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Abstract

The invertebrates that have been used to define the Lettenkeuper Interval by Kozur (19744) in his biozonation scheme of the Germanic
Middle Triassic are rather facies indicators than reliable biostratigraphic index fossils with determinable first and latest occurrences.
This is also the case with the Lettenkeuper vertebrates and palynomorphs. The rare cephalopods from the Grenzdolomit have been
used for correlations of the Lower Keuper with the Sephardic Triassic in Israel, Southern France, and Spain and its assignment to the
late Longobardian or the early Carnian. However, these correlations are still under discussion. The entire Lettenkeuper is probably
of late Ladinian (Longobardian) age with the Fassanian-Longobardian boundary close to the Muschelkalk-Keuper boundary and the
Ladinian-Carnian boundary upsection of the Bleiglanzbank (Grabfeld Formation, Middle Keuper).

1. Einfiihrung

Wie bereits FriebricH ZeLLer (1907 116ff.) feststellte,
sind die Wirbellosen des Lettenkeupers fast ausschlieB-
lich Durchlduferformen, héufig verarmte Muschelkalk-
faunen ohne biostratigraphischen Wert. Das gilt fir die
Makroinvertebraten gleichermaBen wie fir die Mikroin-
vertebraten. Eine biostratigraphische Zonierung wére al-
lenfalls anhand von Wirbeltieren mdglich, jedoch sind die
tatsdchlichen stratigraphischen Reichweiten mdglicher In-
dexformen wie Kupferzellia, Plagiosuchus oder Batracho-
tomus nicht bekannt, weil sie im Lettenkeuper unvermittelt
lokal auftreten, wo die Fazies geeignete Habitate anzeigt.
Die Palynomorphe des Lettenkeupers erlauben eine Glie-
derung und Einstufung in das spate Ladinium (Longobar-
dium). Eine echte Biostratigraphie wie bei den Ceratiten
oder den Plattform-Conodonten des Muschelkalks, die auf
gut belegten evolutiondren Entwicklungsreihen von Orga-
nismen in Phylozonen beruht, Iasst sich demnach fiir den
Lettenkeuper nicht etablieren, allenfalls eine Okostratigra-
phie, die das regionale Vorkommen bestimmter Formen
in bestimmten Fazies anzeigt. Jedoch konnen vor allem
mit Hilfe von Palynomorphen die im Lettenkeuper sowohl
zeitlich als auch rdumlich auftretenden, stark wechseln-
den Faziesanderungen dokumentiert werden (z.B. HeuniscH
1990; Bruaman et al. 1998).

2. Biostratigraphischer Wert der
Lettenkeuper-Wirbellosen

Wegen des Mangels an kurzlebigen Indexfossilien
konnte Kozur (1974a) in seiner Mitteltrias-Monographie
den Unterkeuper nicht in eine Biozone einstufen, sondern
sieht ihn als biostratigraphisch nicht definiertes Inter-

vall des Lettenkeupers zwischen der Disco-
ceratiten-Zone des Oberen Muschelkalks (Beginn mit dem
Aussetzen von Ceratites (Discoceratites) semipartitus) und
der Vergesellschaftungszone mit Costatoria goldfussi und
Modiolus subdimidiatus (Beginn mit dem Einsetzen von
Modiolus subdimidiatus, Thuringionautilus jugatonodosus
—nach Uruicks (2000) zu Germanonautilus zu stellen — und
Alloceratites schmidi an der Basis des frankischen Grenz-
dolomits).

Mit dem Grenzdolomit, den er allerdings in den Gips-
keuper stellt (vgl. Kap. 3), beginnt nach Kozur (1974a) die
Vergesellschaftungszone mit Costato-
ria goldfussi und Modiolus subdimidi-
atus, die durch eine deutlich hohere Diversitat mariner
bzw. brachyhaliner oder schwach hyposalinarer Faunen-
elemente gekennzeichnet ist (Abb. 4.1). Gleichzeitig setzt
hier nach Kozur die ladinische Megasporen-Assoziation mit
Dijkstraisporites beutleri, Maexisporites meditectatus und
Tenellisporites marcinkiewiczae sowie die Assoziation von
Brackwasser-Ostrakoden mit Gemmanella ingerslebensis,
G. pira und Glorianella dispar aus. Leider eignen sich die
fir die Definition der Untergrenze der Zone aufgefiihrten
Indexfossilien nach Kozur (1974a) kaum fiir die praktische
Grenzziehung, weil die beiden Cephalopoden duBerst sel-
ten sind, der Nautilide auBerdem schon in der Anthrakonit-
bank vorkommt (Kap. 7) und Modiolus subdimidiatus erst
in den Fossilbanken des Grundgipses haufig auftritt.

Auch findet sich Costatoria goldfussi in Siiddeutsch-
land schon in der nodosus-Zone und der Semipartitus-
Zone des Oberen Muschelkalks nicht selten, sehr héufig
dann im Blaubank-Horizont, den Unteren Dolomiten und in
manchen Bénken der Estherienschichten des Lettenkeu-
pers (Kap. 15). Ihr Haufigkeitsmaximum hat die Muschel
jedoch erst im Grenzdolomit und in den Grundgipsschich-
ten (Abb. 4.2). Im zentralen Mitteleuropdischen Becken
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Abb. 4.1 Biostratigraphie des Unterkeupers und chronostratigra

phische Einstufung. Biozonen nach Kozur (1974a), numerische Alter

nach Menning et al. 2005 (recte) und BacHmann & Kozur 2004 (Kursiv).

setzt Costatoria goldfussi dagegen erst im Grenzdolomit
ein oder tritt nach spérlichem Vorkommen im Oberen Mu-
schelkalk jetzt erstmals in groBer Haufigkeit auf. In den
ostlichen und nordlichen Bereichen des Beckens, die von
den marinen Ingressionen aus Stidwesten nicht mehr er-
reicht wurden, lasst sich die Untergrenze der Zone nur
durch Mikrofloren und -faunen fassen. Kozur (1974a) wies
auch auf die groBere Haufigkeit von Costatoria goldfussiin
spatest-ladinischen bis friihkarnischen Dolomitgesteinen
der Westalpen (Briangonnais) hin, von wo die Grenzdolo-
mitfaunen eingewandert seien.

Auch Conchostraken, die in der nichtmarinen Trias
wichtige Indexfossilien stellen, erlauben keine genauere
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Einstufung. Doch ist die haufigste Form des Lettenkeu-
pers, Euestheria minuta, die Index-Form der entsprechen-
den Zone, vom Germanischen Becken bis China verbrei-
tet und erlaubt eine Korrelation spét-ladinischer Schichten
Nordafrikas, Argentiniens und des norddstlichen Kanada
(Kozur & Weems 2010).

Wahrend die Cephalopoden-Funde im Grenzdolomit
flr die praktische Biostratigraphie unerheblich sind, ist
ihre Bedeutung flir die geochronologische Einstufung ihres
Fundhorizontes, also fiir die Altersbestimmung umso gro-
Ber, wenn auch nicht unumstritten. So stehen nach Kozur
(1974a) die Grenzdolomit-Cephalopoden karnischen For-
men der tethyalen Trias nahe, weshalb er die Ladinium/
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Karnium-Grenze an der Basis des Grenzdolomits zieht.
Germanonautilus jugatonodosus, der jedoch schon aus der
Anthrakonitbank von Satteldorf-Neidenfels belegt ist (Kap.
7), stellte er in die Nahe des friihkarnischen Germanonau-
tilus klipsteini aus der Cassian-Formation der Dolomiten.
Nach Muoiter (1973) und Kozur (1974a, b) weist die Lo-
benlinie von Alloceratites auf eine Abstammung von /srae-
lites (Hungaritidae), eines im friihen Ladinium des Negev
haufigen Ceratiten, was diese Autoren als weiteren Beweis
flr ein frihkarnisches Alter des Grenzdolomits werteten.
In dieses Bild fiigt sich auch der Fund von Neoclypites?
peregrinus, der Neoclypites desertorum (Carnitidag) aus
der Augusta Mountains Formation von Nevada nahe ste-
hen soll. Die Berechtigung der Einstufung des Grenzdolo-
mits in das Karnium wird allerdings von UrLicks (1999) und
Uruichs & TicHy (2000) wieder in Zweifel gezogen, die kei-
ne enge Verwandtschaft von Alloceratites mit Israelites er-
kennen und auf die Reichweite von Neoclypites deserto-
rumvom spaten Ladinium bis ins friihe Karnium hinweisen.

Uruichs (1997) schloss auch eine Beziehung zu den
Ceratiten des siidfranzosischen Muschelkalks (Untergat-
tung Austroceratites) aus und korrelierte deren Lager (Uni-
té F), das von Brocarp (1991) ins spate Ladinium und fri-
he Karnium eingestuft wurde, aufgrund eines als Ceratites
(Cycloceratites) laevigatus bestimmten Fundes mit dem
Bereich der Cycloidesbank des Oberen Muschelkalks, der
dicht (iber der Anisium/Ladinium-Grenze liegt. Diese Ein-
stufung sah er durch das Vorkommen von Germanonau-
tilus bidorsatus und G. suevicus sowie des Conodonten
Budurovignathus fruempyi bestatigt. Durch die Einstufung
der Bleiglanzbank des Gipskeupers (Grabfeld-Formati-
on) aufgrund des Vorkommens von Myophoria keferstei-
ni gomensis in die spétladinische regoledanus-Zone rickt
der Grenzdolomit nach UrLicHs & TicHy (1998) und URLICHS
(2014) im Ladinium zeitlich weiter zuriick.

Eine Analyse der Muschelfauna in der fossilreichen
Unité F des provencalischen Muschelkalks aufgrund ei-
gener Aufsammlungen (Hasporn 2011) zeigt Ubereinstim-
mungen mit den Faunen, die ab den Discoceratitenschich-
ten bis in den oberen Lettenkeuper in Ostfrankreich und in
Stidwestdeutschland vorkommen, nur dass hier die steno-
halinen Crinoiden und die Conodonten fehlen, im Let-
tenkeuper auch die in der Unité F sehr haufigen groBen
Terebrateln (Coenothyris vulgaris) und Pleuronectites lae-
vigatus. Nach dieser Ansicht ware die Unité F mit einem
Bereich von den Discoceratitenschichten bis zum Grenz-
dolomit zu korrelieren, wobei die Faunen gegen das Mit-
teleuropdische Becken hin entlang einem Salinititsgra-
dienten zunehmend verarmen. Die Cephalopoden des
Grenzdolomits wéren nach dieser Hypothese Einwande-
rer aus dem westlichen Peritethys-Bereich, die mit dem
Meeresspiegelhochstand bis Thiringen nach Norden vor-
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stieBen oder verdrifteten, wahrend Crinoiden, Conodonten
und artikulate Brachiopoden ihre Verbreitungsgrenzen viel
weiter im Stidwesten fanden. Ahnliche Verbreitungsmus-
ter stenohaliner und euryhaliner Faunenelemente kennt
man auch von der Buntsandstein/Muschelkalk-Grenze
(Hacporn & Sivon 2005). Die euryhalinen Muscheln des
Lettenkeupers, v.a. Costatoria goldfussi, gehdrten demge-
geniber zur gemeinsamen Fauna des Flachmeeres, das
sich von Siidfrankreich bis Stidwestdeutschland erstreck-
te und mit dem Grenzdolomit seine maximale Ausdehnung
bis ins Harzvorland erreichte. Fiir die Bekréaftigung bzw.
Widerlegung dieser Hypothese miissten die Ceratiten des
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Abb.4. 2 Schalenpflaster mit den Indexarten Costatoria goldfussi und dem selteneren Modiolus subdimidiatus (Md), daneben
Myophoria transversa (Mt) und Pleuromya sp. (P). Grundgipsschichten der Grabfeld-Formation, Oestheim (Mittelfranken). MaBstab

1 cm. MHI 1859/1.

stidfranzésischen Muschelkalks und des Grenzdolomits
erneut verglichen und die Mikrofaunen und -floren ge-
nau analysiert werden. Conodonten-Proben aus Unité F
von Bastide de la Blanque und Boulon bei Tourves (Var)
enthielten Ubergangsformen von Budurovignathus truem-
pyinach B. hungaricus, die friihes Longobardium anzeigen
(schriftl. Mitteilung H. Kozur, 23.4.2012), was die oben
dargestellte Korrelation bestétigt.

3. Biostratigraphischer Wert der
Lettenkeuper-Wirbeltiere

Die Wirbeltiere des Lettenkeupers spiegeln im Allge-
meinen fazielle und 6kologische Verhaltnisse wider (Kap.
15; Abb. 4.3). So héufen sich in marinen oder brackischen
Schichten bestimmte Haie (Parhybodus, Acrodus, Palaeo-
bates), Knochenfische (Saurichthys, Birgeria, Colobodus),
Meeresechsen (Nothosaurus, Simosaurus, Neusticosau-
rus, Psephosaurus, Blezingeria, Tanystropheus) sowie der
Lurch Plagiosternum (Abb. 4.3). In Seeablagerungen uber-
wiegen der Strahlflosser Serrolepis, Lungenfische und Co-
elacanthiden, temnospondyle Amphibien, stellenweise
Chroniosuchier und die vermutlich aquatischen Choristo-
deren, meist dominiert durch die allgegenwartigen Funde
von Mastodonsaurus. In Ablagerungen, die auch terrestri-
sche Faunen enthalten, wird man schlieBlich Reste land-
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lebender Reptilien finden, in erster Linie die Archosaurier,
bei sehr genauer Suche kleine Echsen und Rhynchocepha-
len. Stratigraphische Reichweiten sind daher schwer ab-
zuschatzen, denn die Fazies wechselt nicht nur von Bank
zu Bank sehr rasch, sondern kann auch von Ort zu Ort
sehr verschieden sein. Vermeintlich verschwundene Arten
konnen also innerhalb des Lettenkeuper-Profils leicht wie-
der auftauchen, wenn eine entsprechende Fazies ortlich
ausgebildet ist. Probleme bereitet weiter die Aufarbeitung
in Bonebeds, durch die hdufig Knochen aus verschiede-
nen stratigraphischen Niveaus aufgearbeitet und vermischt
wurden; Bonebeds sind also keine stratigraphisch exakt
fassharen Lagerstétten.

Als sicher belegt kann gelten, dass die Gattungen
Mastodonsaurus und Nothosaurus in fast allen Niveaus des
stiddeutschen Lettenkeupers auftreten; morphologische
Veranderungen innerhalb dieses Profils sind nicht nachge-
wiesen, obwohl z.B. Mastodonsaurus aus dem Hohenecker
Kalk urspriinglich mit einer eigenen Art M. acuminatus ge-
meldet wurde. Mastodonsaurus tritt selten bereits in der
nodosus-Zone und im Glaukonitkalk des Oberen Muschel-
kalks auf, z.B. bei Schwébisch Hall und Burgbernheim,
haufiger dann vom Grenzbonebed bis in die Linguladolomi-
te; die stratigraphisch viel jingeren Belege aus dem Schilf-
sandstein (Mittel-Karnium) stehen véllig isoliert (ScHoc
1999). Plagiosternum und Neusticosaurus sind ebenfalls
Durchlaufer, die vom Grenzbonebed bis in die Lingula-
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Abb. 4.3 Stratigraphische Verbreitung wichtiger Tetrapoden im Unterkeuper und Position der wichtigsten Wirbeltierlagerstatten in
Baden-Wirttemberg. CH. — Chroniosuchia; Bys: — Bystrowianidae; Diapsida inc. — Diapsida incertae sedis; Archos. — Archosauria.

dolomite nachgewiesen sind. Das friiheste Auftreten von
Simosaurus liegt in der nodosus-Zone des Oberen Mu-
schelkalks, das letzte gesicherte in den Grundgips-Schich-
ten der Grabfeld-Formation (Hacporn & RieppeL 1999).

Die anderen Amphibien sind nicht so durchgehend pra-
sent, zumindest Trematolestes und Callistomordax konnten

von enger definierten dkologischen Bedingungen abhén-
gig gewesen sein, die nur im Intervall Estherienschichten —
Untere Graue Mergel (zeitweise) realisiert waren, oder
aber erst spét eingewandert und dann wieder abgewan-
dert oder ausgestorben sein. Dasselbe trifft auf den Chro-
niosuchier Bystrowiella zu, der anhand seiner eigenttimli-
chen Wirbel und Osteoderme sehr leicht zu bestimmen ist.
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Gerrothorax schwankt lokal und horizontabhangig sehr in
seiner Haufigkeit; die Gattung war aber extrem langlebig,
denn sie ist auch im Schilfsandstein, den Lehrbergschich-
ten und im Stubensandstein nachgewiesen, wobei sie mor-
phologisch praktisch identisch geblieben ist. Weiter nord-
lich (Schonen, Gronland) geht Gerrothorax bis ins Rhaetium
und gehdrt damit zu den jingsten Temnospondylen. Die
vier im Lettenkeuper nachgewiesenen Arten von Notho-
saurus haben leicht verschiedene Reichweiten, wobei drei
Arten (N. mirabilis, N. giganteus, N. jagisteus) bereits aus
dem Oberen Muschelkalk bekannt sind; sie konnten ge-
gen Ende der Lettenkeuper-Zeit zumindest in Stiddeutsch-
land ausgestorben sein. Nothosaurus edingerae tritt dage-
gen erstim Bonebed an der Basis der Anthrakonitbank auf
und konnte aus einer der anderen Arten entstanden sein;
er Uberlebte als einzige Art den Wechsel zur Gipskeuper-
Zeit und mit ihm verschwinden die Nothosaurier im Mittel-
europdischen Becken (Hagborn & RiepPeL 1999).

Noch viel schwerer einzuschétzen sind die Reichweiten
der landlebenden Reptilien. Choristoderen, andere Kleine
Diapsiden und die meisten Archosaurier sind letztlich nur
aus zwei bis drei Fundstellen bekannt, die im Bereich der
Unteren Grauen Mergel liegen. Batrachotomus beschrankt
sich mit diagnostischen Skelettfunden gleichfalls auf die-
sen engen Bereich, doch kann er anhand seiner Zahne
in einigen anderen Niveaus nachgewiesen werden. Dies
setzt voraus, dass es keinen zweiten ,Rauisuchier” ge-
geben hat, der ahnliche Zéhne trug (die Zahne des nori-
schen Teratosaurus etwa sind von denen des Batrachoto-
mus nicht zu unterscheiden).

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass die Wir-
beltiere im Lettenkeuper keine verldsslichen Aussagen
uber stratigraphische Reichweiten zulassen. Nur ganz we-
nige Verdnderungen scheinen tatséchlich durch Evolution
oder Aussterben verursacht, wéhrend sich viele Beispie-
le fir okologisch bedingtes Auftreten und Verschwin-
den finden. Besonders deutlich wird dies bei Gerrothorax,
der nach seinem Verschwinden im oberen Lettenkeuper
in spdttriassischen Schichten wieder auftaucht, die lber
20 Millionen Jahre spater abgelagert wurden! Diese Bei-
spiele mdgen fiir den Biostratigraphen erntichternd sein,
flir den Evolutionsbiologen sind sie faszinierend.

Es sei hier noch eine Anmerkung zur Biochrono -
logie von Wirbeltieren erlaubt. In den letzten 25 Jah-
ren hat sich eine sehr aktive Arbeitsgruppe am Museum
of Natural History in Albuguerque intensiv mit der Biochro-
nologie der Trias befasst. Im Fokus dieses Projektes, das
den Anspruch erhebt, globale stratigraphische Korrelatio-
nen zu ermoglichen, stehen nicht etwa Wirbellose. Da es
sich in erster Linie um eine Korrelation terrestrischer Sedi-
mente handelt, wurden Amphibien und Reptilien als Leit-
fossilien ausgewahlt. Allerdings bleibt dabei die oben an-
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gerissene Problematik der dkologischen Kontrolle ebenso
unberticksichtigt wie die Verwandtschaftsverhaltnisse der
,Leitfossilien” — nur allzu oft wurden sehr unterschiedliche
Taxa aus verschiedenen Kontinenten ohne Priifung ihrer
Verwandtschaft in dieselbe Gattung gestellt, und anschlie-
Bend postulierte man gleiches Alter flir diese Schichten.
Fiir manche globalen Biochrone wurden sogar Gattungen
ausgewahlt (z.B. Mastodonsaurus), die nur auf einem
Kontinent zu finden sind. Problematisch ist weiterhin, dass
inshesondere die Reptilien (z.B. Phytosaurier, Aetosaurier)
in der Regel nur als Fragmente gefunden werden (Panzer-
platten). Eine Bestimmung solcher Funde ist in aller Regel
nur auf Familienebene maglich und diirfte kaum zu ver-
lasslichen Korrelationen filhren. Die zahlreichen Schriften
dieser Arbeitsgruppe haben jedoch Eingang in die strati-
graphische Literatur auch der Germanischen Trias gefun-
den. Jedenfalls sollte vielen interkontinentalen Korrelatio-
nen triassischer Wirbeltiere mit groBer Vorsicht begegnet
werden.

4. Biostratigraphischer Wert der
Lettenkeuper-Palynomorphe

Wie schon Wirbellose und Wirbeltiere spiegeln auch
die Palynomorphe die ,Unentschlossenheit der Natur®,
das sténdige Schwanken zwischen marinem und terres-
trischem Einfluss, zwischen feuchten und trockeneren Kli-
maphasen. Die meisten der im Muschelkalk vorhandenen
Sporen- und Pollen-Taxa sind auch im Lettenkeuper ver-
treten. Bereits in den hdchsten Schichten des Oberen Mu-
schelkalks tritt Heliosaccus dimorphus in Erscheinung, ein
monosaccater Gymnospermen-Pollen (Abb. 6.1), der als
Leitfossil des Lettenkeupers gelten kann. Er verschwin-
det im hoheren Lettenkeuper weitgehend und kommt im
Grenzdolomit nur noch akzessorisch vor. Ebenfalls im
Oberen Muschelkalk setzen Echinitosporites iliacoides und
Eucommiidites microgranulatus ein. Sie charakterisieren
die Palyno-Zone GTr11 (HeuniscH 1999). Der Grenzdolomit
ldsst sich anhand unterschiedlicher Haufigkeitsverteilun-
gen innerhalb des Palynomorphenspektrums vom restli-
chen Lettenkeuper abgrenzen. So nehmen z.B. Echinito-
sporites fliacoides und Eucommiidites microgranulatus an
Haufigkeit zu, wahrend die typischen Lettenkeuper-Sporen
(Keuperisporites baculatus, Palaeospongisporis europaeus
sowie verschiedene Aratrisporites-Arten) — wohl faziell be-
griindet — verschwinden. Grenzdolomit und tiefere Schich-
ten des Unteren Gipskeupers gehoren — ebenso wie Zone
GTr11 — zu der noch ins spatere Ladinium (Longobardi-
um) gestellten Zone GTr12. Damit ergibt sich ein ahnliches
Muster, wie es auch die stratigraphisch wichtigen Mega-
sporen zeigen (Kozur (1974a; Wierer 1999).



HAGDORN, HEUNISCH, SCHOCH: BIOSTRATIGRAPHIE UND ALTER

5. Chronostratigraphische Einstufung

Nach dem Befund der Wirbellosen und der Palynomor-
phen hat der gesamte Unterkeuper spédtladinisches
(longobardisches) Alter; die Grenze Fassani-
um/Longobardium ist im Bereich der Muschelkalk/Keuper-
Grenze zu suchen (BacHmann & Kozur 2004, 2008; MennING
et al. 2005). Die Grenze Ladinium/Karnium wird mit Ur-
Lichs & Tichy (1998) in der Grabfeld-Formation, im Grenzbe-
reich Mittlerer Gipshorizont/Estherienschichten) gezogen.
Dafiir spricht das Vorkommen von Myophoria kefersteini
gomensis in der Bleiglanzbank, denn diese in einer phy-
logenetischen Reihe stehende Unterart kommt in der spét-
ladinischen unteren regoledanus-Zone der Dolomiten vor
(,Pachycardientuffe”, Marmolada-Konglomerat der unte-
ren Wengen-Gruppe der Seiser Alpe und Schlernplateau-
Schichten) und wird deshalb als ein zuverldssiger biostrati-
graphischer Index gesehen (UrLichs & Tichy 2000Db).
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