15. Fossile Lebensgemeinschaften im Lettenkeuper

Hans Hagdorn, Klaus-Peter Kelber und Rainer Schoch

Abstract

This chapter aims at reconstructing Lower Keuper palaeocommunities in their habitats and to elucidate interdependences of plants,
invertebrates, and vertebrates. Four major groups of palaeocommunities are differentiated: (1) The terrestrial palacocommunities are
poorly known from transported floral and faunal elements into submersed depositional environments and rooted soil horizons. Clusters
of insect eggs and nutritional traces on plants indicate animal-plant-interactions. Small pieces of charcoal give evidence of fires. The
terrestrial reptile record comprises small insectivores and larger carnivores with the rauisuchian Batrachotomus as the top predator,
while herbivores are still unknown. The other groups of palaeocommunities depend on the salinity of the water bodies. (2) The fresh-
water palaeocommunities are characterized by charophytes, by darwinulid ostracods, by bivalves (Unionites brevis/Unionites donaci-
nus) and by amphibians. Here, a low diverse amphibian (Mastodonsaurus/Plagiosuchus/Gerrothorax) and a high diverse amphibian/
reptile palaeocommunity (Mastodonsaurus, Callistomordax, Kupferzellia, Trematolestes, choristoderes, and questionable juvenile tha-
lattosaurs) can be discerned. (3) The three brackish water palaeocommunities are dominated by invertebrates: Myophoria/Bakevel-
lia, Lingularia/Euestheria, "Anodonta” gregaria). (4) Among the nearly marine palaeocommunities are five bivalve-dominated: Entolium
discites, Pseudocorbula/Bakevellia subcostata, Hoeresia/Bakevellia subcostata with Placunopsis bioherms in Southern Baden-Wiirt-
temberg, Costatoria goldfussi/Bakevellia subcostata, the latter two becoming more diverse towards the South, and the Central and
North German Modiolus rhomboidalis/Costatoria goldfussi palaecocommunity documenting the northernmost expansion of the ma-
rine Lower Keuper. One of the two marine vertebrate associations is dominated by diverse fishes and reptiles plus the most saltwa-
ter-tolerant amphibian, Plagiosternum, and another diverse palaeocommunity without amphibians. Stromatolites occur in three differ-
ent horizons of the Lower Keuper and indicate hypo- or hypersalinar conditions. Non-quantitative examples of selected invertebrate
dominated palaeocommunities from Northern Wiirttemberg are ecologically characterised in terms of life habits and shell mineralogy.

1. Einfiihrung

Wenn die stratigraphische Zuordnung des Lettenkeu-
pers lange Zeit zwischen dem marinen Muschelkalk und
dem weitgehend terrestrischen Keuper geschwankt hat,
S0 liegt das sicher auch an dem geographischen Stand-
ort der Bearbeiter. Was fir das raumliche Faziesmuster
der Sedimente gilt, trifft auch fiir die Verbreitung von Flo-
ren und Faunen zu.

Unter der typischen ,Lettenkohle” wurde von den Au-
toren des 19. Jahrhunderts ein komplexes Faziesmuster
aus tonigen Sandsteinen mit erosiv eingetieften Werksand-
stein-Rinnen, Wurzelhorizonten und diinnen Flozen toniger
Kohlen verstanden. Dieserfluviatile Fazieskom-
plex (Kap. 13) ist besonders im zentralen und nérdlichen
Beckenteil verbreitet. In diesen Sedimenten finden sich vor
allem Pflanzen, aber auch Reste von Insekten, von SiiB-
wassermuscheln und von Amphibien.

Nach Siiden und innerhalb einzelner Ablagerungszyk-
len jeweils nach oben schlieBen sich dunkle, oft laminierte
Tonsteine mit karbonatischen Bénken an, die einenbra-
ckisch-lakustrinen Ablagerungsraum
kennzeichnen (Kap. 13). An Wirbellosen finden sich da-
rin vor allem Ostrakoden und Conchostraken sowie we-
nige Arten von Muscheln, die Schwankungen des Salzge-

haltes tolerierten, sowie an Wirbeltieren Amphibien und
bestimmte Fische.

Viele Ablagerungszyklen enden mit dickeren Karbo-
natbdnken, den Leitbanken in der deskriptiven Lithostra-
tigraphie, die als marine Ingressionen kurzfris-
tige Uberflutungen des Beckens belegen (Kap. 13). Sie
enthalten im stidlichen Baden-Wiirttemberg, wo sie fast
durchgéngig anndhernd den ganzen Lettenkeuper auf-
bauen, noch eine typische Muschelkalkfauna, wenn auch
stenohaline Elemente wie die Conodonten oder die Echi-
nodermen fehlen, die keine Abweichungen vom normalen
Salzgehalt tolerierten. Unter den Wirbeltieren dominieren
hier die Meeresreptilien und marine Fische. Nach Norden
nimmt die Diversitdt dieser Fauna generell ab. So lag es
nahe, dass die Bearbeiter der marin gepragten Lettenkeu-
perfaunen Siidwestdeutschlands (z.B. Aisermi 1864) die
Ahnlichkeiten mit dem Muschelkalk betonten und den Let-
tenkeuper zum Muschelkalk stellten, wéahrend die Faunen
in Mittel- und Norddeutschland mehr den artenarmen Wir-
bellosenfaunen des Keupers entsprechen und folglich die
Zuordnung zum Keuper begriindeten.

Fossilien sind Ausnahmeerscheinungen im Kreislauf
des Werdens und Vergehens. Im Regelfall gehen Organis-
men in der Nahrungskette auf oder sie werden nach ihrem
Tod durch Zersetzung auf ihre anorganischen Grundbau-
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steine zurlickgefiihrt. Die meisten Fossilien sind Reste von
Meeresorganismen mit mineralisierten Skeletten. Weitaus
seltener sind dagegen Fossilien von terrestrischen Lebens-
formen — nicht zuletzt deshalb, weil terrestrische Sedimen-
te weitaus haufiger der Erosion zum Opfer fallen.

Die Paldodkologie als Teildisziplin der Paldontologie
versucht nun als ,,Umweltwissenschaft” die Lebensweise
und Funktion ausgestorbener Organismen und deren Be-
ziehungen zur unbelebten Natur zu verstehen. Aus dem
Fossilbefund ehemalige Lebensgemeinschaften zu rekon-
struieren wird jedoch auf mehrfache Weise erschwert,
denn (1) liegt stets nur der Teil einer ehemaligen Lebens-
gemeinschaft vor, der fossilisationsfahige Teile enthalt
oder Spuren im Sediment hinterlassen hat, (2) durch se-
lektiven Transport oder durch sedimentologische Prozesse
kénnen einzelne Fossilien beigemischt oder entfernt sein,
(3) der tatsdchliche Bestand eines fossilfiihrenden Hori-
zontes kann wegen unginstiger Erhaltung, z.B. in Schil-
len im Festgestein, nur liickenhaft erfasst oder in seinen
quantitativen Verhéltnissen nur geschétzt werden. Des-
halb spricht man besser vonfossilen Lebensge-
meinschaften (fossile Biozonosen), und
auch dies nur im Falle von Wurzelhorizonten oder wenn
bei den Zweischalern Doppelklappigkeit, mdglichst in Le-
bendstellung vorliegt, bei den Wirbeltieren artikulierte Ske-
lette. Wenn Pflanzenreste, Knochen oder Muschelklappen
tberwiegend isoliert und durch Transport eingeregelt sind,
handelt es sich um Fossilvergesellschaftun-
gen (Taphozdonosen), die auch gemischt sein
konnen, wenn einzelne Elemente aus anderen Lebensge-
meinschaften hinzukommen.

Im Folgenden werden einige fossile Lebensgemein-
schaften bzw. Fossilvergesellschaftungen aufgefiinrt, die
sich in den Sedimenten des Lettenkeupers — mit Schwer-
punkt auf Nord-Wirttemberg — nachweisen lassen. Wo
maglich, wird ihr Kern, der aus den beiden jeweils domi-
nierenden Arten besteht, zur Benennung herangezogen.
Allerdings waren exakte quantitative Untersuchungen aus
den oben genannten Griinden nicht maglich.

Die Zusammensetzung der Lebensgemeinschaften
des Lettenkeupers diirfte im Wesentlichen durch die Sali-
nitat gesteuert worden sein. lhre Differenzierung in der la-
teralen und auch in der vertikalen Sedimentabfolge spie-
gelt deshalb schwankende Salzgehalte. So hat Kozur
(1971) die von Hiterwann (1963) verfeinerte Klassifikati-
on der Gewdsser nach ihrem Salzgehalt (Venice-System)
auf die Germanische Trias ubertragen und ihnen bestimm-
te Assoziationen von Mikrofaunen und -floren zugeord-
net. Kozur gliederte danach ausgedehnte Brackwassera-
reale des Muschelkalks im Nordosten des Germanischen
Beckens und wendete diese Klassifizierung auch auf den
Lettenkeuper an. Bei den Wirbeltieren lassen sich Lebens-
weise und Habitatanspriiche aus ihrer Morphologie und ih-
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rem Vorkommen in bestimmten Gesteinsfazien ableiten.
Uber trophische Beziehungen, also Beute/Réuber-Verhalt-
nisse lasst sich angesichts des Ilickenhaften Fossilberichts
nur spekulieren.

Analysen der Vergesellschaftung von Wirbeltieren zei-
gen sich ergiebiger als die ihrer stratigraphischen Reich-
weiten (Kap. 4). Den zahlreichen unterschiedlichen Fossil-
lagerstatten entsprechend lassen sich eine Reihe typischer,
mitunter haufig wiederkehrender Assoziationen skizzieren.
Dabei bleibt zundchst offen, ob es sich um rein autochtho-
ne, echte Lebensgemeinschaften handelt, oder ob sich da-
runter allochthone Elemente verbergen, und wenn, wie vie-
le, d.h. ob es sich um Fossilvergesellschaftungen handelt.
Die Haufigkeit und Vielgestaltigkeit der Bonebeds deutet ja
bereits darauf hin, dass Transport und Umlagerung im Let-
tenkeuper herausragend wichtige Faktoren waren.

Fossilgemeinschaften und Vergesellschaftungen von
Pflanzenresten, Wirbellosen und von Wirbeltieren des Let-
tenkeupers sind im Folgenden jeweils vom festen Land,
dann nach zunehmender Salinitdt vom SiiBwasser tber un-
terschiedliche Brackwasser zum Meerwasser und schlieB-
lich zum Salinarbereich angeordnet. Weil die triassischen
Arten und Gattungen heute nicht mehr existieren, muss
deren Habitatanspruch aus Fazies und Vergesellschaftung
der einzelnen Arten miteinander ermittelt werden.

Abklrzungen

Die Abbildungsoriginale sind in folgenden Sammungen hin-
terlegt: SMNS — Staatliches Museum flir Naturkunde Stuttgart;
MHI — Muschelkalkmuseum Ingelfingen; GNO-, KREU-, OCH-,
SCHL- Sammlung K.-P. KeLser, Wiirzburg. Weiteres Material wird
in der Sammlung N. WANNENMACHER, Bisingen-Thanheim, aufbe-
wahrt.

In den Faunenlisten der ausgewahiten Fossilvergesellschaf-
tungen sind folgende Abkiirzungen verwendet: inf — Infauna; inft —
Infauna, tief grabend; sinf — Semiinfauna; mob — mobil; byss —
mit Byssus befestigt; zem — zementiert; susp — Suspensionsfi-
scher (Filtrierer); detr — Detritusfresser; weid — Weidegénger;
prad —Rauber und/oder Aasfresser (Pradator).

Wo die Schalenmineralogie bekannt ist, wird sie angegeben,
und zwar wie folgt: A — Schale vollstandig aragonitisch; KA —
auBere Schalenschicht kalzitisch, innere aragonitisch; K — kalzi-
tisch; P — phosphatisch.

Zum trophischen Kern gehorige Arten sind mit + gekenn-
zeichnet.

2. Terrestrische Paldodkologie

Terrestrische Sedimente fielen weitaus hdufiger der
Erosion zum Opfer als marine. Deshalb gehéren fossile
Landpflanzen allgemein zu den interessantesten paléobio-
logischen Studienobjekten. Mit ihrer stationdren terrest-
rischen Lebensweise mussten Gewachse sich in beson-
derer Weise an Schwerkraft und Atmosphére, sowie an
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Tag- und Nachtrhythmus anpassen, und dies an den un-
terschiedlichsten Standorten und unter verschiedenartigen
Klimaten und Klimazyklen. Aufgrund besonderer taphono-
mischer Verhaltnisse sind Pflanzenteile weitaus héufiger
als die Reste von Landtieren von den mehr oder weniger
ufernahen Lebensorten in Sedimente gelangt und darin
erhalten geblieben (Kap. 5). Die Auswertung der Letten-
keuper-Pflanzen verspricht damit einen erweiterten Ein-
blick in das komplexe synokologische Beziehungsgeflecht
dieser Zeit.

2.1. Wurzelhorizonte als Zeugnisse ehemaliger Paldobdden

Sedimentologische Prozesse fanden (berwiegend un-
ter Wasser statt. Vielleicht wurde deshalb dem terrest-
rischen Milieu im Keuper bislang wenig Beachtung ge-
schenkt. Standorte der Lettenkeuper-Pflanzen wurden
zundchst nur als ephemere , Auftauchbereiche* oder eher
insuldre Situationen gedeutet. Bis in die jlingste Zeit sind
die Equisetites-Wurzelhorizonte als Zeugnis dafiir gewertet
worden, dal eine Wasserbedeckung nur so tief war, dal3
jene Pflanzen wachsen konnten (Gever & Gwiner 1991:
107). Durchwurzelte Sedimentlagen (Abb. 15.1), spielen
im Lettenkeuper zunehmend eine Rolle fiir die Faziesinter-
pretation (NirscH 2005). Solche Paldobdden mit Wurzeln in
Lebendstellung, oft mit hohem Pyritanteil (PoppeLREITER &
Aiener 2003), zeigen in den meisten Féllen zwar nur weni-
ge Details, doch belegen sie allein durch ihr Vorhandensein
Zeiten terrestrischer Verhéltnisse ohne Sedimentakkumu-
ation, auBerdem die Autochthonie mancher Florenelemen-
te, insbesondere von Schachtelhalmen. Durch den Ver-
gleich von Fllsediment in den hohlen Wurzelréhren und
Substratsediment nach Farbe und KorngroBe, durch die
Geometrie der Wurzelquerschnitte und durch das Vorhan-
densein oder Fehlen eines Wurzel-Zentralkanals ist mitt-
lerweile auch eine sichere Unterscheidung zwischen Ko-
niferen- und Equisetenwurzeln moglich (Linck 1943; Jung
1973; Maber 1990, 1995, 1997; vgl. RetaLLAck 1999).

Sedimentumlagerung noch in der Unterkeuper-Zeit
lasst sich durch Marken und Kkleinrdumliche Lithofazies-
muster belegen, gelegentlich auch anhand von fossilen
Wurzelsystemen der Schachtelhalmgewéchse. Die Wur-
zeln von Equisetites sind monopodial strukturiert, d.h.
durch ein Sprosssystem mit durchlaufender Hauptachse,
wobei die Halte- und Erndhrungswurzeln eigentlich immer
mit dem im Boden kriechenden Wurzelstock, dem Rhi-
zom, organisch verbunden sein sollten. Dessen Fehlen so-
wie schichtgebundene Kappung der Wurzelhorizonte kann
deshalb als Zeugnis flir synsedimentdre Erosion gewertet
werden (Abb. 15.2). Auf manchen Schichtflachen sind zu-
weilen Steinkerne von Brackwassermuscheln (Abb. 15.1¢),
aber auch die Reste ehemals oberirdischer Pflanzenteile

Abb. 15.1 Equisetites-Wurzeln in Lebendstellung als Dokumente
ehemaliger Paldobdden. MaBstab jeweils 1 cm. a Equisetites-
Wurzelhorizont, Werksandstein, StraBenbaustelle am Wolfgangs-
berg bei Ochsenfurt (0CH-309). b Blick auf eine Schichtflache
mit einem equisetoiden GefaBbiindel-Fragment (GNO-061). Die
runden Querschnitte von Equisetites-Wurzeln (Pfeile) einer jin-
geren Pflanzengeneration durchstoBen das pflanzliche Gewebe
eines zuvor eingebetteten subfossilen Pflanzenlagers (vgl. Abb.
15.2). ¢ Ein Abdruck der Muschel Unionites letticus, der von
Equisetites-Wurzeln durchbohrt wurde (KREU-42b). Der durch
seinen Wassergehalt einst méchtigere Sedimentkdrper verrin-
gerte sich durch die Kompaktion. Deshalb liegen die einst mehr
oder weniger senkrecht den Boden durchstoBenden Wurzelbah-
nen (braun) heute eher flach-geneigt im Sediment.

(Abb. 15.1b) zu erkennen, die anndhernd senkrecht zur
Schichtung von Equisetites-Wurzeln durchbohrt wurden.
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Dieses Sediment diente demnach ein weiteres Mal einer
Pflanzengemeinschaft als Siedlungsgrund. Erd- und Luft-
sprosse, also mindestens zwei Pflanzengenerationen, blie-
ben gemeinsam im gleichen Sediment (iberliefert.

PALAEODIVERSITY - LETTENKEUPER

Gekdpfte Faziesfolgen
im Lettenkeuper an. B

Wlerdamm auf Pralihang
Flussinne bizw, Destributar

urspringliches
Ablagerungs-
system

Abb. 15.3 Schematische Darstellung einer Erosionsflache (links)
und der urspringlich dariiber vorhandenen Faziessequenz
(rechts). Distale Schachtelhalm-Wurzelspitzen blieben noch un-
ter der Erosionsflache erhalten, das obere Wurzelgeflecht ein-
schlieBlich des Rhizoms (ca. 1-2 m Sediment) wurde erodiert
(aus Keger & NitscH 2005, verdndert).

Ein Ablagerungsraum von abgerissenen und in einem
Sandsteingerinne transportierten Landpflanzenresten und
seltenen Insektenfliigeln im Hangenden des Hauptsand-
steins (,Blaue und griine Tone®) von Schleerieth nord-
lich von Wiirzburg wurde von Kewser & NitscH (2005) se-
dimentologisch und floristisch untersucht (Abb. 15.3). Die
Autoren nehmen an, dass der durch gekappte Wurzelho-
rizonte belegte Pflanzenwuchs sich dabei wohl auf die sta-
bileren Flachen zwischen den Gerinnen beschrénkte. Die
schluffig-tonigen Sandsteine mit den Pflanzenresten wer-
den als Ablagerungen an der Basis einer Gleithangschich-
tung mit Ubergang in eine pelitische Totarmfiillung im Be-
reich des Normalwasserspiegels gedeutet.

Abb. 15.2 Die zeitliche Abfolge von Sedimentation und Erosion
in den Pflanzenlagern des Unteren Keupers (aus Keiser 1987,
verandert). a Nach ihrer Verfrachtung durch das Wasser werden
angelandete Landpflanzenfragmente in feinem Schlamm einge-
bettet. b Uber diesem Pflanzenlager werden weitere Sedimente
abgelagert. SchlieBlich besiedelt nach dem Trockenfallen eine
weitere Generation von Schachtelhalmen diesen noch unver-
festigten Sedimentkorper; die Wurzeln durchwachsen auch das
Lager der zuvor eingebetteten Pflanzenteile. ¢ Die oberen Parti-
en dieses Siedlungsgrundes werden erodiert, einschlieBlich des
im Boden kriechenden Equisetites-Erdsprosses, des Rhizoms.
Nur die am tiefsten eingedrungenen Wurzelspitzen blieben zu-
sammen mit den schon vorher eingebetteten Pflanzen erhalten.
d Neue Sedimente bedecken die Abtragungsfldche. Deshalb
enden nun die gekappten Wurzelbahnen zum Hangenden hin
abrupt an einer Schichtfuge. Das Wechselspiel des hier schema-
tisch dargestellten Vorgangs von Ablagerung, Durchwurzelung,
Erosion und erneuter Sedimentation kann mehrfach im gleichen
Schichtverband vorgekommen sein.
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2.2. Wildfeuer im Okosystem des Lettenkeupers

Von groBer paldodkologischer Aussagekraft sind die
neu entdeckten Funde von fossiler Holzkohle (Fusit, Fu-
sinit, ,,charcoal”). Aus dem Lettenkeuper liegen Holzkoh-
len bis jetzt zwar noch nicht in so groBen Mengen wie aus
dem Coburger Sandstein/Kieselsandstein und aus dem
Rhat vor, doch besteht kein Zweifel an der Zuordnung der
vorhandenen Belege (Abb. 15.4). Die Holzkohlesttickchen
sind makroskopisch anhand ihres seidigen Glanzes, ihres
pordsen Gefliges und durch ihren sprod-splitterigen Zerfall
zu erkennen (Abb. 15.5a). Im Gegensatz zu lignifizierten
bzw. pseudogagatisierten Holzern sind die fossilen Holz-
kohleklasten so gut wie Uberhaupt nicht von der Sediment-
kompaktion betroffen (Abb. 15.4b). Unverflillte Holztrache-
iden konnten derzeit unter dem Mikroskop zwar noch nicht
sicher dokumentiert werden, Querschnitte kollabierter Tra-

cheiden zeigen im Auflicht jedoch die aus der Kohlenpe-
trographie wohlbekannten ,Bogenstrukturen® (Abb. 15.4b,
4¢). Kennzeichnend sind besonders die durch Pyrolyse ho-
mogenisierten Tracheidenwéande (Jones & CHALONER 1991;
Jones 1993, 1996; Scort 2000, 2001, 2010). Ausgehend
von den ersten fossilen Holzkohlefunden im stiddeutschen
Keuper (KeLer 1999, 2007) konnten nun auch von weite-
ren triassischen Fundorten Mitteleuropas sichere Belege
von Holzkohleklasten nachgewiesen werden (MARYNOWSKY
& Simonermr 2009; UnL et al. 2010, 2012, 2014; Un &
MonTenari 2011; Havuk et al. 2013; Ubersicht weiterer tri-
assischer Holzkohlevorkommen in Asu Hamap et al 2012).
Die Holzkohlenfunde bezeugen Wildfeuer im Letten-
keuper-Okosystem. Sie belegen zudem, dass geniigend
brennbare Biomasse vorhanden war, etwa nach einem
Windbruch mit anschlieBender Diirreperiode. Zu einer Ent-
flammung der trockenen Holzer durch Blitzschlag konnte

Abb. 15.4 Fossile Holzkohle (Fusinit) aus dem Werksandsteinbruch Schleerieth bei Werneck (Erfurt-Formation, Ladinium). Prépa-
ratherstellung, Ansprache der Mazerale und Mikrofotos der Lettenkohle (Abb. 15.4b, ¢) von Bertranp Licouis, Tilbingen. a Isolierter
Holzkohle-Klast mit gerundeten Ecken, aus dem Hangenden des Werksandsteins. b Lettenkohle, polierter Kohlenanschliff, Mikrofoto,
Ol-Immersion. Grau geférbt die geschichteten Vitrinit-Mazerale Collotelinit und Collodetrinit. Zahlreiche gerundetet Quarzkérner (na-
hezu schwarz) und rundlicher Pyritframboid (Bildmitte oben, hell gelblich reflektierend), eingebettet in den Collodetrinit. Die dunklen
Bildteile bestehen vorwiegend aus Tonmineralen, teilweise mit Liptinit-Mazeralen. Die Pfeile verweisen auf das hell reflektierende
Inertinit-Mazeral Fusinit, noch mit deutlicher Struktur der ehemaligen Holztracheiden (Bogenstrukturen). Diese Holzer sind in der
Lettenkeuper-Zeit durch Wildfeuer in fossile Holzkohle umgewandelt worden. ¢ Lettenkohle, polierter Kohlenanschliff, Mikrofoto,
Ol-lmmersion. Die Vitrinit-Mazerale Collotelinit (graues Band im unteren Bildbereich) und Collodetrinit (graue Grundmasse), zusam-
men mit Tonmineralen (dunkle Einlagerungen), zahlreichen Quarzkdrnern (nahezu schwarz) und einer l&nglichen Karbonatkonkretion
(unterer Bildbereich, rechts). In der rechten Bildhalfte oben hell-reflektierend ein groBerer Fusinit-Einschluss mit Bogenstrukturen.
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es nur innerhalb einer definierten Maximal- oder Minimal-
Zusammensetzung der Paldoatmosphdre kommen. Bei ei-
nem Sauerstoffanteil unter 13% wére eine Entziindung
des brennbaren Materials kaum mdglich gewesen. Dieses

Fossile Holzkohlen Inkohlte Holzer
Makroskopische Merkmale
Farbe: Tiefschwarz Farbe: Dunkelbraun
| Seidiger Glanz Matt

Schwarzer Strich Keinoder nur schwacher
brauner Strich

Spréd-briichig Homogen, "hélzern”

Zerfallt in kubische Sticke Langere Sticke, evtl.

mit Schwundrissen

| Durch Sedimentation
komprimiert
Zell-Lumen geschlossen

|Unkomprimiertes Zell-
gefiige

|Pordse offene Zellverbénde

Rasterelektronen-Mikroskopie

Zellwénde homogenisiert Zellwand-Zonierung
deutlich erkennbar

In der Auflicht- Durchlicht-Mikroskopie
Opak Braun im Durchlicht
|Hohe Reflexion Geringe Reflexion

Chemische Eigenschaften
Resistent, kaum Mazerierbar
Mazeration méglich
Flichtige Bestandteile
weitgehend entgast

Hoher Anteil
fliichtiger Bestandteile

> <o

Leicht angekohlter

Stamm
> €D - B8

Sandwich-Erhaltung,
im Kern Vitrinit,
ummantelt von Fusit

Stark komprimiert

Tiete Holzkohlen-
ummantelung

9-0-0

| Fusit behilt seine
urspriingliche Form

Komplette
Holzkohlenerhaltung

40% —

30% —

20% —

10% —
Heutiger
Sauerstoffgehalt: 21% —

Sauerstoffgehalt der Atmosphére

0% '—

O
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,Feuerfenster” (Abb. 15.5¢, siehe auch Jones & CHALONER
1991) zeigt damit indirekt die Zusammensetzung der At-
mosphdare zur Zeit des Unteren Keupers an. Dies ist von
besonderer Relevanz nach der rapiden Sauerstoff-Abnah-
me in der Paldoatmosphére an der Perm-Trias-Grenze (UnL
& Montenari 2011: 40). Uberhaupt weist Feuer als geod-
kodynamischer Faktor neue Wege fiir zukiinftige Uberle-
gungen zur Pflanzentaphonomie und -paldodkologie des
Lettenkeupers. Dartiber hinaus erdffnen die fossilen Holz-
kohlenfunde durch den Grundsatz des Aktualismus die
Maglichkeit, Forschungsergebnisse der Feuerdkologie in
heutigen Okosystemen im Lichte eines mehr als 230 Milli-
onen Jahre alten Okosystems zu {iberpriifen.

2.3. Die Wechselbeziehungen zwischen
Tieren und Pflanzen im Lettenkeuper

FraBspuren von Insekten: Durch die Photosynthese
fungieren Pflanzen im Ubertragenen Sinne als sonnenge-
triebene Kraftwerke; sie stellen die Energie fir die meis-
ten landlebenden Organismen bereit. Damit sind sie auch
im terrestrischen Okosystem des Lettenkeupers der Aus-
gangspunkt flir komplexe Nahrungsketten. Doch nur we-
nige fossile Belege sind hier bislang tiber die Interaktion
Tier/Pflanze bekannt geworden. Als groBe Seltenheiten
liegen nun FraBspuren an den Blattern von Taeniopte-
1is kelberi und Schizoneura paradoxa vor, die als Phago-
phytichnus ? ichnosp. bezeichnet werden (Abb. 15.7a, d).
Die FraBspuren bezeugen die herbivore Erndhrung von In-
sekten. Manche in Mitleidenschaft gezogene Pflanzen re-
agierten auf die Beschadigung durch Eintrocknung und
Verdickung an den betroffenen FraBrandern (Abb. 15.7d).
Die FraBbilder an den Pflanzen aus dem Lettenkeuper sind
wichtige Nachweise bei der globalen Einschédtzung der
Koevolution Tier-Pflanze (Scott et al. 1992: 136; LasanD-
eRA 2002: 62), insbesonders im Hinblick auf die Auswei-
tung der Artenvielfalt und das Wiedererstarken der Insek-
tenfauna nach der Perm-Triasgrenze (AsH 2001; LABANDEIRA
2006, 2013; LaanDERA & CurrANo 2013).

Abb. 15.5 Fossile Holzkohlen (Fusit bzw. Fusinit) im Vergleich zu
inkohlten (lignifizierten) Holzern und die Bedeutung fossiler Holz-
kohlen zur Rekonstruktion der Paldoatmosphére (verdndert aus
Jones & CHaLoner 1991; Jones et al. 1993). a Gegenliberstellung
der wichtigsten Eigenschaften fossiler Holzkohlen im Gegensatz
zu inkohlten Holzern. b Das Verhalten von leicht bis stark in Holz-
kohle umgewandelten Holzes bei der Sedimentkompaktion. Im
Vergleich zu lignifizierten bzw. in Pseudogagat umgewandelten
Holzfragmenten bleibt fossile Holzkohle ann&hernd dreidimen-
sional erhalten. ¢ Der wechselnde Sauerstoffgehalt der Atmo-
sphére in Prozent mit Minimum- und Maximum-Gehalten und
dem ,Feuerfenster*.
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Abb. 15.6 Abdriicke von Insekten-Eigelegen (Eilogen) an
Pflanzenfragmenten aus dem Lettenkeuper. MaBstab jeweils
1 cm (aus Gever & Kewser 1987; Kewser 1988). a-d Abdriicke
von Blattscheiden- und Rindenfragmenten des Schachtelhalms
Equisetites arenaceus, bepréagt durch langlich-ovale konvexe und
konkave Narben. Die teilweise zickzackformig angeordneten Ab-
formungen werden als Eilogen der altertiimlichen Insektengrup-
pe der Protodonata interpretiert. A, SCHL-005a; d, SCHL-004a.
e Blattscheidenfragment von Equisetites arenaceus, bepragt mit
den Siedlungsflachen von Microconchus cf. germanicus (Kreise)
und Insekten-Eigelegen. Die schraffierten Bereiche bezeichnen
Zonen mutmasBlicher Eigelege in schlechter Erhaltung (OCH-
024a). Das eingezeichnete Rechteck zeigt die topographische
Lage des Fotos in Abb. 15.7g.

Eilogen von Insekten: Von Insekten stammen auch
die flachigen Eilogen (Eigelege) an den Blattscheiden von
Equisetites arenaceus (Abb. 15.6e, 15.7g). Auch konn-

ten in den letzten Jahren Flligelreste von Insekten gebor-
gen werden (Gever & KeLBER 1987; BRAUCKMANN & SCHLUTER
1993; Abb. 7.41). Die Eigelege setzen sich aus sphéri-
schen Gebilden ohne erkennbare Internstruktur zusam-
men, deren Durchmesser einheitlich 0,3—0,4 mm betragt.
Die Konfiguration der dicht gepackten Gelege, vor allem
aber deren Lagebeziehung zu benachbarten Siedlungsfla-
chen der planspiralen Microconchiden, dokumentiert eine
subaquatische Anheftung. lhre Erhaltung I&sst auf eine
permeante Lebensweise der Produzenten schlieBen, das
heiBt, dass sich der Lebenszyklus des Insekts in verschie-
denen okologischen Systemen vollzog. Es ist anzunehmen,
dass das fertig ausgebildete, geschlechtsreife Insekt (Ima-
go) seine Gelege uber Wasser an Pflanzenteilen absetzte,
die ins Wasser gerieten und von Strémungen verfrachtet
wurden (Keger & Gever 1989).

GroBere langlich-ovale, gleichférmig ausgebilde-
te Strukturen, die im Zickzack an den Achsen und Blatt-
scheiden von Equisetites arenaceus angeheftet sind (Abb.
15.6a-d, 15.7¢), wurden aus dem Lettenkeuper zundchst
als diagnostisches Merkmal einer eigenen Schachtelhalm-
art beschrieben (RoseLt 1954), bis besser erhaltene Neu-
funde diese Beprdgungsmuster als Zeugnisse aus dem
Interaktionsbereich Tier-Pflanze erkennen lieBen (KeLser
1988). Bei gleichartigen strukturbietenden Eiablagen aus
dem Karnium von Niederosterreich sind sogar feinste mor-
phologische Details erkennbar, so das Chorion, die teils
geféltelte &uBere Schicht sowie die Schlupf6ffnung der
Eier (PotT et al. 2008). Mittlerweile werden diese eigen-
timlichen Strukturen als endophytisch (im Pflanzenge-
webe) abgelegte Eigelege interpretiert, die wahrschein-
lich von Vertretern der altertiimlichen Insektengruppe der
Protodonata oder der Odonata (Libellen) erzeugt wurden
(GrAuvOGEL-STAMM & KELBER 1996; LABANDEIRA 1998, 2002;
Vasitenko & Rasnirsyn 2007). Vergleichbare Insektenge-
lege sind mittlerweile an fossilen Pflanzen aus der Trias
Nordamerikas (Ash 2005: 29), der Antarktis (Bomfleur et
al. 2013) und aus dem Friihen Jura entdeckt worden (van
KonINENBURG-VAN GITTERT & SchmEIssNER 1999). Moisan et al.
(2012: 8) fassen in einer tabellarischen Ubersicht die welt-
weiten Vorkommen solcher Eiablagen zusammen.

Nicht ganz so groB dimensionierte und eher rundlich
geformte Gebilde, die in Reihen angeordnet und paral-
lel zu den Blattrandern ausgerichtet sind, finden sich an
den Blattflachen von Taeniopteris kelberi aus dem Unte-
ren Keuper Ostfrankreichs. Auch hierbei handelt es sich
mutmaBlich um die fossilen Reste von Insekten-Eigelegen
(GrAuvoGEL-STAMM & KELBER 1996).

Pseudoplanktische Besiedelung von Landpflanzenres-
ten: Manche der ins Wasser geschwemmten Landpflanzen
waren durch planspiral eingerolite Gehduse von Microcon-
chus cf. germanicus besiedelt (Abb. 15.7b, 7e-g, 8), die
wie dhnliche Formen aus Devon, Karbon, Perm und Kreide
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Abb. 15.7 Fossile Zeugnisse zur Interaktion zwischen Tier- und Pflanzenwelt im Lettenkeuper-Okosystem. MaBstab jeweils 1 cm.
a FraBbild an zwei Einzelblattern von Schizoneura paradoxa. SCHL-065. b Wohnrohren-Abdriicke von Microconchus cf. germanicus
auf einem Fiederfragment von Danaeopsis marantacea. 0CH-2004-5. ¢ Léanglich-ovale Bepragungen von Insekten-Eigelegen auf
einem Blattscheidenfragment von Equisetites arenaceus. SCHL-002a. d Phagophytichnus ? isp., FraBbild an einer Fieder von Taeni-
opteris kelberi. SCHL-061a. e Wohnréhren-Abdrlicke von Microconchus cf. germanicus, sowohl auf der Innen- als auch auf der Au-
Benseite einer Blattscheide von Equisetites arenaceus siedelnd, mit Abformung der pflanzlichen Epidermis. Zwei Kommissuralfurchen
der Equisetites-Einzelblatter sind am oberen Bildrand durch vertikale Linien zu erkennen. OCH-030a. f Abdriicke von Microconchus
cf. germanicus auf einem wellblechartig verformten Rindenfragment von Neocalamites merianii. Detail aus Abb. 15.8d. OCH-2004-4.
g Eigelege von Insekten zusammen mit Abdrlicken von Microconchus cf. germanicus auf einer Blattscheide von Equisetites arenaceus.
Die Lage des Bildausschnitts ist in Abb. 15.6e eingezeichnet. 0CH-024a.

(KeLBer 1986) zundchst der Gattung Spirorbis zugeschrie-
ben wurden, nach neueren Untersuchungen aufgrund ihrer
Schalenstruktur aber zu den Microconchida gehoren (Tay-
Lor & Vinn 2006; Vinn & Tavior 2007; Kap. 7). Bei einigen
besiedelten Blattscheiden von Equisetites arenaceus ist die
feine Struktur der Epidermis auBergewohnlich gut durch
das Sediment abgeformt worden und selbst auf den knopf-
formig hervorgewdlbten Reliefs der Microconchus-Sied-
lungsflachen erkennbar (Abb. 15.7e). Erkldrbar wird die-
ses Phdanomen durch den Vorgang der Doppelbepragung:
Nach der Abformung des epidermalen Mikroreliefs wurde
dem noch plastischen Sediment in einem zweiten Stadi-
um der Umriss der riickseitig siedelnden Gehéuse aufge-
pragt. Pflanzengewebe und Sediment waren wéhrend die-
ses mechanischen Vorgangs von auBergewdhnlich groBer
Elastizitat, denn die durchgepausten Siedlungsfldchen zei-
gen keinerlei erkennbare Spuren von ZerreiBungen oder
Verzerrungen.

Die rundlichen Gehduse-Bepragungen auf den ver-
schwemmten oberirdischen Organen ehemaliger Land-
pflanzen belegen die pseudoplanktische Lebensweise
der Microconchiden. Unterschiedliche Durchmesser der
Gehduse lassen zeitlich getrennte Besiedlungswellen er-
kennen und damit unterschiedlich alte Microconchiden-
Populationen, die darliber hinaus bei adulten Gehéuse-
Durchmessern eine gewisse submerse Driftzeit belegen
(Keteer 1987). Da Microconchus germanicus im Gegen-
satz zu Microconchus valvatus und Microconchus aberrans
nicht zusammen mit brachyhalinen bis euhalinen bzw. mit
hyposalinaren Faunen des Muschelkalks vorkommt, kann
dieser als Bewohner des StiBwassers bis schwach bracki-
gen Wassers gelten. Dafir spricht die Vergesellschaftung
mit Unionites, Characeen und Ostrakoden in den Sandigen
Pflanzenschiefern (iber der Albertibank und mit Hoemesia
in der Anthrakonitbank, auBerdem ein Vorkommen in einer
dhnlichen Assoziation von Ingersleben in Thiiringen (Beut-
LER & GRONDEL 1963).

Die wenigen gegenwdrtig aufgefundenen Zeugnisse
zu den Wechselwirkungen zwischen der Tier- und Pflan-
zenwelt im Lettenkeuper sollten ermutigen, bei zukiinfti-
gen Grabungen vermehrt auf diese unscheinbaren Fos-
silien zu achten. Fragen zur wechselseitigen Anpassung,

zur komplexen Koevolution von Insekten und Pflanzen, zur
Problematik der Pollination, die sich vermutlich in der Trias
entwickelte, dariiber hinaus auch ganz allgemein zu Nah-
rungsketten und der Energiebilanz in den fossilen Okosys-
temen, kénnten verstarkt anhand solcher Indizien beant-
wortet werden (DIMicHELLE & GasTaLDo 2008: 178).

2.4. Vergesellschaftungen von Landwirbeltieren

Nur in Ansétzen lasst sich eine festlandische
Landreptilien-Gemeinschaft skizzieren. Sie ist durch zahl-
reiche Zufallsfunde von Einzelknochen und Z&hnen, vor al-
lem aber anhand der limnischen Lagerstétten Kupferzell,
Vellberg und Ummenhofen ndher zu fassen. In Seen oder
Stimpfen wurden durch Zufliisse Skelette von Landwirbel-
tieren eingespiilt und in Tonsteinen bzw. Kohlen eingebet-
tet. Bei Kupferzell waren das in erster Linie Skelette von
Batrachotomus. Eine &hnliche Situation findet sich auch im
Top der eigentlichen Seeablagerung bei Vellberg (Schich-
ten 6, 7a). Aus einem kohlehaltigen Tonstein bei Ummen-
hofen stammt der zerfallene Panzer eines Glrteldrachen,
und ein analoger Fall dazu ist die alte Fundstelle bei Gail-
dorf, die ja die ratselhaften Reste von Zanclodon, einem
groBen landlebenden Raubtier, geliefert hat. Einen viel tie-
feren und differenzierteren Einblick geben wiederum die
Seeablagerungen bei Vellberg, in denen neben den mut-
maBlich wasserlebenden Choristoderen auch zahlreiche
Skelette und Einzelknochen von Briickenechsen, Archo-
sauriformen und Archosauriern verschiedenster GroBe ab-
gelagert wurden. Uberraschend ist vor allem der Reichtum
an artikulierten Skeletten, die, je genauer gesucht wurde,
in zunehmender Zahl geborgen werden konnten.

Alle bisher gefundenen Reptilien dieser Vergesell-
schaftung waren insektivor (Parareptilien, Echsen, Bri-
ckenechsen) oder carnivor (Archosaurier). Das trifft auch
auf die merkwirdigen Giirteldrachen zu, die dolchformi-
ge Zahne hatten. Funde eindeutig pflanzenfressender
Reptilien stehen immer noch aus. Die Meldung eines Di-
cynodonten (Lucas & Wito 1995) erwies sich nach ge-
nauerer Priifung als der Rest eines noch unbekannten
Landamphibiums (MaiscH et al. 2009). Uber die Nahrungs-
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beziehungen zwischen den bisher identifizierten Reptilien
dieser Vergesellschaftung lasst sich wenig sagen. Zweifel-
los war Batrachotomus der Top-Rauber, was aus seinem
imposanten Gebiss und der Korperlange von deutlich tber
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5 m hervorgeht. Berichte von BeiBmarken an Knochen von
Mastodonsaurus aus Kupferzell sind durch weitere Funde
aus Vellberg erhdrtet worden. In einem Fall — einem zer-
brochenen Rippenstiick von Mastodonsaurus — sind sogar
die Eindriicke der S&gekanten eines Batrachotomus-Zah-
nes zu erkennen.

3. Fossilvergesellschaftungen des SiiBwassers
3.1. Charophyten-Vergesellschaftung

Charophyten oder Armleuchteralgen sind den Land-
pflanzen nahe stehende Griinalgen, die unter giinstigen
Bedingungen verkalkte Sporenkapseln (Oogonien) aushil-
den (Abb. 15.9; Kap. 6). Wie die meisten rezenten lebten
wohl auch die triassischen Charophyten in durchlichtetem,
stehendem SiiBwasser und konnen damit als zuverlassige
Indikatoren fiir lakustrine Habitate gelten. lhre Haufigkeit
in manchen Sedimenten legt nahe, dass sie dort ausge-
dehnte submerse Wiesen bildeten. Bei zunehmender Sa-
linitdt und/oder Wasserbewegung verschwinden sie. Die
im Lettenkeuper vorkommenden Arten von Stellatochara,
die héufig mit dem Ostrakoden Darwinula vergesellschaf-
tet sind, haben als Durchldufer keine biostratigraphische
Bedeutung, zeigen aber zuverldssig limnische bis oligoha-
line Verhéltnisse an (Kozur & RennarDT 1969; Kozur 1971,
1972; Zaton et al. 2005).

3.2. Darwinula-Vergesellschaftung

Ostrakodenschille, die sich fast ausschlieBlich aus der
Gattung Darwinula zusammensetzen, gelten gleichfalls als
limnisch bis oligohalin (Kozur 1971). Allerdings hat Brun-
Ner (1973) Darwinula auch in den Dolomithorizonten der
Estherienschichten gefunden, flir die er nach sedimen-
tologischen Kriterien eher eingeschrankt marine Entste-
hung annimmt, was durch das Vorkommen von Nothosau-

Abb. 15.8 Pflanzenfragmente aus dem Lettenkeuper, bepréagt
mit den Abdriicken der spiralg eingerollten Wohnréhren von
Microconchus cf. germanicus. Die Siedlungsflachen sind durch
unterschiedlich groBe schwarze Punkte dargestellt. MaBstab
jeweils 1 cm. Aus KeLeer 1987. a Cladophlebis distans, Wedel-
fragment, OCH-023. b Equisetites sp., GefaBbindel-Abdriicke;
OCH-2004-1. ¢ Neocalamites merianii, gegliederte Achse;
OCH-2004-2. d Neocalamites merianii, Steinkernerhaltung ei-
ner fragmentierten schlauchformigen Rinde. Zeichnerisch wurde
die wellblechartig verformte Vorder- und Riickseite dargestellt,
sowie der Steinkern-Querschnitt (schraffiert) Ausschnitt-Foto in
Abb. 15.7f. 0CH-2004-3. e Equisetites arenaceus, dicht besie-
delte Blattscheide. OCH-32a.
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Abb. 15.9 Characeen-0ogonien. Lettenkeuper, sandige Pflanzenschiefer. Zwingelhausen bei Backnang. Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart.
Foto Dr. G. SchweigerT, Stuttgart. MaBstab 1 mm.

riern unterstiitzt wird. An der Basis von cm-diinnen Linsen
und Bénkchen aus den Estherienschichten in Hohenlohe,
die aus dicht gepackten Darwinula-Schélchen und dop-
pelklappigen Individuen bestehen, sind die Umrisse einge-
Kippter Muscheln, vermutlich Unionites brevis, zu erken-
nen, unter deren Wolbung gut erhaltene doppelklappige
Darwinulen liegen (Abb. 15.10). Ob diese zusammen mit
den Muscheln lebten, geht aus dem taphonomischen Be-
fund nicht hervor. Ein weniger dicht gepackter Ostrako-
denschill bildet die untere Hélfte der Serrolepisbank in der
naheren Umgebung von Schwabisch Hall (Brunner & Hag-
porn 1985). Andere Wirbellose fehlen darin, doch fiihrt die
Bank eine diverse Wirbeltierfauna, in der limnisch-bracki-
sche Faunenelemente wie der Actinopterygier Serrolepis,
Ceratodus cf. concinnus und ein unbestimmter Coelacan-

thide dominieren (Kap. 14; Hasporn & MutTer 2012). An-
dere Ostrakoden des Lettenkeupers zeigen nach Kozur
(1974) verschiedene Brackwasser-Typen an. Dazu liegen
von unserer Seite keine Untersuchungen vor.

3.3. Unionites brevis/Unionites donacinus-
Vergesellschaftung

Fossilvergesellschaftungen, in denen die zu den An-
thracosiidae gehdérenden Unionites-Arten dominieren, kon-
nen ebenfalls als limnisch bis schwach brackisch (oligoha-
lin) gelten, denn ihnen fehlen die Anzeiger fiir brachyhaline
bzw. hyposalinare Verhdltnisse wie Costatoria goldfus-
si. Diese meist artenarmen Vergesellschaftungen finden
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BRACKWASSER-KLASSIFIZIERUNG

1958 haben sich internationale Meereskundler in Venedig auf ein einheitliches
System zur Klassifizierung von Brackwassern geeinigt, das so genante Venice-
System. Seitens der Mikropaldontologie wurde dieses durch HiLTERMANN (1962)
mit geringen Abwandlungen auf die Klassifizierung von Brackwassersedimenten
und ihre fossilen Faunen tbertragen, von Kozur (1971, 1974) ganz speziell auf die
nicht-marinen Faunen der Germanischen Trias.

Wie in heutigen Brackwasserarealen ist auch die Diversitat fossiler Faunen aus
Brackwassserablagerungen deutlich reduziert, und zwar sowohl gegeniiber lim-
nischen Faunen des SiiBwassers als auch gegeniber Faunen im euhalinen Be-
reich mit Salzkonzentrationen von 30 bis 40 %.. Die Verteilung der triassischen
Faunen legt auBerdem nahe, dass dieselben salinitatstoleranten Arten sowohl im
ausgestiBten als auch im tibersalzenen Milieu vorkommen, wahrend sie im euha-
linen fehlen.

Die flir Sedimente angewendete Terminologie nach Hictermann (1968: Tab. 4)
nennt folgende Abstufungen von SiiBwasser zum Salinar:

Hicrermann, H. (1963): Klassifikation rezenter Brack- und Salinarwésser in ihrer Anwen-
dung fur fossile Bildungen. — Zeitschrift der Deutschen geologischen Gesellschaft, 115:
463-496.

Kozur, H. (1971): Okologisch-fazielle Probleme der Biostratigraphie des Oberen Muschel-
kalks. — Freiberger Forschungshefte, G267: 129—153.

Kozur, H. (1974): Biostratigraphie der germanischen Mitteltrias. — Freiberger Forschungs-
hefte, C280: 56 + 71 S.

Brackwasserklassifikation nach Hicrermann (1963).
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sich oft in dicht gepackten Schillen in plattigen, tonig-sil-
tigen Lagen der Unterkeuper-Sandsteine, oft zusammen
mit Pflanzenhécksel, in grauen Tonmergelsteinen und in
ockergelben Dolomitmergeln, allerdings mit gewissen Ver-
schiebungen der Faunenspektren. Der trophische Kern
besteht aus endobenthischen Filtrieren. Unter den Wirbel-
tieren sind hdufige Begleiter die limnischen bis schwach
brackischen Amphibien Mastodonsaurus und Plagiosu-
chus und der terrestrische Batrachotomus. Die Mollusken-
fauna dieser Vergesellschaftung aus den Unteren Grau-
en Mergeln von Wolpertshausen wurde von Gever et al.
(2005) untersucht (Abb. 15.11).

Untere Graue Mergel, Wolpertshausen-Heide-

héofe (Abb. 15.11; 7.6, 15, 16, 21, 29)

Unionites brevis inf susp A+
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Neritaria sp. mob  weid A
,Neritaria“ interscripta mob  weid A
. Neritaria“ cf. interscripta mob  weid A
Microconchus germanicus — epi zem K
Ostrakoden indet. mob  detr K

Kohlenschmitzen
Actinopterygierschuppen
Abgerollte Knochenfragmente

Nach Gever et al. (2005) kdnnten die seltenen Myopho-
rien und Bakevellien in dieser Vergesellschaftung in die
rinnenartige Lagerstétte eingeschwemmt sein, so dass
es sich dann um eine gemischte Vergesellschaftung han-
delte (Kap. 14). Im Hangenden der Schilllage fanden sich
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Serrolepis, Mastodonsaurus, Plagiosuchus, ? Kupferzellia,
Trematolestes, Bystrowiella, Batrachotomus, Jaxtasuchus.

Sandsteinbdnkchen lber S1-Sandstein,
Rohrda bei Eschwege (Abb. 7.17)

Unionites brevis inf susp A
Unionites donacinus inf susp A
JAnodonta" lettica inf susp A

Anoplophoradolomit, Obersontheim-Ummenhofen
Unionites brevis inf susp A+
Unionites donacinus inf susp A
(Uberwiegend doppelklappige Erhaltung, jedoch nichtin Le-
bendstellung).

Auch aus Thiringen ist diese Vergesellschaftung be-
kannt (Wernesure 2004; WerneBura & WiTTer 2005).

Sandstein S 2u, Schicht 16, ICE-Trasse Sid-
lich BAB 71 Abfahrt Arnstadt-Nord

»Anodonta" lettica inf susp A+
? Unio inf susp A
Microconchus germanicus — epi zem K

Grinlichgraues Band im Sandstein S 2, Schicht
35, BAB 71 Abfahrt Arnstadt-Nord

Unionites donacinus inf susp A+
LAnodonta" lettica inf susp A+
Bakevellia subcostata byss  susp KA
Microconchus germanicus — epi zem K
Ostrakoden indet. mob  detr K ++
Pflanzenreste

Abb. 15.10 Ostrakoden-Schill mit
Darwinula-Vergesellschaftung.
Dicht gepackte Einzelklappen und
doppelklappige Individuen von Dar-
winula sp., daneben einzelne einge-
Kippte Unionites brevis; Bankunter-
seite. Estherienschichten, Kirchberg
a.d. Jagst. MHI 1378. MaBstab
1 cm. Ausschnitt-VergroBerung.

Serrolepis mob  prdd P
Plagiosuchus mob  prdd P
? Kupferzellia mob  prdd P
? Trematosaurier mob  prdd P

Dietendorfer Kalk, Schicht 59, BAB 71 Abfahrt
Arnstadt-Nord

Unionites donacinus inf susp A+
LAnodonta“ lettica inf susp A+
Equisetites

3.4. Artenarme Amphibien-Gemeinschaften

Typische limnische Wirbeltier-Gemeinschaften des
Lettenkeupers sind Amphibien-Gemeinschaften, die von
dem Riesenlurch Mastodonsaurus dominiert werden. Sie
finden sich anteilig auf sekunddrer Lagerstétte in vie-
len Bonebeds, aber auch in Form primérer Lagerstatten
in Siltsteinen, Tonsteinen und Mergelsteinen. Die relati-
ve Haufigkeit von Mastodonsaurus darin wird sicher tiber-
schéatzt, weil er viel leichter erkannt wird als die oft winzi-
gen Reste anderer Arten. AuBerdem waren seine robusten
Knochen viel widerstandsfahiger und blieben deshalb héu-
figer erhalten. Das sei vorausgeschickt, denn die Arten-
armut mancher Lagerstitten konnte aus diesem Grund
manchmal nur eine scheinbare sein. Viele Fundstellen in
Stid- und Mitteldeutschland, von denen die ergiebigste
die Grabungsstelle auf der A6 bei Kupferzell war, liefern
allerdings Belege fiir eine Assoziation Mastodonsaurus-
Plagiosuchus/ Gerrothorax. Die vielen tausend Knochen,
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Abb. 15.11 Limnisch-brackische Unionites brevis/Unionites donacinus-Vergesellschaftung. Mergeliger Kalkstein mit in-situ-um-
kristallisierten Schalen, Untere Graue Mergel, Wolpertshausen-Heidehdfe. SMNS 75566. MaBstab 5 cm.

die dort gesammelt wurden, belegen dies eindrucksvoll:
Mehr als 90% der Funde stammen alleine von Gerrothorax
und Mastodonsaurus. Andere Amphibien sind entweder
sehr viel seltener (z.B. Kupferzellia in Kupferzell und Wol-
pertshausen, Trematolestes in Ummenhofen und Rielings-
hausen) oder nur als Bruchstiicke nachgewiesen. Weiter
lasst sich beobachten, dass Plagiosuchus und Gerrothorax
zwar durchaus zusammen vorkommen, aber in der Re-
gel jeweils nur eine der beiden Gattungen héufig ist. In
Kupferzell fand sich zusammen mit Mastodonsaurus und
Gerrothorax eine reiche Fischfauna. Wie in Kap. 14 ausge-
fuhrt, ist der urspriingliche Lebensraum nicht néher cha-
rakterisierbar. Denkbar sind kleinere Gewésser, die nicht
genug differenziert waren, um einer reicheren Amphibien-
und Reptilfauna Raum und Nahrung zu bieten.

3.5. Artenreiche Amphibien/Wasserechsen-
Gemeinschaften

Die am besten bekannte Fossillagerstatte der Am-
phibien/Wasserechsen-Gemeinschaft ist Schicht 6 von
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Vellberg (Kap. 14). Dort ist eine autochthone Assoziation
erhalten, die aus den Gattungen Mastodonsaurus, Callisto-
mordax, Kupferzellia, Trematolestes und einer in ihrem Ar-
tenspektrum noch nicht klar umrissenen Wasserechsen-
Fauna (Choristoderen, fragliche juvenile Thalattosaurier)
besteht. Auch in diesem Okosystem war Mastodonsau-
rus der Top-Réauber. Zwar fanden sich von ihm noch im-
mer keine eindeutigen Mageninhalte, doch gibt es zahlrei-
che Belege von regelmaBig verteilten Knochenhaufen aus
Skelettresten verschiedener Arten, die jeweils durch starke
Kieferkraft zerbrochen worden sind und im Grunde nur von
diesem groBen Carnivoren stammen konnen. Kupferzellia
stellte als naher Verwandter von Mastodonsaurus sicher
kleineren Beutetieren nach, vermutlich Knochenfischen,
maoglicherweise aber auch den grazileren Lurchen. Kupfer-
Zzellia selbst dirfte Mastodonsaurus zum Opfer gefallen
sein, denn es fallt auf, dass man fast nur Schadel und
Unterkiefer dieser Gattung findet, die zwar in sich intakt,
aber anscheinend sauber vom Rumpf abgetrennt worden
waren. Im Gegensatz dazu finden sich Mastodonsaurier-
skelette zwar gleichfalls zerlegt, aber Schadel und restli-
ches Skelett liegen meist nahe beieinander. Der graziler
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gebaute Trematolestes war vermutlich ein guter, wendiger
Schwimmer, der schnellere Tiere erbeuten konnte. Trema-
folestes diirfte &hnlich wie heutige Alligatorhechte (Lepis-
osteus) Kleine Fische von 5-15 cm Lénge, z.B. Serrolepis
und redfieldiide Actinopterygier, durch seitlichen Beute-
hieb erfasst haben. Callistomordax war viel langgestreck-
ter als Trematolestes und hatte eine stumpfe Schnauze.
Er konnte als Lauerjager, vielleicht versteckt im Dickicht
von Wasserpflanzen, etwas gréBere Fische tberrascht und
auch zappelnde Beute mit seinen kraftvollen Kiefern und
dolchartigen Zéhnen fixiert haben. Auffallend ist, dass die-
ser bei Vellberg héufigste Lurch in derselben Schicht vor-
kommt wie zahlreiche zerbissene — und vielleicht wieder
ausgespieene — Skelette kleiner Lungenfische. SchlieBlich
scheinen auch die kleinen Choristoderen in dem See ge-
lebt zu haben, wo sie offenbar kleine Knochenfische wie
Serrolepis erbeuteten, wie aus einem Mageninhalt in ei-
nem etwa 15 cm langen Skelett hervorgeht.

Die Wirbellosenfauna des Vellberg-Sees ist nur sehr
bruchstiickhaft Uberliefert. Die fossilen Nachweise be-
schranken sich auf Muscheln (Unionites brevis) und Ostra-
koden (Darwinula), reprasentieren also wohl die Unionites-
Vergesellschaftung. Sicher fehlen bestimmte Gruppen von
Seebewohnern im Fossilbericht, so etwa Krebse. Eine pa-
laookologische Analyse dieser artenreichen Lebensgemein-
schaft wird von genaueren Untersuchungen an Magenin-
halten, Koprolithen und Bissspuren an Knochen abhéngen.

Der in der Vellberger Schicht 6 ergrabene Seehorizont
zeigt geologisch nur eine Momentaufnahme: Liegendes
und Hangendes belegen den Wandel des Gewéssers von
einem vermutlich verflachenden, brackischen Becken, das
nach einer StiBwasserphase trocken fiel und dann durch
ein neues, wohl erneut brackisches Gewasser (Mitte der
Anoplophoradolomite) ersetzt wurde. Die Plagiosaurier, die
in den brackischen Phasen viel hdufiger sind als in der
StiBwasserphase, folgten anscheinend einem Salinitéts-
gradienten: Plagiosternum findet sich in den eher hoher
salinar gepréagten Ablagerungen zusammen mit Nothosau-
rus, wahrend Plagiosuchus und Gerrothorax zusammen mit
Kupferzellia und Mastodonsaurus eher brackische Gewas-
ser bevorzugten.

Diese Entwicklung, die an verschiedenen Stellen in
den Steinbriichen bei Vellberg verfolgt wurde, scheint
von artenarmen Amphibien-Gemeinschaften auszugehen
und nach dem Verschwinden der artenreichen Amphibi-
en/Wasserechsen-Gemeinschaft auch wieder in diesen
zu enden. Das konnte auch erkldren, warum Trematoles-
tes und Callistomordax im Profil auf wenige Horizonte be-
schrankt sind, wéhrend Kupferzellia und Mastodonsaurus
viel hdufiger gefunden werden. Die noch sehr grobe Skiz-
ze der Lebensgemeinschaft des Sii- und Brackwassers
wird durch weitere gezielte Grabungen zu Uberpriifen und
zZu korrigieren sein.

4. Fossilvergesellschaftungen des Brackwassers

Viele Brackwasserbewohner sind tolerant gegentber
Schwankungen des Salzgehalts und leben bei geringer Di-
versitdt, aber groBer Individuendichte auch in (ibersalze-
nem Wasser, d.h. sie sind euryhalin. In normalem Meer-
wasser (Euhalinikum) kénnen sie dagegen nicht gegen
die Fille der stenohalinen Organismen konkurrieren und
fehlen deshalb dort. So kommt Lingularia in der Germani-
schen Trias sowohl in Sedimenten des Brackwassers als
auch des hyposalinaren Bereichs in Massen vor, nur ver-
einzelt aber zusammen mit den stenohalinen Echinoder-
men des vollmarinen Muschelkalks. Massenvorkommen
von Lingularia oder Costatoria ohne weitere Begleitfauna
konnen demnach nicht als eindeutige Salinitdtsanzeiger
gelten, sondern nur euhaline Verhaltnisse ausschlieBen.

4.1. Myophoria/Bakevellia-Vergesellschaftung

Bereits in der Unionites-Vergesellschaftung kommen
vereinzelte Myophorien und Bakevellien vor, die mogli-
cherweise jedoch aus anderen, nahe gelegenen Habitaten
stammen (Wolpertshausen, Kap. 14). Diese relativ groB-
wiichsigen endobenthischen Filtrierer bilden dagegen in
der Myophoria/Bakevellia-Vergesellschaftung, die sich in
Karbonatbdnken des hoheren Lettenkeupers, z.B. in der
Anthrakonitbank des westlichen Hohenlohe (Unterohrn,
Baumerlenbach) und lokal im Grenzdolomit (z.B. bei Loren-
zenzimmern oder bei Schwébisch Hall-Hessental) findet,
den trophischen Kern (Abb. 15.12). Die Gattung Myophoria
kann darin durch M. intermedia oder durch M. transver-
sa vertreten sein, Bakevellia durch B. costata oder durch
die groBere B. subcostata; Costatoria ist seltener oder fehlt
meist ganz. Vereinzelt kommt Unionites brevis vor, sehr sel-
ten Unionites miinsteri. Die Lebensgemeinschaft, aus der
diese Vergesellschaftung hervorgegangen ist, dirfte ins
Miohalinikum bis Pliohalinikum einzustufen sein.

Sandige Pflanzenschiefer, pyritische Sand-
steinknollen ca. 0,5 m Uber der Albertibank,
Kiinzelsau-Garnberg

Myophoria transversa inf susp A+
Costatoria goldfussi inf susp A
Pseudocorbula nuculaeformis - inf susp A
Bakevellia cf. goldfussi byss  susp KA

? Schathaeutlia inf susp A

? Arcomya inft susp A
Unionites cf. brevis inf susp A

Anthrakonitbank von Ohringen-Unterohrn

Myophoria transversa inf susp A 4+
Bakevellia cf. subcostata byss  susp KA ++
Unionites brevis inf susp A
Unionites muensteri inf susp A
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Abb. 15.12 Myophoria/Bakevellia-Vergesellschaftung des Brackwassers mit Myophoria intermedia, Unionites brevis, Bakevellia cos-
tata, Pseudocorbula sp. Dolomitstein mit Schill und Bruchschill in Hohlraumerhaltung. Grenzdolomit, Schwabisch Hall-Hessental. MHI

1381. MaBstab 10 cm.

Grenzdolomit, Schwabisch Hall-Hessental

Myophoria intermedia inf susp A+
Unionites brevis inf susp A+
Pseudocorbula sp. inf susp A
Costatoria goldfussi inf susp A
Bakevellia subcostata byss  susp KA
,Myacites" compressus inft susp A
Neritaria sp. mob  weid A
Gastropoda indet. mob  weid A

Linguladolomit, Obersontheim-Ummenhofen

Bakevellia subcostata byss  susp KA +
Myophoria transversa inf susp A+
Grenzdolomit, Lorenzenzimmern
Myophoria transversa inf susp A+
Bakevellia subcostata byss susp A +
Costatoria goldfussi inf susp A+
Unionites cf. muensteri inf susp A
Pseudocorbula sandbergeri  inf susp A

4.2. Lingularia/Euestheria-\lergesellschaftung
Durch geringe Diversitat zeichnen sich Fossilverge-

sellschaftungen aus, die sowohl in feinschichtigen grau-
schwarzen Tonsteinen als auch in feinschichtigen oder
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bankigen Dolomitmergeln vorkommen (Estherienschichten,
Albertibank, Anthrakonitbank). Meist dominiert hier ent-
weder Euestheria oder Lingularia, wobei jeweils die andere
Gattung stark zurlicktritt, oft auch ganz fehlt (Abb. 15.13).
Innerhalb der Anthrakonitbank (z.B. in Vellberg-Eschenau
oder Satteldorf-Neidenfels) kénnen von Lingularia und von
Euestheria dominierte Lagen im Millimeterbereich wech-
seln. In Neidenfels wurde zusammen mit den Estherien ein
Kleiner erymider ZehnfuBkrebs der Gattung Clytiopsis ge-
funden, die mit &hnlicher Begleitfauna auch aus Brackwas-
serablagerungen des Oberen Buntsandsteins der Vogesen
und Nord-Badens bekannt ist. Durineer (1987) hat eine La-
gerstatte mit Estherien und Lingularia aus dem Unteren Let-
tenkeuper des Elsass analysiert, in der in einer monospezi-
fischen Lage die Brachiopoden doppelklappig und vertikal
im Sediment stecken, also in Lebendstellung eingebettet
sind und demnach eine fossile Lebensgemeinschaft bilden.
Im Hangenden und Liegenden sind sie exhumiert und als
dinne Schilllagen zusammengespillt. Er stellt dieses Vor-
kommen in den deltaisch-lagunéren Bereich. Die Fossilge-
meinschaft gehort dem Meso- bis Pliohalinikum an.
Wahrend Lingularia auch aus vollmarinen Sedimen-
ten des Muschelkalks bekannt ist, gelten Conchostra-
ken als Bewohner ausgestiBter Gewasser. Die Lingularia/
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Abb. 15.13 Lingularia/Euestheria-Vergesellschaftung des Brack-
wassers. a mit Lingularia zenkeri und Euestheria minuta. Dolo-
mitmergelstein der Anthrakonitbank, Satteldorf-Neidenfels. MHI
2104/2. b mit Lingularia tenuissima. Feinschichtiger Tonstein der
Estherienschichten, Ohringen-Unterohrn. MHI 2131. Bildbreite
5cm.

Euestheria-Vergesellschaftung findet sich bereits in Ton-
steinhorizont 4 (sublaevigatus-Zone) des Oberen Muschel-
kalks von Nordwirttemberg und Unterfranken und wird
dort als Anzeiger fiir kurzfristige Verbrackung im Zuge ei-
ner von Norden vorriickenden prodeltaischen Tonmergel-
sedimentation gedeutet.

Anthrakonitbank, Satteldorf-Neidenfels
(Abh. 15.13a)

Lingularia zenkeri inf susp P+
Euestheria minuta mob  detr K +
Clytiopsis thuringiaca mob  prdd K

4.3. ,Anodonta" gregaria-Vergesellschaftung

Die &uBerst gering diverse Vergesellschaftung tritt
sehr konstant im Vitriolschiefer, besonders im Wagner-

Plattenhorizont auf. Die langovalen Muschelklappen sind
in der Regel eingesteuert und an der Basis von Silt- und
Feinsandlagen eingekippt, so dass sie an den Schicht-
unterseiten als konkave Abdriicke zu sehen sind (Abb.
15.14). Haufig tritt mit , Anodonta® gregaria feinverteilter
oder framboidaler Pyrit auf, was auf dysaerobe Verhaltnis-
se schlieBen lasst. Moglicherweise hatte die Muschel wie
die ahnliche rhatische Solemya einen auf H,S beruhenden
Stoffwechsel (SewacHer 1990). Mit ,Anodonta® gregaria
vergesellschaftet finden sich meist Reste von Wirbeltieren
in Bonebeds, bei Unterminkheim-Wittighausen Hydrozo-
en-Medusen und Lebensspuren (Kap. 7).

5. Fossilvergesellschaftungen der eingeschrénkt
marinen und hyposalinaren Ablagerungsraume

5.1. Vergesellschaftung mit Entolium discites

In der Blaubank des Hohenloher Landes, die der Ton-
plattenfazies des Oberen Muschelkalks sehr dhnlich ist
(Abb. 13.25), aber haufig Bonebeds enthalt, fand sich bei
Kupferzell-Riiblingen und bei Kirchberg/Jagst auf Schicht-
flachen eines dinnen Schillodnkchens Entolium discites,
eine typische Muschelkalkform (Abb. 15.15), auBerdem
Germanonautilus sp. mit inkrustierenden Placunopsis 0s-
fracina. Aus der Schilllage lieB sich sonst kein bestimmba-
res Material gewinnen. Brunner (1973) gibt aus der Blau-
bank auch Scaphopoden an. Die diinnen Bonebeds auf
Schichtoberflachen des Blaubank-Untere-Dolomite-Kom-
plexes enthalten eine marin geprégte, von Fischen und den
Meeresreptilien Neusticosaurus und Nothosaurus domi-
nierte Wirbeltierfauna mit seltenen limnisch-brackischen
Elementen (Ceratodus), die wohl eingeschwemmt wurden.

5.2. Pseudocorbula/Bakevellia subcostata-
Vergesellschaftung

Bisher nur im Grenzbonebed, aber auch in der Blau-
bank und den Unteren Dolomiten Frankens nachgewiesen
ist eine relativ diverse Fossilvergesellschaftung, in der klei-
ne endobenthische Filtrierer dominieren und in der Cos-
tatoria goldfussi allenfalls eine untergeordnete Rolle spielt
(Abb. 7.25). Auch diese Vergesellschaftung kann als einge-
schrénkt marin gelten (Pliohalinikum bis Brachyhalinikum).
Von Pseudocorbula dominierte Gemeinschaften kommen
bis in den héheren Gipskeuper vor (Corbulabédnke).

Untere Dolomite, Gattenhofen bei Rothenburg
ob der Tauber

Pseudocorbula nuculaeformis inf susp A+
Bakevellia subcostata byss susp KA +
Costatoria goldfussi inf susp A+
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Abb. 15.14 , Anodonta" gregaria-Vergesellschaftung mit eingesteuerten und eingekippten, in Streifen abgelagerten , Anodonta* gre-
garia an der Basis eines Siltsteinbdnkchens mit Bonebedlage; Bankunterseite. Wagner-Platten im Vitriolschiefer, Satteldorf-Neiden-
fels. MHI 1913. MaBstab 10 cm.

Abb. 15.15 Eingeschrankt marine Vergesellschaftung mit Entolium discites. Einzelklappen und Bruchschill an der Basis eines Kalk-
steinbdnkchens; Bankunterseite. Blaubank, Kupferzell-Riiblingen. MHI 1402. MaBstab 1 cm.
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5.3. Hoermesia socialis/Bakevellia subcostata-Vergesell-
schaftung, mit Placunopsisbiohermen

Eine weitere Fossilvergesellschaftung, in der die sonst
in den ,marinen” Karbonatbanken fast immer vertretene
Costatoria goldfussi fehlt, findet sich in der Anthrakonit-
bank von Satteldorf-Neidenfels. Dort herrschen ausge-
sprochen groBwiichsige Filtrierer, ndmlich Hoemesia so-
cialis, die in anderen Karbonatbénken des Lettenkeupers
nicht vorkommen (Abb. 7.8), und Bakevellia subcostata
bzw. Bakevellia substriata, daneben Lingularia; ein Fund
von Germanonautilus cf. jugatonodosus zeigt anndhernd
marine Verhéltnisse an, weshalb diese Vergesellschaftung
ins Brachyhalinikum eingestuft werden kann. Dies wird
bestatigt durch die ausgesprochen diverse Wirbeltierfauna
aus marinen und brackischen Reptilien, Amphibien und Fi-
schen im Basisbonebed der Anthrakonitbank des Gstlichen
Hohenlohe, in der typisch limnische und terrestrische For-
men fehlen (s.u. und Kap. 14).

Anthrakonitbank, Satteldorf-Neidenfels

(Abb. 7.8)
Hoermnesia socialis byss  susp KA +
Bakevellia subcostata byss susp KA +
Lingularia zenkeri inf susp P+
Germanonautilus jugatonodosus mob  prdd A
Anthrakonitbank, Kirchberg/Jagst

Hoemesia socialis byss susp KA +
Bakevellia subcostata byss  susp KA +
Lingularia zenkeri inf susp +
Parhybodus plicatilis mob  préad

»Hybodus major* mob  prad

»Hybodus tenuis* mob  préad

Acrodus lateralis mob  préad
Palaeobates angustissimus ~— mob  préad
Polyacrodus sp. mob  préad

Lissodus sp. mob  préd
Saurichthys sp. mob  préd

Thelodus inflexus mob  préad
Colobodus sp. mob  préad

Gyrolepis sp. mob  préad
Ceratodus kaupi mob  préad

Mastodonsaurus giganteus — mob  préad
Plagiosternum granulosum ~— mob  prad
Plagiosuchus pustuloglomeratus mob  prad

Nothosaurus edingerae mob  préad
Nothosaurus cf. mirabilis mob  préad
Nothosaurus giganteus mob  prad
Simosaurus sp. mob  préad
Neusticosaurus pusillus mob  prad
Psephosaurus sp. mob  prad

U U U0 UUUUUUUUUUUUTUTUTUUTUTUTU

Blezingeria ichthyospondyla ~ mob  prad

Die Amphibien in diesem Bonebed dirften einge-
schwemmt bzw. beigemischt sein, also nicht urspriinglich
zu dieser Gemeinschaft gehoren.

In Stidwiirttemberg ist die Fauna der Anthrakonitbank
wesentlich diverser (ZeLLer 1907: 14). Dort kommen Cos-
tatorien und Myophorien hinzu, daneben Placunopsis os-
tracina, Unionites, Pseudocorbula, Schafhaeutlia, Pleuro-
mya, Pseudomyoconcha gastrochaena und verschiedene
Gastropoden. Bemerkenswert sind fir den Raum Stutt-
gart — Pforzheim — Rottweil die Placunopsishioherme, die
zwar nicht die Dimensionen dieser massiven Riffstrukturen
im Oberen Muschelkalk erreichen (Bactmann 1979; EtzoLp
& Schweizer 2005), aber sicher dennoch eine bedeuten-
de Rolle in der Lebensgemeinschaft des Anthrakonitbank-
Meeres gespielt haben dirften (Abb. 7.11). Es ist anzu-
nehmen, dass der stiddeutsche Lettenkeuper wahrend der
Ablagerung der Anthrakonitbank euhalinen Verhaltnissen
am nachsten gekommen ist, wobei jedoch die Lebensbe-
dingungen den stenohalinen Echinodermen und Conodon-
ten nicht gentigten.

5.4. Modiolus rhomboidalis/Costatoria goldfussi-
Vergesellschaftung

Vom Harzvorland und aus Thiringen ist im Grenzdolo-
mit eine artenarme Vergesellschaftung belegt, in der Mo-
diolus rhomboidalis dominiert, eine Muschel, die in Stid-
deutschland sehr selten ist. Hinter ihr treten Costatoria
goldfussi und Myophoria transversa stark zurtick. Das Vor-
kommen dieser Vergesellschaftung bei Neinstedt am Harz
gilt als das nordlichste von Costatoria goldfussi und doku-
mentiert den am weitesten nach Norden reichenden Vor-
sto des Grenzdolomit-Meeres (Abb. 15.16).

Grenzdolomit, Neinstedt am Harz (Abb. 15.16)

Modiolus rhomboidalis byss  susp KA +
Costatoria goldfussi inf susp A+
Myophoria transversa inf susp A
Placunopsis plana zem  susp KA
Bakevellia cf. subcostata byss  susp KA
Actinopterygia indet. Mob  prdd P

5.5. Costatoria goldfussi/Bakevellia subcostata-
Vergesellschaftung

Weit verbreitet kommt in Stidwestdeutschland in meh-
reren Karbonathorizonten des Lettenkeupers eine Fossil-
vergesellschaftung vor, die von Costatoria goldfussi und
Bakevellia subcostata dominiert ist (Abb. 15.17; 7.23). Alle
ubrigen Arten (Muscheln, Schnecken, Mikroconchen) blei-
ben wesentlich seltener und treten auch nicht konstant
auf. Diese Vergesellschaftung wird im Hohenloher Land lo-
kal bereits im Bereich des Grenzbonebeds, vor allem aber
in den Unteren Dolomiten gefunden, und mit sehr viel wei-
terer geographischer Verbreitung dann im Grenzdolomit
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Abb. 15.16 Eingeschrénkt marine Modiolus/Costatoria-Vergesellschaftung mit Modiolus rhomboidalis, Costatoria goldfussi und
Myophoria transversa. Grenzdolomit, Neinstedt am Harz. MHI 1912. MaBstab 1 cm.

und in manchen Dolomitbdnken der Grundgipsschichten
und des Bochinger Horizonts (Grabfeld-Formation). Die
seltenen Cephalopoden im Grenzdolomit lassen auf anna-
hernd marine (brachyhaline, vielleicht auch hyposalinare)
Verhéltnisse schlieBen, vermutlich aber bei schwankender
Salinitat, denn Echinodermen und andere stenohaline Bo-
denbewohner fehlen. So bilden den Kern dieser Fossilge-
meinschaften euryhaline Formen, die leicht schwankende
Salzgehalte tolerierten. Die meisten Faunenlemente sind
flach grabende oder endobyssate Filtrierer. Auch die Wir-
beltierfauna hat marinen Charakter; es dominieren unter
den Fischen groBere Actinopterygier wie Saurichthys und
die Haie Acrodus, Parhyboaus, Palacobates und Polyac-
rodus, unter den Reptilien Sauropterygier und unter den
Plagiosauriern Plagiosternum, die am stérksten marin ge-
pragte Gattung der Querkopflurche.

In Stdwirttemberg wird auch diese Vergesellschaf-
tung diverser und inr mariner Charakter ausgepragter. ZeL-
LER (1909: 44) listet aus dem Grenzdolomit des Wutach-
gebiets und von Rottweil zusétzlich folgende Arten auf,
die samtlich typische Muschelkalkformen sind: Placun-
opsis ostracina, Plagiostoma Striatum, Entolium discites,
Leptochondria albertii, Promysidiella eduliformis, Parallel-
odon beyrichi, Pseudomyoconcha gastrochaena, Unicardi-
um schmidi, Wortheniella albertiana, Promathildia bolina
(Abb. 15.18).
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Fossilvergesellschaftungen mit demselben trophi-
schen Kern, aber unterschiedlicher Begleitfauna, kommen
bereits ab der nodosus-Zone des Oberen Muschelkalks
vor, zum Beispiel in der Rottweil-Formation (Trigonodus-
dolomit) und reichen bis in den Bochingen-Horizont des
Mittelkeupers hinauf.

Untere Dolomite, Crailsheim-Heldenmihle
(Abb. 712, 19, 26, 28)

Costatoria goldfussi inf susp A+
Bakevellia goldfussi byss  susp KA +
Bakevellia subcostata byss  susp KA
Pseudocorbula cf.
nuculagformis inf susp A
Pseudomyoconcha sinf susp A
Schathaeutlia inf susp A
? Unionites brevis inf susp A
? Modiolus byss  susp KA
? Tellina inf susp A
Neritaria sp. mob  weid A
? Polygyrina mob  weid A
diinne Bonebedlagen
Estherienschichten, Schwabisch Hall-
Steinbach (Abb. 7. 23)
Costatoria goldfussi inf susp A+
Myophoria transversa inf susp A
Bakevellia goldfussi byss  susp KA
Ostrakoden mob  detr K
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Abb. 15.17 Eingeschrankt marine Costatoria/Bakevellia-Vergesellschaftung mit Costatoria goldfussi, Bakevellia subcostata und
Myophoria transversa. Grenzdolomit, Rosengarten-Raibach. MHI 1891. MaBstab 5 cm.

Grenzdolomit, Michelbach a. d. Bilz Grenzdolomit, Schwébisch Hall-Raibach
(Leitendcker) (Abb. 15.17)
Costatoria goldfussi inf susp A+ Costatoria golafussi inf susp A+
Bakevellia subcostata byss  susp KA + Bakevellia subcostata byss  susp KA +
Bakevellia goldfussi byss  susp KA + Bakevellia goldfussi byss  susp KA
Myophoria transversa inf susp A+ Myophoria transversa inf susp A
Pseudocorbula cf. Nothosaurus sp. mob  prdad P
nuculaeforis inf susp A+
Neritaria sp. mob  weid A
? Unionites brevis inf~ susp A 5.6. Meeresechsen-Gemeinschaft
? Schathaeutlia inf susp A
5 .
Pgigg(;%}funopsis plana 'ng;n :3:2 QA In den“eingeschrénkt marinen pis hypogalinaren Ab-
2 Polygyrina mob  weid A lagerungsrdumen finden sich zwei Wirbeltier-Vergesell-
Microconchus aberrans zem susp K schaftungen, die sich durch Fehlen oder Vorhandensein
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Abb. 15.18 Eingeschrénkt marine Costatoria/Bakevellia-Vergesellschaftung mit Plagiostoma striatum. Grenzdolomit, Rottweil. Foto
und Sammlung N. WannenmacHER. Bildbreite ca. 12 cm.

von Amphibien unterscheiden. Die Meeresechsen-Verge-
sellschaftung, zu der auch eine diverse Fischfauna gehort,
ist typisch fiir den brackisch-salzigen Estheriensee (Kap.
13, 14). Sie ist auch in der Dolomitfazies des Hohenecker
Kalks und der Anthrakonitbank dokumentiert. Bezeichnend
ist das Fehlen von Amphibien, in der Regel selbst von Pla-
giosternum. Reste von Mastodonsaurus sind wahrschein-
lich eingeschwemmt, da sie zahlenm@&Big sehr zurticktre-
ten. In Bonebeds mit dieser Fauna sind oft Amphibien aus
limnischen Ablagerungen eingemischt (z.B. in der Anthra-
konitbank oder der Albertibank). Die Meeresechsen-Ge-
meinschaft bewohnte wohl regional ausgedehnte Gewas-
ser, die im Salzgehalt marinen Verhdltnissen gleich oder
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nahe kamen. Das wirde zumindest die weitgehende Ab-
wesenheit der Lurche erkldren. Die Anwesenheit von Neu-
sticosaurus, Simosaurus, Nothosaurus, Blezingeria und
dem Placodontier Psephosaurus bezeugt ein differenzier-
tes Okosystem, zumal Nothosaurus mit mehreren Arten
vertreten war, die offenkundig auf unterschiedliche Beute-
groBen eingestellt waren. Die Fauna der Anthrakonitbank
lebte in einem Flachmeer, in dem sogar Placunopsis-Riffe
gediehen. Die Meeresechsen-Gemeinschaften waren reich
an Muscheln, die Nahrung flir durophage Haie und Pla-
codontier boten. Die groBeren Meeresechsen bildeten die
oberen Ebenen der Nahrungskette. Der breitschnauzige
Simosaurus hatte ein Gebiss, das zum Aufbrechen hart-
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schaliger Beute, z.B. groBer Krebse oder Cephalopoden
geeignet war, die er wahrscheinlich durch Saugschnap-
pen erbeutete (RiepreL 2002b). Nothosaurus dagegen be-
safB ein Reusengebiss, mit dem er Fische bestens schnap-
pen und festhalten konnte. Der kleine Pachypleurosaurier
Neusticosaurus diirfte kleine Krebse, z.B. Ostrakoden und
Conchostraken, angesaugt und ergriffen haben, die zwar
fossil nicht immer dberliefert sind, aber sicher reichlich
vorhanden waren.

5.7. Meeresechsen/ Plagiosternum-Gemeinschaft

Die Meeresechsen/Plagiosternum-Vergesellschaftung
kennzeichnet das berlihmte Muschelkalk-Lettenkeuper
Grenzbonebed (Kap. 14). Neben Nothosaurus und Pla-
giosternum, den héufigsten Tetrapoden, treten zahlenmé-
Big seltener auch ein groBer Neusticosaurus, Simosaurus,
Blezingeria und Tanystropheus auf, selten Mastodonsau-
rus, Plagiosuchus, ein Placodontier (? Cyamodus) und Ho-
raffia, ein bisher nur durch mehrere pachyostotische Ober-
armknochen belegtes Reptil (KLemw & Hagborn 2014). Bis
auf die eingeschwemmten oder durch Aufarbeitung hin-
eingemischten Amphibien Mastodonsaurus und Plagiosu-
chus bildeten die genannten Gattungen vermutlich eine
Lebensgemeinschaft, welche auch die Haie Parhybodus,
Acrodus, Palaeobates und Polyacrodus umfasste. Die-
se marine Kernfauna existierte wahrscheinlich unter Be-
dingungen, wie sie bereits zur Zeit des Oberen Muschel-
kalks geherrscht hatten. Dazu passt das héufige Auftreten
der Knochenfische Birgeria, Colobodus und Saurichthys,
die auch typisch fiir die vollmarinen Bonebeds des Obe-
ren Muschelkalks sind (Kap. 8; Hacporn & Rer 1988).
Die trophischen Beziehungen zwischen diesen Gattungen
sind weitgehend unklar. Plagiosternum diirfte als Lauerja-
ger am Gewasserboden gelebt und vermutlich unter klei-
neren Knochenfischen Beute gemacht haben. Nothosau-
rus und Tanystropheus waren sicher gute Schwimmer, die
sich aktiv in der Wasserséule bewegten. Von Tanystrophe-
us ist bekannt, dass er Tintenfische erbeutete (Wip 1973;
TscHanz 1986). Von Nothosaurus mirabilis gibt es zwar kei-
ne Mageninhalte, aber das Gebiss I&sst vermuten, dass er
Fische Kleiner bis mittlerer GréBe (Gyrolepis, Saurichthys)
und wohl auch Ceratiten erbeutet haben konnte. Der viel
groBere Nothosaurus giganteus, der etwas seltener in die-
ser Vergesellschaftung vorkommt, war wohl der Top-Réau-
ber in dieser Lebensgemeinschaft. Am ratselhaftesten ist
Blezingeria, die noch immer nicht mit Sicherheit den Tha-
lattosauriern zugeordnet werden kann. Selbst wenn diese
Zugehorigkeit zutrifft, ist damit noch nichts tber die 0ko-
logische Bedeutung der Gattung auszusagen, denn Tha-
lattosaurier waren sehr divers und auf verschiedenste
Nahrungsquellen ausgerichtet (MoLLer et al. 2006). Eine

verarmte Variante dieser Lebensgemeinschaft ist aus den
Unteren Grauen Mergeln von Velloerg bekannt, was ver-
mutlich durch AusstBung und/oder Verflachung der Ge-
wasser bedingt ist. Sie besteht im Wesentlichen aus
Nothosaurus, Plagiosternum und Acrodus, begleitet von
Bakevellia. Im Gegensatz zum Grenzbonebed ist diese
Fauna autochthon, wie Skelettreste bezeugen. Dieser Be-
fund zeigt, dass die Okosysteme des verflachenden Mu-
schelkalkmeeres zwar schrittweise verarmten, sich aber
bei entsprechenden Bedingungen (ber Jahrhunderttau-
sende immer wieder in dhnlicher Form etablieren konnten.

5.8. Stromatolithe des Hypersalinars

Laminare Gefiige von unterschiedlicher Wuchsform,
die als stromatolithische Bakterienmatten (Cyanobakte-
rien, friiher oft als Blaugriinalgen bezeichnet) gedeutet
werden, kennt man aus der Germanischen Trias vor al-
lem aus Dolomiten und Dolomitmergeln des Unteren Bunt-
sandsteins und des Mittleren Muschelkalks (Szuic 1997;
PauL 1998; Haaborn et al. 1998; Krause & WELLEr 2000).
Sie gelten als Anzeiger flr hypersalinare Ablagerungsrau-
me, die fir potentielle Weideganger unbewohnbar waren,
weshalb sich Stromatolithe nur in solchen Extremhabita-
ten halten konnten.

Im Lettenkeuper wurden Stromatolithe in drei Horizon-
ten nachgewiesen: (1) am Top der Unteren Dolomite im
Raum Rothenburg — Crailsheim — Schwabisch Hall, wo sie
stellenweise iber Lagen mit Costatorienschillen, drusigen
Hohlrdumen, die z. T. noch mit Gips geflllt sind, und an-
gebohrten anthrakonitischen Intraklasten unregelméBige
diinne Krusten bilden; (2) im vergipsten Grenzdolomit von
Schwabisch Hall-Hessental, wo lokal Stromatolithpolster in
halbkugelférmiger SH-Wuchsform plattige Intraklasten aus
schwarzem Dolomitstein iberziehen (BacHmann & GwINNER
1971). Zwischen den Laminae der Bakterienmatten fest-
gewachsen fanden sich vereinzelte Klappen von Placunop-
Sis ostracina, auBerdem Schalen von Costatoria goldfus-
Si; (3) der Fund einer 25 cm hohen und im Durchmesser
70 cm groBen Biohermstruktur im Linguladolomit vom Au-
tobahndreieck Kulmbach (Bachmann 2002) zeigt im verti-
kalen Aufbau die Abfolge von pfeilerartigen Placunopsis-
Polstern, die mit scharfer Abgrenzung von einer cm-dicken
dolomitischen, hell-dunkel-laminierten Stromatolithkruste
uberzogen sind. Manche von den Laminae haben eine no-
dulare Textur. Solche Strukturen wurden von Szuic (1997)
auf Schwamme zuriickgefiihrt. Der Aufbau des Bioherms
dokumentiert nach Bacimann (2002) den Ubergang von
eingeschrankt marinen zu hypersalinaren Verhaltnissen,
die von den Muscheln nicht mehr toleriert wurden, wohl
aber von den Schwammen und in noch weiterem Maf von
den stromatolithbildenden Bakterien.
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6. Paldogeographische Verbreitung
der Lettenkeuper-Faunen

Uberblickt man die hier erschlossenen Gemeinschaf-
ten und Vergesellschaftungen von fossilen Wirbellosen und
Wirbeltieren, so lasst sich festhalten, dass die limnisch bis
oligohalin gepragten Faunen, die dem Muschelkalk Stid-
und Mitteldeutschlands fehlen, sich im Lettenkeuper je-
weils in den Tonmergelstein- und Sandsteinhorizonten fin-
den, die weit nach Norden aushalten. Die eingeschrénkt
marinen (brachyhalinen bis hyposalinaren) Faunen, die z.T.
verarmten Muschelkalkfaunen entsprechen, finden sich in
den Dolomithorizonten, die als zyklische Transgressionen
des Meeres von Stidwesten ins Germanische Becken hin-
einreichen, aber nach Norden mehr oder weniger schnell
aussetzen. Am weitesten reicht die Vergesellschaftung mit
Costatoria costata und Modiolus rhomboidalis nach Nor-
den, ndmlich bis ins Harzvorland. Nach unserer Vorstellung
verarmen die Faunen entlang einem Salinitdtsgradienten
zunehmend von Stidfrankreich, wo im Ladinium noch Cri-
noiden vorkommen (Brocarp 1991), je weiter man sie ins
Germanische Becken hinein verfolgt. Dass im sliddeut-
schen Grenzdolomit bisher noch keine Ceratiten gefunden
wurden, dirfte auf die ungiinstigen Aufschlussverhaltnis-
se zurtickzuflinren sein. Regionale laterale Zonierung von
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Fossilvergesellschaftungen wurden innerhalb einzelner
Karbonatbanke beobachtet, z.B. in der Albertibank oder
der Anthrakonitbank.

Die geographische Verbreitung der Lettenkeuper-
Pflanzen und mdgliche Pflanzenassoziationen wurden in
den Kapiteln 5 und 6 behandelt.

Von einem wirklichen Verstandnis der Okologischen
Zusammenhange im Lettenkeuper sind wir zwar noch weit
entfernt, doch erlauben die in den letzten Jahren zuneh-
mend durchforschten Lettenkeuper-Aufschllisse Stidwest-
deutschlands erste Schliisse. Mit der starken Differenzie-
rung der Gesteinsfazies — sowohl im lokalen und regionalen
Nebeneinander als auch im Nacheinander der zeitlichen
Abfolge — korrespondierte eine starke Differenzierung der
Habitate und inrer Bewohner (Abb. 15.19). Wéhrend unter
den Wirbellosen wohl kaum noch spektakulére Entdeckun-
gen neuer Arten oder Gattungen zu erwarten sind, haben
die Neufunde gerade bei den Kkleinen Wirbeltieren zahlrei-
che Uberraschungen gebracht, die Hoffnung auf weitere
Funde machen — und damit auf vertieftes Verstandnis der
fossilen Lebensgemeinschaften und der ékologischen Be-
ziehungen ihrer Elemente. Die Grabungen im thiringischen
Lettenkeuper (Wernesura 2004; WerneBURG & WiTTER 2005)
zeigen immerhin, dass die im Stidwesten identifizierten Le-
bensgemeinschaften auch (iberregional verbreitet waren.

Typische Fossillagerstatten

i

I dolomitische Uferfazies

Schadel, Skelettreste <€—

lakustrine Tonsteine

lagunare Sturmablag.

Bonebeds \

Schadel, Skelettreste <—

Tiefwasserfazies

Rinnensandsteine

Knochen, Pﬂanzen.reste
4, "y

lagunére Tonsteine

Stiirme

rrrrr

kleiner,
flacher

Nothosaurus
Acrodus

\\\\\

juvenile Lungenfische

Abb. 15.19 Wirbeltiervergesellschaftungen in Unterkeuper-Habitaten im nérdlichen Baden-Wiirttemberg (nach ScxocH 2014).
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