293

| Zitteliana 10 | 293-307

Miinchen, 1. Juli 1983 | ISSN 0373 — 9627 |

Zur Palaobiogeographie von Belemniten der Unter-Kreide
in NW-Europa')

Von

JORG MUTTERLOSE, FRIEDRICH SCHMID & CHRISTIAN SPAETH*)

Mit 6 Abbildungen und 7 Tabellen

KURZFASSUNG

Kennzeichnend fiir die zeitliche Abfolge der Belemniten-
Faunen in der borealen NW-europiischen Unter-Kreide war
ein Wechsel in der Vorherrschaft warm- und kaltwasserab-
hingiger Formen. Im Zusammenhang mit der Offnung des
borealen Meeres zur Tethys erfolgte im Unter-Hauterive und
im Unter-Apt die Masseneinwanderung von Arten der ur-
spriinglich tethyalen Gattungen Hibolites MoNTFORT und
Neohibolites 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. Wihrend es bei den Hiboliten zur A usbildung
neuer, von der Tethys unabhingiger Arten kam, stehen die
Neohiboliten des Apt und Alb aufgrund anderer paliogeo-
graphischer Gegebenheiten immer mit den Tethys-Formen
genetisch in Verbindung. Im Gegensatz dazu stehen Belemni-
ten der Gattungen Duvalia BavLe & Zeirer und Berriasibe-
lns DELATTRE, 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-
standige Entwicklung. Umgekehrt ist eine Einwanderung

von Arten der borealen Gattungen Acroteuthis StOLLEY,
Praeoxyteuthis MUTTERLOSE, Aunlacotenthis Storiey und
Oxyteuthis StoLLEY in die Tethys bisher nicht nachgewiesen.
Die im Berrias, Valangin und Unter-Hauterive auftretende
Unter-Gattung Acrotenthis (Acrotenthis) Storiey hat ihr
Entwicklungszentrum in NW-Europa.

Lediglich im hiheren Ober-Hauterive erfolgte die Ein-
wanderung der borealen Belemniten Acrotenthis (Boreioteu-
this) Saxs & NaLnvaeva und Praeoxytenthis von N in das
NW-curopiische Becken. Die Oxyteuthinae unterlagen im
Barréme in NW-Europa einer selbstindigen Entwicklung.

In Abhingigkeit von den paliogeographischen Verhiltnis-
sen sind in der NW-europiischen Unter-Kreide die hier hei-
mischen arktisch-borealen Belemniten (Acroteuthis, Prae-
oxytenthis, Aulacotenthis und Oxytenthis) zu finden, die ge-
meinsam mit den eurythermen Warmwassergattungen Hibo-
lites und Neobibolites auftreten. Diese ihrerseits kamen
durchaus mit den streng tethyalen Gattungen Dxvalia und
Berriasibelus gemeinsam vor. Dagegen schlossen sich die ark-
tisch-borealen und die tethyal gebliebenen Formen in threm
Auftreten streng aus.

ABSTRACT

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
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genera Hibolites MontrorT and Neohibolites StoLLey took
place in the Lower Hauterivian and the Lower Aptian respec-
tively.

In the Upper Hauterivian, the genus Hibolites, incommon
with some of the ammonite genera, underwent differential
speciation in the two provinces. While Hibolites evolved new
species independent from those of the Tethys, N. W. Euro-
pean Neohibolites of the Aptian and Albian, because of their
palaecogeographical situation, remained genetically much
more closely related to the Tethyan species. In contrast to
Hibolites, the Tethyan genera Duwvalia Bayre & ZEiLLER and
Berriasibelus DELATTRE, appeared only for a short time in the
boreal province, and underwent no independent speciation.


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

294

No comparable incursion into the Tethyan province of the
species of the boreal genera Acroteuthis Storiey, Praeoxy-
tenthis MUTTERLOSE, Aulacotenthis Stouiey and Oxytenthis
StoLLEY has yet been demonstrated. In fact, the N. W. Euro-
pean Berriasian, Valanginian and Lower Hauterivian subge-
nus Acrotenthis (Acroteuthis) SToLLEY had its centre of specia-
tion in N. W. Europe.

It is the latest Hauterivian that a migration of the boreal
taxa Acroteuthis (Boreioteuthis) Saks & NALNYAEVA and
Praeoxyteuthis 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 palacogeographical relationships, endemic arctic
boreal taxa such as Acrotenthis, Pracoxytenthis, Aulacoteut-
his and Ouxyteuthis occur in the N. W. European Lower
Cretaceous together with the eurythermal warm water genera
Hibolites and Neohibolites. The latter genera occured toge-
ther with the strictly Tethyan genera Duvalia and Berriasibe-
lus, but these are never found with the strictly arctic boreal
taxa.

1. EINFUHRUNG

In den letzten Jahren haben sich eine Rethe von Autoren
mit der Entstehung und Definition paliobiogeographischer
Reiche und Provinzen beschiftigt, u. a. in den Schwerpunkt-
binden Mippiemiss, Rawson & Newarr (1971), Hariam
(1973), Casey & Rawson (1973), Huches (1973).

Die paliobiogeographische Verteilung verschiedener Be-
lemnitenfaunen wurde in der jingsten Zeit durch Saxs &
NALNYAEVA (1972), STEVENS (1973) und CHRISTENSEN (1976)
beschrieben.

Hier werden die Belemnitenvergesellschaftungen der
NW-europiischen Unter-Kreide im einzelnen aufgefiihrt.
Diese zeichnen sich durch einen Wechsel der Einfliisse 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. Ahnliche Verteilungsmuster
ergeben sich fiir andere Tiergruppen, z. B. Ammoniten
(Rawson, 1981; Kemper, Rawson & ThieuLoy, 1981) und

Brachiopoden (Mippiemiss, 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 Raume bezogen sind, wer-
den in hierarchischer Reihenfolge benutzt: Reich, Provinz,
Subprovinz.

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

Folgenden Herren danken wir dafiir, daff sic Belemniten-
material zu Bearbeitung und Vergleichszwecken zur Verfii-
gung gestellt haben: D. Gayte (Département des Sciences de
la Terre, Lyon), Dr. S. Ritzrowsk1 (Geologisch-Paldontolo-
gisches Institut, Géttingen), Dr. H. Ronpe (Niedersichsi-
sches Landesmuseum, Hannover). Fiir wichtige Diskussio-
nen danken wir den Herren Dr. R. CompEMOREL und
D. Gavte (Lyon) sowie Herrn Dr. J. A. JeteTzKY (Geol.
Survey, Ottawa).

2. UNTERKRETAZISCHE BELEMNITENFAUNEN

2.1 BERRIAS

Da die Ablagerungen des Berrias in NW-Deutschland in
der nicht marinen Fazies des oberen Miinder Mergels, des
Serpulits und des ,,Wealden* ausgebildet sind, treten hier,
ebenso wie in Siidengland, wo ebenfalls die Wealdenfazies
kennzeichnend ist, keine Cephalopoden auf. Das einzige
Vorkommen von marinem Berrias in NW-Europabeschrinkt
sich auf NE-England. In Lincolnshire wird das Berrias durch
einen Teil des kiistennah abgelagerten marinen Spilsby Sand-
stone und in Yorkshire durch den tiefsten Teil des Speeton
Clays reprisentiert. In den Ablagerungen beider Profile tre-
ten nach Pinckney & Rawson (1974: Fig. 3) ausschlieflich
Arten der Gartung Acrotenthis STOLLEY s. str. auf. Alle finf
Arten A. (A.) lateralis (PuiLrirs), A. (A.) sublateralis Swin-
NERTON, A. (A.) subquadratoides SWINNERTON, A. (A.) pa-
racmonoides arctica BLUTHGEN (= A. (A.) subquadrata)
(Roemer) und A. (A.) explanatoides (PavLow) sind der Un-

tergattung Acrotenthis StoLLEY zuzuordnen, die im hoheren
Volgium N'W-Europas nachgewiesenen Untergattungen Mi-
crobelus Gustomesov und Boreiotenthis Saks & NALNYAEVA
fehlen hingegen.

Fiir den 6stlichen Teil der boreal-atlantischen Provinz, die
russische Plattform, geben Saks & NaLNvaeva (1972:
Tab. 12) 13 Arten der Gattung Acroteuthis an, wobel alle
drei Untergattungen Acroteuthis, Microbelus, Boreiotenthis)
vertreten sind. Dabei sind folgende Arten und Unterarten den
beiden Teilbereichen der boreal-atlantischen Provinz gemein-
sam: A. (A.) lateralis, A. (A.) subgquadratoides und A. (A.)
paracmonoides arctica. Zusitzlich tritt die ebenfalls zu den
Cylindroteuthinae zihlende Gattung Pachyteuthis d'Orsi-
cNY mit einer Art auf, wihrend die fiir die arktische Provinz
typischen Gattungen und Untergartungen der Cylindroteu-
thinae Cylindroteuthis (Cylindroteuthis) BAYLE & ZEILLER,
C. (Arctotenthis) Saks & NALNYaEva, Lagonibelus (Lagoni-
belus) Gustomesov und L. (Holcobeloides) Gustomesov
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Abb. 1. Paliobiogeographie der Belemniten im Berrias NW-Europas. Schraffiert: Festland; weifi: Mee-
resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies. Umgezeichnet nach Casgy (1973).

nicht auf der russischen Tafel zu finden sind. Erste Vertreter
dieser ,,arktischen* Gruppen sind mit drei Arten aus dem
Petschora-Becken bekannt (Saks & NaLNYAEVA, 1972:
Tab. 13), so dafl dieser Bereich, trotz des Auftretens der eu-
ropidischen Gattung Acrotenthis, von Saks & NALNYAEVA
(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 andert sich ostlich des Ural. Hier tritt Acro-
teuthis nur noch untergeordnet auf, wihrend Arten der Gat-
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Tab. 1. Swatigraphische =~ Reichweite  der  verschiedenen
Belemnitenarten im Berrias NW-Europas. Nach PINCKNEY & RAW-
SON (1974) und PINCKNEY (1975).

tungen Cylindrotenthis, Lagonibelus und Pachyteuthis do-
minieren. Es sind alle drei Untergattungen von Acrotenthis
vertreten, doch wird eine Abnahme der Artenzahl nach Osten
deutlich. Aus der cis-polaren nérdlichen Ural-Gegend wer-
den von Saks & NALNYAEVA (1972: Tab. 14) noch sieben Ar-
ten aufgefiihrt, die bis auf eine Art mit denen der Russischen
Tafel iibereinstimmen. Fiir das ndrdliche Mittel-Sibirien
schlielich werden nur noch vier Arten der Untergattung
Acroteuthis aufgefihrt, die ebenfalls alle auf der Russischen
Tafel zu finden sind. Aus dem West-Teil Nordamerikas
schlieflich sind nach Saks & NALNYAEVA (1972: Tab. 16)
keine Acroteuthiden bekannt, lediglich aus dem Grenzbe-
reich Berrias/Valangin werden zwel Arten genannt.

Das Berrias der Tethys ist durch Abwesenheit von Vertre-
tern der Cylindroteuthinae gekennzeichnet, hier dominieren
Arten der Duvaliidae (Gattungen Psendobelus BLAINVILLE,
Duvalia BayLe & ZEILLER, Berriasibelus DELATTRE, Conobe-
Ius StoLiey, Castellanibelus ComBeMOREL) und der Belem-
nopseidae (Gattung Hibolites MONTFORT, ausgenommen der
Gattung Belemnopsis Bavie & ZeiwLer). Diese Formen sind
bisher aus dem Berrias des borealen Reiches unbekannt, le-
diglich aus berrias-valanginzeitlichen Ablagerungen Spitz-
bergens beschreibt BLotHGEN (1936) neben zahlreichen Ver-
tretern der Cylindroteuthinae auch die tethyale Gattung
Pseudobibolites. Da uns eine exakte stratigraphische Einstu-
fung dieser Funde nicht méglich ist, eriibrigt sich die Uberle-
gung, ob diese Gattung iiber einen Protoatlantik im Berrias
einwanderte.

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

Das boreale Reich lifit sich in zwei Provinzen gliedern:

1. Boreal-atlantische Provinz: Diese umfafit die Russische
Tafel, Ost- und Nordwest-Europa. Die boreal-atlantische
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Provinz ist durch die Belemnitengattung Acrotenthis ge-
kennzeichnet, die fiir die arktische Provinz typischen Belem-
nitengattungen treten nicht auf.

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

A) NW-europiische Unterprovinz, die durch Anlaco-
teuthis s. str. charakrerisiert ist, es fehlen die Untergat-
tungen Microbelus und Boreiotenthis. Microbelus tritt
nach PivcknEY (1974: 173) in der NW-europiischen
Unterprovinz lediglich im hoheren Volgium auf und
fehlt in der gesamten Unterkreide. Boreiotenthis ist
ebenfalls aus dem Volgium bekannt, fehlt wihrend der
tiefen Unterkreide und erscheint dann wieder im
hdchsten Hauterive in NW-Europa.

B) Zentralrussische Unterprovinz (= Moskauer Bek-
ken). Hier dominiert ebenfalls die Gattung Acrotes-
this, im Gegensatz zu der NW-europiischen 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 umfafi,
ist durch die Gattungen Cylindroteuthis, Lagonibelus
und Pachyteuthis gekennzeichnet. Arten der Gattung
Acrotenthis 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 verlduft eine stratigraphische
Verschiebung des Einsetzens der Acroteuthiden. Im Laufe
des Berrias werden die rein arktischen Gattungen zuneh-
mend durch Acrotenthis s. |. verdringt, die im Valangin
dann dominieren.

Damit wird wahrscheinlich, daf§ Acrotenthis s. str. sich im
hoheren Volgium in der boreal-atlantischen Provinz ent-
wickelt und im Berrias langsam von Westen in die arkti-
sche Provinz einwandert. Im Gegensatz zu Saks & NarL-
NYAEVA (1972: 226), die eine Entstehung von Acrotenthis

s. str. im spaten Volgium der Russischen Tafel fiir moglich
halten, deuten die Ergebnisse von PINckNEY (1975) darauf
hin, daf diese Untergattung in der NW-europiischen Un-
terprovinz bereits im hoheren Mittel-Volgium auftritt.
Somit konnte sie thr urspringliches Entwicklungszentrum
in der NW-curopiischen Unterprovinz gehabt haben.
Voraussetzung fiir diese Annahme ist, daf} die basalen La-
gen des Lower Spilsby Sandstone, aus denen die altesten
Acroteuthiden bekannt sind, in das Mittel-Volgium (Ca-
sEY, 1973) zu stellen sind.

2.2 VALANGIN

Bereits im mittleren Berrias 6ffnert sich die Karpatenstrafle
und das in Polen limnisch-brackisch entwickelte untere Ber-
rias wird durch marine Serien abgel6st, die durch mediterrane
Ammonitengattungen belegt sind (u. a. Berriasella Unvic).
Diese Tendenz verstirkt sich im oberen Berrias, und im mitt-
leren Unter-Valangin herrschen im norddeutschen und polni-
schen Becken voll marine Bedingungen (vgl. MicHarr, 1979:
307). Wie aus Abb. 2 zu ersehen ist, besitzt das norddeutsche
Becken einerseits Verbindungen mit dem borealen Reich tiber
die Dinische Strafle und den Bereich der Pompeckj’schen
Schwelle (Ems-Kanal, Hoya-Kanal, Gifhorn-Kanal), ande-
rerseits mit der Tethys tiber die Karpatenstrafie.

Diese Lage im stidlichen Randbereich des borealen Reiches
bedingt Fauneneinfliisse unterschiedlicher Herkunft, die
z. B. bei den Ammoniten deutlich werden. So handelt es sich
bei den in NW-Deutschland auftretenden Vertretern der Po-
lyptychitidae (Polyptychites Paviow, Dichotomites KOENEN,
etc.) um boreale Formen, wihrend im Ober-Valangin eine
ganze Reihe von tethyalen Ammonitengattungen (z. B. OI-
costephanus NEUMAYR, Juddiceras Spath) nach NW-Europa
einwandern (Kemper, Rawson, THiEuLOY, 1981: Tab. 5, Raw-
son, 1981: 509).

I\ Acroteuthis
(Acroteuthis) STOLLEY

¥ Hibolites MONTFORT

Abb. 2. Paliobiogeographie der Belemniten im Valangin NW-Europas. Schraffiert: Festland; weify: Mee-
resgebiete; gestrichelt: Verbreirung 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 &
RAWSON (1974), PINCKNEY (1975) und MUTTERLOSE (1978).

Fiir das Valangin NE-Englands und NW-Deutschlands ist,
wie auch im Berrias, die boreale Belemnitengattung Acro-
teuthis s. str. kennzeichnend. Nach PinckNEY & Rawson
(1974: 200) sind im Unter-Valangin von Speeton (NE-Eng-
land) vier Arten zu finden: Acroteuthis (A.) subguadratoides,
Acrotenthis (A.) paracmonoides arctica (= A. subquadrata),
Acroteuthis (A.) explanatoides und Acrotenthis (A.) kemperi
PinckNEY. Innerhalb NW-Europas ergeben sich hinsichtlich
der Belemniten faunistische Differenzierungen (PINCKNEY,
1975: 184), da A. (A.) subquadratoides aus dem Unter-Va-
langin N'W-Deutschlands unbekannt ist, in England jedoch
vereinzelt auftritt. Acrotenthis (A.) kemperi wiederum bildet
in NW-Deutschland die hiufigste der Acroteuthidenarten, ist
aus England jedoch nur mit einem Exemplar bekannt.

Im Ober-Valangin NW-Europas treten neben die bereits
genannten vier Arten Acrotenthis (A.) acrei SWINNERTON,
Acroteuthis (A.) acmonoides SwinnerTON und Acrotenthis
(A.) paracmonoides paracmonoides SWINNERTON (PINCKNEY,
1975: 187). A. (A.) subquadratoides ist in NW-Deutschland
nur fiir die Astierien-Schichten nachgewiesen.

Von den fiir das NW-europiische Valangin typischen Ar-
ten sind aus dem Moskauer Becken A. (A.) paracmonoides
arctica, A. (A.) explanatoides, A. (A.) lateralis bekannt, au-
flerdem eine Reihe von Arten, die in NW-Europa unbekannt
sind, so daff eine Zweiteilung der boreal-atlantischen Provinz
weiterhin sinnvoll erscheint.

Neben diesen borealen Fauneneinfliissen gibtes vereinzelte
Funde tethyaler Belemniten. Bereits SToLLEY (1926: 122) er-
wihnt zwei Bruchstiicke 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 auffithrt. Diese Be-
obachtungen werden durch Kemper (1976: 37) unterstiitzt,
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der mehrere Vertreter der Gattung Hibolites MONTFORT aus
dem tonigen Zwischenmittel des unteren Ober-Valangin des
Bentheimer Raumes beschreibt. In Sammlungen schliefilich
liegen einige Hibolitenbruchstiicke aus Gronau (Westfalen)
vor, die auf ein erstes Erscheinen dieser Gattung in den Pla-
tylenticeras-Schichten deuten (MutterLOSE, 1978: 108). In
Speeton sind Hiboliten im Ober-Valangin ebenfalls zu finden
(ab Schicht D4 = Paratollia-Schichten), doch sind hier noch

exakte Aufsammlungen notwendig.

Im Valangin NW-Europas dommieren also boreale Ele-
mente, die von Norden iiber die Pompeckj’sche Schwelle in
das niedersichsische Becken einwandern. Diese Arten haben
thren Ursprung im NE-englischen Formenkreis, doch
kommt es auch teilweise zu Provinzialismus (A. kemperi),
wihrend andere Arten (A. subguadratoides) erst spiter nach
NW-Deutschland gelangen. Auf der anderen Seite treten
erstmalig in der Unterkreide vereinzelt tethyale Belemniten
auf, die wahrscheinlich tiber die Karpatenstrafie eingewandert
sind. Auffallig ist, daff lediglich die Gattung Hibolites in das
boreale Reich einzudringen vermochte, wihrend alle anderen
Gattungen der Belemnopseidae und Duvaliidae auf die Te-
thys beschrinkt bleiben. Da die Grundvoraussetzungen fiir
einen Faunenaustausch gegeben sind, konnte die Ursache da-
fur in der unterschiedlichen Temperaturempfindlichkeit der
einzelnen Gattungen zu suchen sein.

BrotHGEN  (1936) beschreibt von Konig-Karls-Land
(Spitzbergen) aus dem Jura/Kreide-Grenzbereich eine reiche
Belemnitenfauna; von den aufgefiihrten 33 Arten und Unter-
arten ordnete BiLOTHGEN 22 der Gattung Acrotenthis, 1 der
Gattung Cylindrotenthis, 1 der Gattung Oxyteuthis, 4 der
Gattung Hibolites und 5 der Gattung Psendohibolites zu.
Nach Saks & NaLnyaeva (1973: 395) gehoren die meisten Ar-
ten und Unterarten zu Acrotenthis s. str., einige zu Boreio-
teuthis, Lagonibelus s. s., Pachyteuthis s. str., Simobelus
und Psendohibolites. Nach JeLETzRY (briefl. Mitteilung) ist
die systematische Zuordnung der von BLoTHGEN beschriebe-
nen Formen sehr unsicher, die von BLoTHGEN als Hibolites
bestimmten Arten sind danach wahrscheinlich zu Psexdobi-
bolites zu rechnen, eine Neubearbeitung dieser Gruppe er-
folgt durch Jeretzry. Auch das als Oxyreuthis brunsvicensis
(StromBECk) bezeichnete Exemplar gehort in eine andere sy-
stematische Gruppe (vgl. S. 301). Schliefllich erlauben die
stratigraphischen Angaben von BroTHGEN liber die Einstu-
fung der Funde nach Kemper (mdl. Mitteilung) keine exakten
Aussagen Uber die genaue stratigraphische Datierung. Somit
istalso fiir die mediterranen Belemnopseidae von Spitzbergen
ein hoheres Alter als das derjenigen von NW-Europa nicht
nachgewiesen. Dadurch ist die von Saks & NaLNyagva (1972:
219) und STeVENS (1973: 392) geauflerte Vermutung, dafl diese
Gruppe Spitzbergen iiber den Atlantik erreicht hat, nicht
zwingend, vielmehr ist auch eine Einwanderung iiber die
Karpatenstrafie denkbar.

2.3 HAUTERIVE

Die paliogeographischen Rahmenbedingungen entspre-
chen denen des Valangin; wahrend es im Siid-englischen und
Pariser Becken zur Ablagerung des limnisch-brackischen
Wealden kommt, werden in NE-England (Yorkshire, Lin-
colnshire) und Norddeutschland marine, meist tonige, kii-
stennah auch sandige Serien sedimentiert. Nach Siiden be-
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A Acroteuthis
{Acroteuthis) STOLLEY

A Acroreuthis
(Boreioteuthis)
SAKS & NAL'NYAEVA
Praeoxyteuthis
MUTTERLOSE

®  Hibolites MONTFORT

+ Duvalia
BAYLE & ZEILLER

¥ Berriasibelus DELATTRE

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

HAUTERIVE Stufe
Unterstufe

Unter-Hauterive Ober-Hauterive
Belemnitenart

Acroteuttis (A ) paracmon-
oides arctico BLUTHGEN

Acroteuthis (4 ) explanot-
oides {PAVLOW|

Acroteuttus (A paracman-
owdes poracmonoides
SWINNERTON

Acroteuttus [A]acmon-
ardes SWINNERTON

Acroteuthis (A} conoiges
* SWINNERTON
_ - Acroteuthis (B ) rowson:

PINCKNEY

Acroteuthis (B ) stalley:
—1 L Srisevie

o [PLrgeous,vEleziﬂhls Jostkotiona
HUSEN

Hibolites joculoides s sir
SWINNERTON

Hibolites jaculaides var
stylirostris SWINNERTON

Hibalites jaculodes var
depressirostris SWINNERTOM

Hibolites joculordes var
torpedinus SWINNERTON

Hibalites jaculordes|
1 minutus

J Hibolites obtusirostris
(PAVLOW)

-
[ . Berrigsibelus extinctorius
= (RASPAIL)

Duvalio ct lato
F (BLAINVILLE)
Tab. 3. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem-

nitenarten im Hauterive NW-Europas. Nach PINCKNEY & RAWSON
(1974), PINCKNEY (1975) und MUTTERLOSE (1978, 1979, 1983).
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steht weiterhin, zumindest bis zum tiefen Ober-Hauterive
(MicHAEL, 1979: 313; MaREk & Raczynska, 1979: 453), tiber
Polen eine direkte Verbindung zur Tethys tiber die Pom-
peckj’sche Schwelle zum borealen Reich (vgl. Abb. 3).

Fiir das tiefste Unter-Hauterive NW-Europas sind weiter-
hin Arten der Gattung Acroteuthis s. str. charakteristisch. In
Speeton werden die Schichten D2D bis C10/C9, die der am-
blygonium-, der noricum- und der tiefen regale-Zone des
Unter-Hauterive angehéren, durch die Arten Acroteuthis
(A.) paracmonoides arctica, Acroteuthis (A.) explanatoides,
Acrotenthis (A.) paracmonoides paracmonoides und Acro-
teuthis (A.) acmonoides gekennzeichnet (PINCENEY & Raw-
SON, 1974: Abb. 3; PINCKNEY, 1975). In NW-Deutschland ist
A. (A.) paracmonoides arctica, meist als A. subquadrata
(RoeMeRr) bezeichnet, der weitaus haufigste Vertreter der
Acroteuthiden im tieferen Unter-Hauterive. Vereinzelte Ex-
emplare von A. (A.) acmonoides und A. (A.) explanatoides
nennt PINCKNEY (1975) aus diesem Bereich.

Auffillig ist in Speeton der scharfe Faunenschnitt an der
Grenze der D/C-Schichten (= noricum/regale-Zone des Un-
ter-Hauterive). In den Schichten D2-D1 (= amblygonium-
und noricum-Zone, Unter-Hauterive) ist Acroteuthis schr
hiufig, dariiber setzt mit den C-Schichten plétzlich massen-
haft Hibolites jaculoides SwINNERTON ein, der bisher nur ver-
einzelt mit Acrotenthis aufgetreten ist. In den C-Schichten
sind die vier erwihnten Acroteuthidenarten, die zuletzt in
C 9 (= tiefe regale-Zone) vorkommen (PINCKNEY, 1975: 109),
nur noch ganz selten zu finden. In NW-Deutschland ist dieser
Faunenschnitt, der sich in Speeton in einem 10 cm michtigen
Horizont abspielt, nicht so markant ausgepragt, doch sind
auch hier in der regale-Zone des Unter-Hauterive hiufiger
Hiboliten zu beobachten. Andererseits diirfte dieser scharfe
Faunenschnitt durch Kondensation der amblygonium- und
noricum-Zone, die in Speeton eine Michtigkeit von nur I m
haben, verstirkt worden sein (vgl. Rawson, 1971: 68). PiNCk-
NEY (1975: 109) nennt noch die relativ selten vorkommende
Art A. (A.2) conoides SWINNERTON aus der hochsten regale-
Zone und der inversum-Zone (Ober-Hauterive) von Spee-
ton. Im Ober-Hauterive schliefflich taucht die seit dem hoch-
sten Volgium aus NW-Europa nicht mehr bekannte Unter-
gattung Boreiotexthis mit zwei Arten auf (A. (B.) rawsoni
PinckNey und A. (B.) stolleyi PINCENEY). PINCKNEY & Raw-
SON (1974: 202) erwihnen beide Arten aus dem tiefen Ober-
Hauterive von Speeton. Inzwischen konnten erstmalig beide
Arten in der mittleren discofalcatus-Zone des hoheren
Ober-Hauterive von NW-Deutschland nachgewiesen wer-
den (MuTTERLOSE, 1983 15), Wo sie zusammen mit phyloge-
netisch progressiven Formen von Hibolites jaculoides zu fin-
den sind. Da die Untergattung Boreiotenthis in NW-Eunropa
seit dem Berrias unbekannt ist, in der zentralrussischen Pro-
vinz jedoch persistiert, erscheint eine Einwanderung borealer
Formen in das NW-europaische Becken im hochsten Haute-
rive moglich. Geringfiigig spiter wandert dann ebenfalls im
héheren Ober-Hauterive die fiir das Barréme typische Unter-
familie Oxyteuthinae mit Pracoxyteuthis jasikofiana (Lanu-
seN) von Norden her ein.

Die in der tiefsten regale-Zone von Speeton massenhaft
einsetzenden Hiboliten stellen einen Immigrationsschub
groften Umfanges dar. Dabei zeigt sich fiir diese Gruppe eine
grofle Variationsbreite, die SwinnerTON (1952) zur Aufstel-
lung mehrerer Variationen veranlafte. Hiboliten aus dem

299

franzosischen Valangin/Hauterive weisen eine dhnliche Va-
riationsbreite auf. Der Formenkreis um Hibolites jaculoides
bleibt + unverindert bis in das tiefe Ober-Hauterive erhalten
und unterliegt dann einer gleitenden Umwandlung (MUTTER-
LOSE, 1978). Aus den relativ grofien, stark aufgeblihten For-
men, die den urspriinglich aus der Tethys eingewanderten
sehr nahe stehen, entwickelten sich im héheren Ober-Haute-
rive schlanke, zierliche Individuen, die wiederum flieflend zu
dem fiir das Barréme typischen Hibolites minutus SWINNER-
TON iiberleiten. Bis in die Aegocrioceras-Schichten bestehen
also enge Beziechungen zu den Hiboliten der Tethys, dann
vollzieht sich im hoheren Ober-Hauterive in NW-Europa
eine autonome Entwicklung, die unabhangig von derjenigen
der Tethys ist. Weitere Einwanderungsformen mediterranen
Ursprungs stellen die von MutTeERLOSE (1979) erwihnten Ar-
ten Duvalia lata (BaLnvitie) und Berriasibelus extinctorins
(Raspai) 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
Duvalia und Berriasibelus, B. ist nur aus dem Valangin be-
kannt, dominant; in der SE-europiischen Provinz (Karpaten,
Krim, Kaukasus) Conobelus StorLey und Psendobelus
BLAINVILLE.

Offensichtlich erreicht die Einwanderung mediterraner
Faunenelemente, die im tiefen Hauterive beginnt (vgl. Mt
CHAEL, 1974: 29), ihren Hohepunkt im mittleren Hauterive
(regale-Zone des Unter-Hauterive, Aegocrioceras-Schichten
und staffi-Zone des Ober-Hauterive). Neben den Hiboliten,
die vereinzelt bereits im Valangin auftauchen, im tieferen Un-
ter-Hauterive schon massenhaft verbreitet sind, konnen auch
andere Belemnitengattungen aus der Tethys nach NW-Eu-
ropa einwandern. Dabei erfolgte bei den Hiboliten eine Mas-
senwanderung (= mass migration i. S. RawsoN’s 1973) und
bei den Duvaliidae eine vereinzelte Einwanderung (= isola-
ted straying i. S. Rawson’s). Wihrend es den Hiboliten ge-
lingt, sich in der Folgezeit in den neu besetzten Lebensriu-
men zu behaupten und sich weiterzuentwickeln, treten die
Duvaliidae im Hauterive nur kurzfristig in kleinen Gruppen
auf. Als Ursache fiir dieses Verhalten wird eine unterschiedli-
che Temperaturempfindlichkeit angenommen. Wahrend sich
die Hiboliten infolge ihres eurythermen Charakters im borea-
len Reich durchzusetzen vermégen, ist dieses den stenother-
men Warmwasserformen der Duvaliidae nicht gelungen.

Tethyale Einwanderungsformen, die sich dhnlich verhal-
ten, sind bei den Ammoniten bekannt. So folgt die Gattung
Spitidiscus KiLian dem Wanderungs-Muster der Duvaliidae;
diese Gattung ist aus der hochsten regale-Zone (Unter-Hau-
terive) und mittleren speetonensis-Zone (mittleres Ober-
Hauterive) von NW-Europa bekannt. Die Gattungen Ende-
moceras Triermann und Distoloceras Hyatt folgen hingegen
dem Hiboliten-Ausdehnungsmuster und entwickeln nach ih-
rer Einwanderung endemische Formen (vgl. Kemper, Rawson
& TuiEuLoy, 1981). Das héchste Ober-Hauterive ist dann
wieder durch einen Immigrationsschub borealer Gattungen
und Arten von Norden her nach NW-Europa gekennzeich-
net. Neben den bereits erwihnten Acroteuthiden erscheinen
mit Praeoxyteuthis jasikoftana (LanusiN) die ersten Oxy-
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teuthinae. Diese Unterfamilie spaltet sich wahrscheinlich im
Ober-Hauterive im Moskauer Becken von den Acroteuthi-
den ab und ist wenig spiter auch in NE-Europa zu finden
(MUTTERLOSE, 1982: 147).

2.4 BARREME

Nach MicHagL (1979: 313) fihrren Regressionen bereits im
Ober-Hauterive zu einer Aussiiflung des zentral- und sid-
polnischen Beckens, so daf§ die direkte Verbindung zwischen
Tethys und Borealgebiet unterbrochen ist. Nach Marex &
Raczynska (1979: 453) erscheint in Mittelpolen noch Sim-
birskites (Craspedodiscus) cf. discofalcatns (KOENEN), so daf}
das hohere Ober-Hauterive in Polen noch marin entwickelt
ist, wenn sich hier auch boreale Fauneneinfliisse bemerkbar
machen. Im Barréme ist dann jedoch die Karpatenstrafle ge-
schlossen (vgl. Abb. 4), womit bis zum Unter-Apt die borea-
len Meeresbecken in Mittel- und Nordeuropa — abgesehen
von den auflereuropiischen Umgehungsstraflen — von der Te-

thys abgeschnitten sind.

Dieser Abschlufl von der Tethys macht sich erwartungs-
gemif in einer Faunenverschiebung bemerkbar. Der mediter-
rane Hibolites jacitloides, der noch in der discofalcatus-Zone
des Ober-Hauterive in NW-Europa hiufig zu finden ist,
entwickelt an der Hauterive/Barréme-Grenze mit Hibolites
minutus SWINNERTON endemische Kiimmerformen, die bis in
das Unter-Apt persistieren. Wie sich in Speeton gut beobach-
ten liflt, wandeln sich die schlanken, zierlichen Formen der
discofalcatus-Zone in ,,gleitender Populationsumwandlung®
in den fiir das gesamte Barréme typischen, kleinwiichsigen
Hibolites minutus. Offensichtlich persistierte jedoch die Ur-
sprungsform von Hibolites jaculoides (grofiwiichsige, deut-
lich keulenférmige Rostren) in der Tethys bis in das Barréme
unverindert, da IMMEL & MuTTERLOSE (1980: 262) eine eindeu-
tig ancestrale Form aus dem Grenzbereich Unter-/Mitel-
Barréme (alter Gliederung) NW-Deutschlands feststellen

konnten. Aus diesem iiberraschenden Fund ist einerseits ab-
zuleiten, daf es sich bei H. minutus nur um einen Seiten-
zwelg handelt, der im Unter-Apt endet. Andererseits setzt
sich die Stammgruppe um H. jaculoides, die in NW-Europa
fir das Unter-Hauterive und tiefe Ober-Hauterive kenn-
zeichnend ist, mindestens bis in das mittlere Barréme unver-
indert fort. Weiterhin mufl im Grenzbereich Unter-/Mit-
tel-Barréme (alte Gliederung) iiber den sich 6ffnenden Adan-
tik eine Verbindung des borealen Europas zur Tethys bestan-
den haben, so dafl vereinzelte Exemplare von H. jaculoides
einwandern konnten. Diese Vermutung wird umgekehrt
durch Funde borealer Crioceratiten in Marokko unterstiitzt
(ImmeL & MutTERLOSE, 1980: 265).

Dominierend im Barreme N'W-Europas ist jedoch die im
hoheren 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 Acrotenthis abgespalten zu haben und dann Giber
England in den Westbereich des borealen Reiches eingewan-
dert zu sein. In Speeton treten die Pracoxyteuthiden unver-
mittelt gehiuft in der hdchsten variabilis-Zone (= hochstes
Hauterive) auf, stratigraphisch iltere Funde sind aus England
bisher nicht bekannt. Die Pracoxyteuthiden scheinen in einer
Massenwanderung in diesen Bereich gelangt zu sein. Im Bar-
réme vollzieht sich innerhalb der Oxyteuthinae dann eine
Entwicklung. Nach MutTerLose (1983) bilden die 10 Arten
eine fliefende phylogenetische Reihe, die zu einer Zonenglie-
derung herangezogen werden kann: Praeoxyteuthis jasiko-
fiana, P. pugio (STOLLEY), Aulacoteuthis speetonensis (Pav-
Low), A. compressa MUTTERLOSE, A. absolutiformis (SiN-
70w), A. descendens StoLLey, Oxyteuthis pseudogermanica
MurterLose, O. brunsvicensis (STROMBECK), O. germanica
Storiey und O. depressa StorLey. Sowohl fiir NW-Deutsch-
land als auch fiir NE-England ist die gleiche Abfolge kenn-
zeichnend; die ventral gefurchten Vertreter von Aulacoteu-
this sind auf das héhere Unter-Barréme beschrinkt (vgl.
MUTTERLOSE, 1980: 242). Ahnliche, im hheren Ober-Haute-

X Oxyteuthis STOLLEY

L Aulacoteuthis STOLLEY

) ¢ Praeoxyteuthis
MUTTERLOSE

*  Hbolites MONTFORT

ég Chalalabelus
JELETZKY

Abb. 4. Palidobiogeographie der Belemniten im Barréme NW-Europas. Schraffiert: Festland; weif: Mee-
resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).
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BARREME

Stufe

Unter-Barréme

Ober-Barréme

Unterstufe

elemnitenart

Praeoxyteuthis jasikofiana
[LAHUSEN]

Praeoxyteuthis pugro
(STOLLEY)

Aulocoteuthis speeta-
nensis (PAVLOW]

Aulacoteuthis compressa
MUTTERLOSE

Aulacoteuthis absaiuti~
farmis (SINZOW]

Aulacoteuthis descendens
STOLLEY

Oxyteuttus pseudogermo-
nica MUTTERLOSE

Oxyteuthis brunsvicensis
(STROMBECK)

Oxyteuthis germamca
STOLLEY

Oxyteuthis depressa
q STOLLEY

Hibalites minutus
SWINNERTON

Hibolites jaculoides
SWINNERTON

Hibalites abtusirostris
{PAVLOW]

Chalalobelus atf
renme; [SPATH)

Tab. 4. Stratigraphische Reichweiten der verschiedenen Belem-
nitenarten im Barréme NW-Europas. Nach MUTTERLOSE (1983).

rive des borealen Reiches auftretende und von SwinNERTON
(1955: XXX VI) und Grasunova (1969: 221) zu Anlacoteuthis
gestellte Belemniten, sind der Untergattung Acrotenthis (Bo-
reiotenthis) zuzurechnen.

Stratigraphisch ilteste Vertreter der Oxyteuthinae werden
aus dem Berrias/Valangin von Spitzbergen (BLuTHGEN, 1936:
37) und dem Valangin Polens (Braszkiewicz, 1963: 415) be-
schrieben. Das von BLUTHGEN als Oxyteuthis brunsvicensis
bestimmte Exemplar (Mo 2979) muf} aufgrund des Rostrum-
baues und der kurzen Apikalfurche der Gattung Acrotenthis
zugeordnet werden.

Auch die aus dem Valangin Polens (Platylenticeras-Schich-
ten und Dichotomiten-Schichten) als Oxyteuthis primus
BraszkiEwicz abgebildeten Rostren gehoren allein aufgrund
ihres extrem konischen, cuspiteuthis-ahnlichen Umrisses und
der dabei groflen Apikallinge nicht zu den Oxyteuthinae.
Saks & NALNYAEVA (1972:218) halten diese Art fiir einen Ver-
treter der Cylindroteuthinae, bei der es sich wahrscheinlich
um A. (A.) explanatoides handeln diirfte. Oxyteuthinae sind
bisher aus der Tethys unbekannt, lediglich Stovanova-VEr-
ciLova (1970: 62) nennt Oxytenthis sp. (? ex. gr. jasikovi
(LanuseN) aus Bulgarien, doch diirfte das abgebildete Ro-
strum eher den Belemnopseidae (Hibolites ¢) zuzuordnen
sein.

Neben langen Wanderwegen durch den Atlantik kénnen
dabei vor allem Skologische Griinde (Temperatur) eine Rolle
gespielt haben, bei den borealen Oxyteuthinae handelt es sich

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

2I50ART

Im Unter-Apt offner sich ernent eine Meeresverbindung
zwischen dem mediterranen und borealen Meeresraum (M1
CHAEL, 1979: 314). Wihrend im polnischen Becken weiterhin
limnisch-brackische Serien abgelagert werden, entsteht tiber
Nordfrankreich nnd Siidengland eine Verbindung zur Te-
thys; spiter, im hochsten Ober-Apt (nolani-jacobi-Zone),
entwickelt sich auch die Pariser Strafle. Das polnische Becken
erfihrt ebenfalls bereits im Ober-Apt marine Einfliisse. Somit
bringen im Apt warme Meeresstromungen 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 kleinwiichsige Kimmerfor-
men, die sich nach Storiey (1925: 38) bis in das mittlere
Ober-Apt fortsetzen.

Neue tethyale Belemniten erscheinen mit Neohibolites
ewaldi (v. StroMBECK) erstmalig in der deshayesi-Zone des
mittleren Unter-Apt, daraus leiten sich nacheinander
N. clava StoLiey, N. inflexus StoLLey und N. wollemanni
STOLLEY, eine von StorLEY (1911) beschriebene phylogeneti-
sche Reihe ab, die fiir das hohere Unter-Apt und Ober-Apt
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Oxyteuthis STOLLEY
Q@ Neohwolites STOLLEY
+ Duvoha
BAYLE 8 ZEILLER
£  Parahibolites STOLLEY
¥  Hibolites MONTFORT

vectibelus JELETZKY

Conoteuthss D'ORBIGNY

Abb. 5. Palaobiogeographie der Belemniten im Apt NW-Europas. Schraffiert: Festland; weif}: Meeres-
gebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten.

Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

(Gliederung nach Kemper, 1978) NW-Europas kennzeich-
nend ist. Da diese Arten, abgesehen von N. ewald:, auch aus
der Tethys (Bulgarien) bekannt sind (Stovanova-VerciLova,
1964, 1970), handelt es sich nicht um eine endemische Ent-
wicklung, etwa vergleichbar derjenigen von Hibolites jacu-
lordes SWINNERTON im Ober-Hauterive. Offensichtlich bilden
NW-Europa und die Tethys hinsichtlich der Neohiboliten-
vergesellschaftung einen einheitlichen Raum. Da keine neue-
ren Arbeiten Uber die Verhiltisse im SE-franzdsischen
Raum vorliegen, kann derzeitig keine Aussage tiber den Ur-
sprung der Neohiboliten gemacht werden. Wahrscheinlich

haben sie sich an der Grenze Barréme/Apt in SE-Frankreich
von Mesohibolites StoLiey abgespalten. Eine weitere Gat-
tung ist mit Parahibolites duvaliaeformis (STOLLEY) in weni-
gen Individuen im Ober-Apt NW-Deutschlands vertreten.

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

Von den zuden Belemnopseidae zihlenden Gattungen sind
nur noch Parahibolites (?) Stovriey, Mesohibolites StoLiey
und Neohibolites StorLeY bekannt. Mesohibolites und Neo-
hibolites sind sowohl in der mediterranen Provinz (Spanien,

APT

Stufe

Unter-Apt

Ober-Apt

Unterstufe

Belemnitenart

I

Neohibolites ewald:
(v STROMBECK]

Neohibolites clova
STOLLEY

a Neohibolites inflexus

STOLLEY

rasm—— Neohibolites wollemanni
STOLLEY

Parahibolites duvalioe-
forms (STOLLEY)

Duvoho groswono
| 2

[DUVAL-JOUVE)

Hibolites minutus
SWINNERTON

Oxyteuthis seqilis
STOLLEY

Conoteuthis dupiniono
D'ORBIGNY

Vechbelus vectensis
(SPATH)

Tab. 5. Straugraphische Reichweiten der verschiedenen Belem-
nitenarten im Apt NW-Europas. Nach STOLLEY (1911) und JE-

LETZRY (1981).
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SE-Frankreich), als auch in der SE-europidischen Provinz zu
finden (LiLLo-Bevia, 1975; VASICEK, 19782, 1978b; STOYANO-
vA-VERGILOVA, 1964, 19652, 1970; SCHWETZOFF, 1919).

Die zu den Duvaliidae rechnenden Gattungen Duvalia
Bavie & Zewier, Pseudoduvalia Naer, Berriasibelus DE-
LATTRE, Castellanibelus CoMBEMOREL, Psendobelus Brain-
vitLe und Conobelus SToLLEY sind im Tethysbereich nur noch
mit Duvalia vertreten.

Duvalia tritt mit D. lata (BLAINVILLE) erstmalig tm Tithon
der Tethys auf, die nach ComsemoreL (1973: 142) bereits im
Unter-Tithon erscheinende Duwvalia conica (BLainviLLE) wird
hier mit Vasicek (1978a) Conobelus STOLLEY zugeordnet. In
der tiefen Unter-Kreide (Valangin, Hauterive) erreicht Du-
valia mit einer Reihe von Arten ihren Hohepunkt in der Te-
thys, im Barréme erfolgt eine deutliche Abnahme.

In SE-Frankreich ist D. grasiana (DuvaL-Jouve) die ein-
zige Duvalienart, die nochaus dem Barréme und Apt bekannt
ist, alle anderen Arten sterben spitestens an der Hauteri-
ve/Barréme-Grenze aus (COMBEMOREL, 1973: 179). StoyaNoO-
va-VERGILOVA (1964, 1965b) nennt aus dem Unter-Barréme
Bulgariens noch D. binervia (RaspaiL), D. dilatata majo-
riana STOYANOVA-VERGILOVA, aus dem Ober-Barréme D. ga-
grica SCHWETZOFF sowle D. grasiana (DuvaL-Jouve). Im Apt
kommen aufler D. grasiana keine weiteren Arten vor.

Wihrend ein Grofiteil der Arten (D. lata (BLAINVILLE),
D. dilatata (BLainviLLe), D. emerici (Raseair), D. binervia
(RaspaiL), D. grasiana und D. hybrida (DuvaL-Jouve)) der
mediterranen und der SE-europiischen Provinz gemeinsam
sind, gibt es einige Arten, die bisher nur aus der SE-europii-
schen Provinz bekannt sind (D. tereshkovae STOYANOVA-
VERGILOVA, D. gagrica, D. rafaeli SToYANOVA-VERGILOVA,
D. madarica STOYANOVA-VERGILOVA).

Die Verbreitung von Duvalia BayLe & ZEiLLER beschrankt
sich auf Spanien, Frankreich, Nord-Afrika, Schweiz, Sid-
deutschland, 1talien, Jugoslawien, Bulgarien, Krim, Kauka-
sus und Schlesien. Wenige Arten sind von Madagskar be-
kannt (D. lata und D. dilatata) sowie aus Mocambique;
D. lata mit einem Exemplar auch aus England.

Aus dem mittleren Ober-Apt von N-Deutschland nannte
bereits von KoeneN (1902) Vertreter der Gattung Duvalia,
die von StoLLEY (1911: 68) beschrieben wurden. STOLLEY ver-
eint alle norddeutschen Formen unter D. grasiana, obwohl
diese eine sehr viel groflere Variabilitit als die stidfranzosi-
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-
na-Formen auch kurze, gedrungene, z. T. an D. conica
(= Conobelus conica) erinnernde Formen auftreten.

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

Allerdings lift 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), haufig wird
die Art jedoch erst in den bunten inflexus-Mergeln des
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Ober-Apt (= Ober-Gargas). Wihrend in den bunten infle-
xus-Mergeln von Kastendamm durch StoLLey hunderte von
Individuen geborgen wurden, tritt D. grasiana in den litho-
logisch sehr zhnlichen und stratigraphisch gleich alten Schich-
ten von Sarstedt erheblich seltener auf. In dem heute noch zu-
ginglichen Profil der Zgl. Gott bei Sarstedt konnten seit
Stortey’s Aufsammlungen um die Jahrhundertwende trotz
mehrerer Profilaufnahmen (RouN, 1959; Tarkian, 1968;
ALMIRZAIE, 1972) und ausgedehnter Sammeltatigkeiten in
den inflexus-Mergeln keine weiteren Duvalien mehr gefun-
den werden.

Insgesamt ist das Apt NW-Europas durch Belemniten te-
thyaler Abstammung (Neohibolites, Parabibolites, Duvalia)
gekennzeichnet, boreale Formen (Oxyteuthis) treten nur
noch ganz vereinzelt auf. Offensichtlich konnten die tethya-
len Gattungen auf den sich 6ffnenden Verbindungswegen aus
der Tethys in das boreale Reich einwandern. Da keine Kon-
kurrenten vorhanden waren, wurden die neuen Lebensriume
erfolgreich besetzt. Wihrend sich die weniger anspruchsvol-
len Neohiboliten bereits im Unter-Apt erfolgreich durchset-
zen konnten, erscheinen Duvalien erst in den inflexus-Mer-
geln. Die als Flachwassersedimente zu deutenden bunten in-
flexus-Mergel boten den Duvalien optimale Bedingungen.
Nach Gama, KemPER & ZIMMERLE (1978: 59) erfolgte im mitt-
leren Ober-Apt in N-Deutschland eine epirogenetische Dif-
ferentialbewegung, in deren Verlauf die Pompeck)’sche
Schwelle gehoben wurde. Infolge der Hebung NW-Deutsch-
lands verinderten sich die Meeresstromungen, die Verbin-
dung nach Westen iiber die zentralen und SW-Niederlande
wurde breiter gedffnet. Moglicherweise kann diese Verdnde-
rung der Stromungen als Ursache fiir die pltzliche massen-
hafte Einwanderung von Duvalia angesehen werden. Im
Verlauf dieser Offnung nach Westen ist Duvalia eingewan-
dert und hat sich kurzfristig entfaltet, da sich optimale Le-
bensbedingungen boten (grofle, gut durchliiftete Flachwas-
serbereiche). Im hoheren Ober-Apt (Clansayes) kam es dann
zu einem starken Wandel der Milieu- und Sedimentationsver-
hilisse im NW-deutschen Becken. Die bunten inflexus-
Mergel werden durch dunkle, karbonatarme Tonsteine abge-
16st, die groflere Wassertiefe und geringeren Sauerstoffanteil
andeuten. 1n diesem Milieu konnte sich die im Gegensatz zu
Neohibolites offenbar sehr empfindliche Duwvalia nicht
durchsetzen. MicHAEL (1979: 316) verweist auf das starke Zu-
riicktreten kalkschaligen Phyto- und Zooplanktons in den
dunklen Tonen der nolani- und jacobi-Zone des héheren
Ober-Apt und erklirt dies durch Absenkungsvorginge, die
zu einer Wassertiefenzunahme im zentralen Beckenbereich
NW-Deutschlands fithren, in deren Verlauf auch bisherige
Schwellen und kiistennihere Flachwasserregionen erfafit
werden.

2.6 ALB

Waihrend sich die paliogeographischen Verhilinisse des
héchsten Ober-Apt bis in das tiefere Unter-Alb fortsetzen,
werden die Konturen des niedersichsischen und siidengli-
schen Beckens durch eine Transgression im hoheren Unter-
Alb geindert. Nach MicHAEL (1979: 316) entstehen Srtlich in-
folge der Transgressionen bereits von der schrammeni-Zone
an, grofiriumiger von der tardefurcata-Zone an Biotope des
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@ Neohibolites STOLLEY

@ Pavloviteuthis
SHIMANSKY

Abb. 6.

Paliobiogeographie der Belemniten im Alb NW-Europas. Schraffiert: Festland; weifi: Meeres-

gebiete; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

ALB Stufe
Unterstufe
Unter-Alb Mittel-Alb Ober-Alb
Belemnitenart
| e m— Neohibofiles sirombeck:

STOLLEY

HNeohibolites minor
STOLLEY

Neohibolites minimus
miimus (MILLER)

Neohibolites minimus
obtusus STOLLEY

Neohibolites minimus
pinguis STOLLEY

Neohbolites oxycoudotus
SPAETH

Neohibolites ernst
SPAETH

Neohibolites proeultimus
SPAETH

Povioviteuthis contiona
(SPATH)

Tab. 6.

Stratgraphische Reichweiten der verschiedenen Belem-

nitenarten im Alb N'W-Europas. Nach STOLLEY (1911), SPAETH

(1971) und JELETZKY (1981).

litoralen Flachwassers. Ab Mittel-Alb wird der Meeresraum
in NW-Europa grofiregional 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 fiir das Unter-Alb typischen
Neobibolites strombecki StoLLey und N. minor STOLLEY sind
nur selten zu finden®). Dahingegen bildet der von Spartn
(1971) neu beschriebene Formenkreis um Neobibolites nini-

%) Die Frage der Existenz einer eigenstindigen Art ,,N. minor* ist
bisher nicht erneut geklirt worden.

mus (MiLLEr) sowohl in N-Deutschland als auch in S- und
NE-England mit N. minimus pinguis StoLLEy, N. minimus
mintmus (MiLLER) und N. minimus obtosus STOLLEY im Mit-
tel- und Ober-Alb typische Formen, die jedoch auch aus der
Tethys (Frankreich, Bulgarien, Sardinien, Sidrufiland) be-
kannt sind. Die sich im Ober-Alb aus N. munimus entwik-
kelnden Arten N. oxycaudatus SPAETH, N. ernsti SPAETH und
N. praenltimus Sparth, 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. wltimus (D’OrBIGNY), die wieder sowohl in
NW-Europa als auch in der Tethys zu finden ist, stellt nach
StorLey (1911) das Endglied in der Entwicklung der Neohi-
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boliten dar. Nach Untersuchungen von Spaeth (1971: 52)
diirfre sich N. ultimus direktvon N. ewaldi aus dem Aptab-
leiten lassen und nicht Giber den minimus-Formenkreis 1. e. S.

Im Gegensatz zu den Hiboliten ist also fiir Neohibolites,
abgesehen von den Arten N. oxycandatus, N. ernsti und
N. praeultimus, die aber méglicherweise im Mediterranbe-
reich noch gefunden werden, keine endemische Entwicklung
fiir NW-Europa nachweisbar. Die Ursache fiir den unter-
schiedlichen Verlauf der Entwicklung beider Garttungen in
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NW-Europa konnte in der verschiedenartigen paliogeo-
graphischen Situation gesehen werden. Da seit dem Unter-
Alb in NW-Europa grofiriumige Flachmeerbereiche mehrere
direkte Verbindungen zur Tethys hatten, konnte jederzeit
genetischer Nachschub ungehindert in das NW-europiische
Epikontinentalmeer einwandern. Im Gegensatz dazu stehen
die paldogeographischen Verhalinisse im Hauterive; von des-
sen hochsten Zonen es bis in das Unter-Apt keine Verbindung
zur Tethys mehr gab.

3.URSACHENFURDIEDIFFERENZIERUNG DERUNTERKRETAZISCHEN
BELEMNITENFAUNEN

StevENs (1973: 395) fiihrt eine Reihe von Griinden fir die
Bildung tiergeographischer Reiche und Provinzen an, die
durch unterschiedliche Belemnitenvergesellschaftungen cha-
rakterisiert sind. Neben vorgegebenen Umweltfaktoren wie
Salinitit, Meeresstromungen und paliogeographische Ver-
hiltnisse, diirften biologische Griinde 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 Gewisser bewohnten,
wihrend 1m borealen Reich stenotherme, an das Leben im
kithlen Wasser adaptierte Formen lebten. Den Provinzialis-
mus innerhalb der Tethys erklirt Stevens (1973: 395) durch
unterschiedliche Wassertemperaturen. Danach ist fiir die me-
diterrane Provinz mit tropischen, fiir die SE-europiische
Provinz mit warmen Wassertemperaturen zu rechnen.

SteVENS (1965) unterstiitzte diese Annahmen durch wenige
Paliotemperaturwerte, die aus den Rostren borealer sowie
‘mediterraner Belemniten gewonnen wurden und tatsichlich
bei den borealen Formen niedriger liegen als bei den mediter-
ranen. Nach Sparth, Horrs & VEerTER (1971) diirften die all-
gemein aus den '®0/'°0 Isotopenverhiltnissen der calcitischen
Belemnitenrostren ermittelten Paldotemperaturen jedoch
nicht zuverlissig sein, da zu weitgehende diagenetische Ver-
inderungen bei der Fossillisation die urspriinglichen Verhilt-
nisse tiberlagern.

Grundvoraussetzung fiir eine Einwanderung der Tethys-
Belemniten in der Unter-Kreide nach NW-Europa waren
giinstige paldogeographische Verhiltnisse, 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 Neohibolites. Je nach Intensitit der Ver-

Tethys-Belemniten Boreale Belemniten Dinlabelid
Belemnapseidae + Duvaliidae Cylindroteuthinae « Oxyteuthinae [RIGBElCOS
&
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bindung erfolgte emne zeitlich beschrinkte einmalige Einwan-
derung (Hibolites im Unter-Hauterive), oder iiber einen lin-
geren Zeitraum (Neohibolites 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 Acrotesuthis, im Barreme die
Oxyteuthinae).

Auch zu Zeiten der Dominanz von Tethys-Belemniten be-
standen Verbindungen zum arktisch-borealen Bereich, so daf}
eine Einwanderung borealer Belemniten also von den palio-
geographischen Voraussetzungen her méglich war. Da diese
jedoch nicht erfolgte, ist es naheliegend, fir die Zeitriume
stirkerer Tethys-Einflisse okologische Bedingungen zu
postulieren, die eine Einwanderung borealer Belemniten un-
moglich werden lief. Eine wesentliche Rolle kénnte hierbei
der klimatische Faktor gespielt haben, wonach fiir die Zeiten
von Tethys-Einfliissen hohere Wassertemperaturen fiir den
NW-europiischen Bereich anzunehmen sind. Bei den borea-
len Belemniten handelt es sich dann méglicherweise um ste-
notherme Kaltwasserformen; diese Temperaturgebundenheir
der borealen Belemniten wiirde auch deren Fehlen in der Te-
thys erkldren.

Innerhalb der Tethys-Belemniten lassen sich zwei Gruppen
unterscheiden: 1. Hibolites, Neohibolites und 2. Duvalia,
Berriasibelus, Parabibolites. Wihrend 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-Mergel) steigt die Individuen-
zahl kurzfristig an. Als Ursache fir diese beiden verschiede-
nen Einwanderungsweisen konnte eine unterschiedliche
Temperaturgebundenheit der beiden Gruppen angesehen
werden: Bei Hibolites und Neohibolites handelt es sich um
adaptionsfihige eurytherme Warmwasserformen, wihrend

Duwvalia, Berriasibelus und Parahibolites, neben den anderen
Gattungen der Tethys, die in NW-Europa nicht erscheinen,
stenotherme Warmwassergattungen sind.

Mit dem Argument allein, daf} die Tethys-Belemniten mit
Warmwasserstromungen NW-Europa erreicht haben kon-
nen, ist das Fehlen der zweiten Gruppe nur schwer zu erkli-
ren.

Da die Duvaliinae nur selten in den ewaldi-Mergeln, hiufig
in den stratigraphisch folgenden inflexus-Mergeln und iber-
haupt nicht mehr im iiberlagernden héheren Ober-Apt
(Clansayes) zu finden sind, scheinen noch andere Griinde
eine Rolle gespielt zu haben.

Insgesamt scheinen Belemniten aus dkologischen Griinden
an Flachwasserregionen gebunden gewesen zu sein. Obwohl
Belemniten als aktive Schwimmer unabhingiger von 6kologi-
schen Faktoren waren, diirften sie doch Flachwasserareale
bevorzugt haben, da hier das groffiere Nahrungsangebot vor-
handen war.

Moglicherweise sind die Duvalien noch stirker als andere
Belemniten (Hibolites, Neobibolites, Acroteuthis, Oxyteu-
thinae) an Flachwasserregionen gebunden gewesen, die ihre
groflte Verbreitung in den bunten inflexus-Mergeln des
Ober-Apt (Obergargas) hatten. In den schwarzen Tonsteinen
des hoheren Ober-Apt (Clansayes), die teferes Wasser an-
deuten als die bunten inflexus-Mergel, kommt es insgesamt
zu einer Faunen-Verarmung, von der natiirlich auch die Du-
valien betroffen sind.

Es wire zu iiberlegen, ob es sich bei den Duvalien im Ver-
gleich zu den anderen Belemnitengattungen nicht um wesent-
lich schlechtere Schwimmer gehandelt hat. Fiir eine derartige
Vermutung spricht die ,,aberrante” Rostrenform sowie die
uniibliche dorsale Alveolarfurche.
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