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A. Einleitung

Paldontologische Objekte spiegeln meistens nur unvollkommen das
urspriingliche Lebewesen wider, denn in der Regel sind nur die
Hartteile erhalten. Aus diesem Grunde ist es ausgeschlossen, an
paldontologischem Material eine etwaige Rekapitulation vollstédndi-
ger Ahnenstadien entsprechend der Biogenetischen Regel zu beobach-
ten.

Ooft ist es jedoch m8glich, einzelne als homolog erkannte Merkmals-
komplexe bei phylogenetisch verbundenen Formen =zu untersuchen. Pa-
ldontologische Untersuchungen zur Frage der Rekapitulation von Ah-
nenstadien kdnnen also nur zu Entwicklungsabl&ufen beitragen, die
zur Ausbildung eines einzelnen Organs oder einer bestimmten mor-
phologischen Struktur des Organismus filhren. Paldontologische Aus-
sagen zur Ontogenese griinden sich also stets auf morphogenetische
Abl&dufe etwa im Sinne des NAEFschen Gesetzes.

*) Veridnderte Fassung des Vortrags, gehalten auf dem 24. Phylogenetischen Sym-
posion in Freiburg, 30.11. - 2.12.1979. —



Da aber das paldontologische Beobachtungsmaterial in vielen Fillen
eine klare zeitliche Einordnung erméglicht, ist zugleich der zeit-
liche Ablauf der morphogenetischen Anderungen bei phylogenetischen
Linien rekonstruierbar. So gewinnt die paldontologische Untersu-
chung, zwar nur an begrenzten Merkmalskomplexen durchfilhrbar, im-
merhin durch die Einbeziehung der zeitlichen Bestimmung ein Les-
richtungskriterium, das die Uberpriifung des Verhdltnisses von On-
togenesen und Phylogenesen zul#Bt.

Auf diese Weise wird es mdglich, die Frage nach dem Wesen der Re-
kapitulation von Stadien der Stammesgeschichte neu zu behandeln.
Man mag GUTMANN & BONIK (1980: 119) darin zustimmen, daB die Frage,
"was Rekapitulation ist", sich "nicht aus der Betrachtung der Em-
bryonalentwicklung, sondern aus der Rekonstruktion der Stammesge-
schichte"” ergibt. Das paldontologische Material ermdglicht jeden-
falls die Rekonstruktion des ablaufs der Stammesgeschichte ohne
Zuhilfenahme des Biogenetischen Grundgesetzes und damit zugleich
eine Uberpriifung der behaupteten Regelhaftigkeiten. Einer verdn-
derten Evolutionstheorie, wie GUTMANN & BONIK (l.c.) fordern, be-
darf es hierbei nicht.

Freilich haben Untersuchungen zu diesem Problem nur bei Organismen
mit einiger Sicherhelt Aussicht auf Erfolg, deren erhaltungsfdhige
Hartteile ihre eigene Ontogenese zu rekonstruieren ermglichen.

In erster Linie sind Mollusken gut geeignet, z. B. Muscheln und
Schnecken sowie Schalencephalopoden, also Organismen, deren Ge-
hduse widhrend der Ontogenese widchst. Hierbel sind die einzelnen
ontogenetischen Wachstumsstadien vom Beginn der Schalenbildung ab
meist unmittelbar der Beobachtung zugdnglich. Gute M3glichkeiten
der Untersuchung ontogenetischer Stadien bestehen so auch bei Bra-
chiopoden, Echinodermen, Steinkorallen (Hexacorallia), Graptoli-
then und Foraminiferen; andere Tiergruppen, etwa Arthropoden und
Wirbeltiere sind weniger geeignet.

Sehr gilinstige Beispiele bieten wegen des Merkmalsreichtums ihrer
Schalen die Schalencephalopoden; sie sollen uns in dieser Uber-
sicht als Schwerpunkt dienen, ergdnzt durch einige Beispiele von
den Hexacorallia.

B. Rekapitulationsentwicklung bei Ammonoideen

Ammonoideen haben mehrere Merkmalskomplexe, deren ontogenetische
Entwicklung untersuchbar ist: (1) die Gehdusegestalt, etwa der
Windungsquerschnitt und die biometrisch leicht faSbare Entwicklung
der logarithmischen Spirale des Schalenldngsschnitts; (2) Skulptur-
Eigenschaften der Schale wie z. B. Ornamentierung, Knoten- und Rip-
penbildungen, Lingsfurchen und Gehiuse-Einschnilirungen; (3) die
“Lobenlinie", d. h. die Linie des Zusammentreffens der Kammerschei-
dewand mit der Schale. Sie ist in Vor- und Riickbiegungen (S&ittel
und Loben) gegliedert (Abb. 1), die im Verlauf der Ontogenese an
Zahl und bzw. oder an der Stidrke ihrer Zerschlitzung zunehmen. Die
letzte Lobenlinie ist in der Regel die komplizierteste. Entspre-
chendes gilt auch fiir die phylogenetische Entwicklung der Ammoneen-
Lobenlinie.
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Die unter (1) und (2) aufgefilhrten Merkmalskomplexe sind zwar art-
typisch; im Laufe der Phylogenie sind sie jedoch wenig konstant.
Besonders die Gehiduse-Form rekapituliert selten Ahnenstadien; oft-

Abb. 1: Unterschiedliche Ammoneen-Alterssuturen (nach SCHINDEWOLF 1968). —

(a) Merocanites, Prolecanitina, Devon; (b) Otoceras, Ceratitina, Trias; (c) Ga-
strioceras, Goniatitina, Karbon; (d) Marathonites, Gomniatitina, Perm; (e) So~
werbyceras, Phylloceratina, Jura. Nur die Loben werden mit Symbolen bezeichnet:
E (Externloben), A (Adventivlioben), L(Lateralloben), U (Umbilikalloben), I (In-
ternlobus).

mals sind gerade Jugendgehduse der Folgeart verschiedener von der
Ahnform als die Altersstadien (s. Abschn. C 2, Proterogenese).
Skulptur-Eigenschaften halten sich in phylogenetischen Linien oft
lingere Zeit, doch lassen sich langfristige Tendenzen, die ihren
Niederschlag in der Ontogenese finden, nur begrenzt erkennen.

Die Lobenlinie reprédsentiert demgegeniiber einen Merkmalskomplex
von groBer phylogenetischer Konstanz. Zwar sind uns Ursache und
Funktion der Ausbildung von Loben und S&tteln sowie der in abge-
leiteten Formen auftretenden mannigfachen Verfaltung der Sutur von
Kammerscheidewand und AuBenschale noch immer unbekannt - viel-
leicht dienten sie der Oberfldchen-VergrédB8erung und damit der Ver-
besserung des Auftriebsorgans, oder sie halfen bei der Bewdltigung
der statischen Anforderungen bei grofien Vertikalbewegungen (wie
sie z. B. von Nautilus bekannt sind); vielleicht aber spielte die
Lobenlinie bei der Anheftung des Weichk&rpers im abdominalen Wohn-
kammerabschnitt eine Rolle. In jedem Fall kann man langgespannte
phylogenetische Trends erkennen, die teilweise Optimierungsprozes-
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se widerspiegeln diirften.

Da die Ver&nderungen der Lobenlinie von Ursprungsart zu Folgeart
in der Regel von geringem AusmaB sind, entstanden phylogenetische
Linien, deren einzelne Glieder im Merkmal der Lobenlinie nahezu
liickenlos verbunden sind. Da das Stetigkeitsprinzip der Homologie-
kriterien REMANEs (1952: 33) in jedem Fall ohne Schwierigkeiten an-
wendbar ist, kdnnen die einzelnen Elemente der Lobenlinien bei den
unterschiedlichen Formen miteinander verglichen und homologisiert
werden. Zur besonderen Charakterisierung konnte eine Terminologie
der Loben-Elemente entwickelt werden, die es gestattet, die Loben-
entwicklung formalisiert zu beschreiben (vgl. zusammenfassend
KULLMANN & WIEDMANN 1970 und Abb. 1).

Im Laufe der Stammesgeschichte der Ammonoideen wurden die Lobenli-
nien in der Regel fortschreitend elementreicher und komplizierter.
Am Anfang der Entwicklung, im unteren Devon, stehen Formen mit

sehr einfacher Lobenlinie; in der Loben-Terminologie werden die
einzigen drei Loben (Rickbiegungen) als die drei Protoloben E, 1
und I bezeichnet (Abb. 2). Die meisten unterdevonischen Ammonoideen
haben eine dreilobige Adult-Lobenlinie.

Wihrend des Devons entwickelten die Ammonoideen Lobenlinien mit
zahlreichen Elementen (Abb. 2 und 3). Dabei wird stets das dreilo-
bige Ausgangsstadium in der Ontogenese rekapituliert. Als Beispiel
diene eine Form aus dem h&chsten Oberdevon und dltesten Unterkar-
bon, Imitoceras sp. (Abb. 2a, by - eq). Die erste Sutur (Abb. 2a)
weist hier dieses dreilobige Stadium auf. Bei der zweiten Su-

tur (Abb. 2by) tritt bereits ein neuer (Meta-) Lobus A zwischen E
und ¢ auf; in der dritten oder vierten Sutur (Abb. 2cjy oder dj)
kommt ein letzter (Meta-) Lobus v zwischen L und I hinzu. Die
Adult-Lobenlinie von Imitoceras sp. umfafit die Elemente E A L U I
(Abb. 2e1). Damit sind die beiden alternativen MSglichkeiten ent-
weder im Sattel £E/L oder L/I bereits verwirklicht.

In diesem Fall wird nicht nur die Adultsutur unter- und mittelde-
vonischer einfacher Vertreter der Goniatitida rekapituliert, son-
dern auch die von phylogenetischen 2wischengliedern. Das vierlobi-
ge ontogenetische Stadium von Imitoceras (Abb. 2bq) entspricht zu-
gleich der Adultsutur von Cheiloceras Sp., einer Form des mittle-
ren Oberdevons, dar. Bei Cheiloceras tritt der Metalobus A erst in
der 10. Lobenlinie auf, die 9 vorhergehenden sind dreilobig ent-
sprechend der Abb. 2a (vgl. SCHINDEWOLF 1951: Abb. 5).

Die gegeniiber cheiloceras fortgeschrittene Gattung Sporadoceras im
mittleren und hSheren Oberdevon weist zwei A-Loben und einen U-Lo-
bus auf; hierbei wird das dreilobige Ausgangsstadium nur auf der
ersten Sutur wiederholt; die cheiloceras-Vorlauferform erscheint
wenig spdter. Abb. 3h stellt die Adultsutur der Art Sporadoceras
(Sp.) muensteri dar; Abb. f und g reprisentieren zugleich Adultsu-
turen von &dlteren Arten der gleichen Gattung, die bei S. muensteri
auf ontogenetisch frithen Stadien rekapituliert werden.

Das Phidnomen der zunehmenden Verkiirzung der rekapitulierten Sta-
dien im Laufe der Stammesgeschichte wird noch klarer belegt durch
die permische Spitform der Ordnung Goniatitida, Marathonites die-
neri {(Abb. 4). Ab dem Oberkarbon entwickeln die paldozoischen Am-
monoideen extrem viellobige Suturen durch Zerteilung der urspriing-
lichen Loben E, A, £, v und 1. Bei Marathonites wird bereits auf
der zweiten Sutur (Abb. 4a) ein fiinflobiges Stadium wie in Abb.
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Goniatitida Prolecanitida
(A-Typ) (U-Typ)

Abb. 2: Lobenentwicklung bei zwei Ordnungen karbonischer Ammonoideen (leicht
schematisiert).

a: Dreilobiges Ausgangsstadium: Adultsutur zahlreicher unter- und mitteldevoni-
scher Ammonoideen, Primirsutur bei oberdevonischen, karbonischen und permischen
Ammonoideen.

bj~ey: Lobenlinien der O. Goniatitida, A-Typ. by: Adultsutur von Cheiloceras
sp., Oberdevon, identisch mit frijhem ontogenetischen Stadium (2. Lobenlinie)

von Imitoceras sp., unterstes Unterkarbon. Zusdtzlicher Metalobus (A) — cy: Imi-
toceras sp., 3. Lobenlinie, mit weiterem Metalobus (U) — d: desgl., 4. Loben-
linie — ey: desgl., spitere lobenlinie. — Die Lobenentwicklung von Cheiloceras
durchliuft die Stadien a-by, von Imitoceras die Stadien a-eq.

bg-e2: Lobenlinien der O. Prolecanitida, U-Typ. by: frithes ontogenetisches Sta-
dium von Merocanites asiaticus, hheres Unterkarbon — cp: spiteres ontogeneti-
sches Stadium von Protocanites cf. P. gurleyi, unteres Unterkarbon — dz: Adult-
stadium von Protocanites nodosus, unteres Unterkarbon — ej: Adultstadium von
Merocanites asiaticus, htheres Unterkarbon. Die lobenentwicklung von Protocani-
tes durchlduft die Stadien a-dy, von Merocanites die Stadien a-ej. (by-e; nach
SCHINDEWOLF 1951; hy, ey nach KARPINSKIY 1896; c nach SCHINDEWOLF 1959; dj
nach VOHRINGER 1960).
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2dq erreicht; in den folgenden Stadien werden Adultsuturen mehre-
rer oberkarbonischer Vorldufer-Gattungen von Marathonites (Abb. 4c,
d, e) rekapituliert. Die erste Stufe ist, wie man aus einer henach-
barten Art schlieBen kann (RUZHENTSEV 1956: 246) auch bei mMaratho-
nites offenbar trilobat; das cheiloceras-Zwischenstadium (entspre-
chend abb. 2b) wird im ontogenetischen Ablauf {ibersprungen. Die On-
togenese des unterpermischen Marathonites rekapituliert also nur
ein Adultstadium aus dem Devon, sehr wenige Stadien aus dem Unter-
karbon, hauptsdchlich dagegen Adultstadien der unmittelbaren ober-
karbonischen Vorldufer.

An der Perm/Trias-Grenze oder im Ubergang vom Paldozoikum zum Meso-
zoikum vollzieht sich ein einschneidender Wandel in der Entwick-
lung der Ammoneen-Lobenlinien. Wie aus Abb. 5 ersichtlich ist,
sterben die sogenannten "aA-Typ-Ammoneen” aus, bei denen als erster
Metalobus wdhrend der Ontogenese stets ein Adventivlobus (a) zu

den drei Protoloben E, L und 1 der Primdrsutur hinzutritt. Alle
jlingeren Ammoneen sind "u-Typ"-Formen, 4. h. hier sind die Metalo-
ben fast ausschlieBlich Umbilikalloben (v; f£ff.). Sie haben ihren
Ursprung in den Prolecaniten des Paldozoikums, die noch eine drei-
lobige (tvilobate) Primdrsutur besitzen, bei denen also die Ein-
schaltung umbilikaler Loben (Abb. 5 rechts unten) in der Ontogene-
se iiberpriifbar ist. Bei den Mesoammoniten der Trias ist dies nicht
mehr mGglich, da sie bereits eine vierlobige (quadrilobate) Primdr-

c

!

a //’—\\\L//'_\‘

Abb. 3: Ontogenetische lobenentwicklung von Sporadoceras muensteri, oberes Ober—
devon. -- a=-b) 1. und 2. Lobenlinie; c-f) Lobenlinien bei Gehdusedurchmesser
1,4 bis 3 mm; g) bei 5 mm Durchmesser; h) Adultsutur. (Nach BOGOSLOVSKIY 1971). -
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sutur mit den Flementen £ I U; I besitzen. Hier ist also ein guali-
tativer Sprung durch fortschreitende Addition von Altersstadien
und ihre Riickverlagerung in der Ontogenese erfolgt.

Wie hier "phylogenetische Erfahrung akkumuliert" wird (WIEDMANN
1973: 577) sollen zwei Beispiele aus der fortschrittlichen, durch
Mittel- und Obertrias persistierenden Gattung Megaphyllites ver-
deutlichen. Wdhrend bei Megaphyllites prometheus SHEVYREV (Abb.
6-1I) aus dem Anis (Untere Mitteltrias) ein fiinflobiges Stadium
erst bei einer Windungsh&he von 0.5 mm, ein sechslobiges bei 0.6 mm
erreicht werden, treten diese Stadien bei M. robustus WIEDMANN aus
dem Obernor/Rhdt (hdchste Trias) in rascher Folge bereits im 2.
und 3. Septum auf (Abb. 6-II, II1I).

Hier wird deutlich, daB ein Verstdndnis der phylogenetischen Spit-
formen infolge der raschen Verkiirzung der Ontogenesen ohne Kennt-
nis der Vorléduferformen kaum moglich ist und daB es auBerdem vom
Entwicklungsstand der spdttriadischen Megaphylliten nur noch gerin-
ger Weiterentwicklung bedarf bis zum ndchsten qualitativen Merk-
malssprung, der fiinflobigen (und schlieBlich sechslobigen) Primér-
sutur der "Neoammoniten” des Jura und der Kreide (Abb. 5).

£ A L Y J

Abb. 4: Ontogenetische lobenentwicklung von Marathonites dieneari, Unterperm.
(Nach SCHINDEWOLF 1968).
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Abb. 5: Gesamtdarstellung der Entwicklung der Ammoneen-Lobenlinie (nach SCHIN-
DEWOLF 1968). — Korrelation der Suturontogenesen des A-Typs (links unten) und
des U-Typs (rechts) mit der Phylogenie der Primdrsuturen (Mitte, links oben).

Auf den Sonderfall der Lobenreduktion zur sekunddr wieder vierlo-
bigen Primdrsutur (Abb. 5 links oben) der heteromorphen, 4. h.
entrollten Ancyloceratina der Kreide wird noch einzugehen sein (s.
Abschn. C 3). Das Verstdndnis dieser Gruppe, die keineswegs ein
Agglomerat sich entrollender stammesgeschichtlicher Endformen dar-
stellt (und ein Beispiel der "Typolyse" in SCHINDEWOLF 1950: 174),
sondern vielfach und in parallelen Reihen zu normaler Aufrollung
zuriickstrebt (WIEDMANN 1969), wurde iiberhaupt erst durch lobenon-
togenetische Untersuchungen mdglich (WIEDMANN 1966; SCHINDEWOLF
1967) . Daher mag ein Beispiel aus dieser Gruppe der "falschen Ho-
pliten”, d. h. sekunddr wiederaufgerollter Heteromorpher dieses
Kapitel der Rekapitulation beschlieBen und verdeutlichen, in wel-
chem Umfange die Ontogenese der Lobenlinien, hier bei der Gattung
Gargasiceras des hbheren Apt (hShere Unterkreide) (Abb. 7-I), die
Phylogenie rekapituliert. In Abb. 7-II sind die Adultsuturen der
vermuteten Ausgangsformen in der mittleren Unterkreide gegeniiber-
gestellt. Wenn man von der filr die Neoammoniten typischen Loben-
zerschlitzung der Adultsuturen absieht, so wird in beiden Reihen
die parallele allmdhliche Entwicklung aus einer vierlobigen Grund-
sutur deutlich, wie sie filir die typischen Heteromorphen der Kreide
kennzeichnend ist.

Die Rekapitulation von Ahnenstadien ist bei der Lobenentwicklung
in allen Zweigen der Ammonoidea die Regel. Diese Feststellung wird
nicht durch den Einwand geschmilert, wir kennten nicht die Funk-
tion der verglichenen Strukturen. Selbst wenn sich die Funktion
eines unbekannten Organsystems mit der Entwicklung &dnderte, bliebe
bestehen, daB die jeweiligen Formen auf fritlheren Stadien nur das
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Organsystem eben ihrer Vorfahren ausbilden; die mit ihnen verge-
sellschaftet lebenden Formen anderer Abstammung weisen auf friihen
Stadien ebenfalls nur die Organ-Aushildung ihrer jeweiligen Vorfah-
ren auf. Adaptive Anderungen, die nur friihe Stadien betreffen,
werden bei der Lobenentwicklung der Ammonoidea nicht beobachtet.
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Abb. 6: Riickschreitende Lobeavermehrung bei der Mesoammoniten-Gattung Megaphyl-
lites.

I. lLobenontogenie von Megaphyllites prometheus SHEVYREV aus dem Anis (Mittel-
trias) des Kaukasus. — (a) Prosutur, (b) Primirsutur, (c) bei Windungshdhe
0,5 mm (5-1lobig), (d) bei Windungshdhe 0,6 mm (6~lobig), (r) bei Windungshohe
10,3 mm (nach SHEVYREV 1962).

11. Friihe Lobenontogenie von Megaphyllites robustus WIEDM. aus dem Obernor
(Obertrias) des Salzkammerguts. — (a) Prosutur, (b) Primidrsutur(?), (c) 2. Sep-
tum, (d) 8. Septum (nach WIEDMANN 1973).

U1, wie 11. (a) Prosutur, (b) Primirsutur, (cy, c3) 3. Septum (mach WIEDMANN
1973).
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Abb. 7: Parallelentwicklung von Loben-Ontogenese und -Phylogenie bei Acantho-
hopliten der Kreide (nach WIEDMANN 1970).

I. Lobenontogenie bei Gargasiceras gargasense (D'ORBIGNY)., — (a) Primirsutur,
(e). bei Windungshdhe 4,5 mm.

I1. Lobenphylogenie. — Adultsuturen von (a) Hamulinites des Barreme, (b) Para-
spiticeras des Barreme, (c) Cheloniceras des Unteren Apt, (d) Gargasiceras des
Mittleren Apt und (e) Hypacanthoplites des Oberen Apt.

C. Abweichungen von der Rekapitulationsentwicklung

Das historisch geordnete paldontologische Material erlaubt eine
Untersuchung der Frage, ob es Abweichungen von der Rekapitulations-
regel gibt, und wie sie beschaffen sind. Diese Frage ist besonders
aktuell geworden, nachdem in der letzten Zeit die Existenz des Vor-
gangs der Rekapitulation iiberhaupt in Abrede gestellt wurde (GUT-
MANN & BONIK 1980).
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1. Deviation

Bei der Untersuchung von phylogenetischen Zusammenhingen verschie-
dener Ordnungen der Ammonoideen und der paldozoischen Korallen war
es aufgefallen, dafB in einigen Fdllen die Ontogenesen zweier phy-
logenetisch verbundener Formen nur bis zu einem bestimmten Stadium
itbereinstimmen, dann aber eine divergente Entwicklung nehmen.
SCHINDEWOLF (1936: 60; zusammenfassend 1950: 243f.) bezeichnete
diese Fdlle als "frithontogenetische Typenbildung” und brachte sie
in Verbindung mit der Vorstellung, daB neue Richtingen der Evolu-
tion in einer "frilhjugendlichen Entwicklungsphase” ihren Anfang
nehmen.

Ein gutes Beispiel fiir den Vorgang, da8 zwei getrennte phylogene-
tische Linien von einem frithontogenetischen Stadium der Vorl3iufer-
Form abzuleiten sind, bietet dle Ausgangsgruppe der karbonischen
Ammonoideen zu Beginn des Karbons (Abb. 2). Zu Ende des Devons
starben die meisten Ammonoideen-Gruppen aus, so die gesamte Ord-
nung Clymeniida, sowie die Unterordnung Goniatitina mit Ausnahme
der sehr &dhnlichen Gattungen Imitoceras und Acutimitoceras; die
letztere Gattung stellt die Folgegattung der Imitoceraten dar. 2Zu
Beginn des Karbons zweigt aus der Gattung Acutimitoceras neben an-
deren Reihen der Ordnung Goniatitida auch die neue Ordnung Prole-
canitida ab, die wdhrend des gesamten Karbons zwar eine unterge-
ordnete Rolle spielt, aber im Perm, wie oben ausgefithrt, die Aus-
gangsformen aller mesozoischen Ammoniten stellt.

Der entscheidende Unterschied besteht darin, daB bei den Goniati-
tida, wie bereits geschildert, aus der dreilobigen Anfangssutur
(Abb. 2a, S) im Laufe der Ontogenese zuerst der Lobus a aus dem
Sattel E/I., danach aus dem Sattel L/I der neue Lobus v hervorgeht
(v-Typ); bei den Prolecanitida unterbleibt dagegen die Ausbildung
eines a, und die Lobenvermehrung erfolgt nur im Nabelbereich des
Geh#duses durch Einschaltung von weiteren vu-Loben (v-Typ). Die er-
ste Gattung der Prolecanitida ist Protocanites (Abb. 2a, c3, dj),
die Folgegattungen (z. B. Merocanites im oberen Unterkarbon, Abb.
2e) weisen eine weitere v-Lobenvermehrung auf. Die Ausgangsgruppe
der karbonischen Goniatitida, Acutimitoceras, hat wie Protoca-
nites flinf Loben, doch unterschiedlicher Herkunft: der vierte und
fiinfte Lobus sind v; und v, (vu-Typ) statt A und v, (a-Typ).

Bei #dhnlichen sonstigen Merkmalen sind also beide Genera auch in
der Lobenlinie &duBerlich &hnlich; ihr Unterschied besteht demnach
nur darin, daB die einzelnen Elemente der Adult-Lobenlinie wihrend
der Ontogenese aus verschiedenen Bereichen entwickelt wurden. Auf
eine morphogenetische Formel gebracht, lassen sich die frihkarbo-
nischen Goniatitida durch die Elemente £ A L U 1, dle Prolecaniti-
da durch £ L U, U; I charakterisieren. Im spéteren Schicksal wer-
den beide Gruppen auch in anderen Merkmalen (Gehduseform, Skulp-
tur) sehr verschieden.

Das urspriinglich einzig unterscheidende Merkmal wird wihrend der
Ontogenese manifest, wie der Vergleich der beiden Ontogenesen
zeigt. Beide haben das gleiche Ausgangsstadium, und die abzwei-
gende Gruppe unterscheidet sich durch das Ausfallen der Abgliede-
rung des a und dessen spdteren Ersatz durch einen weiteren v.
Das ontogenetische Zwischenstadium mit der Formel E L U 1 (Abb.
2b2) hat aber bei der abzweigenden Gruppe zu keiner Zeit
Endstadien von Vorlduferformen entsprochen, stellt also keine Re-
kapitulation dar.
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Nach herkémmlicher Terminologie wird dieser Vorgang der abweichen-
den Ontogenese Deviation genannt (REMANE 1952: 205). Man kdnn-
te in ihm auch eine Heterochronie sehen (vgl. GOULD 1977: 267), da
bei der Folgegruppe (Prolecanitida) das die Goniatiten bestimmende
Merkmal (a-Lobus) zunichst einfach nicht ausgebildet wird. Das
Merkmal "Ausbildung eines Umbilikallobus" kommt in beiden Killen
hinzu; die Deviation kommt dadurch zustande, daB nun das Merkmal
der Ausgangsform "finf Loben" ausschlieBlich aus dem Umbilikalbe-
reich erfiillt wird, so daB bei der neuen Gruppe zwei U-Loben er-
scheinen. Der Lobus U; stellt das zusdtzlich erworbene Merkmal
dar, dessen ontogenetische Entwicklung erst ab einem definierten,
spdteren Stadium einsetzt. Die ontogenetische Entwicklung ab die-
sem Stadium bis zum Adultstadium ist "abgeleitet" durch das neue
Merkmal; die gesamte Ontogenese ldBt sich nicht im Sinne der bio-
genetischen Regel interpretieren.

Ahnliche Beispiele gab SCHINDEWOLF von paldozoischen Korallen
(1941, 1942, 1950). Bei Korallen mit kalzitischem oder aragoniti-
schem Exoskelett ist es moglich, mit Hilfe von Querschnitten durch
das als Hartteil erhaltungsfidhige Polypar-Skelett die ontogeneti-
schen Stadien des Einbaus von Skelett-Elementen festzustellen.
Zwar ist dies nur in einer verh&ltnismdBig groben Anndherung még-
lich, da bei den Korallen der Weiterbau der einzelnen Elemente
nicht in horizontaler Ebene (die durch das Querschnittsbild dar-
stellbar ist), sondern kegelfdrmig erfolgt. Fiir unser Beispiel ist
nur die Aufeinanderfolge der einzelnen Schritte von Bedeutung, die
in jedem Fall an Hand von Polypar-Querschnitten verfolgt werden
kann.

Die fossilen Korallen werden in vier Ordnungen eingeteilt, die Ru-
gosa (Ordovizium - Perm), die Heterocorallia (Oberdevon - Karbon),
die Scleractinia (Trias - rezent) sowie die etwas entfernt stehen-
den Tabulata. Die ersten drei Ordnungen stehen wahrscheinlich in
einem engeren phylogenetischen Verwandtschaftsverhdltnis; die Ru-
gosa stellen die Ausgangsgruppe (Ordovizium) dar. Im Oberdevon er-
folgte ein enormer Niedergang der Verbreitung der Rugosa, verbun-
den mit dem voriibergehenden Verschwinden des im Devon sehr ver-
breiteten Riffbiotops. Im Zuge der Faunenumstellungen entstand zu
Ende des Oberdevons der neue Korallentyp der Heterocorallia. Er
unterscheidet sich von den Rugosa in der Einschaltung von kalziti-
schen Septen im Polyparraum: Wdhrend bei den Rugosa die Insertion
weiterer Septen iiber ein hexameres Stadium zu einem tetrameren
Stadium fithrt (Abb. 8, 1a-f), in dessen einzelnen Quadranten die
Septen in der Folge 1-2-3 serial, fiederfdrmig nacheinander ange-
legt werden, geschieht die Einschaltung weiterer Septen bei den
Heterokorallen symmetrisch innerhalb von Quadranten radial-zy-
klisch. Die Quadranten von Rugosa und Heterokorallen sind einander
nicht homolog, sondern entstehen in unterschiedlichen Rdumen, un-
ter Beteiligung verschiedener Septen.

Zu Ende des Perm erfolgte ein zweiter Einschnitt in der Evolution
der Korallen; die Rugosa (wie iibrigens auch die Ordnung Tabulata)
starben aus. Erst ab der mittleren Trias treten die streng hexamer
ausgerichteten Scleractinia auf, deren Septen-Einschaltung zy-
klisch erfolgt (Abb. 8, 3a-c). Der stammesgeschichtliche Zusammen-
hang zwischen beiden Gruppen ist allerdings nicht sicher belegt.

Die drei Ordnungen unterscheiden sich urspriinglich also nur im

Grundmuster der Septen-Insertion - gemeinsam ist die Anlage eines
durchlaufenden Septenpaares. Die Unterschiede sind: (1) Die Rugosa
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erhalten in rascher Folge zwei weitere Seitenseptenpaare, die sich
zundchst hexamer ausrichten (Abb. 8, ta-d), die weiteren Septen
werden in 4 Quadranten eingeschaltet (2 Quadranten erhalten keine
Septen (Abb. 8, 1e, f)): (2) die Heterokorallen erhalten ein §&i=’
tenseptenpaar und nach dichotomer Gabelung weitere Septen zyklisch
in 4 Quadranten; (3) die Scleractinia erhalten nach Durchlaufen
des hexameren Zustands alle weiteren Septen zyklisch in 6 Hexanten.
Die Adultstadien aller drei Ordnungen haben in der Regel viele
Septen; ihr Organisationsplan 1348t sich daher nur an Hand der On-
togenese ermitteln. Adultformen mit der einfachen Organisation der
Ausgangsformen der Heterokorallen und Scleractinia (z. B. Abb. 8,
la-e, 2b, 3a-b) sind niemals bekannt geworden; bei allen Rugosa
lduft die Ontogenese wejiter. Die Verkniipfung der drei Ordnungen
ist nur durch die Jugendstadien gegeben. Bei der ontogenetischen
Entwicklung des Septenapparates der beiden abgeleiteten Korallen-
ordnungen handelt es sich um Deviationen der Ontogenese der Rugo-
sa; die einzelnen Stadien entsprechen daher nicht Altersstadien ei-
ner Ahnenform. Eine Rekapitulation von Ahnenstadien findet in die-
sen beiden Fdllen also nicht statt.

o ® €
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Abb. 8: Schematische Darstellung der Ontogenese des Septalapparates von drei
Ordnungen der Hexacorallia: (1) Rugosa (Ordovizium - Perm), (2) Heterocorallia
(oberes Oberdevon - Unterkarbon), (3) Scleractinia (Trias - rezent). — Die Fig.
1f, 2d und 3c sind Adultstadien, die librigen ontogenetische Stadien. Die Rugosa
(1a-f) bilden die Ausgangsgruppe der beiden iibrigen Ordnungen; deren Ontogene-
sen kniipfen an ontogenetische Stadien der Rugosa an, die selbst zu keiner Zeit
Adultstadien waren: 1b-2b, 1d-3b; 2c stellt kein homologes, sondern ein analo-
ges Stadium von 1d und 3b dar. (Nach SCHINDEWOLF 1941 und 1942, veriindert).
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Jiingst ist ein stammesgeschichtlicher Zusammenhang von Rugosa und Scleractinia
tiberhaupt in Abrede gestellt worden (OLIVER 1979: 179), weil (1) hinsicht-

lich der Septen-Insertion keine Uberglinge zu sehen sind, (2) die Rugosa ein
kalzitisches, die Scleractinia ein aragonitisches Skelett besitzen, (3) in der
Unter-Trias keine Korallen auftreten, also eine deutliche Lilcke im erdgeschicht-
lichen Zusammenhang besteht. Dagegen ist einzuwenden: (1) Man kennt zyklische
Insertion bei Rugosa seit dem Devon in Form der Kleinsepten (vgl. Abb. 8, If,
zwischen I/1, 1/2, 2/3, 3/1I), z. T. in mehreren Zyklen; (2) es gibt triadische
Scleractinia mit bilateraler Symmetrie, deren Septen zwar zyklisch eingeschaltet
sind, aber eine klare Bevorzugung von 4 Hexanten zeigen: 2 Hexanten weisen we-
niger Zyklen (d. h. Septen) auf (z. B. Pachysolenia, s. CUIF 1975: Abb. 9a). Ei-
ne Homologisierung der beiden zuriickbleibenden Hexanten mit den beiden Hexanten
der Rugosen, die keine GroBsepten, sondern nur jeweils ein Kleinseptum erhalten
(s. Abb. 8, 3f, untere beiden Abschnitte), erscheint sehr plausibel; (3) da
Flachwasserkalke in der Unter-Trias ausgesprochen selten sind, muB man mit Uber-
lieferungsliicken in diesem Zeitabschnitt rechnen, auch andere Tiergruppen sind
in ihm mangelhaft repridsentiert. Als grundlegender Unterschied zwischen den Ord-
nungen bleibt also lediglich die unterschiedliche chemische Zusammensetzung des
Exoskeletts, deren Bedeutung miglicherweise iiberschdtzt wird.

Die Korallen-Beispiele zeigen auch bei unterschiedlicher Beurtei-
lung des phylogenetischen Zusammenhangs von Rugosa und Scleracti-
nia, daB die unterschiedlichen Korallen-Gruppen zwar homologe Aus-
gangsstadien haben (Abb. 8, t1a-b, 2b, 3a-b), doch abweichende On-
togenesen aufweisen, deren Stadien zu keiner Zeit als Adultformen
auftreten.

2. Proterogenese

Als weiteren Modus einer Abweichung von der Rekapitulationsent-
wicklung beschrieb SCHINDEWOLF die Proterogenese (erstmals
1925, spiater zusammenfassend 1936, 1950). Das Wesen der Proteroge-
nese liegt nach SCHINDEWOLF darin, daB bei Vorldufer-Formen bei
ontogenetischen Frith~-Stadien vorlbergehend Merkmale auftreten, die
bei den Nachfahren bis in die Adultstadien persistieren. Nach
SCHINDEWOLF handelt es sich bei diesem Vorgang um das Gegenteil
der Rekapitulationsentwicklung: Wihrend bei dieser die frilhen onto-
togenetischen Stadien den Adultstadien der Ahnen entsprechen, wei-
sen bel proterogenetischer Entwicklung die ontogenetischen Stadien
auf die Adultstadien der Nachfahren.

Als ein klares Beispiel filr Proterogenese mSgen die von SCHINDE-
WOLF (1936: 49) gut untersuchten Verhdltnisse der hochoberdevoni-
schen Ammonoideen dienen. In der auf das Oberdevon beschrinkten
Ordnung Clymeniida der Ammonoidea wird beil einigen Vertretern die
Spiralform des Gehduses vorilbergehend verlassen und durch eine tri-
angulire Wuchsform ersetzt. Dieses Merkmal tritt in parallelen Rei-
hen bei einer Reihe von normal aufgerollten Formen im obersten
Oberdevon auf (Abb. 9); es ist zun#chst nur auf frithen ontogene-
tischen Stadien vorhanden. Diejenigen Formen, die das Merkmal auch
auf den Adultstadien besitzen (Abb. 9¢, g, h), sind nach SCHINDE-
WOLF die phylogenetisch abgeleiteten Formen; sie bilden die End-
glieder der phylogenetischen Reihen. Bel einer Reihe (Abb. 9,
links, II, d-f) 1ist die Lesrichtung (pachyclymenia + Wocklumeria *
Epiwocklumeria) auch biostratigraphisch eindeutig belegt; in den
beiden anderen Reihen ist die angenommene phylogenetische Reihung
aus morphologischen Xbnlichkeiten (entsprechend dem Stetigkeits-
kriterium REMANEs) erschlossen.
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Alle triangullr aufgewundenen Clymenien (wie Ubrigens auch alle
iibrigen Vertreter der 0. Clymeniida) starben mit dem Oberdevon
aus; die Lebensdauer der aberrant erscheinenden Ammonoideen war. . .
sehr kurz. Das Merkmal der Triangularitdt ist allerdings nicht auf °
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d

Abb. 9: Entwicklung trianguldr aufgewundener Ammonoideen-GehZuse aus normal
spiralig aufgerollten Gehdusen in drei parallelen Entwicklungsreihen. — Die Ab-
folge d (Pachyclymenia) - e (Wocklumeria aperta) » f (Wocklumeria sphaercides)
+ g (Epiwocklumeria) ist biostratigraphisch belegt. Die Figuren e und f} sind
vergréferte Jugendstadien aus den Gehiusen d bzw. f3. (Aus SCHINDEWOLF 1936).

die Clymenien beschrdnkt, sondern kehrte wiederholt im Karbon wie-
der. In keinem anderen Fall aber wurde dieses Merkmal auf Adult-
stadien manifest (vgl. KULLMANN & PITZ 1980: 314), sondern blieb
stets auf Jugendstadien begrenzt.

Man wird die geschilderte Erscheinung als Mesobolie (REMANE 1952:
208) auffassen kénnen, solange das frith-ontogenetische Merkmal auf
den Adultstadien verschwindet (Abb. 9, z. B, f,, h, i). Die prote-
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rogenetischen Fidlle, in denen das "caenogenetisch”" auftretende
Merkmal auf die Adultstadien llbergreift, stellen zusdtzlich eine
Deviation dar, die zum Persistieren des mesobolisch erreichten Zu-
standes fihrte. In diesem Sinne bedeutet Proterogenese einen Son-
derfall der Deviation.

Entsprechendes mag fir die von SCHINDEWOLF (1936: Abb. 10-15) vor-
gestellten Entwicklungslinien aus der Neoammoniten-Gruppe der Ste-
phanoceraten (Oberer Dogger) gelten. Auch hier werden die Skulp-
turmerkmale und der Gehdusequerschnitt der wahrscheinlich auf die
Ausgangsgattung Macrocephalites zu beziehenden Genera Quenstedto-
ceras und Kosmoceras zunichst auf den Innenwindungen der vermutli-
chen Ubergangsformen cadoceras bzw. Kepplerites manifest.

G. GEBHARD hat aus laufenden Untersuchungen an Neoammoniten der
Mittelkreide ein weiteres Beispiel friihontogenetischer Merkmalsdn-
derung zur Verfilgung gestellt, das sich ebenfalls auf Skulptur-
und Querschnittsmerkmale bezieht. Es handelt sich (Abb. 10) um
die Entwicklungsreihe Brancoceras (Eubrancoceras) - B. (Brancoce-
ras) - Hysteroceras - Mortoniceras des Mittleren und Oberen Alb.
Hier geht es Uberwiegend um die Ausbildung eines Ventralkiels, der
der Ahnform noch fehlt, bei der typischen Untergattung Brancoceras
im Oberen Mittelalb auf den Innenwindungen eingesetzt, bei Hyste-
roceras im Grenzbereich Mittel/Oberalb fast den gesamten Phragmo-
kon erfaBt und schlieBlich bei Mortoniceras im hdheren Oberalb das
Gesamtgehduse bis zur Mindung iberzieht.

Allerdings bedarf es der Hervorhebung, daB sich die Proterogenese-
Beispiele im Bereich der Ammoneen stets auf Merkmale geringerer
systematischer Rangordnung beziehen, also Querschnitt und Skulp-
tur. Bei dem von SCHINDEWOLF (1936: Abb. 19-22) gegebenen Beispiel
der Lituites-Reihe, d. h. der Gehduseaufrollung der unterordovizi-
schen Nautiliden fehlt leider die stratigraphische Kontrolle. Die
offenbar phylogenetisch stabileren und systematisch hdherrangigen
Lobenmerkmale zeigen dagegen - soweit bekannt - keinerlei Protero-
genese.

3. Abbreviation

Einen weiteren, aber der Proterogenese dhnlichen Modus antogeneti-
scher Entwicklung zeigen die aus der normalen Gehdusespirale her-~
austretenden sogen. heteromorphen Ammoniten der Kreide. Wie aus
Abb., 5 (links oben) ersichtlich, tritt hier entgegen dem iiblichen
Entwicklungstrend der Vermehrung der Primdrlobenzahl eine Reduk-
tion zu einer erneut vierlobigen Primiirsutur auf, einer Lobenfor-
mel £ L U I entsprechend. Diese Reversion auf das Stadium der
Trias-Ammonlten ist beglelitet von einer weiteren Reversion zu zu-
ndchst gestreckten, dann aber sehr vielfiltig entrollten Geh&usen,
wie wir sie aus der Frilhevolution der Ammonoideen, aus dem tiefe-
ren Devon kennen. Beide Reversionen entkréften jedoch nicht das
Irreversibilitltsprinzip, insofern die guadrilobate Primdrsutur
der Kreide-Heteromorphen den zerschlitzten Externlobus (g£) der ju-
rassischen vVorfahren bewahrt, wihrend selbst bei den linear ge-
streckten Heteromorphen der Kreide stets die normale Anfangsspira-
le der Vorliufer-Ammoneen erhalten bleibt. Die Reversionen spei-
chern damit phylogenetisches Erbe, die resultierenden Konvergenzen
sind mehr oder weniger oberflichlich.
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Abb, 10: Proterogenetische Anlage eines ventralen Kiels in der Entwicklungsreihe
Brancoceras ~ Mortoniceras im Alb (Kreide).
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Im hier beschriebenen Beispiel tritt die Rekapitulation also par-
tiell, im Merkmal "Primdrlobenzahl" auBer Kraft, wdhrend das Merk-
mal "Zerschlitzungsgrad®, wie fir einen Neoammoniten iblich, wei-
ter rekapituliert wird. Schon bei den ersten Kreide-Heteromorphen
im Grenzbereich Jura/Kreide erfolgt der Wechsel zur vierlobigen
Primdrsutur sprunghaft; Ubergangsformen, bei denen sich bereits
eine Lobenreduktion im Verlauf der Ontogenese anklindigt, wiren
zwar denkbar, sind jedoch nicht bekannt. Dieser Modus der friihon-
togenetischen Merkmalsi#nderung kann als "Abbreviation" (V. FRANZ
1927) bezeichnet werden, die als Sonderfall der Proterogenese ver-
standen werden kann.

Hier bleibt allerdings die vierlobige Grundsutur wdhrend der Ge-
samt-Ontogenese (Abb. 11) erhalten, dies sogar bei Formen (Abb. 7,
Abb. 12B), die erneut zur normalen Aufrollung zurfickkehren.
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Abb. 11: Ontogenetische Suturentwicklung eines heteromorphen Kreide-Ammoniten:
Leptoceras studeri (OOSTER), Berrias, Unterkreide (nach WIEDMANN 1969) (a) Pri-
mirsutur, (h) bei WindungshShe 3,5 om.

Abb. 12: Primdravfrollung der Ammonoideen im Devon (links) und "rekapitulierte
Sekunddraufrollung bei Heteromorphen-Abkémmlingen in der Kreide (rechts) (nach
WIEDMANN 1966).
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Dies verdeutlicht gleichzeitig, daB bei den Kreide-leteromorphen kein kausaler
Zusammenhang zwischen Gehduse-Entrollung und Lobenreduktion besteht. Dieses Ar-
gument wird auch dadurch entkriftet, daR die Lobenreduktion bereits die Primir-
sutur und die Septen der Anfangsspirale erfaBt, obwohl ja erst danach die Fnt-—
rollung erfolgt.

Der erwdhnte verbreitete Trend der Kreide-Heteromorphen zur Wie-
deraufrollung (WIEDMANN 1969: Abb. 16) rekapituliert den latent
vorhandenen parallelen Trend der Primdraufrollung. AbschlieBend
wird in Abb. 12 die Wiederaufrollung (und schlieBlich sogar noch-
malige Entrollung) der Douvilleiceras-Linie in der Unterkreide der
Primdraufrollung der devonischen Goniatiten gegenilbergestellt. Sie
verdeutlicht die starke Konvergenz beider Vorgdnge bei sehr un-
terschiedlicher Skulptur- und Suturentwicklung beider Entwick-
lungsreihen.

Hier liegen damit partielle Reversionen vor, die stets jedoch ~
ebenso wie die Rekapitulation selbst - nur Einzelmerkmale (Vierlo-
bigkeit der Primdrsuturen, Entrollung, Wiederaufrollung), nie das
gesamte Merkmalsgefilge betreffen. Auch von ihnen wird damit das
Rekapitulationsprinzip nicht eingeschrénkt.

D. Zusammenfassung

1. Rekapitulationsentwicklung 148t sich bei paliontologischem Ma-
terial lediglich an als homolog erkannten Merkmalen, nicht an voll-
stdndigen Ahnenstadien untersuchen.

2. Die Einbeziehung der zeitlichen Bestimmung in der Paldontologie
ergibt ein Lesrichtungskriterium, das die Uberpriifung des Verh&lt-
nisses von Ontogenesen und Phylogenesen zul&Bt.

3. Die Rekapitulation von Ahnenstadien einfacher und komplexer
Strukturen ist ein hdufig beobachtetes Phidnomen, in vielen Fdllen
die Regel.

4. Abweichend von der Rekapitulationsregel werden Deviationen beob-
achtet. Eine neue Richtung setzt hierbei auf ontogenetischen Friih-
stadien der Ausgangsform ein; die folgenden ontogenetischen Sta-
dien der abgeleiteten Form entsprechen dann nicht fritheren Ahnen-
stadien.

5. Es gibt ferner Fdlle einer besonderen Form der Deviation, die
als Proterogenese bezeichnet wird. Hier treten zundchst auf den
frithen ontogenetischen Stadien Merkmale auf, die den Adultstadien
fehlen; bei den phylogenetisch folgenden Formen greift das neue
Merkmal zunehmend auf spétere Stadien iiber.

6. Hiufig werden Abbreviationen der ontogenetischen Entwicklung
beobachtet. Die Folgeformen in einer phylogenetischen Reihe enthal-
ten einzelne Stadien bestimmter Merkmale nur abgeschwdcht oder
iiberhaupt nicht; in einzelnen Fdllen kommen Reversionen vor, bel
denen scheinbar ausgeschiedene Merkmale wieder auftreten.
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