwickelte untere Ber- 
rias wird durch marine Serien abgelöst, die durch mediterrane 
Ammonitengattungen belegt sind (u. a. Beiriasella  U hlig). 
Diese Tendenz verstärkt sich im oberen Berrias, und im mitt
leren Unter-Valangin herrschen im norddeutschen und polni
schen Becken voll marine Bedingungen (vgl. M ichael, 1979: 
307). Wie aus Abb. 2 zu ersehen ist, besitzt das norddeutsche 
Becken einerseits Verbindungen mit dem borealen Reich über 
die Dänische Straße und den Bereich der Pompeckj’schen 
Schwelle (Ems-Kanal, Hoya-Kanal, Gifhorn-Kanal), ande
rerseits mit der Tethys über die Karpatenstraße.

Diese Lage im südlichen Randbereich des borealen Reiches 
bedingt Fauneneinflüsse unterschiedlicher Herkunft, die 
z. B. bei den Ammoniten deutlich werden. So handelt es sich 
bei den in NW-Deutschland auftretenden Vertretern der Po- 
lyptychitidae (Polyptycbites Pavlow, Dichotomites K oenen, 
etc.) um boreale Formen, während im Ober-Valangin eine 
ganze Reihe von tethyalen Ammonitengatrungen (z. B. Ol- 
costepbanus N eumayr, Juddiceras  Späth) nach NW-Europa 
einwandern (K emper, R awson, T hieuloy, 1981: Tab. 5, R aw- 
son, 1981: 509).

Abb. 2. Paläobiogeographie der Belemniten im Valangin NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Mee
resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten. 
Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).
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Tab. 2. Stratigraphische Reichweite der verschiedenen 
Belemnitenarten im Valangin NW-Europas. Nach Pinckney & 
Ravcson (1974), Pinckney (1975) und Mutterlose (1978).

Für das Valangin NE-Englands und NW-Deutschlands ist, 
wie auch im Berrias, die boreale Belemnitengattung Acro- 
teutbis s. str. kennzeichnend. Nach P inckney & R awson 
(1974: 200) sind im Unter-Valangin von Speeton (NE-Eng- 
land) vier Arten zu finden: Acroteuthis (A.) subquadratoides, 
Acroteuthis (A.) paracm onoides arctica (=  A. subquadrata), 
Acroteuthis (A.) explanatoides und Acroteutbis (A.) kem peri 
P inckney. Innerhalb NW-Europas ergeben sich hinsichtlich 
der Belemniten faunistische Differenzierungen (P inckney, 
1975: 184), da A. (A.) subquadratoides aus dem Unter-Va
langin NW-Deutschlands unbekannt ist, in England jedoch 
vereinzelt auftritt. Acroteutbis (A.) kem peri wiederum bildet 
in NW-Deutschland die häufigste der Acroteuthidenarten, ist 
aus England jedoch nur mit einem Exemplar bekannt.

Im Ober-Valangin NW-Europas treten neben die bereits 
genannten vier Arten Acroteuthis (A.) acrei Swinnerton, 
Acroteuthis (A.) acm onoides Swinnerton und Acroteuthis 
(A.) paracm onoides paracm onoides Swinnerton (P inckney, 
1975: 187). A. (A.) subquadratoides ist in NW-Deutschland 
nur für die Astierien-Schichten nachgewiesen.

Von den für das NW-europäische Valangin typischen Ar
ten sind aus dem Moskauer Becken A. (A.) paracm onoides 
arctica, A. (A.) explanatoides, A. (A.) lateralis bekannt, au
ßerdem eine Reihe von Arten, die in NW-Europa unbekannt 
sind, so daß eine Zweiteilung der boreal-atlantischen Provinz 
weiterhin sinnvoll erscheint.

Neben diesen borealen Fauneneinflüssen gibt es vereinzelte 
Funde tethyaler Belemniten. Bereits Stolley (1926: 122) er
wähnt zwei Bruchstücke von Hiboliten aus den unteren Di- 
chotomiten-Schichten bzw. Astierien-Schichten (Ober-Va
langin) von NW-Deutschland, die er dann (1938: 391) bereits 
aus den oberen Polyptychiten-Schichten aufführt. Diese Be
obachtungen werden durch K emper (1976: 37) unterstützt,

der mehrere Vertreter der Gattung H ibolites M ontfort aus 
dem tonigen Zwischenmittel des unteren Ober-Valangin des 
Bentheimer Raumes beschreibt, ln Sammlungen schließlich 
liegen einige Hibolitenbruchstücke aus Gronau (Westfalen) 
vor, die auf ein erstes Erscheinen dieser Gattung in den Pla- 
tylenticeras-S>c\nc\\t.en deuten (M utterlose, 1978: 108). In 
Speeton sind Hiboliten im Ober-Valangin ebenfalls zu finden 
(ab Schicht D4 =  P aratollia-Schichten), doch sind hier noch 
exakte Aufsammlungen notwendig.

Im Valangin NW-Europas dominieren also boreale Ele
mente, die von Norden über die Pompeckj’sche Schwelle in 
das niedersächsische Becken einwandern. Diese Arten haben 
ihren Ursprung im NE-englischen Formenkreis, doch 
kommt es auch teilweise zu Provinzialismus (A. kem peri), 
während andere Arten (A. subquadratoides) erst später nach 
NW-Deutschland gelangen. Auf der anderen Seite treten 
erstmalig in der Unterkreide vereinzelt tethyale Belemniten 
auf, die wahrscheinlich über die Karpatenstraße eingewandert 
sind. Auffällig ist, daß lediglich die Gattung H ibolites in das 
boreale Reich einzudringen vermochte, während alle anderen 
Gattungen der Belemnopseidae und Duvaliidae auf die Te
thys beschränkt bleiben. Da die Grundvoraussetzungen für 
einen Faunenaustausch gegeben sind, könnte die Ursache da
für in der unterschiedlichen Temperaturempfindlichkeit der 
einzelnen Gattungen zu suchen sein.

B lüthgen (1936) beschreibt von König-Karls-Land 
(Spitzbergen) aus dem Jura/Kreide-Grenzbereich eine reiche 
Belemnitenfauna; von den aufgeführten 33 Arten und Unter
arten ordnete B lüthgen 22 der Gattung Acroteuthis, 1 der 
Gattung Cylindroteuthis, 1 der Gattung Oxyteuthis, 4 der 
Gattung H ibolites und 5 der Gattung Pseudohibolites zu. 
Nach Saks &  N alnyaeva (1973: 395) gehören die meisten Ar
ten und Unterarten zu Acroteutbis s. str., einige zu Boreio- 
teutbis, Lagom belus s. s., Pachyteutbis s. str., Simobelus 
und Pseudohibolites. Nach J eletzky (briefl. Mitteilung) ist 
die systematische Zuordnung der von B lüthgen beschriebe
nen Formen sehr unsicher, die von B lüthgen als H ibolites 
bestimmten Arten sind danach wahrscheinlich zu Pseudohi
bolites zu rechnen, eine Neubearbeitung dieser Gruppe er
folgt durch J eletzky. Auch das als Oxyteuthis brunsvicensis 
(Strombeck) bezeichnete Exemplar gehört in eine andere sy
stematische Gruppe (vgl. S. 301). Schließlich erlauben die 
stratigraphischen Angaben von B lüthgen über die Einstu
fung der Funde nach K emper (mdl. Mitteilung) keine exakten 
Aussagen über die genaue stratigraphische Datierung. Somit 
ist also für die mediterranen Belemnopseidae von Spitzbergen 
ein höheres Alter als das derjenigen von NW-Europa nicht 
nachgewiesen. Dadurch ist die von Saks &  N alnyaeva (1972: 
219) und Stevens (1973: 392) geäußerte Vermutung, daß diese 
Gruppe Spitzbergen über den Atlantik erreicht hat, nicht 
zwingend, vielmehr ist auch eine Einwanderung über die 
Karpatenstraße denkbar.

2.3 H A U TERIVE

Die paläogeographischen Rahmenbedingungen entspre
chen denen des Valangin; während es im Süd-englischen und 
Pariser Becken zur Ablagerung des limnisch-brackischen 
Wealden kommt, werden in NE-England (Yorkshire, Lin
colnshire) und Norddeutschland marine, meist tonige, kü
stennah auch sandige Serien sedimentiert. Nach Süden be-
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A Acroteuthis
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*■ Hibohtes MONTFORT

+ Duvaha
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Abb. 3. Paläobiogeographie der Belemniten im Hauterive NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: 
Meeresgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belem- 
niten; dunkle Pfeile: Wanderweg borealer Belemniten. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

Tab. 3. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem- 
nitenarten im Hauterive NW-Europas. Nach PlNCKNEY & RAWSON 
(1974), PlNCKNEY (1975) und MUTTERLOSE (1978, 1979, 1983).
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steht weiterhin, zumindest bis zum tiefen Ober-Hauterive 
(M ichael, 1979: 313; M arek &  R aczynska, 1979: 453), über 
Polen eine direkte Verbindung zur Tethys über die Pom- 
peckj’sche Schwelle zum borealen Reich (vgl. Abb. 3).

Für das tiefste Unter-Hauterive NW-F.uropas sind weiter
hin Arten der Gattung Acroteuthis s. str. charakteristisch, ln 
Speeton werden die Schichten D2D bis C10/C9, die der am - 
blygonium-, der noricum- und der tiefen regale-Zone des 
Unter-Hauterive angehören, durch die Arten Acroteuthis 
(A.) paracm onoides arctica, Acroteuthis (A.) explanatoides, 
Acroteuthis (A.) paracm onoides paracm onoides und A cro
teuthis (A.) acm onoides gekennzeichnet (P inckney & R aw- 
son, 1974: Abb. 3; P inckney, 1975). ln NW-Deutschland ist 
A. (A.) paracm onoides arctica, meist als A. subquadrata  
(R oemer) bezeichnet, der weitaus häufigste Vertreter der 
Acroteuthiden im tieferen Unter-Hauterive. Vereinzelte Ex
emplare von A. (A.) acm onoides und A. (A.) explanatoides 
nennt P inckney (1975) aus diesem Bereich.

Auffällig ist in Speeton der scharfe Faunenschnitt an der 
Grenze der D/C-Schichten (=  noricum !regale-Zone des U n
ter-Hauterive). In den Schichten D2-D1 (=  amblygornum - 
und noricum -Zone, Unter-Hauterive) ist Acroteuthis sehr 
häufig, darüber setzt mit den C-Schichten plötzlich massen
haft H ibolites jaculoides Swinnerton ein, der bisher nur ver
einzelt mit Acroteuthis aufgetreten ist. ln den C-Schichten 
sind die vier erwähnten Acroteuthidenarten, die zuletzt in 
C 9 (=  tiefe regale-Zone) Vorkommen (P inckney, 1975: 109), 
nur noch ganz selten zu finden, ln NW-Deutschland ist dieser 
Faunenschnitt, der sich in Speeton in einem 10 cm mächtigen 
Horizont abspielt, nicht so markant ausgeprägt, doch sind 
auch hier in der regale-Zone des Unter-Hauterive häufiger 
Hiboliten zu beobachten. Andererseits dürfte dieser scharfe 
Faunenschnitt durch Kondensation der am blygonium - und 
noricum -Z one, die in Speeton eine Mächtigkeit von nur 1 m 
haben, verstärkt worden sein (vgl. R awson, 1971: 68). P inck
ney (1975: 109) nennt noch die relativ selten vorkommende 
Art A. (A.?) conoides Swinnerton aus der höchsten regale
Zone und der inversum -Zone (Ober-Hauterive) von Spee
ton. Im Ober-Hauterive schließlich taucht die seit dem höch
sten Volgium aus NW-Europa nicht mehr bekannte Unter
gattung Boreioteuthis mit zwei Arten auf (A. (B .) rawsoni 
P inckney und A. (B .) stolleyi P inckney). P inckney &  R aw- 
son (1974: 202) erwähnen beide Arten aus dem tiefen Ober- 
Hauterive von Speeton. Inzwischen konnten erstmalig beide 
Arten in der mittleren discofalcatus-Zone des höheren 
Ober-Hauterive von NW-Deutschland nachgewiesen wer
den (M utterlose, 1983: 15), wo sie zusammen mit phyloge
netisch progressiven Formen von H ibolites jaculoides zu fin
den sind. Da die Untergattung Boreioteuthis in NW-Europa 
seit dem Berrias unbekannt ist, in der zentralrussischen Pro
vinz jedoch persistiert, erscheint eine Einwanderung borealer 
Formen in das NW-europäische Becken im höchsten Haute- 
rive möglich. Geringfügig später wandert dann ebenfalls im 
höheren Ober-Hauterive die für das Barreme typische Unter
familie Oxyteuthinae mit Praeoxyteuthis jasikofiana  (L ahu- 
sen) von Norden her ein.

Die in der tiefsten regale-Zone von Speeton massenhaft 
einsetzenden Hiboliten stellen einen Immigrationsschub 
größten Umfanges dar. Dabei zeigt sich für diese Gruppe eine 
große Variationsbreite, die Swinnerton (1952) zur Aufstel
lung mehrerer Variationen veranlaßte. Hiboliten aus dem

französischen Valangin/Hauterive weisen eine ähnliche Va
riationsbreite auf. Der Formenkreis um H ibolites jaculoides 
bleibt ±  unverändert bis in das tiefe Ober-Hauterive erhalten 
und unterliegt dann einer gleitenden Umwandlung (M utter
lose, 1978). Aus den relativ großen, stark aufgeblähten For
men, die den ursprünglich aus der Tethys eingewanderten 
sehr nahe stehen, entwickelten sich im höheren Ober-Haute
rive schlanke, zierliche Individuen, die wiederum fließend zu 
dem für das Barreme typischen H ibolites minutus Swinner
ton überleiten. Bis in die Aegocnoceras-Schichten bestehen 
also enge Beziehungen zu den Hiboliten der Tethys, dann 
vollzieht sich im höheren Ober-Hauterive in NW-Europa 
eine autonome Entwicklung, die unabhängig von derjenigen 
der Tethys ist. Weitere Einwanderungsformen mediterranen 
Ursprungs stellen die von M utterlose (1979) erwähnten Ar
ten D uvalia lata (B alinville) und Berriasibelus extinctorius 
(R aspail) dar, die im hohen Unter-Hauterive und tiefen 
Ober-Hauterive von NW-Deutschland und NE-England al
lerdings in nur wenigen Exemplaren gefunden wurden. Die 
Duvalien sind in der Tethys bereits seit dem Tithon mit den 
Hiboliten vergesellschaftet, zeigen jedoch im Valangin/Hau
terive, Provinzialismus. In der mediterranen Provinz sind 
D uvalia  und Berriasibelus, B. ist nur aus dem Valangin be
kannt, dominant; in derSE-europäischen Provinz (Karpaten, 
Krim, Kaukasus) Conobelus Stolley und Pseudobelus 
B lainville.

Offensichtlich erreicht die Einwanderung mediterraner 
Faunenelemente, die im tiefen Hauterive beginnt (vgl. M i
chael, 1974: 29), ihren Höhepunkt im mittleren Hauterive 
(regale-Zone des Unter-Hauterive, A egocrioceras-Schichten 
und sta ffi-Zone des Ober-Hauterive). Neben den Hiboliten, 
die vereinzelt bereits im Valangin auftauchen, im tieferen Un
ter-Hauterive schon massenhaft verbreitet sind, können auch 
andere Belemnitengattungen aus der Tethys nach N W -Eu
ropa einwandern. Dabei erfolgte bei den Hiboliten eine Mas
senwanderung (=  mass migration i. S. R awson’s 1973) und 
bei den Duvaliidae eine vereinzelte Einwanderung (=  isola
ted straying i. S. R awson’s). Während es den Hiboliten ge
lingt, sich in der Folgezeit in den neu besetzten Lebensräu
men zu behaupten und sich weiterzuentwickeln, treten die 
Duvaliidae im Hauterive nur kurzfristig in kleinen Gruppen 
auf. Als Ursache für dieses Verhalten wird eine unterschiedli
che Temperaturempfindlichkeit angenommen. Während sich 
die Hiboliten infolge ihres eurythermen Charakters im borea
len Reich durchzusetzen vermögen, ist dieses den stenother
men Warmwasserformen der Duvaliidae nicht gelungen.

Tethyale Einwanderungsformen, die sich ähnlich verhal
ten, sind bei den Ammoniten bekannt. So folgt die Gattung 
Spitidiscus K ilian dem Wanderungs-Muster der Duvaliidae; 
diese Gattung ist aus der höchsten regale-Zone (Unter-Hau
terive) und mittleren speetonensis-Zone (mittleres Ober- 
Hauterive) von NW-Europa bekannt. Die Gattungen Ende- 
moceras T hiermann und Distoloceras H yatt folgen hingegen 
dem Hiboliten-Ausdehnungsmuster und entwickeln nach ih
rer Einwanderung endemische Formen (vgl. K emper, R awson 
& T hieuloy, 1981). Das höchste Ober-Hauterive ist dann 
wieder durch einen Immigrationsschub borealer Gattungen 
und Arten von Norden her nach NW-Europa gekennzeich
net. Neben den bereits erwähnten Acroteuthiden erscheinen 
mit Praeoxyteuthis jasikofiana  (L ahusen) die ersten O xy-
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teuthinae. Diese Unterfamilie spaltet sich wahrscheinlich im 
Ober-Hauterive im Moskauer Becken von den Acroteuthi- 
den ab und ist wenig später auch in NE-Europa zu finden 
(M utterlose, 1982: 147).

2.4 BARREM E

Nach M ichael (1979: 313) führten Regressionen bereits im 
Ober-Hauterive zu einer Aussüßung des zentral- und süd
polnischen Beckens, so daß die direkte Verbindung zwischen 
Tethys und Borealgebiet unterbrochen ist. Nach M arek &  
R aczynska (1979: 453) erscheint in Mittelpolen noch Sim- 
bm kites (Craspedodiscus) cf. discofalcatus (K oenen), so daß 
das höhere Ober-Hauterive in Polen noch marin entwickelt 
ist, wenn sich hier auch boreale Fauneneinflüsse bemerkbar 
machen. Im Barreme ist dann jedoch die Karpatenstraße ge
schlossen (vgl. Abb. 4), womit bis zum Unter-Apt die borea- 
len Meeresbecken in Mittel- und Nordeuropa -  abgesehen 
von den außereuropäischen Umgehungsstraßen -  von der Te
thys abgeschnitten sind.

Dieser Abschluß von der Tethys macht sich erwartungs
gemäß in einer Faunenverschiebung bemerkbar. Der mediter
rane H ibolites jacidoides, der noch in der discofalcatus-Zone 
des Ober-Hauterive in NW-Europa häufig zu finden ist, 
entwickelt an der Hauterive/Barreme-Grenze mit H ibolites 
rmnutus Swinnerton endemische Kümmerformen, die bis in 
das Unter-Apt persistieren. Wie sich in Speeton gut beobach
ten läßt, wandeln sich die schlanken, zierlichen Formen der 
discofalcatus-Zone in „gleitender Populationsumwandlung“ 
in den für das gesamte Barreme typischen, kleinwüchsigen 
H ibolites minutus. Offensichtlich persistierte jedoch die Ur
sprungsform von H ibolites jacidoides (großwüchsige, deut
lich keulenförmige Rostren) in der Tethys bis in das Barreme 
unverändert, da Immel &  M utterlose (1980: 262) eine eindeu
tig ancestrale Form aus dem Grenzbereich Unter-/Mittel- 
Barreme (alter Gliederung) NW-Deutschlands feststellen

konnten. Aus diesem überraschenden Fund ist einerseits ab
zuleiten, daß es sich bei H . minutus nur um einen Seiten
zweig handelt, der im Unter-Apt endet. Andererseits setzt 
sich die Stammgruppe um H . jacidoides, die in NW-Europa 
für das Unter-Hauterive und tiefe Ober-Hauterive kenn
zeichnend ist, mindestens bis in das mittlere Barrême unver
ändert fort. Weiterhin muß im Grenzbereich Unter-/Mit- 
tel-Barrême (alte Gliederung) über den sich öffnenden Atlan
tik eine Verbindung des borealen Europas zur Tethys bestan
den haben, so daß vereinzelte Exemplare von H . jacidoides 
einwandem konnten. Diese Vermutung wird umgekehrt 
durch Funde borealer Crioceratiten in Marokko unterstützt 
(Immel & M utterlose, 1980: 265).

Dominierend im Barrême NW-Europas ist jedoch die im 
höheren Ober-Hauterive aus dem borealen Bereich einge
wanderte Unterfamilie Oxyteuthinae. Diese Gruppe scheint 
sich im Bereich der russischen Tafel im Ober-Hauterive von 
der Gattung Acroteuthis abgespalten zu haben und dann über 
England in den Westbereich des borealen Reiches eingewan
dert zu sein. In Speeton treten die Praeoxyteuthiden unver
mittelt gehäuft in der höchsten van abiü s-Zone (=  höchstes 
Hauterive) auf, stratigraphisch ältere Funde sind aus England 
bisher nicht bekannt. Die Praeoxyteuthiden scheinen in einer 
Massenwanderung in diesen Bereich gelangt zu sein. Im Bar
rême vollzieht sich innerhalb der Oxyteuthinae dann eine 
Entwicklung. Nach M utterlose (1983) bilden die 10 Arten 
eine fließende phylogenetische Reihe, die zu einer Zonenglie
derung herangezogen werden kann: Praeoxyteuthis jasiko- 
f ia n a , P. pugio (Stolley), Aulacoteutbis speetonensis (Pav- 
low), A. compressa M utterlose, A. absolutiform is (Sin- 
zow), A. descendens Stolley, Oxyteuthis pseudogerm anica 
M utterlose, O . brimsvicensis (Strombeck), O. germanica 
Stolley und O. depressa Stolley. Sowohl für NW-Deutsch- 
land als auch für NE-England ist die gleiche Abfolge kenn
zeichnend; die ventral gefurchten Vertreter von A ulacoteu
tbis sind auf das höhere Unter-Barrême beschränkt (vgl. 
M utterlose, 1980: 242). Ähnliche, im höheren Ober-Haute-

X Oxyteuthis STOLLEY

2 Aulacoteuthis STOLLEY

X Praeoxyteuthis
MUTTERLOSE

* Hibolites MONT FORT

A Chalalabelus
JELET2KY

Abb. 4. Paläobiogeographie der Belemniten im Barreme NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Mee
resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).
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Tab. 4. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem- 
nitenarten im Barreme NW-Europas. Nach MUTTERLOSE (1983).

rive des borealen Reiches auftretende und von Swinnerton 
(1955: X X X V I) und G lasunova (1969: 221) zu Aulacoteuthis 
gestellte Belemniten, sind der Untergattung Acroteutbis (Bo- 
reioteutbis) zuzurechnen.

Stratigraphisch älteste Vertreter der Oxyteuthinae werden 
aus dem Berrias/Valangin von Spitzbergen (B luthgen, 1936: 
37) und dem Valangin Polens (B laszkiewicz, 1963: 415) be
schrieben. Das von B luthgen als Oxyteuthis brunsvicensis 
bestimmte Exemplar (Mo 2979) muß aufgrund des Rostrum
baues und der kurzen Apikalfurche der Gattung Acroteutbis 
zugeordnet werden.

Auch die aus dem Valangin Polens (Platy lentice ras-Sch'ich- 
ten und Dichotomiten-Schichten) als Oxyteuthis primus 
B laszkiewicz abgebildeten Rostren gehören allein aufgrund 
ihres extrem konischen, cuspiteuthis-ähnlichen Umrisses und 
der dabei großen Apikallänge nicht zu den Oxyteuthinae. 
Saks& N alnyaeva (1972:218) halten diese Art für einen Ver
treter der Cylindroteuthinae, bei der es sich wahrscheinlich 
um A. (A.) explanatoides handeln dürfte. Oxyteuthinae sind 
bisher aus der Tethys unbekannt, lediglich Stoyanova-V er- 
gilova (1970: 62) nennt Oxyteuthis sp. (? ex. gr. jas ikov i 
(L ahusen) aus Bulgarien, doch dürfte das abgebildete R o
strum eher den Belemnopseidae (H ibolites f) zuzuordnen 
sein.

Neben langen Wanderwegen durch den Atlantik können 
dabei vor allem ökologische Gründe (Temperatur) eine Rolle 
gespielt haben, bei den borealen Oxyteuthinae handelt es sich

eher um Kaltwasserformen. Zudem waren in der Tethys die 
Lebensräume der Oxyteuthinae durch andere Belemniten- 
gruppen besetzt (Belemnopseidae und Duvaliidae).

2.5 APT

Im Unter-Apt öffnet sich erneut eine Meeresverbindung 
zwischen dem mediterranen und borealen Meeresraum (M i
chael, 1979: 314). Während im polnischen Becken weiterhin 
limnisch-brackische Serien abgelagert werden, entsteht über 
Nordfrankreich und Südengland eine Verbindung zur Te
thys; später, im höchsten Ober-Apt (nolani-jacobi-Zone), 
entwickelt sich auch die Pariser Straße. Das polnische Becken 
erfährt ebenfalls bereits im Ober-Apt marine Einflüsse. Somit 
bringen im Apt warme Meeresströmungen eine reiche steno
therme Benthosfauna in das SE-englische Unterkreide-Bek- 
ken. Boreale Belemniten sind mit Oxyteuthis senilis Stolley 
nur noch ganz vereinzelt im Apt NW-Deutschlands zu fin
den. Es handelt sich um extrem kleinwüchsige Kümmerfor
men, die sich nach Stolley (1925: 38) bis in das miniere 
Ober-Apt fortsetzen.

Neue tethyale Belemniten erscheinen mit N eobibolites 
ew ald i (v. Strombeck) erstmalig in der deshayesi-Zone des 
mittleren Unter-Apt, daraus leiten sich nacheinander 
N. clava Stolley, N. inflexus Stolley und N. wollem anni 
Stolley, eine von Stolley (1911) beschriebene phylogeneti
sche Reihe ab, die für das höhere Unter-Apt und Ober-Apt
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Abb. 3. Paläobiogeographie der Belemniten im Apt NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Meeres
gebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten. 
Umgezeichnet nach Michael (1979).

(Gliederung nach K emper, 197S) NW-Europas kennzeich
nend ist. Da diese Arten, abgesehen von N. ew aldi, auch aus 
der Tethys (Bulgarien) bekannt sind (Stoyanova-V ergilova, 
1964, 1970), handelt es sich nicht um eine endemische Ent
wicklung, etwa vergleichbar derjenigen von H ibolites jacu- 
loides Swinnerton im Ober-Hauterive. Offensichtlich bilden 
NW-Europa und die Tethys hinsichtlich der Neohiboliten- 
vergesellschaftung einen einheitlichen Raum. Da keine neue
ren Arbeiten über die Verhältnisse im SE-französischen 
Raum vorliegen, kann derzeitig keine Aussage über den Ur
sprung der Neohiboliten gemacht werden. Wahrscheinlich

haben sie sich an der Grenze Barreme/Apt in SE-Erankreich 
von M esohibolites Stolley abgespalten. Eine weitere Gat
tung ist mit Parahibohtes duvaliaefonnis (Stolley) in weni
gen Individuen im Ober-Apt NW-Deutschlands vertreten.

Für die Tethys ergibt sich im Apt dabei folgende Verteilung 
der Gattungen der Belemnopseidae und Duvaliidae:

Von den zu den Belemnopseidae zählenden Gattungen sind 
nur noch Parahibohtes (?) Stolley, M esohibolites Stolley 
und N eobibolites Stolley bekannt. M esohibolites und N eo- 
hibohtes sind sowohl in der mediterranen Provinz (Spanien,

Tab. 5. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem- 
nitenarten im Apt NW-Europas. Nach Stolley (1911) und J e- 
LETZKY (1981).
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SE-Frankreich), als auch in der SE-europäischen Provinz zu 
finden (L illo-B evia, 1975; VaSiCek, 1978a, 1978b; Stoyano- 
va-V ergilova, 1964, 1965a, 1970; Schwetzoff, 1919).

Die zu den Duvaliidae rechnenden Gattungen Duvalia 
B ayle & Z eiller, Pscudoduvalia N aef, Berriasibelus D e
lattre, Castellanibelus C ombemorel, Pseudobelus B lain- 
viLLF. und Conobelus Stolley sind im Tethysbereich nur noch 
mit D uvalia vertreten.

D uvalia tritt mit D. lata (B lainville) erstmalig im Tithon 
der Tethys auf, die nach C ombemorel (1973: 142) bereits im 
Unter-Tithon erscheinende Duvalia conica (B lainville) wird 
hier mit V asicek (1978a) Conobelus Stolley zugeordnet, ln 
der tiefen Unter-Kreide (Valangin, Hauterive) erreicht D u
valia  mit einer Reihe von Arten ihren Höhepunkt in der Te
thys, im Barreme erfolgt eine deutliche Abnahme.

In SE-Frankreich ist D. grasiana (D uval- J ouve) die ein
zige Duvalienart, die noch aus dem Barreme und Apt bekannt 
ist, alle anderen Arten sterben spätestens an der Hauteri- 
ve/Barreme-Grenze aus (C ombemorel, 1973: 179). Stoyano- 
va-V ergilova (1964, 1965b) nennt aus dem Unter-Barreme 
Bulgariens noch D. binervia  (Raspail), D. dilatata m ajo- 
riana Stoyanova-V ergilova, aus dem Ober-Barreme D. g a 
grica Scftwetzoff sowie D. grasiana (D uval- J ouve). Im Apt 
kommen außer D. grasiana keine weiteren Arten vor.

Während ein Großteil der Arten (D. lata (B lainville), 
D. dilatata  (B lainville), D. em erici (R aspail), D. binervia  
(R aspail), D. grasiana und D. hybrida  (D uval- J ouve)) der 
mediterranen und der SE-europäischen Provinz gemeinsam 
sind, gibt es einige Arten, die bisher nur aus der SE-europäi
schen Provinz bekannt sind (D. tereshkovae  Stoyanova- 
V ergilova, D. gagrica, D. rafaeli Stoyanova-V ergilova, 
D. m adarica Stoyanova-V ergilova).

Die Verbreitung von D uvalia  B ayle &  Z eiller beschränkt 
sich auf Spanien, Frankreich, Nord-Afrika, Schweiz, Süd
deutschland, Italien, Jugoslawien, Bulgarien, Krim, Kauka
sus und Schlesien. Wenige Arten sind von Madagskar be
kannt (D. lata und D . dilatata) sowie aus Mogambique; 
D. lata mit einem Exemplar auch aus England.

Aus dem mittleren Ober-Apt von N-Deutschland nannte 
bereits von K oenen (1902) Vertreter der Gattung D uvalia, 
die von Stolley (1911: 68) beschrieben wurden. Stolley ver
eint alle norddeutschen Formen unter D. grasiana, obwohl 
diese eine sehr viel größere Variabilität als die südfranzösi
schen Formen haben.

Uns lagen etwa 130 Duvalien aus dem mittleren Ober-Apt 
der ehemaligen Ziegelei-Tongrube Kastendamm (8 km NW 
Hannover) vor. Dieser Formenkreis zeigt eine erhebliche Va
riationsbreite, da neben langgestreckten, typischen grasia- 
»a-Formen auch kurze, gedrungene, z. T . an D. conica 
(=  Conobelus conica) erinnernde Formen auftreten.

Besonders interessant an diesem Vorkommen ist das ex
trem häufige Auftreten von D. grasiana, während diese Art 
in den zeitgleichen Ablagerungen des mediterranen Raumes 
sehr selten ist.

Allerdings läßt sich auch in N-Deutschland eine unter
schiedliche Verteilung erkennen. Vereinzelte Vertreter von 
D. grasiana nennt Stolley (1911: 71) aus dem Unter-Apt 
(bodei- und deshayesi-Zone alter Gliederung), häufig wird 
die Art jedoch erst in den bunten inflexus-Mergeln des

Ober-Apt (= Ober-Gargas). Während in den bunten infle- 
xtts-Mergeln von Kastendamm durch Stolley hunderte von 
Individuen geborgen wurden, tritt D. grasiana in den litho
logisch sehr ähnlichen und stratigraphisch gleich alten Schich
ten von Sarstedt erheblich seltener auf. In dem heute noch zu
gänglichen Profil der Zgl. Gott bei Sarstedt konnten seit 
Stolley’s Aufsammlungen um die Jahrhundertwende trotz 
mehrerer Profilaufnahmen (R ohn , 1959; T arkian, 1968; 
A limirzaie, 1972) und ausgedehnter Sammeltätigkeiten in 
den inflexus-Mergeln keine weiteren Duvalien mehr gefun
den werden.

Insgesamt ist das Apt NW-Europas durch Belemniten te- 
thyaler Abstammung (N eohibolites, Parahibolites, Duvalia) 
gekennzeichnet, boreale Formen (Oxyteuthis) treten nur 
noch ganz vereinzelt auf. Offensichtlich konnten die tethya- 
len Gattungen auf den sich öffnenden Verbindungswegen aus 
der Tethys in das boreale Reich einwandern. Da keine Kon
kurrenten vorhanden waren, wurden die neuen Lebensräume 
erfolgreich besetzt. Während sich die weniger anspruchsvol
len Neohiboliten bereits im Unter-Apt erfolgreich durchset
zen konnten, erscheinen Duvalien erst in den inflexus-M er- 
geln. Die als Flachwassersedimente zu deutenden bunten in- 
flexus-M ergel boten den Duvalien optimale Bedingungen. 
Nach G aida, K emper & Z immerle (1978: 59) erfolgte im mitt
leren Ober-Apt in N-Deutschland eine epirogenetische D if
ferentialbewegung, in deren Verlauf die Pompeckj’sche 
Schwelle gehoben wurde. Infolge der Hebung NW-Deutsch- 
lands veränderten sich die Meeresströmungen, die Verbin
dung nach Westen über die zentralen und SW-Niederlande 
wurde breiter geöffnet. Möglicherweise kann diese Verände
rung der Strömungen als Ursache für die plötzliche massen
hafte Einwanderung von D uvalia  angesehen werden. Im 
Verlauf dieser Öffnung nach Westen ist D uvalia  eingewan
dert und hat sich kurzfristig entfaltet, da sich optimale Le
bensbedingungen boten (große, gut durchlüftete Flachwas
serbereiche). Im höheren Ober-Apt (Clansayes) kam es dann 
zu einem starken Wandel der Milieu- und Sedimentationsver
hältnisse im NW-deutschen Becken. Die bunten inflexus- 
Mergel werden durch dunkle, karbonatarme Tonsteine abge
löst, die größere Wassertiefe und geringeren Sauerstoffanteil 
andeuten, ln diesem Milieu konnte sich die im Gegensatz zu 
N eohibolites  offenbar sehr empfindliche D uvalia  nicht 
durchsetzen. M ichael (1979: 316) verweist auf das starke Zu
rücktreten kalkschaligen Phyto- und Zooplanktons in den 
dunklen Tonen der nolani- und ja cob i-Zone des höheren 
Ober-Apt und erklärt dies durch Absenkungsvorgänge, die 
zu einer Wassertiefenzunahme im zentralen Beckenbereich 
NW-Deutschlands führen, in deren Verlauf auch bisherige 
Schwellen und küstennähere Flachwasserregionen erfaßt 
werden.

2.6 ALB

Während sich die paläogeographischen Verhältnisse des 
höchsten Ober-Apt bis in das tiefere Unter-Alb fortsetzen, 
werden die Konturen des niedersächsischen und südengli
schen Beckens durch eine Transgression im höheren Unter
Alb geändert. Nach M ichael (1979: 316) entstehen örtlich in
folge der Transgressionen bereits von der schram m eni-Zone 
an, großräumiger von der tardefurcata-Zone an Biotope des
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Abb. 6. Paläobiogeographie der Belemniten im Alb NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Meeres
gebiete; helle Pfeile; Wanderweg mediterraner Belemniten. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

Tab. 6. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem- 
nitenarten im Alb NW-Europas. Nach STOLLEY (1911), SPAETH 
(1971) und J eletzky (1981).

litoralen Flachwassers. Ab Mittel-Alb wird der Meeresraum 
in NW-Europa großregional erweitert, es bestehen nun zwei 
Verbindungen zur Tethys, die noch im Apt vorhandene 
Pompeckj’sche Schwelle existiert nicht mehr.

Mit dieser Transgression gelangen wieder tethyale Neohi- 
boliten nach NW-Europa. Die für das Unter-Alb typischen 
N eobibolites strom becki Stolley und N. m inor Stolley sind 
nur selten zu finden2). Dahingegen bildet der von Spaeth 
(1971) neu beschriebene Formenkreis um N eobibolites mini-

2) Die Frage der Existenz einer eigenständigen Art ,,N. minor“ ist 
bisher nicht erneut geklärt worden.

mus (M iller) sowohl in N-Deutschland als auch in S- und 
NE-England mit N. minimus pinpuis Stolley, N. minimus 
minimus (M iller) und N. minimus obtosus Stolley im Mit
tel- und Ober-Alb typische Formen, die jedoch auch aus der 
Tethys (Frankreich, Bulgarien, Sardinien, Südrußland) be
kannt sind. Die sich im Ober-Alb aus N. minimus entwik- 
kelnden Arten N. oxycaudatus Spaeth, N. ernsti Spaeth und 
N . praeultimus Spaeth, die in dieser Unterstufe Leitwert be
sitzen, wurden bisher nur in NW-Europa (Deutschland, 
England) festgestellt. Die im unteren Cenoman weit verbrei
tete Art N. ultimus (d’O rbigny), die wieder sowohl in 
NW-Europa als auch in der Tethys zu finden ist, stellt nach 
Stolley (1911) das Endglied in der Entwicklung der Neohi-
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boliten dar. Nach Untersuchungen von Spaeth (1971: 52) 
dürfte sich N. ultimus direkt von N. ew ald i aus dem Apt ab
leiten lassen und nicht über den minim»s-Formenkreis i. e. S.

Im Gegensatz zu den Hiboliten ist also für N eohibolites, 
abgesehen von den Arten N. oxycaudatns, N. ernsti und 
N. praeultimus, die aber möglicherweise im Mediterranbe
reich noch gefunden werden, keine endemische Entwicklung 
für NW-Europa nachweisbar. Die Ursache für den unter
schiedlichen Verlauf der Entwicklung beider Gattungen in

NW-Europa könnte in der verschiedenartigen paläogeo- 
graphischen Situation gesehen werden. Da seit dem Unter
Alb in NW-Europa großräumige Flachmeerbereiche mehrere 
direkte Verbindungen zur Tethys hatten, konnte jederzeit 
genetischer Nachschub ungehindert in das NW-europäische 
Epikontinentalmeer einwandern. Im Gegensatz dazu stehen 
die paläogeographischen Verhältnisse im Hauterive; von des
sen höchsten Zonen es bis in das Unter-Apt keine Verbindung 
zur Tethys mehr gab.

3. URS A C H E N  FÜ R  DIE D I F F E R E N Z I E R U N G  DER U N T E R K R E T A Z I S C H E N
B E L E M N I T E N F A U N E N

Stevens (1973: 395) führt eine Reihe von Gründen für die 
Bildung tiergeographischer Reiche und Provinzen an, die 
durch unterschiedliche Belemnitenvergesellschaftungen cha
rakterisiert sind. Neben vorgegebenen Umweltfaktoren wie 
Salinität, Meeresströmungen und paläogeographische Ver
hältnisse, dürften biologische Gründe wie die unterschiedli
che Temperaturempfindlichkeit einzelner Gattungen eine 
Rolle gespielt haben.

Danach handelt es sich bei den tethyalen Belemniten um 
Formen, die warme und tropische Gewässer bewohnten, 
während im borealen Reich stenotherme, an das Leben im 
kühlen Wasser adaptierte Formen lebten. Den Provinzialis
mus innerhalb der Tethys erklärt Stevens (1973: 395) durch 
unterschiedliche Wassertemperaturen. Danach ist für die me
diterrane Provinz mit tropischen, für die SE-europäische 
Provinz mit warmen Wassertemperaturen zu rechnen.

Stevens (1965) unterstützte diese Annahmen durch wenige 
Paläotemperaturwerte, die aus den Rostren borealer sowie 
mediterraner Belemniten gewonnen wurden und tatsächlich 
bei den borealen Formen niedriger liegen als bei den mediter
ranen. Nach Spaeth, H oefs &  V etter (1971) dürften die all
gemein aus den 180/160 Isotopenverhältnissen der calcitischen 
Belemnitenrostren ermittelten Paläotemperaturen jedoch 
nicht zuverlässig sein, da zu weitgehende diagenetische Ver
änderungen bei der Fossillisation die ursprünglichen Verhält
nisse überlagern.

Grundvoraussetzung für eine Einwanderung der Tethys- 
Belemniten in der Unter-Kreide nach NW-Europa waren 
günstige paläogeographische Verhältnisse, da nur zu Zeiten 
direkter Meeresverbindungen mit der Tethys diese Belemni
ten dominieren; im Hauterive handelt es sich um Hibolites, 
im Apt und Alb um N eohibolites. Je nach Intensität der Ver-
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Tab. 7.
Stratigraphische Verteilung verschiedener 
Belemnitengattungen in der 
Unter-Kreide NW-Europas

Stratigraphische Verbreitung 
in der Tethys

Stratigraphische Verbreitung 
im borealen Gebiet

□ H

Stratigraphische Verbreitung 
in NW-Europa
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bindung erfolgte eine zeitlich beschränkte einmalige Einwan
derung (Hibolites im Unter-Hauterive), oder über einen län
geren Zeitraum (N eohibolites im gesamten Apt und Alb). 
Umgekehrt dominieren boreale Belemniten in NW-Europa 
nur dann, wenn die Verbindungen zur Tethys geschlossen 
sind (im Berrias und Valangin Acroteuthis, im Barreme die 
Oxyteuthinae).

Auch zu Zeiten der Dominanz von Tethys-Belemniten be
standen Verbindungen zum arktisch-borealen Bereich, so daß 
eine Einwanderung borealer Belemniten also von den paläo- 
geographischen Voraussetzungen her möglich war. Da diese 
jedoch nicht erfolgte, ist es naheliegend, für die Zeiträume 
stärkerer Tethys-Einflüsse ökologische Bedingungen zu 
postulieren, die eine Einwanderung borealer Belemniten un
möglich werden ließ. Eine wesentliche Rolle könnte hierbei 
der klimatische Faktor gespielt haben, wonach für die Zeiten 
von Tethys-Einflüssen höhere Wassertemperaturen für den 
NW-europäischen Bereich anzunehmen sind. Bei den borea- 
len Belemniten handelt es sich dann möglicherweise um ste
notherme Kaltwasserformen; diese Temperaturgebundenheit 
der borealen Belemniten würde auch deren Fehlen in der Te
thys erklären.

Innerhalb der Tethys-Belemniten lassen sich zwei Gruppen 
unterscheiden: l .  H ibolites, N eohibolites und 2. D uvalia, 
Benuisibelus, Parahibolites. Während die erste Gruppe mas
senhaft in NW-Europa erscheint, tritt die zweite Gruppe nur 
vereinzelt auf („isolated straying“), lediglich zu Zeiten opti
maler Bedingungen (inflexus-M ergel) steigt die Individuen
zahl kurzfristig an. Als Ursache für diese beiden verschiede
nen Einwanderungsweisen könnte eine unterschiedliche 
Temperaturgebundenheit der beiden Gruppen angesehen 
werden: Bei H ibohtes und N eohibolites handelt es sich um 
adaptionsfähige eurytherme Warmwasserformen, während
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