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Summary

The so-called Circum-Pacific and the disjunct Tethyan distribution of pelagic fossils
(Otapiria, Monotis, Halobia and some ammonoids) in Triassic time are discussed. The
distribution patterns of Otapiria, Monotis ochotica and M. subcircularis are not in conflict
with the recognition of a single continent (Pangaea) in Triassic time. But the distribution
pattern of Otapiria is a bipolar Pacific distribution, that of the Monotis ochotica a Western
Pacific and that of M. subcircularis an Eastern Pacific distribution pattern.

The disjunct Tethyan distribution (e. g. Mediterranean — Himalaya — Timor —
Pacific North America) of the Monotis salinaria-group, of some species of the Halobia
fallax-line and of some brachiopods (e. g. Halorella amphitoma) and ammonoids is probably
the result of ecological conditions (nectonic or pseudoplanktonic mode of life of ammonoids
and bivalves; planktotrophic larvae by bivalves and brachiopods and the paleoclimato-
logical situation in the Triassic) and of the Ocean currents.

A direct marine connection between the western end of the Tethys in Europe and
the ancestral Pacific (Panthalassa) in middle and late Triassic is improbably, but cannot
be excluded ; also a direct connection between the western North America and the eastern
Asian continental margins in early Mesozoic time, as suggested by DERCOURT and others,
is very improbably.

Zusammenfassung

Diskussion der sog. „zirkumpazifischen" Verbreitung von Otapiria und einzelner
Monotis-Axten (z. B. M. ochotica und subcircularis) in der Ober-Trias sowie der disjunkten
Tethys-Verbreitung von Monotis salinaria, von Halobia (fallax-Heihe) und von Ammono-
ideen der Mittel- und Ober-Trias (z. B. Balatonites, Paraceratites, Trachyceras, Proarcestes,
Tropites, Halorites, Juvavites, Malayites, Himavatites, Choristoceras).

Die „zirkumpazifische" Verbreitung von Otapiria und einzelner Monotis-Arten
(M. ochotica, M. zabaikalica und M. subcircularis) ist keine zirkumpazifische, sondern bei
Otapiria als bipolar-pazifisches, bei Monotis ochotica als west-, bei M. subcircularis als
ostpazifisches Verbreitungsmuster zu bezeichnen;

Die disjunkte Tethys-Verbreitung der Monotis salinaria-Gruppe, einzelner Arten
der Halobia fallax-üeihe, einzelner Brachiopoden (z. B. Halorella amphitoma) und zahl-
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reicher Ammonoideen ist vermutlich ökologisch bedingt (Ausbreitungsmöglichkeiten
durch nektonische Adult- bzw. planktotrophe Larvenstadien mittels Meeresströmungen
auch über den offenen Ozean hinweg). Eine direkte Meeres Verbindung zwischen dem
Westende der Tethys und dem „Ostpazifik" (Panthalassa) ist derzeit ebenso unwahr-
scheinlich wie eine nahe Nachbarschaft zwischen dem west- und ostpazifischen Küsten-
gebiet als Teile eines Neopazifik (i. S. von DERCOURT).

Einle i tung und Problemste l lung

Der folgende Beitrag zur Festschrift anläßlich des 65. Geburtstages von
Herrn Prof. Dr. Helmuth ZAPFE behandelt ein Thema, das keineswegs neu
ist und in jüngster Zeit von KOZUR (1973) und WESTERMANN (1973) diskutiert
wurde. Bereits MOJSISOVICS (1886, 1896), FRECH (1908) und DIENER (1916)
haben sich ausführlich mit dieser Problematik beschäftigt.

Die im Rahmen des IGCP erfolgten Neuunter suchungen der klassischen
Trias-Lokalitäten der Ostalpen durch H. ZAPFE (1974, 1978) und seine Mit-
arbeiter erbrachten wesentliche Fortschritte in der biostratigraphischen Gliede-
rung und führten zu einer genaueren bzw. sicheren, weltweiten altersmäßigen
Parallelisierung, nachdem MCLEARN (1960), SILBERLING (1959), SILBERLING &
TOZER (1968) und TOZER (1965, 1967, 1971) die Grundlagen der biostrati-
graphischen Gliederung der marinen Trias in Nordamerika erarbeitet hatten.
Neuere faunistische, taxonomische und ökologische Untersuchungen über
„pelagische" Bivalven, wie sie etwa WESTERMANN (1962—1972) für Monotis
und GRUBER (1976, 1977) für die Halobien in den letzten Jahren durch-
führten, haben überdies zu einer besseren Ausgangsbasis geführt. Dazu
kommen neue Befunde und Erkenntnisse in paläogeographischer Hinsicht
sowie aktuopaläontologische Untersuchungen über die Ausbreitungsmöglich-
keiten mariner Benthos-Evertebraten. Sie alle ließen eine erneute Diskussion
wünschenswert erscheinen.

In Anbetracht des Umfanges der Befunde wurde hier stellvertretend nur
eine kleine, aber ausreichende Auswahl mariner Evertebraten der Trias heran-
gezogen. ZAPFE selbst hat sich seit Jahren mit der Untersuchung des alpinen
( = mediterranen) Mesozoikums beschäftigt,wobei der Schwerpunkt seiner
Forschungen den Trias-Faunen und der Trias-Stratigraphie galt. Im Zuge
seiner Untersuchungen von Trias-Faunen sei auf den erstmaligen Nachweis
von Otapiria (Monotidae) aus der alpinen Ober-Trias hingewiesen (GRANT-

MACKIE & ZAPFE 1973, ZAPFE 1973a). Otapirien waren bis dahin nur aus
Neuseeland, Neukaledonien und Ostasien sowie aus Alaska und Zentralchile
bekannt. Als Angehörige der Monotiden zählt Otapiria zu den sog. pelagischen
Bivalven, wie etwa auch Posidonia, Claraia, Daonella und Monotis, für die
meist eine pseudoplanktonische Lebensweise angenommen wurde, mit der
wiederum die weite, z. T. kosmopolitische Verbreitung in Zusammenhang ge-
bracht wurde. Das Verbreitungsbild der Gattung Otapiria wäre — wenn man
von dem Vorkommen in der mediterranen Trias absieht — als zirkumpazifisch
zu bezeichnen.
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Das gleiche gilt für die Gattung Monotis, deren Verbreitungsbild WESTER-

MANN (1973) in Verbindung mit einer taxonomischen Revision dargestellt
hat. Das Verbreitungsbild von Monotis ist jedoch praktisch kosmopolitisch
und nur für einzelne Artengruppen wird eine zirkumpazifische bzw. eine
Tethys-Verbreitung angenommen. Eine eingehende Analyse erfolgt im nächsten
Kapitel.

In Ergänzung zu diesen Verbreitungsbildern sei auch auf die Verbreitung
einiger anderer pelagischer Evertebraten, wie Ammonoideen, Schwebcrinoiden
(z. B. Somphocrinus) und Conodonten hingewiesen, wie sie in den Alpen haupt-
sächlich in den Hallstätter Kalken vorkommen (ARKELL & al. 1957, KRISTAN-

TOLLMANN 1970, KOZUR & MOSTLER 1972, KRYSTYN 1973, PECK 1948).
Das bemerkenswerte an dieser Verbreitung ist, daß diese Faunenelemente
nicht nur auf die Tethys beschränkt, sondern auch im westlichen Nordamerika
heimisch sind. Ein derartiges Verbreitungsbild war z. T. schon frühzeitig
bekannt (HYATT 1892, SMITH 1914, 1927, DIENER 1916, JAWORSKI 1923),
wurde jedoch erst in Verbindung mit den neuen paläogeographischen Be-
funden und Erkenntnissen erneut zum Problem.

Als (Meso-)Tethys-Verbreitung ist hier das Vorkommen mariner Organis-
men von den Alpen im Westen (Mediterrane Provinz) über Kleinasien bis in
den Himalaya (Indische Provinz) und nach Südostasien (Indonesien) ver-
standen. Für ein Verbreitungsbild, das auch Teile der pazifischen Region
Nordamerikas umfaßt, wäre die Bezeichnung disjunkte Tethys-Verbreitung
anzuwenden.

Eine Erklärung dieser Verbreitungsbilder ist mit folgenden Fragen ver-
knüpft: 1) Systematische Stellung (z. B. artliche Identität) und stammes-
geschichtliche Beziehungen, 2) Altersstellung der Fundschichten (Nachweis
der Gleichzeitigkeit innerhalb der weltweit gültigen Ammoniten- bzw. Cono-
donten-Zonen) und der Nachweis eines zeitlich verschiedenen Auftretens in
den einzelnen Provinzen, 3) Ausbreitungsmöglichkeiten der einzelnen Arten
(z. B. durch pelagische bzw. planktonische Lebensweise von Adult- bzw.
Larvenstadien und deren Dauer) sowie Meeresströmungen, 4) Fazies der Fund-
schichten (z. B. Hallstätterkalke, Zlambachschichten der Beckenfazies,
Kieselkalke), 5) Paläogeographie (Position der Kontinente samt Schelfgebieten
und Ausdehnung der Ozeane bzw. epikontinentaler Meere; vgl. „Sea-floor
spreading "-Konzept), 6) Paläoklimatologie (Klimazonen als Barrieren). Erst
die Beantwortung dieser Fragen ermöglicht konkrete Aussagen über das Zu-
standekommen des jeweiligen Verbreitungsbildes.

Befunde und ihre Analyse

Zunächst zur Gattung Otapiria. Die von MARWICK (1935) als eigene
Gattung abgetrennte Monotide ist bisher aus der Ober-Trias und dem Jura
nachgewiesen. Die Ober-Triasvorkommen sind aus Österreich, der CSSR,
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Nordostsibirien, Chile und Neuseeland bekannt, die Jura-Fundstellen liegen
in Neuseeland, Neukaledonien, Nordostsibirien und Nordalaska (Abb. 1).

Die mediterrane Form von Otapiria (0. marshalli alpina ZAPFE) stammt
aus dem Sevat (Ober-Nor bzw. Unter-Rhät; vgl. dazu WIEDMANN & al. 1979)
der Zlambachschichten des Salzkammergutes (Oberösterreich) und damit aus
der tonreichen Beckenfazies der Ober-Trias. Diese Form steht 0. marshalli
(TBECHM.) aus dem älteren Lias von Neuseeland und Neukaledonien am
nächsten. Die übrigen Formen der Ober-Trias sind artlich von 0. marshalli

Abb. 1. Vorkommen von Otapiria zur Ober-Trias- und Jurazeit nach H. ZAPFE (1973).
1, la Otapiria marshalli (TRECHM.), U-Lias von Neuseeland (Südinsel) und Neukaledonien,
1b O. dissimilis (Cox), O-Trias (Rhät) von Neuseeland (Südinsel), 2 O. mansoni MABWICK,
Tithon von Neuseeland (Nordinsel), 3 O. tailleuri IMXAY, Bajocien von N-Alaska, 4 —4b
O. ussuriensis (VORONETZ), O-Trias (O-Karn) von E-Sibirien, 5 O. limaeformis ZAKHAROV,
Lias von NE-Sibirien, 6 0. (?) cf. ussuriensis (VORONETZ), O-Trias (Rhät) von Zentral-
Chile, 7 O. marshalli alpina ZAPFE, O-Trias (Sevat), nördl. Kalkalpen und Otapiria sp.,

O-Trias (Rhät), West-Karpaten

verschieden (0. ussuriensis, 0. dissimilis, 0. sp.) und überdies sind ihre stammes-
geschichtlichen Zusammenhänge nicht bekannt, so daß keine konkreten An-
gaben über etwaige Ausbreitungswege der einzelnen Arten gemacht werden
können. Sieht man von Otapiria marshalli alpina bzw. Otapiria sp. (KOCHANOVA

1977) aus der mediterranen Ober-Trias ab, so scheint das Verbreitungsgebiet
von Otapiria ein zirkumpazifisch.es zu sein. Allerdings fehlt — und dies ist
recht bemerkenswert — bisher der Nachweis von Otapiria nicht nur aus Japan
und Timor, sondern auch aus dem zentralen pazifischen Nordamerika, wie
Kalifornien und Nevada. Das Verbreitungsgebiet wäre demnach — unter
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Zugrundelegung der heutigen Geographie — nicht als zirkumpazifisch, sondern
nach LATTIN (1967) als bipolar-pazifisch zu bezeichnen, wobei freilich die
Bezeichnung amphi-boreal (im Pazifik) eher berechtigt erscheint. Dies würde
bedeuten, daß Otapiria nur auf die gemäßigten Breiten beschränkt war, sofern
damals richtige Klimazonen existierten.

Ein ähnlich disjunktes Verbreitungsbild zeigen gegenwärtig verschiedene
Haarstern-Arten der Gattung Promachocrinus (Comatulida), deren Ver-
breitung als Schwebcrinoiden durchaus verständlich erscheint, wobei aller-
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Abb. 2. Vorkommen von Monotis während der Ober-Trias nach G. E. G. WESTERMANN
(1973), verändert und ergänzt. Beachte Verbreitung der Monotis salinaria-Gruppe im
Tethysbereich und im pazifischen Nordamerika, M. ochotica im Westpazifik und M. sub-

circularis im Ostpazifik (Vorkommen auf Timor und im Kaukasus fraglich)

dings der Zeitpunkt der Disjunktion zur Diskussion steht: Pleistozän oder
älter (was nach der subgenerischen Trennung eher anzunehmen ist).

Für Otapiria wäre demnach eine Entstehung im Warmwasserbereich der
Tethys naheliegend, die einerseits die Ausbreitung in Ostsibirien und Alaska,
andrerseits in Neukaledonien, Neuseeland und Chile verständlich machen
würde. Die Ausbreitung könnte auch längs der damaligen Küsten erfolgt sein,
wie sie für die einstige Pangaea (WEGENEK 1920) und der Panthalassa anzu-
nehmen sind (HALLAM 1967, DIETZ & HOLDEN 1970, SMITH & BEIDEN 1977).

Für die Gattung Monotis aus der Ober-Trias stütze ich mich in taxo-
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nomischer Hinsicht auf die Untersuchungen von WESTERMANN (1962, 1966,
1970, 1970a, 1973) und WESTERMANN & VERMA (1967). WESTERMANN unter-
scheidet innerhalb der Gattung im Ober-Nor mehrere Artengruppen: Die
Monotis salinaria-GTwpTpe mit M. salinaria (einschl. M. haueri) und M. digona.
Die Monotis ochotica-Grwpipe mit M. ochotica, M. pachypleura und M. jakutica.
Die Monotis subcircularis-Grup^e mit M. subcircularis und M. callazonensis,
die WESTERMANN von der M. ocAotóca-Gruppe trennt und schließlich die
Monotis zabaikalica-Grup^e mit M. zabaikalica, M. calvata und M. routhieri
(Abb. 2). Bereits WESTERMANN (1973) weist darauf hin, daß eine pseudo-
planktonische Lebensweise verschiedener, vor allem aber der i stark inaequi-
valven Monotis-Arten (M. ochotica, M. zabaikalica und M. subcircularis) sehr
fraglich ist und für diese Arten eher eine benthonische Lebensweise anzunehmen
ist. Zum gleichen Ergebnis kommt GRUBER (1976, 1977) bei den morpho-
logisch recht ähnlichen und gleichfalls meist als pseudoplanktonisch bezeichne-
ten Halobien der Ober-Trias. GRUBER unterscheidet nach der Schalenmorpho-
logie drei Lebensformtypen (endobyssat, epibyssat und nektonisch), ohne
allerdings für die benthonisch lebenden Formen eine „pseudoplanktonische"
Lebensweise (durch prämortalen Transport samt den Tangen) gänzlich auszu-
schließen. Für die Definition bzw. Abgrenzung der einstigen marinen Provinzen
sind benthonisch lebende Formen (ohne planktonische Larvenstadien) zweifel-
los besser geeignet als nektonische bzw. pseudoplanktonische, so daß eine
entsprechende Unterscheidung der Arten notwendig ist.

WESTERMANN (1973: 254) unterscheidet auf Grund seiner Untersuchungen
für das Ober-Nor drei Monotis-,,realms" : Arktis—West-Pazifik, Ost-Pazifik
und Tethys (Abb. 2) und trennt damit das arkto-pazifische Reich von
MOJSISOVICS (1896) in zwei gleichwertige „Reiche". Für die Arktis—West-
Pazifik-,,Provinz" ist vor allem die M. ocAofo'ca-Gruppe im älteren und jüngeren
Ober-Nor, die M. zabaikalica im jüngsten Ober-Nor kennzeichnend. Arten
der M. ocÄofo'ca-Gruppe sind aus NE-Sibirien, Japan, der Arktis, Britisch-
Kolumbien, Kalifornien, Borneo, Neukaledonien und Neuseeland beschrieben
worden. Arten der zabaikalica-Grup^e sind auf NE-Sibirien, Japan, Neu-
kaledonien und Neusseeland beschränkt. Sie fehlen jedoch in Timor. Für die
Ost-Pazifik-,,Provinz" gilt die Monotis subcircularis-Grup^e als typisch.
Arten dieser Gruppe wurden aus Alaska, Britisch-Kolumbien, Nevada, Nieder-
kalifornien (s. PESSAGNO & al. 1979) und den südamerikanischen Anden sowie
aus Timor (!) und möglicherweise aus dem Kaukasus beschrieben. Die Monotis
ochotica- und die subcircularis-Grup^e schließen sich — wenn man von Britisch-
Kolumbien, Nevada und Kalifornien absieht — praktisch in der Verbreitung
aus. Die Tethys-„Provinz" (i. S. von WESTERMANN) ist durch die M. salinaria-
Gruppe gekennzeichnet. Arten dieser Gruppe sind nach ICHIKAWA (1958) vom
mediterranen Bereich über den Kaukasus, Belutschistan und den Himalaya
bis nach Timor verbreitet, kommen jedoch nach WESTERMANN (1973) auch
in Neuseeland, im Yukon-Gebiet (Kanada) und in Alaska vor. Aus Nevada
und Kalifornien sind sie bisher jedoch nicht mit Sicherheit beschrieben worden,
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was vermutlich auch für die Vorkommen in Alaska und im Yukon-Territorium
gilt.

Das Verbreitungsbild von Monotis unterscheidet sich somit von dem von
Otapiria (s.o.) in verschiedenen Punkten, wobei besonders das Vorkommen der
salinaria-Gruipipe in Alaska und Neuseeland bemerkenswert erscheint. Be-
rücksichtigt man die damalige paläogeographische Situation, so erscheint das
Vorkommen der Arten der M. subcircularis-Grxipipe tatsächlich für den Ost-
Pazifik kennzeichnend, sofern man vom angeblichen Nachweis in Timor ab-
sieht. Ähnliches gilt für die M. ocAotóca-Gruppe mit der Arktis—West Pazifik-
verbreitung, wobei anscheinend der Nachweis in Timor fehlt („Pseudomonotis"
ochotica densistriata bei WANNER 1907 = „Pseudomonotis" äff. P. ochoticae
var. densistriatae KRUMBECK 1924 = Monotis (Entomonotis) timorica ICHIKAWA

1958 = Monotis subcircularis GABB nach WESTERMANN 1962) und M. ochotica
im Osten bis nach Kalifornien verbreitet ist. Faßt man die einander nahe-
stehenden und auch erdgeschichtlich gleichaltrigen Arten der M. ochotica- und
der M. subcircularis -Gruppe zusammen, wie dies auch die subgenerische
Abtrennung als Entomonotis zum Ausdruck bringt (ICHIKAWA 1958), so läßt
sich jedoch von einer zirkumpazifischen Verbreitung sprechen, die auch Teile
der Arktis einschließt. Problematisch bleibt dabei die Rekonstruktion der
östlichen Tethys zur Trias-Zeit, eine Feststellung, zu der bereits WESTERMANN

(1973: 257) kommt.

Entsprechend der Schalenmorphologie sei in diesem Zusammenhang
lediglich die M. salinaria-Grupipe mit ihrer Tethys-Verbreitung berücksichtigt.
Für M. (Monotis) salinaria ist nach der Schalenmorphologie noch am ehesten
eine pseudoplanktonische bzw. epizoische Lebensweise anzunehmen (vgl.
ICHIKAWA 1958, WESTERMANN 1962). Die Monotis salinaria-Grup^e zeigt im
jüngeren Nor (Sevat = Rhabdoceras suessi-Zone) eine Verbreitung, wie sie
auch für verschiedene Ammonoidea der Hallstätter Kalke des jüngeren Nor
kennzeichnend ist. So weisen u. a. MULLER & FERGUSON (1939) darauf hin,
daß aus der mittleren Gabbs-Formation von West-Nevada, die altersmäßig
etwa der suessi-Zone entspricht (s. TOZER 1974), mindestens zwölf Ammoniten-
arten jenen der alpinen „metternichi-Zone" nahestehen oder mit diesen identisch
sind. Monotis salinaria wird allerdings für Nevada nicht angeführt, soll jedoch
in Süd-Alaska und im südlichen Yukon-Territorium (West-Kanada) vor-
kommen. Ein ähnliches Verbreitungsbild ist auch von norischen Trigonien
(FLEMING 1964), Brachiopoden (z. B. Halorella amphitoma, s. AGER 1967),
Anthozoen (z. B. Thamnasteria fr echi, Astraeomorpha crassisepta, Pamiroseris
meriani, Margarosmilia zieteni; s. MONTANARO GALLITELLI & al. 1979) und
Hydrozoen (Heterastridium conglobatum REUSS; S. KOLLMANN 1964, TOZER

1967, CAMPBELL 1974, TATZREITER 1978) bekannt. Allerdings sind die ge-
nannten Anthozoen meist aus Kalifornien, Idaho und Alaska, die Heterastridien
aus Alaska und Britisch-Kolumbien beschrieben worden. Ihr Verbreitungs-
gebiet erstreckte sich disjunkt über die gesamte (Meso-) Tethys (mediterraner

" 19*

©Naturhistorisches Museum Wien, download unter www.biologiezentrum.at



292 E. THENIUS

Raum über Persien und den Himalaya bis nach Timor, Neukaledonien und
Neuseeland und über die nordamerikanische Pazifikregion.

Nicht uninteressant ist in diesem Zusammenhang die Tatsache, daß von
den insgesamt 12 Ammonitenzonen der Ober-Trias, die weltweit verfolgbar
sind, vier auf identischen Arten beruhen. Wenn man von der Choristoceras
marshi-Zone des Rhät absieht, sind es ausschließlich Zonen des Nor (Mojsi-
sovicsites kerri- und Juvavites magnus-Zone des Lac sowie die Rhabdoceras
suessi-Zone des Sevat). D. h., daß die faunistischen Übereinstimmungen mariner
Triasfaunen zur Zeit der norischen Stufe am größten waren. Dies wird auch
durch die Conodonten mit den identischen assemblage-Zonen im Ober-Kam
und im Nor bestätigt (s. MOSHER 1968). Bereits MOJSISOVICS (1896) hat an
Hand der Ammonitenverbreitung darauf hingewiesen und die Vermutung
geäußert, daß das (ost-)pazifische „Becken" erst zur Zeit der oberen Trias
gebildet wurde.

Nach WESTERMANN (1970: 35) erfolgte die Ausbreitung der Monotis
salinaria-Gixupipe vom Rand des nördlichen Pazifik (Süd-Alaska, ? Yukon)
über den pazifischen Ozean und die indonesische See bis in die Tethys, wo
sie zur dominierenden Artengruppe wird. Mit einer derartigen Ausbreitungs-
richtung läßt sich jedoch das Vorkommen von Monotis salinaria haueri in der
columbianus-Zone (Alaun 2) nur schwer in Einklang bringen. Allerdings ist
nach WESTERMANN die vertikale Verbreitung von M. s. haueri in Alaska nur
ungenügend bekannt bzw. die Zonengliederung in diesem Bereich revisions-
bedürftig.

GRUBER (1977) unterscheidet innerhalb der Gattung Halobia mehrere
Reihen bzw. Gruppen mit zahlreichen Arten, von denen Halobia superba
(Ober-Karn), H. rugosa (Ober-Karn bis Unter-Nor), H. austriaca (Unter-Nor)
und H. fallax (Unter-Nor bis Mittel-Nor) gleichfalls die disjunkte Tethys -
Verbreitung aufweisen. Die Arten H. superba, rugosa und fallax sind nach
GRUBER Angehörige der H. fallax-Heihe und als epi- bzw. endobyssate Weich-
grundbewohner anzusehen. Die erdgeschichtlich ältesten „Arten" dieser Reihe
(H. vixaurita, fluxa und zitteli) aus dem älteren Karn (Cordevol-Jul) sind
auf die mediterrane Provinz (H. vixaurita, H. fluxa) beschränkt bzw. auch aus
der „arktischen" Region (H. zitteli) bekannt. Im jüngeren Karn bzw. im Nor
sind Halobien dieser Reihe (H. rugosa, superba und fallax) auch aus dem
pazifischen Raum (Japan, Alaska, Kanada, Kalifornien) nachgewiesen.
Bemerkenswert erscheint, daß die letztgenannten Arten im mediterranen
Raum durchwegs aus Hallstätterkalken stammen, deren Ablagerungsmilieu
seit dem vorigen Jahrhundert diskutiert wird (vgl. TOLLMANN 1976). Ur-
sprünglich meist als Sedimente des bathyalen Bereiches gedeutet, werden diese
mikritischen Kalke mit überwiegend pelagischen Faunenelementen heute meist
als Ablagerungen von Schwellenzonen innerhalb der Beckenfazies bzw. des
sublitoralen eu- bis hemipelagischen Meeresbereiches gedeutet (vgl. RIECHE

1971). Interessant ist dabei, daß RIECHE die Hallstätter Faziesbereiche außer-
halb der Zlambach-Fazies ansiedelt bzw. RENZ (in FRECH 1908) die ozeanische
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Monotis salinaria- und die epikontinentale „Pseudomonotis" ochotica-'F'azies
unterscheidet.

Nun noch zu den Ammonoideen. Nach TOZER (1971) ist im Anis Balatonites
aus dem Tethysbereich (Alpen, Ungarn, Balkan), aus Japan und Nevada,
Paraceratites aus Eurasien und Nordamerika bekannt (ARKELL & al. 1957).
Es ist dies ein Verbreitungsbild, wie es in ähnlicher Weise auch für andere
Ammoniten-(Unter-)Gattungen (z. B. Procladiscites, Proarcestes, Joannites,
Tropites, Discotropites, Trachyceras, Protrachyceras, Halorites, Juvavites,
Malayites, Crytopleurites, Himavatites, Choristoceras und Rhabdoceras) der
Mittel- bzw. Ober-Trias gilt (vgl. auch MCLEARN 1960, WIEDMANN 1973).
Über die artliche Identität mancher Formen wird diskutiert. Meist sind es
verschiedene Arten, die als Zwillingsarten bezeichnet werden können (vgl.
Tropites subbullatus: Tr. welleri), wie dies in analoger Weise etwa von rezenten
Planktonkrebsen (z. B. Euphausia sibogaea: Indik — West-Pazifik; E. distin-
guendo,: Ost-Pazifik) zutrifft (BRINTON 1975).

Deutung

Wie bereits oben erwähnt, läßt sich durch die neuen paläogeographischen
Vorstellungen die zirkumpazifische Verbreitung mariner Benthos-Formen zur
Trias-Zeit ohne wesentliche Schwierigkeiten deuten, nicht oder kaum jedoch
die disjunkte Tethys-Verbreitung. Eine gewisse Möglichkeit bieten Meeres-
strömungen, wie sie im damaligen Äquatorbereich für die Panthalassa bzw.
für den sich bildenden Nordatlantik angenommen werden (BERGGREN &
HOLLISTER 1974, FRAKES 1979). Derartige Meeresströmungen können nicht
nur zur weltweiten Verbreitung pelagischer Elemente (z. B. Bivalven, Cono-
donten) beigetragen haben und damit — zumindest theoretisch — auch von
Ammonoideen, sondern auch von marinen Benthosformen, die ein (mero-)-
planktonisches Larvenstadium entwickelt haben. Derartige Larven (z. B.
Veliger-, Trochophora-, Semper'sche Larven) sind rezent von allen großen
Evertebratenstämmen (z. B. Coelenterata, Tentaculata, Mollusca, Annelida,
Echinodermata) bekannt (SCHELTEMA 1968, 1971, THORSON 1961). Die Dauer
der planktonischen Larvalperiode wechselt nicht nur zwischen planktotrophen
und lecithotrophen Formen und damit auch nach der taxonomischen Zuge-
hörigkeit, sondern ist überdies von ökologischen Faktoren (z. B. Wasser-
temperatur, Möglichkeit des Festsetzens der Larve) abhängig, wodurch eine
Dauer des Larvenstadiums bis zu acht Monaten möglich ist (s. TARDENT 1979).
Dazu kommt die Tatsache, daß Teile der ostpazifischen Region (z. B. Kalifor-
nien, Nevada) in der damaligen Tropenzone lagen.

Wie bereits TOZER feststellt, ist eine Ausbreitung von Balatonites über
die Arktis, d. h. längst des Nordrandes der Pangaea, wie sie etwa für einzelne
Monotis-Arten zutrifft, auszuschließen. Damals waren dort die Parapopano-
ceratiden verbreitet, die übrigens auch aus Neuseeland bekannt sind. Die
südliche Ausbreitungsroute längs des Gondwanakontinentes ist gleichfalls
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nicht anzunehmen. Demnach bleiben als Erklärung der disjunkten Ver-
breitung nur eine Ausbreitung über den offenen Ozean (Panthalassa) oder eine
direkte Meeresverbindung vom „Ostpazifik" (Panthalassa) nach Osten zur
Tethys übrig, wie sie etwa DIENER (1916) auf Grund der damals angenommenen
weitgehenden Übereinstimmung der norischen Korallenfaunen bzw. erst kürz-
lich wieder KOZUR (1973) nach den Conodonten angenommen hat, sofern man
nicht überhaupt mit einer damals stark veränderten Position des pazifischen
Teiles der nordamerikanischen Platte im Sinne der neuen globalen Tektonik
rechnet. Bereits TOZER (1971: 1007) schließt diese Möglichkeit nicht aus, indem
er schreibt „perhaps even by some since divided continent, originally in
Panthalassa, but now in part attached to North America and in part to Asia.
These possibilities must be considered in the light of the evidence brought
forth in support of the sea floor spreading". Nach TOZER lebten jedoch alle
Trias-Ammonoidea von NE-Britisch Kolumbien, Idaho und vermutlich auch
der Great Basin Region einst unzweifelhaft an der Küste der nordamerika-
nischen Platte. Lediglich die Faunen von Kalifornien, Vancouver und Süd-
Yukon dürften ursprünglich etwas weiter westwärts gelebt haben, da etliche
Gattungen diesen Faunen fehlen. Eine seitherige Verschiebung nach Norden
wird für den Süd-Yukon (mit Warmwasserfaunen) nicht ausgeschlossen.

Die Trias war eine akryogene Periode, d. h. es existierten damals keine
Eiskappen im Polgebiet, da beide Pole im offenen Ozean lagen. Dement-
sprechend ist nicht nur ein Fehlen polarer Zonen anzunehmen, sondern auch
eine weitere Ausdehnung der (sub-)tropischen und der (warm-)gemäßigten
Zonen (vgl. THENIUS 1974). Diesen Vorstellungen fügt sich auch die Jahres-
ringbildung an Holzgewächsen ein (CHALONER & CREBER 1973). Britisch -
Kolumbien wird als Übergangsbereich zwischen „borealer" und tropischer
Zone angesehen (vgl. TATZREITER 1978).

Über die damalige Ausdehnung des Pazifik sind auf Grund von Meeres-
bodenuntersuchungen der heutigen Ozeane keine direkten Aussagen möglich,
da die derzeit ältesten bekannten Meeresbodensedimente des Pazifik nicht älter
als Jura sind. Die älteren Anteile sind durch Subduktion heute meist nicht er-
halten geblieben. Demnach kann die ältere Geschichte des Pazifik nur an
Hand mariner Ablagerungen im Kontinentalbereich (einschl. Schelf) rekon-
struiert werden, was zu Diskussionen und damit zu verschiedenen Modell-
vorstellungen führte.

Eine geht davon aus, daß das pazifische Nordamerika einst Teil des asiati-
schen Kontinentes war (s. MELVILLE 1966, WILSON 1968, DANNER 1970,
HUGHES 1975), wobei einerseits paläobiogeographische Befunde, andrerseits
der geologische Bau (ehemaliger Ozeanboden und einstige Inselketten) bzw.
die Paßform des Kontinentalsockels für derartige Vorstellungen herangezogen
wurden. DERCOURT (1970) unterscheidet — abgesehen vom heutigen Pazifik
(Ober-Jura bis Holozän) — auf Grund geotektonischer Untersuchungen einen
Archäo-Pazifik (Silur bis Unter-Devon), einen Paläo-Pazifik (Mittel-Devon
bis Mittel-Perm) und einen Neo-Pazifik (Ober-Trias bis Mittel-Jura). Samt-
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liehe dieser Ozeane seien durch das sea-floor spreading entstanden, jedoch
durch Subduktion nur teilweise in Form von Gebirgsketten erhalten geblieben.
Die Bildung des jeweiligen Ozeans setzt mit einem Festlandsgraben ein, der
zum mittelozeanischen Rücken wird. Der im Silur durch das sea-floor spreading
zwischen Asien und Nordamerika entstandene Archäo-Pazifik führt durch
Subduktion im Westen zu einem Inselgürtel, nämlich der Kaskaden-Platte.
Ein westlich davon zwischen Asien und der Kaskaden-Platte neu gebildetes
Riftsystem leitet im Devon die Entstehung des Paläo-Pazifiks ein, dessen
Erweiterung im Jung-Paläozoikum zum Verschwinden des Archäo-Pazifik
und zur Deformation der Kaskaden-Platte führt. Der Neo-Pazifik entsteht
durch eine neuerliche Expansion, wie gewaltige submarine Ergüsse zeigen
und führt schließlich in der Ober-Trias durch Subduktion zu neuen vulkanischen
Inselketten. Mit der Entstehung des ostpazifischen Rückens im jüngeren
Jura wird die Bildung des heutigen Pazifik eingeleitet. Nach diesen Modell-
vorstellungen wäre eine primäre Nachbarschaft des pazifischen Nordamerika
mit der (süd-)ostasiatischen Küstenregion im jüngeren Paläozoikum (vgl.
Cathaysia-Flora, in Südostasien und im westlichen Nordamerika; s. HABT

1969, KAISER. 1976; vgl. dag. CHALONEE & MEYER 1973, KREMP 1974, ASAMA

1976) anzunehmen. Da fast nur pelagische Elemente eine disjunkte Tethys-
Verbreitung zeigen, ist dieses Modell nicht einfach von der Hand zu weisen,
selbst wenn man berücksichtigt, daß die Vorstellungen von DERCOURT nicht
allgemein anerkannt werden (vgl. MONGER, SOUTHER & GABRIELSE 1972).

Wie weit die Disjunktionen auf Fundlücken beruhen, ist freilich nicht
ganz auszuschließen. Bemerkenswert ist, daß die zirkumpazifische Geo-
synklinale zur Perm- und Triaszeit äußere und innere „Ketten" erkennen
läßt, die meist mit Eu- und Miogeosynklinalen gleichgesetzt werden. Im
äußeren oder alpinen „belt" fehlt die Unter-Trias. Dieses Fehlen ist nach
FORCE (1973) am besten „by the presence of a spreading Lower Triassic sea
floor under thrusting all the surrounding continental mass" zu erklären.

Schwierigkeiten bereitet jedoch auch die in der Ober-Trias zunehmende
Übereinstimmung von Tethys- und ,,Ost-Pazifik"faunen nach diesem Modell,
sofern man diese nicht als klimatisch oder faziell bedingt ansieht. Die Faunen-
übereinstimmung würde eher für eine erst in der jüngeren Mittel-Trias ent-
standene direkte Meeres Verbindung zwischen „Ostpazifik" und Tethys
sprechen, eine Auffassung, wie sie bereits frühzeitig angenommen (vgl. SMITH

1907, 1927) und von DIENER (1916: 529) als Poseidon bezeichnet wurde.
Allerdings fehlen — wie zuletzt BEURLEN (1974) betont hat — für eine der-
artige Verbindung nicht nur jegliche Hinweise durch marine Faunen zwischen
dem östlichen Zentralmexiko (vgl. SCHUCHEBT 1955, 1968) und Marokko
(s. a. NAIEN & STEHLI 1974), sondern auch die Verbreitung der Landwirbel-
tiere spricht dagegen (Cox 1973, 1973a).

Das Westende der Tethys bildete vermutlich im Bereich des heutigen
westlichen Mittelmeeres eine Bucht. Marine (Ober-)Triasablagerungen sind
westlich bis in den Bereich der Betischen Kordülere (Südspanien) bzw. ins
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Rifgebiet (Marokko) bekannt. *) Erst für den älteren Jura wird eine direkte
Meeresverbindung zwischen Tethys und „Ostpazifik" im Zuge der Öffnung
des zentralen Atlantik angenommen (vgl. EKBEN 1956, WEYL 1961, GEYER

1979).

Folgende Deutungsmöglichkeiten der disjunkten Tethysverbreitung sind
somit zu berücksichtigen:

1) Direkte Verbindung zwischen ,,Ostpazifik" und Tethys (Poseidon
i. S. von DIENER),

2) „Westpazifik" und „Ostpazifik" in der Trias noch nicht getrennt (vgl.
DERCOURT),

3) Verbreitung durch ökologische Faktoren (planktonische Larvenstadien
bzw. nektonische Adultstadien in Verbindung mit Meeresströmungen und
Paläotemperaturen).

Beim Abwägen der verschiedenen Deutungen kommt derzeit dem Punkt 3
die größte Wahrscheinlichkeit zu, ohne daß jedoch der Punkt 1 mit Sicherheit
auszuschließen ist. Für die berücksichtigten Arten ist eine nektonische
(Ammonoidea) oder pseudoplanktonische Lebensweise (Halobia, Monotis
salinaria) bzw. das Vorkommen planktonischer Larvenstadien (z. B. Brachio-
poden, Heterastridien) anzunehmen. Außerdem spielen fazielle Gemeinsam-
keiten und die paläoklimatologische Entwicklung eine Rolle. Sie machen
nicht nur das vermehrte Vorkommen gemeinsamer Arten in der mediterranen
Provinz und der ostpazifischen Region verständlich, sondern erklären auch die
während der Trias stark wechselnden faunistischen Gemeinsamkeiten bzw.
Verschiedenheiten zwischen der mediterranen und der indischen Tethys-
Provinz.

*) Wie FÖRSTER (1979) nachweisen konnte, stammen die angeblichen Kreide-
Conodonten von Kamerun zwar aus der Mittel-Trias, jedoch nicht aus Kamerun, sondern
aus Spanien. Auch aus den Tiefseebohrungen im Atlantik konnten bisher keine Trias-
ablagerungen nachgewiesen werden (s. EWING & al. 1969, TUCHOLKE, VOGT & al. 1979).
Allerdings muß berücksichtigt werden, daß unter den ältesten Sedimenten im westlichen
Nord-Atlantik (Tithon in Tiefwasserfazies) östlich der Bahamas (DSDP Leg 1, Site 4
und 5) das sog. „basement" nicht erbohrt wurde. Außerdem liegen diese Bohrungen fast
700 km vom Kontinentalschelf entfernt. Für die Bohrung No. 387 westlich der Bermuda-
Insel (DSDP Leg 43) ist zwar älteste Unter-Kreide (Ober-Berrias — Unter-Valangin)
über dem „basement" (Basalt) nachgewiesen, doch liegt auch diese Bohrung etwa 800 km
vom Kontinentalrand entfernt. Dies bedeutet, daß noch ältere (epikontinentale) Marin-
Sedimente küstenwärts zu erwarten sind. Hier können erst neuere Bohrungen eine Ent-
scheidung bringen. Bohrungen im Bereich des Kontinentalschelfs vor der atlantischen
Küste erbrachten zwar (Ober-) Triasablagerungen in mariner Flachwasserfazies, doch
dürften diese der germanischen Fazies entsprechen (vgl. SHERIDAN 1974). Allerdings wird
von geologischer Seite auf Grund von tektonischen Strukturen und paläomagnetischen
Befunden immer wieder der Beginn der Trennung Nordamerikas von Afro-Europa für
die Ober-Trias angenommen (s. BALLARD 1972, PHILLIPS & FORSYTH 1972 u. a.). In Ver-
bindung damit ist die Annahme eines permo-triadischen Alters des Ozeanbodens des
Golfs von Mexiko bemerkenswert (s. HELWIG 1975, LADO & al. 1976).
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Wie weit ökologische Faktoren ausschlaggebend sein können, zeigen die
Trilobitenfaunen des Oberkambriums von China und dem westlichen Nord-
amerika. Die beiden Kontinenten gemeinsame Chiangnanfauna wird von
COOK & TAYLOR (1975) als Tiefwasserfauna, die jeweils endemische chinesische
und die nordamerikanische Fauna hingegen als Schelffauna gedeutet.
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