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A. Einleitung

Experimentelle Phylogenetik und Paldontologie bemiihen sich in zu-
nehmendem MaBe, die stammesgeschichtlichen Abldufe und Erscheinungen
in ihren verschiedenen Ausbildungsformen verstehen zu lernen. Dabei hat
die Phylogenetik wihrend der letzten Jahrzehnte ein derart grofes Tat-
sachenmaterial angesammelt, daB sie als die wesentlichste Grundlage aller
biologischen Betrachtungen bezeichnet werden mul. So besitzt die moderne
Biologie z. B. bereits ein wohlbegriindetes Bild von den Vorgingen, die
zur Rassen- und Artbildung fithren. Aber auch die Paldontologie hat viel
Material beigetragen, das jetzt einer vertieften, kausalen Fragestellung
offensteht und auch weiterhin zahlreiche Erkenntnisse verspricht. Trotz-
dem existiert heute noch keine allgemeine Theorie der Evolution, d.h. eine
Theorie, in welcher sowohl die Befunde der Evolutionsgenetik als auch der
Paléontologie gleichm#fBig beriicksichtigt sind. Wichtige Ansiitze, die dem Ziel
zum Teil schon recht nahe kommen, liegen allerdings vor. So bringt G. G.
SMpsON (1947) eine besondere Auffassung des Selektionsmechanismus und
kombiniert Tatsachen sowie theoretische Ableitungen aus allen Zweigen der
Biologie und der Paliontologie. Ahnliche Wege beschreitet B. Rexscm
(1947, 1953). Zum anderen geht O. H. SCHINDEWOLF (1947) von der Syste-
matik aus und nimmt dabei sukzessive auf Populationsgenetik und Paldon-
tologie Bezug. -

Eine der Voraussetzungen fiir die Aufstellung einer allgemeinen Theorie
der Evolution besteht darin, daB man sich Klarheit iiber den GroBablauf
der stammesgeschichtlichen Entwicklung bei den verschiedenen Organismen-
gruppen verschafft. In der Literatur findet man hieriiber verstindlicher-
weise bis in die jiingste Zeit hinein nur wenige Angaben; denn die Aus-
gangsbasis war und ist z. T. auch heute noch bei den meisten Gruppen
recht unsicher. Dabei wurden Einzelfiille, welche bereits eine entsprechende
Bearbeitung gefunden haben, von ihren Autoren verallgemeinert und zur
Grundlage entwicklungsgeschichtlicher Hypothesen gemacht, falls es sich
nicht iiberhaupt nur um sehr allgemein gehaltene, mitunter sogar rein
gefithlsmaBige Betrachtungen gehandelt hat. Aber all diese Untersuchungen
besitzen trotz der Mingel, die ihnen anhaften, ein groBes Interesse. Sie
stellen Zwischenbilanzen — wenn auch mehr oder weniger gute — dar,
welche die weitere Arbeit richtunggebend zu beeinflussen vermégen und
mithelfen, verworrene Vorstellungen zu kliren.
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Erst neuerdings wurden entsprechende Arbeiten auf breiterer Basis durch
G. A. CoopEr, R. C. Moorg, N. D. NEWELL, G. G. StmPsoN und A. WILLIAMS
ausgefithrt und im Bd. 26 des Journal of Paleontology (1952) veréffentlicht.
Von diesen Autoren untersuchten G. G. SmpsoN und N. D. NEWELL mehrere
Klassen der Vertebraten und Invertebraten, indem sie vor allem die strati-
graphische Verteilung der Familien und Gattungen darstellten. Sie er-
mittelten fiir die einzelnen Formationen Faktoren, die sich ergeben, wenn
man die Zahl der in ihnen nachgewiesenen Familien, Gattungen usw. durch
die Gesamtdauer der betreffenden Zeitabschnitte (in Millionen Jahren)
dividiert. Eine #hnliche Arbeit von R.C.Moore (1952), bei welcher die
Zahl der bisher nachgewiesenen Arten im Rahmen der Familien, unter
Beriicksichtigung ihrer geographischen Verbreitung, betrachtet wurde, be-
schiftigt sich mit den Crinoiden. Es diirfte nun von Interesse sein, der
Frage nach dem Grofablauf der stammesgeschichtlichen Entwicklung auch
von einem anderen Gesichtspunkt und mit einer anderen Methode nach-
zugehen. Dabei wiren vor allem zwei Fragen einheitlich und unter Zu-
grundelegung eines gréfleren Materials zu behandeln: -

1. Wie vollzieht sich — maéglichst exakt und quantitativ gesehen —
der GroBablauf der stammesgeschichtlichen Entwicklung bei den
Tiergruppen, die fossil durch ausreichendes Material belegt sind, und
welche GesetzmiBigkeitea lassen sich dabei vor allem im Hinblick auf
die Phasenhaftigkeit der Evolution erkennen? '

2. Welche Veriinderungen zeigt die durchschnittliche Lebensdauer be-
stimmter systematischer Kategorien im Verlauf der Stammesgeschichte?”
Dabei ist zu beachten, daBl Phylogenetik, wenigstens so weit es sich
um Fossilien handelt, immer einen hypothetischen Charakter tragen wird.

B. Allgemeine Bemerkungen zur Methodik

Als erstes ist die Frage zu kliren, auf welche Weise diese Zusammenhiinge
am giinstigsten sichtbar gemacht werden konnen. - Hierbei ergeben sich
folgende Uberlegungen:

a) Da es sich in der Phylogenetik um historische Probleme handelt, spielt
der Zeitfaktor eine ausschlaggebende Rolle. Durch Einbeziehung
absoluter Zeitzahlen wird, wie vor allem G. G. Smmpson (1944, 1947, 1949),
F. E. ZuuNgR (1946 a—c) und O. H. ScamNpEwoLr (1950 b) an Hand erster
Beispiele zeigen konnten, die Entwicklungsgeschichte einer quantitativen
Behandlung zuginglich. So ergeben sich, wenn auch nur angenéhert und
groBenordnungsmiBig, begriindete Vorstellungen iiber die Geschwindig-
keit, mit welcher sich der stammesgeschichtliche Wandel bei den verschie-
denen systematischen Kategorien vollzogen hat. Da derartige Unter-
suchungen erst in den Anfingen stehen, versprechen sie noch, viele Er-

\



Allgemeine Bemerkungen zur Methodik 3

kenntnisse. Erschwerend fillt allerdings ins Gewicht, daB die absoluten
Zeitangaben, die vor allem mit Hilfe radioaktiver Methoden gewonnen
wurden, heute nur als relativ grobe Schitzungen zu  betrachten sind.
Nachstehend finden hauptséchlich die von A. HorLumEes (1947) zusammen-
gestellten Zeitzahlen Verwendung (Tab. 1).

Tab. 1. Absolute Zeitzahlen der Erdgeschichte (Millionen Jahre).
Nach A. Hormes (1947)

Beginn der Forma- Die Zeitzahlen, welche

Formationen tionen vor der deg;eliamtd:}l or der vorstehenden Arbeit

Gegenwart e zugrunde gelegt wurden
Tertiir . .. . 58 (— 68) 58 (—68) 65
Kreide .. . .t . 127 (—140) 69 (—72) 70
Jura. o wastal s 152 (—167) 25 (—27) - 30
Triagkl o Eier 182 (—196) 29 (—30) 30
Perma 'y . 5 . . 203 (—320) 21 (—24) 25
Rarbon! 40", = s 255 (—275) 52 (—55) 55
Dieveon . oW .. 313 (—318) 43 (—58) 45
Gotlandium , . . ca. 350 ca, 37 37
Ordovizium . . . ca. 430 ca. 80 80
Kambrium . ., , ‘ ca. 510 ca. 80 80

b) Als Grundlage fiir die durchzufithrenden statistischen Erhebungen
ist am besten die Gattun g geeignet; denn sie stellt heute zweifellos die
am einheitlichsten umgrenzte systematische Kategorie dar. Zudem ist sie
ihrem Umfang nach nicht so unhandlich wie die Art sowie aus vielen Gruppen
des Tierreiches mit geniigender Sicherheit und Anzahl bekannt. Voraus-
setzung ist nur, daBl zu enggefafte Gattungen kritisch ausgemerzt werden.
Dann sind die bestehenden Verschiedenheiten in der Fassung fiir den vor-
liegenden Zweck tragbar. Als Unterlage wurden auBer zahlreichen Spezial-
arbeiten vor allem Sammelwerke benutzt, wie F.Roman (1938) fiir die
jurassischen und kretazischen Ammoniten, A.S.RoMER (1953) fiir die Wirbel-
tiere, das Traité de Paléontologie von J.Pivereau, der Fossilkatalog usw.
Gegen das Argument, daB noch viele Gattungen im Laufe der Zeit hinzu-
kommen diirften, ist zu sagen, daB dies zweifellos bei den bisher vernach-
lassigten Tiergruppen zutreffen mag. Bei den im nachstehenden behan-
delten Beispielen ist aber der Neuzugang meist derartig gering geworden,
daB keine nennenswerten Verdnderungen der grundsitzlichen Dinge mehr zu
erwarten sind. Es ist ohne weiteres maglich, heute eine Zwischenbilanz zu
ziehen.

¢) Als Rahmen, in dem die zahlenméBige und zeitliche Verteilung
der Gattungen unter Beriicksichtigung ihrer mutmafBlichen Lebensdauer
betrachtet werden sollen, ist wohl die Klasse, resp. in manchen Féllen
die Unterklasse oder Oberordnung am besten geeignet.
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Dann ergeben sich aus der Gesamtzahl der in einer bestimmten Zeiteinheit
vorhandenen Gattungen gewisse Anhalte fiir das Wirken der endogenen
und exogenen Faktoren, durch welche stindig die Gestaltung des Lebens
verindert wird. Da weiterhin das Leben ein hierarchisches Gefiige dar-
stellt und hohere Lebensgestalten sich jeweils aus niederen aufbauen (Zelle
aus Molekiilgruppen, Gewebe aus Zellen, Organe aus Geweben, ferner
Symbiosen, Biozénosen, Staaten aus Einzelindividuen usw.) und auBer
threm raumlichen auch ein zeitliches Gefiige zeigen, kann man letzten
Endes auch Klassen, Unterklassen, Oberordnungen usw. bis zu einem ge-
wissen Grade als Lebensgestalten hoherer Ordnung betrachten.

So wurde, um den GroBablauf der stammesgeschichtlichen Entwicklung
darstellen zu konnen, von verschiedenen Klassen, Unterklassen resp. Ober-
ordnungen solcher Tiergruppen, die fossil reich und weitgehend liickenlos
belegt sind, eine moglichst groBe Zahl der in verschiedenen Zeitabschnitten
vorhandenen Gattungen bestimmt. Die Zeitabschnitte umfassen durch-
schnittlich 15—18 Millionen Jahre. Kleine Differenzen ergeben sich durch
die Lage der Formationsgrenzen. Die so gewonnenen Zahlen wurden (vgl.
etwa Abb. 1) in halbschematischen Schaubildern ausgewertet, welche vertikal
die absoluten Zeitverhiltnisse, waagerecht die Zahl der jeweils an der
betreffenden Stelle betrachteten Gattungen zeigen. Will man diese Zahlen
riicklaufig ermitteln, so mift man mit Hilfe des MaBstabes, der den Ab-
bildungen beigegeben ist, horizontal die Breite der Figur an der gewiinschten
Stelle. In Abb. 1 erhédlt man z. B. zwischen den eingezeichneten Punkten
A und B eine Gesamtzahl von ca. 140 Gattungen. — Die zweiseitige und
halbschematische Darstellung wurde gewiihlt, um den stammbaumihnlichen
Charakter der Bilder deutlicher hervortreten zu lassen und die Anschau-
lichkeit zu erhshen. Das Quartér fand meist keine Beriicksichtigung.

d) Die absolute Lebensdauer einer Gattung kann nur in den wenigsten
Fillen mit ausreichender Sicherheit bestimmt werden, da die auf radio-
aktiven Methoden beruhenden Zeitangaben viel zu grob sind. Will man
aber trotzdem die Lebensdauer der Gattungen beriicksichtigen und die
Fehlergrenzen eng gestalten, so miissen Lebensdauer-Gruppen unterschieden
werden, die moglichst weite Zeitrdume umfassen. Als giinstigster Wert
wurden 30 Mill. Jahre angenommen, so daBl im allgemeinen jeweils Gruppen
unterschieden werden kionnen, die eine Lebensdauer bis zu 30 Millionen,
30—60, 60—90 Millionen Jahre usw. aufweisen. Nur bei Kategorien mit
zahlreichen kurzlebigen Gattungen (z. B. Ammonoidea, Siaugetiere) macht
sich eine Verengung des Zeitraumes auf 15 Mill. Jahre notwendig.

In viele der nachfolgenden Abbildungen wurde auf dieser Grundlage die
zahlenméBige und zeitliche Verteilung der Gattungen summarisch ein-
getragen. Will man also riicklaufig den Anteil der verschiedenen Lebens-
dauer-Gruppen an irgendeiner Stelle ermitteln, so bestimmt man dort mit
Hilfe des MaBstabes die Gesamtbreite der mit gleicher Signatur (ent-
sprechend den Lebensdauer-Gruppen) bedeckten und von der horizontalen
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Abb. 1. Halbschematisches Schaubild, das die ungefihre zahlenmiiBige und zeitliche Ver-
teilung von 996 Trilobitengattungen unter Beriicksichtigung der mutmaBlichen Lebens-
dauer zeigt. Messungen sind an der gewiinschten Stelle mit Hilfe des oben angegebenen
Malistabes in der Horizontalen derart vorzunehmen, daB die Gesamtbreite der mit gleicher
Signatur bedeckten Flichen bestimmt wird. — Beispiel: Die Messung zwischen den Punkten
A und B im Mittl. Ordovizium ergibt eine Gesamtzahl von 143 Gattungen. Von diesen
zeigen 41 eine ungefihre Lebensdauer bis 30 Mill. Jahre, 22 eine solche von 30—60 Mill.,
62 von 60—90 Mill., 14 von 90—120 und 4 von 120—180 Mill. — Als Grundlage dienten
vor allem Angaben bei P. Huré (1953) und R. & E. RICHTER.
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MeBlinie geschnittenen Flachen. In Abb. 1 ergibt z. B. eine Messung zwischen
den Punkten A und B bei einer Gesamtzahl von 143 Gattungen 41 Gat-
tungen mit einer Lebensdauer bis 30 Mill., 22 mit einer solchen von 30—60,
62 von 60—90, 14 von 90—120 und 4 von 120—180 Millionen Jahren.

e) Zu beachten ist die genaue Lage und Dauer der Zeiten, in welchen
es zur Herausgestaltung besonders groBler Formenfiille kommt (Phasen
und Perioden der Virenz). Nachzuspiiren ist auch den eventuell auftreten-
den GesetzmiBigkeiten, mit welchen Riesenformen im GroBablauf der
stammesgeschichtlichen Entwicklung auftreten, sofern sie als Endglieder
typolytischer Entwicklungsrethen und somit als Ausdruck phyletischer
GréBenzunahme betrachtet werden miissen.

Unter Beriicksichtigung dieser Punkte wurde nachstehend eine ganze
Anzahl verschiedener Klassen und Unterklassen analysiert. Dabei stehen
die Gruppen an erster Stelle, deren Stammesgeschichte heute villig- oder
nahezu abgeschlossen ist. Sie wurden deshalb eingehend besprochen. Dafiir
gestatten die anderen Gruppen gewisse Aussagen iiber die kiinftige stammes-
geschichtliche Entwicklung, worauf in einem spiteren Kapitel besonders
eingegangen werden soll.

Bei der Beurteilung der Ergebnisse sind weitere Fehlerquellen zu be-
riicksichtigen, von denen zweifellos manche die Statistiken und graphischen
Darstellungen beeinfluit haben. Dies gilt z. B. fiir die biologisch und geo-
logisch bedingten Kenntnislicken. Doch méchte ich sie bei den betrach-
teten Gruppen fiir relativ gering einschitzen und mich weitgehend den
Argumenten anschlieBen, die O. H. ScuinpEworr (1950 a, 1952) vorbringt.
Schwerwiegender sind wohl die Mingel, die sich gelegentlich bei der Ab-
grenzung einzelner Formationen sowie ihrer Unterglieder ergeben und auf
welche z. B. C. L. Cayp (1952) eingegangen ist. Hinsichtlich sonstiger Fehler-
quellen und der Einschrinkungen, die aus diesen resultieren, sei auf
N. D. NewsLL (1952), G. G. SmvpsoN (1952) und die Diskussionsbemerkun-
gen verwiesen, welche sich im Heft 3 des Journal of Paleontology, Bd. 26
(1952) finden.

C. Einzelbetrachtung verschiedener Tiergruppen

1. Die Trilobiten

Die Trilobiten nehmen wohl, #hnlich wie die Cheliceraten und die
Crustaceen, ihren Ursprung bei den Proarthropoden. Uber den Zeitraum
dieser Abzweigung ist aber nichts Genaueres bekannt. Man weill lediglich
(Abb. 1), daB die Trilobiten nach einigen jungalgonkischen Vorldufern im
Unt. Kambrium 4 plétzlich mit einer ganzen Reihe von Gattungen in
Erscheinung treten, deren Zahl dann im Verlauf des Kambrium rasch zu-
nimmt, um im Ob. Kambrium das absolute Maximum der Entwicklung

zu erreichen. Von da ab vollzieht sich bis in das Gotlandium ein allmih-

L.



Die Trilobiten 7

licher, aber deutlicher Riickgang. Erst im Devon vergrifert sich die Zahl
der Gattungen wieder, so dafl ein zweites, aber viel schwiicheres Maximum
entsteht. Der dann erneut einsetzende Riickgang fithrt rasch zum defini-
tiven und nachkommenlosen Erléschen im Mittl. Perm.

Insgesamt lassen sich also bei den Trilobiten zwei Phasen der Virenz
unterscheiden. Eine erste, stirkere, erstreckt sich vom Unt. Kambrium
bis zum Ende des Ordovizium (ca. 160 Mill. Jahre). Die zweite, wesentlich
schwiichere, ist auf das Devon (ca. 45 Mill. Jahre) beschrinkt.

Betrachtet man die Verteilung der einzelnen Lebensdauer-Grup -
p en, so finden sich die Gattungen, welche zwischen 120 und 160 Millionen
Jahre alt wurden, lediglich in der Zeit vom Unt. Ordovizium bis Ob. Devon
(z. B. Otarion, Ordovizium—Ob. Devon; Scutellum, Ordovizinm—Mittl. De-
von). lhr Bereich bildet also etwa den Kern der Abb. 1. — Etwas friiher
setzt die nichste Gruppe mit einer Lebensdauer zwischen 90 und 120 Mil-
lionen Jahren ein. Sie erscheint erstmals im Ob. Kambrium, hilt sich
etwa bis zur Karbon—Perm-Grenze und zeigt ein deutliches Maximum im
Gotlandium. '

Die niichste Gruppe umfaBt alle die Gattungen, welche eine Lebensdauer
zwischen 60 und 90 Millionen aufweisen. Sie beginnt schon im Mittl. Kam-
brium, erreicht ein sehr starkes Maximum wihrend des Ordovizium und
klingt dann allméhlich* bis zum Mittl. Perm aus. Die Formen mit einer
Lebensdauer zwischen 30 und 60 Millionen Jahren zeigen sich noch etwas
frither, und zwar bereits im Unt. Kambrium. Interessanterweise liegt ihr
Maximum, wenn es auch nicht sehr deutlich ist, ebenfalls wieder etwas
frither als das der vorhergehenden Gruppe, im Mittl. Kambrium. Die
Formen mit einer Lebensdauer bis zu 30 Millionen Jahren verhalten sich
schlieBlich etwas unabhingig von der bisherigen Tendenz und bilden die
bereits besprochenen Maxima der stammesgeschichtlichen Entwicklung im
groBen. Es sind dies einmal das Hauptmaximum im Ob. Kambrium, zum
anderen das schwiichere Maximum im Mittl. Devon.

Ganz allgemein kann man also sagen, dal} sich die verschiedenen Lebens-
dauer-Gruppen in ganz bestimmter Weise dem stammesgeschichtlichen
Groflablauf einpassen. Sie treten mit steigender Lebensdauer sukzessiv in
Erscheinung. Das gleiche gilt fiir ihre Maxima. Wihrend zu Beginn der
Entwicklung die Gruppen mit der kiirzesten Lebensdauer iiberwiegen, zeigen
sich nach oben hin zunehmend langlebigere Formen. Lediglich der letzte
Abschnitt, der kurz vor dem Aussterben liegt, verhilt sich etwas anders.
Hier vollzieht sich nach der zweiten Phase eine gewisse ,,Verjiingung®.

Und nun zur Frage, ob die bei den Trilobiten aufiretenden Riesenformen
eine bestimmte und gesetzmiaBige Bindung an den phasenhaften Verlauf der
stammesgeschichtlichen Entwicklung zeigen.

Phyletische GréBenzunahme ist nicht sonderlich charakteristisch fiir die
Arthropoden. Sie tritt hier selten offen zutage und ldBt sich meist nur
statistisch sicher erfassen. Bei den Trilobiten kommt sie deutlich vor allem
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bei den Ptychopariidae, Redlichioidae, Asaphidde, Lichadidae, Dalmani-
tidae und Homalonotidae vor. Dem Unt. Kambrium fehlen sehr groBe
Trilobiten anscheinend véllig, aber auch im Mittl. und Ob. Kambrium
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Abb. 2. A. Schaubild, das die ungeféhre zahlenméBige und zeitliche Verteilung von 24 Ober-

familien der Trilobiten unter Beriicksichtigung ihrer mutmaBlichen Lebensdauer zeigt, —
B. desgl. fir 43 Familien der Trilobiten.
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74
sind sie weit seltener als etwa im Ordovizium und Devon. Doch findet
sich mit Paradoxides harlani, der bis 45 ¢m lang wird, schon im Mittl. Kam-
brium ein ganz respektabler Vertreter. Der grifite bisher bgkannte Trilobit
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ist aber Uralichas riberoi aus dem Mittl. Ordovizium. Er gehért zu den
Lichadidac und erreicht eine Linge von 75 ¢m. Eine Bindung an das Maxi-
mum der ersten Phase ist also nicht zu erkennen, sondern lediglich die Tat-
sache, daB der groBte bekannte Trilobit in der ersten und stérksten Phase
auftritt. Die zweitgroBte Form diirfte Terataspis grandis aus dem Mittl.
Devon sein. Sie wird bis 60 cm lang und gehért ebenfalls zu den Licha-
didae. Da sie im Maximum der zweiten Phase erscheint, besteht die Mog-
lichkeit, daB auch darin die allmihlich nachlassende Gestaltungskraft der
alternden und schlieBlich erloschenden Gruppe einen Ausdruck findet.

Die hier als Klasse der Antennata aufgefaliten Trilobiten werden nach
0. JaEgEL (1909) in zwei Gruppen gegliedert, denen man den Rang von
Ordnung zusprechen kann. Es handelt sich einmal um die Miomera (Kam-
brium—Ordovizium), zum anderen um die Polymera (Kambrium—Mittl.
Perm). Von diesen hat, wenn man die allgemeine Verbreitung beriick-
sichtigt, die erste eine Lebensdauer von etwa 160 Millionen, die zweite
eine solche von ca. 320 Millionen.

Untersuchen wir nun ausnahmsweise und zum Vergleich auch die zahlen-

' miiBige und zeitliche Verbreitung der 24 bisher.aufgestellten Oberfami-
lien, so ergeben sich interessante Zusammenhinge (Abb. 2 A). Die lang-
lebigsten (180—270- Mill. Jahre) setzen wiederum nicht zu Beginn der
Entwicklung ein, sondern erst im Mittl. Kambrium. Sie erreichen ihr
Maximum vom Ordovizium bis Devon und iiberschreiten als einzige die
Grenze Unter/Oberkarbon. Ahnliche Verhiltnisse zeigt auch die niichste
Lebensdauergruppe (120—180 Mill. Jahre). Sie beginnt ebenfalls im Mittl.
Kambrium, bildet ihr Maximum im Ordovizium und erstreckt sich aber
nur bis zum Unt. Karbon. Noch frither erléschen die beiden kurzlebigsten
Gruppen. So endet die Gruppe mit einer Lebensdauer von 60—120 Mill.
Jahren schon im Ob. Ordovizium, nachdem sie ihr Maximum im Ob. Kam-
brium durchschritten hat. Die Gruppe mit einer Lebensdauer bis zu 60 Mill.
Jahren geht sogar nur bis zum Ob. Kambrium (Maximum im Mittl. Kam-
brium). Somit erléschen also die einzelnen Lebensdauer-Gruppen progressiv
derart, dafl die langlebigsten Vertreter bis zum Aussterben der Trilobiten
anhalten, die anderen immer frither von der Bildfliche verschwinden.

Berechnet man aus der Lebensdauer der 24 Oberfamilien
den Mittelwert, so erhdlt man ca. 123 Mill. Jahre. Die langlebigste
Oberfamilie sind die Solenopleuroidae (Mittl. Kambrium—Devon, ca. 215
Mill.). Als Beispiel fiir kurzlebige Superfamilien seien u.a. genannt die
Eodiscoidae (Unt.—Mittl. Kambrium), die Redlichioidae (Unt.—Mittl. Kam-
brium) und die Burlingioidae (Mitt].—Ob. Kambrium).

Im Hinblick auf die Familien der Trilobiten erhilt man schlieBlich
die aus Abb. 2 B ersichtlichen Zusammenhinge. Auch hier setzen die
langlebigsten (180—205 Mill. Jahre) nicht zu Beginn der Entwicklung ein,
sondern erst im Mittl. Kambrium. Sie reichen nur bis zur Devon—Karbon-
Grenze.



10 Einzelbetrachtung verschiedener Tiergruppen

Ahnliche Verhiltnisse zeigt auch die nichste Lebensdauer-Gruppe (120
bis 180 Mill. Jahre). Sie beginnt aber erst mit dem Ordovizium, gestaltet
sodann ithr Maximum vom Ordovizium bis Mittl. Devon und erstreckt sich
als einzige bis ins Mittl. Perm. Lediglich die beiden kurzlebigsten Gruppen
setzen bereits mit dem Unt. Kambrium ein, erloschen aber viel friither als
die anderen. So enden die Familien mit einer Lebensdauer von 60—120
Millionen im Unt. Karbon (Maximum wéhrend des Ordovizium) und die
mit einer Lebensdauer bis 60 Millionen bereits im Ob. Devon (Maximum
wihrend des Ob. Kambrium).

Aus der Lebensdauer der 153 Familien erhalt man einen Mittelwert
von ca. 53 Millionen Jahren, eine Zahl, die etwa um das 2,3 fache '
kleiner ist als die fiir die mittlere Lebensdauer der Oberfamilien. Am lang-
lebigsten sind die Olenidae (Ob. Mittelkambrium—Devon), dann folgen u. a.
die Phacopidae (Ordovizium—Unterkarbon) und die vom Ordovizium bis
Devon auftretenden Odontopleuridae, Dalmanitidae usw.

Wz LLLLLLLLL /(L Kasse
% 4 "/ /| Superfomitie

L/ /// /) Familie

Gottung

Abb. 3. Schematische Darstellung iiber die bei den Gattungen, Familien und Oberfamilien
der Trilobiten erreichte durchschnittliche Lebensdauer, verglichen mit der Lebensdauer
der gesamten Klasse.

Stellen wir nun auch noch die Verhiltnisse bei den Gattungen gegen-
iiber, so erhalten wir aus 996 Gattungen eine mittlere Lebensdauer |
von 295 Millionen Jahren. Bei den Trilobiten ergibt sich also
nach unseren Berechnungen ein Verhiltnis fiir die mittlere resp. ungefiihre
Lebensdauer von Klasse : Familie : Gattung von etwa 10:4:2:1 (vgl.

Abb. 3).

2. Die Nautiloidea

Ein dhnliches Bild wie bei den Trilobiten ergibt sich, wenn man die
Nautiloidea betrachtet (Abb. 4). Sie lassen, abgesehen von einer schwachen
Zwischenphase im Jura, vier Phasen abnehmender Stirke erkennen. Hier-
von entfallt die erste und stirkste auf das Ordovizium, die zweite und
etwas schwiichere auf die Zeit von Gotlandium bis Ob. Devon. Die dritte
und noch etwas schwichere erstreckt sich vom Mittl. Karbon bis zur
Ob. Trias. In allen Fillen liegt das Maximum jeweils am Anfang der Phasen;
d. h. bei der ersten im Unt. Ordovizium, bei der zweiten im Unt. und Mittl.
Gotlandium und bei der dritten im Ob. Karbon. Die vierte und schwichste
zeigt sich schlieBlich etwa zwischen Ob. Kreide und Miozén. Aus der Gegen~
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wart sind nur noch zwei Arten der Gattung Nawutilus bekannt, so dall das
Schicksal dieser einst so formenreichen Gruppe bald entschieden sein diirfte

(siehe S. 46).

Entsprechende Verhiltnisse, allerdings
nur unter Ausbildung einer einzigen Phase,
finden sich nicht selten im Rahmen niederer
systematischer Kategorien,etwa vonFamilien
und Oberfamilien. Verschiedene Beispiele
dieser Art hat O. H. ScEINDEWOLF (1950 a,

Tertiar

1950 b) mitgeteilt. Hier soll lediglich auf die
Manticoceratidae verwiesen werden (Abb. 6b),
bei welchen mit Beginn der Entfaltung so-
gleich sieben verschiedene Gattungen (Ponti-
ceras, Manticoceras, Koenenites, Timanites,
P harciceras, Sandbergeroceras und Sympharci-
ceras) auf der Bildfliche erscheinen. Von

Kreide

diesen sterben aber die hoher differenzierten
Formen bereits wieder in der Basalzone (I a)
aus, so daB sich lediglich die einfacher ge-

Jura

bauten Vertreter bis an das Ende von Ob.
Devon I erstrecken.

Betrachtet man die Lebens -
dauer der Gattungen bei den Nau-

Perm | Trigs

tilordea, so zeigt sich, daB die Zahl der ;
persistenten, d.h.langlebigen Formen
sehr viel grofler ist als etwa bei den
Ammonoidea. So konnte eine Gruppe

e e
OOOCOG N oD
=24 - -
o
.

Karbon

ausgeschieden werden, welche eine
Lebensdauer von 180—210 Mill. Jah-
ren aufweist. Diese Gattungen finden
sich bei etwa gleichbleibender Zahl

Devon

lediglich in der Zeit von Gotlandium
bis Trias und bilden deshalb den Kern
unserer Abb. 4. Uberraschend ist da-
bei, dal der Bereich dieser Formen
nicht von Anfang an einsetzt und nicht
bis zu Ende der Entwicklung durch-
zieht. Das gleiche gilt auch fiir die
néchste Lebensdauer-Gruppe (120 bis

Gotl.

Ordovizium

Jignaturen

bisd0

Abb. 4. Halbschematisches Schaubild, das
die ungefihre zahlenmiBige und zeitliche ;
Verteilung von 186 Nautiloidea-Gattungen Ungefibrer Mabstab zur ==EL Wil
unter Beriicksichtigung der mutmaBlichen Messung harizantaler Strecken (BRI ] 34/?51
Lebensdauer zeigt. — Als Grundlage dienten 0 0 »
vor allem Angaben von E. Basse (1952 b)
und verschiedenen anderen Autoren. Gattungen

Kembrium
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180 Millionen). Sie beginnt aber bereits mit dem Ordovizium und laBt
sich bis zum Eozin einschlieBlich verfolgen. Ihr stirkstes Maximum liegt
im Unt. Ordovizium, das zweite, schwiichere, an der Wende Gotlandium/
Devon und das dritte, noch schwichere, zwischen Jura und Eozin. Die
nichste und ebenfalls mit dem Ordovizium einsetzende Lebensdauer-Gruppe
(60—120 Millionen) zeigt ihr Hauptmaximum im Ordovizium, klingt dann
stark ab und weist lediglich im Ob. Gotlandium eine schwache Verstirkung
auf. Sie erreicht unter allmidhlicher Zunahme, die mit dem Unt. Karbon
beginnt, wihrend des Unt. Perm ihr zweites Maximum, nimmt dann aber
wieder rasch ab, um wihrend der Kreide ein drittes und recht schwaches
Maximum zu erreichen. Auch hier zeigt sich die im Gesamtverlauf zutage-
tretende allmihliche Intensititsabnahme. Die aufeinanderfolgenden Maxima
werden immer schwiicher.

Der horizontal schraffierte Bereich zeigt den Anteil der Gattungen mit
einer Lebensdauer zwischen 30 und 60 Mill. Jahren. Diese Gruppe beginnt
ebenfalls im Unt. Ordovizium, erreicht aber ihr Maximum erst zwischen
Gotlandium und Devon. Nach einem scharfen Riickgang wihrend des
.Unt. Karbon folgt im Ob. Karbon das zweite Maximum. Sie endet vor-
iitbergehend 1m Ob. Perm, um erst in der Oberkreide mit wenigen Formen
wieder zu erscheinen. Withrend der Tertiéirzeit zeigt sich sodann ein drittes,
wenn auch sehr schwaches Maximum. Zu dieser Gruppe gehiren die ein-
zigen rezenten Vertreter der Nautiloidea. Die letzte Gruppe mit den kurz-
lebigsten Vertretern (bis 30 Mill. Jahre) beginnt wihrend der kurzen ,,An-
laufzeit* im Ob. Kambrium. Das erste Maximum wird im Unt. Ordovizium,
das zweite, etwa gleich starke im Unt. Gotlandium, das dritte und stérkste
withrend der Trias erreicht. Etwas abgeschwicht zeigt sich die Gruppe im
Jura. Das vierte und recht schwache Maximum erscheint sodann wihrend
der letzten Phase in der Ob. Kreide. \

Ganz allgemein betrachtet, nimmt also die Intensitit nach oben ab. In
der ersten und zweiten Phase weisen, dhnlich wie bei den Trilobiten, die
kurzlebigsten Gattungen ihre Maxima zu Beginn auf. Lediglich am Ende
der dritten Phase ist es umgekehrt. Hier kommt es wihrend Trias und
Jura zu einer spontanen Entwicklung von Formen mit einer Lebensdauer
bis zu 30 Mill. Jahren, die dann entweder der groBen Krise an der Trias—
Jura-Grenze zum Opfer fallen oder wihrend der Jurazeit von der Bild-
fliche verschwinden. Als langlebigste Gattungen der Nautiloidea mogen
Orthoceras und Michelinoceras (Silur—Ob. Trias) genannt sein.

Die lédngsten orthoconen Formen und somit die groBten Nautiloidea
iiberhaupt finden sich nmach A. K. MIiuLErR im Mittl. und Ob. Ordovizium.
Es sind holochoanitische Vertreter, die eine Linge von 3—4,5 m erreichen,
ein MaB, das spiter nicht wieder beobachtet werden konnte. Dieses absolute
GroBenmaximum fillt in die erste, d. h. stirkste Virenzphase. Die nichsten,
etwas kleineren Formen wurden erst in der zweiten, schwiicheren Phase
beobachtet. Deren Maximum liegt im Unt. Gotlandium und hier kommt
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Endoceras duplex vor, das bis 2 m lang wird und an der Miindung einen
Durchmesser bis zu 30 em erreicht. Die groBten der sodann bis zum Erloschen
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3 Millionen
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Jura

Perm | Trias

Karbon

Devon

vorl.
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§ Ilngefill/v{ MabBstab zur Ungefdhrer Mabstat zur
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Ordnungen Familien i

Abb. 5. A. Schaubild, das die ungefihre zahlenmifBige und zeitliche Verteilung von
13 Ordnungen der Nawutiloidea unter Beriicksichtigung ihrer mutmaBlichen Lebensdauer
zeigt. — B. desgl. fir 54 Familien der Nautiloidea.

2 Miiller, Stammesgeschichtliche Entwicklung.



