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A. Fernleitung

Paläontologische Objekte spiegeln meistens nur unvollkommen das 
ursprüngliche Lebewesen wider, denn in der Regel sind nur die 
Hartteile erhalten. Aus diesem Grunde ist es ausgeschlossen, an 
paläontologischem Material eine etwaige Rekapitulation vollständi­
ger Ahnenstadien entsprechend der Biogenetischen Regel zu beobach­
ten .
Oft ist es jedoch möglich, einzelne als homolog erkannte Merkmals­
komplexe bei phylogenetisch verbundenen Formen zu untersuchen. Pa­
läontologische Untersuchungen zur Frage der Rekapitulation von Ah­
nenstadien können also nur zu Entwicklungsabläufen beitragen, die 
zur Ausbildung eines einzelnen Organs oder einer bestimmten mor­
phologischen Struktur des Organismus führen. Paläontologische Aus­
sagen zur Ontogenese gründen sich also stets auf morphogenetische 
Abläufe etwa im Sinne des NAEFschen Gesetzes.

*) Veränderte Fassung des Vortrags, gehalten auf dem 24. Phylogenetischen Sym­
posion in Freiburg, 30.1 1. - 2.12.1979.



Da aber das paläontologische Beobachtungsmaterial tn vielen Fällen 
eine klare zeitliche Einordnung ermöglicht, ist zugleich der zeit­
liche Ablauf der morphogenetischen Änderungen bei phylogenetischen 
Linien rekonstruierbar. So gewinnt die paläontologische Untersu­
chung, zwar nur an begrenzten Merkmalskomplexen durchführbar, im­
merhin durch die Einbeziehung der zeitlichen Bestimmung ein Les­
richtungskriterium, das die Überprüfung des Verhältnisses von On­
togenesen und Phylogenesen zuläßt.
Auf diese Weise wird es möglich, die Frage nach dem Wesen der Re­
kapitulation von Stadien der Stammesgeschichte neu zu behandeln. 
Man mag GUTMANN & BONIK (1980: 119) darin zustimmen, daß die Frage 
"was Rekapitulation ist", sich "nicht aus der Betrachtung der Em­
bryonalentwicklung, sondern aus der Rekonstruktion der Stammesge- 
schichte" ergibt. Das paläontologische Material ermöglicht jeden­
falls die Rekonstruktion des Ablaufs der Stammesgeschichte ohne 
Zuhilfenahme des Biogenetischen Grundgesetzes und damit zugleich 
eine Überprüfung der behaupteten Regelhaftigkeiten. Einer verän­
derten Evolutionstheorie, wie GUTMANN & BONIK (l.c.) fordern, be­
darf es hierbei nicht.
Freilich haben Untersuchungen zu diesem Problem nur bei Organismen 
mit einiger Sicherheit Aussicht auf Erfolg, deren erhaltungsfähige 
Hartteile ihre eigene Ontogenese zu rekonstruieren ermöglichen.
In erster Linie sind Mollusken gut geeignet, z. B. Muscheln und 
Schnecken sowie Schalencephalopoden, also Organismen, deren Ge­
häuse während der Ontogenese wächst. Hierbei sind die einzelnen 
ontogenetischen Wachstumsstadien vom Beginn der Schalenbildung ab 
meist unmittelbar der Beobachtung zugänglich. Gute Möglichkeiten 
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 günstige Beispiele bieten wegen des Merkmalsreichtums ihrer 
Schalen die Schalencephalopoden; sie sollen uns in dieser Über­
sicht als Schwerpunkt dienen, ergänzt durch einige Beispiele von 
den Hexacorallia.

B. Rekapitulationsentwicklung bei Ammonoideen

Ammonoideen haben mehrere Merkmalskomplexe, deren ontogenetische 
Entwicklung untersuchbar ist: (1) die Gehäusegestalt, etwa der 
Windungsquerschnitt und die biometrisch leicht faßbare Entwicklung 
der logarithmischen Spirale des Schalenlängsschnitts; (2) Skulptur 
Eigenschaften der Schale wie z. B. Ornamentierung, Knoten- und Rip 
penbildungen, Längsfurchen und Gehäuse-Einschnürungen; (3) die 
"Lobenlinie", d. h. die Linie des Zusammentreffens der Kammerschei 
dewand mit der Schale. Sie ist in Vor- und Rückbiegungen (Sättel 
und Loben) gegliedert (Abb. 1), die im Verlauf der Ontogenese an 
Zahl und bzw. oder an der Stärke ihrer Zerschlitzung zunehmen. Die 
letzte Lobenlinie ist in der Regel die komplizierteste. Entspre­
chendes gilt auch für die phylogenetische Entwicklung der Ammoneen 
Lobenlinie.
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Die unter (1) und (2) aufgeführten Merkmalskomplexe sind zwar art­
typisch; im Laufe der Phylogenie sind sie jedoch wenig konstant. 
Besonders die Gehäuse-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, Goniatitina, Perm; (e) So- 
werbycezas, Phy1loceratina, Jura. Nur die Loben werden mit Symbolen bezeichnet: 
E (Externloben), A (Adventivloben), L(Lateralloben), U (Umbilikalloben), I (In- 
ternlobus).

mais sind gerade Jugendgehäuse der Folgeart verschiedener von der 
Ahnform als die Altersstadien (s. Abschn. C 2, Proterogenese). 
Skulptur-Eigenschaften halten sich in phylogenetischen Linien oft 
längere Zeit, doch lassen sich langfristige Tendenzen, die ihren 
Niederschlag in der Ontogenese finden, nur begrenzt erkennen.
Die Lobenlinie repräsentiert demgegenüber einen Merkmalskomplex 
von großer phylogenetischer Konstanz. Zwar sind uns Ursache und 
Funktion der Ausbildung von Loben und Sätteln sowie der in abge­
leiteten Formen auftretenden mannigfachen Verfaltung der Sutur von 
KammerScheidewand und Außenschale noch immer unbekannt - viel­
leicht dienten sie der Oberflächen-Vetgrößerung und damit der Ver­
besserung des Auftriebsorgans, oder sie halfen bei der Bewältigung 
der statischen Anforderungen bei großen Vertikalbewegungen (wie 
sie z. B. von Nautilus  bekannt sind); vielleicht aber spielte die 
Lobenlinie bei der Anheftung des Weichkörpers im abdominalen Wohn- 
kammerabschnitt eine Rolle, ln jedem Fall kann man langgespannte 
phylogenetische Trends erkennen, die teilweise Optimierungsprozes-
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se widerspiegeln dürften.
Da die Veränderungen der Lobenlinie von Ursprungsart zu Folgeart 
in der Regel von geringem Ausmaß sind, entstanden phylogenetische 
Linien, deren einzelne Glieder im Merkmal der Lobenlinie nahezu 
lückenlos verbunden sind. Da das Stetigkeitsprinzip der Homologie­
kriterien REMANEs ( 1952 î 33) in jedem Fall ohne Schwierigkeiten an­
wendbar ist, können 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 (Rückbiegungen) als die drei Protoloben E, L 
und I bezeichnet (Abb. 2). Die meisten unterdevonischen Ammonoideen 
haben eine dreilobige Adult-Lobenlinie.
Während 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 höchsten Oberdevon und ältesten Unterkar­
bon, imitoceras  sp. (Abb. 2a, b] - e]). Die erste Sutur (Abb. 2a) 
weist hier dieses dreilobige Stadium auf. Bei der zweiten Su­
tur (Abb. 2bj) tritt bereits ein neuer (Meta-) Lobus A zwischen e 
und L auf; in der dritten oder vierten Sutur (Abb. 2c] oder d-j) 
kommt ein letzter (Meta-) Lobus и zwischen l und i hinzu. Die 
Adult-Lobenlinie von imitoceras  sp. umfaßt die Elemente E A L и I 
(Abb. 2ei). Damit sind die beiden alternativen Möglichkeiten 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 Zwischengliedern. Das vieriobi­
ge ontogenetische Stadium von imitoceras  (Abb. 2b]) 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 gegenüber Cheiloceras  fortgeschrittene Gattung Sporadoceras  im 
mittleren und höheren Oberdevon weist zwei л-Loben und einen u-Lo­
bus auf; hierbei wird das dreilobige Ausgangsstadium nur auf der 
ersten Sutur wiederholt; die cheiioceras-Vorläuferform erscheint 
wenig später. Abb. 3h stellt die Adultsutur der Art Sporadoceras 
(S p .) muensteri  dar; Abb. f und g repräsentieren zugleich Adultsu- 
turen von älteren Arten der gleichen Gattung, die bei s. muensteri 
auf ontogenetisch frühen Stadien rekapituliert werden.
Das Phänomen der zunehmenden Verkürzung der rekapitulierten Sta­
dien im Laufe der Stammesgeschichte wird noch klarer belegt durch 
die permische Spätform der Ordnung Goniatitida, Marathonites die- 
neri (Abb. 4). Ab dem Oberkarbon entwickeln die paläozoischen Am­
monoideen extrem viellobige Suturen durch Zerteilung der ursprüng­
lichen Loben E , л , L , и und I. Bei Marathonites wird bereits auf 
der zweiten Sutur (Abb. 4a) ein fünflobiges Stadium wie in Abb.
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Goniatitido
(A - Typ)

Prolecanítida
(U-Тур)

Abb. 2: Lobenentwicklung bei zwei Ordnungen karbonischer Ammonoideen (leicht 
schematisiert).
a: Dreilobiges Ausgangsstadium: Adultsutur zahlreicher unter- und mitteldevoni­
scher Ammonoideen, Primärsutur bei oberdevonischen, karbonischen und permischen 
Ammonoideen.
b|-ej: Lobenlinien der 0. Goniatitida, Л-Typ. b|: Adultsutur von Cheiloceras 
sp., Oberdevon, identisch mit frühem ontogenetischen Stadium (2. Lobenlinie) 
von Tmitoceras sp., unterstes Unterkarbon. Zusätzlicher Metalobus (A) — cj: Imi- 
toceras sp., 3. Lobenlinie, mit weiterem Metalobus (U) — dj: desgl., 4. Loben­
linie — e|: desgl., spätere Lobenlinie. — Die Lobenentwicklung von Cheiloceras 
durchläuft die Stadien a-bj, von Imitoceras die Stadien a-ej.
b2~e2: Lobenlinien der 0. Prolecanitida, (/-Typ. b2^ frühes ontogenetisches Sta­
dium von Merocanites asiaticus, höheres Unterkarbon — C2: späteres ontogeneti- 
sches Stadium von Protocanites cf. P. gurleyi, unteres Unterkarbon — d2* Adult­
stadium von Protocanites nodosus, unteres Unterkarbon — e2 : Adultstadium von 
Merocanites asiaticus, höheres Unterkarbon. Die Lobenentwicklung von Protocani­
tes durchläuft die Stadien a-d2, von Merocanites die Stadien a-e2. (bj-ej nach 
SCHINDEWOLF 1951; b2, e2 nach KARPINSKIY 1896; c2 nach SCHINDEWOLF 1959; d2 
nach VÖHRINGER 1960).
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2d ‘J erreicht; in den folgenden Stadien werden Adultsuturen mehre­
rer oberkarbonischer Vorläufer-Gattungen von Marat hon it es (Abb. 4c 
d, e) rekapituliert. Die erste Stufe 1st, wie man aus einer henách 
barten Art schließen kann (RUZHENTSEV 1956: 246) auch bei Na rat bo­
nites offenbar trilobat; das CheiJoceras-Zwischenstadium (entspre­
chend Abb. 2b) wird im ontogenetischen Ablauf übersprungen. Die On 
togenese des unterpermischen Marathonites rekapituliert also nur 
ein Adultstadium aus dem Devon, sehr wenige Stadien aus dem Unter­
karbon, hauptsächlich dagegen Adultstadien der unmittelbaren ober- 
karbonischen Vorläufer.
An der Perm/Trias-Grenze oder im Übergang vom Paläozoikum zum Meso 
zoikum vollzieht sich ein einschneidender Wandel in der Entwick­
lung der Ammoneen-Lobenlinien. Wie aus Abb. 5 ersichtlich ist, 
sterben die sogenannten "л-Typ-Ammoneen" aus, bei denen als erster 
Metalobus während der Ontogenese stets ein Adventivlobus (д) zu 
den drei Protoloben e , l und i der Primärsutur hinzutritt. Alle 
jüngeren Ammoneen sind "t/-Typ"-Formen, d. h. hier sind die Metalo- 
ben fast ausschließlich Umbillkalloben (i/j ff.). Sie haben ihren 
Ursprung in den Prolecaniten des Paläozoikums, die noch eine drei- 
lobige (trilobate) Primärsutur besitzen, bei denen also die Ein­
schaltung umbilikaler Loben (Abb. 5 rechts unten) in der Ontogene­
se überprüfbar ist. Bei den Mesoammoniten der Trias ist dies nicht 
mehr möglich, da sie bereits eine vieriobige (quadrilobate) Primär

Abb. 3: Ontogenetisehe I,Obenentwicklung von Sporadoceras mucnsteri, oberes Ober 
devon, -- a-b) 1. und 2. Lobenlinie; c-f) Lobenlinien bei Gehäusedurchmesser 
1,4 bis 3 mm; g) bei 5 mm Durchmesser; h) Adultsutur. (Nach BOGOSLOVSKIY 1971).
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sutur mit den Elementen E I, и i i besitzen. Hier ist also ein quali­
tativer Sprung durch fortschreitende Addition von Altersstadien 
und ihre Rückverlagerung 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 Megaphyl1ites ver­
deutlichen. Während bei Megaphyl1ites prometheus SHEVYREV (Abb.
6-1) aus dem Anis (Untere Mitteltrias) ein fünflobiges Stadium 
erst bei einer Windungshöhe von 0.5 mm, ein sechslobiges bei 0.6mm 
erreicht werden, treten diese Stadien bei w. robustus WIEDMANN aus 
dem Obernor/Rhät (höchste Trias) in rascher Folge bereits im 2. 
und 3. Septum auf (Abb. 6-II, III).
Hier wird deutlich, daß ein Verständnis der phylogenetischen Spät­
formen infolge der raschen Verkürzung der Ontogenesen ohne Kennt­
nis der Vorläuferformen kaum möglich ist und daß es außerdem vom 
Entwicklungsstand der spättriadischen Megaphylliten nur noch gerin­
ger Weiterentwicklung bedarf bis zum nächsten qualitativen Merk- 
malssprung, der fünflobigen (und schließlich sechslobigen) Primär- 
sutur der "Neoammoniten" des Jura und der Kreide (Abb. 5).

A L U< J

i / 
\i 
\i

» UTin/yu^rwifv
\ I \ J

Abb. 4: Ontogenetisc.be Lobenentwicklnng von Marathonites diener.i, Unterperm. 
(Nach SCHlNDRWObF 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 Primärsuturen (Mitte, links oben).

Auf den Sonderfall der Lobenreduktion zur sekundär wieder vierio­
bigen Primärsutur (Abb. 5 links oben) der heteromorphen, d. h. 
entrollten Ancylocerat1na der Kreide wird noch einzugehen sein (s. 
Abschn. C 3). Das Verständnis dieser Gruppe, die keineswegs ein 
Agglomérat sich entrollender stammesgeschichtlicher Endformen dar­
stellt (und ein Beispiel der HTypolyse" in SCHINDEWOLF 1950: 174), 
sondern vielfach und in parallelen Reihen zu normaler Aufrollung 
zurückstrebt (WIEDMANN 1969), wurde überhaupt erst durch lobenon- 
togenetische Untersuchungen möglich (WIEDMANN 1966? SCHINDEWOLF 
1967). Daher mag ein Beispiel aus dieser Gruppe der "falschen Ho- 
pliten”, d. h. sekundär wiederaufgerollter Heteromorpher dieses 
Kapitel der Rekapitulation beschließen und verdeutlichen, in wel­
chem Umfange die Ontogenese der Lobenlinien, hier bei der Gattung 
Gargasiceras  des höheren Apt (höhere Unterkreide) (Abb. 7-1), die 
Phylogenie rekapituliert. In Abb. 7-II sind die Adultsuturen der 
vermuteten Ausgangsformen in der mittleren Unterkreide gegenüber­
gestellt. Wenn man von der für die Neoammoniten typischen Loben- 
zerschlitzung der Adultsuturen absieht, so wird in beiden Reihen 
die parallele allmähliche Entwicklung aus einer vieriobigen Grund- 
sutur deutlich, wie sie für 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 geschmälert, wir kennten nicht die Funk­
tion der verglichenen Strukturen. Selbst wenn sich die Funktion 
eines unbekannten Organsystems mit der Entwicklung änderte, bliebe 
bestehen, daß die jeweiligen Formen auf früheren Stadien nur das
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Organsystem eben ihrer Vorfahren ausbilden? die mit ihnen verge­
sellschaftet lebenden Formen anderer Abstammung weisen auf frühen 
Stadien ebenfalls nur die Organ-Ausbildung ihrer jeweiligen Vorfah­
ren auf. Adaptive Änderungen, die nur frühe Stadien betreffen, 
werden bei der Lobenentwicklung der Ammonoidea nicht beobachtet.

g U i r v w w t f u

Ш Л л л - ^ и и

itri/Vv— A/ij

llrv/4'— rMJ

\JfV/w/\/v 
XiA/4-'"/'АУ 
IIAa ^ w  

d  \1Ау ^ А 7  
c \ I /V t ^ v

Abb. 6: Rückschreitende Lobenvermehrung bei der Mesoammoni.ten-Gat tung Megaphyl­
lites.

I. Lobenontogenie von Megaphyllites prometheus SHEVYREV aus dem Anis (Mittel­
trias) des Kaukasus. — (a) Prosutur, (b) Primärsutur, (c) bei Windungshöhe 
0,5 mm (5-lobig), (d) bei Windungshöhe 0,6 mm (6-Iobig), (r) bei Windungshöhe 
10,3 mm (nach SHEVYREV 1962).
II. Frühe Lobenontogenie von Megaphyllites robustus WIEDM. aus dem Obernor 
(Obertrias) des Salzkamrnerguts. — (a) Prosutur, (b) Primärsutur(?), (c) 2. Sep­
tum, (d) 8. Septum (nach WIEDMANN 1973).
П]. wie II. (a) Prosutur, (b) Primärsutur, (cj, C2 ) 3. Septum (nach WIEDMANN 
1973).
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Abb. 7: Parallelentwicklung von Loben-Ontogenese und -Phylogenie bei Acantho- 
hopliten der Kreide (nach WIEDMANN t970).
I. Lobenontogenie bei Gargasiceras gargasense (D’ORBIGNY). — (a) Primärsutur, 
(e) bei Windungshöhe 4,5 mm.
II. 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 paläontologische 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 überhaupt in Abrede gestellt wurde (GUT­
MANN & BONIK 1980).
8 0



1. Deviation

Bei der Untersuchung von phylogenetischen Zusammenhängen verschie­
dener Ordnungen der Ammonoideen und der paläozoischen Korallen war 
es aufgefallen, daß in einigen Fällen die Ontogenesen zweier phy­
logenetisch verbundener Formen nur bis zu einem bestimmten Stadium 
übereinstimmen, dann aber eine divergente Entwicklung nehmen. 
SCHINDEWOLF (1936: 60? zusammenfassend 1950: 243f.) bezeichnete 
diese Fälle als "frühontogenetische Typenbildung" und brachte sie 
in Verbindung mit der Vorstellung, daß neue Richtungen der Evolu­
tion in einer "frühjugendlichen Entwicklungsphase" ihren Anfang 
nehmen.
Ein gutes Beispiel für den Vorgang, daß zwei getrennte phylogene­
tische Linien von einem frühontogenetischen Stadium der Vorläufer- 
Form abzuleiten sind, bietet die 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 ähnlichen Gattungen Imitoceras und Acut imitoceras9, die 
letztere Gattung stellt die Folgegattung der Imitoceraten dar. Zu 
Beginn des Karbons zweigt aus der Gattung Acut imitoceras neben an­
deren Reihen der Ordnung Goniatitida auch die neue Ordnung Prole- 
canitida ab, die während des gesamten Karbons zwar eine unterge­
ordnete Rolle spielt, aber im Perm, wie oben ausgeführt, die Aus­
gangsformen aller mesozoischen Ammoniten stellt.
Der entscheidende Unterschied besteht darin, daß bei den Goniati­
tida, wie bereits geschildert, aus der dreilobigen Anfangssutur 
(Abb. 2a, 5) im Laufe der Ontogenese zuerst der Lobus л aus dem 
Sattel e /l , danach aus dem Sattel l /i der neue Lobus и hervorgeht 
((/-Typ)? bei den Prolecanitida unterbleibt dagegen die Ausbildung 
eines л, und die Lobenvermehrung erfolgt nur im Nabelbereich des 
Gehäuses durch Einschaltung von weiteren t/-Loben (u-Typ). Die er­
ste Gattung der Prolecanitida ist Protocanites (Abb. 2a, C2 , d2>t 
die Folgegattungen (z. B. Nerocanites im oberen Unterkarbon, Abb. 
2e) weisen eine weitere (/-LobenVermehrung auf. Die Ausgangsgruppe 
der karbonischen Goniatitida, Acutimitoceras, hat wie Protoca­
nites fünf I.oben, doch unterschiedlicher Herkunft: der vierte und 
fünfte Lobus sind Uj und U 2 (v-Typ) statt л und Uj (д-Тур).
Bei ähnlichen sonstigen Merkmalen sind also beide Genera auch in 
der Lobenlinie äußerlich ähnlich; ihr Unterschied besteht demnach 
nur darin, daß die einzelnen Elemente der Adult-Lobenlinie während 
der Ontogenese aus verschiedenen Bereichen entwickelt wurden. Auf 
eine morphogenetische Formel gebracht, lassen sich die frühkarbo- 
nischen Goniatitida durch die Elemente E A L и I , die Prolecaniti­
da durch E L и 2 и 1 I charakterisieren. Im späteren Schicksal wer­
den beide Gruppen auch in anderen Merkmalen (Gehäuseform, Skulp­
tur) sehr verschieden.
Das ursprünglich einzig unterscheidende Merkmal wird während 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 л und dessen späteren Ersatz durch einen weiteren u.
Das ontogenetische Zwischenstadium mit der Formel e l v i  (Abb.
2b2) hat aber bei der abzweigenden Gruppe zu k e i n e r  Z e i t  
Endstadien von Vorläuferformen entsprochen, stellt also keine Re­kapitulation dar.
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Nach herkömmlicher Terminologie wird dieser Vorgang der abweichen­
den Ontogenese D e v i a t i o n  genannt (REMANE 1952: 205). Man könn­
te in ihm auch eine Heterochronie sehen (vgl. GOULD 1977: 267), da 
bei der Folgegruppe (Prolecanitida) das die Goniatiten bestimmende 
Merkmal (л-Lobus) zunächst einfach nicht ausgebildet wird. Das 
Merkmal "Ausbildung eines Umbilikallobus" kommt in beiden lallen 
hinzu; die Deviation kommt dadurch zustande, daß nun das Merkmal 
der Ausgangsform "fünf Loben" ausschließlich aus dem Umbilikalbe- 
reich erfüllt wird, so daß bei der neuen Gruppe zwei (/-Loben er­
scheinen. Der Lobus и 2 stellt das zusätzlich erworbene Merkmal 
dar, dessen ontogenetische Entwicklung erst ab einem definierten, 
späteren Stadium einsetzt. Die ontogenetische Entwicklung ab die­
sem Stadium bis zum Adultstadium ist "abgeleitet" durch das neue 
Merkmal; die gesamte Ontogenese läßt sich nicht im Sinne der bio­
genetischen Regel interpretieren.
Ähnliche Beispiele gab SCHINDEWOLF von paläozoischen Korallen 
(1941, 1942, 1950). Bei Korallen mit kalzitischem oder aragoniti- 
schem Exoskelett ist es möglich, mit Hilfe von Querschnitten durch 
das als Hartteil erhaltungsfähige Polypar-Skelett die ontogeneti- 
schen Stadien des Einbaus von Skelett-Elementen festzustellen.
Zwar ist dies nur in einer verhältnismäßig groben Annäherung mög­
lich, da bei den Korallen der Weiterbau der einzelnen Elemente 
nicht in horizontaler Ebene (die durch das Querschnittsbild dar­
stellbar ist), sondern kegelförmig erfolgt. Für 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 Verwandtschaftsverhältnis; die Ru- 
gosa stellen die Ausgangsgruppe (Ordovizium) dar. Im Oberdevon er­
folgte ein enormer Niedergang der Verbreitung der Rugosa, verbun­
den mit dem vorübergehenden 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: Während bei den Rugosa die Insertion 
weiterer Septen über ein hexameres Stadium zu einem tetrameren 
Stadium führt (Abb. 8, 1a-f), in dessen einzelnen Quadranten die 
Septen in der Folge 1-2-3 serial, fiederförmig 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 Räumen, un­
ter Beteiligung verschiedener Septen.
Zu Ende des Perm erfolgte ein zweiter Einschnitt in der Evolution 
der Korallen; die Rugosa (wie übrigens 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 ursprünglich also nur im 
Grundmuster der Septen-Insertion - gemeinsam ist di.e Anlage eines 
durchlaufenden Septenpaares. Die Unterschiede sind: (1) Die Rugosa
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erhalten in rascher Folge zwei weitere Seitenseptenpaarer die sich 
zunächst hexamer ausrichten (Abb. 8, 1a-d), die weiteren Septen 
werden in 4 Quadranten eingeschaltet (2 Quadranten erhalten keine 
Septen (Abb. 8, 1e, f) ) ? (2) die Heterokorallen erhalten ein Ы !1-
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 läßt sich daher nur an Hand der On­
togenese ermitteln. Adultformen mit der einfachen Organisation der 
Ausgangsformen der Heterokorallen und Scleractinia (z. B. Abb. 8, 
1a-e, 2b, За-b) sind niemals bekannt geworden; bei allen Rugosa 
läuft die Ontogenese weiter. Die Verknüpfung 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 Fällen also nicht statt.

Abb. 8: Schematische Darstellung der Ontogenese des Septalapparates von drei 
Ordnungen der HexacoraIlia : (1) Rugosa (Ordovizium - Perm), (2) Heterocoral1ia 
(oberes Oberdevon - Unterkarbon), (3) Scleractinia (Trias - rezent). — Die Fig 
1f, 2d und 3c sind Adultstadien, die übrigen ontogenetische Stadien. Die Rugosa 
(1a-f) bilden die Ausgangsgruppe der beiden übrigen Ordnungen; deren Ontogene­
sen knüpfen an ontogenetische Stadien der Rugosa an, die selbst zu keiner Zeit 
Adultstadien waren: tb-2b, 1d-3b; 2c stellt kein homologes, sondern ein analo­
ges Stadium von Id und 3b dar. (Nach SCHlNDEWObF 1941 und 1942, verändert).
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Jüngst ist ein stammesgeschichtlieber Zusammenhang von Rugosa und Scleractinia 
überhaupt in Abrede gestellt worden (OLIVER 1979: 179), weil (1) hinsicht­
lich der Septen-Insertion keine Übergänge 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 Lücke 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, 1f, 
zwischen 1/1, 1/2, 2/3, 3/1), 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. Pachy solenia, s. CUIF 1975: Abb. 9a). Ei­
ne Homologisierung der beiden zurückbleibenden Hexanten mit den beiden Hexanten 
der Rugosen, die keine Großsepten, 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, muß man mit Uber­
lieferungslücken in diesem Zeitabschnitt rechnen, auch andere Tiergruppen sind 
in ihm mangelhaft repräsentiert. Als grundlegender Unterschied zwischen den Ord­
nungen bleibt also lediglich die unterschiedliche chemische Zusammensetzung des 
Exoskeletts, deren Bedeutung möglicherweise überschätzt wird.

Die Korallen-Beispiele zeigen auch bei unterschiedlicher Beurtei­
lung des phylogenetischen Zusammenhangs von Rugosa und Scleracti­
nia, daß die unterschiedlichen Korallen-Gruppen zwar homologe Aus­
gangsstadien haben (Abb. 8, la-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 P r o t e r o g e n e s e  (erstmals 
1925, später zusammenfassend 1936, 1950). Das Wesen der Proteroge­
nese liegt nach SCHINDEWOLF darin, daß bei Vorläufer-Formen bei 
ontogenetischen Früh-Stadien vorübergehend Merkmale auftreten, die 
bei den Nachfahren bis in die Adultstadien persistieren. Nach 
SCHINDEWOLF handelt es sich bei diesem Vorgang um das Gegenteil 
der Rekapitulationsentwicklung: Während bei dieser die frühen onto- 
togenetischen Stadien den Adultstadien der Ahnen entsprechen, wei­
sen bei proterogenetischer Entwicklung die ontogenetischen Stadien 
auf die Adultstadien der Nachfahren.
Als ein klares Beispiel für Proterogenese mögen die von SCHINDE­
WOLF (1936: 49) gut untersuchten Verhältnisse der hochoberdevoni- 
schen AmmonoIdeen dienen. In der auf das Oberdevon beschränkten 
Ordnung Clymeniida der Ammonoidea wird bei einigen Vertretern die 
Spiralform des Gehäuses vorübergehend verlassen und durch eine tri­
anguläre Wuchsform ersetzt. Dieses Merkmal tritt in parallelen Rei­
hen bei einer Reihe von normal aufgerollten Formen im obersten 
Oberdevon auf (Abb. 9); es ist zunächst nur auf frühen ontogene­
tischen Stadien vorhanden. Diejenigen Formen, die das Merkmal auch 
auf den Adultstadien besitzen (Abb. 9c, g, h), sind nach SCHINDE­
WOLF die phylogenetisch abgeleiteten Formen; sie bilden die End­
glieder der phylogenetischen Reihen. Bei e i n e r  Reihe (Abb. 9, 
links, II, d-f) ist die Lesrichtung (Pachyclymenia  +  Wocklumeria -*■ 
Epiwocklumeria) auch biostratigraphisch eindeutig belegt; in den 
beiden anderen Reihen ist die angenommene phylogenetische Reihung 
aus morphologischen Ähnlichkeiten (entsprechend dem Stetigkeits­
kriterium REMANEs) erschlossen.
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Alle triangulär aufgewundenen Clymenien (wie übrigens auch alle 
übrigen Vertreter der O. Clymeniida) starben mit dem Oberdevon 
aus; die Lebensdauer der aberrant erscheinenden Ammonoideen war̂  ■ 
sehr kurz. Das Merkmal der Triangularität ist allerdings nicht iuií

Abb. 9: Entwicklung triangulär aufgewundener Ammonoideen-Gehäuse aus normal 
spiralig aufgerollten Gehäusen in drei parallelen Entwicklungsreihen. — Die Ab­
folge d (Pachyclymenia) -► e (Wocklumeria aperta) -* f (Wocklumeria sphaeroides) 

g (Epiwocklumeria) ist biostratigraphisch belegt. Die Figuren e und f; sind 
vergrößerte Jugendstadien aus den Gehäusen d bzw. Î2• (Aus SCHINDEWOLF 1936).

die Clymenien beschränkt, 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 können, solange das früh-ontogenetische Merkmal auf 
den Adultstadien verschwindet (Abb. 9, z. B. f2 , h, i). Die prote-
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rogenetischen Fälle, in denen das "caenogenetisch" auftretende 
Merkmal auf die Adultstadien übergreift, stellen zusätzlich eine 
Deviation dar, die zum Persistieren des mesobolisch erreichten Zu­
standes führte. In diesem Sinne bedeutet Proterogenese einen Son­
derfall der Deviation.
Entsprechendes mag für 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 Gehäusequerschnitt der wahrscheinlich auf die 
Ausgangsgattung Hacrocephalites  zu beziehenden Genera Quenstedto - 
ceras und Kosmoceras  zunächst auf den Innenwindungen der vermutli­
chen Übergangsformen Cadoceras  bzw. Kepplerites  manifest.
G. GEBHARD hat aus laufenden Untersuchungen an Neoammoniten der 
Mittelkreide ein weiteres Beispiel frühontogenetischer Merkmalsän­
derung zur Verfügung gestellt, das sich ebenfalls auf Skulptur- 
und Querschnittsmerkmale bezieht. Es handelt sich (Abb. 10) um 
die Entwicklungsreihe Brancoceras (Eubrancoceras) - B. (Brancoce- 
ra s ) - Hysteroceras  - Mortoniceras  des Mittleren und Oberen Alb. 
Hier geht es überwiegend 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 erfaßt und schließlich bei Morton iceras im höheren Oberalb das 
Gesamtgehäuse bis zur Mündung überzieht.
Allerdings bedarf es der Hervorhebung, daß 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 Gehäuseaufrollung der unterordovizi- 
schen Nautiliden fehlt leider die stratigraphische Kontrolle. Die 
offenbar phylogenetisch stabileren und systematisch höherrangigen 
Lobenmerkmale zeigen dagegen - soweit bekannt - keinerlei Protero­
genese.

3. Abbreviation

Einen weiteren, aber der Proterogenese ähnlichen Modus ontogeneti- 
scher Entwicklung zeigen die aus der normalen Gehäusespirale her­
austretenden sogen, heteromorphen Ammoniten der Kreide. Wie aus 
Abb. 5 (links oben) ersichtlich, tritt hier entgegen dem üblichen 
Entwicklungstrend der Vermehrung der Primärlobenzahl eine Reduk­
tion zu einer erneut vieriobigen Primärsutur auf, einer Lobenfor- 
mel E L и I entsprechend. Diese Reversion auf das Stadium der 
Trias-Ammoniten ist begleitet von einer weiteren Reversion zu zu­
nächst gestreckten, dann aber sehr vielfältig entrollten Gehäusen, 
wie wir sie aus der Frühevolution der AmmonoIdeen, aus dem tiefe­
ren Devon kennen. Beide Reversionen entkräften jedoch nicht das 
Irreversibilitätsprinzip, insofern die quadrilobate Primärsutur 
der Kreide-Heteromorphen den zerschlitzten Externlobus (E) der ju­
rassischen Vorfahren bewahrt, während selbst bei den linear ge­
streckten Heteromorphen der Kreide stets die normale Anfangsspira­
le der Vorläufer-Ammoneen erhalten bleibt. Die Reversionen spei­
chern damit phylogenetisches Erbe, die resultierenden Konvergenzen 
sind mehr oder weniger oberflächlich.
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Im hier beschriebenen Beispiel tritt die Rekapitulation also par­
tiell, im Merkmal "Primärlobenzahl" außer Kraft, während das Merk­
mal "Zerschlitzungsgrad", wie für einen Neoammoniten üblich, wei­
ter rekapituliert wird. Schon bei den ersten Kreide-Heteromorphen 
im Grenzbereich Jura/Kreide erfolgt der Wechsel zur vieriobigen 
Primärsutur sprunghaft; Ubergangsformen, bei denen sich bereits 
eine Lobenreduktion im Verlauf der Ontogenese ankündigt, wären 
zwar denkbar, sind jedoch nicht bekannt. Dieser Modus der friihon- 
togenetischen Merkmalsänderung kann als "Abbreviation” (V. FRANZ 
1927) bezeichnet werden, die als Sonderfall der Proterogenese ver­
standen werden kann.
Hier bleibt allerdings die vieriobige Grundsutur während der Ge­
samt-Ontogenese (Abb. 11) erhalten, dies sogar bei Formen (Abb. 7, 
Abb. 12B), die erneut zur normalen Aufrollung zurückkehren.

e i v i

c

b
E L U I

Abb. 11; Ontogenetische Suturentwicklung eines heteromorphen Kreide-Ammoniten; 
Leptoceras studeri (OOSTER), Berrias, Unterkreide (nach WIEDMANN 1969) (a) Pri­
märsutur, (h) bei Windungshöhe 3,5 mm.

Abb. 12: Primäraufrollung der Ammonoideen im Devon (links) und "rekapitulierte" 
Sekundäraufrollung bei Heteromorphen-Abköimnlingen in der Kreide (rechts) (nach 
WIEDMANN 1966).
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Dies verdeutlicht gleichzeitig, daß bei den Kreide-Heteroniorphen kein kausaler 
Zusammenhang zwischen Gehäuse-Entrollung und Lobenreduktion besteht. Dieses Ar­
gument wird auch dadurch entkräftet, daß die Lobenreduktion bereits die Primär- 
sutur und die Septen der Anfangsspirale erfaßt, obwohl ja erst danach die F.nt- 
rollung erfolgt.

Der erwähnte verbreitete Trend der Kreide-Heteromorphen zur Wie­
deraufrollung (WIEDMANN 1969: Abb. 16) rekapituliert den latent 
vorhandenen parallelen Trend der Primäraufrollung. Abschließend 
wird in Abb. 12 die Wiederaufrollung (und schließlich sogar noch­
malige Entrollung) der Douvi1leiceras-Linie in der Unterkreide der 
Primäraufrollung der devonischen Goniatiten gegenübergestellt. Sie 
verdeutlicht die starke Konvergenz beider Vorgänge 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 Primärsuturen, Entrollung, Wiederaufrollung), nie das 
gesamte Merkmalsgefüge betreffen. Auch von ihnen wird damit das 
Rekapitulationsprinzip nicht eingeschränkt.

D. Zusammenfassung

1. Rekapitulationsentwicklung läßt sich bei paläontologischem Ma­
terial lediglich an als homolog erkannten Merkmalen, nicht an voll­
ständigen Ahnenstadien untersuchen.
2. Die Einbeziehung der zeitlichen Bestimmung in der Paläontologie 
ergibt ein Lesrichtungskriterium, das die Überprüfung des Verhält­
nisses von Ontogenesen und Phylogenesen zuläßt.
3. Die Rekapitulation von Ahnenstadien einfacher und komplexer 
Strukturen ist ein häufig beobachtetes Phänomen, in vielen Fällen 
die Regel.
4. Abweichend von der Rekapitulationsregel werden Deviationen beob­
achtet. Eine neue Richtung setzt hierbei auf ontogenetischen Früh­
stadien der Ausgangsform ein; die folgenden ontogenetischen Sta­
dien der abgeleiteten Form entsprechen dann nicht früheren Ahnen­
stadien .
5. Es gibt ferner Fälle éiner besonderen Form der Deviation, die 
als Proterogenese bezeichnet wird. Hier treten zunächst auf den 
frühen ontogenetischen Stadien Merkmale auf, die den Adultstadien 
fehlen; bei den phylogenetisch folgenden Formen greift das neue 
Merkmal zunehmend auf spätere Stadien über.
6. Häufig werden Abbreviationen der ontogenetischen Entwicklung 
beobachtet. Die Folgeformen in einer phylogenetischen Reihe enthal­
ten einzelne Stadien bestimmter Merkmale nur abgeschwächt oder 
überhaupt nicht; in einzelnen Fällen kommen Reversionen vor, bei 
denen scheinbar ausgeschiedene Merkmale wieder auftreten.
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