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Abstract: The present paper contributes to knowledge on the morphology
and systematic position of the Archaeocopa, by description of the upper Middle
Cambrian Bidimorpha bidimorpha gen. et sp. nov. from a black, dense, anthraco-
nitic limestone erratic boulder (geschiebe) of Scania, Sweden. The new
ostracod taxon is based on > 50 specimens (carapaces, and very rare isolated
valves) recovered by etching with 15 % acetic acid.

The black phosphatic carapace of Bidimorpha is preplete and has a broad,
mostly parallel-bordered interdorsum with acroidal spines and an evenly convex
free margin. The left valve of the tecnomorphs shows a strong, posteriorly
directed ventral spine and the heteromorphs have two smaller, inequal-sized
ventral spines; the right valve lacks ventral spines. On the inner side of the
free margin there is a broad doublure. The lobation consists of five nodes:
N1, N2, N4y and Ng¢ are arranged more or less in a broadly inflated quadrangle
in the anterior two-thirds of the valve; the rather weak N3 is situated below
the dorsal margin of the posterior, flattened one. Surface smooth.

Bidimorpha is 0.63 - 2.44 mm long. The length/height (L:H) diagram does not
depict clearly separated instars, as is the case 1in other archaeocopes
(Monasterium opiki [HINZ 1992b], Dabashanella dimorpha [ZHANG 1987: fig.4],
Houlongdongella xichuanensis [ZHANG o.c.: fig.7], Kunmingelloides bulbosus
[SHU 1990b: fig.14]). This might be due to mixed populations or, more
probably, it might be a primary feature of these early ostracods. Other,
particular ontogenetic features of Bidimorpha are the decrease of the L:H
ratio (gestalt) of the carapace (Fig.6A) and the early ontogenetic differen-
tiation of the two sexes (Fig.6B). Lobation develops gradually during ontoge-
ny: Jjuvenile stages have only a distinct N3y, the other subdorsal nodes (N2,
N3) are hardly recognizable, N4 and Ng are completely lacking. The
differentiation of left and right valves (i.e. the formation of the interdor-
sum) is, however, recognizable from the first recorded instar. The doublure is
also present even in the early instars.

In general, taxonomy of Cambrian ostracods is still in a state of flux
because knowledge about the early diversification of the group is still yet
rather poor. In agreement with KOZUR 1974, archaeocope ostracods are not
herein divided into Phosphatocopida and Bradoriida. However, KOZUR'’s conclu-
sion to exclude the Hesslandonidae from the Bradoriida is not followed herein;
evolutionary trends in Cambrian ostracod morphology (HINZ 1993a: fig.2)
confirm their position as archaeocope ostracods. Archaeocopa can be character-
ized as a group which is distinct from ’'true’ ostracods by having a different
shell material and in the details of development of their dorsal and free
marginal areas. Archaeocopa have a phosphatic or mainly an organic-walled (and
in some cases also calcareous) carapaces. The earliest representatives of the
Archaeocopa probably had a shield-like carapace which gradually formed a
bivalved carapace by lateral bending and the tendency to close its valves
along the free margin. Increasing mineralisation of the shell led to a dorsal
separation of the two valves of the carapace. The acquisition of a true hinge
arose directly from forms with a simple dorsal commissure or via forms with an
interdorsum (such as the Hesslandonidae MULLER,1964). However, the Hesslando-
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nidae (which were raised into a suborder: MULLER 1982) also comprise taxa with
very narrow interdorsa. For example, the material of Vestrogothia spinata
MULLER,1964, which is housed at the University of Bonn, includes carapaces
with an extremely small interdorsum. Considering the general trend from broad,
laterally convex interdorsa in Early Cambrian taxa to extremely narrow,
parallel-bordered sculptures in the Late Cambrian, it is quite likely that the
interdorsum disappeared by continuous narrowing or by fusion with one of the
valves. Thus, the family Hesslandonidae requires a new definition by inclusion
also of those taxa with simple dorsal commissure.

With regard to the development of the free margin the earliest Archaeocopa
including those taxa with broad, laterally convex interdorsa, did not close
their carapace at all. For statical reasons, closure of their carapace would
have led to a strong dorsal deformation of the shell. At a developmental stage
where already the carapace was capable of being closed, the body was still too
long and the abdomen had to be accomodated through a posterior gap. More
advanced individuals eventually developed a retral swing to accomodate their
already reduced, but still +too large thorax and abdomen. With further
reduction in the size of the body, amplete to preplete carapaces prevailed.

In a number of archaeocope ostracods, mainly those with phosphatic or
phosphatized carapaces, a doublure is present along the inner side of the free
margin. In ’'true’ ostracods, the doublure is formed either by the calcified
inner lamella alone or by a mixture of part of the inwardly bent outer lamella
and the calcified inner lamella (HARTMANN 1966: 66). Both phenomena (i.e. the
merely calcified inner lamella and the ’'mixed doublure’) can be observed in a
single valve, so that the doublure does not need to be homologous. In
functional terms the doublure of archaeocopes is comparable to the doublure of
post-Cambrian ostracods. However, in both Archaeocopa and post-Cambrian ostra-
cods, the doublure passes smoothly into the soft inner lamella. In some Late
Cambrian archaeocopes from Sweden it looks similar to the inner lamella of
phosphatized specimens of the Cretaceous Pattersoncypris micropapillosa (BATE
& ROBINSON 1978: fig.1).

The soft integument of most archaeocope ostracod taxa is 1largely unknown
except for the phosphatized material from the Late Cambrian of Sweden (MULLER
1979, 1982). In addition, there are a few, incompletely preserved examples
from the Lower Cambrian of Great Britain (HINZ 1987) and some mostly isolated
appendages from the Middle Cambrian of Australia (WALOSSEK et al. 1993). Apart
from some differences due to ecological adaptations, the bauplan of the
Australian specimens is assumed to be comparable to the Swedish Orsten
archaeocopes.

The above mentioned Swedish material comprises the ’Phosphatocopida’ sensu
MULLER, a group which he separated from the ’Bradoriida’ mainly on the basis
of the phosphatic shell substance and the presence of a doublure (MULLER 1964,
1979, 1982). In contrast, later investigation of archaeocope carapace morpho-
logy revealed that the original concept of separating the ’'Phosphatocopida’
and ’Bradoriida’ could not be maintained (HINZ 1991b, 1993a). HINZ therefore
suggested uniting both these groups within the Order Archaeocopa SYLVESTER-
BRADLEY in BENSON et al.,1961, and she outlined a scheme of a gradual develop-
ment towards true ostracods or ostracod-like animals in carapace morphology.

Notwithstanding the opinion about the systematic position of the Archaeocopa
is still rather uncertain. The ’Bradoriida’ were placed within the Crustaceo-
morpha (i.e. crown and stem crustaceans; = pan-crustaceans LAUTERBACH 1989)
and the ’'Phosphatocopida’ were regarded "at least as ’pan-crustaceans’, if not
as true crustaceans" (HOU et al. 1991: 399). This agrees with the opinions of
WALOSSEK & MULLER (1992: 309) who considered that there is a close relation-
ship between phosphatocopids and crown crustaceans except for some differences
in soft-integument anatomy. The latter differences led to the exclusion of the
'Phosphatocopida’ from Maxillopoda (BOXSHALL 1992). However, this fact might
be of only minor significance, since it is not clear, whether or not the
Ostracoda do in fact belong to the Maxillopda (o.c.: 336). Indeed, according
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to the original concept by DAHL 1956 Ostracoda were excluded from the
Maxillopoda.

The relationship between Archaeocopa and ’true’ Ostracoda is also rather
controversal. However, most authors consider that the archaeocopes are ostra-
cods (SYLVESTER-BRADLEY in BENSON et al. 1961; ANDRES 1969; KOZUR 1974; JONES
& McKENZIE 1980 etc.). In his first paper (1964) on the ’phosphatocopines’
MULLER assigned that group to the ostracods. Furthermore, in his subsequent
papers, after recognition of the soft integument (MULLER 1979, 1982) he also
maintained this opinion. However, recently MULLER & WALOSSEK 1991 and WALOSSEK
& MULLER 1992 have questioned the assignment of the ’phosphatocopines’ to the
Ostracoda. They based their revised opinion on the occurrence of the reduced
first antenna and undifferentiated postmandibular limbs in the ’phosphato-
copines’. However, a detailed analysis of the soft integument, of the
’phosphatocopines’ is still not published. Nevertheless, concerning the idea
that +the ’phosphatocopines’ (and thus the Archaeocopa as a whole) are
ancestral to ’true’ ostracods, and notwithstanding the fact that the ’phospha-
tocopine’ specimens with preserved integument seem to be entirely larval
stages, the documented characteristics are exactly what one would expect at
this early stage of ostracod evolution. The carapace morphology of the
Archaeocopa strongly recalls post-Cambrian ostracods in many respects. Also
the development of a real hinge as early as in the Middle Cambrian points to a
close affinity with the Ostracoda. So unless it is not reliably proved that
Archaeocopa are more closely related to another group, they should be
maintained in the subclass Ostracoda. Archaeocopa would otherwise represent a
remarkable example of evolutionary convergence.

Ingelore Hinz-Schallreuter, Geologisch-Pal&ontologisches Institut und Museum,
Universitdt Hamburg, Bundesstr. 55 (Geomatikum), D-W-2000 Hamburg 13, Germany.

Zusammenfassung: Hesslandonide Archaeocopa sind - einmalig fiir
Ostrakoden - gekennzeichnet durch ein dorsales Zwischenstlick an beiden Klappen
(Interdorsum), das auch als ’dritte Klappe’ angesehen wurde. Wegen dieser
Besonderheit wurden die Hesslandonidae aus den Ostrakoden herausgenommen oder
aber zumindest als selbststdndige Unterordnung oder Ordnung innerhalb der
kambrischen Ostrakoden betrachtet.

Seit der Erstbeschreibung durch MULLER 1964 war lange Zeit nur die oberkam-
brische Typusgattung bekannt. 1987 wurde von HINZ der erste unterkambrische
Vertreter nachgewiesen. In jlingster Zeit wurden zahlreiche weitere, ein
Interdorsum tragende Formen im Mittelkambrium Australiens entdeckt
(Tubupestis, Ulopsis, Semillia u.a.). Sie zeigen, daB derartige Taxa vor allem
im Mittelkambrium eine weitere Verbreitung und griéBere Bedeutung besitzen, als
es bisher den Anschein hatte. Eine solches Taxon wurde jetzt auch aus einem
mittelkambrischen Geschiebe isoliert.

An Hand der hier als Bidimorpha bidimorpha gen. & sp.n. beschriebenen Art
werden die wichtigsten Merkmale der Archaeocopa, wie Schalensubstanz, Gehdu-
searten, Interdorsum, SchloB, VerschluB, Acroidalstacheln, Duplikatur, Klap-
pen- und Geschlechtsdimorphismus sowie Ontogenese diskutiert und die Beziehun-
gen der Hesslandonidae zu den iibrigen Archaeocopa sowie den Archaeocopa und
den ’echten’ Ostrakoden erdrtert. Auf Grund vieler gemeinsamer Merkmale wund
bereits aufgezeigter Entwicklungstendenzen (HINZ 1993a) sind die Hesslandoni-
dae nicht von den anderen Archaeocopa abtrennbar; bei den typischen Formen
scheint nicht einmal eine supragenerische Trennung méglich zu sein. Die Unter-
schiede zwischen den Archaeocopa und den ’echten’ Ostrakoden, die z.T. spezi-
elle Anpassungsformen oder entwicklungsgeschichtlich in ihrem Status als Vor-
ldufer bedingt sind, rechtfertigen nicht ihren AuschluB aus den Ostrakoden.

In der Ontogenie bestehen einige Besonderheiten zu den echten Ostrakoden,
wie undifferenzierte bzw. nur undeutlich getrennte Hiutungsstadien, die Erh&-
hung der Gestalt wdhrend der Ontogenese und ein friihes Auftreten sexualdimor-
pher Merkmale in der Geh#usemorphologie.
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Einleitung

Die vorliegende Arbeit stellt einen mittelkambrischen archaeocopen Ostrakoden
vor, der durch seine hochdifferenzierte Entwicklung mit Klappen- und Ge-
schlechtsdimorphismus die ganze Gruppe der Archaeocopa noch n#her an die
"echten" postkambrischen Ostrakoden heranriickt. Die hier ausfilhrlich dokumen-
tierte Art wurde von GRONWALL bereits als Beyrichia angelini var. armata
beschrieben. Sie wurde als die bornholmer Varietdt einer aus Schweden bekann-
ten Art eingefithrt (GRONWALL 1902: 163,220). Jedoch war der Name Beyrichia
armata bereits von RICHTER (1863: 672) flir eine Art aus dem thiringischen
Devon vergeben, so da8 GRUNWALLs Name gemd8 Art.57(b) der IRZN (RIDE 1985)
ungliltig ist. Die Varietdt wurde 1929 von GURICH - und danach auch von ULRICH
& BASSLER 1931 - zur Art erhoben und der Gattung Polyphyma zugewiesen, zu der
auch Beyrichia angelini gerechnet wurde. Da es sich bei dem Namen Polyphyma um
ein jlingeres Homonym handelte, fiihrte RUSHTON 1969 den neuen Namen Cyclotron
ein. Die Neubenennung der Gattung Polyphyma war jedoch nicht mit der notwendi-
gen Revision der Typusart verbunden, was der nomenklatorischen Stabilitéit
entgegenwirkte und die Grundlage fiir neue taxonomische Probleme legte. Im
Rahmen der Revision des Treatise on Invertebrate Paleontology, part Q,
Paleozoic Ostracoda wurde die Typusserie des im British Museum of Natural
History befindlichen Cyclotron lapworthi (GROOM, 1902) untersucht. Es handelt
sich dabei ausschlieBlich um auf Gesteinsfldchen liegende, 1isolierte Klappen,
so daB der Dorsalteil nicht eindeutig identifizierbar ist. In den Beschreibun-
gen wird eine einfache dorsale Kommissur angenommen. Die hier beschriebenen
Gehduse von Bidimorpha sind aber durch ein relativ breites Interdorsum
gekennzeichnet und konnen daher nicht mit Sicherheit der Gattung Cyclotron
zugordnet werden.

Die Archaeocopa werden im folgenden auf der Basis neuer Evidenz charakteri-
siert und hinsichtlich ihrer wichtigsten Merkmale mit postkambrischen Ostrako-
den verglichen. Wie von HINZ 1993a dargestellt, kann innerhalb der Archaeoco-
pa eine kontinuierliche Entwicklung beziiglich Gehduseumri8, der proportional
zur Reduktion des Korpers verlduft, lateraler Kompression und VerschluB sowie
der Mineralisierung des Carapaxes und der SchloBbildung beobachtet werden, wie
es bei den Vorldufern der Ostrakoden zu erwarten wire.

Material und Prédparation. - Das Material stammt aus einem mittelkambrischen
Stinkkalkgeschiebe von Gisltvshammar (Schonen). Das Gestein, ein dichter,
schwarzer Stinkkalk, wurde mit 15%iger Essigsdure aufbereitet, und der S&ure-
rickstand ohne weitere Verfahren zur Materialkonzentration oder -reinigung
ausgelesen. Die reiche Mikrofauna besteht auBer dem hier dokumentierten Taxon
aus mindestens zwei weiteren kleinen Ostrakodenarten (Hesslandona sp.n.,
Falites ? sp.n.), Trilobiten, inartikulaten Brachiopoden, Conodonten, Echino-
dermenresten und einigen Problematika. Die Fossilien wurden mit Hilfe von
Leit-Tabs auf REM-Trdger montiert, mit Gold bzw. einer Gold-Palladium-Legie-
rung bedampft und mit einem CamScan-II Gerdt photographiert. Das abgebildete
Material ist im Archiv fiir Geschiebekunde des Geologisch-Paldontologischen
Institutes und Museums der Universit&t Hamburg (AGH) unter den Nummern G120/1-
ff. aufbewahrt.

Systematischer Teil

Ordnung Archaeocopa SYLVESTER-BRADLEY in BENSON et al.,1961
Familie Hesslandonidae MULLER, 1964

Gattung Bidimorpha gen. nov.
Derivatio nominis: Nach dem zweifachen Dimorphismus (Klappen-

und Geschlechtsdimorphismus).
Ty pus ar t: Bidimorpha bidimorpha gen. et sp. nov.
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Die Typusart der oberdevonischen Evlanovia EGOROV, 1959, E. tichonovitchi
EGOROV, 1950, &hnelt Bidimorpha nicht nur in der Entwicklung und Anordnung der
Noden, sondern v.a. auch in der Ausbildung eines kurzen Stachels oder Dorns an
den hinteren Klappen beider Geschlechter (Abb.2, F.1-3). Evlanovia gehdrt
jedoch zu den Kloedenellocopa und stellt somit eine hom8omorphe Form zur
archaeocopen Bidimorpha dar. Ein dhnlicher Dorn ist auch bei der -ebenfalls
oberdevonischen Typusart von Milanovskaja EGOROV 1950, M. bicornis EGOROV,
1950, entwickelt (Abb.2, F.4). Bei den genannten Arten fungierte der ventrale
Fortsatz der linken Klappen wohl als Stopper fiir die gréBeren rechten Klappen.
Eine derartige Funktion ist bei Bidimorpha unwahrscheinlich, da die Klappen
mbglicherweise noch klafften, bzw. die ventralen Randfldchen der beiden
Klappen noch nicht senkrecht aufeinanderstieBen, sondern einen noch ziemlich
spitzen Winkel bildeten. Diese Situation findet sich auch bei weniger hoch
entwickelten ordovizischen Taxa, wie z.B. Pariconchoprimitia SCHALLREUTER,
1980, die ebenfalls keine speziellen VerschluBlskulpturen (= Skulpturen des
Kontaktrandes) ausgebildet hatten.

Vorkomme n: Mittelkambrium Baltoskandiens.

Bidimorpha bidimorpha sp.n.

1902 "Beyrichia" Angelini BARR., var.armata n.var. - GRUNWALL:25,163-164,169,
220; Tf.4, F.27

1918 "Beyrichia" Angelini Barr.var.armata - KRUIZINGA: 61; Tb.

1929 "Beyrichia" angelini BARR. var.armata, n.f.; Polyphyma armata (GRUNWALL)
- GURICH: 43,44; Texttf.2,F.6 (nach GROUNWALL 1929: Tf.4, F.27)

1931 Polyphyma (= Beyrichia) angelini var.armata GRONWALL (1902) - KUMMEROW:
244,256

1931 Polyphyma armata (Gronwall) - ULRICH & BASSLER: 8,11,67-68,121; Tf. 8,
F.31 (= GRONWALL 1902: Tf.4,F.27)

1934 Polyphyma angelini var. armata (Grénwall),1902 - van STRAELEN & SCHMITZ:
197,211, 229,237,245

1934 Beyrichia angelini armata Grdonwall = Polyphyma armata - BASSLER & KEL-
LETT: 185

1969 Cyclotron armatum (Groenwall) - RUSHTON: 216

1973 Cyclotron armatum (GROUNWALL) - SCHRANK: 90

1986a BEYRICHIA ANGELINI ARMATA GROENWALL ,1902 A; BEYRICHIA ? ARMATA (GROEN-
WALL, 1902A)ULRICH&BASS,1931 A; CYCLOTRON ARMATUM (GROENWALL,1902A)RUSH-
TON,1969 A; POLYPHYMA ARMATA (GROENWALL,1902A)ULRICH&BASS,1931 A -
KEMPF: 110,203,604

1986b - dto. - KEMPF: 50,64

1987 - dto. - KEMPF: 120,167,168,523

erivatio nominis: Nach dem zweifachen Dimorphismus (Klappen-
d Geschlechtsdimorphismus).

ol otypus: Heteromorphes Gehduse - Abb.3, F.1.

ocus typicus: Gisldvshammar, Schonen; Geschiebe.

tratum typicum: Stinkkalkgeschiebe (? Paradoxides davidis-Zone).
efinition: Mindestens - 2,44 mm [nach GRUNWALL 1902: 164 - 3,00 mm.
as von GRONWALL (Tf.4, F.27) abgebildete Exempler, eine heteromorphe Klappe,
it nach der angegebenen VergriéBerung 2,42 mm]. Ansonsten wie Gattung.
Material: > 50 Gehduse und isolierte Klappen.

Beschreibun g: Hesslandonider Ostrakod mit prdpletem bis subampletem
Gehduseumrifl; vorderer Cardinalwinkel anndhernd 90c, hinterer Cardinalwinkel
groBer als vorderer Winkel, dadurch Ausbildung eines leichten Ruckwirts-
schwungs. Dorsale Kommissur hesslandonid, mit breitem Interdorsum, dessen
parallele Begrenzungen randlich nur leicht konvergieren. Freier Rand innen
durch eine breite Duplikatur gekennzeichnet, d&uBerlich bei der linken und
rechten Klappe unterschiedlich ausgebildet. Bei der rechten Klappe sehr
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Gehduseoberfldche glatt. Lobation aus 5 deutlichen Noden bestehend: Nj,N3z,N4,
N¢ bilden anndhernd ein Quadrat auf dem stark konvexen vorderen Bereich,
befindet sich in subdorsaler Position im hinteren Bereich der Klappe;

besonderer Ns ist nicht entwickelt. Die Lobation bildet sich jedoch erst
Laufe der Ontogenese aus.
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Abb.6: Ontogenie von Bidimorpha bidimorpha gen. & sp.n. BA: Gestalt (L:H);
WB: Wachstum (L-H-Diagramm).
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Ontogenes e: Dem Lingen-H6hen-Diagramm (Abb.6B) liegen 35 vermessene
Gehduse zugrunde. Unter diesen scheinen mindestens 6 Stadien vertreten zu
sein. Die schlechte Separierung der Stadien kann primdr bedingt sein durch
starke Variation in den Dimensionen, 2z.T. liegt sie mdglicherweise (auch) in
der relativ geringen Stabilitdt der Schale, die flir Verdriickungen besonders
anfillig ist. Verdrickungen sind im untersuchten Material vorhanden, sie sind
aber verhdltnismdBig gering.

Die Gestalt (L:H-Verhdltnis) wird wdhrend der Ontogenese immer héher (Abb.
6A). Die 5 gréBten Gehduse (> 1,90 mm) besitzen eine mdBig hohe bis =ziemlich
lange Gestalt (L:H 1,68 - 1,94, im Durchschnitt 1,81), wihrend die 15 klein-
sten Gehduse (< 1,15 mm) alle lang oder meist sehr lang sind (L:H 2,02 - 2,41,
im Mittel 2,20). (Bezeichnungsweise der Gestalt nach SCHALLREUTER 1967: 631).

Die Erhdhung der Gestalt, d.h. die Abnahme des L:H-Verhdltnisses, wdhrend
der Ontogenese 1ist ungewbhnlich. Bei ordovizischen palaeocopen Ostrakoden
bleibt die Gestalt wdhrend der Ontogenese entweder konstant (z.B. SCHALLREUTER
1973: Abb.16; 1976: Abb.12), oder sie wird immer schlanker (z.B. SCHALLREUTER
1968: Abb.21; 1976: Abb.4; VANNIER 1986: Abb.29,36). Die Erhdhung der Gestalt
steht mbglicherweise mit der phylogenetisch bedingten Verklirzung des Ostrako-
denkdrpers oder der Unterbringung des gesamten K8rpers im Gehduse - und der
damit verbundenen Ausbildung des postpleten Umrisses (Rickwdrtsschwunges)
(HINZ 1993a), d.h. der Erhthung des Hinterendes - in Verbindung.

Morphologisch unterscheiden sich die jiingsten Larven von den griften Exem-
plaren auch durch die schwidchere Lobation. Bei juvenilen Stadien ist nur Nj
deutlich erkennbar, die beiden anderen subdorsalen Noden, N3 und N3, sind kaum
angedeutet, und N4 und Ng¢ sind noch nicht vorhanden (Abb.5). Die Ausbildung
eines Interdorsums, ist schon vom ersten nachgewiesenen Stadium an sichtbar;
dasselbe gilt auch der fir den Klappendimorphismus. Der Geschlechtsdimorphis-
mus prdgt sich bei einer GriéBe von 0,95 mm Ldnge ebenfalls schon sehr friih in
der Gehdusemorphologie aus.

Vorkommen: P. davidis-Zone (Mittelkambrium) von Bornholm (GRUNWALL
1902); Stinkkalkgeschiebe vermutlich gleichen Alters von Rijs, Niederlande
(KRUIZINGA 1918: 61) und Gisldvshammar, Schweden.

Morphologische Merkmale der Archaeocopa

Unter dem Begriff Archaeocopa werden alle kambrischen Ostrakoden wund einige
wenige Nachldufer aus dem Ordovizium verstanden, die sich von den ’echten’
Ostrakoden vor allem durch die Schalensubstanz, den dorsalen Klappenverbund
und - soweit bekannt - in der Weichkdrpermorphologie unterscheiden. Jiingste
Untersuchungen zeigen jedoch, da8 sie den ’echten’ Ostrakoden hinsichtlich
wichtiger Gehdusemerkmale, wie SchloB, Klappen- und Geschlechtsdimorphismus
etc. sehr nahe stehen. Im folgenden werden die relevanten Charakteristika
diskutiert.

Schalensubstanz

Die Schalensubstanz der Archaeocopa wurde beschrieben als "calcareo-corneous"
(ULRICH & BASSLER 1931: 12), kalkig-chitinds, phosphatisch (MULLER 1964: 18;
OPIK 1968: 13) oder ’chitino-calcareous-phosphatic’ (JONES & McKENZIE 1980:
207), ganz untergeordnet auch als kalkig (COPELAND 1986). In den meisten
Fdllen ist jedoch die urspriingliche Schalensubstanz durch diagenetische Pro-
zesse nicht mehr vorhanden oder die Struktur verdndert. Hdufig ist gut
erhaltenes Material sekunddr phosphatisiert (z.B. Australien, China, England,
Schweden), wobei der UmwandlungsprozeB so stark sein kann, da8 Kommissuren
v8llig verschwinden, bzw. eine Kontinuitdt im Lamellenverlauf vorgetduscht
wird, die primdr gar nicht vorhanden war. Vor allem flir die Bewertung des
Dorsalrandes sind derartige Umwandlungen sehr nachteilig.

Hdufig wurden phosphatische Ostrakodengehduse im Zusammenhang mit sekun-
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ddrer Phosphatisierung angetroffen, auch wenn diese nicht alle begleitenden
Faunenelemente erfaft hat, wie dies z.B. auch von der Silifizierung bekannt
ist. Aus diesem Grund wurde sogar die primdre Natur der phosphatischen
Ostrakodencarapaxe angezweifelt (z.B. KOZUR 1974), zumal Chitin oder -eine
chitindhnliche Substanz, wie sie in der Arthropodenkutikula anzutreffen ist,
leicht phosphatisiert wird.

Die Annahme einer hauptsdchlich organischen Natur der Schalensubstanz stiitzt
sich bisher lediglich auf die Beobachtung gewisser Erscheinungsformen. Stark
gerunzelte Gehduseoberfléchen (z.B. HINZ 1991a: Tf.18, F.1), oder das komplet-
te Umlegen der Cardinalpartien (HINZ 1993a: Abb.4D) deuten auf eine nicht bzw.
weniger stark mineralisierte Schale hin (UPIK 1968: 16). Von HUO, CHEN & SHU
1987 wund HUO, SHU & CUI 1991 wurde der Versuch einer Klassifikation auf der
Basis der Schalenzusammensetzung unternommen. Das von ihnen illustrierte Mate-
rial zeigt jedoch die o.g. starken diagenetischen Umwandlungen und ist damit
fur derartige Untersuchungen ungeeignet.

Gehdusearten

Bei den Archaeocopa kommen einklappige Carapaxe, d.h. Gehduse ohne dorsale
Trennung, zweiklappige sowie nach UPIK (1968: 9), MELNIKOVA (in MELNIKOVA &
MAMBETOV 1990, in ABUSHIK, GUSEVA et al. 1990) und SHU 1990 auch als
dreiklappig bezeichnete Gehduse vor. Unter ’'dreiklappig’ verstehen die betref-
fenden Autoren Gehduse mit einem Interdorsum, d.h. das dorsale Zwischenstilick
wird als eigene Klappe angesehen. Da das Interdorsum nicht die Funktion einer
Klappe erfiillt, sondern lediglich eine Zwischenstiick darstellt, das zudem bis
zur Unkenntlichkeit reduziert sein kann (s.u.), wird der Begriff der Dreiklap-
pigkeit abgelehnt. Wie schon in HINZ 1993a dokumentiert, gibt es eine konti-
nuierliche Entwicklung von schildférmigen Gehduseformen zu lateral komprimier-
ten Carapaxen mit oder ohne Umweg {iber ein Interdorsum. Die zunehmende
Mineralisierung flihrte zur dorsalen Trennung der Klappen und Schlofbildung.

Im Gegensatz zu den meisten postkambrischen Ostrakoden sind die Archaeocopa
sehr oft als Gehduse erhalten. Darin drickt sich vermutlich der noch stdrkere,
und damit urspriingliche, dorsale Klappenverbund aus, d.h. die noch nicht so
vollkommen vollzogene Trennung in die beiden Klappen. Die Ausbildung eines
Interdorsums bei den Hesslandoniden kann als ein Experiment der Natur angese-
hen werden, wie es hdufig in diesem Stadium der Evolution vorkommt.

Interdorsum

Dieses urspriinglich von MULLER (1964: 7) als Dorsum und spdter (MULLER 1982:
279) als dorsal bar bezeichnete Element variiert in Breite, den lateralen
Begrenzungslinien, dem Klappenverbund und der Skulptur. Bei der unterkambri-
schen Comleyopsis HINZ,1993 ist es sehr breit und durch stark konvexe Kanten
begrenzt [HINZ 1987: Taf.11(3), F.15; 1993a: Abb.4E-F]. Mittelkambrische Taxa
(z.B. Tubupestis HINZ & JONES 1992; Semillia HINZ 1992; Bidimorpha u.a.)
zeigen mdBig breite Interdorsa mit leicht konvexen lateralen Begrenzungen. Im
Oberkambrium sind die Interdorsa parallel begrenzt und deutlich schmaler. Sie
kdnnen in der Breite bis zur Unkenntlichkeit reduziert sein.

Hdufig setzt sich das Interdorsum randlich in Acroidalstacheln fort. Die
Oberfldche des Interdorsums ist i.d.R. glatt; eine Skulptur wie auf den
lateralen Gehdusefllichen ist bisher nur von Tubupestis bekannt. Mit den beiden
Klappen ist das Interdorsum entweder fest verbunden und nur durch Bruchkanten
abgesondert, oder es ist schon deutlich von den Klappen abgetrennt unter der
Bildung von nullidonten Schléssern (McKENZIE et al. 1983: Abb.1B). Besonders
bei Taxa mit sehr breiten, lateral konvexen Interdorsa ist von einem festen
Verbund mit beiden Klappen auszugehen, da scharnierartige Bewegungen der
Klappen eine starke dorsale Deformation bewirkt hdtten.
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Clausalskulpturen

Unter Clausalskulpturen versteht man sowohl die dorsalen Kontaktmechanismen
(SchloB) als auch diejenigen des freien Randes (VerschluB).

VerschluB

Auch bei den kambrischen Ostrakoden war das Bestreben, die Klappen am
Ventralrand zu schlieBlen eine generelle Entwicklungstendenz. Vermutlich um
diesen Zustand leicher erreichen zu kénnen, bildete sich bei bestimmten
Formen, den Hesslandonidae, dorsal das Interdorsum heraus. Bei anderen kambri-
schen Formen scheint das SchlieBen ohne den Umweg {iiber ein Interdorsum
erreicht worden zu sein (HINZ 1993a: Abb.2).

Solange die Klappen noch klafften, waren VerschluBskulpturen (= Kontakt-
randskulpturen) noch nicht erforderlich. Erst mit dem Bestreben, den Klappen-
verbund auch ventral bei geschlossenem Gehduse so effektiv wie méglich zu
gestalten, bildeten sich derartige Skulpturen heraus. Obwohl nicht so diffe-
renziert wie die SchloBbildungen, haben sich auch bei den postkambrischen
Ostrakoden verschiedene Formen entwickelt, wie z.B. die sich ideal erginzenden
Kontaktleisten und -furchen bei den Hollinomorpha (MARTINSSON 1962: Abb.20;
SCHALLREUTER 1973: Abb. 19). Die Podocopa haben Randleisten (= Saum) als Teil
und Fortsetzung der primdren Innenlamelle ausgebildet. Ihr Verschlu8 kann
nicht ohne weiteres mit o.g. VerschluBformen homologisiert werden. Bei einigen
Formen mit ungleich groBen Klappen haben sich Kontaktrandskulpturen ausgebil-
det, um ein zu starkes Ubergreifen der griéBeren Klappe zu verhindern (wie z.B.
die Stopper bei den primitiven Metacopa oder bestimmten Leperditiocopa).

Bei den Archaeocopa gibt es primdr klaffende Formen, d.h. Gehduse, deren
Klappen zu keiner Zeit Kontakt miteinander entlang des freien Randes hatten.
Dazu z&hlen insbesondere die sehr urtlimlichen Vertreter, bei denen der Carapax
noch mehr oder weniger schildartig ausgebildet war, aber auch hesslandonide
Formen mit einem breiten und lateral stark konvexen Interdorsum, wie z.B.
Comleyopsis HINZ (1993a). Das vollstdndige SchlieBen eines solchen Geh#uses
wirde rein mechanisch zu einer zentralen Eindrickung des Interdorsums flihren,
die um so stdrker ist, je breiter und konvexer das Interdorsum angelegt ist.

Der einfachste VerschluB besteht aus einem einfachen Aneinanderlegen beider
Klappen. Dies ist hdufig bei kambrischen Ostrakoden zu beobachten. Ein solcher
VerschluB findet sich auch noch bei einfachen ordovizischen Formen
(Pariconchoprimitia SCHALLREUTER,1980). Bestimmte Archaeocopa, z.B. Aristaluta
gutta UOPIK,1961 erreichen einen Kontakt zwischen beiden Klappen entlang des
groBten Teils des freien Randes, hinten ist jedoch noch eine Uffnung flir den
Austritt des noch unvollstdndig reduzierten Abdomens vorhanden.

Spezielle VerschluBskulpturen konnten bei den Archaeocopa noch nicht nachge-
wiesen werden. Die Klappen stoBen - wenn iiberhaupt - einfach aneinander, oder
greifen partiell locker iibereinander (Vestrogothia; MULLER 1964: Tf. 2, F.B8a-
b). Eine VergridBerung des Kontaktrandes wird bei manchen Archaeocopa dadurch
erreicht, daB die Duplikatur einen Winkel von ca. 60° - 90° mit der AuBenwand
der Klappe bildet (MULLER 1979: Abb.7B). Unter einem anderen Aspekt hat auch
SHU (1990: 25, F.15) einige Moglichkeiten des Verlaufs der Duplikatur schema-
tisch dargestellt. In den Fdllen, wo die Duplikatur mehr oder weniger eng an
die Gehdusewand geschmiegt ist, kann sie nicht zur Verbreiterung des Kontakt-
randes beitragen.

Bei Bidimorpha bidimorpha treten auf der Duplikatur einer isolierten rechten
Klappe, die daher weder dem tecno-, noch dem heteromorphen Geschlecht zugeord-
net werden kann, im zentralen Bereich, nahe der AuBenkante, zwei Reihen
alternierend angeordneter Zdhnchen auf (Abb.3, F.3). Ob es sich dabei um
VerschluBskulpturen handelt oder mbglicherweise um eine geschlechtsgebundene
Skulptur (kopulatorische Funktion ?), konnte an Hand des vorliegenden Materi-
als noch nicht iiberpriift werden. Eine dhnliche Reihe von Kndtchen beobachtete
bereits MULLER (1964: 24; Tf.1, F.10b) bei Hesslandona n.sp.a.
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SchloB

Als SchloB bezeichnet man den Teil der Klappe, der beim Uffnen des Gehduses
mit der Gegenklappe in Kontakt bleibt oder gerdt. Eine Dauerverbindung ist nur
im Bereich des Ligamentrandes vorhanden, wobei das Ligament aus der inneren
Chitinlage der Schalenlamellen hervorgeht. Das Schlo8 hat nicht nur die
Aufgabe, die Klappen auch bei getffnetem Gehduse dorsal zusammenzuhalten,
sondern auch Scharnierbewegungen zu erméglichen. Die Ausbildung eines Schlos-
ses ist bei einem mineralisierten Gehduse unerldBlich und tritt schon zu einem
sehr frithen Zeitpunkt im Mittelkambrium auf (JONES & McKENZIE 1980: 213).

Wdhrend sich bei den postkambrischen Ostrakoden diverse Formen des Schlosses
herausgebildet haben, findet man innerhalb der Archaeocopa Formen ohne
jegliche dorsale Unterbrechung, {iber Vertreter mit einem oder zwei dorsalen
Knicken bis hin 2zu solchen mit einem wohl definierten SchloB. Bei den
Archaeocopa {liberwiegen allerdings bei vollstdndig getrennten Klappen sog.
nullidonte Schldsser, bei denen beide Klappen bzw. Klappe und Interdorsum
lediglich aneinanderstoBen (z.B. McKENZIE et al. 1983: Abb.1B).

Acroidalstacheln

Der Begriff Acroidalstacheln wurde von MARTINSSON (1962: 77) eingefiihrt.
Grundsdtzlich handelt es sich dabei um cardinale Fortsdtze, die vorn und
hinten, oder auch nur an einem Ende ausgebildet sein koénnen. Urspriinglich
(MARTINSSON 1956: AbbL.3) wurden sie als larvales Charakteristikum gedeutet.
Spater beobachtete MARTINSSON (1962:77) diese bei Palaeocopa weit verbreiteten
Skulpturen jedoch ebenfalls an adulten Gehdusen.

Acroidalfortsdtze kommen auch bei archaeocopen Ostrakoden vor, und das mit
Comleyopsis (HINZ 1993a: Abb.4E-F) bereits im Unterkambrium. Dies ist ein sehr
urtiimlicher Hesslandonide, der vermutlich das Gehduse noch nicht volltadndig
schlieBen konnte. Bei mittelkambrischen Vertretern, wie z.B. Ulopsis (HINZ
1991a: Tf.18,70: F.1-3), Tubupestis (HINZ & JONES 1992: Tf.19,10, F.1-2;
Tf.19,12, F.1-3) und Bidimorpha (z.B. Abb.4, F.3) sind die Acroidalstacheln
nicht an einer oder beiden Klappen ausgebildet, sondern sie liegen an den
Enden des Interdorsums, d.h. sie sind Teile des Interdorsums. Sie treten nicht
nur an Arten mit durchweg parallelen Begrenzungskanten auf, wie z.B. Hesslan-
dona (McKENZIE et al.1983: Abb.1A), sondern auch an Formen mit gebogenen
Kanten. Wie HINZ 1993a an einem Modell zeigen konnte, fiihrt bei diesen Formen
das Konvergieren der Begrenzungskanten and den Enden beim SchlieBen der
Klappen zu einem Aufrichten der Cardinalecken. Durch den festen Verbund
zwischen Klappe und Interdorsum wird damit auch die Klappe randlich heraufge-
zogen und bildet Acroidaldornen. Obwohl diese durch die Begrenzungskante des
Interdorsum deutlich von den Acroidalstacheln (= Cardinalstacheln) getrennt
sind, missen sie doch als eine Einheit aufgefaBt werden. Die Darstellung bei
MULLER & WALOSSEK 1985:Abb.5g driickt diese Beziehungen nicht ganz korrekt aus.

Acroidalfortsitze treten bei postkambrischen Ostrakoden hdufig nur an einer,
oft der groBeren, Klappe auf. Da es sich bei den Archaeocopa fast ausschlieB-
lich um gleichklappige Gehduse handelt, und die Stacheln Teile des Interdor-
sums sind, koénnen sie bei diesen nicht einer bestimmten Klappe zugeordnet
werden. Durch Verschmelzen des Interdorsums mit einer der beiden Klappen
kénnten sich jedoch in dieser Beziehung ungleichklappige Gehduse entwickelt
haben (MULLER 1964: 7) und somit Beziehungen 2zu solchen postkambrischen
Ostrakoden anzeigen, bei denen nur eine Klappe Acoridalstacheln tragt.

Auch bei Phaseolella dimorpha (ZHANG 1987: 17, Abb.12N) [= Dabashanella d.;
HUO, SHU & CUI 1991: 179], die als einklappig, d.h. ohne dorsale Trennung der
Klappen, beschrieben wurde, treten Acroidalstacheln auf. Wie bei Schallreute-
rina HINZ,1993b handelt es sich hier um einfache Dorsalfortsdtze. Diese
Acroidalstacheln wurden phylogenetisch offensichtlich vor der Ausbildung eines
Interdorsum entwickelt. Acroidalfortsdtze scheinen sich also auf verschiedenen
Wegen gebildet zu haben und stellen daher wahrscheinlich ein polyphyletisches
bzw. konvergentes Merkmal dar.
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Duplikatur

Bei Bidimorpha ist, wie bei einer Reihe anderer archaeocoper Ostrakoden, innen
entlang des freien Randes eine Skulptur zu beobachten (Abb.3, F.3; AbDL.S,
F.2V), die MULLER (1964: 7) als Umschlag bezeichnete. Der Umschlag geht bei
den Archaeocopa durch allmdhliches Umbiegen oder scharfes Umknicken am freien
Rand aus der AuBenlamelle hervor. Morphologisch und funktional &hnelt der
Umschlag der verkalkten Innenlamelle echter Ostrakoden, die eine zus#dtzliche
Stabilitdt des Gehduses bewirkt (HARTMANN 1966: 65).

Nach HARTMANN (l.c.) kann die verkalkte Innenlamelle sich entweder durch
"tatsdchliche Verkalkung" der sonst hdutigen Innenlamelle bilden, oder aber
auch durch Umschlagen der AuBenlamelle, die dann "zum peripheren Abschnitt der
Innenlamelle" wird. Die verkalkten Teile der Innenlamelle mlissen somit nicht
identisch sein. Sie brauchen noch "nicht einmal an einer Schale homolog" zu
sein, "da ein Umschlagen der AuBlenlamelle und damit eine Einwdrtsverlagerung
des Saumes", der "Grenze zwischen der wirklichen Innenlamelle und dem umge-
schlagenen Teil der AuBenlamelle", "hdufig nur an den Vorder- und Hinterrin-
dern, nicht am Ventralrand erfolgt".

Da bei den fossilen Formen fast immer nur der verkalkte Teil der Innenlamel-
le erhalten ist, wird bei ihnen im allgemeinen dieser Teil unter dem Begriff
Innenlamelle verstanden. Wegen der erwdahnten Schwierigkeit der Homologisierung
der umgeschlagenen Teile der AuBenlamelle (Umschlag) und der verkalkten Teile
der Innenlamelle (Innenlamelle s.str.), wird hier vorgeschlagen, den neutralen
Begriff Duplikatur zu benutzen, der auch schon in der englischsprachigen
Literatur Anwendung gefunden hat (duplicature, doublure).

Trotz besonderer, bei postkambrischen Ostrakoden unbekannten Erscheinungs-
formen der Duplikatur, z.B. die Bildung von abgeschlossenen Pseudovestibula
sensu MULLER 1964: 6, wie sie bei Bidimorpha auftreten (Abb.3, F.3), gibt es
auch hier Ahnlichkeiten mit ’echten’ Ostrakoden: gemeinsam ist den Archaeocopa
und den echten Ostrakoden, daB sich die Duplikatur bzw. die verkalkte
Innenlamelle in die hdutige Innenlamelle fortsetzt. Phosphatisierte Formen mit
erhaltenen Integument (MULLER 1982: Tf.3, F.la; HINZ 1987: Tf.3, F.9) dhneln
in dieser Hinsicht sehr stark phosphatisierten 'echten’ Ostrakoden (z.B.
Pattersoncypris micropapillosa BATE & ROBINSON 1978: F.1). Schon ADAMCZAK 1965
wies darauf hin, daB diese Skulptur "...extends directly into the inner
lamella...", und "There are indeed no differences between them..." (o.c.: 33).
Es ist sehr wahrscheinlich, daB die Duplikatur dem Umschlag der echten Ostra-
koden entspricht. Danach hdtten die Archaeocopa - wie die Beyrichiocopa und
Leperditiocopa - keine mineralisierte Innenlamelle.

HUO, SHU & CUI 1991 benutzen die Duplikatur als klassifikatorisches Merkmal.
Sie differenzieren zwischen einem isostrukturellen (einheitlichen) Typus, dar-
gestellt durch die Gattung Hesslandona, und einem doppelstrukturellen (unein-
heitlichen) Typus, reprasentiert durch die Gattung Dabashanella. Diese struk-
turelle Differenzierung konnte nicht nachvollzogen werden, v.a., da die abge-
bildeten Sticke deutlich diagenetische Umwandlung zeigen (z.B.: Tf.15, F.7b).

Klappendimorphismus

Als Klappendimorphismus werden nicht die unterschiedliche GriB8e der Klappen
und die naturbedingte, verschiedene Ausbildung der Clausalskulpturen verstan-
den, sondern nur die Skulpturierung der Klappenoberfldchen.

Meist sind die Klappen bei den Archaeocopa t symmetrisch aufgebaut. Nur bei
Vestrogothia spinata beschreibt MULLER (1964: 30-31; Tf.2, F.8a-b) bei angeb-
lichen Weibchen einen groBen Ventralstachel an den linken Klappen. Bei den
Mdnnchen fehlt ein solcher. Bei Bidimorpha tritt beim tecnomorphen Geschlecht,
ebenfalls an der linken Klappe, ein groBer Ventralstachel auf. Das heteromor-
phe Geschlecht zeigt in gleicher Position zwei etwas kilrzere, aber ungleiche
Stacheln. Die rechte Klappe ist bei Bidimorpha v©llig unbestachelt, bei
Vestrogothia trigt sie, wie die linke Klappe, einen Lateralstachel.
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Geschlechtsdimorphismus

Ostrakoden sind stets geschlechtsdimorph. Primdre Geschlechtsmerkmale sind nur
in seltenen F&llen erhalten; hdufiger 4duBern sich dagegen sekundire
Geschlechtsmerkmale im Bau des Gehduses.

Die unterschiedliche Ausbildung mit bzw. ohne Ventralstachel bei Vestrogo-
thia spinata wurde von MULLER als Geschlechtsdimorphismus gedeutet (o.c.: 15-
16). Bei dieser Art, der einzigen, bei der er derartigen Dimorphismus
nachweisen konnte, fehlt der Ventralstachel bei den frihen und einigen
gréBeren Stadien (> 0,7 mm). Die Formen mit dem groB8en Ventralstachel
betrachtet er als die Weibchen.

Bei Bidimorpha kommen ebenfalls Formen mit einem groB8en Ventralstachel vor.
Beim anderen Geschlecht treten zwei, meist etwas kiirzere Stacheln auf, wund
zwar sowohl bei den Larven, als auch bei den gréBten Gehdusen (? adult). Im
vorliegenden Material weisen 7 Gehduse (GréBe 0,90 - 2,44 mm) zwei Stacheln,
28 Gehduse (GrtBe 0,68 - 2,15 mm) einen Stachel auf. Letztere werden als die
Tecnomorpha betrachtet. Welches Geschlecht die Heteromorphen reprdsentieren,
ist ungewiB. Heteromorph koénnen sowohl die Weibchen als auch die Minnchen
sein. Bei den meisten Palaeocopen sind i.d.R. die Weibchen heteromorph, bei
Cyprideis sind es die Midnnchen (z.B. SANDBERG 1964: Abb. 22,28,30). Fir die
hier beschriebene Art werden jedoch - im Gegensatz zu MULLER, aber mit
entsprechendem Vorbehalt - die zweistacheligen Formen als Weibchen angesehen
und die einstacheligen adulten (und mglicherweise prdadulten) Tecnomorpha
als die Midnnchen. Danach kénnte es sich auch bei den von MULLER 1964 als
Weibchen von Vestrogothia spinata gedeuteten Exemplaren um die M&nnchen
handeln, widhrend bei den Weibchen die kiirzeren Ventralstacheln bis =zur
Unkenntlichkeit reduziert sind.

Geschlechtsdimorphismus bei kambrischen Ostrakoden wurde auch bei Kunmin-
gelloides bulbosus (SHU 1990: 75; Abb.14) und Phaseolella dimorpha (ZHANG
1987) beschrieben. Der Geschlechtsdimorphismus beschrdnkt sich hier vor allem
auf die Gestalt: Das eine Geschlecht ist schlanker als das andere. Das
publizierte L/H-Diagramm (o.c.: Abb.4) zeigt schon ab einer Gehduseldnge von
0,4 mm eine Aufspaltung in beide Geschlechter, und auch im kleinsten Bereich
(0,2 - 0,4 mm) werden schon die beiden Geschlechter unterschieden. Eine SO
frihontogenetische Trennung der Geschlechter ist ungewdhnlich, so daB es eher
so aussieht, als wlirden hier zwei verschiedene Taxa vorliegen. ZHANG (o.c.:4-
6) erwdhnt diese Denkmdglichkeit, legt sich aber auf die Interpretation als
Geschlechtsdimorphismus fest. Zu bemerken bleibt noch, daB sein untersuchtes
Material zwar aus demselben Horizont, nicht aber aus einer Probe stammt.

Im vorliegenden Material von B. bidimorpha sind die drei gr&Bten heteromor-
phen Gehduse im Durchschnitt etwas héher (L:H 1,82; 1,78 - 1,88) als die drei
grogten tecnomorphen Gehduse (1,88; 1,68 - 2,03). Mdglicherweise drickt sich
bei dieser Art der Dimorphismus auch in der Gestalt aus, das Material ist
jedoch noch zu unzureichend, um definitive Aussagen zu gestatten.

Das frihe Auftreten von Geschlechtsdimorphismus wdhrend der Ontogenese
scheint eine Besonderheit der kambrischen Ostrakoden zu sein. Bei den jlingeren
Ostrakoden tritt der in der Schale sichtbare Dimorphismus i.d.R. erst im
adulten Stadium auf (JAANUSSON 1957: 209; MARTINSSON 1962: 84). Prdadulter
Dimorphismus wurde in den vergangenen Jahren bei einer Reihe von Ostrakoden
beschrieben (z.B. GUBER 1971), allerdings nur wenige Félle von fertilem
prdadulten Dimorphismus. SCHALLREUTER 1976 beobachtete prdadulten Geschlechts-
dimorphismus bei der ordovizischen palaeocopen Tetrada memorabilis im dritt-
letzten Stadium. WHATLEY & STEPHENS 1977 beschrieben "precocious sexual dimor-
phism" bei jurassischen Podocopen schon ab dem viertletzten Larvenstadium,
Weibchen schon ab dem flinfletzten Stadium (o.c.: Tb.4).

Ontogenese

Die Ontogenese postkambrischer Ostrakoden ist recht detailliert erforscht. 1In
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der Regel entwickeln sie sich liber 9 Hiutungsstadien. Dies ist zumindest schon
ab dem Silur (MARTINSSON 1962: Abb.22) dokumentiert. In Ausnahmefdllen sind
nur 6 bzw. maximal 15 Stadien vorhanden. Uber die Ontogenese archaeocoper
Ostrakoden ist bisher nur sehr wenig bekannt. MULLER (1964: 13-15) beobachtete
bei Falites fala 15 Stadien; deren GriéBe nach MULLER relativ konstant sein
soll. Er illustrierte fir diese Art eine "ontogenetische Reihe" in Form
ineinandergeschachtelter Umrisse. 1In dieser Darstellung ist keine logarith-
mische Zunahme der Dimensionen, d.h. kein konstanter Wachstumsfaktor - wie er
normalerweise bei Ostrakoden auftritt - zu erkennen.

Mit Hipponicharion loculatum erstellte ANDRES (1969: Abb.9) erstmals fur
kambrische Ostrakoden auf der Basis von > 80 Exemplaren ein L/H-Diagramm. Eine
Trennung einzelner Stadien ist nicht ersichtlich. JONES & McKENZIE publizier-
ten 1980 ein L/H-Diagramm der mittelkambrischen australischen Art Zepaera rete
an Hand von 50 Exemplaren und unterschieden 6 ungefihre Wachstumsstadien. Fir
das gleichaltrige Monasterium opiki nahm FLEMING 1973 5 Stadien, JONES &
McKENZIE 1980 an Hand von > 300 Exemplaren jedoch 8-9 Stadien an. Monasterium
opiki wurde von HINZ 1992b detailliert untersucht. Die statistische Auswertung
der meist als Gehduse vorliegenden Exemplare einer Probe zeigte eine Wach-
stumsspanne von 0.28 mm bis > 2,1 mm Linge. Eine deutliche Abgrenzung zwischen
den einzelnen Stadien ist nicht erkennbar. Die Ursache kann primdrer Art sein,
d.h. es gab noch keine gut getrennten Stadien, oder sekunddrer Art, z.B. durch
vermischte Populationen. Letzteres ist besonders bei Ablagerungen mit geringer
Sedimentationsrate zu beachten und wurde von SCHALLREUTER beim Sularpschiefer
beobachtet (pers.Mitt.).

Weitere statistische Untersuchungen zur Ontogenie archaeocoper Ostrakoden
finden sich in der chinesisch-sprachigen Literatur, z.B. flir Kunmingelloides
bulbosus (SHU 1990b: Abb.14), Houlongdongella xichuanensis (ZHANG 1987: Abb.
7), Qingquanella hubeiensis (CUI et al. 1987: Abb.1; HUO, SHU & CUI 1991: Abb.
4-3), Beyrichona longquanxiensis (o.c.: Abb.4-6) oder Dabashanella retroswinga
(o.c.: Abb.4-7). Bei der Art D. dimorpha unterscheidet ZHANG (1987: Abb.4) o +
o Carapaxe (s.o.). All den genannten Beispielen (auBer dem erstgenannten) ist
ebenfalls die undeutliche Trennung der einzelnen Wachstumsstadien gemeinsam.

Zur Systematik der Archaeocopa

Die Taxonomie der kambrischen Ostrakoden ist noch stark im FluB8 und weit von
nomenklatorischer Stabilit&t entfernt. Die Bewertung der einzelnen Merkmale
fir die Taxonomie ist gegenwdartig noch sehr kontrovers, da zu wenig Taxa aus
stratigraphisch unterschiedlichen Horizonten bekannt sind, um an Hand phyloge-
netischer Trends die Bedeutung der einzelnen Merkmale zu erkennen. Erste
Ansitze zur Losung dieses Problems finden sich bei HINZ (1991b, 1993a).

Taxa der Ordnungskategorie

Phosphatische Ostrakoden aus dem Oberkambrium von Schweden wurden erstmals von
MULLER, 1964 ausfihrlich beschrieben. Fur sie errichtete er die selbstdndige
Unterordnung Phosphatocopina innerhalb der Ordnung Bradoriida. Als wesentliche
Unterschiede zu der Nominatunterordnung (Bradoriina) filhrt er (S.17-18) an:

- Schalensubstanz (B.: kalkig-chitindés, P.: apatitisch)

- Innenlamelle (fehlend bei den B., vorhanden bei den P.)

- Sexualdimorphismus (B.: nicht, P.: bei einer Art nachgewiesen).
AuBerdem nennt er das "doppelte Schlo8 mit Dorsum" als ein nur bei den
Phosphatocopina z.T. auftretendes Merkmal (S.19).

Nachdem bereits OUPIK (1968: 9) die Phosphatocopina zur Ordnung erhoben
hatte, errichtete MULLER (1982: 278) die Ordnung Phosphatocopida nov. Er
stellte sie als gleichrangig neben die Ordnung Bradoriida innerhalb der
Unterklasse Ostracoda. Bei den Phosphatocopida unterschied er die beiden neuen
Unterordnungen Hesslandonina nov. und Vestrogothiina nov. Diese Einteilung
wird auch von McKENZIE et al. 1983 iibernommen.
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Bereits 1974 hatte KOZUR die Selbstdndigkeit der Phosphatocopina angezwei-~
felt und die Ordnung als Synonym der Bradoriina eingezogen. Die Hesslandonidae
wurden in Anlehnung an ADAMCZAK 1965 aus der Gruppe der Ostrakoden herausge-
nommen. Auch HINZ (1991: 233) lehnt die Unterteilung in Phosphatocopina und
Bradoriina (bzw. -ida) auf der Basis der von MULLER 1964 angegebenen Merkmale
ab. Sie verwendet flir diese Gruppe den von SYLVESTER-BRADLEY, 1961 einflihrten
Namen Archaeocopida. Mit der Verwendung des neutralen Terminus Archaeocopa
folgt sie anderen Autoren, die ebenfalls Nominatunterordnungen vermieden [z.B.
GRUNDEL 1967 (innerhalb der Podocopida, nicht Platycopida), HENNINGSMOEN 1965,
SCHALLREUTER 1973: 66, MULLER 1982], bzw. neutrale Endungen bevorzugten
(MARTINSSON 1962: 127; SCHALLREUTER 1980: 3).

Von HINZ (l.c.) wird auch die Trennung der beiden Unterordnungen Hesslandon-
ina und Vestrogothiina auf der Basis von Vorhandensein oder Fehlen eines
Interdorsums angezweifelt. Das Interdorsum der Hesslandoniden war zwar nur in
wenigen Fdllen AnlaB zum Ausschlufl der Gruppe aus den Ostrakoden (s.o.),
zumindest aber Grund genug flr eine ziemlich hochrangige Abtrennung (als
Familie, Unterordnung oder sogar eigene Ordnung). Auch WALOSSEK (in BOXSHALL
1992: 336) unterscheidet "two groups of taxa, one characterized by single
hinge lines, the other by double lines".

Sowohl morphologische als auch phylogenetische Untersuchungen belegen, daB
eine Trennung der Gattungen Hesslandona (mit Interdorsum) und Vestrogothia
(einfache dorsale Kommissur) nicht einmal auf der Familienebene méglich ist.
An einem Gehduse von Vestrogothia des Originalmaterials von MULLER 1964 ist
ein sehr schmales Interdorsum vorhanden, was bei 1isolierten Klappen kaum
auffallen diurfte. Dieser morphologische Befund im Verein mit dem von HINZ
1993a aufgezeigten Trend hinsichtlich der Entwicklung des Interdorsums von
breiten, lateral konvexen Fromen im Unterkambrium zu schmalen, parallelbe-
grenzten Skulpturen bzw. deren Verschmelzung im Oberkambrium belegt, daB8 die
Vestrogothiidae KOZUR,1974 (nicht MULLER,1982) als ein Synonym der Hesslando-
nidae betrachtet werden miissen. Da das gleiche auch flir die entsprechenden Un-
terordnungen bzw. Ordnungen gilt, k8nnen z.Z. innerhalb der Archaeocopa keine
Taxa innerhalb der Ordnungskategorie unterschieden werden. - Die Unterteilung
in Abdomida und Lipabdomida (SHU 1990) wurde bereits von HINZ 1993a verworfen.

Systematische Stellung der Archaeocopa

Die sich bisher mit der hoheren Systematik befassenden Arbeiten gingen noch
von den beiden Gruppen Bradoriida und Phosphatocopida aus. Die Bradoriida
werden von HOU et al. 1991 als Crustaceomorpha (= Pan-Crustacea LAUTERBACH
1989) betrachtet, eine phylogenetische Einheit, die sowohl die Stamm- als auch
die Kronengruppe der Crustacea umfaBt. Die Phosphatocopida werden mindestens
als Pan-Crustacea, wenn nicht sogar als echte Crustacea eingestuft. Auch
WALOSSEK & MULLER 1991 favorisierten eine enge Beziehung zur Kronengruppe der
Crustacea, hoben aber die reduzierte erste Antenne und die wundifferenzierten
nachmandibularen Beine als untypisch flir die Kronengruppe hervor. Dieser
Befund flihrte 1992 auch zum Beschlu8, die Phosphatocopida aus den Maxillopoda
auszuschlieflen (BOXSHALL 1992: 336). Das urspriinglich von DAHL 1956 erarbeite-
te Konzept flir die Maxillopoda schloB die Ostrakoden aus (o.c.: 335). Da nicht
eindeutig gekldrt ist, ob die Ostrakoden {berhaupt 2zu den Maxillopoden
gerechnet werden k8nnen (l.c: 336), ist der AusschluB8 der Phosphatocopida aus
den Maxillopoda fiir die Beziehung der Archaeocopa zu den Ostrakoden vermutlich
nur von untergeordneter Bedeutung.

Die {iberwiegende Zahl der Autoren hdlt die Archaeocopa flr Ostrakoden s.l.
(SYLVESTER-BRADLEY in BENSON et al.1961, MULLER 1964,1979,1982; ANDRES 1969;
KOZUR 1974; JONES & McKENZIE 1980 u.a.). Einige Bearbeiter haben sich jedoch
gegen eine solche Zuweisung ausgesprochen (z.B. HOLM 1893; KUMMEROW 1931; OPIK
1968:1; LANDING 1980: 758). Auf Grund von Material mit erhaltenen GliedmaBen
bekrdftigte MULLER 1979 seine bereits 1964 vorgenommene Einstufung der Phos-
phatocopina in die Ostracoda. Allerdings hdlt er es filr unwahrscheinlich, da8
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sie die direkten Vorfahren der spdteren Ordnungen sind, worin ihm die Autorin
voll zustimmt. Neuerdings 188t jedoch nach MULLER & WALOSSEK (1991: 283) die
Weichteilmorphologie der sog. Phosphatocopina "ihre Zuordnung zu dieser Krebs-
gruppe immer fraglicher erscheinen". Eine Losung der Problems wird von der
ebendort und an anderen Stellen (WALOSSEK & MULLER 1992: 309; BOXSHALL 1992:
336) angekiindigten monographischen Bearbeitung bzw. Revision des bereits von
MULLER publizierten Orsten-Materials erwartet.

MULLER & WALOSSEK (l.c.) hatten bereits konstatiert, daB die Phosphatocopen
aus dem Oberkambrium von Schweden "...z.B. stark reduzierte erste Antennen und
undifferenzierte nachmandibulare Beine ..." haben. Diese Tatsache kénnte aber
lediglich darauf hindeuten, dafl die Organismen mdglicherweise einen speziellen
Seitenast in der Entwicklung der Ostrakoden im Kambrium darstellen. Ein
AusschluB aus den Ostrakoden s.l. scheint damit nicht gerechtfertigt zu sein.
Von anderen archaeocopen Ostrakoden sind die Extremitdten weitgehend unbe-
kannt, nur aus Australien sind einige wenige isolierte Reste gefunden worden
(WALOSSEK et al. 1993). Auch von den Palaeocopa und Leperditiocopa, die den
Archaecopa von allen postkambrischen Ostrakoden am ndchsten stehen, sind die
Extremitdten gdnzlich unbekannt. Abgesehen von Okologisch-adaptiven Verdn-
derungen, kann man wahrscheinlich von einem vergleichbaren Bauplan ausgehen.

Solange nicht bewiesen werden kann, daB8 die Archaeocopa mit einer anderen
Gruppe ndher verwandt sind als mit den Ostracoda, sollten sie in der Unter-
klasse integriert bleiben. Sollte sich jedoch die Vermutung von MULLER &
WALOSSEK bestdtigen, daB die Archaeocopa nicht ndher mit den Ostrakoden
verwandt sind, d.h., daB sei keine gemeinsamen Vorfahren hatten, mii8te es sich
um erstaunliche Konvergenzen handeln.

D a n k: Mein herzlicher Dank gebiihrt Herrn Prof.Dr.G.HARTMANN, Hamburg, flr
seine wertvollen Hinweise bezliglich rezenter Ostrakoden und der systematischen
Einordnung der Archaeocopa, sowie meinem Mann, Dr.R.SCHALLREUTER, der mich bei
Vergleichen mit postkambrischen Ostrakoden unterstiitzte. Dr.David J.SIVETER,
Leicester, libernahm freundlicherweise die Korrektur des englischen Abstraktes.
Die Arbeit wurde mit dankenswerter Unterstiitzung durch die Deutsche For-
schungsgemeinschaft angefertigt.
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