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Beitrdge zur Paldodkologie der Triasconodonten

von H. Kozur+)

Zusammenfassung

Salinitdtsgehalt, Tiefe, Temperatur, aber auch der Energieindex
und der Sauerstoffgehalt des Wassers spielen neben dem Substrat
eine groBe Rolle fiir das Auftreten der triassischen Conodonten.
Conodonten fehlen in extrem flachem Wasser, z.B. intertidalen
Kalken, sie sind sehr selten in Dasycladaceen-reichen Kalken,
fehlen in Riffkalken und anderen Hartbodensedimenten. Sehr viele
Conodonten wurden in kalkigen euhalinen marinen Weichbodensedi-
menten mit Ausnahme von psychrosphdrischen Tiefwassersedimenten
gefunden. Die meisten triassischen Conodonten sind stenohalin,
einige Arten euryhalin. Eine Reihe davon ist stenotherm wie z.B.
Gladigondolella, andere wiederum eurytherm wie z.B. die vielen
Gondolella-Arten. In Flachwassersedimenten mit starker Turbu-
lenz (hoher Wellenenergie)gibt es nur robuste Conodonten.

Die Conodonten leben.in Wasser mit einem relativ geringen
Sauerstoffgehalt, aber sie benttigen stets einen hdheren
Sauerstoffgehalt als die Scolecodonten. Es konnten nie mehr als
drei bis vier natiirliche Conodonten-Vergesellschaftungen (natiir-
liche Arten) in einem Environment bzw. an einem Platz gefunden
werden. In einem Environment, das nicht besonders geeignet. fiir
Conodonten ist, sind es hdchsten ein bis zwei natiirliche Conodon-
tenarten. Dieses Untersuchungsergebnis ist von enormer Bedeutung
fir die Multielementtaxonomie. )

Die paldodkologischen Untersuchungen der triassischen Conodonten

zeigen folgendes auf:

1) Die Conodonten-flihrenden Organismen waren nicht planktonisch
oder pseudoplanktonisch,
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2) sie waren Bodenbewohner, zumindest fiir einen gewissen Zeit-
abschnitt ihres Lebens,
3) sie hatten die Fdhigkeit, zu schwimmen.

Diesem Verhalten nach waren die Conodonten-fiihrenden Tiere den
primitiven Chordaten (Acrania, Agnatha) sehr &dhnlich.

Summary

The occurrence and frequency of the triassic conodonts as well
as the generic composition of the triassic conodont faunas are
controlled by the salinity, water depth, water temperature and
to a lesser degree by the level of energy, substratum and oxygen
content of the water. No conodonts occur in extrmely shallow
water deposits (e.g. intratidal limestones), they are very rare
or absent in limestones rich in dasycladaceen algae as well as
in reef limestones and other hard bottom sediments. Many cono-
donts are -found in limy euhaline marine soft bottom sedlments,
except of psychrospheric deep water sediments.

The most triassic conodonts are stenohaline marine; some species
are euryhaline marine. '

Some triassic conodonts are stenotherme (e.g. Gladigondolella),
others eurytherme (e.g. many species of Gondolella).

In shallow water sediments influenced by high wave energies
only robust conodonts occur.

Conodonts could live also in water with relatively small oxygen
content, but they need a higher oxygen content than the Eunicida
(scolecodonts). No more than 3-4 natural conodont-assemblages
(natural species) occur in one environment at one place. In
environments not so favourable for conodonts mostly only 1-2
natural conodont species occur in one place. This ist of great
importance for the multielement taxonomy.

The paleoecology of the triassic conodonts demonstrates that

1) the conodont-bearing animal was not planktonic or pseudo-
planktonic,

2) the conodont-bearing animals were bottom dwellers, at least
in parts of their life-cycle,

3) the conodont-bearing animal was able to swim.

In this behaviour the conodont-bearing animals were very similar
to primitive Chordata (Acrania, Agnatha).



In den letzten Jahren ist eine groBe Anzahl von Arbeiten iber
die Taxonomie und stratigraphische Bedeutung der Triasconodonten
erschienen. Mit der Paldodkologie der Triasconodonten befaBten
sich aber nur wenige Arbeiten, obwohl die Kenntnis der Paldo-
6kologie der Triasconodonten fiir die stratigraphische Auswertung
oftmals entscheidend wichtig ist. Erst bei KOZUR (1971a, b,
1973d) und KOZUR & MOSTLER (1971a, 1972b, c) wurden detaillierte
Angaben zur Paldodkologie der Triasconodonten verdffentlicht.
Die wichtigsten 6kologischen Faktoren, welche die Verbreitung
der Triasconodonten beeinflussen oder begrenzen, sind Salzge-
halt, Wassertemperatur, Wassertiefe und in geringerem MaBe
Wasserbewegung, Substrat und Sauerstoffgehalt.

1. EinfluB des Salzgehaltes .auf die Verbreitung der Triascono-
donten :

Schon lange ist unbestritten, daB die Triasconodonten wie alle
Conodonten marine Lebewesen sind. Wie erstmalig bei KOZUR (1971a,
b) und KOZUR & MOSTLER (1971a) aufgezeigt wurde, kommen einige
Conodonten aber nicht nur in euhalin-marinen Sedimenten, sondern
auch in brachyhalin-marinen und hyposalinar-marinen Ablagerungen
vor. Deutlich lassen. sich hinsichtlich der Salzgehaltsanspriiche
zwei Gruppen von Conodonten unterscheiden: stenohalin und eury-
halin-marine Conodonten. 2Zu den stenohalin-marinen Conodonten
gehdrt z.B. das Gladigondolella tethydis—-Multielement. Dieses
Multielement findet sich stets nur in euhalin-marinen Sedimen-
ten, niemals dagegen im Brachyhalinikum oder Hyposalinar. Das
Gladigondolella tethydis-Multielement kommt nicht einmal in
iberwiegend euhalin-marinen Ablagerungen vor, wenn in diesem :
Bereich grdBere Salzgehaltsschwankungen auftreten. Zu den aus-
geprdgt euryhalinen Conodonten gehdren z.B. Neohindeodella,
Pseudofurnishius und ein Teil der Neospathodus-Arten. Diese
Gattungen kommen nicht nur in euhalin-marinen Sedimenten,
sondern auch im Brachyhalinikum und (oder) im Hyposalinar,
gelegentlich bis zur beginnenden Gipsabscheidung, vor. Zwischen
diesen Extremen gibt es alle tlbergdnge. Viele Gondolella-Arten,
die extrem empfindlich gegen selbst geringfiigige tibersalzungen
sind (nur G. haslachensis findet sich gelegentlich auch im
Hyposalinar), kommen nicht nur im Euhalinikum, sondern auch im
Brachyhalinikum vor; nur wenige Gondolella-Arten sind steno-
halin (6. navicula, G. polygnathiformis). Die meisten Arten
vertragen geringe Verbrackungen recht gut und sind daher auch

in brachyhalin-marinen Ablagerungen recht h&dufig, wobei sie

hier stdrkere Verbrackungen vertragen als alle anderen Conodon-
ten, die nicht zum Gondolella-Multielement gehdren. Andererseits
sind aber z.B. alle untertriassischen Gondolella-Arten sehr
empfindlich gegen geringfiigige tlbersalzungen und selbst gegen
geringe Salzgehaltsschwankungen, sofern es sich dabei um kurz-
zeitige geringfiigige Ubersalzungen handelt. Da solche Bedingun-
gen in den ausgedehnten untertriassischen Flachmeeren der
europdischen Tethys herrschten, fehlen hier die Gondolellen
vollstdndig, wdhrend euryhaline marine Conodonten, wie die
Hadrodontina-Pachycladina-Gruppe, Eurygnathodus, Platyvillosus,
Neohindeodella und einige Neospathodus-Arten z.T. hdufig auftre-
ten.



Die Reaktion der Triasconodonten auf vergleichsweise geringe
Sdalzgehaltsschwankungen innerhalb des marinen Bereichs ist also
recht stark und sollte bei biostratigraphischen Gliederungen
niemals unberilicksichtigt bleiben. Besonders anschaulich zeigen
sich die Auswirkungen vergleichsweise geringer Salzgehalts-
schwankungen, die nicht einmal die Verbreitung der Crinoiden
beeinfluBten, im Unteren Muschelkalk (Unteranis und Pelson) des
Germanischen Beckens. Die Ablagerungen sind hier durchwegs marin,
doch treten hdufig geringe Salzgehaltsschwankungen auf, die zum
iiberwiegenden Teil in einer geringfiigigen Ubersalzung bestehen.
In der N&he der Verbindungswege zur euhalin-marinen Trias (im
Unteranis am Siidrand der Holy Cross Mts. und im Pelson zusidtz-
lich in Oberschlesien) wirkten sich diese Salzgehaltsschwankun-
gen kaum-aus. Hier trifft man daher reichlich Gondolellen neben
anderen Conodonten an. Weiter westlich, im zentralen und westli-
chen Germanischen Becken, sind Conodonten ebenfalls sehr hdufig
(massenhaftes Auftreten von Neohindeodella, Chirodella, Cornudina,
zum Teil sind auch Neospathodus germanicus bzw. N. kockeli und -
die begleitenden Zahnreihenconodonten hdufig). Dagegen fehlen
hier die Gondolellen v$llig. Nur an der Unteranis/Pelson-Grenze
(Oolithbank-Zone) dringen die Gondolellen kurzzeitig mit ver-
einzelten juvenilen Exemplaren bis in das zentrale Germanische
Becken (Thiiringen) vor. Zur gleichen Zeit dringen auch andere
stenohaline Organismen weit in das Germanische Becken vor.

- Besonders interessant ist die Tatsache, daB es sich bei den
kurzzeitig bis ins zentrale Becken vordringenden Gondolellen
stets nur um friheste, fast plattformlose juvenile Stadien han-
delt. Die gleiche Erscheinung kann man in &hnlichen Situationen
ganz generell beobachten. Bei Salinitdtsverhdltnissen (oder
anderen 6kologischen Faktoren), die fiir eine bestimmte Conodon-
tengruppe sehr unglinstig sind, erfolgen aus benachbarten Gebie-
ten mit glinstigen faziellen Verhdltnissen mehrfach Vorst&B8e von
juvenilen Conodonten, nicht aber von adulten Formen. Die juve-
nilen Conodontentrdger miissen daher wesentlich beweglicher
gewesen sein als adulte.

2. EinfluB der Wassertemperatur auf die Verbreitung der Trias-
conodonten

In der Trias lassen sich stenotherme und eurytherme Conodonten
unterscheiden. Wie KOZUR (1973d) aufzeigte, existierten in der
Trias zwei zirkumpolare boreale GroBSprovinzen, die sich unter
anderem durch ihre Conodontenfaunen ganz wesentlich von der
(tropischen) tethyalen GroBSprovinz unterscheiden. Gattungen wie
Gladigondolella sind streng stenotherm und auf die tethyle
GroBprovinz beschrédnkt. Andere,wie Gondolella und Neospathodus,
sind eurytherm bzw. besitzen einige eurytherme Arten. Solche
eurythermen Arten und Gattungen kommen sowohl in der tethyalen
als auch in den borealen GroBSprovinzen vor.

3. Abhdngigkeit der Triasconodonten von der Wassertiefe

Die Abhdngigkeit der Hdufigkeit und des Auftretens der Trias-
conodonten von der Wassertiefe ist betrdchtlich. KOZUR (1972c)
konnte mit Hilfe von Ostracoden und anderen Fossilien -eine
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detailierte Wassertiefengliederung in der Trias vornehmen. Die
Conodontenverteilung und Hdufigkeit zeigt klare Abhdngigkeit von
den festgestellten Wassertiefen. Es ist schon lange bekannt, dasg
Conodonten in intertidalen und supratidalen Ablagerungen fehlen
(z.B. im Hauptdolomit, sofern nicht einzelne Partien unter
gréBeren Wassertiefen abgelagert wurden). Auch in den unter sehr
geringen Wassertiefen entstandenen Dasycladaceen-reichen Kalken
und Dolomiten sind Conodonten sehr selten. In Dasycladaccen-armen
Kalken, die unter etwas hdheren Wassertiefen abgelagert wurden,
kénnen Conodonten bereits recht hdufig sein. Awm hdufigsten sind
Conodonten in Wassertiefen zwischen 10 und 150 m. In gréBeren
Wassertiefen nimmt die Hdufigkeit vieler Arten wieder rasch ab
und in psychrosphdrischen Ablagerungen (unter SOO m Wassertiefe)
gehdren Conodonten oftmals schon zu den Seltenheiten. Es gibt
allerdings auch Arten, die in psychrosphdrischen Ablagerungen
besonders hdufig sind. Dazu gehtrt z.B. Gondolella timorensis.
Die Abhdngigkeit der Conodonten von der Wassertiefe gehdrt zu
den interessantesten Erscheinungen, da sie weitreichende Riick-
schlisse auf die Lebensweise der Conodontentrdger gestattet.

Mit der Zielstellung, Angaben iiber die Lebensweise der Conodonten-
trdger zu erhalten, wurden zahlreiche Proben aus dem Illyr
(Oberanis) ungarns, der ¢SSR und Osterreichs untersucht. Hier
finden sich psychrosphdrische Ablagerungen in unmittelbarer
Nachbarschaft von epibathyalen (200-500 m Wassertiefe), tief-
neritischen (100-200 m Wassertiefe} und flachneritischen (10-
100 m Wassertiefe} Ablagerungen. Laterale und vertikale Fazies-
iibergdnge sind vorhanden, sodaB Tief- und Flachwassersedimente
fliegend ineinander iibergehen und nicht tektonisch begrenzt
sind. Es konnte generell festgestellt werden, daf die Zahl der
Conodonten' in illyrischen psychrosphdrischen Ablagerungen relativ
gering ist, selbst wenn es sich nur um regional vergleichsweise
kleine Gebiete mit psychrosphdrischen Ablagerungen handelt. [
Gleichaltrige Ablagerungen aus angrenzenden epibathyalen, tief-
und flachneritischen Arealen (auBer extrem flachen Bildungen)
sind reich an Conodonten, mit einem Maximum der Conodonten-
hdufigkeit im tief- und flachneritischen Bereich. Selbstver-
stdndlich kann man die Wassertiefe (abgesehen von der Druckzu-
nahme) nicht als ©kologischen Faktor an sich ansprechen. Mit der
Erhéhung der Wassertiefe erhSht sich nicht nur der Druck, sondern
im offenen Weltmeer nimmt die Temperatur betrdchtlich ab (und
bleibt ohne jahreszeitliche Schwankungen etwa konstant), das
Nahrungsangebot wird allgemein geringer, die Wasserbewegung
nimmt ab usw. Daher kann das Fehlen einer Conodontenart in
psychrosphdrischen Ablagerungen z.B. darauf zuriickzufiihren sein,
daB es sich bei dieser Conodontenart um eine stenotherme Warm-
wasserform handelt. Da aber auch eurytherme Formen in der
Psychrosphdre fehlen kdnnen, kann die niedrige Wassertemperatur
in vielen Fdllen nicht zur Erkldrung der starken Abnahme der
Arten- und Individuenzahl in psychrosphdrischen Ablagerungen
herangezogen werden. Vielmehr wirken auf die Conodontentrdger

in der Psychrosphdre eine Vielzahl von Faktoren ein, die darauf
schlieBen lassen, daB die Conodontentrdger zumindest w&hrend
groBer Teile ihres Lebenszyklus benthonisch lebten.



4. Abhdngigkeit der Triasconodonten vom Sediment, der Wasser-
bewegung und dem Sauerstoffgehalt

Die Abhdngikeit der Triasconodonten vom Sediment ist ganz
offensichtlich. Einerseits sind Conodonten in ausgeprédgten
Hartbodensedimenten sehr selten oder fehlen dort v&llig.
Andererseits Zeigen einige Arten eine deutliche Variabilitdt

in Abhédngikeit vom Substrat. So sind z.B. die Hadrodontina- und
Pachycladina-Arten in Sandsteinen bzw. Kalksandsteinen deutlich
robuster als in Kalken, selbst wenn es sich um Ablagerungen der
gleichen Wassertiefe und etwa gleicher Wasserbewegung handelt.
Zhnliche Auswirkungen hat die Stdrke der Wasserbewegung. In
Stillwassersedimenten treten durchwegs zartere Conodonten auf
als in stark bewegten Schillkalken. Hiebei handelt es sich
einerseits um die Folge selektiver Zerstdrungen von zarten
Zahnreihenconodonten in stark bewegtem Wasser, andererseits aber
sind auch die gleichen Arten in Sedimenten, die unter starker
Wasserbewegung entstanden, etwas robuster als in Stillwasserab-
lagerungen. '

Hinsichtlich geringer Sauerstoffgehalte sind Conodornten nicht
sehr empfindlich. Allerdings vertragen sie nicht so niedrige
Sauerstoffgehalte wie die Eunicida und Phyllodocida (Scoleco-
donten) . - : : i

5. Abhdngigkeit der Triasconodonten von den Begleitfaunen

Direkte Abhdngigkeiten der Conodontenverteilung und Hdufigkeit
von nektonischen und planktonischen Organismen lassen sich
nicht nachweisen. Das reiche Vorkommen von Conodonten in
Ammonitenkalken resultiert aus dhnlichen Anspriichen der Ammoni-
ten und Conodonten an Salinitdt und Wassertiefen. Es gibt
jedoch auch zahlreiche iliberaus Conodonten-reiche Sedimenten, die
frei von Ammoniten sind, wdhrend Conodonten-arme Ammonitenkalke
selten sind. Das fiir die Ammoniten gesagte trifft auch fiir die
hdufig zu beobachtende Assoziation von reichlich Conodonten mit
stenohalinen Brachiopoden zu. Dagegen lassen sich gewisse
Abhidngigkeiten zwischen der Conodontenhdufigkeit und dem
Benthos, speziell dem Mikrobenthos erkennen. So schlieBen sich
Ostracoden und Conodonten zwar nicht aus, Ostracoden-reiche
Proben enthalten aber, von wenigen Ausnahmen abgesehen, wenig
oder keine Conodonten, und zwar selbst bei Conodonten-giinstiger
Fazies.

6. Riickschliisse auf die Lebensweise der Conodontentrdger

Lange Zeit herrschte die Auffassung vor, daB die Conodontentréger
durchwegs freischwimmende Tiere waren, wodurch ihre oftmals
weltweite Verbreitung leicht zu erkldren ist und zweifelsohne
setzt die ungewdhnlich rasche Ausbreitungsgeschwindigkeit der
meisten triassischen Conodonten (sie ist oftmals grdBer als
diejenige der Ammoniten) voraus, daB sie zumindest in Teilen
ihres Lebenszyklus eine hohe aktive oder passive Beweglichkeit
aufwiesen. Da die Eroberung der fiir einzelne Conodontenarten
oder fiir die Conodonten insgesamt ungiinstigen faziellen Bereiche
aus benachbarten &kologisch-faziell glinstigeren Bereichen bei
Verbesserung der ©kologischen Bedingungen generell zuerst durch

6



juvenile Conodonten erfolgt, kann man annehmen, daB die
Conodontentrdger ein hochbewegliches juveniles Stadium besaBen,
wobei diese juvenilen Formen iliberwiegend nahe der Wasserober-
fldche schwammen oder planktonisch drifteten. Die adulten Formen
aber waren ganz offensichtlich Substratbewohner. Dafiir spricht
u.a. die Abhdngigkeit vom Substrat, ebenso aber auch die Tat-
sache, daB viele Conodonten in psychrosphdrischen Ablagerungen
ihr Verbreitungsminimum haben, wdhrend sie in den unmittelbar
benachbarten epibathyalen, vor allem aber tief- und flachneriti-
schen Ablagerungen sehr hdufig sind, und das selbst bei ver-
gleichsweise kleinen Tiefwasserarealen; die nicht allzuweit von
der Kiiste entfernt waren und von Conodonten-reichen Flachwasser-
ablagerungen eingerahmt werden. Bei nektonischer und planktoni-
scher Lebensweise miiBte man in solchen Fdllen erwarten, das die
Conodonten in den geringer michtigen psychrosphdrischen Ablage-
rungen besonders hdufig wdren. Da andererseits aber in psychro- _
sphdrischen Tiefwasserablagerungen und im Paldozoikum sogar in
euxinischen Sedimenten (z.B. in Graptolithenschiefern) verein-
zelt auch adulte Conodonten vorkommen, muB man annehmen, das

die adulten Formen zwar nach den obigen Ausfiihrungen im allge-
meinen im Substrat lebten, aber sehr wohl aktive und gute Schwim-
mer waren, die durchaus grdBere Entfernungen aktiv schwimmend
zuriicklegen konnten. Daraus ergibt sich die folgende Rekontruktion
der Lebensweise: Planktonisches oder freischwimmendes juveniles
(larvales) Stadium. Die adulten Conodontentrédger waren zwar
aktive Schwimmer, lebten aber allgemein im Sediment. Interessant
ist in diesem Zusammenhang auch die hdufige rdumliche Trennung
von juvenilen und adulten Vertretern einer Art. Eine solche

hier skizzierte Lebensweise finden wir rezent nur bei den Acrania
und bei einigen Agnatha (Myxine). Auch bei- einigen wenigen
Fischen leben die adulten Vertreter im Sediment eingegraben.. Wir
erhalten somit indirekt sehr wertvolle Hinweise filir die systema-
tische Stellung der Conodontentrédger. In diesem Zusammenhang ist
das Problem der Uberreprdsentation der Plattformconodonten
gegeniiber den Zahnreihenconodonten in bekannten Multielementen
(vergleiche hiezu auch die grundlegenden Untersuchungrn von
MERRILL, Vortrag Mexico City, 1968, in Druck, und von BITTER,
1972) sehr interessant. Eine solche Uberreprdsentation finden
wir z.B. bei den Gattungen Gondolella, Neospathodus, Metapolygna-
thus, Pseudofurnishius, aber auch bei dem karbonischen Strepto-
gnathodus. Nach den z.T. bekannten Gruppenfunden dieser Conodon-
tengattungen (von Streptognathodus liegen die meisten und am
besten erhaltenen Gruppenfunde vor) miiBten stets wesentlich

mehr Zahnreihenconodonten als Plattformconodonten vorhanden sein.
In Faunen, die nur Jugendformen der obengenannten triassischen
Gattungen enthalten, ist dies auch stets der Fall. In Faunen,
die nur oder iliberwiegend adulte Formen fiihren, ergibt sich dage-
gen bei den obengenannten Gattungen ein enormes statistisches
MiBverhdltnis, das sich in einer starken {iberreprdsentation der
Plattformconodonten manifestiert. Zweifelsohne muB8 man beriick-
sichtigen, daB die Zahnreihenconodonten gegen mechanische Zer-
stdérungen viel anf&dlliger sind als die wesentlich robusteren
Plattformconodonten und in Sedimenten, die unter starker
Wasserbewegung entstanden sind, kdnnte man das beobachtete
statistische MiBverhdltnis allein durch selektive Zerstdrungen
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der Zahnreihenconodonten oder auch durch selektiven Transport
erkldren. Weitere MO6glichkeiten der selektiven Zerstdrungen der
Zahnreihenconodonten ergeben sich durch Sedimentationssackungen,
bei der Aufbereitung der Proben und schlieBlich auch beim Passie-
ren der Conodontentrdger durch den Verdauungstractus der sicher-
lich zahlreichen Tiere, denen die praktisch Hartteil-freien
Conodontentrédger als Nahrung dienten. Alle beobachteten Fédlle
von Uberreprdsentation lassen sich dadurch aber nicht erklédren,
vor allem nicht jene, wo bei einzelnen Multielementen in der
gleichen Probe Uberreprdsentationen von Plattformconodonten auf-
treten, bei anderen Multielementen dagegen nicht. So zeigt das
Gladigondolella tethydis-Multielement z.B. keine Erscheinungen
der Uberreprdsentation, wenn man von einigen wenigen F&dllen bei
Sedimenten mit extrem starker Wasserbewegung absieht. Wir miissen
daher bei einem Teil der Conodontentrdger annehmen, daB8 sie ein
larvales Stadium besaBen, das einen anderen Multielementaufbau
aufwies als die adulten Formen. Es kdnnte sich allerdings auch
um Erscheinungen des Sexualdimorphismus handeln, der sich bei
einem Geschlecht in dem Verlust von Zahnreihenelementen bei

der Geschlechtsreife duBert. Im Zusammenhang mit der oben dis-
kutierten Lebensweise der Conodontentrdger grenzt die sehr
wahrscheinlich vorhandene Metamorphose mit unterschiedlich auf-
gebauten larvalen und adulten Formen die mégliche systematische
Zugehbrigkeit der Conodonten weiter ein. Man kann daher die
Conodontentrédger in ihrer systematischen Stellung wohl in die
Ndhe der Acrania oder der Agnatha stellen. Damit k&énnten die
Conodonten funktionell Schlundzdhne der Agnatha oder nahe ver-
wandter Tiere oder Stiitzelemente der Mundzirren bzw. noch wahr-
scheinlicher aus dem Bereich des Kiemendarmes der Acrania oder
nahe verwandter Formen sein. Wie in einer separaten Arbeit aus-
fihrlich erldutert wird, sind die kambrischen Conodonten sehr
wahrscheinlich Schlundz&dhne von Agnatha. Die kambrischen Cono-
donten bestehen nicht, wie bisher angenommen wurde, aus Phosphat
mit geringen Beimengungen organischer Substanz, sondern aus
einer hornig-chitinigen Substanz, die entweder primdr einen
geringen Phosphatgehalt aufwies oder (wahrscheinlicher) sekundar
phosphatisiert wurde bzw. es wurde sekunddr Phosphat angelagert,
dhnlich wie das KOZUR (1974e) fiir die kambrischen "Phosphato-
copina" (Bradoriina, Ostracoda) nachweisen konnte, die primdr
chitinige Schalen besitzen. Die kambrischen Conodonten stimmen
damit sowohl in ihrer chemischen Zusammensetzung, als auch in
der Mikrostruktur und &duBeren Form sowie in den zu beobachtenden
Multielementen v6llig mit den Schlundzdhnen einiger heute leben-
der Agnatha iberein. So kann man selbst solche morphologisch
extremen Formen, wie Westergaardodina, heute noch nachweisen.
Der "Zungenzahn" von Geotria chilenensis ist eine typische
Westergaardodina und auch die ibrigen Schlundz&dhne von Geotria
chilenensis lassen sich unschwer im Gattungsbestand der kambri-
schen Conodonten auffinden. Selbst die verschiedenen recht unter-
schiedlichen Formtypen innerhalb der Gattung westergaardodina
lassen sich bei verschiedenen rezenten Agnatha nachweisen.
Solche verschiedenartigen perfekten Ubereinstimmungen kann man
wohl kaum als homSomorphe Bildungen von Tiergruppen auffassen,
die nicht miteinander verwandt sind. Ergdnzend soll hier ver-
merkt werden, daB es sich bei einem Teil der kambrischen Cono-
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donten (speziell bei jenen Formen, die schon im Mittelkambrium
einsetzen) um Wangen- und Pleurenstacheln von Trilobiten handelt.
Diese Formen haben primdr eine andere chemische Zusammensetzung
als die ilibrigen kambrischen Conodonten und lassen sich auch
morphologisch leicht abgrenzen. Die postkambrischen eigentlichen
Conodonten stammen offensichtlich nicht von den kambrischen
Conodonten ab. Sie werden hier gemdB den obigen Ausfiihrungen

als Stilitzelemente (? Mundzirren, wahrscheinlicher aber im
Bereich des Kiemendarmes) von Acrania-dhnlichen Lebewesen gedeu-
tet. Die Plattformconodonten kdnnten durchaus zahndhnliche
Funktion gehabt haben, wobei der zentripetal wachsende Basis-
kO6rper das kaum verfestigte Analogon des eigentlichen Vertebra-
tenzahnes, der zentrifugal wachsende Conodont das Analogon der
Schmelzkappe wdre. Zusammenfassend kann man zur systematischen
Stellung der postkambrischen Conodontentrdger sagen, daB es sich
dabei vermutlich um einen Seitenzweig der Entwicklung handelt,
die von den Acrania-dhnlichen Formen zu den Agnatha bzw. zu
primitiven Gnathostomata, am ehesten zu den Chondrichthyes
fihrte. Die bisher bekannt gewordenen Daten iliber das Aussehen
des Conodontentieres (MELTON & SCOTT 1973) stehen durchaus in
tlbereinstimmung mit der hier ausgesprochenen Vermutung iiber die
systematische Zugehdrigkeit der Conodontentrédger.

Nicht bei allen triassischen Multielementen mit Plattformcono-
donten tritt das Phdnomen der Uberreprdsentation der Plattform-
conodonten auf. Beim Gladigondollea tethydis-Multielement stehen
Plattformconodonten und Zahnreihenconodonten fast immer im Ver-
hdltnis 1:4 oder der Anteil der Zahnreihenconodonten ist noch
héher. Das Gladigondollea tethydis-Multielement zeichnet sich
iberdies durch eine extrem geringe Ausbreitungsgeschwindigkeit
aus. Wdhrend dieses Multielement in der obersten Untertrias nur
in der asiatischen Faunenprovinz (im Sinne von KOZUR 19734,
Westgrenze in Bulgarien) bekannt ist, gelangt es im Pelson
(Mittelanis) bereits in die dinarische Faunenprovinz (nach
KOZUR 1973d: Dinariden, Siidalpen, Biikkgebirge, Meliata-Serie

der silidlichen Westkarpaten). Die teilweise nur wnige Kilometer
weiter nordlich liegende austroalpine Provinz erreicht diese

Art erst an der Ladinbasis (nach KOZUR 1972a, b, 1973a, b, c,
1974a, b, c liegt die Ladinbasis nach der Prioritdt und dem
schdrfsten Faunenschnitt an der Basis der Aplococeras avisianus-
Zone). In den Westkarpaten liegen Ablagerungen der austroalpinen
Faunenprovinz in einder Decke (Silica-Decke nach KOZUR & MOCK
1973) sogar iber Ablagerungen der dinarischen Provinz (Meliata-
Serie). Zwischen der austroalpinen und dinarischen Faunenprovinz
lag in der Trias kein Ozean und nicht einmal ein ausgedehntes
Meeresgebiet, wie man es vielleicht nach dem plattentektonischen
Modell rekonstruieren kodnnte, sondern nach lithofaziellen
Kriterien und nach den Untersuchungsergebnissen hinsichtlich

des gesamten Benthos lagen auch in der Trias beide Faunenpro-
vinzen unmittelbar nebeneinander (vgl. auch KOZUR 1973d und in
Druck). In alle idbrigen Faunenprovinzen (vielleicht mit Ausnahme
der cycloides-Bank im Fassan/Langobard-Grenzbereich des Germani-
schen Beckens) gelangte das Gladigondollea tethydis-Multielement
iberhaupt nicht. Aufgrund der ungewdhnlich langsamen Ausbreitungs-
geschwindigkeit muB man annehmen, daB die adulten Formen dieser
Art ihre Mobilitdt weitgehend verloren haben. Die juvenilen
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(larvalen) Formen waren aber selbst beim Gladigondolella tethydis-
Multielement beweglicher als die adulten Formen. An der Anis/
Ladin-Grenze wandern in die austroalpine Faunenprovinz zundchst
scheinbar nur Zahnreihenconodonten des Gladigondolella tethydis-
Multielements ein. Anstelle des Plattformelements Gladigondolel-
la tethydis findet sich aber "Prioniodina kochi" HUCKRIEDE. Bei
dieser Formart handelt es sich eindeutig um juvenile plattform-
lose Vertreter des Plattformelements Gladigondolella tethydis, da
"Prioniodina kochi" in ontogenetischen Reihen liickenlos in
Gladigondolella tethydis Ubergeht.

7. Die Bedeutung paldodkologischer Untersuchungen fiir die Multi-
elementtaxonomie der Triasconodonten

Eine exakte stratigraphische Gliederung der Trias mit Hilfe von
Conodonten ist unmdglich, wenn man nicht deren betrdchtliche
Faziesabhdngigkeit durch griindliche paldo8kologische Studien
untersucht. Die paldodkologischen Resultate sind aber auch von
auBerordentlicher Bedeutung fiir die Multielementtaxonomie.
Bisher ist man bej Arbeiten iiber die Multielementtaxonomie der
Triasconodonten (die Pionierarbeit auf diesem Gebiet leistete
SWEET 1970) von Sedimenten ausgegangen, die filir die Conodonten
faziell besonders glinstig sind. In solchen Sedimenten finden
sich generell die Multielemente von mehreren natiirlichen Cono-
dontenarten (im allgemeinen nicht mehr als 3-4). Daher sind
solche Sedimente filir Grundlagenuntersuchungen auf dem Gebiete
der Multielementtaxonomie wenig geeignet. Ausgehend von den
Erfahrungen bei der Multielementtaxonomie der Scolecodonten
(KOZUR 1970, 1971c, 1972d) kommt es aber darauf an, gerade
solche Sedimente zu untersuchen, die faziell fiir viele Conodon-
tenarten ungiinstig sind. In solchen Fdllen erhdlt man Conodon-
tenfaunen, die meist nur aus einer, selten aus zwei natiirlichen
Arten bestehen, d.h. aus einem oder zwei Multielementen. Gerade
solche Faunen sind aber filir die Grundlagenuntersuchungen auf dem
Gebiete der Multielementtaxonomie ganz entscheidend wichtig. Als
besonders gilinstig erweisen sich laterale Faziesdnderungen, die
auf Salzgehaltsschwankungen beruhen. In solchen F&dllen kann man
die Verdnderungen der Conodontenfaunen z.B. in solchen Ablagerun-
gen beobachten, deren ilibrige ©kologische Bedingungen fiir Conodon-
ten giliinstig waren. So finden sich im Unteren Muschelkalk des
Germanischen Beckens in entsprechenden Sedimenten durchwegs
reichlich Conodonten, wobei sich aber die artliche Zusammensétzung
beim Ubergang vom Euhalinikum nahe der Verbindungswege zur voll-
marinen Tethys zu den geringfligig hyposalinaren Ablagerungen in
den zentralen Gebieten des Germanischen Beckens grundsdtzlich
dndert. In stdrker hyposalinaren Teilbereichen des Germanischen
Beckens treten dann noch weitere artenmdBige Verarmungen der
Conodontenfaunen auf, wobei die Individuenzahl betrdchtlich
bleiben kann. Bei einem solchen grofrdumigen lateralen Fazies-
wechsel haben alle zu einem Multielement gehdrenden Conodonten
stets die gleiche regionale Reichweite und sie dringen bei Ver-
besserungen der 6kologisch-faziellen Bedingungen immer gleich
weit in das Germanische Becken vor. Auf diese Weise kann man
z.B. feststellen, daB Gondolella mombergensis, Ozarkodina
tortilis, Enantiognathus ziegleri, Prioniodina muelleri,
Metaprioniodus latidentatus und Hibbardella magnidentata stets
10



miteinander vergesellschaftet sind (zu beachten sind aber die
einschrdnkenden Bemerkungen hinsichtlich der dreidstigen Cono-
donten, siehe unten). Gondolella navicula und andere triassische
Gondolella-Arten sind mit den gleichen Zahnreihenconodonten ver-
gesellschaftet bzw. die Zahnreihenconodonten weichen nur in
Nuancen von den obengenannten Arten ab (teils im Formartbereich
faBbare, teils im Formartniveau nicht definitiv faBbare Unter-
schiede). Damit aber weisen die triassischen Gondolellen in Per-
fektion das gleiche Multielement auf wie die karbonischen
Gondolellen (vgl. von BITTER, in Druck), eine Tatsache, auf die
schon KOZUR 1974d verwiesen hat. Selbst feinste Details, wie
die Verteilung der "white matter" und das schrdge Hineinragen
der Basalgrube in den Hauptzahn, stimmen bei den karbonischen
und triassischen Zahnreihenconodonten -des Multielements mit
Gondolella v6llig iiberein. Uberdies konnte nachgewiesen werden,
daB z.B. auch Neospathodus das gleiche Multielement aufweist
wie Gondolella, wobei sich die einzelnen Elemente nur im Form-
artbereich und bei einigen Formen nicht einmal im Formartbereich
von den Zahnreihenconodonten des Multielements mit Gondolella
unterscheiden (z.B. ist das prioniodiniforme Element von Multi-
element zu Multielement nur sehr wenig unterschieden). Eine
solche Tatsache ist an sich nicht sehr verwunderlich, da sich
" Neospathodus in mehreren Reihen iterativ durch Plattformreduktion
aus Gondolellen entwickelte (vgl. KOZUR 1974d) und daher die
Formgattung Neospathodus nur plattformlose Gondolellen reprédsen-
tiert. Desgleichen weisen Metapolygnathus, Mosherella, Pseudo-
furnishius, Celsigondolella und Parvigondolella, die sich (z.T.
iber Zwischenformen) ebenfalls flieBend aus Gondolellen ent-
wickeln, weitgehend mit Gondolella ilibereinstimmende Multielemente
auf. Grb6Bere Abweichungen in der Form des ozarkodiniformen Ele-
ments treten dabei nur bei Celsigondolella und Parvigondolella
auf. Die weitgehende Ubereinstimmung der Multielemente der
genannten Gattungen und die gerade bei Gondolella und den anderen
obengenannten Gattungen hdufig zu beobachtende Uberreprdsentation
der Plattformconodonten (vgl. Ausfiihrungen im Abschnitt 6.) sind
wohl Ursachen dafiir, daB8 SWEET (1970) die Gattungen Gondolé€lla
(von ihm als Neogondolella angesehen) und Neospathodus als
Einzelelementgattungen ansah. Es konnte fernerhin nachgewiesen
werden, daB Anchignathodus minutus (=A. typicalis) und "Ellisonia"
téicherti zu einem Multielement gehdren. Alle diese neuen Daten
iber die triassische Multielementtaxonomie sind ohne die genaue
Beachtung der ©6kologisch-faziellen Anspriiche der Triasconodonten
nicht zu gewinnen. Besonders interessante Riickschliisse fiir die
Multielementtaxonomie aber lassen sich aus vergleichenden
Untersuchungen. zahlreicher Proben gewinnen, in denen nur ein
bestimmtes Multielement auftritt. Solche Faunen sind in der
Trias leicht zu erhalten, wenn man Proben nahe der Toleranz-
grenze der Salzgehalte filir bestimmte Multielemente aus Ablage-
rungen aussucht, die unter anderweitig fiir Conodonten gilinstigen
6kologisch-faziellen Verhdltnissen entstanden sind. So findet
man z.B. in deutlich verbrackten brachyhalin-marinen Schichten
prinzipiell nur Gondolellen und die dazugehdrigen Elemente.
Bei der Auswertung solcher Faunen kann man die interessante
Feststellung machen, daB die dreidstigen hibbardelliformen oder

.
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diplododelliformen Elemente in allen Multielementen durch ein
Paar von Rechts- und Linksformen hindeodelliformer Elemente
ersetzt werden kénnen und daB dreidstige Conodonten stets in so
geringer Anzahl vorhanden sind (auch in Proben, wo keine Uber-
reprdsentation von Plattformconodonten auftritt), daB sie nur in
einem geringen Bruchteil der Multielemente einer Multielement-
Art auftreten kdnnen. Aus diesem Grunde diirfen dreidstige Cono-
donten nicht zur Benennung der Gattung oder Art eines Multiele-
ments herangezogen werden. Das ist fiir die triassische Multiele-
menttaxonomie insofern wichtig, als SWEET (1970) die dreidstige
Conodontengattung Ellisonia zur Benennung von Multielementen
herangezogen hat. Ellisonia triassica, die Typusart von Elli-
sonia, ist stets mit “Hindeodella” nevadensis in einem Multiele-
ment vergesqllschaftet, das keine Plattformconodonten enthdlt
und in dem diese Art ganz oder teilweise durch ein Paar von
Rechts- und Linksformen von "Hindeodella" nevadensis ersetzt
werden kann. Nur fiir dieses Multielement kénnte die Gattungs-
bezeichnung Ellisonia verwendet werden, obowhl auch in diesem
Multielement das dreidstige Element Ellisonia meist durch ein
Paar hindeodelliformer Elemente ersetzt ist. Alle anderen Multi-
elemente, die SWEET (1970) zu Ellisonia stellte, gehdren zu
Gondolella, Neospathodus und. Anchignathodus. Wie fast alle
bekannten Multielemente enthalten sie (mit Ausnahme des Multiele-
ments von Anchignathodus) dreidstige Conodonten, was jedoch
durchaus nicht berechtigt, diese und fast alle anderen bekannten
Multielemente mit dem Gattungsnamen Ellisonia zu belegen. Die
dreidstigen Conodonten. sind hinsichtlich der Multielementtaxono-
mie gattungsunspezifische Formgattungen, die durch symmetrische
Gabelung des Vorderendes hindeodelliformer Elemente entstehen.
In der Trias treten dariiber hinaus vielfach auch unsymmetrische
Gabelungen des Vorderastes auf, wie.z.B. bei Metaprioniodus
latidentatus, wo diese Gabelungen zu Recht nicht einmal als Art-
merkmal gewertet werden. Ganz vereinzelt kommt es auch zu
symmetrischen Gabelungen des Hinterastes (Gattung Veghella

KOZUR & MOSTLER 1970, die durch symmetrische Gabelung des Hinter-
astes von Neohindeodella aequiramosa entsteht).

Die hier hinsichtlich der Bedeutung der Paldodkologie der Trias-
conodonten fiir die Multielementtaxonomie gemachten Ausfiihrungen
lassen sich auch auf das Paldozoikum iibertragen. So bildet gerade
das Perm und das Oberkarbon mit seinem oftmals vom Euhalinikum
abweichenden Ablagerungsbedingungen ideale Bedingungen fiir die
Untersuchung von Faunen, die nur eine oder zwei Multielement-
gattungen enthalten. Solche Conodontenfaunen sind z.B. im Kazan
der nérdlichen Russischen Plattform und im Zechstein des
Germanischen Beckens weit verbreitet. Es kénnte bei dem hier
skizzierten Verfahren der Einwand gemacht werden, daB es sich
bei den unter Berilicksichtigung der &kologischen Anspriiche fest-
gestellten Multielementen nicht um Teile einer natiirlichen
Conodontenart, sondern um Assoziationen von Conodonten mit

genau den gleichen Anspriichen hinsichtlich bestimmter &kologi-
scher Parameter handelt. Ein solcher Einwand wiirde sich aber
auch ganz allgemein gegen die Multielementtaxonomie aufgrund
statistischer Untersuchungen richten. Bekannterweise spielen
sich gerade bei "normalen" (giinstigen) Okologischen Verhdlt-
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nissen in rezenten Plankton-Assoziationen, aber nicht nur dort,
bestimmte statistisch erfaBbare zahlenmdBige Relationen ein, die
man eventuell auch bei dem gemeinsamen Auftreten bestimmter
Conodontengruppen erwarten kénnte. Gerade nahe der Toleranzgren-
zen hinsichtlich bestimmter O6kologischer Parameter diirften
solche Relationen zwischen verschiedenen Faunenkomponenten immer
seltener werden, vor allem dann, wenn man die verschiedensten
6kologischen Parameter beachtet. So kann man in den detaillier-
ten Studien iiber die Pal&dodkologie der Conodonten eine der
wichtigsten Hilfsmittel fiir die LOsung der zahlreichen Probleme
der Multielementtaxonomie sehen. ’
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