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ABSTRACT — The present publication deals with the taxonomy and phylogeny of the
species Haplophragmium subaequale (Mjatlink 1939), Triplasia pseudoroemeri Bartenstein and
Brand 1951, and Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein and Brand 1949) from the lower part
of the Lower Cretaceous in North Western Germany. Triplasia pseudoroemeri includes the
invalid « Flabellammina stadthageni Bartenstein and Brand 1951 » and « Tetraplasia quadrata
Bartenstein and Brand 1951 », while « Tetraplasia georgsdorfensis Bartenstein and Brand 1949 »,
« Triplasia emslandensis Bartenstein and Brand 1951 » and « Triplasia acuta (Bartenstein and
Brand 1951) Loeblich and Tappan 1952 » are synonymous with Triplasia georgsdorfensis, based
on the current study and according to the principles of nomenclature.

The marine origin of the Lituolids studied was the Lower Saxon Basin in North Western
Germany, the extension of which is given in fig. 1 (a: Valanginian less than 50 m thick,
b: Valangian 50-150 m thick, ¢: Valanoinian more than 150 m thick, continuous line: extension
of the Hauterivian sirvata, broken line: border af the Hauterivian supposed). Most of these
foraminifera were found in either the Ewmsland (western part of the basin) or in the gulf
of Braunschweig (easiern part of the basin). Boih regions were coastal areas having shallow
seas with many 1slands and submarine elevations. The benthonic Haplophragmium and Tri-
plasia lived on muddy clay and marl. Singly, now and then and for some time, isolated
populations came into existence in different areas. The evolution of the foraminifera studied
took place in the transition from the Valanginian to the Hauierivian. This lasted approxi-
mately from the Astierian to the widdle of ihe noricum-zone, and the sedimenis in question
represented a time-interval of 800.000-900.000 years. Moreover samples are considered from
the Valanginian of the Swiss Jura, the transition Valanginian-Hauterivian of the Rhéone-valley,
frorn: the Hauterivian and Barremian of Algeria, and from the Barremian of Trinidad.

To elucidate the phylogeny, several characteristics of the foraminifera were studied
biometrically and statistically with regard to their wvariation. 40 populations with collectively
about 4300 individuals of Haplophragmium and triangular forms of Triplasia from the Emsland
and the area round Hannover were measured in respect of the degree of indentation and of
length and breadth (according to the number of chambers). The values of cross-section, com-
piled to population-curves, make up the base of further studies. For the illustration of the phy-
logenetical relation between the chronologically arranged populations, the parameters of ihe
population curves — especially mean and standard deviation — are compared with each other.

The vesults of the studies are summarized as follows (see fig. 22 and 23; horizon-
tically: degree of indeniation, wvertically: ‘time scale): From the species Haplophragmium
subaequale, persisting from the Middle Dogger to the Hauterivian, the triangular Triplasia
branches off in the bhigh Upper Valanginian, existing as Triplasia pseudoroemeri up to the top
of the Valanginian, where it dies out. Probably this branch was always in genctical connection
with the root-group of Haplophragmium. Ca 100.000-200.000 yeurs before the beginning of the
Hauterivian the more developed and deeper indented Triplasia georgsdorfensis branches off
from 'Triplasia pseudoroemeri, becoming an independent line in the Lower Hauterivian or
even earlier. It is ther no longer in genetical connection with the primitive Haplophragmium.
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The species extends to the Upper Hauierivian, and outside of North Western Germany (in

Algeria and ITrinidad) even into the Barremian.

Parallel with the indentation sowme other characteristics of the foraminifera change. The
average number of chambers and the average size of (he test grow in correlation with
the indentation of the chambers. The increase is little, but statistically evident (see tab. 18
for the number of chambers and tab 19 for the size). Likewise changes in the suture are
evident. 1t is relatively straight in the primitive Haplophragmium, but curved or angular in the
progressive Triplasia. In contrast four other characteristics change without correlation with the
evolution of the group studied:

1) the ratio length/breadth of the lesis,

2) the increase of the breadth in the course of the ontogeny,

3) the depth of the suture, and

4) the disposition of the aperture.

T'hese four «neutral » characteristics vary without corvelation, forming different « test shapes »,

which have no meaning in the evolution of the studied Triplasiae, examined.

In the phylogeny of the Haplophragmium-Triplasia-group siudied, one observes a continuous
transition from one species to the other and from cne genus to the other. The phyletic
transition has its origin in a selection coefficient, beinc very small according to a calculation
on the base of the situdied material (2-1075). The evolution is not perfectly uniform, but at times
accelerated or slowed dowmn and cven a short reversion of trend does occur (see fig. 15). The
main causes of these «random fluctuations » are:

1) changes of the conditions of the selection owing to temporary changes in environment,

2) special evolutions caused by isolation as a result of
a) random losses of muutations, and,

b) different conditions of selection;

so locally separated populations of the same age can have a different level of evolution.

Studied populations from different, isolated localities will possibly simulate fluctuations in

the total evolution, caused by these topographically conditioned special evolutions;

3) migrations of populations, in consequence of which an area is inbhabited in succession by
different and differently evolved populations, the subsequent one being possibly more pri-
mitive than the former;

4) modifications as consequence of the influence of the environment;

5) physical and chemical effects on the dead tests,;

6) secondary mixture of populations: Each sample comprises a certain thickness of layer, which
represents an interval of possibly several thousand vyears; curves with two or more culmi-
nations, and curves without a distinct culminalion can be interpreted by considering these
facts.

In addition 1o the « normal forms » {lat tests with only two edges (« Flabellammina stadt-
hageni ») came into existence in the Valanginian, but they remained genetically connected with
Haplophragmium subaequale and Triplasia pseudoroemeri. They form an important portion (ma-

ximal m;_ of the Haplophragmium- and Triplasia-populations in Stadthagen (west of Hannover,

S in fig. 1), and may be regarded as ¢ species in statu nascendi, but they were suppressed by
the better adapted Triplasia georgsdorfensis before having been successful in forming a spe-
cies by themselves. Moreover quadrangular tests came inio existence, rare in fact, but turning
up again and again (« Tetraplasia »); they also were not successful in developing independent
branches. The flat and quadrangular varieties must be regarded as aberrations, a condition
found in other species of Triplasia. A connection of cylinarical, flat, triangular and quadran-
gular forms is also known from more remote groups of foraminifera, e.g. from the wuniserial
Lagenids.

The present observation shows, that the evolution of the Haplophragmium-Triplasia-
group with its branches, special forms and aberrations, may be regarded as the evolution of a
form-pool. This lasts collectively in the course of its phbylogenetical bistory, but develops
agaii and again single branches of morphologically distinct forms, which partly loose the gene-
lical connection with the wmain stem and exist for a limited time only to eventually become
extinct. A model [or the complicated orvigin of a species is desribed in the present publication.

RIASSUNTO — I presente lavoro tratta delle tassionomia e filogenesi delle specie
Haplophragmium subaequale (Mjarlink 1939), Triplasia pseudoroemeri Bartenstein et Brand 1951,



PHY LOGENIE V. HAPLOPHRAGMIUM U. TRIPLASIA

e Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein et Brand 1949) del Cretaceo inferiore basso della Ger-
wrania nord-occidentale. Alla specie Triplasia pseudoroemeri vengono attribuite ie specte inva-
lide « Flabellammina stadthageni Bartensteini et Brand 1951 » e « Tetraplasia quadrata Bartenstein
et Brand 1951 ». Le specie sinonime « Tetraplasia georgsdorfensis Bartenstein et Brand 1949 »,
Triplasia emslandensis Bartenstein et Brand 1951 » e « Triplasia acuta (Bartenstein et Brand
1951) Loeblich et Tavpan 1952 » vengono unite in Triplasia georgsdorfensis secondo le nostre
ricerche e le regole di nomenclatura.

Lambiente marino di provenienza delle Lituolidi studiate era il bacino della Bassa Sassonia
in Germania nord-ovest, la estensione del quale si vede nellu fig. 1 (a: Valanginiano a spessore
minore di 50 m, b: spessore tra 50 e 150 m, ¢. spessore maggiore di 150 m, linea continua:
limiti del Hauteriviano, linea intervotta: limiti incerti del Hauteriviano). La maggior parte
dei foraminiferi studiati proviene dallo Ewmsland nella parte W e dalla baia di Braunschweig
nella parte E del bacino. Tutte e due le regioni formavano litorali e mari poco profondi,
molto differenziati con isole e bassofondi. Cosi i foraminiferi, che vivevano sul fondo argillo-
marnoso, erano separati in arvee definile, dove singole popolazioni, tewmiporanecamenie separate
le une dalle altre, potevano evolversi. L'evoluzione del gruppo Haplophragmium-Triplasia s7
e effettuata al passaggio Valanginiano-Hauteriviano, all’incirca nel periodo tra la deposizione
degli strati ad Astieria e la meta della zona a Lyticoceras noricum. [ sedimenti rispettivi cor-
rispondono a un intervallo di 800.000.-900.000 anni. Vengono inoltre considerati ritrovamenti
di faune valanginiane nel Giura svizzero, valanginiano-hbauteriviane della Valle del Rodano,
hauteriviane e barremiane di Algeria, e barremiane della isola di Trinidad.

Per la comprensione della filogenesi sono stati esaminati biometricamente e Sstatisticamente
alcuni caratteri dei foraminiferi in esame. Quaranta popolazioni, complessivamenie comprendents
4300 individui di Haplophragmium e Triplasia friargolar: dello Emsland e della regione di
Hannover, sono state misurate circa il grado di concavita nonché lunghezza e larghezza, tenuto
conto del loro numero di camere. Le misure dei diametri dei gusci applicate in curve di popo-
lazione hanno formito la base per altre ricerche, tanto pin che anche la diagnosi della specie
e del genere eseguita finora si basava su questo caratiere. Per la illustrazione del rapporto
filogenetico tra le popolazioni disposte cromologicamente, si confrontano i parametri delle curve
di popolazione, specialmente il valore medio ¢ la deviazione.

I risultat: delle indagini si riassumono come segue (cfr. fig. 22 e 23, orizzontale: grado
di concavita, verticale: scala del tempo). Dalla specie Haplophragmium subaequale, persistente
dal Dogger medio allo Hauteriviano, si stacci nell’alto Valanginiano superiore umn ramo di tri-
plasie triangolari, che esiste, col nome di Triplasia pscadoroemeri, finc al limite superiore del
Valanginiano mantenendo la connessione con il ceppo dato da Haplophragmium. Da queste
forme di transizione si divama, all’incirca 100.000-200.000 anni prima del limite Valanginiano-
Hauteriviano, la pin sviluppata e pia concava Triplasia georgsdorfensis. Almeno nello Haute-
riviano, questa diventa una linea indipendente senza connessioni genetiche con 1 primitivi

Haplophragmia. Continua cosi nello Hauleriviano ~uperiore della Germania nord-ovest e nel
Barremiano dell’ Algeria e di Trinidad.

Nel corso di questo sviluppo, contemporaneamente con la incavazione dei lati delle camere,
cambiano alcuni altri caratteri di quesii foraminiferi: il numero medio delle camere e la gran-
dexza media degli individui aumenta in correlazione con la incavazione delle camere. L aumento
e piccolo ma statisticamente evidenie (ctr. tab. 18 vper il numero delle camere e tab. 19 per
la grandezza dei foraminiferi). Conteniporaneamente cambia la traccia della sutura: mentre nei
primitiv: Haplophragmia essa ¢ relativamente diritta, si presenta leggermente curvata o angolare
nelle progressive Triplasiae. Al contrario quaitro altri caratteri wiostrano cambiamenti che non
sono in nessuna correlazione con la evoluzione del aruppo preso in esame: 1) la relazione di
lunghezza e larghezza del guscio, 2) [Uaumento del diametro delle camere durante 'ontogenia,
3) la profondita della incisione suturcle, 4) la sistemazione della apertura. Tutti questi carat-
teri « neutrali » cambiano indipendeniemente uno dall’altro, lanto che si formano « tipi »
diversi senza vapporto evidente con lo stadio di sviluppo delle Triplasiae.

L’cvoluzione del gruppo Haplophragmium-Triplasia, che puo essere seguita attraverso
S00.000 anni, & interessata de co-mutazioni di specie e separazioni di specie. Si osserva un
passaggio graduale da una specie all’altra e da un genere all’altro. La co-mutazione filogenetica @
dovuta a un vantaggio di selezione, il cui coefficiente & molto piccolo (2:-1075) come risulta da
un calcolo basato sul nostro materiale. L'evoluzione nown é perjettamente continua ma e dcce-
lerata o a volte rallentata, e persino pud avere brevi periodi di tendenza regressiva (cfr. fig. 15).
Le ragioni principali di questa oscillazione fortuita somo qui sotto indicali.
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1. Cambiamenti delle condizioni per la selezione dovuti a cambiamenti temporanei dell am-
biente ecologico.

2. FEvoluzione speciale a causa di isolamento provocata da
a) perdita fortuita di mulazioni,

b) condizioni differenii di selezione.

Cosi popolazioni coetanee ma di localita separate possono avere livelli diversi della evoluzione.
Se i campioni provensono da zone diverse si possono avere oscillazioni simulate della evo-
luzione a causa di sviluppi speciali in quelle zone.

. Migrazione delle popolazioni avente per efletto che la stessa zona wviene abitata successiva-
mente da popolazioni diverse e differentemente sviluppate. La pii recente popolazione po-
trebbe essere eventualmente pity primitiva delle precedenti.

4. Modificazioni causate da influenza diretta dell’ambiente.

5. Influenze fisiche ¢ chimiche concernenti le tamatocenosi e i gusci sedimentati.

6. Mescolamento secondario di popolazioni: ogni campione comprende un certo spessore del
sedimento che potrebbe corrispondere a qualche migliaio d’anni. Curve miste a due e piu
di due apici nonché curve di variazione senza culminazione spiccata possono essere dovule
a questo fatto.

Oltre alle « forme normali » si sviluppano nel Valanginiano gusci compressi a due spigoli

(« Flabellammina stadthageni ») ckhe sono connessi geneticamente con Haplophragmium subaequale

e Triplasia pseudoroemeri. Nei dintorni di Stadthagen (ad W di Hannover, § in fig. 1) queste

NAJ

rappresentano una parte importante (fino a —-31— ) delle popolazioni a Haplophragmium-Triplasia,

e possono essere considerate come specie in statu nascendi. Prima che esse potessero evolvers:
al punto da dar luogo a una specie indipendente esse vennero rimpiazzate dalle meglio adatte
Triplasia georgsdorfensis. Oltraccio appare nel Valanginianc e Hauteriviano ravamente ma ripetuta-
mente una nuova forma mutativa quadrangulare (« Tetraplasia »), ma anche essa non riesce a
diventare un ramo indipendente. Le variazioni compresse e quadrangolari si considerano aberra-
vioni. Tali sviluppi somo descritti per wolte delle altre specie di Triplasia. Simuili rapporti tra
forme cilindriche, biangolari, triangolari e quadrangolari appaiono anche in altri gruppi di
foraminiferi, tra i guali i Lagen:di uniseriali.

Da tutte queste osservazioni ne viene che la evoluzione del gruppo Haplophragmium-Tri-
plasia con le sue diramazioni, forme speciali ¢ aberrazioni puo essere ritenuta la evoluzione di
una moltitudine di forme. Questa molliludine persiste nella sua entita nel corso della sua filo-
genesi, ma sviluppa via via rami separati di forme morlologicamente distinte, che in parte perdono
il legame genetico con la linea principale, poi esistono per un periodo limitato e si spengono.
E descritto nel lavoro presemte um modello per l'insorgenza di una specie.

I’A. ringrazia il Consiglio della Societa Paleontologica Italiana, che ha accettato di pub-
blicare il presente lavoro mella sua stesura originale.

EINLETTUNG

Die morphologiscne Ahnlichkeit der
plump gebauten dreikantigen Triplasia pseu-
doroemeri Bartenstein & Brand 1951 aus dem
hochsten Ober-Valendis Nordwestdeutsch-
lands und der ebenfalls dreikantigen, an
den Gehiuseseiten jedoch stiarker eingedellten
Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein &
Brand 1949) aus dem Unter-Hauterive legte
den Gedanken nahe, diese beiden Triplasia-
Arten auf ihre Verwandtschaft hin zu unter-
suchen. Reichlich vorhandenes Material —
vor allem aus den Bohrungen der Olfelder
Georgsdorf und Lehrte — ermoglichte die

Anwendung variationsstatistischer Methoden
und damit eine erfolgversprechende Bearbet-
tung dieses Problems. Im Verlaut der Unter-
suchungen erwies es sich als notwendig,
auch Haplophragmium subaequale (Mjatliuk
1939) in die Bearbeitung mit einzubeziehen.
Das Ergebnis der Untersuchungen bestitigte
die vermutete Verwandtschaft zwischen den
beiden Triplasia-Arten und zeigte Uberdies,
daR auch die systematisch und morphologisch
scheinbar weiter voneinander entfernten At-
ten Haplophragmium subaequale und T7i-
plasia pseudoroemeri nicht nur auf das engste
zusammengehoren, sondern sogar unmittelbar
auseinander hervorgegangen sind.
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Wahrend Haplophragmium subaequale
1939 unter ihrem guiltigen Namen von Mjat-
ituk beschrieben wurde, sind die hier bespro-
chenen Triplasien schon friher — wenn auch
ohne Artbezeichnung — erwidhnt worden:
1934 bildete Eichenberg ein « Haplophrag-
mium sp. » mit einer dreikantigen Endkam-
mer aus dem Ober-Hauterive ab und be-
schrieb es kurz, was als erste Erwihnung
einer Neokom-Triplasic gelten kann; da es
sich hierbei jedoch um eine Jugendform han-
delt, bleibt die genaue Artzugehorigkeit dieses
Exemplars fraglich. Ferner wies Wicher
(1938, S. 14) erstmalig auf den Leitwert
der Triplasia georgsdorfensis hin, als er uber
« eine Triplasia » aus dem Unter-Hauterive
schrieb: « ... sie ist heute — wenn sie ertalst
wird — von ganz besonderer stratigraphi-
scher Bedeutung fiir einen ganz bestimmten
Teil der Noricum-Schichten ».

Das Thema iberlief mir Frau Dr. B.
Lutze-Grabert (Hannover) in Ubereinstim-
mung mit Herrn Prof. Dr. F. Bettenstaedt
(Hannover) und aut eine Anregung von
Herrn Prof. Dr. M. Richter (Berlin). Fiir
wertvolle Beratung, Anleitung und vielsei-
tige Unterstiitzung bin ich Herrn Prof. Dr.

F. Bettenstaedt zu grolftem Dank verpflich-
tet. Ebenso mochte ich an dieser Stelle
meinem verchrten Lehrer, Herrn Prof. Dr.
M. Richter, herzlich danken, der mir dutch
stete Forderung und Unterstlitzung den
Fortgang und Abschlulf meines Studiums
ermoglicht hat und dessen Hilfe und Vermitt-
lung wesentlich zur  Durchfithrung dieser
Arbeit beitrugen. Frau Dr. B. Lutze-Grabert
war mir bei der Beschaflung von Literatur
und Belegexemplaren behilflich und hat mir
durch viele nttzliche Hinweise die Durch-
fihrung der Arbeit erleichtert; ihr sei an
dieser Stelle mein herzlicher Dank fir ihre
Hilfe und Unterstiitzung sowie fur die Uber-
lassung dieser phylogenetischen Arbeit aus-
gesprochen. Besonderen Dank schulde ich fer-

ner Herrn Prot. Dr. W. G. Kihne (Berlin),
der mir stets mit Rat und Tat zur Seite stand.
Der Preuliischen Bergwerks- und Hiitten-
Aktiengesellschatt (Hannover) danke ich fir

die Moglichkeit, unter Benutzung der tech-
nischen Einrichtungen und Archive der Ge-
sellschaft das vorliegende Fossilmaterial zu
bearbeiten. Herr Dr. K. Rodiger (Hannover)
beriet mich hei der Auswertung elektri-
scher Bohrlochsmessungen sowie bei der
Herstellung der paldogeographischen Karte
Nordwestdeutschiands; Herr Dr. H. Barten-
stein (Celle) stellte mir Belegmaterial zur
Vertiigung; beiden Herren indchte ich hiet
ebentalls meinen besten Dank aussprechen.
Herr K. Oppermann fuhrte in dankenswerter
Weise die Fotoarbeiten fiur die vorliegende
Verottentlichung aus.

Das Belegmaterial zu dieser Arbeit wird
im Archiv der Preuflischen Bergwerks- und
Hiutten-Aktiengesellschaft (Hannover) auf-
bewahrt.

A. PALAOGEOGRAPHIE UND
VERBREITUNG DER ARTEN

Die untersuchten Foraminiferen entstam-
men den Unterkreide-Ablagerungen des Nie-
dersachsischen Beckens in Nordwestdeutsch-
land. Dieser Meeresraum erstreckte sich
vom deutsch-hollindischen Grenzgebiet im
Westen bis in die Gegend von Hannover-
Braunschweig und grift im Norden auf die
Pompeckj’sche Scholle tiber; im Stiden wurde
er durch eine Kustenlinie begrenzt, die siid-
lich von Bentheim und Osnabriick bis etwa
Hildesheim verliet (vgl. Abb. 1). In dieser
Ausdehnung bestand das Niedersiachsische
Becken bereits seit dem obersten Jura und
wurde erst mit der Oberalb- und Cenoman-
Transgression wieder in ein umfangreicheres
Meeresgebiet einbezogen. Wihrend der ma-
rinen Unterkreide wurden hier die michtig-
sten Schichten in Deutschland abgelagert; sie
erreichten bis zu 1500 m Dicke (Grabert
1959, S. 17; Bartenstein & Bettenstaedt
1962, S. 235). Zur Zeit des Ober-Valendis
und Unter-Hauterive waren jedoch Meeres-
ausdehnung und wohl auch Meerestiefe
noch relativ gering; besonders die Pom-
peckj’sche Scholle und der Kiistenbereich
wurden von zahlreichen Untiefen und Inseln
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durchsetzt, die sich vorwiegend iiber den 5lvorkommen bekannt geworden sind, dem
Salzstocken ausgebildet hatten (vgl. Betten- Emsland im Westen und der Braunschweiger
staedt & Dietz 1957, S. 490). Bucht im Osten. Aus diesen beiden Arealen
Das Niedersichsische Becken wird von stammt auch die Hauptmasse der hier unter-
zwei Gebieten begrenzt, die durch ihre Erd- suchten Foraminiferen. Das Emsland bildet
L
Nt Yy N o
= .}HJ&»‘
a o0 50Kkm (D FLENSBURG
N S
, 3
)

KIEL

Abb. 1

Verbreitung des Valendis und Hauterive in Nordwestdeutschland: a) Valendis unter 50 m michtig; b) Va-
lendis 50 - 150 m michttig; ¢) Valendis {iber 150 m michtg; durchgehende Linie: Begrenzung des Haute-
rive: unterbrochene Line: Begrenzung des Hauterive vermutet. Fundpunkte: B=DBroistedt, E=Etzel, G=
Georesdorf, H=Hover, L=Lehrte, R=Rhaude, S= bStadthagen, W = Wittmund. Die Karte wurde zusam-
mengestellt nach Bettenstaedt & Dietz (1957); Bettenstaedt & Wicher (1943); Brinkmann (1954); Bubnoft
(1935): Dahleriin (1926); Deecke (1949); Heermann (1949); Kehrer-Schad (1949): Keller (1953); Kraiss
(1949); Riedel (1938, 1941); Roll (1949); Schliter (1949); O. Schmidt (1949); Seitz (1949); Weber (1949);
Wolburg (1953).
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nach Wolburg (1953) zur Zeit des Valendis
ein Kisten- und Flachmeergebiet von grofer
Differenziertheit. Der Beckenrand selbst
ahnelte wahrscheinlich unserer heutigen Nord-
seekiiste.  FluBldaufe transportierten grofe
Mengen Sand und Ton in das durch Land-
vorspriinge reich gegliederte Kiistengebiet.
Untermeerische Schwellen teilten das Flach-
meer in verschiedene Schuttungsbezirke auf;
periodische Vertikalschwankungen verursach-
ten einen standigen Wechsel in der Sedimen-
tation. Im Unter-Hauterive verinderte sich
das Bild nur wenig; auch zu dieser Zeit muf3
wieder eine relativ geringe Wassertiefe an-
genommen werden. Langsame Absenkungen
ermoglichten jedoch dem sich allmihlich vet-
tiefenden Meer ein Vordringen nach Siiden
und Westen. Wichtig fiir die folgenden Be-
trachtungen ist die Tatsache, dall die auf
tonig-mergeligen Schlammboden benthonisch
lebenden Foraminiferen in dem buchten-
und beckenreichen Gebiet des Emslandes
auft  verschiedene Verbreitungsriume be-
schrankt waren, wo sie einzelne, voneinan-
der getrennte Populationen ausbildeten.
Diese machten Sonderentwicklungen durch
und wurden tberdies durch die sich stindig
andernde Topographie und Okologie des
Meeresbodens zu Arealverschiebungen und
Wanderungen veranlaft.

Die Verhiltnisse in der Braunschweiget
Bucht dhnelten in vieler Hinsicht denen im
Emsland. Auch hier finden wir ein reich
gegliedertes Meeresgebiet vor, umgeben von
unruhigen Kisten mit Landvorspriingen.,
Buchten und vorgelagerten Inseln, das stin-
digen Oszillationen unterworfen war. Zwar
kam es im obersten Valendis und Unter-
Hauterive zu einer Ingression des Meeres aus
dem Westen, die der Braunschweiger Bucht
insgesamt normale marine Verhaltnisse brach-
te, aber es muld auch noch zu dieser Zeit ein
in Becken und Schwellen reich gegliedertes
Meeresgebiet angenommen werden. Dieses
bot den Triplasien dhnliche Bedingungen wie
das Emsland und verursachte auch hier eine
Autgliederung in eine grofle Anzahl getrenn
ter Populationen mit eigenen Sonderausbil-

dungen. Gefordert wurden diese Entwicklun-
gen aullerdem durch Kustennihe und Stro-
mungsreichtum, worauf Bettenstaedt & Dietz
(1957, S. 478) hingewiesen haben: « Im
Unterhauterive von Lehrte ist die Mikrofau-
na in den Schlimmriickstanden haufig von
weilllichen Muschelresten vollig {iberdeckt.
Diese Beobachtung deutet nach den bisheri-
gen Erfahrungen auf stromungsreiches und
ctwas flacheres Wasser als im Beckenin-
nern . .. ».

Die Evolution der untersuchten Tripla-
sien lauft im Grenzbereich Valendis/Haute-
rive ab, etwa von den Astierien-Schichten bis
in die Mitte der noricum-Zone. Die in Frage
kommenden Ablagerungen sind im Bereich
des Olteldes Georgsdorf ungefihr 35, im
Gebiet von Hannover-Braunschweig rund 23
m michtig. Legt man mit Bettenstaedt
(1962) fir die Unterkreide eine durchschnitt-
liche Ablagerungsdauer von 650.000 Jahren
pro Ammoniten-Zone zugrunde, so reprisen-

tieren die entsprechenden Schichten einen
Zeitabschnitt von 800.000 - 900.000 Jahren.

Die hier durchgetiithrten Untersuchungen
legen den Schlufl nahe, dall das Niedersich:
sische Becken das Entstehungszentrum der
I'riplasia georgsdorfensis darstellt. Tatsachlich
sind aus anderen Gebieten nur spirliche
Funde dieser Art bekannt. Andererseits muf3
berticksichtigt werden, daf der Raum um
Hannover-Braunschweig sowie das Emsland
besonders griindlich bearbeitet wurden; es
ist durchaus moglich, dafl Parallelentwicklun-
gen auch in anderen Gebieten stattgefunden
haben. Zur Erginzung der Schilderung des
nordwestdeutschen Raumes seien daher hier
noch kurz diejenigen weiteren Vorkommen
aufgefithrt, von denen bisher Triplasia pseu-
doroemeri oder Tr. georgsdorfensis bekannt
geworden sind:

1. Bartenstein & Burri (1954) geben

Funde von Triplasia pseudoroemeri und Tv.
georgsdorfensis fur das Valanginien des
schweizerischen Faltenjuras an.

[

2. Im Rhone-Tal treten ancestrale For-
men von Iriplasia georgsdorfensis an der
Grenze Valendis/Hauterive auf,
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3. Aus Algerien beschreibt Sigal (1952)
« me%ezm dfcszczeﬁszs » aus dem Hauterive
und Barréme, die mit den nordwestdeutschen
Triplasien wohl synonym ist, threr primitiven
morphologischen Ausbildung wegen jedoch

besondere Beachtung verdient.

4. Von Trinidad bilden Bartenstein,
Bettenstaedt & Bolli (1957) progressive
Exemplare von Triplasia georgsdorfensis aus
dem Barréme ab; die Art persistiert also hier
ebenso wie in Algerien langer als im Nieder-
sachsischen Becken.

Auf die Bedeutung dieser Funde und aut
ihre Beziehungen zu den untersuchten nord-
westdeutschen Populationen wird im Kapitel
E niaher eingegangen.

B. TAXIONOMIE

/Zu der vorliegenden Arbeit wurden 40
stratigraphisch  horizontierte ~ Haplophrag-
mium- und Triplasia-Populationen mit fast
5000 Individuen niher untersucht. Durch
die grofle Zahl der vorhandenen Exemplare
konnte die Evolution dieser Lituoliden-Grup-
pe fir den bearbeiteten Zeitabschnitt geklart
werden. Aus dem Materialreichtum ergaben
sich jedoch besondere Fragen fiir die syste-
matische Behandlung, da die Abgrenzung der
Arten durch die in jeder grofleren Population
vorhandenen Extremvarianten problematisch
wird. Wie in Kap. C ndher ausgetiihrt, wus-
den die zu untersuchenden Gehiuse vermes-
sen, und aus jeder Probe wurde eine Hau-
figkeitskurve hergestellt. Wiirde man nun die
einzelnen Formen allein nach ihrer Morpho-
logie taxionomisch einordnen, so trite haufig
der Fall ein, da zwei oder sogar alle drei

« Arten » — Haplophragmium subaequale,
Triplasia psendoroemeri und Triplasia georgs-
dorfensis — einer gemeinsamen, eingipfe-

ligen Hiaufigkeitskurve angehorten. Da eine
solche Kurve eine zusammengehorige Popu-
lation darstellt, miiRte man daraus den Schiuf$
zichen, dall die drei Arten untereinander
kreuzbar gewesen wiren. Das widerspriche
jedoch der Definition einer Art. Die Losung

dieser Unstimmigkeit ist nur moglich durch
die Anwendung der « Neuen Systematik »,
deren Wesen und deren Unterschied zu det
in der Paliontologie immer noch weitgehend
oebriauchlichen ilteren systematischen Metho-
de hier kurz an einem Beispiel erldutert wer-

den soll (vgl. Bettenstaedt 1952, 5. 286;
1958, S. 118 und Simpson 1953).

In Abb. 2 sind fiinf stratigraphisch tiber-
einanderliegende Haplophragmium- und Tri-
plasia-Populationen in Form von Variations-
kurven abgebildet, die eine vereinfachte Dar-
stellung der Evolution dieser Foraminiteren-
Gruppe wiedergeben. Haplophragmium sub-
aequale (Gruppe I in Abb. 2) umfal’t die
Eindellungsmafe von 80 bis etwa 100, T7i-
plasia pseudoroemeri erstreckt sich von 60
bis 80 (Gruppe II) und Triplasia georgsdor-
fensis von 40 bis 60 (Gruppe III). Triplasien
mit Eindellungswerten von weniger als 40
(Gruppe 1V) militen der invaliden Unterart
« Triplasia emslandensis acuta » zugerechnet
werden, die jedoch entsprechend der neuen
Systematik nicht abgetrennt werden kann.
Wenn man die taxionomische Zuordnung fiir
jedes Individuum einzeln vornihme, miifSten
die Populationen, wie bereits erwihnt, 1in
mehrere, untereinander kreuzbare « Arten »
oder Gattungen aufgeteilt werden. Aullerdem
konnte der Fall eintreten, dal die Nachkom-
men eines Gamonten verschiedenen Arten
zugerechnet werden millten und dafS sogar
ein einzelnes Individuum wihrend verschie-
dener Altersperioden unterschiedliche Arten
bzw. Gattungen durchliefe. Die neue Syste-
matik umgeht diese Schwierigkeiten dadurch,
dall sie die taxionomischen Grenzen nicht
vertikal, sondern horizontal legt. Die Haupt-
masse der in einer Population vertretenen
Exemplare bestimmt die Artzugehorigkeit
der ganzen Population; die jenseits der « ver-
tikalen Grenzen » liegenden Individuen wert-
den als Extremvarianten betrachtet und der-
jenigen Art zugerechnet, die durch die Meht-
heit charakrverisiert wird (vel. Bartenstein &
Brand 1951, S. 308). Praktisch wird man —
mit den in Kap. C diskutierten Einschrankun-
gen — den Mittelwert der Variationskurve




| | | l
| 0
| | /0 : l l
| 30 | i |
! | '
2 O ' I i
| |
| | I
10] | :
I |
[ 0 | - ~ .....e_..
Hauterive ' I —
e 2 =
Valendis | —;ﬁ:”/ = — q
- — R = Y
i —— 3 S =
—— = SSe=
g I =1
— \x\ B _
L SN T
1t § ;:M‘"
- — SN N
?:"“’” — c
e — S ____/...--—-*"“"/ 4 2 Ny e —
— — N - T
" \\\ - -
- 7 <§§§$\ -
I AN AN NS gy ey b
- O N N S A A i N Ay
7 N N N N N N S R N e
T e e e R T S T |
"“:\\\;\\\\\\Hhhh
— S e Ny Mg g iy S N S ) [ S A iy |
— H“s\\\\\\m\x“ﬁmﬁ“ “""—_'—I—'—""‘““““m
L i \§§§§;\?\:H%M“ |
~ 1
[ - | 3
]..4...._ Liili] L | 3 . _....__...__l._._____..____....___.._......._.
985 955 925 895 865 835 805 775 745 715 685 655625 595565 535 505475 U5 415 385355 325295265 1
— T l . l
I I I
I |

|
l
!
l
I
|
|
I

Abb, 2

Vereinfachte Darstellung der phylogenetischen Entwicklung von Haplophragmium subaequale zu Tripla-
sia georgsdorfensis mit Hilte von finf ausgewidhlten Populationskurven. Auf der Abszisse ist das Eindel-

lungsmall der Gehdusequerschnitte dargestellt: Setzt man den grofiten Abstand vom Gehadusemittelpunkt
cur Gehdusewand = 100, so wird der Kkleinste entsprechende Abstand als Prozentzahl dazu ausgedriickt;
das Gehiduse ist also um so stirker eingedellt, je kleiner der angegebene Prozentwert ist (vgl. Kap. C,
besonders Abb. 4). Die ancestralen, im Querschnitt runden Haplophragmium-Typen stehen links, die pro-
gressiven, stark eingedellten Triplasien rechts auf der Abszisse. Auf der Otdinate ist die prozentuale Hiu-
figkeit der Exemplare pro Eindellungsmall aufgetragen (vgl. Kap. C); die Variationskurven sind nach ihrer
stratigraphischen Aufeinanderfolge geordnet. Die entsprechenden Populationen stammen aus den Olfeldern
Lehrte, Hover und Georgsdorf sowie aus der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen: Kurve a entspricht
Kurve ¢ in Abb. 14, b=Kurve ¢ in Abb. 18, ¢=Kurve e in Abb. 18, d=Kurve ¢ Abb. 11, e=Kurve a
in Abb. 17 7Z: etwa 100.000 Jahre. Zur Darstellungsart vel. Trevisan (1949) (nach Simpson 1953, S. 387).
Weitere Erlduterungen siehe Text.
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zur Artbestimmung benutzen: Die Popula-
tion wird derjenigen Art zugerechnet, in de-
ren Bereich der Mittelwert {dllt. Die Mittel-
werte der Kurven in Abb. 2 sind durch
kleine vertikale Striche gekennzeichnet. Eine
solche Einteilung der vorhandenen Formen-
cemeinschalten in Arten ist zwar ebenfalls
kiinstlich — wie jede Systematisierung tiber-
haupt —, doch ergeben sich hier bei weitem
nicht so unnattrliche Widerspriiche wie bei
einer « vertikalen »  taxionomischen Aul-
oliederung nach der alten Systematik.

Zum Schluld sei auf den Einwand einge-
gangen, dald Einzelfunde nach der neuen
Svstematik nicht mehr taxionomisch erfalbar
wiren, da deren systematische Einordnung
hier nur aufgrund ganzer Populationen vor-
cenommen werden konnte, Demgegenuiber
ist zu bedenken, dall die Artzugehorigkeit
einer Population durch das Hiufigkeitsmaxi-
mum einer Variationskurve bestimmt wird:
die Wahrscheinlichkeit, dall ein Einzelfund
dem Bereich der grofiten Hautigkeit ange-
hort, ist wesentlich grofler als diejenige, dal}
es sich dabei um die Extremvariante einer
Population handelt. Man kann also auch
Finzellunde mit einer gewissen Wahrschein-
lichkeit taxionomisch richtig einordnen, und
diese Wahrscheinlichkeit der richtigen Zuord-
nung wichst mit der Zahl der in einer
Probe aufgefundenen und bertcksichtigten
Exemplare einer Art. (Hierzu siehe Grabert

1959, S. 45; Bettenstaedt 1960, S. 64-65).

Die durch die variationsstatischen Unter-
suchungen festgestellten  phylogenetischen
Beziehungen der Haplophragmium- und Tri-
plasia-Populationen machen eine ergianzende
Beschreibung der einzelnen Arten notwendig.
Zuvor soll jedoch kurz auf die Ontogenie
der bearbeiteten Foraminiferen-Gruppe ein-
ocgangen werden, da die entsprechenden
Beobachtungen fir alle drei Arten zugleich
zutreften,

Die Gehiduse beginnen, wie Dunnschlitfe
gezeligt haben, mit einem nahezu kugelfor-
migen Proloculus, an dem seitlich die zweite
kleine Kammer angewachsen ist (vgl. Taf. 3,
Fig. 4). Die folgende dritte Kammer sitzt

hiaufig noch einmal exzentrisch. Diese zwe
bzw. drei Antangskammern bilden die Spira.
Es gibt seltene Ausnahmefille, bei denen
bereits die zweite Kammer zentral aufgewach-
sen ist; hier liegt nur ein Proloculus ohne
Spira vor. Gleichfalls selten ist die Ausbil-
dung von mehr als zwel exzentrisch aus-
cerichteten Folgekammern nach dem Prolo-
culus.

Die Kammergrofle nimmt von der Initial-
kammer bis zur Endkammer kontinuierlich
zu. Charakteristisch fir die Spiralkammern
ist also nicht deren Grofle, sondern allein
thre Lage. Ebenso besteht der starke Gro-
Benunterschied zwischen der Endkammer und
den anderen Wachstumsstadien nur schein-
bar. Wie Dunnschlifte und Bruchstiicke ge-
zeigt haben, beginnt jede neue Kammer an
der breitesten Stelle der vorhergehenden
oder unmittelbar dariiber; der sich verjun-
gende obere Teil der eingebauten Kammern
ist also nicht mehr sichtbar. Diese erschei-
nen daher von auflen wesentlich kleiner, als
sie in Wirklichkeit sind. Die Endkammer
ist zwar wie jede andere Kammer groler
als ihre Vorgingerin, jedoch entspricht diese
Groflenzunahme der der anderen Wachs-
tumsstadien.

Grundsiatzlich  kann nicht entschieden
werden, ob ein Haplophragmium oder eine
Triplasia ihre ontogenetische Entwicklung
beendet hat. Bei den primitiven Haplophrag-
miunz-Populationen konnen bis zu 50% der
beobachteten Exemplare nur eine Kammer
im geraden Gehiuseteil ausgebildet haben,
bei den flachen, zweikantigen Varianten
liegt der Prozentsatz z.T. noch etwas hoher.
Nie sinkt der Anteil der einkammerigen
Exemplare jedoch unter 10%. Sobald die Fo-
raminifere die erste Kammer im geraden
Gehiduseteil ausgebildet hat, mul} sie daher
u.ll. schon als adult angesehen werden. Beim
weiteren Wachstum wird das Gehiduse nun,
wie variationsstatistische Untersuchungen an
dreikantigen Exemplaren erwiesen haben,
von Kammer zu Kammer progressiver, d.h.
die Gehiduseseiten werden bei jeder neuen
Kammer stirker eingedellt als bei der vorher-
oehenden. Die Differenz in der Progressivitit

[ -




PHYLOGENIE V. HAPLOPHRAGMIUM U. TRIPLASIA 19

ist am starksten zwischen der ersten und
sweiten Kammer. Von da an werden die
Unterschiede von Wachstumsstadium  zu
Wachstumsstadium geringer; die letzten
Kammern unterscheiden sich in Bezug auf
den Gehiusequerschnitt schlieRlich nur noch
unwesentlich voneinander.

Genus HAPLOPHRAGMIUM Reuss 1860,
HAPLOPHRAGMIUM SUBAEQUALE

(Mjatliuk 1939).

Taf. 3, Fig. 5, 6; Taf. 4, Fig. 3a-c; Fig. 1,
2. 8, 9 auf Taf. 2 sind ancestrale Etremva-
rianten von Triplasia pseudoroemeri, die
morphologisch Haplophragmium subaequale
entsprechen.

Haplophragmium  aequale  (ROEMER,
1841). — BARTENSTEIN & BRAND 1937, Lias
und Dogger, S. 187, Tat. 12 A Fig. 24;
Taf. 13 Fig. 25 a - b; Tat. 14 A Fig. 9 a -
b; Taf. 14 B Fig. 20 a - b; Tat. 15 A Fig. 42.

Haplophragmium D 11. — HEcHT 1938,
‘Unterkreide, Taf. 18 b Fig. 92 -97. Hierzu
Nomenklator von BARTENSTEIN (1952 b,
S. 177): Triplasia pseudoroemeri BARTEN-
STEIN & BRrRAND pars: Fig. 92. — Haplo-
phragmium  suprajurassicunz  (SCHWAGER)
pars: Fig. 93-97 = Haplophragmium D 11.

* Ammobaculites subaequalis nov. sp. —
MjaTLiuk 1939, Ober-Jura und Unterkrei-
de, Mittl. Wolga, S. 44, Tat. 2 Fig. 19-20.

.Haplophragmium subaequale MjATLIUK
1939. — BARTENSTEIN & Branp 1951, Va-
lendis, S. 273, Tat. 3 Fig. 62-64.

Haplophragmium subaequale (MJATLIUK
1939). — Lutze 1960, Callovien und Ox-
fordien, S. 439, Tat. 26 Fig. 3, 4, 7, 9, 15;
Tat. 27 Fig. 3.

Beschreibung — (Mjatliuk 1939, S. 44,
nach der Ubersetzung in Bartenstein & Brand
1951, S. 273) « Gehduse verldngert, etwas
verbogen, spiralig im Anfangsstadium und
cerade im spiteren Stadium, an den Seiten
zusammengedriickt. In der Spirale sind 3

deutlich erkennbare, hervortretende Kam-
mern zu unterscheiden, die am peripheren
Ende abgerundet sind. Die 4. Kammer er-
reicht in ihrer Breite den Durchmesser der
Spirale. Sie verschlieft die Anftangskammern
der Spira und erscheint als erste Kammer
des geraden Gehiauseteils. Die 3-6 Kam-
mern des gestreckten Gehauseteils sind sehr
breit, niedrig und ausgebeult. Die letzte Kam-
mer tbertrifft die vorhergehenden in ihrer
Hohe um das Doppelte. Im Querschnitt hat
sie fast kreisrunde Form. Die Nihte sind
eingetieft. Dic letzte Kammer ist ausgezogen
in der Form eines nicht gerade hohen Hals-
chens, an dessen Ende die runde grofle Off-
nung liegt. Die Wandung ist sandig, mittel-
kornig ».

'

Bemerkung — (Bartenstein & Brand
1951, S. 273) « Die Beschreibung Mjatliuk’s
mull dahingehend erginzt werden, dall die
Gehiduse in Gestalt und Kammerbau durch-
aus variieren konnen. Sehr oft ist der Quer-
schnitt kreisrund, das Wachstum gerade, die
Kammerzahl der Spirale nur 2 (deren Anord-

nung nebeneinander — Fig. 63, 64 — oder
auch noch unregelmilliger — Fig. 62 — er-

folopen kann), die Miindung langlich, der
Wandungsbau grober-agglutiniert. Auch ist
die Kammerfolge des gestreckten Teils ott
noch recht unregelmildig (Fig. 62).

Unentwickelte Gehiuse (Fig. 63), die im
Sediment nicht selten auftreten, sind nicht
immer einwandfrei unserer Art zuzuordnen.
Sie haben z.B. Ahnlichkeit mit Jugendformen
von Triplasia sp. (Eichenberg 1934, Haute-
rive, Taf. 17 Fig. 2), die bestenfalls durch
eine Kantenbildung der jungsten Kammer
ihre Gattungszugehorigkeit ahnen lassen.
Auch Thurammina D 2 bet Hecht, 1938
(Taf. 24 Fig. 119), scheint nach Uberpriifung
des Originals hierher zu gehoren.

Unsere Art ist ein Vorlaufer des auf

Ober-Hauterive bis Barréme beschrinkten
Haplophragmium acquale (Roemer) und ihm
in den wichtigsten Gehausemerkmalen recht
ihnlich, doch ist sie noch einfacher gebaut,
kleiner, weniger variationsreich und strati-
graphisch deutlich getrennt von dem hochent-
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falteten, jlingeren Haplophragmium aequale
(Roemer). — Lidnge: 1,4 mm (Fig. 62). »

Die Beschreibung Mjatliuks und die Be-
merkungen von Bartenstein & Brand (1951)
werden fiir die untersuchten Populationen
aus dem Ober-Valendis Nordwestdeutsch-
lands in Bezug auf die Variabilitit der Ge-
hiause wie folgt erginzt:

1) Gehduseform. Haplophragmium sub-
acquale 1st 1m Querschnitt rund, zeigt
jedoch fast immer deutliche Unregelmilig-
keiten im Umfang, die bis zur Ausbildung
eines sehr plumpen, dreieckigen Quet-
schnitts gehen konnen; in Ausnahmefillen
lafft sich die Tendenz zur Bildung vierkan-
tiger oder flacher Gehiduse feststellen. (Vgl.
Tat. 3 Fig. 6; Taf. 4 Fig. 3a-4b; 4a, b ist
eine primitive Extremvariante aus einer 17i-
plasia pseudoroemeri-Population, die mor-
phologisch gleichartigen Bildungen bei Hap-
lophragmien entspricht.) Extremvarianten
von Haplophragnium-Populationen zeigen
dreieckige bzw. in seltenen Fillen viereckige
oder lingliche Gehdusequerschnitte, die de-
nen von Iriplasia pseudoroemeri oder —
ganz selten — von sehr primitiven Triplasia
georgsdorfensis-Exemplaren gleichen. Diese
Extremvarianten konnen von den Haplo-
phragmium-Populationen nicht getrennt wer-
den, da sie mit ihnen durch gleitende Uber-
ginge verbunden sind.

In metrischen Daten wiedergegeben lautet
die Beschreibung des Gehiusequerschnitts
von Haplophragmium subaequale (vgl. Kap.
C, besonders Abb. 4, sowie Abb. 2): Die
Mittelwerte der Populationen liegen im
Bereich von 1 = 80-100, uberschreiten prak-
tisch jedoch nicht den Wert i = 95. Ex-
tremvarianten treten bis 1 = 60, in sel-
tenen Ausnahmetfillen bis i = 55 auf. Vier-
kantige Exemplare sind bei dieser Zusam-
menstellung nicht berticksichtigt, sie ent-
sprechen jedoch in Bezug auf das Maf der
Eindellung der Gehiduseseiten den dreikanti-
gen Individuen der betreffenden Population.

2) Kammerzahl. Hierunter ist die An-
zahl der Kammern im geraden Gehiuseteil
iber den nebeneinanderliegenden Anfangs-

kammern bzw. Gber der Spira zu verstehen.
Die durchschnittliche Kammerzahl der Art
betrdgt bei den untersuchten Populationen
1,90. Im Mittel sind 35% einkammerige,
45% zweikammerige und etwa 15% drei-
kammerige Individuen vorhanden. Gehiuse
mit vier Kammern sind seht selten; funf-
kammerige Exemplare werden mit weniget
als 1% Haufigkeit angetroffen.

3) Liange und Breite. Die maximale
Linge der Haplophragmium-Gehiuse betrigt
im allgemeinen 1,20 bis 1,50 mm. Das
lingste iberhaupt gemessene Exemplar stell-
te mit 1,81 mm Linge einen ausgesprochenen
Sonderfall dar. Die Linge der dreikam-
merigen Gehduse schwankt zwischen 0,80
und 1,30 mm; der Maximalwert wurde
jedoch in ganz seltenen Fillen noch {iiber-
schritten (bis 1,50 mm). Die durchschnitt-
liche Lange der dreikammerigen Individuen
betrdgt etwa 1 mm; sie schwankt bei den
verschiedenen Populationen zwischen 0,96
und 1,06 mm, nur in einem Ausnahmefall
betrug sie wesentlich mehr (1,26 mm).

Die Breite der Individuen aus dem
(feld Lehrte schwankt zwischen 0,25 und
0,70 mm; die Exemplare aus der Ziegelei-
crube bei Stadthagen sind durchschnittlich

etwas breiter (0,40-0,70 mm).

4) Spira. Der Anfangsteil der Gehiuse
besteht in Durchschnitt aus zwei bis drei
nebeneinanderliegenden  Anfangskammern;
zuweilen treten jedoch auch Gehduse aut,
bei denen dullerlich nur eine grolfe Anfangs-
kammer zu erkennen ist. Deutlich ausge-
pragte Spira-Ausbildungen werden relativ
selten angetroffen; die Spira wird dann von
vier, in Ausnahmetiallen von fiinf kreis- oder
halbkreisformig angeordneten Anfangskam-
mern gebildet. Der Prozentsatz der verschie-
denen Ausbildungen des Anfangsteils der
Gehiduse kann in den einzelnen Verbreitungs-
gebieten etwas wechseln.

Beziehung — Die vorliegenden Formen
stehen morphologish zwischen Haplophrag-
mium subaequale (Mjatliuk 1939) und Hap-
lophragmium aequale (Roemer 1841). Sie bil-
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den durchschnittlich etwas weniger Kammern
aus als die bei Mjatliuk und bei Lutze (1960)
beschriebenen Gehiuse, sind aber anderer-
seits von Haplophragmium aequale durch
die geringere Grofle deutlich getrennt. Da
die hier untersuchten Gehiuse sich der
Beschreibung Mjatliuks — abgesehen von
ihrer durchschnittlich geringeren Kammer-
zahl — ohne weiteres zuordnen lassen und
iiberdies an die bei Bartenstein & Brand
1951 als Haplophragmium subaequale ab-
gebildeten Exemplare eindeutig angeschlos-
sen werden konnen, sind sie dieser Art zu-
gerechnet worden.

Der von Bartenstein (1952 ¢) vorgenom-
menen Eingliederung von Haplophragmiunz
subaequale in « Haplophragmium suprajuras-
sicurn Schwager 1865 » kann jedoch in Uber-
einstimmung mit Seibold (1956) und Lutze
(1960) nicht zugestimmt werden, da die von
Schwager aufgestellte Art eine stark entwik-
kelte Spira aufweist und daher der Gattung

Ammobaculites zugerechnet werden mulf.

Unter den sechs von Hecht (1938) abge-
bildeten Exemplaren (« Haplophragmium D
11 » aus der Probe H 26) befindet sich eins,
das seiner Morphologie nach Triplasia pseu-
dnroemeri zugerechnet werden miiflfte (Taf.
18b Fig. 92). Im Nomenklator von Barten-
stein (1952 b) ist dieses Exemplar dement-
sprechend von den anderen Haplophragmien
als « Triplasia pseudoroemeri » abgetrennt
worden. Hecht selbst hat jedoch alle sechs
Individuen zu einer Art zusammengefaft,
und auch nach unseren Erfahrungen mulf$
angenommen werden, dall es sich bei den
sechs Formen um eine einheitliche Population
handelt. Das plump-dreieckige Exemplar ist
daher als progressive Extremvariante der
Haplophragmium-Population aus der Probe
H 26 anzusehen.

Bettenstaedt & Wicher (1943) beschrei-
ben einen « Ammobaculites sp. » aus Volken-
sen (Meltischblatt 2722, Elsdorf), der nach

den Angaben der Verfasser vermutlich dem
marinen Valendis entstammt. Es handelt sich

bei dieser Art um Gehiuse, fiir die « eine
dreieckig abgeplattete Endkammer (mit Loch-

mundung) charakteristisch ist »; es diirfte
also hier wohl Haplophragmium subaequale
mit Tendenz zu Triplasia pseudoroemeri vot-
liegen. Ein weiterer « Ammobaculites sp. »
wird in derselben Veroffentlichung aus dem
Valendis von Etzel (Meltischblatt 2513,
Neustadtgdodens) aufgefithrt, der als « grof$-
wichsig, mit bis zu 0,4 mm groflen Quarzein-
schliissen » beschrieben wird. Herr Protf.
Dr. Bettenstaedt stellte nach Vergleich mit
einer  Haplopbragmium subaequale-Popula-
tion aus der noricum-Zone der Bohrung Witt-
mund 1 (MelStischblatt 2412, Wittmund) die
[dentitdit der Formen aus Wittmund mit
denen von Etzel fest. Einige Exemplare aus
Wittmund entwickeln ebenfalls eine plump-
dreieckige Endkammer, sind jedoch trotzdem
eindeutig den Haplophragmien zuzurechnen.
Es mag sich bei diesen letzten beiden Funden
um eine besondere Ausbidungsform von Ha-
plophragmium subaequale handeln; ob der ab-
weichende grobere Wandungsbau nur modi-
fikative oder auch genetische Ursachen hat,
lal5t sich an Hand dieser zwei ostfriesischen
Vorkommen nicht entscheiden.

Vorkommen — (Bartenstein & Brand
1951, S. 273) « Mittlerer Dogger (Coronaten-
Schichten) bis Unter-Hauterive (Bivirgatus-
Schichten); Ober-Valendis 3 und 4 meist
selten. Mjatliuk beschreibt sie aus der unte-
ren Wolga-Stute (mit Perisphinctes bleicherz
und panderi) der mittleren Wolga (Obschiy
Syrt). » |

Die Art tritt im hoheren Ober-Valendis
(Astierien- bis Arnoldien-Schichten) in der
Braunschweiger Bucht sowie bei Stadthagen
stellenweise hdufig auf (10-70 Exemplare pro
cm® Riickstand); seltene Vorkommen auch
in der noricum-Zone sind aus dem Emsland
und aus Ostfriesland bekannt.

Material — FEtwa 1100 Exemplare aus
dem hoheren Ober-Valendis (Astierien- bis
Arnoldien-Schichten) und der noricum-Zone
der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen
(Meltischblatt 3621, Stadthagen) und aus
Bohrungen der Olfelder Lehrte (Mel3tisch-
blatt 3625, Lehrte), Georgsdorf (MeRtisch-
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blatt 3408, Wietmarschen) und aus der
Bohrung Wittmund 1 (Meltischblatt 2412,
Wittmund); davon wurden 910 Individuen
vermessen und statistisch bearbeitet.

(Genus TRIPLASIA Reuss 1854.

TRIPLASIA PSEUDOROEMERI
Bartenstein & Brand 1951.

Taf. 2, Fig. 1-5, 8-12; Taf. 3, Fig. 1 a-,
4, 7-11, 13 a, b; Taf. 4, Fig. 4a, b, 6.

* Triplasia pseudoroemeri n. sp. — BAR-
TENSTEIN & BrAND 1951, Valendis, S. 274,
Taf. 3 Fig. 69; Taf. 13 Fig. 362.

. Tetraplasia quadrata n. sp. — BARTEN-
STEIN & Branp 1951, Valendis, S. 275,
Taf. 3 Fig. 72.

. Flabellammina stadthageni n. sp. —
BARTENSTEIN & Branp 1951, Valendis,
S. 269, Taf. 1 Fig. 27, 28.

. Triplasia pseudoroemeri BARTENSTEIN
& BraND. — LEoBLICH & TAPPAN 1952,
Triplasia, S. 15, Taf. 2 Fig. 1a-4bh.

Diagnose — (Neufassung) Eine Art der
Gattung Triplasia mit konvexen bis tlachen
Seitenflichen und zwei, drei oder vier stark
abgestumpften Kanten.

Beschreibung — (Bartenstein & Brand
1951, S. 274) « Gehiduse frei, gleichmilig
breit, ohne Spira, mit dicker Antangskammer,
dreikantig mit konvexen bis geraden (und in
dem jungsten Gehiuseteil bisweilen auch
schwach konkaven) Seiten und stumpt abge-
rundeten Kanten, wenigen, breiter als hohen
Kammern (nur die Endkammer ist hoher als
breit) und leicht geschwungenen, schwach
vertieften Nihten. Wandung feinsandig ag-
olutinierend mit wenigen groberen Kom-
ponenten. Endkammer schwach zugespitzt zv
der lianglichen Miundung, die etwas exzen-
trisch sitzt ».

Bemerkung — Zu Triplasia pseudoroe-
meri werden neben der von Bartenstein &
Brand (1951) unter diesem Namen beschrie-

benen dreikantigen Form auch die vierkantige
« Tetraplasia gquadrata» und die flache « Flu-
bellammiina stadthageni» gestellt. Die Zusam-
menfassung von [riplasia pseudoroemeri und
« Tetraplasia quadrata » zu einer Art ge-
schicht in Ubereinstimmung mit Loeblich &
Tappan (1952) und Ziegler (1959). Loeblich
& Tappan schreiben dazu (S. 16): « The
triangular and quadrate specimens reterred to
above are similar in having an abortive coil
of two large, inflated, adjacent chambers at
the base, followed by the angular later cham-

bers with nearlv flat sides and broadly roun-

ded angles, and a moderately produced, roun-
ded aperture . ..» Zusitzlich zu diesen Be-
merkungen sei hier noch folgendes zur Be-
ortindung der taxionomischen Vereinheitli-
chung der beiden Formen aufgefiihrt:

1) Es sind Ubergangsbildungen zwi-
schen beiden Formen vorhanden;

2) Der Eindellungsgrad der « Tetra-
plasien» ist unterschiedlich, entspricht jedoch
stets dem der dreikantigen Triplasien, mit
denen sie gemeinsam auftreten. Die vierkan-
tigen Gehiause bilden im allgemeinen weniger
als 1% der untersuchten Triplasia-Popula-
tionen.

Aus beiden Beobachtungen geht hervor,
dall es sich bei den vierkantigen Triplasien
nicht um eine selbstandige Art oder Gattung
handelt, sondern um selten auftretende Va-
rianten (Aberrationen) der dreikantigen Not-
malform von Triplasia pseudoroemeri.

Die Zusammenfassung der Gattungen
Triplasia und « Flabellammina » za Triplasia
oeschieht in Ubereinstimmung mit Ziegler
(1959). Die Bearbeitung der Triplasia pseu-
doroemeri-Populationen hat gezeigt, dall die
{flache « Flabellammina stadthageni »  so
hidufie durch Uberginge und Zwischentor-
men mit der dreikantigen « Normalform »
verbunden ist, dall eine Abtrennung als
eigene Art oder Gattung nicht gerechtter-
tigt erscheint (vgl. Taf. 3 Fig. 8-11, 13 a, b;
Taf. 4 Fig. 6).

Hieraus ergibt sich, dall Triplasia pseudo-
roemeri neben der normalen dreikantigen
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Form auch vierkantige Aberrationen und
zweikantige Varianten entwickelt; die drei
Ausbildungen stellen trotz ihrer morphologi-
schen Verschiedenartigkeit zusammen eine
einzige Art dar. Die einzelnen Gehidusefor-
men und ihre Ubergangsbildungen werden
im folgenden gesondert besprochen.

1. Dreikantige Ausbildungsform.

1) Gehiauseform. Die Seiten der
dreikantigen Triplasia pseudoroemeri sind
flach oder schwach konvex, die Kanten
plump abgerundet. Extremvarianten ver-
binden diese Unterart sowohl mit Haplo-
phragmium subaequale als auch mit Tripla-
sia georgsdorfensis. Die Gehiduseseiten kon-
nen so konvex werden, dall die Dreiecksform
im Querschnitt kaum noch wahrnehmbar ist;
entsprechende Extremvarianten gleichen in
allen Merkmalen Haplophragmium subae-
guale (vgl. Tat. 2 Fig. 1, 2, 8, 9). Anderet-
seits kommen auch Varianten mit stark
cingedellten GGehauseseiten und relativ stark
ausgepragten Kanten vor, die in ihrem
Habitus Triplasia georgsdorfensis gleichen
(vgl. Taf. 2 Fig. 5, 12). In metrischen
Daten ausgedriickt lautet die Beschreibung
des Gehiduse-Querschnitts der dreikantigen
Formen (vgl. Kap. C, besonders Abb. 4,
sowie Abb. 2): Die Mittelwerte der Popu-
lationen liegen im Bereich von 1=60-80.
Primitive Extremvarianten werden noch bel
1 = 99 (fast rund im Querschnitt) gefun-
den; progressive Vertreter dieser Art werden
bis zum Wert i = 50 und in seltenen Fil-
len sogar bis i = 40 angetroffen.

2) Kammerzahl. Die Zahl der im ge-
raden Gehduseteil aufeinander folgenden
Kammern betrdgt im Durchschnitt 2,25; im
Mittel sind 40% zweikammerige sowie je
25% ein- und dreikammerige Exemplare
vorhanden. Die vierkammerigen Gehiduse
machen im Durchschnitt ungefihr 10% aus,
sind jedoch nicht in allen Populationen ver-
treten. Individuen mit mehr als vier Kam-
mern im geraden Gehaduseteil wurden nur

sehr selten, solche mit mehr als funt Kam-
mern aullerordentlich selten (unter 1 %)
angetroflen.

3) Linge und Breite. Die maximale
Linge der Gehiuse liegt bei den meisten Po-
pulationen zwischen 1,30 und 1,55 mm. Das
lingste gemessene Exemplar iiberstieg mit
2,12 mm diese durchschnittlichen Maximal-
werte noch betrichtlich. Dreikammerige In-
dividuen haben eine Linge von 0,75-1,45
mm; das liangste dreikammerige Exemplar
mall 1,54 mm. Die durchschnittliche Lange
der dreikammerigen Gehduse betrigt etwas
iber 1 mm; sie schwankt bei den verschie-
denen Populationen zwischen 0,95 und
1,15 mm und erreichte in einem Falle den
Wert 1,22 mm.

Die Breite der Gehiduse schwankt zwi-
schen 0,30 und 0,75 mm.

4) Spira. Bemerkung von Bartenstein
& Brand (1951, S. 274): « Die iltesten
Kammern sind bisweilen etwas unregelmalig
aneinandergereiht und deuten damit den
Beginn der spiralen Einrollung an. Eine
echte Spiralbildung ist dullerlich nicht sicht-
bar...» Dazu ist noch folgendes zu be-
merken: Der Anfangsteil der Gehiause wird
im allgemeinen von zwei bis drei neben-
cinanderliegenden Kammern gebildet. Zu-
weilen werden Exemplare gefunden, bei
denen dullerlich nur eine Anfangskammer zu
crkennen ist. Spira-Ausbildungen mit vier
— in Ausnahmefillen mit fiinf — kreis-
oder halbkreisformig angeordneten Anfangs-
kammern werden relativ selten angetroffen.
Der Prozentsatz der verschiedenen Ausbil-
dungen des Anfangsteils der Gehiuse kann
von einem Verbreitungsgebiet zum anderen
etwas wechseln.

1I. Vierkantige Ausbildungsform.

Beschreibung von Bartenstein & Brand
(1951, S. 275) zu « Tetraplasia quadrata »-
« Gehiuse frei, gleichmalig breit, ohne Spira,
an deren Stelle die altesten Kammern etwas
unregelmillig aneinandergereiht sind, Seiten



nur ganz schwach konkav, Kanten breit ab-
serundet, Querschnitt daher angenihert recht-
eckig. Kammern breiter als hoch, nur die
Endkammer an Hohe zunehmend, Nihte
schwach vertieft und leicht geschwungen,
Gehiduse unten breit gerundet, oben schwach
sugespitzt mit der Andeutung eines Min-
dungsrohrchens und + runder Miindung.
Wandungen fein- bis mittelsandig aggluti-
niert. Der Gehiduse-Querschnitt zeigt breitere
und schmalere Seiten ».

Diese Formen sind sehr selten; sie bilden
in Triplasia  pseudoroemeri-Populationen
weniger als 1% der Exemplare. Uberginge
zu der dreikantigen « Normalausbildung »
wurden mehrfach beobachtet; sie beginnen
im allcemeinen als dreikantige Formen und
schen im Laufe ihrer Ontogenie in vierkan-
tige Gehiduse iiber, doch wurde — wenn
auch seltener — der umgekehrte Weg det
Entwicklung ebenfalls beobachtet. Aut Un-
tersuchungen zur Variabilitdit mullite wegen
der geringen Zahl der aufgefundenen Exem-
plare verzichtet werden.

[11. Zweikantige, flache Ausbildungsform
(vgl. Tat. 3 Fig. 1 a-c).

Beschreibung von Bartenstein & Brand
(1951, S. 269) zu « Flabellammina stadtha-
geni »: « Gehiduse frei, kriftig, Spirale nur
schwach angedeutet (spiraler Anfangsteil
meist erst nach Aufhellung sichtbar), Fol-
sekammern nur wenig zahlreich (selten mehr
als 2-3). Kein bedeutendes Breitenwachstum,
Nihte schwach vertieft, Kanten gerundet,
jingste Kammer rohrenformig zur runden
oder + linglichen Miindung zugespitzt. Kam-
mern bedeutend breiter als hoch, Wandungen
meist feinsandig-agglutiniert. »

Wie oben bereits erwihnt, sind die
sweikantigen Gehiduseformen hiaufig durch
Ubergangsbildungen mit den dreikantigen
und vierkantigen Varianten verbunden. Unter
ihnen sind zwei Gruppen zu unterscheiden:

a) Formen, die zwar drei durchgehen-
de Kanten ausgebildet haben, von denen eine
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iedoch schwicher ist als die beiden anderen,
so dall im Querschnitt ein gleichschenk-
liges, nicht aber ecin gleichseitiges Dreieck
entsteht. Hier findet man alle Uberginge
von fast vollig flachen Bildungen mit einer
nur leichten Andeutung der dritten Kante
bis zu normalen Triplasien mit drei fast
sleichstark ausgebildeten Kanten (vgl. Taf. 3
Fig. 8-11).

b) Etwas seltener, aber auffilliger sind
Triplasien, die im Laufe ihrer ontogeneti-
schen Entwicklung ihren Formentyp wech-
seln. Es werden dabei zwei verschiedene Mog-
lichkeiten verwirklicht: Entweder teilt sich
eine der beiden Kanten auf und bildet auf
diese Weise zwei neue Kanten, so daf} eine
im Querschnitt dreieckige Triplasia entsteht,
oder auf einer urspriinglich flachen Form
setzt unvermittelt eine dritte Kante ein; der
zweite Weg wird bei weitem hiufiger be-
schritten. Uberdies ist — wenn auch sel-
tener — der umgekehrte Gang der Entwick-
lung ebenfalls zu beobachten, also der Wech-
sel von einem dreikantigen Wachstums-
stadium zu einem zweikantigen (vgl. Taf. 3
Fig. 13a, b). Schlieflich kommen auch direk-
te Uberginge von zweikantigen zu vierkan-
tigen Triplasia-Formen vor. In einem Falle
konnte sogar der Wechsel von einer zweikan-
ticen {iber eine vierkantige zu einer dreikan-
tipen I'orm beobachtet werden, der so In
ausgezeichneter Weise den engen Zusam-
menhang der drei in einem einzigen Exem:-
plar vereinigten « Gattungen » aufzeigt (vgl.
Tat. 4 Fig. 6).

Derartige Ubergangsbildungen werden
— im Gegensatz zu den vollig flach ausgebil-
deten Formen — in jeder Population gefun-
den und nehmen mindestens 10%, meistens
jedoch mehr (bis zu 35%) der Gesamtzahl
der in der Population vorhandenen Exem-
plare ein. Entsprechend der geringen Anzahl
der vierkantigen Triplasien trifft man Uber-
cangsbildungen, die von den tlachen Formen
direkt zu jenen vermitteln, nur aullerordent-
lich selten an; sie sind jedoch vorhanden
und konnten hin und wieder beobachtet
werden.
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Im brigen wird die Beschreibung von
Bartenstein & Brand fur die zweikantigen
Varianten wie folgt erginzt:

1) Der zahlenmillige Anteil der flachen
Varianten von Triplasia pseudoroemeri macht
bis zu 35% der Populationen aus, doch kon-
nen diese Formen auch vollkommen fehlen.
Stets vorhanden sind jedoch Ubergangsbil-
dungen, die zwischen dreikantigen und
tlachen Triplasien vermitteln; ihr Anteil an

der Gesamtpopulation betrdgt bis zu einem
Drittel.

2) Die durchschnittliche Kammerzahl
der flachen Triplasia pseudoroemeri und ihrer

Ubergiange zu den dreikantigen Formen liegt
mit etwa 2 etwas unter der der dreikantigen
« Normaltorm »; sie schwankt geringfugig
von Population zu Population und betragt
mindestens 1,6, hochstens 2,3 Kammern.
Im Mittel werden diese Formen aus je etwa
35% ein- und zweikammerigen Exemplaren
gebildet, der Anteil der dreikammerigen In-
dividuen betragt im Durchschnitt 18 %, wih-
rend die vier und fuinfkammerigen Formen
dieser Varianten nur mit wenigen Prozenten
vertreten sind.

3) Die Linge der flachen, zweikam-
merigen Gehiduse schwankt zwischen 0,80
und 1,60 mm; ihre Durchschnittslinge liegt
bei den verschiedenen Populationen zwischen
1,00 und 1,30 mm. Die groften uberhaupt
beobachteten Exemplare mallen bis zu
1,90 mm; in einem Ausnhahmefall wurde
sogar ein 2,03 mm langes Exemplar gefun-
den.

4) Der Gehidusequerschnitt zeigt alle
Uberginge von fast ganz runden bis zu voll-
kommen flachen Ausbildungen (vgl. Taf. 3
Fig. 5-8; Fig. 5 und 6 entstammen Haplo-
phragmium-Populationen). Setzt man die
orolSte Lange im Querschnitt (a)=100% und
berechnet den entsprechenden kleinsten
Durchmesser (b) als Prozentzahl dazu (vgl.
Abb. 3), so zeigen die flachsten Formen
etwa einen Querschnittsindex von 40%.

5) Eine regelrechte Spira mit vier oder
maximal finf kreis- oder halbkreistormig

angeordneten Anfangskammern wird sehr
selten ausgebildet; meistens liegen zwel,
zuweilen auch drei kleine Anfangskammern
nebeneinander, ehe der gerade Teil des Ge-
hiuses beginnt. Zuweilen triffit man auf ein
Exemplar, bei dem nur eine einzige Anfangs-
kammer mit Sicherheit zu erkennen ist.

Abb. 3

QQuerschnitt einer zweikantigen Triplasia pseudo-
roemeri. a = langster Durchmesser, b = kurzester

Durchmesser.

Vorkommen — Die Art tritt im hohen
Ober-Valendis (Astierien- bis Arnoldien-
Schichten) 1m Niedersichsischen Becken stel-
lenweise haufie auf; aullerdem im Ober-

Valendis des schweizerischen Faltenjuras
(Bartenstein & Burri 1954).

Material — Ungefdhr 1420 Exemplare
aus den Olfeldern Lehrte und Georgsdorf
sowie aus der Ziegeleigrube Kuhlemann bei
Stadthagen; von ihnen wurden 1160 Indi-
viduen vermessen und statistisch untersucht.

TRIPLASIA GEORGSDORFENSIS
(Bartenstein & Brand 1949).

Taf. 2, Fig. 6, 7, 13-15; Tat. 3, Fig. 2a,
b, 3a, b, 12, 14, 15; Taf. 4, Fig. 1, 2a, b,
5, 7.

Haplophragmium — murchisoni REUSS
1891 pars. — BrisseL 1891, Aachener
Kreide, S. 15, Tat. 4 Fig. 2, 5, 9.

* Tetraplasia georgsdorfensis BARTEN-
STEIN & BRAND n. sp. — BARTENSTEIN and

BrRAND 1949, Lower Cretaceous, S. 672,
Abb. 9a, b.

. Triplasia emslandensis emslandensis n.
sp. n. subsp. — BARTENSTFIN & BRAND
1951, Valendis, S. 274, Taf. 3 Fig. 65-67.

. Triplasia emslandensis acuta n. sp. n.
subsp. —- BARTENSTEIN & Branp 1951,
Valendis, S. 274, Tat. 3 Fig. 68.
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. Tetraplasia  georgsdorfensis BARTEN- CUriplasia emslandensis emslandensis BAR-
STEIN & BRAND. — BARTENSTEIN & BRAND TENSTEIN & BRAND 1951. — BARTENSTEIN,
1951, Valendis, S. 275, Tat. 3 Fig. 70-71. BETTENSTAEDT & Borrr 1957, Trinidad,

. Triplasia georgsdorfensis (BARTENSTEIN S. 18, Taf. 1 Fig. 21a, b; Taf. 2 Fig. 25a, b.

and BrRAND). — LOEBLICH & TaPPAN 1952,
I'riplasia, S. 12, Taf. 1 Fig. 17a-21b.

. Triplasia  acuta BARTENSTEIN and
Branp. — LoeBLicH & TaprpaN 1952, Tri-

plasia, S. 12, Tat. 2 Fig. 6a, b.

. Triplasia emslandensis acuta BARTEN-
STEIN & BRAND 1951. — BARTENSTEIN, BET-
TENSTAEDT & Borri, 1957, Trinidad, S. 18,
Taf. 2 Fig. 26a, b, 38.

? Frankeina diaffaensis n. sp. — SIGAL ? Triplasia cf. emslandensis BARTEN-
1952, Crétacé, S. 15, Abb. 8. STEIN & Branp 1951. — Lurze 1960,

ERLAUTERUNGEN ZU TAFEL 2

Alle Stiicke im Archiv der Preussag (Hannover).
Vergroflerung der big. 1-15 etwa 40:1.

Fig. 1-7

8-15

10

11

13
14

15

- Triplasia pseudoroemeri und Triplasia georgsdorfensis in dreikantiger Ausbildung. Triplasia pseudo-

roemeri gleicht mit ihren ancestralen Extremvarianten (Fig. 1 und 2) morphologisch der Art
Haplopbragmium subaequale.

- Aufsicht auf die Mundungen von I7riplasia pseudoroenieri und Triplasia georgsdorfensis in drei-

kantiger Ausbildung; die Figuren zeigen aen Querschnitt der Formen. Fig. 8§ und 9 sind an-
cestrale Extremvarianten von Triplasia pseudorocmeri, die morphelogisch der Art Haplophrag-
mium subaequale gleichen.

- Triplasia pseudoroemzeri Bartenstein & Brand 1951, ancestrale Extremvariante. — Astierien-

bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 1/60; 1=98,1.

- Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, ancestrale Iixtremvariante. — Astierien- bis

Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kublemann ber Stadthagen, Pr. 23/60; 1=82,3.

- Triplasia pseudorcemeri Bartenstein & Brand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der

Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60; 1=779.

- Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951. -— Astierien- bis Arnoldien-Schichten der

Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadtragen, Pr. 3/60; 1=69,5.
Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Biand 1991, progressive Extremvariante. — Astierien-
bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann ber Stadthagen, Pr. 1/60; 1=52,3.

- Triplasia georgsderfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Georgsdort

11, K. 553-555 m, unten; 1=44,/.

- Triplasic seorgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949), progressive Extremvariante. — Noricum:-

Zone der Bohrung Georgsdorf 11, K. 553-555 m, unten; 1=34,1.

- Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, ancestrale Extremvariante. — Astierien-

bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 23/60; 1=96,8.
Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, ancestrale Extremvariante. — Astierien-
bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann ber Stadthagen, Pr. 8/60; 1=88,2.

- Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der

Ziegeleisrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60; 1=753.

- Triplasia bseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der

Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 3/60; 1=67,3.
Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, progressive Extremvariante, — Astierien-
bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 3/60; 1=54,7.

- Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Georgsdort

49, K. 575,6-578 m, Krone; 1=442.

- Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricumi-Zone der Bohrung Georgsdort

19, K. 400-404 m; 1=40,0.

- Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949), progressive Extremvariante. — Astierien-

bis Arnoldien-Schichten der Bohrung Georgsdort 31, K. 576,6-581,6 m, unten; 1=342.
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Callovien und Oxfordien, S. 441, Tat. 27
Fig. 13.

Diagnose — (Neufassung) Eine Art der
Gattung Triplasia mit konkaven Seitentld-
" ¥ @ . -1.

chen, drei oder vier dick gerundeten bis
schmal zugeschiarften Kanten und einer aus
zwei bis vier Kammern bestehenden Spira.

Beschreibung — (Bartenstein & Brand
1949, S. 672) « Test free, elongate, regularly
increasing in size. Earliest chambers rarely
recognizable but planispirally coiled (often
the coiled part is only suggested by the irre-
oularity of the juvenile chambers), later
chambers uncoiled, quadrangular, walls de-
pressed with more or less rounded edges;
sutures somewhat depressed. Walls rather
coarsely arenaceous. Aperture terminal, cen-
tral, round or somewhat elongate ».

Bemerkung — Die von Bartenstein &
Brand gegebene Beschreibung bezieht sich
auf den vierkantigen Holotyp von « Tetra-
plasia eeorgsdorfensis », die auch Holotyp
und Artnamen fiir die spidter aufgestellte
und mit ihr synonyme dreikantige « Tripla-
sta emslandensis » liefert. Ein derartiges Vor-
ochen ist nach den Nomenklaturregeln unum-
odnglich, obwohl die dreikantigen Formen
(« Triplasia emslandensis ») bei weitem hau-
figer sind und als « Normalformen » ange-
sechen werden miissen, die nur in seltenen

Ausnahmefillen vierkantige Varianten ausbil-
den. Dic Beschreibung fiir « Triplasia emslan-

densis ewmslandensis » lautet: (Bartenstein &
Brand 1951, S. 274) « Gehiuse frei, linglich-
cedrungen, ilteste Kammern spiral eingerollt,
meist sehr dick, jiingere Kammern gestreckt,
dreikantig mir konkaven Seiten und + breit
abeerundeten Kanten. Gehiduse allgemein
sehr plump, gerade oder schwach gebogen
wachsend, grofite Breite mit der jlingsten
Kammer erreicht, Miindung kreisrund oder
linglich inmitten der kurzrohrentormigen
oder auch ldnger zugespitzten Endkammer.
Nihte vertieft, Wandungen agglutiniert, mit-
tel- bis feinkornig. Nicht selten treten aus-
oewachsene Einzelkammern aut (Fig. 606),

die durch besonders starke Abschnirung der
Nihte und schlieflich Abtrennung der Kam-
mern gebildet und deren Zugehorigkeit zu
dieser Art erwiesen sein diirtte.

Es sind 2 Formengruppen zu unterschei-
den: eine Form (Fig. 67) mit dicker, aber
deutlicher Spira und abgestumpfter Endkam-
mer (Hauptverbreitung im Ober-Valendis),
cine andere Form (Fig. 65) mit lang-zugespitz-
ter Endkammer, fehlender Spira und Net-
oung zu Absonderung von Einzelkammern
(Fig. 66; Hauptverbreitung im Unter-Hau-
terive) ».

Die von DBartenstein & Brand (1951,
S. 274) gegebene Beschreibung der mit Trz-
plasia georgsdorfensis ebentfalls synonymen
« Triplasia emslandensis acuta » lautet: « Ge-
hiuse frei, lang, dlteste Kammern spiral ein-
aerollt, jedoch Spira + unsichtbar, dreikantig
mit scharfen Kanten und wechselnd stark
ausgehohlten Seiten. Nihte wenig vertieft,
stark geschwungen, Wandungen meist mit-
telkédrnig bis feiner agglutiniert. GrolSte Brei-
te bei geringem und gleichmidlfigem Breiten-
wachstum im jiingsten Gehiuseteil. Endkam-
mer oben abgestutzt, Mitndung unregelmaldig
linglich, auf kleinem Miindungshals sitzend».
Triplasien, auf die diese Beschreibung zutriftt,
wurden in den untersuchten Proben selten
angetroffen, waren dann aber immer als Ex-
tremvarianten mit den Triplasia georgsdorfen-
sis-Populationen unmittelbar verbunden und
traten auch in den Variationskurven nie als
selbstindige Maxima in Erscheinung. Zwar
wurden die Kurven aufgrund der Eindellung
der Gehiuseseiten hergestellt, nicht aber im
Hinblick auf die Kantenausbildung der Indi-
viduen. Diese steht jedoch bei den Triplasien
in Korrelation mit dem Eindellungsgrad der
Gehiuseseiten: Je primitiver die Exemplare
gebaut sind, um so plumper sind durch-
schnittlich auch ihre Kanten; andererseits
sind die Gehause im allgemeinen um so
scharfkantiger, je tiefer ihre Seitentlachen
eingebuchtet sind. Insofern ist das Eindel-
lungsmal der Gehiuseseiten gleichzeitig auch
ein Mafstab fiir die Zuschirfung der Gehau-

sekanten.
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ERLAUTERUNGEN ZU TAFEL 3

Alle Sticke 1m Archiv der Preussag (Hannover).
Vergroflerung der Fig. 1a-3b und Fig. 5-15 etwa 40:1, Fig. 4 80:1.
Ubergangsformen der Arten Haplopbragmium subaequale, Triplasia pscudoroemeri und Triplasia georgsdor-

fensis.

bFig. lac - Flache, zweikantige Ausbildung von Triplasia pseudorocmeri.

Fig.

2a-3b - Vierkantige Formen von Triplasia georgsdorfensis.

4 - Anschlifl von Triplasia pseudoroemeri (tlache Ausbildungsform).

5-8 - Ubergang von im Querschnitt runden zu flachen Formen; Aufsicht auf die Miindungen.

8-11 - Ubergang von flachen zu dreikantigen Tormen durch Ausbildung einer durchgehenden dritten
Gehdusekante; Aufsicht auf die Mindungen.

12 - Ubergang von dreikantiger zu vierkantiger Gehiuseausbildung.

13a, b - Ubergang von dreikantiger zu zweikantiger Gehduseausbildung.

14-15 - Ubergang von vierkantigen zu dreikantiger Formen.

1 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, flache Gehiuseform. — Astierien- bis Ar-
noldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60;

a) Aufsicht auf die breite Seite;
b) Aufsicht auf die Schmalseite:
c) Autsicht auf die Mundung.

2 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949), vierkantige Gehiuseform. — Noricunz-
Zone del Bohrung Georgsdorf 2, K. 458 -465,55 m, Kopf;

1) Seitenansicht;
b) Aufsicht auf die Mundung.

3 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949), vierkantige Gehauseform. — Noricum-
/Zone der Bohrung Georgsdorf 12, K. 303,55-506,1 m, oben:

a) Seitenansicht;
b) Aufsicht auf die Mindung.

4 - T'riplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, tlache Gehiduseform. — Astierien- bis
Arnoldien-Schichten der Ziegeleigtube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60; Anschliff.

5 - Haplophragmium subaequale (Mjatliuk 1939). — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der Boh-
rung Lehrte 43, K. 1112,0-1117,0 m, Krone; i=fast 100.

6 - Haplopragmium subaequale (Mjatliuk 1939). — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der Ziege-
leigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 2/60.

7 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, flache Gehiuseform. — Astierien- bis
Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 9/60.

8 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, flache Gehiauseform. — Astierien- bis
Arnoldien-Schichten der Ziegeleigtube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 10/60.

9 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, flache Gehduseform. — Astierien- bis
Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60.

10 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten
der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60.

11 - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, progressive Extremvariante. — Astierien-
bis Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 11/60; 1=58,0.

12 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Astierien- bis Arnoldien-Schichten
der Bohrung Georgsdorf 31, K. 576,6 -581,6 m, unten. Ubergang aus der drei- in die vierkan-
tige Gehduseausbildung durch Aufspaltung einer Kante.

13a, b - Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & DBrand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der
Bohrung Lehrte 39, XK. 1120,6-1122,35 m, Krone. Ubergang von der drei- in die zweikantige
Gehauseausbildung durch Aussetzen einer Kante.

a) Aufsicht auf die breite Seite;
b) Aufsicht auf die Schmalseite.

14 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Georgsdorf
12, K. 503,55-505,1 m, unten. Ubergang von der vier- in die dreikantigse Gehiuseausbildung
durch Konvergenz zweier Kanten.

15 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Georgsdort

49, K. 575,6-578 m, Krone. Ubergang von der vier- in die dreikantige Gehiduseausbildung
durch Aussetzen einer Kante.
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Die Zusammentassung von « Triplasia
emslandensis » und « Tetraplasia georgsdor-
fensis » (vgl. Tat. 3 Fig. 2a-3b) zu einer Art
geschieht in Ubereinstimmung mit Loeblich
& Tappan (1952), Hagn (1953) und Ziegler
(1959). Loeblich & Tappan schreiben dazu
(S. 13-14): « As similar transitional forms
are found in nearly every species of Triplasia
the present writers believe the triangular
and quadrangular forms to be congeneric and
conspecific as well, as gradations are so fre-
quent in the various species. Furthermore,
I'. georgsdorfensis and T. ewslandensis ems-
landensis are similar in other respects, as
can be seen from the figures and descriptions,
and have almost identical geologic ranges,
the triangular forms being somewhat more
abundant, as is true of all species yet ob-
served by the writers . . . » Ergidnzend zu den
Bemerkungen von Loeblich & Tappan sei
hier fiir das bearbeitete Material noch fol-
sendes ausgefiihrt:

a) Wie die beiden Autoren richtig
vermutet haben, sind Ubergangsformen zwi-
schen den dreikantigen und vierkantigen
Gehdusetvpen vorhanden; sie treten wihrend
des untersuchten Zeitraums immer wieder
auf: Dreikantige Gehiduse konnen am Ende
threr Entwicklungszeit vierkantige Kam-
mern ausbilden und umgekehrt. Die vierte
Kante wird bei diesen Zwischenformen erst
in der zweiten oder dritten Kammer aus-
gebildet und entsteht dann entweder durch
zusdtzliche Bildung einer weiteren Kante
zwischen zweil anderen oder — in seltenen
Fallen — durch Aufspaltung einer Kante in
zwel neue (vgl. Taf. 3 Fig. 12). Umgekehrt
entstehen dreikantige Gehiuse aus vierkan-
tigen Triplasien ebenfalls auf den beiden
vergezeichneten Wegen: Entweder setzt die
vierte Kante plotzlich aus, oder sie ver-
schwindet durch Vereinigung zweier Kanten

.p-,_

des vierkantigen Stadiums (vgl. Taf. 3
Fig. 14, 15). Schlielllich sind Formen be-
kannt, die als dreikantige Gehiuse begin-
nen, dann vierkantig werden und am Schluf

wieder mit einem dreikanticen Wachstums-
stadium enden (vgl. Taf. 4, Fig. 5). Uber-

dies kommen — allerdings sehr selten —
Individuen vor, die zwischen den drei « nor-
malen » Kanten zwei weitere Auswiichse
zeigen, so dall hier sogar die Entstehung
[ = . . 9 . . ,

tiintkantiger Triplasien angedeutet wird (vgl.

Tat. 4, Fig. 7).

b) Der Findellungsgrand der « Tetra-
plasien » ist unterschiedlich, entspricht je-
doch dem der dreikantigen Triplasien, mit
denen sie gemeinsam auftreten. Die vier-
kantigen Gehduse bilden im allgemeinen
2-6% der untersuchten Triplasia-Populatio-
nen, doch kann dieser Prozentsatz auch etwas
hoher sein; andererseits konnen vierkantige
Formen zuweilen in einer Population {ibet-
haupt fehlen.

Aus allen diesen Beobachtungen geht
hervor, dall es sich bei den vierkantigen Tri-
plasien nicht um eine selbstindige Art oder
Gattung handelt, sondern um selten auf-
tretende Varianten der dreikantigen « Not-
malform » von Triplasia georgsdorfensis.

Zuweilen treten Triplasien auf, die in
cinem Teil ihres Gehduses die dreikantige
Normalform zeigen, daneben aber auch
zweikantige Kammern ausgebildet haben. In
den meisten dieser Fille sind die ersten
Wachstumsstadien flach, wihrend erst die
jingeren Kammern die normale Dreikan-
tigkeit entwickeln (vgl. Taf. 4 Fig. 1). Der
umgekehrte (Gang der ontogenetischen Ent-
wicklung wurde nur in wenigen Ausnahme-
fillen beobachtet. Aullerdem kommen —
wenn auch selten — Ubergidnge von zwei-
kantigen zu vierkantigen Gehausen vor (vgl.
Tat. 4 Fig. 2a, b). Echte flache. « Flabellam-
mina »-artige Formen wurden in den untet-
suchten Populationen nicht gefunden, ledig-
lich bei zwei Einzelindividuen (=0,08%
der untersuchten Exemplare) war die noch
sichtbare dritte Gehausekante so schwach
ausgebildet, dall eine zweikantige Form
vorzuliegen schien.

Mit den Triplasien zusammen wurden
vereinzelt auch Vertreter der Art Haplophrag-
mium subaequale gefunden, die jedoch von
den Tripiasia-Populationen sowohl morpho-
logisch als auch statistisch deutlich getrennt
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sind und keine Uberginge mehr bilden; sie
konnen an Triplasia georgsdorfensis nicht
angeschlossen werden und sind daher im
Unter-Hauterive taxionomisch als eigene Art

zu betrachten.
Die Beschreibungen von Bartenstein &

Brand werden fiir die untersuchten Popula-

deutschlands in Bezug auf die Variabilitat
der dreikantigen Gehiuse wie folgt ergéinzt.

1) Gehduseform. Triplasia georgsdor-
fensis ist im Querschnitt dreieckig mit kon-
kav eingedellten Dreieckseiten. Primitive
Extremvarianten zeigen plumpe Dreiecksform
mit geraden bis schwach konkaven Seiten;

tionen aus dem QOber-Valendis Nordwest- sie entsprechen im Aussehen den dreikan-

ERLAUTERUNGEN ZU TAFEL 4

Alle Stiicke im Archiv der Preussag (Hannover).

Vergrosserung etwa 40: 1.

Ubergangsformen der Arten Haplophragmium subaequale. Triplasia pscudoroewmeri und Triplasia georgs-
dorfensis.

Fig. - Ubergang von flacher zu dreikantiger Gehduseausbildung.

- Ubergang von flacher zu vierkantiger Gehéduseausbildung.

- Ubergang von runder zu vierkantiger Gehiduseausbildung.

- Ubergang von runder zu flacher Gehduseausbildung.

- Ubergang dreikantig - vierkantig - dreikantig.

- Ubergang flach - vierkantig - dreikantig.

- Bildung von Auswiichsen zwischen den Kanten.

IS Y, I SRV NS R

big. 1 - Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Broistedt
39 b, K. 810-812 m, Krone. Ubergang von der zwei- in die dreikantige Gehduseausbildung
durch Einsetzen einer Kante.

2 . Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der
Bohrung Georgsdorf 31, K. 576,6-581,6 m, unten. Ubergang von der zwei- in die vierkantige
Gehiuseausbildung durch Einsetzen zweiet Kanten.

a) Aufsicht auf die Schmalseite;
b) Aufsicht auf die Mindung.

- Haplophragmium subaequale (Mjatliuk 1939). — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der Boh-
rung Lehrte 32, K. 1131,9-1133 m, Krone. Ubergang von der zylindrischen in die vierkantige
(Gehauseausbildung.

a) Seitenansicht;
b) Aufsicht aut die Miundung;
¢) Aufsicht auf den Anfangsteil des Gehiuses.

4 . Triplasia pseudoroemeri Bartenstein & Brand 1951, ancestrale Extremvariante. — Astierien- bis
Arnoldien-Schichten der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 23/60. Ubergang von der
syvlindrischen in die flache Gehauseausbildung.

a) Aufsicht auf die breite Seite;
b) Aufsicht auf die Schmalseite.

5 . Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Georgsdorf
9. K. 592,7--598 4 m, ca. 598 m. Ausbildung eines vierkantigen Gehiauseabschnitts zwischen zwel
dreikantigen durch Divergenz bzw. Konvergenz ein und derselben Kante; das vierkantige und
das darauf folgende dreikantige Stadium gehoren beide -der FEndkammer an, die hier also bi-
morph gestaltet 1ist.

6 . Triplusia pseudoroemeri Bartenstein & DBrand 1951. — Astierien- bis Arnoldien-Schichten der
Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen, Pr. 8/60. Ubergang von einer zweikantigen Uber eine
vierkantige in eine dreikantige Gehduseform; die vorletzte Kammer hat vier Kanten ausgebildet,
die Endkammer nur drei: Aufsicht auf die Schmalseite, orientiert nach dem zweikantigen Gehau-
seteil.

7 . Triplasia georgsdorfensis (Bartenstein & Brand 1949). — Noricum-Zone der Bohrung Rhaude 3,
K. 2126,72118,7 m, 04 m uber Krone. Ausbildung von Auswiichsen beiderseits der vor-

deren Kante, so daf die vorletzte Kammer fiinfkantig ausgebildet ist.

3
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tigen FExemplaren von Triplasia pseudo-
roemeri, mussen jedoch der Art Triplasia
seorgsdorfensis  zugerechnet werden, mit
deren Populationen sie unmittelbar verbun-
den sind.

In metrischen Daten wiedergegeben lautet
die Beschreibung des Gehidusequerschnitts
der dreikantigen Triplasia georgsdorfensis
(vgl. Kap. C, besonders Abb. 4, sowie
Abb. 2). Die Mittelwerte der Populationen
liegen im Bereich von i = 40-60. Primitive
Extremvarianten werden noch bei 1 = 77,5
angetroften, progressive Vertreter dieser Un-
terart sind bis zu dem Wert i = 28,8 vor-
handen.

2) Kammerzahl. Die durchschnittliche

Anzahl der Kammern im geraden Gehiuseteil
der dreikantigen Triplasia georgsdorfensis
betriagt 2,60; im Mittel sind etwa 30% je
zwel- und dreikammerige und 20% ein-
bzw. vierkammerige Gehduse vorhanden.
Fintkammerige Exemplare sind selten. Bei
T'riplasien mit mehr als finf Kammern liegt
die Hiufigkeit unter 1%; in vielen Popula-
tionen fehlen solche Gehiuse tiberhaupt.

3) Linge und Breite. Die maximale
Gehduselinge der Art liegt zwischen 1,653
und 2,30 mm. Fur die drei- und vierkam-
merigen (Gehiduse gelten die in Tab. 1
zusammengestellten Werte. Die Breite der
(vehduse schwankt zwischen 0,35 und
1,10 mm.

dretkammerige | vierkammerige

Gehause | Gehause

Durchschnittsliange etwa 1,20] etwa 1,40

Schwankungsbereich det
Durchschnirtslange  bei

den verschiedenen Popu- 1,05-1,40 | 1,35-1,65
lationen
Schwankungsbereich der 0.80-1.65 | 0.90-2,00

Finzelindividuen

Tab. 1. Langenwerte der drei- und vierkammerigen
Formen der Triplasia georgsdorfensis. Angaben in
mim.

4) Spira. Der Anfangsteil der Gehause
besteht im Durchschnitt aus zwel, manchmal
aus drei nebeneinanderliegenden kleinen An-
fangskammern. Der meist hervortretende
Proloculus liegt in Bezug auf die Langsachse
des ausgewachsenen Gehauses seitlich. Exem-
plare ohne Spira lieffen sich nicht eindeutig
feststellen; sie sind wahrscheinlich nicht vor-
handen. Gehduse mit vier Anfangskammern
sind sehr selten. Exemplare mit mehr als vier
[nitialkammern konnten nicht aufgefunden
werden; es ist jedoch ein Vorkommen auch
solcher Gehiduse nicht vollig ausgeschlossen,
da die Auszdhlung der Anfangskammern sehr
schwierig ist.

Aut Untersuchungen zur Variabilitat der
vierkantigen Varianten mullite wegen der
geringen Zahl der aufgefundenen Exemplare
verzichtet werden.

Vorkommen — Im Niedersiachsischen
Becken Nordwestdeutschlands tritt  Tripla-
sia georgsdorfensis bereits im hohen Ober-
Valendis auf, wird vor allem aber in der
tieferen noricum-Zone stellenweise hiufig.
Seltene Funde aus dem nordwestdeutschen
Unter- und Over-Hauterive bis hinauf in die
lenuis-fone werden von Zedler (1961) auf-
oefithrt.  Auf der Pompeckj’schen Scholle
konnte Triplasia georgsdorfensis bisher noch
nicht beobachtet werden; die Art tritt also
anscheinend nur im Niedersichsichen Becken
auf. Dies mag damit zusammenhingen, dal}
das Hauterive-Meer die Pompeckj’sche Schol-
le nur zogernd und stellenweise eroberte und
dall die dortigen Flachwasserbedingungen
diesen progressiven Triplasien nicht zusagten.

Im schweizerischen Faltenjura wird die
Art als « Triplasia emslandensis » im Ober-
Valendis verzeichnet (Bartenstein & Burri
1954); da sie aber lediglich in der Tabelle
angegeben ist und weitere Hinweise fehlen,
lalt sich nicht entscheiden, ob es sich hierbei
bereits um echte georgsdorfensis-Formen
oder nur um progressive Extremvarianten
von Triplasia pseudoroemeri-Populationen
handelt.

Aus dem Rhoénetal (Tour de Bezaudun)

wurden primitive Formen von Triplasia
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georgsdorfensis im Grenzbereich Valendis/
Hauterive gefunden.

Aus Algerien beschreibt Sigal (1952) eine
« Frankeina djaffaensis » aus dem Hauterive
und Barréme, die mit unserer Form mog-
licherweise synonym ist (vgl. Bartenstein,
Bettenstaedt & Bolli 1957, S. 18). Da jedoch
eine ausfihrliche Beschreibung fehlt, [4[5¢
sich Genaueres nicht dariiber sagen. Nach
der Abbildung handelt es sich bei den dort
aufgetundenen Individuen um relativ ance-
strale Triplasien, deren unmittelbare Bezie-
hung zu den nordwestdeutschen Exemplaren
jedoch etwas fraglich erscheint (vgl. Kap. E).

Die aus dem Barréme von Trinidad be-
schriebenen georgsdorfensis-Formen sind ihret

hohen stratigraphischen Stellung entspre-
chend sehr progressiv und fiigen sich in das
Evolutionsbild der nordwestdeutschen Ver-
treter gut ein.

Material — Etwa 2450 Exemplare, von
denen 2230 genauer untersucht, vermessen
und statistisch ausgewertet werden konnten.
Das Material stammt aus den Olfeldern

Georgsdorf, Hover (MeBtischblatt 3625,
Lehrte), Broistedt (Meftischblatt 3827,
Lesse und 3828, Barum) und aus der Boh-
rung Rhaude 3 (MelStischblatt 2711, Nort-
MOOT ).

/uzammenfassend wird noch einmal eine
Ubersicht iiber die Morphologie der oben
behandelten Arten gegeben. In Tab. 2 sind

Gattung, Art i Beschreibung

95-100 Im Querschnitt runde Formen mit unwesentlichen Unregel-
mafigkeiten im Umfang.

90-95 Im Querschnitt runde Formen mit deutlichen UnregelmiflSig-

Haplophragmium keiten im Umftang.
subaequale 85-90 Starke UnregelmiRigkeiten im Umfang, die eine Dreieckstorm
manchmal ahnen lassen; in seltenen Fillen bereits angedeutete
Dreiecke im Querschnitt,

20-85 Plumpe, unregelmillige Gehidusequerschnitte, bei denen eine
Dreiecksform meistens bereits klar angedeuter ist; Ubergangs-
formen zu Triplasia pseudoroemeri.

70-80 Triplasia pseudoroemeri mit im Querschnitt plumper Dreiecks-

Triplasia form; Dreieckseiten gerade bis schwach konvex.
pseudoroemeri 60-70 Im Querschnitt dreieckige Formen, deren Seiten gerade ver-
laufen und im allgemeinen noch nicht oder sehr wenig ein-
gedellt sind.

55-60 Triplasien, deren Kammerseiten z.T. noch flach, z.T. schon
schwach eingedellt sind; Ubergangsformen zu Triplasia pseudo-
roemerat.

Triplasia
georgsdorfensis 00-55 Im Querschnitt deutlich eingedellte Formen.
40-50 Tief eingedellte Triplasia georgsdorfensis-Gehiuse.
30-40 Sehr stark eingedellte Formen. Selten.
5

Tab. 2. Bestimmungsschliissel fiir die Formen aus den Triplasia-Haplophragmiunmi-Faunen. i = Eindellungsmals
der Gehauseseiten (vgl. Kap. C, bes. Abb. 4).
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die einzelnen Gruppen der runden bis drei-
kantigen Exemplare nach dem Eindellungs-
orad der Gehiduseseiten geordnet und kurz
charakterisiert. Die Tabelle stellt eine Ver-
bindung her zwischen dem morphologischen
Bild und der statistischen Index-Zahl i (vgl.
Kap. C) und liefert damit einen DBestim-
mungsschliissel fiir die drei Arten. Dabei ist
zu berticksichtigen, dald jede Population Ex-
tremvarianten enthilt, die morphologisch
von der Mehrzahl der Formen abweichen.
Zur Bestimmung einer Population miissen
daher die hdufigsten Mittelvarianten heran-
gezogen werden.

C. BIOMETRISCHE METHODIK

Bartenstein & Brand (1951, S. 275)
bemerken bei der Beschreibung von Tripla-
sza pseudoroemeri u.a.: « Non Triplasia ems-
landensis  emslandensis unterscheidet sich
unsere Art durch den abweichenden Gehiuse-
Querschnitt, doch deutet gerade die bisweilen
konkave Wandungsbildung des jiingsten Ge-
hiauseteils (z.B. Fig. 362) auf eine entfernte
Verwandtschaft hin ». In derselben Arbeit
schreiben die beiden Autoren an anderer
Stelle (S. 273) uber Haplophragmium subae-
quale: « Unentwickelte Gehduse (Fig. 63),
die im Sediment nicht selten auftreten, sind
nicht immer einwandfrei unserer Art zuzu-
ordnen. Sie haben z.B. Ahnlichkeit mit Ju-
gendformen von Triplasia sp. (Eichenberg
1934, Hauterive, Taf. 17 Fig. 2), die be-
stenfalls durch eine Kantenbildung der jiing-
sten Kammer ihre Gattungszugehorigkeit
ahnen lassen ... ». Aus beiden Zitaten sowie
aus eigenen Beobachtungen geht hervor, dald
der entscheidende Unterschied der drei ge-
nannten Arten in der Ausbildung des Ge-
hdusequerschnitts bzw. der Kanten liegt. Bei
der biometrischen Untersuchung wurde daher
der Hauptwert auf die Messung des Quet-
schnitts der Gehiduse gelegt. Die Ergebnisse
haben dieses Merkmal als wesentliches Cha-
rakteristikum fir die Unterscheidung der
dreikantigen Formen bestdtigt. Im folgenden
werden die Messungen und deren Auswer-
tung beschrieben.

Auf eine Begrindung der Anwendung biometri-
scher Methoden zur Kldrung phylogenetisher Pro-
bleme wird verzichtet, da derartige Erorterungen in
anderen Veroffentlichungen der letzten Zeit wieder-
holt vorgenommen wurden (vgl. Simpson 1953 und

Grabert 1959).

Die untersuchten Gehiuse sind im Quetr-
schnitt dreieckig. Die Dreieckseiten sind
bei ancestralen Formen konvex bis fast vol-
lig rund (Haplophragmium subaequale), bei
fortschrittlichen Individuen werden die Seiten
des Dreiecks dagegen zunehmend konkav
bis zur Entstehung von sehr stark eingedell-
ten Exemplaren. Um die Form des Gehiu-
sequerschnitts durch eine einfache Zahl aus-
zudriicken, wurde bei Aufsicht auf die End-
kammer das Verhiltnis des groflten und des
kleinsten Abstandes vom Mittelpunkt be-
stimmt. Dazu wurde jedes einzelne Exemplar

senkrecht gestellt (Abb. 4).

R1
r;3 r1

M

r» R2
Abb. 4

Triplasia georgsdorfensis im Querschnitt.

Die Messungen wurden mit einem Okularmikro-
meter vorgenommen bei 72-facher und in etnigen
Faillen bei 80-tacher V ergroﬁemng Die verschiedene
Vergroflerung spielt keine Rolle, da nicht die Mel’-
werte selbst, sondern deren Verhaltmszahlen (r: R)
Zur Verwendung kommen. Bei 72-facher Vergrofle-
rung entspricht ein Teilstrich 0,014 mm; bei 80-
facher Vergroflerung betrigt jeder Teilstrich 0,025
mm, da in diesem Fall ein anderes Mellokular ver-
wendet wurde. Zwischen Zwei Teilstrichen liegende
Werte wurden auf halbe oder ganze Malizahlen ab-
gerundet.,

Im einzelnen wurden folgende Mel’- und
Rechenschritte durchgetiihrt:

1) Messung der drei grofften Abstdn-
de (R,, R,, R,) vom Mittelpunkt des Quer-
schnitts (M).

2) Berechnuny des Durchschnittswer-
tes (T{) der drei Melizahlen.
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3) Messung der drei kleinsten Abstin-
de (r,, r., r;) vom Mittelpunkt des Quer-
schnitts.

4) Berechnung des Durchschnittswer-
tes G).

5) Berechnung des Index’ (i) aus den

beiden Durchschnittswerten (R und r). Dabei

Beispiel:

R, = 8,0 Teilstriche,
R, = 9.0 Teilstriche,
R, = 8,5 Teilstriche,

R=(R,+R,+R,):3 = 85
I

wird der grofle \X’e_rtmﬁ~ = 100 gesetzt und
der kleine Wert (r) als Prozentzahl dazu
berechnet.

6) Vergleich des so erhaltenen Index-

wertes mit dem morphologischen Bild, um
Rechenfehler auszuschalten.

i

r, = 4,0 Teilstriche,
r, = 6,0 Teilstriche,
r, = 7,0 Teilstriche;

i

Teilstriche,

= (r,+ ro+ ry):3 = 5,7 Teilstriche;

570

_— 100 : 1

R:‘;:]_OO:i;i: =

Die Verwendung von Indizes in der angegebenen
Form hat gegeniiber einer einfachen Verhaltnis-

Eerechnung ( m-—%—) den Vorteil, dal die bei der

Indexberechnung erhaltenen Werte sich mit linearer
Vergroflerang von r bei unverandertem R ebenfalls
linear vergrofern, wiahrend die bei einer normalen
Verhiltnisberechnung entstehenden Briiche bei li-
nearer Vergroflerung von r und unverandertem R
eine nichtlineare Veranderung zeigen, wie sich auch
aus Tab. 3 ergibt.

R =1
o I N — ———

0 01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 |r

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 | 1=

R
R
% 100 50 33 25 20 1.7 1.4 125111 1,00| V=
I
- . 100 r . .
I'ab. 3. Indexwerte (1 = MRM-—) und Verhaltniswerte
(V = R ) bei unverdndertem R und linearer Ver-

r
grolSerung von r.

Die gewonnenen Indexwerte erstrecken
sich von 28,8 (am stdarksten eingedelite Ge-
hauscformen) bis 99,9 (Gehiuse mit rundem
Querschnitt), also tiber eine Skala von ins-
gesamt 71,2 Maleinheiten. Um eine Aus-
wertung der Melergebnisse in Form von
Variationskurven zu ermoglichen, war es
zunichst notwendig, die Indexwerte in Klas-
sen zusammenzufassen. Insgesamt wurden 24
Klassen gebildet, die jeweils drei Indizes um-
fassen: Die erste Klasse schlielt die Werte

8 5 , 1= 67,1.
von 28,0 bis 30,9 ein und ist charakterisiert
durch den mittleren Indexwert 29,5 (abgerun-
det aus 29,45); die zweite Klasse mit dem
mittleren Indexwert 32,5 enthidlt die Mel’-
werte von 31,0 bis 33,9; die 24. Klasse mit
dem mittleren Index 98,5 umfallt die Indizes
von 97,0 bis 99,9. Exemplare mit dem In-
dexwert 100,0 miilSten einen mathematischen
Kreis oder ein gleichseitiges Sechseck als
Querschnitt zeigen; solche Individuen kom-
men nicht vor. Die so erhaltenen Index-
Klassen werden mit ihrem mittleren Index-
wert bezeichnet.

Tragt man die Index-Klassen auf der
Abszisse in cin Koordinatensystem ein, auf
dessen Ordinate die Anzahl der Individuen
angegeben ist, so erhdlt man die Variations-
kurve einer Population (Populationskurve).
Es sei dies demonstriert am Beispiel einer
Probe aus dem Unter-Hauterive der Bohrung
Georgsdorf 39 (Abb. 5).

Die Populationen setzen sich aus Exem-
plaren mit verschiedener Kammerzahl zusam-
men. Bei der Vermessung der Triplasien
konnte naturgemill immer nur die Endkam-
mer beriicksichtigt werden, die nach der
jeweiligen Ausbildung der Individuen die
erste bis sechste Kammer des Gehiuses dar-
stellen kann.

Jede Kammer eines Individuums stellt
ein ontogenetisches Entwicklungsstadium dar.
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Im Laufe ihrer Ontogenie verindern die

Triplasien ihren Gehdusequerschnitt in Rich-
tung einer immer starkeren Eindellung. Die

30
20

10 —

ol | Lt

teile an der Gesamtmenge der vermessenen
Exemplare ein. Dadurch wird aber die phy-
logenetische Stellung der Populationen durch

T

485 955 975 835 865 835 805 775 745 715 685 655625 585565 535 505475 445 415 385 355325295265 1

Abb. 5 |
Populationskurve von Triplasia georgsdorfensis aus der Bohrung Georgsdort 39,
Kern 717,9-725.7 m, Krone; Unter-Hauterive. — Abszisse: Index-Klassen (1),

Ordinate: Anzahl der Exemplare (N).

Endkammern von Exemplaren mit nur einer
Kammer sind daher im Durchschnitt primi-
tiver gebaut als die Endkammern der zwei-
kammerigen Individuen, und diese sind wie-
der ancestraler als die der drei- und vierkam-
merigen Gehiuse. Gliedert man die Popula-
tionskurve nach der Kammerzahl der unter-
suchten Exemplare in Teilkurven auf, so
stellt jede Teilkurve die Variationskurve
eines ontogenetischen Entwicklungsstadiums
dar, und die Folge dieser Teilkurven gibt
ein Bild von der Ontogenie der Triplasien
(Abb. 6). |

Noch deutlicher 145t sich die ontogeneti-
sche Entwicklung des Gehidusequerschnitts
veigen, wenn man zu den Teilkurven die

Mittelwerte (x) berechnet (Tab. 4 und
Abb. 7).

Die ontogenetische Kurve der Abb. 7 ist
charakteristisch fiir das Verhalten der Tripla-
sien in dem gesamten Material von Georgs-
dorf (Ober-Valendis bis Unter-Hauterive).
Unkorrigierte Populationskurven (Rohkurven,
vgl. Abb. 6) missen also als Mischkurven
angeschen werden, die mehrere, morpholo-
gisch voneinander verschiedene ontogeneti-
sche Entwicklungsstadien vereinigen. Diese
ontogenetischen Stadien nehmen bei den

einzelnen Populationen unterschiedliche An-

ontogenetische Erscheinungen etwas veridn-
dert. Es war also notwendig, fiir die weitere
Bearbeitung des Materials entweder nur ein

Kammerzahl

Tab. 4. Mittelwerte (x) der Teilkurven der onto-
oenetischen Stadien einer Population aus der Boh-
rung Georgsdorf 39, Kern 717,9-725,7 m, Krone.
Die Berechnung der Mittelwerte wird unten er-

klart.

bestimmtes ontogenetisches Stadium zu be-
ricksichtigen oder die gesamte Rohkurve
ontogenetisch zu korrigieren. Da die einzel-
nen Entwicklungsstadien fiir sich allein
haufte zu zahlenschwach sind, wurde der
zweite Weg eingeschlagen.

Die ontogenetische Korrektur der Roh-
kurven besteht darin, daR die Mittelwerte (x)
der Teilkurven auf einen mittleren Wert
(Bezugswert) zusammengeschoben werden.
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Dadurch wird der Einflul} der Ontogenie auf
die Populationskurven eliminiert. Als Bezugs-
wert wurde der Mittelwert der Teilkurve
der zweikammerigen Exemplare gewshlt, und
zwar aus folgenden Griinden: Der Mittelwert
der Rohkurve selbst konnte nicht verwendet
werden, da er von dem zahlenmifigen Ver-
haltnis der ontogenetischen Stadien zueinan-
der abhingig ist und sich dementsprechend
bei einer Verschiebung dieses Verhiltnisses

verdndert. Der zahlenmifige Anteil der on-
togenetischen  Stadien schwankt aber von
einer Population zur anderen und verindert
sich tiiberdies auch im Laufe der Gesamt-
entwicklung der Triplasien. Es war daher

5*+b

n‘--.

1 . ----.-l.lﬂ.‘l.l..h---._

erforderlich, als Bezugswert den Mittelwert
einer einzelnen Teilkurve zu verwenden. Das
Stadium der einkammerigen Exemplare kam
hierftir nicht in Frage, da deren Endkammern
noch relativ primitiv sind und daher nicht als
reprasentativ fur den durchschnittlichen Ge-
hausequerschnitt der Population angesehen
werden konnen. Die fiinf- und sechskam-
merigen Triplasien andererseits sind ent-
weder sehr zahlenschwach vertreten oder
fehlen tberhaupt und eignen sich aus diesem
Grunde fiir die Berechnung des Bezugswer-
tes nicht. Die drei- und vierkammerigen
Exemplare sind zwar in den fortschrittlichen
Populationen von Georgsdorf meist in genii-

Ll e o W ..

. _--ﬂm-‘.-..l-.-ﬂ-.-hu

N
_--ld"..-l-.._ _ 30
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Abb. 6

Populationskurve von Triplasia georgsdorfensis aus der Bohrung Georgsdorf 39, Kern 717,9-7257 m, Krone
(vgl. Abb. 5), aufgegliedert nach den Kammerzahlen in Teilkurven. 1-— 6 : Kammerzahl,
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gender Menge vertreten, nicht jedoch in den len auf die Skalenwerte fallen, die die Klas-

ancestralen I'riplasia-Populationen von Lehr-
te, wo diese beiden ontogenetischen Stadien
hiauhg nur in geringer Anzahl vorhanden
sind. Um alle Variationskurven miteinander
vergleichen zu konnen, verbleibt als einheit-

Kammer -
zdhl

sengrofSen repriasentieren, entsprechen die
errechneten Verschiebungsbetrige im all-
gemeinen auch nicht vollen Klassengroflen.
Sie werden deshalb auf ganze bzw. halbe
Klassen abgerundet, um eine Verschiebung

g ENEE
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b5 64 63 62 61 60 59 58 57 56 55 54 53 52 51 50 49 48 47 46 45 44 43 42 41 40 (

Abb. 7

Darstellung der ontogenetischen Entwicklung der Triplasien durch die Mittel-

werte zu den Teilkurven der ontogenetischen Stadien. Probe aus der Bohrung
Georgsdorf 39, Kern 717,9-725,7 m, Krone. (vgl. Abb. 6 und Tab. 4).

licher Bezugswert daher nur der Mittelwert
tir die Teilkurve der zweikammerigen Exem-
plare. Dieser liegt relativ nahe dem Mittel-
wert der Rohkurve und eignet sich auch aus
diesem Grunde als Bezugswert. (Im ange-

gebenen Beispiel ist x der Rohkurve 514,

wihrend x der Teilkurve der zweikammeri-
gen Individuen 51,7 betrigt.)

Die Difierenzwerte zwischen dem Bezugs-
wert und den Mittelwerten der anderen on-
togenetischen Stadien geben die Betrige an,
um die die einzelnen Teilkurven auf dem
Skalenmafistab nach rechts oder links ver-
schoben werden miissen (Abb. 8).

Die Verschiebungswerte sind in MeRein-
heiten errechnet. Die Verschiebung selbst
geschieht jedoch in Klassengroflen. Man muf}
daher die Verschiebungswerte durch die
Klassengrofle d = 3 dividieren. Da die er-
rechneten Mittelwerte nur in Ausnahmefal-

der Teilkurven um Klassenbetrige zu ermog-
lichen. Die fiir das angegebene Beispiel zutref-
fenden Werte sind in Tab. 5 errechnet.

qumepp N 'Versch ie-:=-~l Versch:_'

zahlen X bungs- |Betr in

I | BetrdgeﬁKnlcsseng;
1 | 63,1 -4 | -40 |
2 51,7 | Bezug§wert ]
3 46,2 +5,5 + 2,0

4 | 455 | 62 | +20 |

S5+6 | — ] (+55) | (+20)

emmee| 510 | «0,7 | 0

Tab. 5. Verschiebungswerte fur die ontogenetischen
Teilkurven der Triplasia-Population aus der Boh-
rung Georgsdort 39, Kern 717,9-725.7 m, Krone:
Unter-Hauterive.
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Abb. §

Ontogenetische Korrekiur der Populationskurve der Triplasien aus der Bohrung Georgsdorf 39, Kern 717.9-
77257 m, Krone. (Vgl. Abb. 6 und Tab. 5; Erlduterungen siche Text.) A: Ontogenetisch korrigierte Popu-
lationskurve: 1-6: Kammerzahl; B: Zerbrochene Exemplare mit vermefbarer Endkammer.
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41,5 29,5
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47,5 35,5 29,5 29,5 29,5 355 | || 355 |
505 2] 385 |1] 325 | | 325 | | 325 38,5 385 |3
535 1| w5 1] 355 [2] 355 |2] 355 w5 |3] 45 |9
565 | 5| 45 |a| 385 [2] 385 [1] 385 | | 445 |6] 445 |s)
595 | 7] 475 |5| 41,5 |4 41,5 3] 41,5 [1] 475 5| 475 P35
| 625 |4 505 |4) 445 [9) 445 |3] 445 [1] 505 |15 505 |36
655 2| 535 |6]| 47,5 |io] 475 [3] 475 |-| s35 |7] 535 Pl
68,5 565 |5] 505 |5] 505 | 1] 50,5 |1| 565 |6] 565 P
715 |1] 595 |1 535 [2] 535 |1] 535 59,5 |5] 595 |io]
745 2] 625 |2 56,5 |2| 565 |-| 56,5 62,5 [3] 625 |9]
775 | -] 655 |1] 59,5 595 |-| 59,5 655 | || 655 |
305 |-| 685 62,5 62,5 |- | 62,5 685 | | 685 |-]
835 [ 1] 715 65,5 655 |-| 655 715 | | 715 |
| 865 |1 745 68,5 685 | 1] 685 745 | | 745 |2
89,5 77 5 715 715 715 775 | | 775 | |
| 925 80,5 74,5 74,5 74,5 805 805 |
955 83,5 775 77,5 775 835 | [ 835
985 | | 865 80,5 80,5 80,5 365 | | 865 |
B 89,5 83,5 33,5 83,5 395 | | 895 |
__ 92,5 86,5 86,5 86,5 92,5 | | 925 |
95,5 89,5 89,5 89,5 955 | | 955 | |
98,5 925 92,5 92,5 98,5 |1 985 |1
] 95,5 95,5 95,5
98,5 98,5 98,5 ﬂ H
40 0 +2.0 +2.0 +2.0 0 verschiebungs -
i | perge |

niminkl

Tab. 6. Verschiebung der ontogenetischen Teilkurven der I'riplasia-Population aus der Bohrung Georgs-
dort 39, Kern 717,9-725,7 m, Krone; Unter-Hauterive. z; = Anzahl der Exemplare pro Klasse; Kz = Kam-
merzahl;

Br = zerbrochene Exemplare:

KK = korrigierte Kurve. (Vegl. Abb. 8.)
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Als Verschiebungsbetrag fur die Kam-
merzahl 5+ 6 wurde wegen der zu geringen
Anzahl der Ixemplare der Durchschnitts-
wert fiir dieses Stadium aus allen Popula-
tionen von Georgsdorf verwendet. Mit den
in der unteren Reihe der Tab. 5 gegebenen
Werten konnen nun die Teilkurven der on-
togenetischen Stadien auf den Bezugswert
umgerechnet werden. Enthilt der Verschie-
bungswert eine halbe Klasse, so mulS die An-
zahl der Exemplare pro Klasse gleichmilig
auf die beiden benachbarten Umrechnungs-
klassen verteilt werden. Die gesamte Umrech-
nung der Werte fiir die als Beispiel gegebene
Populationskurve ist zur Verdeutlichung der
durchgefithrten Rechenoperationen in Tab. 6
wiedergegeben.

Die Triplasia-Populationen aus den Boh-

rungen von Georgsdorf stimmen — mit
ciner einzigen Ausnahme aus der Bohrung
Georgsdorf 1 — sowohl in Bezug auf ihre

Variabilitit als auch in Hinsicht auf ihre
Ontogenie weitgehend iiberein. Es konnten
daher fiir die Verschiebungswerte der on-
togenetischen  Stadien  Durchschnittswerte
berechnet werden. Nach diesen wurde die
Verschiebung der Teilkurven dann vorgenom-
men, wenn es sich um sehr zahlenschwache
Populationen handelte, bei denen eine ein-
wandfreie Mittelwertberechnung fur die ein-
selnen ontogenetischen Stadien nicht mehr
moglich war, oder wenn es sich um sehr
zahlenschwache ontogenetische Stadien aus
reicheren Populationen handelte.

Bei den Proben aus den Bohrungen von
Lehrte konnen zwei Gruppen unterschieden
werden. Die eine Gruppe ist charakterisiert
durch Populationen mit Individuen, die
durchschnittlich einen sehr primitiven Gehau-
sequerschnitt aufweisen; der andere Teil
enthilt relativ progressive Triplasia-Popula-
tionen, die jedoch immer noch primitiver
sind als diejenigen von Georgsdorf, da die
Proben von Lehrte stratigraphisch tiefer lie-
oen (vgl. Kap. D). Rei diesen relativ progres-
siven Populationen von Lehrte zeigen die
ontogenetischen Teilkurven zwar eine deut-
liche Verinderung von Wachstumsstadium

su  Wachstumsstadium; die Diflerenzwerte
zwischen den Mittelwerten der Teilkurven
sind jedoch geringer als die bei den Popula-
tionen von Georgsdort. Die progressiven
Kurven aus Lehrte sind unter sich sehr
ihnlich; die zahlenschwachen Populationen

dieser Gruppe konnten daher — wie bei
den Proben von Georgsdorf — nach den
entsprechenden  Durchschnittswerten  ver-

schoben werden. Die ancestralen Popula-
tionen aus dem Ober-Valendis von Lehrte
zeigen wegen ihres primitiven Endkammer-
Querschnitts noch keine klare ontogeneti-
sche Entwicklung; bei ihnen war eine ent-
sprechende Bearbeitung weder nétig noch
moglich.

Die Zahlenwerte der Kurven wurden
pun nach der Methode der « gleitenden
Durchschnitte » ausgeglichen (vgl. Weber
1957), d.h. aus jedem Zahlenwert und seinen
beiden Nachbarzahlen wurde jeweils ein
Durchschnittswert berechnet (Tab. 7).

Schlieflich wurden die bisher auf der
Ordinate als absolute Individuenzahlen dat-
oestellten Werte in Prozente umgerechnet

(vel. Albers 1952, Bettenstaedt 1958, Gra-

bert 1959, Lutze 1960). Das hat gegeniiber
der Verwendung absoluter Zahlen den Vor-
teil, dal reiche und zahlenschwache Popula-
tionen im gleichen Mallstab dargestellt wer-
den konnen, ohne dal die Variationskurven
der individuenarmen 7Triplasia-Populationen
zu flach und damit undeutlich .werden
(Tab. 8).

Zusammenfassend seien noch einmal die
durchgefithrten MeR- und Rechenoperationen
wiederholt:

[. 1. Senkrechtstellung der Triplasia-Gehause, um
eine Aufsicht auf den Querschnitt zu er-
moglichen. |

2. Messung der groflen und kleinen Abstinde
von Mittelpunkt,

3. Berechnung der Indizes aus diesen beiden
Melwerten.

11 Zusammenfassung der Index-Werte in Klas-

SCI,

ITI.  Klirung der ontogenetischen Verinderungen
und Korrektur der Variationskurven nach
der Ontogenie in folgenden Rechenschritten:
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1. Berechnung der Mittelwerte der ontogeneti- 1V.
schen Teilkurven.

Ausgleich der korrigierten Kurve nach der
Methode der gleitenden Durchschnitte.

Umrechnung der absoluten Individuenzahlen
pro Klasse aul Prozentwerte.

2. Berechnung der Differenzwerte zwischen dem V.
Mittelwert der Teilkurve fir die zweikam-
merigen Exemplare (Bezugswert) und den
Mittelwerten der Ubrigen ontogenetischen _
Stadien. | |

A (N)

Zi (o/o)

3. Umrechnung der Differenzwerte in Klassen-
oroflen.

1’0 | 0'6
_ 4.0 23
100 |

35,5
38,5

4, Verschiebung der Teilkurven auf den Be-
zugswert.

] " 41,5 . 58
| r4 z: (Ausgleichswerte) ] 44‘;’" ' 07 |
35,5 (0+0 +303 = 10 — —— =
| 385 [ 30[ (0 +30+90:3 = 40 | LY/
4,5 | 90| (30+ 9.0418,0):3 = 10,0 20,5 330 | 190
44,5 [180] (9,0+18,04350):3 = 207 535 78 3 163
47,5 |350| (180+3504360):3 = 29.7 i 56 5 19.7 1q
50,5 |360| (350+36,0+280):3 = 330 59,5 13 -
535 |280| (360+28,0+21,0):3 = 28,3 — L
56,5 |21,0| (280+21,0410,0):3 = 19,7 62,5 67
59,5 [10,0] (21,0+10,0+9,0):3 = 133 | 65.5 3 3 19
625 90/ 100+9,0+10)3 = 67 | [ gog 0.7 02
655 1,0[ (9,0+1,04+0):3 = 33 | = : ‘
| 68,5 | - | (1,040 +1,003 = 07 | ns | 10 | 06
71,5 | 10/ (0 +1,0420):3 = 1,0 |
74,5 | 20| (1,042,040 ):3 = 10 |
77,5 (20+0 +0 )3 = 07
| 80,5 4
83,5
86,5
89,5 _ E—
92,5 _ —
1955 | (0 +0 +10):3 = 03 | _
98,5 | 1,0/ (0 +1,0+0 ):3 = 03 02
- | Juo+0 v0):3= 03 | 04

Tab. 7. Berechnung der Ausgleichswerte fiir die Va-
riationskurve der Triplasia-Population aus der Boh-
rung Georgsdort 39, Kern 717 9-725,7 m. Krone;
Unter-Hauterive, z; = Anzahl der Exemplare pro
Klasse.

Tab. 8. Berechnung der Prozentwerte fur die Va-
riationskurve der Triplasia-Population aus der Boh-
rung Georgsdort 39, Kern 717,9-725,7 m. Krone;

Unter-Hauterive. z; = Anzahl der Exemplare pro
Klasse.
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Abb. 9

Ontogenitisch korrigierte, ausgeglichene und in Prozentwerte umgerechnete Populationskurve der Tripla-
oien aus detr Bohrung Georgsdorf 39, Kern 717,9-725,7 m, Krone (vgl. Tab. 7 und 8 sowie Abb. 5).

Mit der Aufzeichnung einer Variations-
kurve ist eine einzelne Population gentigend
deutlich wiedergegeben. Vergleicht man
jedoch eine Folge von zeitlich tibereinander-
liegenden Kurven miteinander, so erweist es
sich haufig als praktischer, die Triplasia-Po-
pulationen durch knappe und tibersichtliche
Daten zu definieren. In der vorliegenden Ar-
beit wurden dazu vier Parameter verwendet:

Der Mittelwert der Populationskurve (x), der
mittlere Fehler des Mittelwerts (m-), die
Streuung (o) und das Dichtemittel (D). Diese
vier Werte sollen im folgenden kurz erlautert
und an der oben bereits als Musterbeispiel
verwendeten Population dargestellt werden.

Der Mittelwer: (x) wurde als arithmeti-

sches Mittel berechnet nach der Formel (vgl.
Weber 1957)

X —= Xo

gzm .

'x = Mittelwert,

X, = angenommener Mittelwert,

x;i = Index-Klasse,

N = Gesamtzahl der Exemplare,

z; = Zahl der Exemplare pro Klasse,
= Klassengrofle.

Als Parameter {ir die Populationskurven
wurden die Mittelwerte aus den ontogene-
tisch korrigierten, aber nicht ausgeglichenen

Kurven gewonnen. Von den progressiven
Populationen deutlich getrennte einzelne Ha-
plophragmien wurden bei dieser Berechung
nicht beriicksichtigt, da sie nicht mehr zv
den durch die Kurven charakterisierten
Populationen gehoren. In Tab. 9 ist der
Gang der Rechnung zur Gewinnung des Mit-
telwertes am Beispiel der oben bereits ver-
wendeten Musterkurve noch einmal wieder
gegeben.

Die Streuung (o) gibt eine Vorstellung
von der Variabilitit des untersuchten Ma-

rerials und wird berechnet nach der Forme’
(vgl. Weber 1957)

s —=d +

I el S |

(Die Bedeutung der in der Formel ver-
wendeten Symbole wurde bereits bei der
Berechnung des Mittelwertes angegeben).
Der Berechnung der Streuung liegen — wie
bei der Berechnung des Mittelwertes — die
Zahlen der ontogenetisch korrigierten, aber
nicht ausgeglichenen Variationskurven zu-
orunde. ¢ ist die Wurzel aus der Varianz und
wird hier statt dieser verwendet, da es fiir
die oraphische Darstellung vorteilhaft ist
wenn Mittelwert und Streuung in derselber
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P T . e |

X; Z:
N 385 | 3
41,5 g
445 | 18
47,5 | 35
x,= 50,5 | 36
| 535 | 28
56,5 | 21 |
| 59,5 10 | +3 +30 |
62,5 | 9 + 4 +36
655 | 1 | 45 45
| 68,5 | I
715 | 1 | «7 | s7 ]
74,5 2 +8 +16
ey ]
2 = 174 | - +54 |

Tab. 9. Berechnung des Mittelwertes der Popula-
tionskurve der Triplasien aus einer Probe der
Bohrung Georgsdort 39, Kern 717,9-725,7 1,
Krone (vgl. Abb. 10).

Maleinheit ausgedriickt werden konnen. Die
entsprechenden Werte tir die hier verwen-
dete Musterkurve werden in Tab. 10 berech-
net.

Mit Hilfe der Streuung laflt sich nun
noch der wmittlere Febler zum Mittelwert
berechnen nach der Formel (vgl. Weber

1957 und Bentz 1961)

o]

I N

M —
X

Bei dem mittleren Fehler wird also die
Variabilitit der Population #nd die Anzahl
der Exemplare beriicksichtigt. Fur das oben
angegebene Beispiel gilt dann (vgl. Abb. 10):

—_— i 6£33 H m":;‘ —— i 0,5.

/174

11—
X

Schlieflich wurde als vierter Parameter
das Dichtemittel verwendet; es ist nach We-
ber (1957) « derjenige Wert, der in einer
Beobachtungsreihe am haufigsten vorkommt».
Es ist jedoch zu beachten, dall das Dichtemit-
tel nicht genau mit dem Indexwert der am
haufigsten besetzte Klasse iibereinstimmt, da

eine Klasse ein MeRintervall umfalit, inner-

halb dessen sich die wirklichen Haufigkeits-

werte dndern. Vielmehr wird bei der Berech-
nung des Dichtemittels ein Anndherungswert
an das wahre, naturgemall unbekannte
Hiufigkeitsmaximum der Variationskurve
gewonnen. Das Dichtemittel ist definiert

durch die Formel

No — N _ 4
2N — Ny — Ny,

D=x,-+d-

x, = unterer Grenzwert der am stdrksten besetzten

Klasse,
d = Klassengrofle,
n, = H4iufigkeit der am stirksten besetzten Klasse,
n_, und n4,;= Hdufigkeit der beiden Nachbarklas-
sefn.

Die Dichtemittel wurden aus den Werten
der ontogenitisch korrigierten und ausge-
olichenen Kurven berechnet. Fir die Popula-
tion aus der Bohrung Georgsdort 39, Kern
717,9 - 725,7 m, Krone, ergibt sich folgender
Wert (vgl. Tab. 7):

330 — 297
660 — 297 — 28,3

D =490 4+ 3.
D = 50,2.
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Vergleicht man diesen Wert mit dem

Mittelwert derselben Variationskurve (x=
51,4), so ergibt sich nur ein geringer Unter-

schied, was auf die gleichmalige und relativ
symmetrische Form der Kurve zurtuckzufiih-
ren ist {vgl. Abb. 10); bei einer echten Not-
malverteilung miilSten beide Werte sogar
exakt aufeinanderfallen. Hier ist die Be-
rechnung des Dichtemittels unnotig; dieses
erhalt seinen Wert erst dann, wenn die Po-
pulationskurve stark asymmetrisch ist oder
wenn es sich um eine Mischkurve mit zwei

e ] l Y _]
. X: — X Xi = Xg \2 Xe - X _ (2
X Z; (=g E ()

595 |10 | +3 | 9 | 90
625 | 9 | +4 | 16 | 144 |

655 | 1 | +5 25 | 25
685 | - | +6 | 36 | — |

75 | 1| «7 | 49 | 49
75| 2| +8 | 64 | 128

silo— p7a | — | — | 784

d'iV_F\? =

Tab. 10. Berechnung der Streuung der Populationskurv der Triplasien aus einer Probe der Bohrung
Georgsdort 39, Kern 717,9-725,7 m, Krone. Der Wert x=514 wurde der Tabelle 9 entnommen.
Vgl Abb. 10.)

oder mehreren deutlichen Gipfeln handelt.
In letzterem Falle mussen dann mchrere
Dichtemittel berechnet werden; u.U. lassen
sich mit Hilfe der so gefundenen Werte Ent-
wicklungslinien in einer Populationsfolge
sichtbar machen, die bei alleiniger Anwen-
dung der Mittelwerte {iibersehen werden.
Dabei ist es z.T. notwendig, auch sehr gerin-
oc Hiufigkeitsmaxima oder sogar getrennt
von der Variationskurve auftretende Ein-

zelindividuen in die Betrachtung mit ein-
zubeziehen, wenn sich aus der Beobachtung
der dlteren und jungeren Populationen ergibt,
dal§ diesen « Nebendichtemitteln » eine be-
sondere Bedeutung fiir die Evolution zukom-
men kann. Fiir die oben behandelte Muster-
kurve ergeben sich zwei Nebendichtemittel,
die allerdings wegen der geringen Maxima

beide nur geschitzt werden konnten; ihre
Werte liegen auf i=73,0 und i=98,5.
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In den meisten Fillen werden jedoch
nicht die Dichtemittel, sondern statt ihrer
die Mittelwerte zur Charakterisierung der
Populationskurven herangezogen. Das hat
folgende Griinde:

1) Die Dichtemittel haben gegeniiber
den Mittelwerten den Nachteil, dall sie sich
nicht durch weitere Angaben erginzen las-
sen; man kann fir sie weder einen mittleren
Fehler noch einen Streuungswert berechnen.

2) Bei kleinen Haufigkeitsmaxima ist
es oft schwierig zu erkennen, ob es sich um
eine zufillige Unregelmilligkeit im Kurven-
verlauf oder um ein kleines, aber echtes
Maximum handelt. Um hier moglichst Fehler
auszuschalten, werden die Dichtemittel in
der vorliegenden Arbeit im Gegensatz zu den
Mittelwerten aus den ausgeglichenen Kurven
berechnet. Das Fehlen zusitzlicher Angaben
macht sich insofern storend bemerkbar, als
kleine, « unbedeutende » Nebendichtemittel
nicht als solche gekennzeichnet werden kon-

nern.

Um die Verteilung der Individuen fiir
einen grolleren Zeitraum ubersichtlich dar-
stellen zu konnen, ist es erforderlich, mehrere
Populationskurven zusammenzufassen (vgl.
Abb. 20). Zur Gewinnung einer solchen
« Summenkurve » werden fiir jede Index-
Klasse die Prozentwerte der Einzelkurven

76

93

R __—_““h--‘

(0

summiert und die Summe dann durch die
Zahl der an der Summenkurve beteiligten
Variationskurven dividiert, so dall die Sum-
menkurve selbst wieder in Prozentwerten
dargestellt ist. Diese Methode ist giinstiger
als die Zusammenfassung der absoluten
Zahlen mit anschliefender Umrechnung in
Prozentwerte, da die Populationen von unter-
schiedlicher Reichhaltigkeit sind: bei Sum-
mierung der absoluten Zahlen wiirden sich
zahlenstarke Populationen u.U. zu sehr auf
den Verlauf der Summenkurve auswirken
und dadurch eine Hiufigkeitsverteilung vor-
tauschen, die den tatsichlichen Verhiltnissen
nicht ganz entspricht.

D. ERLAUTERUNG UND DEUTUNG
DER VARIATIONSKURVEN

Brinkmann (1929), Bettenstaedt (1958),
Grabert (1959) u.a. haben gezeigt, daR eine
eingechende phylogenetische Untersuchung
nur aufgrund von biometrischen MeRreihen
moglich ist. Die Autoren haben aber auch
daraut aufmerksam gemacht, daf die auf
diese Weise sichtbar gewordene Evolution

nicht vollkommen gleichmifig ablduft, son-

dern zuweilen beschleunigt oder verlangsamt
wird und tber kurze Zeit sogar riickldufige

5 955 925 895 865 835 805 775 745 715 685 655 625 595565 535 505475 U4S 415 385 355 325 295 265

Abb. 10

Darstellung  der Parameter - Mittelwert (x=351,4), mittlerer Fehler des Mittelwerts (m=—=410,5), Streuung
(3= +6,33) und Dichtemittel (D=50,2; 73,0; 98,5) in einer Population aus der Bohrung Geogsdorf 39,
Kern 717,9-725,7 m, Krone.
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Tendenzen aufweisen kann. Die Griinde fir
diese Schwankungen sind verschiedener Natur
und konnen im einzelnen giinstigstentalls un-
vollstindig und meistens tberhaupt nicht
mehr rekonstruiert werden. Es ist jedoch
fir die Deutung der Populationskurven
zumindest notwendig, die Hauptursachen zu
kennen, die derartige Erscheinungen hervor-
rufen konnen. Im folgenden soll versucht
werden, alle in Frage kommenden Ursachen
zusammenzustellen:

1. Schwankungen der Selektionsbedingungen.

Voriibergehende Verénderungen in der
Okologie durch Wechsel in der Sedimenta-
tion, Verinderung der Wassertiefe, Auftreten
oder Verschwinden von Stromungen usw.
konnen die Evolution zeitweise verlangsamen
oder beschleunigen, ohne dafl es dadurch
zu einer grundlegenden Anderung der Ent-
wicklungsrichtung zu kommen braucht. So
ist es z.B. denkbar, dal} eine kurzfristige Ver-
schiarfung der Lebensbedingungen die Anzahl
der primitiven Extremvarianten reduziert.
Nach Beedingung einer solchen Periode ver-
scharfter Selektion konnen die ancestralen
Varianten wieder hiufiger werden, ohne al-
lerdings in allgemeinen ihren urspriinglichen
Anteil an der Population wiederzuerlangen.
In diesem Falle haben wir eine Schwankung
in der Evolution vor uns, die die Gesamt-
tendenz der Entwicklung uberlagert, sic
aber nur unwesentlich beeinflufst.

2. Sonderentwicklungen durch Isolation.

Geographisch isolierte Populationen kon-
nen Sonderentwicklungen durchmachen, ohne
dal es dadurch zu einer Trennung in ver-
schiedene Arten zu kommen braucht (vgl.
Grabert 1959). Verantwortlich tir derartige

Spezialevolutionen konnen zwei Griinde sein
(vgl. Liers 1960, S. 92):

a) Die Entwicklung von Kleinpopula-
tionen kann durch zufillige Verluste von Mu-
tationen beeinflulit werden; die Auswirkung
des Zufalls ist um so grofer, je zahlen-

schwiicher die Population ist (Ludwig 1954,
S. 685).

b) Die einzelnen geographisch isolier-
ten Populationen sind u.U. unterschiedlichen
Selektionsbedingungen unterworfen und ent-
wickeln sich dann verschieden schnell oder
in verschiedene Richtungen.

Beide Ursachen konnen dazu fithren, dals
oleichalte, rdumlich getrennte Populationen
eine verschiedene Entwicklungshohe aut-
weisen. Da die zur Kldrung einer Evolution
herangezogenen Populationen in den meisten
Fillen aus verschiedenen (Gebieten stammen,
wirken sich geographische Rassenunterschiede
als Schwankungen im Entwicklungsablaut
aus. Solche Erscheinungen sind bei dem bear-
beiteten Material besonders in dem buchten-
reichen und geographisch unruhigen Unter-
kreide-Kiistengebiet im Raum von Hannover
- Braunschwelg zu erwarten.

3. Populationswanderungen.

Tektonisch und klimatisch  bedingte
Umweltverinderungen konnen dazu tihren,
daR eine Polulation vom Untersuchungs-
punkt wegwandert, wihrend ihr ursprung-
liches Wohngebiet von einer anders zusam-
mengesetzten Population derselben Art ein-
oenommen wird, die ancestraler oder pro-
aressiver sein kann als ihre Vorgingerin (vgl.
Grabert 1959, S. 25, Abb. 3). Ferner kon-
nen bei solchen Wanderungen zwei bisher
voneinander getrennte Gruppen zusammen-
stofRen und sich mischen, wobei die am Un-
tersuchungspunkt vorliegende Population ent-
weder von einer stirker konkurrenzfihigen
neuen nach und nach verdriangt wird oder
sich mit dieser vereinigt; auch dadurch kann
sich das morphologische Bild der Populatio-

nen andern.

4. Modifikative Verdinderungen.

7u den oben aufgefilhrten Faktoren
kommt noch die Moglichkeit einer direkten
modifikativen Beeinflussung durch die Um-

welt, worauf kiirzlich Lutze (1962) hin-
sewiesen hat. Diese Erscheinung kann beson-
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ders an rezenten Foraminiferen untersucht
werden und ist bisher noch relativ wenig
bekannt. Wie weit sie fir Schwankungen in
der Evolution verantwortlich zu machen ist,
4[5t sich nur schwer abschitzen, doch mul}
siec auf jeden Fall mit in Rechnung gestellt
werden.

5. Physikalische wund chemische Einwirkun-
gen auf Thanatoconosen.

Alle bisherigen Uberlegungen betrafen
Faktoren, die auf die lebende Population
cinwirkten. Es ist jedoch aullerdem zu be-
denken, dall die Foraminiferengehiuse auch
nach dem Tode der Tiere noch den Einwit-
kungen der Umwelt unterliegen. Meeres-
stromungen sowie die Autlosung kalkiger
Gehiduse oder Gehiauseteile durch den CO.-
Gehalt des Wassers konnen eine unerwiinsch-
te Sonderung des Materials verursachen,
so dall die aufgefundenen Gehiuse eine
Zusammensetzung der Population vortdu-
schen, die nicht mehr der der Lebendgemein-
schatt entspricht.

6. Sekunddre Mischung von Populationen.

Schliefflich sei darauf hingewiesen, dal}
jede Probe eine Sedimentmichtigkeit von
mindestens 10 ¢m und infolgedessen eine
orolle Anzahl von Foraminiferen-Generatio-
nen umfalit, die gemeinsam bearbeitet wer-
den. Nach der in Kap. A durchgefiihrten
Rechnung wird bei den hier untersuchten
Schichten durchschnittlich 1 cm in 300

Jahren abgelagert. Demnach umfallt jede Pro-
be einen Zeitraum von ungefahr 3000 Jahren.

Wihrend dieser Zeit kann sich die Zusam-
mensctzung der Triplasia-Gemeinschaft an
der Entnahmesteile bereits gedndert haben.
Zwel- und mehrgipfelige Mischkurven sowie
Variationskurven ohne ausgepriagtes Maxi-
mum lassen sich unter Beriicksichtigung die-
ser [atsache erklidren.

Aus den vorstehenden Uberlegungen er-
gibt sich, daf} eine von der Gesamtevolution
unabhingige Schwankung («zufillige Schwan-
kung ») in der Entwicklungshohe stets zu

crwarten ist, ja, dall ihr Fehlen als ausge-
sprochener Sonderfall angesehen werden mulf-
te. Berechnet man zu allen Populationskur-
ven die Mittelwerte (vgl. Kap. C), so liegen
die beiden extremsten Werte (x=92,3 und
¥ = 42.3) um genau 50 Indizes auseinander.
Die zufilligen Schwankungen der Mittelwer-
te der Pepulationskurven innerhalb einer
durchgehenden Entwicklungslinie umfassen
jedoch maximal etwa 10 Index-Werte und
werden nur dort grofler, wo sich zwei Ent-
wicklungsaste teilen (vgl. Abb. 22). Die durch
die oben besprochenen Faktoren verursachte
zutillige Schwankungsbreite betrdgt also bei
der untersuchten Foraminiferengruppe jeweils
ungefdhr 20% des von der Gesamtevolution
umspannten morphologischen Bereiches.

Bei der Betrachtung der einzelnen Varia-
tionskurven sei daran erinnert, dall im wesent-
lichen zwei Gebiete untersucht wurden (vgl.
Kap. A), nimlich das Emsland mit dem Ol-
feld Georgsdorf im Westen und der Raum
Hannover mit dem Olfeld Lehrte sowie dem
etwa 50 km entfernt liegenden Stadthagener
Gebiet im Osten. Bei den Proben aus dem
Ewmsland handelt es sich um insgesamt 14
Populationen, von denen 13 aus dem Olfeld
(yeorgsdort stammen; eine Probe wurde der
Bohrung Rhaude 3 entnommen. Die 13 Pro-
ben von Georgsdorf verteilen sich auf 10
Bohrungen, von denen drei je zwei Proben
geliefert haben. Die Daten der Proben sind
in Tab. 11 zusammengestellt. Aus dieser
Tabelle geht hervor, dafl die drei Probenpaare
der Bohrungen Georgsdorf 12, 16 und 31
jedesmal dem oberen und unteren Teil ein
und desselben Kerns entnommen sind. Da
jeder Kern mehrere Meter lang ist, liegt zwi-
schen jedem dieser Probenpaare ein Zeitab-
stand  von ungefahr  50.000 bis 150.000
Jahren. In einer so kurzen Zeit ist eine deut-
lich erkennbare Evolution noch nicht zu er-
warten; und tatsidchlich handelt es sich, ver-
gleicht man die Mittelwerte eines jeden in
Frage stehenden Probenpaares untereinander,
um Unterschiede, die iber den Bereich der
zutilligen Schwankung nicht hinausgehen:
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Bei der Bohrung Georgsdorf 12 lauten die
beiden Mittelwerte 45,6 fiir die stratigra-
phisch tiefer liegende Probe (h) und 47,0
tir die hohere Population (k); die ent-
sprechenden Zahlen fir die Bohrung Georgs-
dorf 16 lauten a=156,3 (unten) und d=>52,4
(oben), und bei der Bohrung Georgsdorf 31
stehen sich die Mittelwerte ¢c=54,3 (unten)
und t=155,7 (oben) gegeniiber. Den groliten
stratigraphischen Abstand voneinander weisen
die beiden Populationen aus der Bohrung
Georgsdorf 16 auf; ihr zeitlicher Unterschied
mag sich bereits in der Grollenordnung von
100.000 - 200.000 Jahren bewegen. Hier
beobachtet man tatsachlich eine Verschiebung
der Mittelwerte zu progressiveren, starker
eingedellten Formen, die moglicherweise

bereits eine echte Evolution widerspiegelt.
Um die Gesamtentwicklung der Tripla-

sien aus dem Olfeld Georgsdorf zu erfassen,
ist es notwendig, alle aus diesem Gebiet vor-
liegenden Variationskurven nach ihrer stra-

tigraphischen Hohe zu ordnen und dann zu
vergleichen. Die zeitliche Einordnung der
Proben wurde nach den Potentialkurven der
Bohrungen vorgenommen, wobei das Profil
der Bohrung Georgsdorf 31 als Normalprofil
zugrunde gelegt wurde. Eine entsprechende
Zusammenstellung aller Populationen aus dem

Olfeld Georgsdorf zeigt Abb. 11.

Die Bezeichnung der Kurven mit Buch-
staben wurde nach ihrer stratigraphischen
Position von unten nach oben vorgenommen.
Bei der Betrachtung dieser Folge von Varia-
tionskurven zeigt sich mit zunehmender stra-
tigraphischer Hohe eine allmihliche Ver-
schiebung der Maxima nach rechts, d.h. die
Populationen werden im Laufe der Zeit im-
mer progressiver. Gleichzeitig werden die
Kurven nach und nach enger und hoher, mit
anderen Worten, die Streuung wird im Ver-
lauf der Entwicklung immer kleiner.

Bei den von den Populationskurven
setrennten Einzelexemplaren am linken Rand

- —— - —~
) Kurve| Zahl der | Mittelwert |t e | Streu-
Boh . . (Fehler
rung Kern (m) in | Exemplare| der Kurve|von X:| ung
Abb.11 | N X Mg o
= L S— e
R 830,0-842,0 Mitte b | 27 | 736 | 2,4 | 1227
3 666,8-670,0 Krone | 1SQ | LL?,A | 0,4 | 519
11 553,0-5550 unten B _...........l B 166 474 | 04 | ,5*61 |
™ 503,55-506,1 oben k 169 470 | 04 5,76 |
456 | 06 | 726

576,6-581,6 oben

576.6-5816 unten

i

3y
"b
w

135 0,7 7 74
|

24 44,5 11 5,16

503,55-506,1 unten h | 157 | 6| 7,26

o | 544,8-551,2 oben d | 168 | 524 | 05| 6,75

| 5448-551,2 unten a 30 | 563 | 17 | 9,03]

| 19 | 400,0-404,0 m 168 | 423 | 04| 564
i ' — .

33 ca 450,5 o

39 717,9-725,7 Krone Q

z.gJ 5756-5780 Krone l e

i 1

174 51,4 0,5 | 633
0,4 | 6,45

i 68 | 557 | 09| 750

229 479

Tab. 11. Zusammenstellung der Daten iber die Triplasia-Populationen aus den Bohrungen des Olfeldes
Georgsdert. Zur Berechnung der Werte fiir x, m= und o vgl. Kap. C.
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der Abb. 11 (Probe a, g, 1, n) handelt es sich
um Formen mit fast vollig rundem Quer-
schnitt, also um Haplophragmien, die — 1m
Gegensatz zu den stratigraphisch tiefer liegen-
den Populationen von Lehrte und Stadthagen
(s.u.) — hier bereits einen eigenen Ent-
wicklungszweig darstellen und morphologisch,
genetisch und statistisch nicht mehr mit den
Triplasien in Zusammenhang stehen.
Weiterhin fillt auf, daf die beiden tief-
sten Proben (a und b) mehrgiptlig sind. Die
ceringe Individuenzahl der beiden Popula-
tionen (N=:30 bzw. 27) kann nicht allein die
Ursache dafur sein; denn auch die Variations-
kurve n enthilt nur 24 Exemplare und un-

terscheidet sich trotzdem in ihrer Zusammen-
setzung nicht von den anderen Populationen.
Der Grund fir die Mehrgipfligkeit der Kur-
ven a und b wird also wahrscheinlich eine
echte Inhomogenitit des vorliegenden Tri-
plasia-Materials sein, d.h. die beiden Kurven
sind als Mischkurven anzusehen und bestehen
aus mehreren, genetisch verschieden zusam-
mengesetzten Populationen. Auflillig ist je-
denfalls, dall die Dichtemittel der beiden
Kurven wungefahr tbereinander liegen (vgl.
Tab. 12). D, bei Kurve a (98,5) gehort den
oben besprochenen Einzelvorkommen von
Haplophragmium an, die jedoch auch bei der
Kurve b nicht fehlen hler aber nicht als
Dichtemittel in Erschemung treten. Dic

beiden Werte fir D. bet Kurve b (77,1

und 72,8) gehoren wohl einem gemeinsamen
Maximum an; ithre Trennung ist anscheinend
lediglich auf die zu geringe Anzahl der ver-
messenen LExemplare zurlckzutithren. In-
dividuen mit einem Index-Wert um 75 kom-
men auch in den folgenden Variationskurven
noch vor, doch treten sie dort als Nebendich-

_ I | ,
Kurve D1 D2 D3 D4
— ¥ = == ==

b — | 771 72,8 | 658 535
r a 1 985 | 775 _ | 535

Tab. 12. Dichtemitfel der Vmiatiomkuuen a und
b aus dem Olfeld Georgsdort (vel. Abb. 11). Zur

Berechnung der Dichtemirttel vel. Kap. (

temittel nur in den Kurven g (73,0) und h
(71,5) in Erscheinung. In den stratigraphisch
am hochsten liegenden Proben i-n sind diese
primitiven Triplasien dann véllig verschwun-
den.

Die besprochenen Entwicklungstendenzen
der Populationen im Olfeld Georgsdort treten
noch klarer hervor, wenn man die Mittelwerte
fiir die Variationskurven vergleicht. In der
folgenden graphischen Darstellung (Abb. 12)
sind dabei aus den oben dargelegten Griin-
den bei den Kurven a und b neben den
Mittelwerten zusitzlich noch die Dichtemit-
tel eingetragen. Aullerdem wurden die
Streuungswerte mit angegeben, deren all-
mihliche Abnahme in dieser Darstellung
deutlich zum Ausdruck kommt.

Obgleich die Bohrung Rhaude 3 rund
75 km nordlich vom Olfeld Georgsdort liegt,
ochoren beide Gebiete ihrer paldogeographi-
schen Lage nach  zusammen. Nach einem
Vergleich der entsprechenden Widerstands-
kurven konnte die Probe aus der Bohrung
Rhaude 3 an das Normalprofil von Georgs-
dorf 31 angeschlossen werden und lief$
<ich so in die Populationsfolge aus dem Ol-
feld Georgsdort zeitlich einordnen; sie liegt
swischen den Kurven m und n auf Bohrmeter
566,5 im Normalprofil. Die Daten dieser
Probe sind in Tab. 13 zusammengestellt.

Beim Vergleich der Zahlen mit den Wer-
ten fiir die Proben aus dem Olfeld Georgs-
dorf und bei Betrachtung der Kurve (Abb.
13) {fallt sofort die hohe Entwicklungsstute
der Triplasien auf (vgl. Tab. 11 sowie Abb.
i1 und i2). Der Mittelwert der Kurve ist
sehr progressiv und die Streuung extrem
klein; die schinale und hohe Variationskurve
Higt sich ohne weiteres in das Bild der Kur-
venfolge des Olfeldes Georgsdorf ein.

Vom Raur: Hannover sollen zuerst die
Populationen aus dem Olfeld Lehrte behan-
delt werden. Es handelt sich daber um 8
Bohrungen mit insgesamt 16 Proben. Die
Daten 1{ir dic Proben sind in Tab. 14 zu-
sammengestellt. Bei der Betrachtung der Boh-

rungen, dic mehrerc lbereinander liegende
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Abb, 11

Populationskurven a-n des Olfeldes Georgsdorf (vgl.
Tab. 11). Ordinate (Zeitskala): Profil der Bohrung
Georgsdorf 31 (Normalprofil), auf das alle Kurven
stratigraphish bezogen sind; Abszisse: Eindellungs-
mafll der Gehduse, die Eindellung nimmt von links
nach rechts zu (vgl. Kap. C). Schwarz: Haplo-
phragmium subaequale; enge Schrafttur: Triplasia
- pseudoroemeri; weite Schraftur: Triplasia georgsdor-
fensis.

Populationen geliefert haben, zeigt sich er-
neut der Unterschied zwischen zuftilliger
Schwankung und echter Entiwicklung, auf
den schon mehrfach hingewiesen wurde.
Die beidenn Proben aus der Bohrung Lehrte
21 (Kurven m und n) sind nur ein bis
zwei  Meter voneinander entfernt; ihre
Mittelwerte (m = 75,0, n = 74,7) liegen

—

Kern(m)

T zaht [Mittelw [Mittl |

der | der [Fehler[Streu-
Exempl] Kurve jvonX:| YNG

- N X m G
2116,7-2118,7
0,4 ub. Krone | ,

Tab. 13. Zusammenstellung der Daten uber die
Triplasia-Population einer Probe aus der Bohrung

Rhaude 3 (Ostiriesland).

daher, wie zu erwarten, nahe beieinander;
die Difterenz dieser beiden Werte fillt ein-
wandfrei in den Bereich der « zufilligen
Schwankung ». Dasselbe gilt fiir die drei Kur-
ven aus der Bohrung Lehrte 40 (a, b, e), die
sich tiber eine Distanz von ein bis hochstens
zwel Metern erstrecken. Thre Mittelwerte
liegen dementsprechend dicht beieinander
(a=2383,6, b=251,7, e=82,7). Eine echte Ent-
wicklung ist nicht vorhanden; die Abwel-
chungen der Werte voneinander spiegeln viel-

mehr auch hier nur zufillige Schwankungen
wider. Anders liegt der Fall bei den Proben
der Bohrung Lehrte 39. Die Mittelwerte der
drei in Frage kommenden Populationskurven
(d=829, t=76,7, i=68,9) weisen erhebli-
che Unterschiede auf, die tber die Spann-
weite der zufilligen Schwankung hinaus-
oehen. Die drei Proben erstrecken sich iiber
einen Abstand von etwa 7 m, d.h. iber einen
Zeitraum, der in der Groflenordnung von
100.000-200.000 Jahren liegt und also
bereits grofS genug ist, um eine phylogeneti-
sche Entwicklung zu ermoglichen. Aus der
Bohrung Lehrte 42 liegen vier Proben vor
(Kurven k, 1, p und q). Beim Vergleich der
Populationskurven werden in diesem Fall
ausnahmsweise die Dichtemittel herangezo-
gen, da die Kurven k und q je zwei ungefihr
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Abb. 12

Mittelwerte (x) und Streuungsmale (3) der Populationskurven a-n aus dem Olfeld Georgsdorf (vgl. Tab.

11 und Abb. 11). Fir die Proben a und b wurden zusitzlich noch die Dichtemittel (D) eingetragen. Ordi-

nate: Zeitskala, aul der die Proben stratigraphisch geordnet sind; Abszisse: Index-Werte fiir x, 5 und D
‘vgl. Kap. C). Kreuze: Mittelwerte; Punkte: Dichtemittel; waagerechte Linien: Streuungswerte.

o4 m 76
30
565 m — 20
566 m — 10
0
567 m-

985 955 925 835 865 835 805 775 745 715 685 655625 595 565 535 505475 U5 415 385 355325295265 1

Abb. 13

Populationskurve von Triplasia georgsdorfensis aus der Bohrung Rhaude 3, K. 2116,7-2118,7 m, 0,4 m uber
Krone (vgl. Tab. 13). Ordinate: Normalprofil von Georgsdorf 31 als Zeitskala (vgl. Abb. 11); Abszisse:
Eindellungsmall der Gehiuse (vel. Kap. C).
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oleichstarke Giplel zeigen und die tur sie
berechneten Mittelwerte daher nur bedingte
Giiltigkeit haben (vgl. Abb. 14). In Tab. 15
Jassen sich drei Gruppen von Dichtemitteln
unterscheiden, die allerdings nicht in jeder
der vier Populationen gleichmilSig vertreten
sind. Die stark ausgeprigten Gipfelwerte
liecen bei den drei unteren Variationskurven
k, I und p im ancestralen Teil (D,, D.), bei der
hochsten Population q dominieren dagegen
progressivere Formen (D, und D,). Bei den
Kurven k und | kann eine deutliche Schwan-
kung beobachtet werden. Hier handelt es

sich moglicherweise um die Folge ©

cologi-

scher Veranderungen, die die verschiedenen
morphologischen Gruppen insgesamt betret-
fen: denn die Dichtemittel D, und D, wer-
den beide gleichzeitig verschoben, pendeln

aber weiter oben beide wieder zurtick, wie
die Kurven p und g ausweisen.

Fir die Gesamtbetrachtung aller Popula-
tionen aus dem Bohrfeld Lehrte (vgl. Abb.
14) wurden die Kurven zunichst stratigra-
nhisch eingeordnet. Das geschah — wie bei

den Proben aus dem Olfeld Georgsdort —

wieder nach den Potential
gen, wo
malprofil

curven der Bohrun-

bei die Bohrung Lehrte 26 als Nor-

zugrunde gelegt wurde. Stratigra-

phisch gehoren simtliche Populationen den

Astierien- bis Arno.

hohen Ober-Valendi

dien-Schichten, also dem
s an. Die stratigraphisch
hochste Probe liegt im Normalprofil einen
knappen Meter unter der Grenze zum Hau-

terive. Bei der Betrachtung dieses Gesamt-
profils fallt auf, dald zwei bzw. drei Gruppen
von Populationen vorhanden sind: Die eine

Boh- Kurve| Zahl der | Mittelwert %ﬁgf Streu-
un Kern (m) in | Exemplare| der Kurve |yon %:| ung
3 Abb14 N X mgy | &
= ¥ e —— —— H - .._1 ___._.Tm____a
> 1285-1290 Kopf | N 46 74,7 1,0 | 69
i - 1285-1290 K.1. oben m 69 75,6 1,2 9,6
26 1106,5-1108,5 h 157 74,3 | 0,7 | 8,6
— 4 mer—————_————————— - s | S S —— e e — e ——
_32m 1131,9-1133,0 Krone 0 163 91,5 0,4 5,0
| 34 | 1148-1150 g 129 88,2 0,7 74
| 11150-1120,6 Kopf o i 39 68,9 1,5 9,5
39 | 1120,6-1122,35 Krone f 23 76,7 1,9 9,0
- 1122,3 -1126,8 KTa,ca 1122,7 d 108 82,9 0,9 9,5
1135,0-1138,1 K1 oben e 24 82,7 19 9 1
I e e i .. : Al Wt S
40 | 1135,0-1138,1 K1 b 49 81,7 1,3 91
11350-11381 Kl unten | a 21 83,6 2,2 | 39
| 1090,0-1Q93,5 Kopf _ Q 35 74 4 1,7 99
L L 1093,5-10979 Kopf I P 139 92,3 05] 63
1093,5-1097,9 Krone l 25 89,4 1,4 70
i | 10979-1101,9 Kopf k b4 84,9 1,4 | 10,3
| 43 1112,0-1117,0 Krone c | 57 87,5 11 | 84

Tab. 14. Zusammenstellune der Daten tuber die Hapliophragiium- und Triplasia-Populationen aus den Boh-
rungen des Olfeldes Leherte.
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Gruppe wird gebildet von den Kurven ¢, g, Evolution dadurch veriandert wird. Es han-
k, 1, o und p; diese setzen sich hauptsiachlich delt sich also auch hier offensichtlich wieder
aus ancestralen Formen mit+ rundem Gehiau- um eine « zufallige Schwankung », die ihre
sequerschnitt zusammen (in Abb. 14 schwarz Ursache wahrscheinlich in okologischen Ver-
dargestellt). Die zweite Gruppe mit den

Kurven f, h, i, m, n und g setzt sich aus Hauterive IR

' - : : T —
relativ progressiven Populationen zusammen, Valendis .
die von der Art Triplasia pseudoroemeri ’ A |
_ : | | i § t |
oebildet werden; diese Kurven sind in Abb. ror e PTTERE S 1

14 durch weite Schraftur gekennzeichnet. R R
/wischen den beiden oben beschriebenen ' b Fae
Gruppen liegen die vier Kurven a, b, d, e, die L.

: r - 1102 m R
als eine Art Wurzelgruppe am Beginn der g L,
Entwicklung stehen und im wesentlichen von . : p
Ubergangstormen gebildet werden, die weder [ Ly
110 3 1y — | 1T
Ol LEE T T n
.. m
Kurve Dy D D —
2 3 S
q (98,5) 81,8 679 | —
p 95,4 — (68,5) e :
| 910 (77.8) — 105m—" LT
k 95,6 83,0 (67 0) - W .
e - 1 i ’ ] ! |

Tab. 15. Dichtemittel zu den Kurven k, 1, p und 1106 m— | |
q der Bohrung Lehrte 42. Angabe 1in Index-Werten. _ |
Jie Nebendichtemittel sind  emngeklammert. -

‘ ‘ , . 1107m |
cindeutig den Haplophramien noch den Tri- D HEEEEEEEE RN g
plasien zugerechnet werden konnen; sie sind N SRR
durch enge Schraffur in Abb. 14 hervor- 1 |

. - ’ . 8m— ' - L ; |
cehoben. Diese Aufteilung der Populations- Hosm ™

kurven in zwei bzw. drei Gruppen wird noch e W A A S
klarer, wenn man die Mittelwerte zu jeder IR R
Kurve in einem Diagramm aufrigt (Abb. 15). nosm= | Al HHWW | .
Es ergeben sich zwei Evolutionslinien, die Ui N R R Ay
nebeneinander herlaufen. Weiterhin fillt autf, L e Ty
dall die beiden Entwicklungsiste, die wvon 1om- [ N .
verschiedenen Populationen gebildet werden, n i) @
deutlich diver glcren: Zu Beglnn der Entwick- 93595|,5 75 095 BE5 935 815 775 745 115 685 655 625 595 565 536 505 435 W45 415 385 355 325 295265 1
lung licgen die Mittelwerte nicht weiter als
6 Indizes auseinander, am Ende dieser klei- Abb. 14
nen Teilevolution sind es fast 18 Index- , _ i} _
W/ AuRerd lauf d; beid Die Populationskurven a-g des Olfeldes Lehrte (vgl.
F'e'rte. At crdem - vetiau ?n Ic _ 161 ch Tah. 14). Ordinate (Zeitskala): Profil der Bohrung
Linien nicht ganz gerade; im Bereich der l.ehrte 26 (Normalprofil), auf das alle Kurven stra-
Variationskurven 1 und k tritt etne Schwan- tigraphisch bezogen sind; Abszisse: Eindellungsmals

kung auf, die beide Entwicklungsidste gleich- | : ,
,[," (R4 1 in dieselbe Richtune ab it stbaequale:  enge Schraffur: Wurzelgruppe
el elhia via h - dieseibe 1S dev Triplasia pscudorocmeri; wette Schraftur: ri-

der Gehiause (vgl. Kap. C). Schwarz: Haplophrag-
77

- | {¢

dringt, ohne dall die Gesamttendenz der plasia pseudoroemeri.
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anderungen hat. Zur weiteren LErorterung
dieser Frage wird auf Kap. E verwiesen.

NN,
Hauterive

q Valendis

L f

g 2

‘1

5 o

f

o /

bg

10098 96 9% 92 9088 B6 84 B2 8078 76 7% 72 70 66 66 64 62 60 58 56 54 52 B0 /

Abb. 15

Graphische Darstellung der Mittelwerte (x) der Po-

pulationskurven a-q aus dem Olfeld Lehrte (vgl.
Tab. 14 und Abb. 14). Ordinate: Zeitskala, auf der

die Proben stratigraphisch geordnet sind; Abszisse:
Index-Werte fir x (vgl. Kap. C).

Die Olfelder Broistedt und Hover liegen
in demselben buchtenreichen Unterkreide-
Kiistengebiet wie das Bohrfeld Lehrte; Ho-
ver ist von letzterem nur wenige Kilometer
entfernt, Broistedt liegt dagegen etwa 30 km
ostlich. Aus den beiden Olfeldern wurden
insgesamt drei Proben bearbeitet (Bohrung

Broistedt 39 b, Hover 12 und Hover 20).

Die Bohrung Broistedt 39 b lief sich mit

Hilfe der Potentialkurve an das Normal-

profil des Feldes Lehrte (Lehrte 26) anschlie-
Ren, bei den beiden Proben aus dem Olfeld
Hover gelang eine entsprechende Parallelisie-
rung aufgrund der Widerstandskurven, so
dall alle drei Populationen stratigraphisch in

die Kurvenfolge von Lehrte eingeordnet wer-
den konnten. Die Daten der drei Proben sind
in Tabelle 16 aufgefiihrt, die entsprechenden
Variationskurven sind in den Abbildungen
16 und 17 dargestellt. Aus den gewonnenen

Daten ergibt sich, dal§ alle drei Kurven stra-
tigtaphisch oberhalb der Grenze Valendis/
Hauterive und damit iiber den Ober-Valendis-
Proben aus dem Olfeld Lehrte liegen. Dem-
entsprechend sind die Populationen von
ihren Vorldufern im Raum Lehrte sehr ver-
schieden: FEs handelt sich um eingiptlige,
hohe Populationskurven der Art Triplasia
georgsdorfensis, die in diesem Gebiet zur
Zeit des Valendis noch nicht auftrat; denn
auch bei dem « progressiven » Ast der Va-
riationskurven von Lehrte handelte es sich
immer noch um Triplasia pseudoroemert.
Dagegen entsprechen die drei Populationen
des Unter-Hauterive aus Broistedt und Ho-
ver nach Aussehen und Progressivitit den
Kurven von Georgsdort.

Schliefflich seien die Populationskurven
aus der Tongrube der Ziegelei Kuhlemann
bei Stadthagen besprochen. Stadthagen liegt
rund 50 km westlich der Glfelder Lehrte und
Hover, doch scheinen im hohen Ober-Valen-
dis in beiden Gebieten dhnliche Bedingungen
scherrscht zu haben. Die aus der Ziegeleigru-
be entnommenen sieben Proben gehoren den
Astierien- bis Arnodien-Schichten an; sie
stammen also aus derselben Zeit wie die
Triplasio-Populationen aus dem Bohrteld
Lehrte. Die Daten dieser Proben sind in
Tab. 17 zusammengestellt, die Kurven selbst

—r——— ] _Bollwrm;ter“ Ku:el Zahl Mittelw.|Mittl.
Bohrung Kern (m) lmpl\rlggwal- N AbDb. Exd;:pl. Kgr?vre \I—:gﬂle;:
. | _ 3 n(Lehrte 26) Il1ESuJ7 I N-.-__L X__| Mz
Eroi;te_q_t 39b | 81(1)-;812”Krope N 1099,5 | - r 150 479
| Hover 12 645-647,5 05u.Kopf || 1098,2 | b | 179 147,6 | 04
| Hover 20 683-686 Kopf [ 1098,9 | a 185 46,9 | 04 |

Tab. 16. Zusammenstellung der Daten iiber die Triplasia-Populationen aus den Bohrungen der Olfelder

Broistedt und Hover.
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Abb. 16

Populationskurve von Triplasia georgsdorfensis aus der Bohrung Broistedt 39 b, K. 810-812 m, Krone (vgl.
tab. 16). Ordirate: Normalprofil von Lehrte 26 als Zeitskala (vgl. Abb. 14); Abszisse: Eindellungsmaf der
Gehduse (vgl. Kap. C).

109 7m - %
30
20
10
1098m
0 _ __._..--ll-"' | ..hh-.- __ b
| ___-.ul"‘ 'hl-._, . a
1099 m
Hauterive |
Valendis

985 955 925 895 865 835 805 775 745 715 685 655 625 595 565 535 505 475 Y45 415 385 355 325295 265 1
Abb. 17

Populationskurven a-b von Triiplasia georgsdorfensis aus dem Olfeld Hover (vel. Tab. 16). Ordinate: Not-
malprofil von Lehite 26 als Zeitskala (vgl. Abb. 14); Abszisse: Findellungsmaf der Gehiuse (vgl. Kap. C).
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sind in Abb. 18 aufgetragen worden. Zu
Tab. 17 ist zu bemerken, dall es sich bei der
Populationskurve ¢ um die Exemplare einet

;f’1
e
5m —
a
‘ﬂi ;fiq
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8rm —
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Li%h'be 18

Populationskurven a-g aus der Tongrube der Zie-
selei Kubhlemmann bei Stadthagen (vgl. Tab. 17). Or-
dinate (Zeitskala): Profil der Wand an der Proben-
Fntnahmestelle; Abszisse: Eindellungsmall der Ge-
hiuse (vel. Kap. C). Schwarz: Haplophragmium
subaeqguale; enge Schraffur: Wurzelgruppe der Tri-
plasia  pseudoroemeri; weite Schrattur: Triplasia
pseidoroeneri.

TARDT

Sammelprobe handelt, bei der die Triplasien
aus drei benachbarten Proben (6,10 m,
640 m und 6,70 m unter der Oberkante
der Tongrube) gemeinsam Dbearbeitet wut-
den, da die einzelnen Triplasia-Populatio-
nen fur sich allein zu zahlenschwach waren.

Bei den Populationen aus der Ziegelei
Stadthagen fillt auf, dall fint der insgesamt
siecben Variationskurven (a, ¢, d, e und f)
ungefihr dem progressiven Ast der Popula-
tionen aus dem Olfeld Lehrte entsprechen.
Kurve ¢ dagegen ist ausgesprochen ancestral,
und die Variationskurve b entspricht dem
Mittelwert nach etwa der « Wurzelgruppe »
der Proben aus dem Gebiet von Lehrte.
Betrachtet man jedoch die Dichtemittel der
zweigipfeligen  Mischkurve b, so erkennt
man bereits cine deutliche Sonderung in

¢ T I _ ! . ! 1

Abstand Zahl |Mittelw. | Mittl.

von Erd-l!.Kurve der | der |[Fehler[Ptrey:
oberfl. [INAbbExempl| Kurve |von X:{ung
(m) 18 N X My G-

| ———— — ——
4,00 L 9 | 99 | 90,3 { 06 | 59 |
4,30 L f 91 70,72 L2 11
460 e | 56 | 64,6 13 1100
580 lr d 130 | 77 6 09 102

i61,10«--6#70 C | 63 | 674 | 03 | 74
9,40 b 42 | 814 13 8,6

960 | a | n9 | 752 | 08 |87

Tab. 17. Zusammenstellung der Daten uber die
Tyiplasia-Populationen aus der Tongrube der Zie-
oclei Kuhlemann bei Stadthagen.

einen ancestralen Anteil mit D=88,0 und
ein etwas schwicheres progressives Dich-
temittel von 73,0. Uberhaupt ist das Aut-
treten mehrerer Gipfel offensichtlich eine
hiaufige Erscheinung in den Variationskurven
von Stadthagen, die mit Ausnahme der Po-
pulationen a und c¢ alle als Mischkurven
angesehen werden miissen. Die Kurven d,
e und { weisen ancestrale Nebendichtemittel,
die Kurve g dagegen ein progressives Neben-

dichtemittel auf. Aus allen diesen Beobach-
tungen gcht hervor, dall auch die Popula-
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tionen von Stadthagen — wie die von Lehrte
— deutlich in zwel divergierenden Entwick-
lungslinien angeordnet sind. Zur Verdeut-
lichung dieser Tatsache sind in Abb. 19 die
Mittelwerte autgetragen; fir Kurve b wur-
den dabei wegen ihrer Zweigipfeligkeit zu-
satzlich noch die Dichtemittel eingetragen.
/Zur Deutung dieser Beobachtungen sei aut
Kap. E verwiesen.

LaLtLiLI
Valendis
£ o
d
¢ X
; e
a

10098 96 94 92 S0 88 86 84 82 80 78 76 74 72 70 68 66 64 62 60 58 56 54 52 50 {

Abb. 19

Graphische Darstellung der Mittelwerte (x) der Po-
pulationskurven a-g aus der Tongrube der Ziegelei
Kuhlemann ber >tadthagen (vgl. Tab. 17 und Abb.
18). Fur die Probe b wurden zusatzlich noch die
Dichtemittel (D) eingetragen. Ordinate: Zeitskala,
auf der die Proben stratigraphish geordnet sind;

Abszisse: Index-Werte fur x und D (vgl. Kap. C).
Kreuze: Mittelwerte; Punkte: Dichtemittel.

#. PHYLOGENIE

Als Grundlage fiir phylogenetische Unter-
suchungen an fossilen Foraminiferen miissen
der Bau und die Morphologie des Gehaduses
angesehen werden. In Kap. C wurde bereits
darauf hingewiesen, dal} im vorliegenden Fall
der Gehidusequerschnitt das fur die Evolu-
tion entscheidende morphologische Merk-
mal ist. Vergleicht man nun Haplophrag-
mium subaeqguale, 'T'riplasia pseudoroemeri
und Tr. georgsdorfensis nach ihrer morpho-
logischen Ausbildung miteinander (vgl. Kap.
B und C), so zeigt sich, dall zwischen Ha-
plophragmium und Triplasia ein luckenloser
Ubergang besteht. Bisher wurden diese beiden
Gattungen streng getrennt:  Bartenstein
(1952 a) nahm Haplophragmiun aus der

von 1km fiur die Triplasien vermuteten
Entwicklungsreihe ganz heraus, wihrend
Hagn (1953) nur eine mittelbare Verbin-
dung zwischen den beiden Gattungen an-
nahm. Bei Betrachtung des vorliegenden
Materials zeigt sich jedoch eine so enge
Verwandtschaft zwischen Haplopbragmium
subaequale und Triplasia pseudoroemeri, dald
eine eindeutige Trennung liberhaupt nicht
vorgenommen werden kann. Fallst man alle
Variationskurven aus dem Ober-Valendis in
einer Summenkurve zusammen (vgl. Abb. 20
sowie Kap. C), so ergibt sich das Bild einer
vollig einbeitlichen « Population ». Eine ge-
wisse Trennung der beiden Arten lallt sich
statistisch erst erkennen, wenn man die Dich-
temittel bzw. die Mittelwerte betrachtet (vgl.
Abb. 21): Die relativ gleichmillige Vertei-
lung dieser statistischen Parameter im Ober-
Valendis wird nur an einer Stelle etwas deut-
licher unterbrochen, namlich bei i=280; hier
etwa kann auch nach morphologischer Beut-
teilung eine « Grenze » zwischen den beiden
in Frage stehenden Arten gezogen werden

(vgl. Tab. 2).

Wie bereits in Kap. C erwihnt, sind die Mit-
telwerte f{ir derartige Untersuchungen dann un-
brauchbar, wenn sie aus Populationskurven gewon-
nen werden, die eine deutliche Mischkurve mit
zwel starken Maxima darstellen. Das gilt ber dem
bearbeiteten Material nur fir drer Variationskur-
ven, namlich fur Lehrte k¥ und g sowie fir Stadt-

hagen b (Abb. 14 und 18); die entsprechenden Mit-
ielwerte (i= 894; 744; 81,4) storen jedoch das
(Jesamtbild nicht und brauchen daher nicht be-
sonders berucksichtigt zu werden.

Triplasia georgsdorfensis ist im Unter-
Hauterive und im Grenzbereich Valendis/
Hauterive (Populationskurven Georgsdorf a,
c und d in Abb. 11) bereits als selbstiandige
Art vorhanden. Ubergangsformen, die zu
Triplasia pseudoroemeri vermitteln konnten,
treten in der woricum-Zone kaum noch auf,
wihrend sie im obersten Ober-Valendis in
orofler Zahl vorhanden sind. Die Grenze zwi-
schen Triplasia pseudoroemeri und Triplasia
georgsdorfensis ist jedoch etwas klarer er-
kenntlich als diejenige zwischen Triplasia
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Abb. 20

Summenkurve aller Variationskurven der Haplophragniium- und Triplasia-Populationen, aus dem Ober-Va
iendis der Olfelder Lehrte und Georgsdorf sowie aus der Ziegeleigrube Kuhlemann ber Stadthagen. Ordi
nate: Prozentuale Haufigkeit der Exemplare pro Index-Klasse; Abszisse: Eindellungsmald der Gehiduse (v

Kap. C).
| —— —t—+H+—+—-t+—+—H—Hauterive
X
T H— +Valendis
| LT
] S —— — i Hauterive
HH—HH—— HHH— - — i Valendis
Haplophragmium Triplasia Iriplasia
subaequale pseudoroemeri georgsdorfensis
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Abb., 21

Zusammenstellung der Mittelwerte (x) und Dichtemittel (DY) aller Haplophragmium- und Triplasia-Populati

nen aus dent Valendis und Hauterive der Olfelder Georgsdorf, Lehrte und Hover, der Bohrungen Rhaud

3 und Broistedt 39 b und der Ziegeleigrube Kuhlemann bei Stadthagen. Auf der Abszisse ist das Mafl fi
die FEindellung der Gehiduse (i) aufgetragen (vgl. Kap. C).
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pseudoroemeri und Haplophragmium subae-
guale; sie liegt, wie sich aus der Verteilung
der Parameter (Abb. 21) ersehen 14t, un-
oefihr bei 1=060, und diese Zisur entspricht
wiederum der Grenze, die man ohne Zuhil-
fenahme der Statistik morphologisch etwa
zwischen die beiden Arten legen wirde.

Gleichzeitic mit dem Grad der Kanten-
bildung bzw. der Eindellung der Kammer-
seiten verdndert sich als weiteres Merkmal
die Kammerzahl der Triplasien und Haplo-
phragmien: Je progressiver die Population
ist, um so mehr Kammern sind im Durch-
schnitt an der Gehiusebildung beteiligt (vgl.
Kap. C). Allerdings ist diese Anderung nur
sehr gering, und sie ist iiberdies so grollen
Schwankungen unterworfen, dafd sich eine
Korrelation zwischen der Progressivitat 1m
Gehausequerschnitt und der Kammerzahl nur
statistisch  nachweisen 1aflt. In Tab. 18
sind die entsprechenden Zahlen niedergelegt.
Es wurden dazu sowohl fiir jede untersuchte
Population als auch fiir jede Art der Durch-
schnittswert fir die Kammerzahl nach der
Methode der tiblichen Mittelwertberechnung
bestimmt.

- “I—prmphragm] Triplasia Triplasia
Art subaequale | pseudoroem| georgsdorf.
— # 3 i —
i 80-100 60-80 40-60
F— s e e |
Durchschnitts- ;
kammerzah- 16
len der Popu-fj 0-2,50 | 1,92-2,54 2,12-2,92
lationen
i—-—————'—"'—“__‘——'—T_—'—--—'_-—
Durchschnitts-
kammerzah!
aller Gehduse 1,90 2,23 2,58
Lmdel' Arten | l | ]

Tab. 18. Durchschnittswerte fir die Kammerzahlen
von Haplophragmivn: subaequale, Triplasia pseudo-
roemeri und Triplasia georgsdorfensis.

Als weiteres Merkmal, das sich gleich-
sinnig  zur Progressivitat der Gehdusequer-
schnitte andert, ist die Grolle der Triplasien
zu nennen: Hier sind es vor allem die Maxi-
malwerte, die eine geringe, statistisch aber

einwandfrei erfalbare Entwicklung zeigen
(vgl. Tab. 19).

Ein viertes Merkmal, das sich gleichsinnig
mit den oben beschriebenen Entwicklungen
umgestaltet, stellt der Verlaut der Kam-
mernaht dar: Waihrend diese Suturlinie bei
den Haplophragmien im allgemeinen unge-
fihr senkrecht zur Liangsachse des Gehiduses
und gerade verliduft, ist sie bei den Triplasien
ceknickt oder geschwungen. Mit zunehmen-
der Progressivitit des Gehdusequerschitts
wird im Durchschnitt auch die Knickung bzw.
Schwingung der Kammersutur stirker. Ver-
mutlich steht diese Verinderung in Kot-
relation mit der tieferen Eindellung der Ge-
hiuse, die u.a. eben auch dadurch zustande
kommt, dafd die Kammerbasis auf den Kan-
ten weiter unten ansetzt als in den dazwi-
schenliegenden, eingebuchteten Gehidusetel-
len. Bei einer solchen Bauweise wird Material
eingespart, ohne dall die Festigkeit der
Gehiuse darunter leidet. Diese Verinderun-
ven sind jedoch metrisch nur schwer ertallbar
vnd auflerdem auch noch abhingig von dem
ieweilicen Typ der Triplasia (s.u.), so dals

-

Hapmphragml Iriplasia " Tr;plasia

Art subaequale |pseudoroem/| georgsdorf.
| o0 | sos0 | o6
Minimale
Lange 0,80 0,75 | 0180
R I ‘ J
Maximale r
p—— - t - —
Durchschnitt etwas uber
ldnge 1,00 1,00 1,20
- : ]
Minimale
Breite 0,25 0,30 0,35
Maximale ]
0,70 0,75 1,10

I

R

l Breite

Tab. 19. Linge und Breite der Arten Haplophrag-
miiuin  subaequale, Triplasia pseudoroemieri und
Triplasia georgsdorfensis. Die Lingenwerte be-
ziehen sich ausnahmslos auf dreikammerige Exem-
plare, wihrend die Breitenmalle ohne Riicksicht
auf die Kammerzahl der Individuen gegeben wer-
den. Angaben in mm.
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die diesbezigliche Ausbildung in verschie-
denen Populationen unterschiedlich sein
kann. Zusammenfassend kann jedoch gesagt
werden. dall die Gesamttendenz der Entwick-
lung in Korrelation zwischen dem Gehiduse-
querschnitt und der Ausbildung der Kammer-
sutur auf eine stiarkere Schwingung der Kam-
mernihte hinzielt.

Wihrend die oben beschriebenen Merk-
male — Gehiusequerschnitt, Kammerzahl,
Linge, Breite und Kammersutur — eine deut-
lich erkennbare, wohl selektiv gesteuerte
Evolution zeigen, lassen sich daneben eine
Reihe von Unterschieden in der Gehiduseaus-
bildung festellen, die offensichtlich keine
entwicklungsspezifische Bedeutung haben;
die einzelnen Gebidusetypen existieren ne-
beneinander, ohne dall eine erkennbare Aus-
lese stattfindet, oder der Selektionsvorteil
war so schwach, dal} eine entsprechende Evo-
lution in dem beobachteten Zeitraum nicht
sichtbar geworden ist. Es handelt sich im
wesentlichen um vier verschiedene Merk-
male:

1. Verhilinis von Linge und Breite
des (sehiuses:

2. Vergroflerung der Kammerbreite
im Laufe der ontogenetischen Entwicklung;

3. Tiefe der Kammersutur;
4. Ansatz der Mindung.

Zu 1. Wahrend bei Haplophragmnzium und
I'riplasia pseudoroemeri lange, schmale For-
men die Regel bilden — vorausgesetzt, daf
gentigend Kammern ausgebildet worden sind
—, tindet man unter den progressiven In-
dividuen von Triplasia georgsdorfensis aullet-

dem auch ausgesprochen breite Gehiuse,
d.h. die starke Eindellung im Gehidusequer-
schnitt erlaubt offensichtlich die Ausbildung
extrem breiter Formen ohne tibermillige Pro-
toplasma-Zunahme und ohne Selektionsnach-
teil.

Zu 2. Sehr oft bleibt die Kammerbreite
im Laufe des Wachstums nicht gleich, son-
dern vergroflert sich mit jeder neuen Kam-
mer, so dall der Gehiduselingsschnitt eine
schmal-dreieckige Gestalt annimmt. Diese
Tendenz tritt vereinzelt und in geringem
Malle bereits bei manchen Haplophragmien
in Erscheinung, worauf auch Lutze (1960)
hingewiesen hat; eine extreme Verbreiterung
im Laute der ontogenetischen Entwicklung
findet sich jedoch erst bei den georgsdor-
fensis-Formen, da hier auch allgemein breitere
Gehduseformen ausgebildet werden.

Zu 3. Von der Tiefe der Kammersutur
hingt es ab, ob die Kanten glatt ausgebildet
sind oder ob jeder neue Kammeransatz eine
Unterbrechung der Kantenlinie hervorruft;
entsprechende Formen sind in allen Ubet-
gangen vorhanden.

Zu 4. Die Mindung kann vorgezogen
oder abgestutzt sein, jedoch lassen sich auch
hier nicht zwei voneinander getrennte Grup-
pen unterscheiden; vielmehr besteht ein lik-
kenloser Ubergang von einem Extrem zum
anderen.

Alle vier Merkmale variieren unabhingig
voneinander, so dald verschiedene « Typen »
ausgebildet werden, ohne dal die dadurch
entstandene Formenmannigfaltigkeit fiir die
Evolution selbst von Bedeutung zu sein
scheint. Man konnte sich allerdings vorstel-

Abb. 22

Darstellung der Evolution der Haplophragmium-Triplasia-Gruppe in der Astierien-, Arnoldien- und noricum-

Zone unter Verwendung der Mittelwerte (x) der Variationskurven. Simtliche vermessenen Populationen
sind berticksichtigt. Ordinate: Zeitskala fiir das Stadthagener Gebiet=A, fiur die Braunschweiger Bucht=R
(Bohrung Lehrte 26) und fir das Emsland=C (Bohrung Georgsdorf 31); Abszisse: FEindellungsmaR der
Gehiuse. Kreuze: Mittelwerte der Populationskurven aus der Braunschweiger Bucht, senkrechte Striche: aus
dem OStadthagener Gebiet, Punkte: aus dem Emsland; waagerechte Linien: Mittlere Fehler der Mittelwerte
(mx ). Fur die von den Triplasia-Populationen getrennten einzelnen Haplophragmien aus Georgsdorf sind die
Mittelwerte ohne Angabe ihres mittleren Fehlers eingetragen (vgl. Kap. C).
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len, dall unter gewissen Lebensbedingungen
auch diese « neutralen » Merkmale selek-
tionswirksam werden und schliefflich zu
ciner Neubildung von Unterarten und Arten
fihren, doch lassen sich im vorliegenden Fal-
e dafiir keine Anhaltspunkte finden. Aus
diesem Grunde braucht bei weiteren Uber-
lecungen zur Evolution der Haplopbragmium-
Triplasia-Gruppe auf diese vier Merkmale
nicht mehr eingegangen zu werden. Da sich
iberdies dic Kammerzahl, die Grolle der
Gehiduse und der Verlaut der Kammersutur
— wie oben erwihnt — in Korrelation mit
der Eindellung der Kammerseiten verandern,
wird im folgenden nur noch der Gehause-
querschnitt  bertcksichtigt, dessen Verin-
derung als reprasentativ fiir die Evolution
der untersuchten Formen angesehen werden
kann.

Es soll nun versucht werden, ein Gesamt-
bild der Entwicklung der Haplophramiuin-
Triplasia-Gruppe fir den untersuchten Zeit-
raum zu gchen. Dazu ist es zuerst notwendig,
die Profile der verschiedenen Fundorte zu
parallelisiecren, um eine stratigraprisch gesi-
cherte Gesamtdarstellung aller Populationen
zu ermoglichen. Da die Probe aus der
Bohrung Rhaude 3 bereits an das Normal-
rrofil des Olfeldes Georgsdorf angeschlos-

sen und die Populationen aus den Feldern
Hover und Broistedt mit dem Lehrter Not-
malprofil parallelisiert werden konnten (vgl.
Kap. D), verbleibt nun noch die Autgabe,
die beiden Normalprofile von Lehrte und
Georgsdorf unterecinander und mit dem

Profil aus der Tongrube Kuhlemann bei
Stadthagen stratigraphisch in Einklang zu
bringen. Als Bezugslinie wird die Valendis/
HHauterive-Grenze verwendet. Aus dem Ver-
oleich der Normalprofile von Lehrte 26 und
Georgsdorf 31 (vgl. Kap. D) ergibt sich,
dafl dic Ablagerungsgeschwindigkeit an die-
sen beiden Bohrpunkten unterschiedlich war;
die Sedimentmichtigkeit ist im Raum von
Georgsdorf ungefihr um die Halfte groller
als im Olfeld Lehrte. Das Normalprofil von
Georgsdort 31 wurde daher um den ent-

sprechenden Betrag zusammengeschoben, um
auf diese Weise die beiden Profile stratigra-
phisch einander anzugleichen. In der Ton-
orube bei Stadthagen lag die Valendis/Hau-
terive-Grenze am Entnahmepunkt genau an
der Oberkante der Grubenwand, wie sich an
Untersuchungen von DParallelprofilen nach-
weisen liefl. Durch Vergleich der Schichten-
{olge von Stadthagen mit dem Bohrprofil von
I.ehrte 26 ergab sich eine ungefihre Uberein-
stimmung in der Sedimentmichtigkeit, so dals
ein unmittelbarer Anschluf an das Lehrter
Normalprofil vorgenommen werden konnte.

Fine Ubersicht {iber die Evolution der
untersuchten Foraminiferengruppe vermittelt
bereits die Zusammenstellung der Mittelwer-
te der Populationskurven, wie es in Abb. 22
demonstriert ist. Man sieht daraus, dall von
ciner « Wurzeleruppe », deren Mittelwerte
auf den Indizes zwischen 80 und 85 liegen,
swei  Linien abzweigen: Ein Haplophrag-
mium-Ast, dessen Mittelwerte mit 1> 83
oekennzeichnet sind, und ein progressiver
Triplasia-Ast mit 1 ( 80 fir x Diese zweite
Linie teilt sich etwas spiter noch einmal in
einen 1riplasia pseudoroemeri-£welg mit Mit-
telwert-Indizes zwischen 60 und 80 und einen
Triplasia georgsdorfensis- Zwelg mit x-Wer-
ten, die zwischen 40 und 60 liegen. Wih-
rend die pseudoroemeri-Gruppe noch vor
Erreichen der Valendis/Hauterive-Grenze et-
lischt, kommt der georgsdorfensis-Zweig erst
im Unter-Hauterive zu voller Entfaltung.
Haplophragmium subacquale geht ebentalls,
vom Valendis kommend, im Hauterive wei-
ter, doch tritt es oberhalb der Stuten-Grenze
nur noch als seltene Einzelform sporadisch
auf.

Im einzelnen lduft die Entwicklung
jedoch komplizierter ab. In Kap. D war
bereits auf die zufalligen Schwankungen
hingewiesen worden, fiir die insgesamt 6
mogliche Ursachen genannt wurden:

1) Verdnderung der Zusammenset-
zung der Population durch Schwankungen
der Selektionsbedingungen,
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2) Sonderentwicklungen durch Isola-
{10n,

3) Populationswanderungen,

4) modifikative Verinderungen,

5) pnysikalische und chemische Ein-
wirkungen auf Thanatoconosen,

6) sekundidre Mischung von Popula-
tronen.

Grundsitzlich mull damit gerechnet wer-
den, daly alle Faktoren auf die Ausbildung
der Populationen Einflu haben; es ist jedoch
nicht anzunehmen, dafl die Formen-Gemein-
schatt durch simtliche Einwirkungen gleich-
zeitlg verdandert wird; ebenso ist es unwaht-
scheinlich, dall sich alle Verinderungen
cleichsinnig auswirken, beispielsweise in
Richtung auf die Heraussonderung progres-
siver Typen. Viel eher wird der Fall ein-
treten, dald die einzelnen Faktoren entgegen-
gesetzte Wirkungen hervorbringen und sich
dadurch teilweise gegenseitig aufheben, so

dal§ die Zuzammensetzung der Populationen
nicht so stark verandert wird, wie man es
aut den ersten Blick vielleicht annehmen
konnte. Wie die Zusammensetzung der Po-
pulationen im einzelnen beeinflulft und verin-
dert wird, alt sich nachtriaglich nicht mehr
genau teststellen; in manchen Fillen lassen
sich jedoch zumindest einige der moglichen
Faktoren, die auf das Untersuchungsmaterial
eingewirkt haben konnen, ausschalten. In
Abb. 15 (Kap. D) z.B. weichen die beiden
Entwicklungslinien der  Haplophragmim-
Triplasia-Gruppe zur selben Zeit nach rechts
in die progressive Richtung ab und schwingen
anschliefend wieder zuriick (Kurve 1 und k).
Die beiden Populationen entstammen nicht
demselben Bohrkern. Hier konnen daher
Punkt 2, 3 und 6 als Ursache fiir diese Er-
scheinung ausgeschlossen werden. Es ist
jedoch nicht zu entscheiden, ob es sich hier-
bei um die Auswirkung sekundirer Einfliisse
(Punkt 5), um modifikative Verinderungen
(Punkt 4) oder um eine kurzfristige Ver-
schartung der Selektionsbedingungen handelt,
die ancestrale Varianten zeitweise reduziert,
ohne den Genbestand selbst wesentlich zu

verandern (Punkt 1); eine endgiiltige Klarung
dieser Frage mul} offen bleiben.

Insgesamt ist die Entwicklung der Hua-
plopbragniium- und Triplasia-Formen etwa
folgendermallen abgelaufen: Die ancestrale
lLinte der Haplophragmien (linke Seite in
Abb. 23) ist im Laufe des Ober-Valendis

mit recht stark besetzten Hiufigkeitsmaxima

vertreten, 1m Unter-Hauterive dagegen tau-

chen nur ab und zu noch wenige Exemplare
dieser Gruppe auf, die aber immerhin zeigen,
dall die Art auch nach der Abtrennung der
Triplasien noch persistiert.

Die georgsdorfensis-Populationen  ent-
wickeln sich seit dem obersten Ober-Va-
lendis  gleichmiflig und ohne auffillige
Schwankungen in der Evolutionslinie. Sie
entstehen aus der Triplasia pseudoroemeri-
Gruppe etwa 100.000 - 200.000 Jahre vor
der Wende Valendis/Hauterive und ent-
wickeln sich von da an als selbstindiger
Zweilg bis an die Grenze Hauterive/Barréme.
lhr genaues Ursprungsgebiet lieR sich nicht
mit Sicherheit feststellen. Im Raum von
Georgsdorf, wo sie nach unseren Untersu-
chungen schon im hochsten Ober-Valendis

auftraten, scheint ein gleitender Ubergang
von den Haplophragmien zu den progressiven
Triplasien zu fehlen. In den anderen beiden
Gebieten (Braunschweiger Bucht und Stadt-

hagen) ist zwar eine allmahliche Entwicklung

von primitiven Haplophragmien bis zu pro-
oressiven pseudoroemeri-Formen vorhanden,
die mit ithren Extremvarianten morphologisch
oft schon weit in den Bereich der Triplasia
georgsdorfensis  hineinreichen: aber diese
Evolution findet im Ober-Valendis statt,
wihrend die erste Triplasia georgsdorfensis-
Population im Raum von Georgsdorf bereits
auftritct. Es ist also zu vermuten, dall zur

Zeit des Ober-Valendis in vielen Teilen des
Niedersichsischen Beckens eine Entwicklung
von Haplophragmiium subaequale za Tripla-
sia  georgsdorfensis stattgefunden hat; an
ciner Stelle, die vorlaufig noch nicht genau

bekannt ist, lduft diese Entwicklung schnel-
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ler ab als in den anderen Teilen des Beckens;
die progressiven Formen breiten sich von
dort iber das gesamte Niedersichsische
Becken aus, wobei sie die Dezimierung oder
sogar die Ausmerzung ihrer primitiven Kon-
kurrenten hervorrufen oder zumindest be-
schleunigen.

In Trinidad (Bartenstein, Bettenstaedt
und Bolli 1957) und in Algerien (Sigal 1952)
wird Triplasia georgsdorfensis iber ihre stra-
tigraphische Verbreitung in Nordwestdeutsch-
land hinaus auch im Barréme noch ge-
funden. Die geordsdorfensis-Formen von
Trinidad sind entsprechend ihrer statigraphi-
schen Hohe (Mittel-Barréme) sehr progressiv
ausgebildet. Degegen entsprechen die aus
Algerien beschriebenen Gehiduse insofern
nicht den Erwartungen, als sie trotz ihres
jingeren Alters (Hauterive bis Barréme)
morphologisch recht ancestrale Vertreter
ihrer Art zu sein scheinen. Moglicherweise
handelt es sich hier um Relikt-Formen, deren
primitiver Charakter sich wegen ihrer geo-
oraphischen Abgeschlossenheit erhalten hat;
oder wir haben einen Entwicklungszweig der

Triplasien vor uns, der mit dem norddeut-
schen Rassenkreis keine unmittelbare Verbin-
dung hat. Genaueres ldllt sich nicht sagen,
da Sigal (1952, S. 15) nur eine kurze Dia-
onose und eine Zeichnung gibt, die eine
eingehendere Uberpriiffung dieser Frage nicht
zulassen.

Triplasia pseudoroemeri bildet im Un-
tersuchungsgebiet eine Ubergangsgruppe zwi-
schen den beiden anderen Arten, ohne selbst
einen dauerhaften Entwicklungszwelg aus-

zubilden. Populationen dieser Art enthalten
haufig neben ihren dreikantigen Mittelvarian-
ten auch primitive FEinzelformen mit den

Merkmalen von Haplophragmium und gleich-
zeitig progressive Varianten, die morpho-
logisch der Art Triplasia georgsdorfensis ent-
sprechen. Diese Formen sind schon zu Beginn
des untersuchten Zeitraums vorhanden und
treten bis zur Valendis/Hauterive-Grenze

relativ hiufig auf; im Unter-Hauterive wer-
den pseudoreomeri-Gehduse dagegen nur
noch vereinzelt als Extremvarianten von
georgsdorfensis-Populationen angetroften; als
selbstindige Art sind sie zu dieser Zeit bereits

1

erloschen.

Im Ober-Valendis scheinen — wenig-
stens zu Anfang — alle drei Arten noch un-
tereinander kreuzbar gewesen zu zein; zu-
mindest stand die Mittelgruppe der Triplasia
pseudoroemeri-Formen mit ihren beiden
Nachbar-Arten im Genaustausch, da die

Populationskurven bis zur Obergrenze des
Valendis noch ununterbrochene morphologi-
sche Ubergangsreihen erkennen lassen. Mit
dem Aussterben der pseudoroemeri-Gruppe
ist jedoch die Verbindung der Triplasien zu
den Haplophragmien unterbrochen; beide
Arten laufen nun als getrennte Aste nebenein-
ander her. Die gesamte Abspaltung der georgs-
dorfensis-Formen bis zu ihrer genetischen
Verselbstandigung geht als kontinuierlicher,
liickenloser Ubergang von einer Gattung zut
anderen in einem Zeitraum von ungefihr
500.000 Jahren vor sich, in derselben Weise,
wie sich die Gattung Spiroplectinata im Alb
von Gaudryina dividens abspaltet, die aller-

uuuuu

Abb. 23

Darstellune der Evolution der Haplopbragmium-Triplasia-Gruppe in der Astierien-, Arnoldien- und roricun-
Zone unter Verwendung der Populationskurven. Sdmtliche verwendeten Populationen sind berticksichtigt.

Ordinate: Zeitskala fiir das Stadthagener Gebiet=A, fiir die Braunschweiger Bucht=B (Bohrung Lehrte
26) und fiir das Emsland=C (Bohrung Georgsdorf 31); Abszisse: LEindellungsmall der Gehause. Populations-
kurven von Populationen aus dem Emsland: starke Linien, aus der Braunschweiger Bucht: schwache
Linien, aus dem Stadthagener Gebiet: gestrichelte Linien. I: Haplophragmium subaequale, 11: Triplasia
pseudoroemeri, 111: Trinlasia georgsdorfensis. Im oberen Teil der Darstellung sind die (Gehausequerschnitte
eingezeichnet. Die « Kurvengebirge » stellen die Entwicklungslinien der Haplophragmium - Triplasia-Gruppe
dar. Zur Darstellungsart vgl. Trevisan (1949) nach Simpson 1953, S. 387).
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dings die doppelte Zeit fur diese Entwickung
benotigte (vgl. Grabert 1959).

Von den drei von Grabert (1959, S. 50 ff.)
eingechend diskutierten Entwicklungsmodi

Artumwandlung, Artabspaltung und Difteren-
zierung sind nur die ersten beiden in
der untersuchten Haplophragmium-Triplasia-
Gruppe verwirklicht; Artumwandlung und
Artabspaltung sind in den fiinf aufeinander
folgenden Stadien des historischen Ent-

wicklungsablaufs zwei- bzw. dreimal vor
sich gegangen (vgl. Abb. 22 und 23):

1) Artumwandlung von Haplophrag-
mium  subaequale durch allmahliche Vert-
oroflerung der Variationsbreite; es kommt
zur Ausbildung der « Wurzelgruppe ».

2) Beginnende Artabspaltung durch
Divergenz der « Wurzelgruppe » in einen
ancestralen und einen progressiven Zweig

(isolierte Populationen im gleichen Meeres-
raum); es kommt zur Ausbildung der ersten

pseudoroemeri-Populationen.

3) Erneute Artadspaltung durch Ent-
wicklung einer progressiven Nebenlinie aus
dem pseudoroemeri-Zweig; es kommt zur
Ausbildung der ersten georgsdorfensis-Po-
pulationen.

4) Vollendung der georgsdorfensis-
Abspaltunyg durch Aussterben der vermit-
telnden pseudoroemeri-Populationen, die of-
tensichtlich durch die konkurrenziiberlegenen
georgsdorfensis-Formen ausgemerzt wurden.
Das vpersistierende Haplophragmium  sub-
cequale und die neu entwickelte Triplasia
georgsdorfensis bestechen nunmehr als ge-
netisch getrennte, selbstindige Arten neben-
einander.

5) Ariumwandlung von Triplasia georgs-
dorfensis in Richtung auf weiterhin zu-
nehmende Eindellung und abnehmende Va-
riationsbreite der Populationen; unverinderte
Persistenz von Haplophragmium subaequale.

Die beobachtete Artumwandlung besteht
wie oben erwiahnt — in einer nahezu
oleitende Anderung des Genbestandes einer

Population. Diese kommt durch das Zusam-
menwirken von richtungslosen Mutationen
und richtungsbestimmender Selektion zu-
stande, wobei erstere gewissermaflen den
« Rohstoft » fir die Evolution bilden oder
das « Evolutionsmaterial, mit dem die an-
deren Faktoren arbeiten » (Ludwig 1954,
S. 679). Da alle Lebewesen an ihre Umwelt
mehr oder weniger gut angepalt sind, wirkt
sich der iberwiegende Teil der mutativen
Anderungen schidlich aus; die betreffenden
Mutanten werden von der Selektion aus-
gemerzt. Bei Untersuchungen an fossilem
Material treten solche Formen daher iiber-
haupt nicht in FErscheinung. Einige Mu-
tationen sind selektiv indifferent; entspre-
chend veranderte Individuen existieren neben
den « Normalformen », ohne dal} sie einen
sichtbaren Vor- oder Nachteil gegentiber der
Hauptmenge der Population haben. Beispiele
hierfiir sind auch unter den bearbeiteten
Triplasien und Haplophragmien mehrfach ge-
funden worden; sie wurden bereits am An-
fang dieses Kapitels besprochen. In sehr sel-
tenen Fillen bieten die mutativen Veran-
derungen den Tieren Vorteile gegeniiber den
tibrigen Varianten. Diese Mutanten setzen
sich in den Populationen mit der Zeit durch;
ihr Anteil wird im Verlauf der Entwicklung
orofler auf Kosten der unverinderten Varian-
ten, bis diese schlieBlich ganz verdringt sind.
Bei den einzelnen Mutationen handelt es sich
offtenbar um sehr kleine Anderungen, die
gleitenden Umwandlungen nahekommen;
erst die Summierung vieler kleiner Mutations-
schritte fihrt bei den vorliegenden Gehausen
zur Bildung von neuen Formen, die der Aus-
pangsart gegenuber so verschieden sind, dald
siec auch systematisch von dieser getrennt
werden missen. In unserem Fall wird — wie
schon mehrtach erwahnt — der runde Ge-
hiausequerschnitt allmahlich bis zu einer vol-
lig neuen Form verindert. Da die ancestralen
subacquale-Formen zum groflten Teil und die
pseudoroemeri-Individuen  vollstindig  von
den progressiven georgsdorfensis-Mutanten
verdriangt werden, miissen letztere besser an
die benthonische Lebensweise angepallt sein
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als ihre primitiveren Vorfahren. Ihr Vorteil
liegt offenbar in einer Vergrollerung der
Gehiauseoberflache. Diese wirkt sich mog-
licherweise giinstig fur den Nahrungserwerb
aus, da die breiter und « sperriger » gebau-
ren Gehiduse vermutlich nicht so tief in den
Schlamm einsinken wie die zylindrischen
Haplophragmien und daber einen grofSeren
Anteil an der Nahrung erhalten. Die Ober-
flachenvergroferung der Gehduse hitte in
diesem Falle dieselbe Wirkung wie bei der
Gaudryina-Spiroplectinata-Gruppe des Ober-
Apt und Alb (vgl. Grabert 1959, 5. 54).
Dieser Vorteil gilt jedoch nur, wenn voraus-
ssetzt wird, dall sich unsere benthonisch
lebenden Foraminiferen ausschlieflich oder
uberwiegend von abgestorbenem Plankton
ernihren. Es ist ferner denkbar, dall eine
Bezichung zwischen der Gehiuseform und
dem austretenden Protoplasma besteht. Au-
Benplasma wurde bisher allerdings vorwie-
cend bei planktonischen Foraminiferen beob-
achtet. Hiertiir sind Unterkunftsstellen und
Schutzraum auf der Schale vorteilhaft
(Kaever 1961, S. 399-400), die bei den
progressiven Formen mit thren nischenartigen
Eindellungen eher gegeben waren als bei den
Vortahren mit rundem Querschnitt.

Von Interesse ist in diesem Zusam-
menhang der Selektionskoeflizient s, der
ein Mald fir die Uberlegenheit der besser
ausgertisteten georgsdorfensis-Formen ber
ithre ancestralen Konkurrenten darstellt. Der
Selektionskoeftizient einer Tiergruppe wird
ausgedriickt durch den prozentualen Zuwachs
oro Generation bei gleichbleibender Nach-
kommenzahl der Vergleichsgruppe (Ludwig
1954, S. 670; Dobzhansky 1958, S. 128 fI.).
Um zu berechnen, wie grof der Selektions-
vorteil der progressiven Gehausetypen gegen-
tiber den ancestralen Varianten ist, werden
die 24 Klassen, in die die untersuchten For-
men nach ihrem Gehidusequerschnitt geord-
net sind, in zwel Varianten-Gruppen unter-
teilt: Gruppe I umfallt die Index-Klassen
65,5 - 98,5 und wird charakterisiert durch
den Querschnittsindex 82,0; Gruppe 11
reicht von 1 = 29,5 - 1 = 62,5 mit dem

mittleren Index-Wert 1 = 46,0. Zugrunde
oelegt werden die Populationskurven a und
e der Abb. 2, die fir die Gesamtentwick-
lung als reprasentativ gelten konnen. Po-
pulation a aus dem Ober-Valendis wird von
57 Individuen gebildet, von denen 56 der
ancestralen Gruppe I und ein Exemplar
der progressiven Gruppe Il zuzurechnen ist.
In Kurve e aus dem Unter-Hauterive ist das
Verhiltnis gerade umgekehrt; von 185 Tri-
plasien gehoren 184 Gruppe 11 an, wihrend
ein Exemplar zu Gruppe 1 gerechnet wer-
den muf. (Die Zahlen sind den Ausgleichs-
werten der Kurven entnommen.) Die beiden
Populationen sind rund 500.000 Jahre von-
einander getrennt (vgl. Tab. 20).

. | .

M i.—.82,0i_—.£1.16,0 i i:IG,O
e | 1 |184 | 100 | 18400

_a | se | 1] 100

Tab. 20. Entwicklung einer ancestralen Varianten-
oruppe (I; i = 82,0) und einer progressiven Grup-
pe (II; 1i=46,0) in den beiden Populationen a
(= Lehrte ¢) und e {= Hover a). Population a i1st
rund 500.000 Jahre ilter als Popuation e (vgl.
Abb. 2). Linke Seite: Tatsachliches Zahlenverhalt-
nis det Populationen; rechte Seite: Umgerechnete
Werte fiir Gruppe Il bei gleichen Werten {fir
Gruppe 1 (vgl. Text).

Um den Selektionsvorteil der progres-
siven Gruppe II berechnen zu konnen, sei
die ancestrale Gruppe 1 als gleichbleibende
Standard-Gruppe angesehen; sie wird aut 100
Individuen fiir beide Populationen festgelegt.
Da die Verhiltnisse der beiden Gruppen
zueinander in den Populationskurven a und
e aufrecht erhalten werden mussen, werden
nun die Werte fir Gruppe 11 entsprechend
verindert; sie betragen 1,8 fiir Kurve a und
18 400 fir e (vgl. Tab. 20, rechte Seite)
Jetzt kann der prozentuale Wert berechnet
werden, um den die progressive Gruppe 11
bei gleichbleibender Individuenzahl der Grup-
pe I pro Generation zunimmt, um im Verlauf
von 500.000 Jahren (= mindestens 500.000
Generationen) von 1,8 auf 18 400 Indivi-
duen anzusteigen (Selektionswert). Die Rech-
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nung wird mit einer Zinseszins-Formel
durchgefiihrt.
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Pro Generation nimmt die progressive
Varianten-Gruppe II um 0,002% 2zu, wenn
Gruppe I als gleichbleibend angesehen wird;
oder anders ausgedriickt: Besteht jede Grup-
pe in der Eltern-Generation aus 100.000
Individuen, so bleibt die ancestrale Gruppe
[ auch in der Tochter-Generation 100.000
Individuen stark, wahrend die selektiv bevor-
teilte Gruppe 11 100.002 Nochkommen hat.
Der Selektionsvorteil der progressiven Mu-
tanten gegeniiber den ancestralen Exemplaren
ist also denkbar gering. Ludwig (1954,
S. 670-671) rechnet in einigen theoretischen
Beispielen mit s = 1%, bemerkt dazu aber,
dall «auch 10mal kleinere Vorteile noch
evolutorisch effektvoll waren ». Tatsachlich
reicht bei den langen erdgeschichtlichen
Zeitrdaumen ein noch weitaus kleinerer Se-
lektionswert aus, um den progressiven For-
men ein allmihliches Ubergewicht zu ver-
schaften, das - da Lebensraum und Nahrungs-
menge mehr oder weniger konstant bleiben
- bis zur fast vollstandigen Ausmerzung der
ancestralen Varianten-Gruppe fithrt. Es be-

statigt sich also, dall «ein muntantes Allel sein

normales Ausgangsallel in einer Population
verdrangen mul}, wenn es ihm gegeniiber
auch nur den geringsten Selektionsvorteil
bezitzt, auch wenn seine Anfangskonzen-
tration noch so gering ist » (Liers 1960,

S. 88).

Zusatzlich kompliziert wird das bisher
entworfene phylogenetische Bild durch das
Auftreten zweikantiger, flacher sowie vierkan-
tiger Formen (« Flabellamminen » und « Te-
traplasien »). Beide Ausbildungen sind durch
so mannigfache Ubergangsformen mit der
Hauptmasse der dreikantigen Triplasien bzw.
der Haplophragmien verbunden, dal} eine
selbstandige systematische Stellung dieser
Nebenausbildungen nicht gerechtfertigt er-
scheint (vgl. Kap. B).

Bei den vierkantigen Varietiten dieser
Formengemeinschaft ist die enge genetische
Verbindung zu ihren dreikantigen Verwand-
ten besonders eindeutig. Aufgrund der stets
vorhandenen und immer wieder auftretenden
Ubergangsformen kommt man zu dem Schluf,
dald die « Tetraplasien » stets von neuem aus
der dreikantigen Hauptgruppe hervorgehen,
ihnlich wie in der heutigen Wirbeltier-Fauna
viele Arten immer wieder Albinos mutativ
ausbilden, die jedoch im allgemeinen der
Selektion sofort zum Opfer fallen. Auch die
vierkantigen Triplasien konnten sich offen-
sichtlich nicht durchsetzen:; sie blieben in der
Minderzahl und bildeten mit wenigen Prozent
Anteil an der Gesamtpopulation eine « Lu-
wusvarietdat », dic es nie zur Ausbildung
einer eigenen Population und zu einer selb-
stindigen, durcheehenden Entwicklungslinie

brachte.

Die flachen, zweikantigen Formen schei-
nen bereits vor dem untersuchten Zeitraum
direkt aus den Haplophragmien hervorgegan-
gen zu sein; denn sie sind sowohl im Raum
von Lehrte als auch im Gebiet von Stadt-
hagen schon in den tiefsten Proben ver-
treten. Sie bleiben wiahrend ihrer gesamten
Entwicklung in genetischem Zusammenhang
mit ithren im Querschnitt dreieckigen bzw.
runden Verwandten . Verglichen mit der
vierkantigen Varietdt konnten sie sich der
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Hauptmasse der dreikantigen Formen ge-
geniiber eine Zeitlang besser behaupten; sie
machten in manchen Populationen aus der
Tongrube bei Stadthagen immerhin bis zu
cinem Drittel der gesamten Individuenzahl
aus. Es handelte sich bei ihnen also offen-
sichtlich um eine Art iz statu nascendi; doch
bevor sie sich zu einer selbstindigen, voll
ausgebildeten Art entwickeln konnten, wur-
den sie von den fortschrittlicheren und often-
sichtlich besser angepaliten georgsdorfensis-
Formen verdringt, dic sich ungefihr zur
oleichen Zeit entwickelt hatten. Immer wie-
der auftretende Ubergangsbildungen zu den
primitiven Haplophragmien sowie stindig
reu erscheinende Verbindungsglieder zu den
dreikantigen Triplasien lassen auch tir diese
Gruppe eine ununterbrochene iterative Neu-
bildung als gegeben erscheinen.

Betrachtet man die Frage iterativer
Neubildung verwandter Formen in einem
etwas groleren Rahmen, so zeigt sich zu-
nachst, dall bei vielen Triplasia-Arten dhn-
liche Ubergangsbildungen beobachtet werden
wie in dem hier untersuchten Material. Von
den 35 von Loeblich & Tappan (1952) be-
schriebenen giiltigen Triplasia-Arten werden
12 genannt, die ausschlieflich dreikantige
Formen ausbilden, 10 Arten entwickeln
aullerdem vierkantige Varietiten, eine wei-
tere Art neben der dreikantigen Normalform
auch noch flache, « Flabellammina »-artige
Gehiuse, und von 11 Spezies ist die Bildung
sowoh! flacher wie auch dreikantiger und
vierkantiger Triplasien bekannt; eine Art
endlich (Triplasia bungarica (Majzon 1948))
ist nur in der vierkantigen Ausbildung be-
schrieben. Die Entstehung aller drei Formen
oleichzeitig ist sowohl bei der altesten, liasi-
schen Triplasia kingakensis Loeblich & Tap-
pan 1952 als auch bei der rezenten Triplasia
variabilis (Brady 1884) bekannt. Auch T7:-
plasia loeblichi Hagn 1953 aus dem Mittel-
und Ober-Eozian bildet alle drei Varietiten
aus.

Die Abspaltung von Triplasia pseudo-
roemer: aus Haplophragminm subaequale ist
ebenfalls nicht ein so ausgesprochener Son-

derfall, wie es zunichst erscheint. Hecht
(1938) bildet aus dem Ober-Hauterive sechs
Fxemplare von « Haplophragminvm D 11 »
ab (Taf. 18 b, Fig. 92-97), von denen funf
im Nomenklator von Bartenstein (1952 b)
als  « Haplophragmium  suprajurassicum »
bezeichnet werden, wiahrend ein dreikan-
tiges Individuum zu Triplasia pseudoroemeri
gestellt wird. Wie bereits in Kap. B ausge-
fiihrt, gehoren diese sechs Gehiuse jedoch
einer gemeinsamen Population an; das
dreikantige Einzelexemplar ist als iterativ
gebildete progressive Extremvariante einer
Haplophragmium subaequale-Population aus
dem Ober-Hauterive anzusehen. Auch im
Unter-Hauterive und Valendis bilden sich
offensichtlich wiederholt dreikantige Exem-
plare in Haplophragmium-Populationen aus.
Bettenstaedt & Wicher (1943, S. 110) geben
einen « Ammobaculites sp. » (= Haplophrag-
mium subaequale, vgl. Kap. B) aus Volkensen
an, fiir den eine dreieckig abgeplattete End-
kammer (mit Lochmiindung) charakteristisch
sei, und schreiben dann weiter: « Derartige
Arten werden aber nach unseren heutigen
Kenntnissen vom Unterhauterive bis zu den

Polvptychiten-Schichten beobachtet. . . ». An-
dererseits sind relativ progressive georgsdor-
fensis-Gehause bereits vor der Entstehung
der entsprechenden Unter-Hauterive-Formen
vorhanden: Bartenstein & Brand (1951) be-
schreiben « Triplasia emslandensis acuta »
aus dem Grenzbereich der mittleren zu den

oberen Dichotomiten-Schichten, und Lutze

(1960) fand Triplasia georgsdorfensis-dhn-
liche Gehiuse bereits im Callovien (« T7.
cf. emslandensis »). Weitere entsprechende
Funde liegen aus dem Schweizer Faltenjura
vor (Bartenstein & Burri 1954), wo Tripla-
sia pseudoroemeri und Tr. georgsdorfensis
bereits in den unteren Marnes d’Arzier (=un-
teren Dichotomiten-Schichten) vorkommen.
Alle diese Beobachtungen lassen vermuten,
dal die Triplasien sich mehr als einmal neu
ocbhildet haben. In der Literatur findet man
tiberdies mehrfach Hinweise darauf, dald Ver-
bindungen dieser Gattung zu den im Quer-
schnitt runden Haplophragmien tatsdchlich
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ofter beobachtet worden sind. Keller stellte
tir Trinlasia abkhbasicus (Keller 1946) eine
Verwandtschatt zu Haplophragmium aequale
(Roemer 1841) fest. Allerdings erscheint
diese Verbindung nicht ganz zutreffend, da
Haplopbragmium aequale im Ober-Hauterive
und Barréme vorkommt, Triplasia abkbasicus
aber erst im Senon. Jedenfalls hat aber die
Kellersche Spezies einen so plumpen Quert-
schnitt, dall er selbst sie der Gattung Hap-
lobbragmium zugeordnet hatte.

Auch die Entstehung « Flabellammina »-
artiger Gehause aus Haplophragmium subae-
gualc st kein Einzelfall. So bildet z.B. Haplo-
phragmium aequale im Ober-Hauterive im-
mer wieder abgeflachte Gehiuse aus, die im
Gebiet von Georgsdorf zu Beginn des Unter-
Barréme haufig werden und schliellich die
im Querschnitt runden Formen ablosen. Bar-
tenstein (1952 ¢) sah darin morphologisch
unterschiedliche Ausbildungen der mikro-
und makrosphirischen Generation. Dagegen
spricht  jedoch, dal diese Gehiuse nach
den bisherigen Erfahrungen nur im Raum
Georgsdorf gehauft auftreten. Handelte es
sich um eine Generationsform, so miillten
flache Ausbildungen ohne lokale Begren-
zung regelmillig und in groflerer Menge
vorkommen. Aus demselben Grunde sind
auch modifikative Anderungen als Ursache
tir die Abplattung der Gehiuse nicht wahr-
scheinlich.  Sekundidre Formverinderungen
kommen ebenfalls nicht in Frage, da die
Begleittauna weder chemisch noch mechanisch
angegriffen ist. Es diirfte sich also hierbei um
eine Verschiebung der Genhiufigkeiten han-
deln, die zur Bildung einer neuen Rasse (oder
Art?) fiuhrte, wobei die flachen Formen
ihren im Querschnitt runden Konkurrenten
offenbar tiberlegen waren und diese wohl all-
mahlich verdringt haben. Der Modellfall von
Stadthagen aus dem hochsten Ober-Valendis
hitte sich demnach im tiefsten Unter-Bar-
réme an einer Nachbar-Art wiederholt. Wah-
rend aber die Entwicklung in Stadthagen
durch das Auftreten progressiver georgsdor-
fensis-Formen unterbrochen wurde, konnte
sic hier ungestort ablaufen.

Weitere Beispiele tiir die Ausbildung flacher
Varianten zu zylindrischen « Normalformen »
finden sich auch bei anderen Lituoliden, so
bei Hawurania amiji Henson 1948 aus Trias
oder Jura des Irak (Henson 1948, S. 12):
« . ..test approximately cylindrical with the
nepionic spiral stage, often slightly flattened
parallel to the axis at one end, and a strongly-
convex terminal septum at the other ... ».
Auch Lituola cf. nautiloidea (Lamarck 1804 )
aus dem Infravalanginien Arabiens zeigt ent-
sprechende  Ubergangsbildungen  (Henson
1948, 5. 10): « ... test crozier-shaped with
a pronounced serial stage of at least four
chambers which are circular or broadly el-
liptical in cross-section . . . ».

Einen Parallelfall zu unserer Haplophrag-
mium-1riplasia-Gruppe bildet offensichtlich
der zylinderformige Ammobaculites hum-
boldti (Reuss 1851) aus dem Eozin und Oli-
gozdn, zu dem Andrae zwei neue Varietiten
beschreibt, das dreikantige « Haplophrag-
mium » bumboldti Reuss var. trigonia An-
drae 1890 und das flach ausgebildete « H. »
bhumboldti var. latum Andrae 1884. Liebus
(1911, S. 76-77) bildet dariber hinaus eine
vierkantige Form ab (« Haplophragmiunz
Andraei n. sp. »). die er eng an die latum-
Vartetit von Andrae anschlieBt; er lehnt
jedoch eine Verbindung zwischen dieser und
« H. » bhumboldii ab. Von Loeblich & Tap-
pan (1952) wurden die dreikantige und
vierkantige Gehiduseausbildung der Gattung
I'riplasia zugerechnet und von Ammobaculi-
tes humboldti getrennt. Unserer Ansicht nach
gehoren alle vier Formen genentisch eng
zusammen; ob sie dariber hinaus auch eine
gemeinsame Art bilden, ist ohne Einsicht in
das Originalmaterial nicht zu entscheiden.

Fin derartig liickenloser Ubergang von
im  Querschnitt runden Formen zu zwei-,
drei- und vierkantigen Gehiuseausbildun-
gen ist jedoch durchaus nicht auf die hier
besprochenen agglutinierenden Lituoliden be-
schrankt; ahnliche Tendenzen lassen sich
auch bei kalkschaligen Foraminiferen, z. B.
bei den uniserialen Lageniden relativ hiufig
beobachten. Aus der flachen, zweikantigen
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Frondicularia entwickelt sich die dreikantige
Tribrachia, die ihrerseits wieder vierkantige
Gehiuse ausbilden kann: von Citharina bzw.
Citharinella sind dreikantige Formen bekannt,
von Flabellinelle drei- und vierkantige Ausbil-
dungen; Nodosaria entwickelt sich zu Tristix
und Quadratina, abgeschen davon, dall auch
schon Nodosaria tetragorna Reuss 1860, N.
orthopleura Reuss 1863 und N. prismatica
Reuss 1860 als kantige Ausbildungen dieser
sonst im Querschnitt runden Gattung ent-
sprechende Entwicklungstendenzen erkennen
lassen (Bartenstein 1952 a). Bei allen diesen
Formen treten offensichltich Mutationen aut,
die eine Kantenausbildung bzw. eine Kanten-
vermehrung zur Folge haben; es geschieht
dort also im Prinzip dasselbe wie bei der
Haplophragminm-Triplasia-Gruppe.

Die bei den Lituoliden und den dhnlich
oebauten kalkschaligen Lageniden beobach-
teten Frscheinungen lassen sich auch bei
anders gestalteten Foraminiferen feststellen.
[enson (1948, S. 71) erwihnt Ubergangsbil-
dungen bei der Gattung Orbitolina: « Some
variation during growth may be found within
a single individual . .. », und schlielt daraus,
die Arten der Gattung Orbitolina seien
« somewhat plastic », die Populationen gehor-
ten zu einem einzigen « © plexus of decent’
within which we have been able to recognize
certain  morphological ‘ species” and " va-
rieties ’. . . .. No doubt we see here the ef-
fects of selection upon a closely knit complex
of mutants and hybrids . . . ». Dennoch seien
diese Sonderentwicklungen von einer Ge-
samtevolution tiberlagert: « There are certain

progressive trends of development which
seem to affect Middle Eastern populations
of the genus Orbitolina as a whole, irrespec-
tive of specific differences ». Henson kommt
hier also zu den gleichen Ergebnissen, wic
wir sie bei unserer Lituoliden-Gruppe festge-
stellt haben.

Aus allen diesen Beobachtungen und Ver-
oleichen ergibt sich, dafl die Entwicklung des
Haplophragmiaun-Triplasia-Gruppe mit ihren
Seitenzweigen, Sonderformen und Nebenaus-
bildungen als die Evolution eines « Formen-

pools » angeschen werden kann, der im Laufe
seiner Phylogenie insgesamt bestchen bleibt,
stets von neuem jedoch einzelne Zweige mor-
phologisch distinkter Arten entwickelt, die
den  genetischen Zusammenhang mit der
Hauptlinie verlieren, eine begrenzte Zeit exi-
stieren und dann aussterben. Ein Modelltail
fiir derartice Abzweigungen wurde in der
vorliesenden Arbeit untersucht; hier ist es
die Art Triplasia georgsdorfensis, die sich
im Ober-Valendis von Haplophragmium sub-
sequale abspaltet, sich selbstiandig weiterent-
wickelt und im Hauterive als eigene Art
existiert, um dann im Laufe des Barreme zu

verloschen.

ZUSAMMENFASSUNG

Das Thema der vorliegenden Arbeit
bestand in der Untersuchung der phylogeneti-
schen Zusammenhinge zwischen Arten der
Gattungen Haplophragmium und Triplasia
aus  der tieferen Unterkreide Nordwest-
deutschlands (Valendis und Hauterive). Der
marine Lebensraum der benthonisch lebenden
Lituoliden-Gruppe wird in einem gesonder-
ten Kapitel dargestellt. Bei den untersuchten
Foraminiferen handelt es sich um dreikan-
tige, vierkantige, flache und im Querschnitt
runde Formen, die bisher z.T. als eigenc
Gattungen (« Tetraplasia » und « Flabellam-
mina ») abgetrennt waren. In Ubereinstim-
mung mit Loeblich & Tappan (1952),
Hagn (1953) und Ziegler (1959) wird
« Tetraplasia » sowie iibereinstimmend mit
Ziegler (1959) « Flabellammina » als Gat-
tungsname fir die hier untersuchten Arten
cingezogen. Die entsprechenden Formen sind
als Varianten Triplasia pseudoroemeri und
Tr. georgsdorfensis  zuzuordnen, wihrend
Haploghragmium als eigene Gattung beibe-
halten wird. Die Unterart « Triplasia ems-
landensis acuta » stellt eine Extremvariante
von Tr. wveorgsdorfensis dar.

Zur Klirung der Phylogenic wird das
Foraminiferenmaterial biometrisch und va-
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riationsstatistisch auf verschiedene Merk-
male hin untersucht. 40 Populationen mit
insgesamt 4300 Haplophragmien und drei-
kantigen Triplasien aus dem Emsland und
dem Raum Hannover werden auf ihren
Eindellungsgrad hin sowie nach Linge und
Breite (unter Bertcksichtigung ihrer Kam-
merzahl) vermessen. Die Mellwerte des
(Gehiusequerschnitts sind in Populationskur-
ven zusammengetfalst und zur Grundlage

weiterer Untersuchungen gemacht, zumal

auch die bisherigen Art- und Gattungs-
diagnosen im wesentlichen auf diesem
Merkmal beruhen. Um den phylogenetischen
Zusammenhang zwischen den zeitlich geord-
neten Populationen zu veranschaulichen,
werden die Parameter zu den Populations-
kurven — vor allem Mittelwert (bzw. Dich-
temittel) und Streuung — miteinander vet-
olicken. Besonders werden aullerdem Uber-
gangsbildungen berticksichtigt, die zwischen
den im Querschnitt dreieckigen, viereckigen,
flachen und runden Formen vermitteln.

Die Ergebnisse sind im Kapitel « Phy-
logenie » zusammengefallt und wie folgt
interpretiert: Von der seit dem mittleren
Dogger bis zum Hauterive persistierenden
Art  Haplophragmium subaequale spaltet
sich im hoheren Ober-Valendis zunichst ein
Ast dreikantiger Triplasien ab, der als T7i-
plasia pseudoroemeri im wesentlichen bis zur
Obergrenze des Valendis existiert, ohne den
oenetischen Zusammenhang mit der Wurzel-
cruppe der Haplophragmien zu verlieren.
Von den Ubergangsformen zweigt etwa
100.000 - 200.000 Jahre vor der Grenze
Valendis/Hauterive die noch weiter ent-
wickelte, starker eingedellte Triplasia georgs-
dorfensis ab, die spitestens im Unter-
Hauterive als selbstindige Linie entwickelt
ist und ohne genetische Verbindung zu den
primitiven Haplophragmien bis zum Obet-
Hauterive und aullerhalb Nordwestdeutsch-
lands {Algerien und Trinidad) bis zum Bat-
réme weiterlauft. An der tber rd. 900.000
Jahre zu verfolgenden Evolution der Ha-
plophragmiun: - Triplasia - Gruppe sind die
beiden Entwicklungsmodi Artumwandlung

und Artabspaltung beteiligt. Es zeigt sich
ein kontinuierlicher Ubergang von einer
Gattung zur anderen. Die phylogenetische
Umwandlung geht auf einen Selektionsvor-
teil zuriick, der nach einer Berechnung auf-
orund der vorliegenden Entwicklung uner-
wartet klein ist (0,002%). Daneben entwik-
keln sich im Valendis flache, zweikantige
Formen, die mit Haplophragmium subae-
quale und Triplasia pseudoroemeri genetisch
verbunden sind. Aullerdem kommt es im
Valendis und Hauterive zwar selten, aber
wiederholt zu einer mutativen Neubildung

vierkantiger Formen, die jedoch ebenfalls

keine selbstindigen Zweige ausbilden. Bei
der Eotwicklung von Triplasia georgsdor-
fensis aus Haplophragmium subaequale han-
delt es sich um einen Modellfall, der den
<omplizierten phylogenetischen Ablauf einet
Artneubildung darstellt. An Hand von Bei-
spielen kann gezeigt werden, dall gleichar-
tige Abzweigungen mit z.T. ganz dhnlichen
FEndformen sowohl bei weiteren Lituoliden-
Arten als auch bei Vertretern anderer Forami-
niferen-Familien zu verschiedenen Zeiten
vorgekommen sind.
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