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Zusammenfassung

Das Vorkommen von Pycnodonten in 
der Unterkreide Norddeutschlands besteht 
überwiegend aus isolierten Zähnen und 
Bezahnungen, der Nachweis erstreckt sich 
aber über eine breite Vielfalt verschiedener 
Faziesräume.

Die Pycnodonten-Faunen des Oberjuras 
und der Unterkreide Norddeutschlands 
zeigen stark wechselnde Muster in Häufigkeit 
des Materials und taxonomischer Diversität. 
Ein Diversitätsmaximum wird im Unterkimme-
ridgium erreicht, gefolgt von einem starken 
Abfall im Tithonium. Eine geringe Anzahl an 
Taxa trat im Niedersächsischen Becken wäh-
rend des lagunär-limnischen Intervalls des 
Berriasiums auf. Die Valanginium-Transgressi-
on stellte nicht die Diversität des Juras wieder 
her. Die Pycnodonten-Fauna bleibt auf wenig 
diverse, seltene Nachweise, vor allem von Gy-
rodontiden, beschränkt. Nicht-gyrodontide 
Taxa (u. a. Gregoriopycnodus? sp., Polygyrodus? 
sp.), treten gelegentlich in küstennahen 
Flachwasserregionen auf, besonders während 
transgressiver Phasen (Hauterivium-Barremi-
um). Verfügbarkeit und Diversität potenzieller 
Habitate werden als wesentliche steuernde 
Faktoren für die Häufigkeit und Vielfalt der 
Pycnodonten vermutet.

Ein Vergleich zahlreicher Taxa zeigt, dass 
die Anordnung der Abrasionfacetten auf den 
Zähnen der Primärreihe des Präarticulares – in 
Kombination mit anderen morphologischen 
Merkmalen – ein begrenztes aber nützliches 
taxonomisches Signal bietet. Merkmals-
kombinationen der Bezahnung werden hier 
herangezogen um eine Reihe von Taxa aus 
der nicht-marinen Unterkreide von England 
und Deutschland, die bisher zur Gattung 
„Coelodus“ gestellt wurden, der Gattung Tur-
bomesodon zuzuweisen. Dieser Artenkomplex 
könnte zu stark aufgesplittert sein, allerdings 
kann das basierend auf dem erhaltenen Ma-
terial nicht entschieden werden und die Arten 
werden hier weitgehend in ihrer historischen 
Definition aufgefasst.

Abstract

The Lower Cretaceous record of pycnodont 
fishes from northern Germany is mostly 
confined to isolated teeth and dentitions but 
occurs across a broad range of facies realms.

The Upper Jurassic to Lower Cretaceous 
pycnodont fauna in northern Germany shows 
changing patterns in terms of diversity and 
abundance. A diversity peak is reached in the 
lower Kimmeridgian followed by a strongly 
reduced diversity in the Tithonian. A low 
number of taxa inhabited the Lower Saxony 
Basin during the lagoonal to limnic Berriasian 
deposition. The Valanginian transgression did 
not see the recurrence of the Jurassic diversity 
but the record of pycnodonts is confined to 
a low-diversity, low-abundance fauna, that is 
dominated by gyrodontids. Non-gyrodontid 
taxa, (including Gregoriopycnodus? sp., Poly- 
gyrodus? sp.), occur occasionally in littoral 
shallow-water environments, especially dur-
ing transgressive phases (Hauterivian-Barre-
mian). The availability and diversity of habitats 
is suggested to be the main controlling factor 
for the biodiversity of pycnodont faunas in the 
Upper Jurassic / Lower Cretaceous of northern 
Germany.

The patterns of abrasion facets on the 
teeth of the primary row of prearticular 
teeth – combined with other characters of 
the dentition – are identified to provide a 
limited but valuable taxonomic signal. Den-
tal character combinations are suggested 
herein to reassign a number of taxa from the 
non-marine Lower Cretaceous of England and 
Germany, that were previously referred to the 
genus “Coelodus”, to the genus Turbomesodon. 
This plexus of species may represent some 
degree of oversplitting but its relationships 
can currently not be determined further and 
the species are herein accepted largely in their 
original definitions.

Keywords: Pycnodontiformes, northern Ger-
many, Lower Cretaceous, Palecology, Diversity
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1  Einleitung

Die Pycnodontiformes Berg, 1937 sind eine 
hochdiverse Gruppe spezialisierter, duropha-
ger Strahlenflosser, die von der Obertrias bis 
zum Paläogen weltweit in unterschiedlichen 
Faziesräumen (marin und nichtmarin) nachge-
wiesen sind. Aufgrund ihrer Körperform (meist 
hochrückig und teilweise mit langen Flossen) 
und Häufigkeit in marinen Flachwasserabla-
gerungen werden sie oft als „Korallenfische“ 
bezeichnet, wobei diese Zuordnung der Viel-
falt der von ihnen bewohnten Habitate jedoch 
nicht gerecht wird. Während vollständige 
Exemplare die Ausnahme darstellen und meist 
auf Konservat-Lagerstätten beschränkt sind, 
besteht die ganz große Mehrzahl der Funde 
in isolierten Zahnkronen und „Zahnbatterien“ 
auf den Kieferknochen. Obwohl diese Zähne 
oft charakteristische Formen und Anordnun-
gen aufweisen, ist ihre taxonomische Anspra-
che teilweise mit Schwierigkeiten verbunden.

Pycnodonten-Funde aus der Unterkreide 
Norddeutschlands sind relativ rar und wurden 
in der letzten Zeit vor allem aus der marinen, 
tonigen Beckenfazies des Niedersächsischen 
Beckens beschrieben. Es handelt sich über-
wiegend um Reste von Gyrodontiden, was 
einen deutlichen Rückgang der Diversität 
gegenüber den reichen und diversen Faunen 
des Oberen Juras (z. B. Fricke 1876, Licht 2011, 
Licht et al. 2015) der Region andeutet. Aus 
dem zwischengelagerten lagunär-limnischen 
Berriasium („Serpulit“ und „nordwestdeut-
scher Wealden“) wurden zwar vereinzelt Reste 
erwähnt, jedoch nicht explizit diskutiert. Der 
Nachweis eines nicht-gyrodontiden Pycno-
donten im flachmarinen Osning-Sandstein 
(Unteres Hauterivium) von Halle in Westfalen 
(Beschreibung s. Appendix II) soll hier zum 
Anlass genommen werden, die bekannten 
Vorkommen und ihre möglichen taxonomi-
schen und palökologischen Verbindungen zu 
diskutieren. Es handelt sich dabei um einen 
von nur wenigen Wirbeltierfunden aus dem 
Osning-Sandstein überhaupt und der Auf-
schluss aus dem er stammt ist heute verfüllt.

Von besonderem Interesse ist dabei eine 
„Artengruppe“, aus der Unterkreide Mittel- 
und Westeuropas, die ausschließlich auf 
Material der Bezahnung basiert und die in 
der Literatur seit Mitte des 19. Jahrhunderts 
zur (Sammel-)Gattung Coelodus heckeL, 1854 
gestellt werden. Ihre Verbreitungsmuster 
sind von großem Interesse und potenziell 
palökologischer Aussagekraft, auch wenn die 
Alphataxonomie dieses Komplexes aufgrund 
nicht-überlappenden Materials nur unzurei-
chend erfasst werden kann. Es wird versucht, 
die systematischen Beziehungen dieser Taxa 
zu evaluieren. Dazu werden Merkmale und 
Merkmalskombinationen von Bezahnungen 
auf ihre taxonomische Aussagekraft hin 
bewertet. Insbesondere Abrasionsmuster 
auf Primärreihenzähnen des Präarticulares 
wurden bislang unter diesem Gesichtspunkt 
wenig beachtet. Die taxonomische Signifikanz 
– ergänzend zur Morphologie von Kiefern und 
Zähnen – dieses Merkmals wird bewertet.

Hinweis: Aus Platzgründen werden taxono-
mische Anpassungen in Appendix I (S. 52 ff.) 
zusammengefasst und in englischer Sprache 
formalisiert. Verweise auf Neukombinationen 
und andere taxonomische Änderungen im 
Text der Abschnitte 3 bis 7 beziehen sich auf 
Appendix I. Eine detaillierte Beschreibung 
und ein Vergleich des neuen Materials aus der 
Osning-Formation erfolgt in Appendix II.

2  Methoden und Terminologie

2.1  Terminologie

Die anatomische und morphologische 
Terminologie folgt Poyato-ariza & Wenz (2002), 
kriWet (2005), sowie gouiric-cavaLLi et al. (2019). 
Wie von letzteren Autoren ausgeführt, ist der 
traditionell als „Coronoidfortsatz“ bezeich-
nete Vorsprung am Präarticulare von Pycno-
donten nicht homolog zum Coronoidfortsatz 
bei anderen Wirbeltieren. Diese Bezeichnung 
wird daher nur unter Vorbehalt verwendet. 

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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Abb. 1: Terminologie der Bezahnung von Pycnodonten. A–B: Schematische Darstellung der Bezahnung des Vomers (A) 
und der Präarticulare (B), Occlusalansicht. Prämaxillar- und Dentalosplenialbezahnungen sind nicht dargestellt. Ohne 
Maßstab. C: Thurmondella estesi (thurmond, 1974), fragmentarische Vomeralbezahnung (n. thurmond 1974: Taf. 1, Abb. 
6a, umgezeichnet), Occlusalansicht, Beispiel für eine enge, mosaikartige Artikulation der Zähne der Primärreihe mit 
denen der Sekundärreihen. D: „Coelodus“ cantabrigiensis WoodWard, 1893, fragmentarisches rechtes Prärticulare, (NHM 
PV P.7236, Holotypus), Occlusalansicht; Beispiel für Abrasio duplex auf den Primärreihenzähnen, sowie regelmäßigen 
transversalen Reihen aus Primär- und Sekundärreihenzähnen „in Phase“. E: Gregoriopycnodus? sp., fragmentarisches 
rechtes Präarticulare (NAMU ES/kru-10972a-c, s. Abb. 15), Occlusalansicht; Beispiel für Abrasio lateroapicalis auf den 
Primärreihenzähnen, Primär- und Sekundärreihenzähne bilden keine kontinuierlichen, transversalen Reihen (sind nicht 
„in Phase“). Farbcodierung wie in (A–B), weiß: Beschädigungen. Maßstab (C–E): 10 mm. Abkürzungen: ‚CP‘: ‚Coronoid-
Fortsatz‘, ITA: irreguläres, rostrales Zahnfeld, LaAT: labiale, akzessorische Zähne, LaSR: labiale Sekundärreihenzähne, 
LiSR: linguale Sekundärreihenzähne, LiAT: linguale akzessorische Zähne, PRT: Primärreihenzähne.

Fig. 1: Terminology of the dentition in pycnodonts. A–B: Dentition of the vomer (A) and the prearticulars (B), occlusal 
view, premaxillary and dentalosplenial dentitions are not depicted. Schematic, see text for abbreviations, without scale. 
C: Thurmondella estesi (thurmond, 1974), fragmentary vomeral dentition (after thurmond 1974: pl. 1, fig. 6a, redrawn), oc-
clusal view, example for closely interlocking, mosaic-like articulation of primary and secondary row teeth. D: “Coelodus” 
cantabrigiensis WoodWard, 1893, fragmentary right prearticular (NHM PV P.7236, holotype), occlusal view; example for 
abrasio duplex on the primary row teeth and regular transversal rows formed by primary and secondary teeth arranged 
“in phase”. E: Gregoriopycnodus? sp., fragmentary right prearticular (NAMU ES/kru-10972, s. Fig. 15), occlusal view, 
example of abrasio lateroapicalis on the primary row teeth, primary and secondary row teeth do not form continuous 
transversal rows (they are arranged “out of phase”). Colour coding as in (A–B), white: damaged areas. Scalebar (C–E): 10 
mm. Abbreviations: ‘CP’: ‘Coronoid process’, ITA: rostral, irregular tooth array, LaAT: labial accessory teeth, LaSR: labial 
secondary row teeth, LiSR: lingual secondary row teeth, LiAT: lingual accessory teeth, PRT: primary row teeth.
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Abb. 2: Abrasionsmuster auf Primärreihenzähnen des Präarticulares von Pycnodonten. Schematisch, ohne Maßstab, 
von links nach rechts zunehmende Abnutzung. A: Abrasio apicalis, B: Abrasio lateroapicalis, C: Abrasio duplex. In B und 
C ist der zahntragende Knochen nach medioventral geneigt (vgl. Abb. 3).

Fig. 2: Abrasion pattern on primary row teeth of the prearticular of pycnodonts. Schematic, without scale, increasing 
wear from left to right. A: Abrasio apicalis, B: abrasio lateroapicalis, C: abrasio duplex. In B and C the dentigerous bone is 
inclined medioventrally (compare Fig. 3).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Die Beschreibung der Zahnpositionen erfolgt 
gemäß Abb. 1.

Bei vielen Pycnodonten weisen die Zähne 
des Kieferapparates charakteristische Usur-
facetten auf, deren Anordnung und Ausrich-
tung variabel ist. Sie sind von der Stellung der 
Kieferelemente Vomer und Präarticulare und 

damit dem Kontakt der Triturationsflächen 
zueinander abhängig (z. B. thurmond 1971). 
Dabei sind die Facetten bei mittlerem Abkau-
ungsgrad am deutlichsten und typischsten 
ausgeprägt. Bei wenig abgenutzten Zähnen 
sind sie kaum oder gar nicht vorhanden, bei 
fortgeschrittener Abrasion ist die Zahnkrone 
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soweit geglättet, dass einzelne Facetten nicht 
mehr erkennbar sind. Da der Abkauungsgrad 
der Zähne von Pycnodonten von hinten 
nach vorne zunimmt, sind die deutlichsten 
und typischsten Usurfacetten im mittleren 
Kieferbereich zu erwarten. Auf den Zähnen 
der Primärreihe des Präarticulares können 
folgende Typen voneinander unterschieden 
werden (Abb. 2):
•	 Apicale	 Abrasion	 (Abrasio	 apicalis):	 Die	

Usurfacette ist apical angelegt und erfasst 
nicht die gesamte Fläche des Zahns. Durch 
punktuelle Abnutzung entsteht eine meist 
runde, kraterartige Vertiefung, manchmal 
auch eine Längsrinne. Diese Eintiefungen 
können sich zentral oder exzentrisch befin-
den (Abb. 2a).

•	 Lateroapicale	 Abrasion	 (Abrasio	 lateroa-
picalis): Die Usurfacette entsteht an der 
Lateral- (Labial-)Seite des Zahns oder im 
Übergangsbereich von der Lateral- zur 
Apicalseite. Es bildet sich eine zur Haupt-
triturationsfläche geneigte Usurfläche, im 
Extremfall kann sie fast senkrecht, parallel 
zur Lateralseite, stehen (Abb. 2b).

•	 Duplex-Abrasion	 (Abrasio	 duplex):	 Abrasio	
apicalis und Abrasio lateroapicalis treten 
gemeinsam auf – es sind zwei Usurfacetten 
auf der Triturationsfläche entwickelt. Sie sind 
meist durch einen mehr oder weniger deutli-
chen Grat voneinander getrennt (Abb. 2c).

•	 Uniforme	 Abrasion	 (Abrasio	 uniformis):	
Keine distinkten Usurfacetten vorhanden. 
Die Okklusalfläche der Zähne ist gleichmä-
ßig abgenutzt und weist kaum oder keine 
morphologischen Differenzierungen mehr 
auf (Abb. 2a–c).

2.2  Morphometrie

Morphometrische Maße wurden mittels 
der Bemaßungs-Software ImageJ v. 1.8.0_172  
(rasBand 1997–2018) aus hochauflösenden 
Digitalaufnahmen ermittelt.

2.3  Sammlungsakronyme

BGS – Museum of Geology collection, Bri-
tish Geological Survey, London, Großbritan-
nien; DMFE – De Museum Fabriek, Enschede, 
Niederlande; GZG – Geowissenschaftliches 
Museum, Geowissenschaftliches Zentrum 
der Universität Göttingen, Deutschland; MB – 
Museum für Naturkunde, Berlin, Deutschland; 
NAMU – Naturkunde-Museum Bielefeld, 
Deutschland; NHM – Natural History Museum, 
London, Großbritannien.

2.4  Anatomische Abkürzungen

‚CP‘ – „Coronoid-Fortsatz“; ITA – Rostrales, 
irreguläres Zahnfeld; LaAT – Labiale akzessori-
sche Zähne; LaSR – Labiale/r Sekundärreihen-
zahn / -zähne; LiAT – Linguale akzessorische 
Zähne; LiSR – Linguale/r Sekundärreihenzahn / 
-zähne; PrArt – Präarticulare; PRT – Primärrei-
henzahn / -zähne; SRT – Sekundärreihenzahn / 
-zähne; V – Vomer.

3  Ergebnisse

3.1  Funktionelle Signifikanz von Abra-
sionsmustern der Präarticularbezahnung

Die Position und Ausbildung distinkter 
Usurfacetten spiegelt als Proxy die dreidimen-
sionale Kieferarchitektur und deren Kinematik 
bei Pycnodonten wieder (z. B. cornueL 1879, 
thurmond 1971, 1974, kriWet 2001, Abb. 3).

Der Vomer ist stets vertikal ausgerichtet 
und seine Oralseite bildet eine horizontale 
Primärkaufläche, lateral begleitet durch mehr 
oder weniger schräggestellte Sekundärkau-
flächen, die durch die Ausrichtung der Sekun-
därzahnreihen gebildet werden. Dieser Appa-
rat okkludiert mit den Kauflächen des rechten 
und linken Präarticulares, welche gegenüber 
der Sagittalachse in unterschiedlichem Maße 
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Abb. 3: Kieferkinematik und resultierende Abrasionsmuster von Pycnodonten bei A: Abrasio apicalis, B: Abrasio 
lateroapicalis, C: Abrasio duplex. Querschnitt in Rostralansicht, ohne Maßstab; von oben nach unten: (1) Kiefer 
geöffnet, (2) Kiefer geschlossen, (3) resultierende Abrasionsmuster auf the Präarticularbezahnung. Beachte in C1 die 
ventrale Rotation der Unterkieferäste an der elastisch-flexiblen Symphyse (rot) während der Occlusion. B1-2 und C1-2 
nach thurmond (1971, 1974) und müLLer (2011), modifiziert. Farbcodierung wie Abb. 1a–b, schematisch, ohne Maßstab. 
Abkürzungen: aa: Abrasio apicalis, ala: Abrasio lateroapicalis, adx: Abrasio duplex, PrArt: Präarticulare, V: Vomer. 

Fig. 3: Jaw kinematics and resulting abrasion patterns in pycnodonts with A: abrasio apicalis, B: abrasio lateroapicalis, 
C: abrasio duplex. Cross-section in rostral view, no scale intended; from top to down: (1) jaws opened, (2) jaws 
adducted, (3) resulting abrasion patterns on the prearticular dentition. Note the ventral rotation of the mandibular 
rami along the elastic-flexible symphysis (red) during occlusion. B1-2 and C1-2 after thurmond (1971, 1974) and müLLer 
(2011), modified. Colour coding as in Fig. 1a–b, Schematic, no scale intended. Abbreviations: aa: Abrasio apicalis, ala: 
abrasio lateroapicalis, adx: abrasio duplex, PrArt: prearticular, V: vomer. 

geneigt sein können. Von dieser Neigung 
hängt die Position des intensivsten Kontaktes 
zwischen Ober- und Unterkieferzähnen ab und 
damit die Position und Ausrichtung von Abra-
sionsfacetten auf diesen. Die Kiefermuskulatur 
der Pycnodonten weist auf eine weitgehend 
okklusale Adduktion hin, wobei eine gewisse 
Bewegung auch in rostrocaudaler und late-
romedialer Richtung möglich war (thurmond 
1971, kriWet 2001). Eine passive Bewegung der 
Kieferelemente gegeneinander wurde durch 

eine flexible kinetische Verbindung der linken 
und rechten Unterkieferhälfte an der Symphy-
se ermöglicht (thurmond 1974).

Eine einfache Abrasio apicalis weist darauf 
hin, dass der Unterkiefer horizontal orientiert 
war und die Äste akinetisch miteinander 
verbunden waren (Abb. 3a). Die Hauptkom-
ponente der Bewegung erfolgte okklusaler 
Richtung mit geringem horizontalen Anteil. 
Eine anisometrische Ausprägung dieser Fa-
cette gibt einen Hinweis auf eine dominantere 

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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horizontale Komponente, die in rostrocauda-
ler, oder lateromedialer Richtung orientiert 
gewesen sein kann.

Eine Abrasio lateroapicalis resultiert aus zur 
Sagittalebene geneigten Unterkieferhälften, 
bei denen die Vomeralkaufläche mit den 
apicolabialen Kanten der Primärreihenzähnen 
des Präarticulares okkludiert (z. B. cornueL 
1879, müLLer 2011, Abb. 3b). Dadurch bildet 
sich auf letzteren die charakteristische Facette 
aus. Der Winkel, den die Facette mit der okklu-
salen Oberfläche des Zahns bildet, stellt einen 
Proxie für den Grad der Unterkieferneigung 
dar. Da auch hier die Unterkieferäste weitge-
hend akinetisch verbunden waren wurde erst 
mit fortschreitender Abnutzung der linguale 
Bereich der Primärreihenzähen von Abrasion 
betroffen (Übergang zur Abrasio uniformis). 

Bei einer Abrasio duplex liegt eine ähnliche 
Konfiguration der Kiefer vor wie bei der Abra-
sio lateroapicalis, allerdings waren die Unter-
kieferäste an der Symphyse flexibel-elastisch 
miteinander verbunden (Abb. 3c). In Folge 
dessen kam die Vomeralbezahnung während 
jedes Okklusionszyklus sequenziell zuerst mit 
der apicolateralen und dann – durch Aufsprei-
zen des Unterkiefers – mit der apicomedialen 
Oberfläche der Primärreihenzähne in Kontakt. 
Der maximale Öffnungswinkel wurde bei voll-
ständiger Okklusion erreicht (thurmond 1974), 
beim Öffnen des Mundraums verringerte er 
sich wieder. Eine solche Konstruktionsmor-
phologie ermöglichte eine passive, labio-
linguale Bewegung der Unterkieferhälften 
gegen den Vomer.

Eine Abrasio uniformis resultiert entweder 
aus einer sehr gleichförmigen Abrasion, die 
auf eine ausgeprägte horizontale Bewe-
gungskomponente hinweist oder aus einem 
Fortschreiten der Abrasion bei älteren Zäh-
nen. Hier gehen die typischen Muster verlo-
ren und der gesamte Zahn wird gleichmäßig 
abradiert. Eine Abrasio uniformis stellt also 
ein Endglied aller Abrasionentwicklungen dar 
und hat keine taxonomische Aussagekraft.

3.2  Phylogenetische und taxonomische 
Signifikanz von Abrasionsmustern

Zahlreiche phylogenetische Analysen der 
Pycnodontiformes wurden in den vergange-
nen drei Jahrzehnten publiziert (z. B. nursaLL 
1996, Poyato-ariza & Wenz 2002, Poyato-ariza 
2003, kriWet 2005, eBert 2016, 2019, vuLLo et 
al. 2017, köLBL-eBert et al. 2018, caWLey & kriWet 
2018, caWLey et al. 2019), die teilweise stark 
unterschiedliche Topologien aufweisen. 
Verwandschaftsbeziehungen und phyloge-
netische Position vor allem von abgeleiteten 
Taxa (Familie Pycnodontidae agassiz, 1833a) 
variieren sehr stark, auch wenn Datensätze 
verwendet werden, die auf überwiegend 
vollständigen Individuen beruhen.

Die meisten Datensätze beziehen Infor-
mationen zur Bezahnung ein, allerdings 
mit unterschiedlicher Detaillierung und 
Spezifizierung. Häufig sind die verwendeten 
Merkmale quantitativer Natur, beispielsweise 
die Anzahl von Zähnen in einer Reihe oder die 
Anzahl der Zahnreihen auf einem bestimmten 
Kieferelement.

Eine Analyse der Verbreitung von Abrasi-
onsmustern über eine Auswahl von phylo-
genetischen Hypothesen zeigt, dass diese 
ganz offenbar homoplastisch sind und bei 
mehreren Gruppen unabhängig erworben 
wurden (Abb. 4). In keiner Hypothese kann ein 
bestimmtes Abrasionsmuster isoliert sicher 
als Synapomorphie einer Gruppe oberhalb 
der Gattungsebene identifiziert werden. Eine 
mögliche Ausnahme stellt die Abrasio duplex 
dar, die bislang unter vollständig erhaltenen 
Individuen nur bei den proscinetinen Pros-
cinetes spp. (s. kriWet 2005: Abb. 25a, 35c, 46) 
und Neoproscinetes spp. (s. Poyato-ariza 2003, 
cooPer & martiLL 2020a) nachweisbar ist. Das 
legt nahe, dass einige nur von Bezahnungen 
bekannte Taxa (Proscinetes texanus [gidLey, 
1913], „Pycnodus“ comminuens hay, 1916, 
„Coelodus“ inaequidens WoodWard, 1893, 
„Coelodus“ cantabrigensis WoodWard, 1893, 
„Coelodus“ syriacus hussakoF, 1916 und „Pyc-
nodus“ maliensis LongBottom, 1984, vgl. Tab. 1) 
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Abb. 4: Verteilung der Abrasionsmuster der Präarticularbezahnung auf Topologien unterschiedlicher phylogeneti-
sche Hypothesen der Pycnodontiformes. A: Nach Poyato-ariza (2003: Abb. 2, unter Einbeziehung von Bezahnungs-
merkmalen).

Fig. 4: Distribution of abrasion patterns in the prearticular dentition on topologies of various phylogenetic hypothe-
ses for the Pycnodontiformes. A: After Poyato-ariza (2003: fig. 2, including dentition characters in the dataset).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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Abb. 4: Verteilung der Abrasionsmuster der Präarticularbezahnung auf Topologien unterschiedlicher phylogeneti-
sche Hypothesen der Pycnodontiformes. B: Nach eBert (2019: Abb. 8).

Fig. 4: Distribution of abrasion patterns in the prearticular dentition on topologies of various phylogenetic hypothe-
ses for the Pycnodontiformes. B: after eBert (2019: fig. 8).
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Abb. 4: Verteilung der Abrasionsmuster der Präarticularbezahnung auf Topologien unterschiedlicher phylogeneti-
sche Hypothesen der Pycnodontiformes. C: Nach caWLey et al. (2020: Abb: 15, strict consensus tree unter Ausschluss 
der Merkmale der Branchialbezahnung und der Anzahl der Zähne auf Präarticulare und Vomer).

Fig. 4: Distribution of abrasion patterns in the prearticular dentition on topologies of various phylogenetic hypothe-
ses for the Pycnodontiformes. C: after caWLey et al. (2020: fig. 15, strict consensus tree after removal of branchial tree 
and number of teeth on prearticular and vomer characters from the dataset).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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in engerer phylogenetischer Beziehung zu 
den Proscinetinae Poyato-ariza & Wenz, 2002 
stehen.

Daneben ist das Vorhandensein einer 
Abrasio apicalis auf den Primärreihenzähnen 
des Präarticulares der am weitesten verbrei-
tete (Tab. 1) und wahrscheinlich der plesio-
morphe Zustand für die Pycnodontiformes. 
Abgesehen von diesen Rückschlüssen ist die 
Verbreitung der Abrasionsmuster dispers und 
sie offenbaren kein phylogenetisches Signal. 
Allerdings bieten sie – ähnlich dem Merkmal 
„Anzahl der Zahnreihen“ – einen guten Aus-
gangspunkt für einen multivariaten Vergleich 
von Bezahnungsmorphologien. Ein Abgleich 
verschiedener qualitativer und quantitativer 
Merkmale in Kombination erlaubten in vielen 
Fällen durchaus eine vielversprechende 
alphataxonomische Ansprache. Eine solche 
ist vor allem für die Analyse von Diversität, 
sowie von palökologischen, paläozoogeogra- 
phischen und paläoklimatologischen Analy-
sen von Interesse, auch wenn die Annahmen 
zur Phylogenie höherer systematischer Ein-
heiten im Fluss bleibt.

3.3  Merkmale der Bezahnung mit poten-
zieller alphataxonomischer Signifikanz

Taxonomische Zuordnungen isolierter 
Bezahnungen von Pycnodonten können pro-
blematisch sein. Einige Morphologien haben 
offensichtlich eine homoplastische Verbrei-
tung zwischen Gattungen und höheren sys-
tematischen Ebenen. Im Gegensatz dazu wei-
sen einige Taxa sehr spezifische, apomorphe 
Gebisscharakteristika auf (z. B. Poyato-ariza 
& Wenz 2002, Poyato-ariza 2003, kriWet 2005, 
2008, Poyato-ariza & Bèrmudez-rochas 2009, 
stumPF et al. 2017, vuLLo et al. 2017, 2018, caWLey 
et al. 2018, gouiric-cavaLLi et al. 2019, cooPer & 
martiLL 2020a, b). Diese Sachlage wird durch 
potenzielle individuelle und ontogenetische 
Variation verkompliziert, deren Signifikanz 
meist unbekannt bleibt. Dementsprechend ist 
die Frage nach der taxonomischen Aussage-

kraft isolierter Gebissreste nur individuell zu 
beantworten und kann nicht global bestätigt 
oder abgelehnt werden.

Die im Folgenden besprochenen Merkmale 
müssen immer in ihrer Gesamtheit betrachtet 
werden, da bislang kein Merkmal identifiziert 
werden konnte, das einen autapomorphen 
Status aufweist. Synapomorphien können 
durch Merkmalskombinationen definiert 
werden. Wichtig ist auch der ontogenetische 
Status, soweit er festzustellen ist, da auch in 
der Bezahnung ontogenetische Variation 
auftreten kann, z. B. in der Anzahl der Zähne 
pro Reihe.

Eine besondere Herausforderung stellt 
auch die gemeinsame Zuweisung von 
disartikulierten Kieferelementen zu einem 
bestimmten Taxon dar. Diese muss – in Ab-
wesenheit von vollständigen Exemplaren in 
der entsprechenden Gemeinschaft – unter 
Vorbehalt erfolgen. Das beste Kriterium 
ist das Vorhandensein von vergleichbaren 
Merkmalskombinationen in beiden Kiefern 
bei Vergleichsexemplaren vollständiger er-
haltener Taxa. Außerdem stützt eine geringe 
Diversität, bei der alle Kieferelemente jeweils 
nur durch einen Morphotypen vertreten sind, 
eine Zuweisung aller dieser Kieferelemente zu 
einer einzigen Art.
1. Ausprägung des Abrasionsmusters: Dis-

kussion s. oben (Abb. 1).
2. Maximale Anzahl der Zahnreihen: 

Dieses Merkmal scheint bei vielen Taxa 
stabil zu sein, sofern diskrete Zahnrei-
hen unterschieden werden können (im 
Gegensatz zu solchen mit chaotischer 
Anordnung der Zähne, z. B. Iemanja 
palma). Dabei sollten akzessorische 
Zahnreihen gesondert betrachtet 
werden, da ihre Ausbildung offenbar 
individueller Variation unterliegt (s. Punkt 
11). Außerdem ist eine ontogenetische 
Variabilität, vor allem bei Taxa mit vielen 
und/oder unregelmäßigen Zahnreihen vor 
allem auf dem Präarticulare, möglich.

3. Anordnung der Zahnreihen entlang 
des zahntragenden Elements: In den 
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meisten Fällen verlaufen die Zahnreihen 
rostrocaudal über die gesamte Länge des 
Zahnträgers. Bei einigen Taxa schalten sich 
allerdings zusätzliche Zahnreihen sequen-
tiell in caudaler Richtung ein (z. B. auf dem 
Präarticulare von Micropycnodon kansa-
sensis, s. dunkLe & hiBBard 1945), oder treten 
nicht über die ganze Länge des Kiefers auf. 
Eine weitere Möglichkeit sind Muster, bei 
denen Zähne/Zahnpaare verschiedener 
Reihen miteinander alternieren (z. B. auf 
dem Vomer bei den Gattungen Proscinetes 
gisteL, 1848 und Neoproscinetes Figuereido & 
siLva santos, 1987).

4. Umriss der Zähne in occlusaler Ansicht: 
Diese kann z. B. kreisförmig, oval, ellip-
tisch, (gerundet-)rechteckig, trapezförmig, 
sig-moidal, trigonal, hexagonal, polygonal 
oder irregulär sein (Abb. 1d–e). Auch der 
Grad der Heterodontie kann zwischen 
verschiedenen Taxa stark schwanken. Teile 
der Bezahnung können in dieser Hinsicht 
individueller (auch ontogenetischer 
und vor allem pathologischer) Variation 
unterliegen, allerdings scheinen die 
Grundmuster bei Formen mit regulären, 
gut definierten Zahnreihen weitgehend 
stabil zu sein.

5. Umriss der Zähne in lateraler Ansicht: 
Diese ist häufig sehr stark durch Abrasion 
modifiziert und muss daher mit Vorsicht 
betrachtet werden, was die taxonomische 
Aussagekraft betrifft. Allerdings weisen 
einige Taxa die Ausbildung besonderer 
Formen auf, die auch bei Abnutzung 
erkennbar bleiben (z. B. Gyrodus agassiz, 
1833b: s. z. B. kriWet 2005, kriWet & schmitz 
2005, Serrasalmimidae vuLLo, cavin, khaLL-
ouFi, amaghzaz, Bardet, JaLiL, Jourani, khaL-
doune & gheerBrant, 2017, Piranhamesodon 
köLBL-eBert, eBert, BeLLWood & schuLBert, 2018)

6. Transversale Anordnung von Zähnen: Bei 
manchen Taxa bilden die Zähne auch in 
transversaler Richtung regelmäßige Rei-
hen oder Muster aus, bei denen jeweils ein 
Zahn einer Längsreihe einer festen Anzahl 
von Zähnen aus der nebenliegenden Rei-

he gegenübersteht (Abb. 1d). Bei anderen 
Formen ist die Abfolge der Zähne entlang 
der rostrocaudalen Reihen nicht „in Phase“, 
es können keine kontinuierlichen transver-
salen Reihen verfolgt werden (Abb. 1e).

7. Orientierung der Transversalachse von 
Zähnen zur Sagittalebene des Kiefers: 
Bei anisometrischen Zahnformen kann 
die Transversalachse der Zähne in unter-
schiedlichem Maße gegenüber der Sagit-
talebene des Kiefers geneigt sein (Schräge 
Anordnung der Primärreihenzähne des 
Präarticulares z. B. bei Anomoeodus Forir, 
1887, nahezu rechtwinklige Anordnung 
z. B. bei Coelodus heckeL, 1854, Abb. 1d–e).

8. Größenproportionen von Zähnen auf 
einem zahntragenden Element: Das Grö-
ßenverhältnis von Zähnen, beispielsweise 
der Primärreihen- im Vergleich zu den 
Sekundärreihenzähnen, kann aussagefä-
hig sein; Variationen in der anatomischen 
Position, sowie ggf. auf individueller oder 
ontogenetischer Ebene müssen aber be-
rücksichtigt werden.

9. Ornamentierung des Zahnschmelzes: 
Ornamentierung des Zahnschmelzes 
tritt vielfältig auf und hat taxonomische 
Aussagekraft (z. B. WoodWard 1918, kriWet 
& schmitz 2005, stumPF et al. 2017, vuLLo 
et al. 2018). Die Ornamentierung kann 
in Form von Tuberkeln, Runzelungen, 
Striationen, Graten, Vertiefungen u. a. 
bestehen. Allerdings muss beachtet 
werden, dass die Ornamentierung meist 
nur auf völlig unabgenutzten Zähnen klar 
erkennbar ist und bei Abnutzung sofort 
diversen Veränderungen bis zur totalen 
Auslöschung unterworfen ist (vgl. kriWet 
2005). Strukturen, die durch Abnutzung 
entstehen – z. B. transversale Vertiefun-
gen auf Schmelzkämmen – müssen von  
Schmelzornamentierung unterschieden 
werden. Die Abwesenheit von Ornamen-
tierung (glatter Schmelz) kann normaler-
weise kein taxonomisches Kriterium sein, 
da sie sich bei fortschreitender Abrasion 
immer einstellt (Abrasio uniformis).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland



20 Berichte Naturwiss. Verein Bielefeld 58 (2021)

10. Kontakt zwischen benachbarten Zähnen: 
Bei manchen Taxa sind die Zahnkronen 
durch Zwischenräume getrennt (z. B. 
Prärticulare bei Macromesodon BLake, 1905, 
s. zitteL 1887), bei anderen artikulieren die 
Zahnkronen teilweise oder vollständig 
miteinander (mosaikartig, z. B. Vomer bei 
Cosmodus sauvage, 1879, vuLLo et al. 2017, 
vgl. auch Abb. 1c).

11. Vorhandensein akzessorischer Zahnreihen: 
Unregelmäßig ausgebildete Reihen meist 
kleiner und undifferenzierter Zähne kom-
men oft entlang der Präarticularsymphyse, 
an der Basis des „Coronoidfortsatzes“ (z. B. 
Macromesodon, s. zitteL 1887) und seltener 
zwischen den Vomeralzähnen (z. B. Pros-
cinetes sp., s. müLLer 2011: Abb. 4g–h) vor. 
Ihr Vorhandensein oder ihre Abwesenheit 
kann ein taxonomisches Signal sein, die je-
weilige Ausprägung unterliegt aber hoher 
individueller Variation.

12. Auflösung regulärer Zahnreihen im ros-
tralen Abschnitt des Präarticulares und/
oder Vomers: Bei manchen Taxa gehen die 
regelmäßigen Zahnreihen rostral in ein 
Feld unregelmäßiger und ungeordneter, 
kleinerer Zähne übrig (z. B. Neoproscinetes 
penalvai, s. Poyato-ariza 2003, Turbome-
sodon spp., s. Poyato-ariza & Wenz 2004). 
Dieses Merkmal unterliegt großer individu-
eller Variation und diese kleineren Zähne 
stehen wahrscheinlich im Zusammenhang 
mit einer zweiten Generation von Ersatz-
zähnen im Zuge der Ontogenie oder nach 
Traumata (cooPer & martiLL 2020a, b). Aller-
dings ist eine Kombination aus irregulären 
Zahnfeldern mit regelmäßigen Zahnreihen 
wahrscheinlich auch ein Charakteristikum 
mancher Taxa (z. B. Athrodon sauvage, 1880, 
s. kriWet 2008; unbenanntes Taxon bei Licht 
2011, vgl. auch Abb. 13).

13. Anzahl der Zähne im Dentalospleniale und 
Prämaxillare und die

14. Morphologie der Zähne im Dentalospleni-
ale und Prämaxillare.

15. Vorhandensein reliktischer Zähne im Ma-
xillare.

16. Morphologie der zahntragenden Elemen-
te: Die Morphologie der zahntragenden 
Elemente kann zwischen verschiedenen 
Taxa variieren und als Unterscheidungskri-
terium auf Gattungs- und Artebene dienen 
(z. B. cooPer & martiLL 2020b). Auf höherer 
systematischer Ebene ist mit Homoplasien 
zu rechnen.

17. Anzahl von Zähnen pro Zahnreihe: Dieses 
Merkmal ist stark von einem ontogeneti-
schen Signal beeinflusst (z. B. caWLey et al. 
2019) und hat wahrscheinlich nur geringe 
taxonomische Aussagekraft.

Zusammenfassend haben 16 von 17 Merk-
malen also zumindest teilweise eine taxono-
mische Aussagekraft. Es wird allerdings auch 
deutlich, dass in jedem Einzelfall eine kritische 
Bewertung der Merkmale nach ihrer poten-
ziellen individuellen und ontogenetischen 
Variationsbreite unbedingt erforderlich ist. 
Aussagekräftige Diagnosen werden sich eher 
auf Merkmalskombinationen als auf einzelne 
Merkmale stützen.

3.4  Die systematische Stellung des 
„Coelodus“-Komplexes aus der Unterkreide 
West- und Mitteleuropas

3.4.1  „Coelodus“ als „Sammeltaxon“

Die Taxonomie jurassisch-kretazischer 
Pycnodonten basiert vorwiegend auf gut 
erhaltenem und zahlreichen Material aus 
Konservat-Lagerstätten Deutschlands und 
Frankreichs (z. B. Poyato-ariza & Wenz 2002, 
kriWet 2005). Im Gegensatz dazu ist die unter-
kretazische Diversität vorwiegend nur durch 
einzelne Gebissreste belegt. Das gilt insbe-
sondere für die Purbeck Limestone Group 
(Tithonium-Berriasium) von Südengland, aus 
der relativ wenige vollständige Exemplare 
und zahlreiche Bezahnungen bekannt sind, 
welche eine breite Diversität widerspiegeln 
(Zusammenfassung bei WoodWard 1918). 
Die Taxonomie dieser Formen wurde vor 
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allem durch WoodWard (1895, 1918) bearbeitet, 
welcher sich auf frühe Arbeiten durch agassiz 
(1833b, 1839, 1844) stützte. Sie verblieb in 
den vergangenen 100 Jahren weitgehend 
statisch, obwohl einige Autoren auf Inkon-
sistenzen hinwiesen (z. B. Forey & sWeetman 
2011, sWeetman et al. 2014). Aufgrund der 
zeitlichen und räumlichen Nähe und teilweise 
einer lithofaziellen Ähnlichkeit ist dieses Ma-
terial von Interesse für die Untersuchung der  
Pycnodontier in der deutschen Unterkreide. 
Die Purbeck Limestone Group teilt sich mit 
dem deutschen nicht-marinen Berriasium 
verschiedene andere Faunenelemente (z. B. 
Krokodilier und Schildkröten; saLisBury et al. 
1999, karL et al. 2007), was auf einen engen 
paläozoogeographischen Bezug zwischen 
beiden Ablagerungsräumen hindeutet.

Die meisten Pycnodonten, die aus der Pur-
beck Limestone Group und der hangenden 
Wealden Supergroup (Valanginium-Aptium) 
beschrieben wurden, wurden der Gattung 
Coelodus heckeL, 1854 zugeordnet (WoodWard 
1895, 1918). Coelodus wurde ursprünglich 
für die Typusart, C. saturnus heckeL, 1854, aus 
dem marinen Cenomanium von Slowenien 
aufgestellt (heckeL 1854, 1856). Ähnlichkeiten 
in der Bezahnung führten in den folgenden 
150 Jahren zur Zuweisung einer Vielzahl von 
Arten zu dieser Gattung (zusammenfassend 
bei schuLtz & Paunovics 1997). Poyato-ariza & 
Wenz (2002) schränkten die Gattung schließ-
lich auf die Typusart ein, die einzige, welche 
von vollständigem Material bekannt ist.

Wie im Folgenden dargelegt wird, weisen 
die Arten aus WoodWards (1918) „Coelodus“-
Komplex der nicht-marinen Unterkreide 
Englands („C. mantellii“ [agassiz, 1839], C. 
arcuatus, WoodWard, 1918, C. laevidens Wood-
Ward, 1918, C. multidens WoodWard, 1918) die 
meisten Gemeinsamkeiten mit der Gattung 
Turbomesodon Poyato-ariza & Wenz, 2004 auf. 
Da Taxa mit engem Bezug zu diesem Komplex 
auch aus der nicht-marinen Unterkreide Nord-
westdeutschlands beschrieben wurden (z. B. 
dunker 1846, struckmann 1880a, kemPer 1976, 
kriWet 2005), ist eine Diskussion ihres Status 

auch für den Fossilnachweis der hier unter-
suchten Region von Interesse. Taxonomische 
Änderungen, welche aus dieser Diskussion 
resultieren, werden in Tabelle 3 zusammenge-
fasst und in Appendix I (S. 52 ff.) ausführlich 
formalisiert.

3.4.2  Taxonomische Einordnung des 
unterkretazischen „Coelodus“-Komplex

Alle Arten, der Unterkreide Englands, die 
von WoodWard (1895, 1918) Coelodus zugewie-
sen wurden, teilen gemeinsame Merkmale 
der Bezahnung mit Mitgliedern dieser „Gat-
tung“, zu der sie gemeinsam gestellt wurden, 
unabhängig von einer weiten Spreizung ihrer 
zeitlichen und räumlichen Vorkommen und 
ihrer Morphologie (s. schuLtz & Paunovics 1997).

Soweit der Vomer bekannt ist, weist er eine 
fünfreihige Bezahnung auf. Die Primärreihen-
zähne sind breit-leistenförmig, manchmal 
auch schwach halbmondförmig nach caudal 
gekrümmt. Die Lateralenden sind meist 
verbreitert, so dass die Primärreihenzähne 
einen schwach hantelförmigen Umriss er-
halten. Sie weisen einen kräftigen, scharfen 
Transversalgrat auf, der bei fortschreitender 
Abkauung eine deutliche Furche entlang 
seines Firsts aufweist und im Endstadium 
der Abrasion ganz verschwinden kann. Die 
Ornamentierung, falls vorhanden, beschränkt 
sich auf schwache Crenulationen und radiale 
Runzelung. Sekundärreihenzähne des Vomers 
sind deutlich kleiner, rund bis polygonal und 
in jeweils zwei Reihen angeordnet, die nicht 
alternieren oder zwischen den Primärreihen-
zähnen artikulieren.

Die Präarticularbezahnung besteht aus 
vier Zahnreihen, einschließlich einer lingu-
alen akzessorischen Reihe, die meist nur aus 
vereinzelten, irregulär-rundlichen Zähnchen 
besteht. Die Primärreihenzähne sind leisten-
förmig, meist gerundet-rechteckig, manchmal 
auch gerundet-trapezförmig im Umriss. Falls 
nicht abgekaut, weisen sie einen scharfen 
Transversalgrat auf, der bei fortschreitender 

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland



22 Berichte Naturwiss. Verein Bielefeld 58 (2021)
Ta

xo
n

N
um

be
r o

f t
oo

th
 

ro
w

s 
(e

xc
l. 

lin
gu

al
 

ac
ce

ss
or

ic
 ro

w
)

To
ot

h 
ro

w
 a

rr
an

ge
-

m
en

t

O
cc

lu
sa

l o
ut

lin
e 

of
 

pr
im

ar
y 

ro
w

 te
et

h

O
cc

lu
sa

l o
ut

lin
e 

of
 

se
co

nd
ar

y 
ro

w
 te

et
h

Tr
an

sv
er

sa
l a

rr
an

ge
-

m
en

t o
f t

ee
th

„Coelodus“ 
cantabrigiensis

3 regular, parallel rounded rectangular LiSR: rounded rectangular, LaSR: 
subcircular

PRT not in phase with SRT

„Coelodus“ 
inaequidens

3 regular, parallel rounded rectangular LiSR: rounded triangular, LaSR: 
subcircular

PRT not in phase with SRT

„Coelodus“ 
syriacus

3 regular, parallel rounded rectangular 
to slightly trapezoidal

LiSR: broadly ovate to rounded 
subrectangular, LaSR isometric 
irregular

PRT not in phase with SRT

Micropycnodon 
kansasensis

4 Additional rows 
intercalate in posterior 
direction

Elliptical Subcircular, LaSR globose to 
peg-like

Irregular

Neoproscinetes 
africanus

3 regular, parallel rounded rectangular 
to slightly parallelo-
gram-shaped

Broadly elliptical to slightly 
irregular

PRT not in phase with SRT

Neoproscinetes 
penalvai

3 regular, parallel rounded trapezoidal Elliptical to near-circular PRT not in phase with SRT

Proscinetes 
hugii

3 regular, parallel rounded trapezoidal LiSR: rounded-subquadratic, 
LaSR rounded-trapezoidal with 
pronounced caudolabial apex

PRT oppose regularly 
two LiSRT and two PRT 
oppose three LaSRT

Proscinetes? 
americanus

3 regular, parallel rounded parallelo-
gram-shaped

LiSR: rounded-pentagonal, 
LaSR: rounded trapezoidal with 
pronounced labial apex

Two PRT regularly oppose 
three SRT

Proscinetes? 
minutus

3 regular, parallel rounded, trapezoidal, 
broad

LiSR: broad, rounded-rectangular, 
LaSR: ovate, with central apex 
when unworn

PRT not in phase with 
SRT, one LaSR per each 
LiSR

„Pycnodus“ 
comminuens

3 regular, parallel rounded rectangular, 
broad

LiSR: rounded triangular to poly-
gonal, LaSR: ovate

PRT not in phase with 
SRT, one LaSR per each 
LiSR

„Pycnodus“ 
mantellii  
Dunker, 1846

3 regular, parallel comma-shaped, 
broad

LiSR: comma- or teardrop shaped, 
broad, LaSR: broad elliptical

PRT not in phase with SRT

Thurmondella 
estesi

3 regular, parallel rounded trapezoidal 
to parallelogram-
shaped

LiSR: elongate, narrow penta-
gonal, LaSR: pentagonal with 
marked posterolateral apex

Each PRT intercalates 
with two LiSR, each LaSR 
intercalates 

Turbomesodon 
bernissartensis

3 regular, parallel rounded rectangular 
to trapezoidal

LiSR: broad elliptical, LaSR: broad 
rounded rectangular to elliptical

Each PRT intercalates 
with two LiSR, LaSR not in 
phase with LiSR

Turbomesodon 
microdon 
comb. nov.

3 regular, parallel broad elliptical, trun-
cated on labial side

LiSR: broad elliptical to rounded 
trapezoidal or comma-shaped, 
LaSR: Elliptical, subcircular

Each PRT intercalates 
with two LiSR, one LaSR 
per LiSR

Turbomesodon 
multidens 
comb. nov.

3 regular, parallel in pos-
terior region, extensive 
rostral irregular array

very broad elliptical, 
truncated on labial 
side

LiSR: very broad elliptical, LaSR 
rounded rectangular

Each PRT intercalates 
with two LiSR, LaSR not in 
phase with LiSR

Turbomesodon 
praeclarus

3 regular, parallel rounded trapezoidal 
to elliptical

LiSR: teardrop-shaped, labially 
pointed, LaSR: broad elliptical to 
to rounded rectangular

PRT not in phase with 
SRT, LaSR not in phase 
with LiSR

Tab. 2a: Vergleichende Morphologie des Präarticulare und der Präarticularbezahnung bei verschiedenen Taxa von 
Pycnodonten mit Abrasio lateroapicalis oder Abrasio duplex der Primärreihenzähne. Abkürzungen: LaSR: labiale 
Sekundärreihenzähne, LiSR: linguale Sekundärreihenzähne, LiAT: linguale akzessorische Zähne, PRT: Primärreihen-
zähne, SRT: Sekundärreihenzähne. Datenquellen: s. Tab. 1. 
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„Coelodus“ 
cantabrigiensis

3 regular, parallel rounded rectangular LiSR: rounded rectangular, LaSR: 
subcircular

PRT not in phase with SRT

„Coelodus“ 
inaequidens

3 regular, parallel rounded rectangular LiSR: rounded triangular, LaSR: 
subcircular

PRT not in phase with SRT

„Coelodus“ 
syriacus

3 regular, parallel rounded rectangular 
to slightly trapezoidal

LiSR: broadly ovate to rounded 
subrectangular, LaSR isometric 
irregular

PRT not in phase with SRT

Micropycnodon 
kansasensis

4 Additional rows 
intercalate in posterior 
direction

Elliptical Subcircular, LaSR globose to 
peg-like

Irregular

Neoproscinetes 
africanus

3 regular, parallel rounded rectangular 
to slightly parallelo-
gram-shaped

Broadly elliptical to slightly 
irregular

PRT not in phase with SRT

Neoproscinetes 
penalvai

3 regular, parallel rounded trapezoidal Elliptical to near-circular PRT not in phase with SRT

Proscinetes 
hugii

3 regular, parallel rounded trapezoidal LiSR: rounded-subquadratic, 
LaSR rounded-trapezoidal with 
pronounced caudolabial apex

PRT oppose regularly 
two LiSRT and two PRT 
oppose three LaSRT

Proscinetes? 
americanus

3 regular, parallel rounded parallelo-
gram-shaped

LiSR: rounded-pentagonal, 
LaSR: rounded trapezoidal with 
pronounced labial apex

Two PRT regularly oppose 
three SRT

Proscinetes? 
minutus

3 regular, parallel rounded, trapezoidal, 
broad

LiSR: broad, rounded-rectangular, 
LaSR: ovate, with central apex 
when unworn

PRT not in phase with 
SRT, one LaSR per each 
LiSR

„Pycnodus“ 
comminuens

3 regular, parallel rounded rectangular, 
broad

LiSR: rounded triangular to poly-
gonal, LaSR: ovate

PRT not in phase with 
SRT, one LaSR per each 
LiSR

„Pycnodus“ 
mantellii  
Dunker, 1846

3 regular, parallel comma-shaped, 
broad

LiSR: comma- or teardrop shaped, 
broad, LaSR: broad elliptical

PRT not in phase with SRT

Thurmondella 
estesi

3 regular, parallel rounded trapezoidal 
to parallelogram-
shaped

LiSR: elongate, narrow penta-
gonal, LaSR: pentagonal with 
marked posterolateral apex

Each PRT intercalates 
with two LiSR, each LaSR 
intercalates 

Turbomesodon 
bernissartensis

3 regular, parallel rounded rectangular 
to trapezoidal

LiSR: broad elliptical, LaSR: broad 
rounded rectangular to elliptical

Each PRT intercalates 
with two LiSR, LaSR not in 
phase with LiSR

Turbomesodon 
microdon 
comb. nov.

3 regular, parallel broad elliptical, trun-
cated on labial side

LiSR: broad elliptical to rounded 
trapezoidal or comma-shaped, 
LaSR: Elliptical, subcircular

Each PRT intercalates 
with two LiSR, one LaSR 
per LiSR

Turbomesodon 
multidens 
comb. nov.

3 regular, parallel in pos-
terior region, extensive 
rostral irregular array

very broad elliptical, 
truncated on labial 
side

LiSR: very broad elliptical, LaSR 
rounded rectangular

Each PRT intercalates 
with two LiSR, LaSR not in 
phase with LiSR

Turbomesodon 
praeclarus

3 regular, parallel rounded trapezoidal 
to elliptical

LiSR: teardrop-shaped, labially 
pointed, LaSR: broad elliptical to 
to rounded rectangular

PRT not in phase with 
SRT, LaSR not in phase 
with LiSR
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Right 
angle

ca. 100 % ca. 180 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced Yes ? ?

Right 
angle

ca. 60 % ca. 100 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced Yes ? ?

110°–
120°

ca. 75 % ca. 120 % Broad transverse ridge, other-
wise smooth (wear?)

Fine wrinkles radiating 
from central depression

Spaced Yes ? Broadly 
triangular

Right 
angle

80 %– 
100 %

ca. 75 %, 
irregular

Coarse tubercles surroun-ding 
a smooth, shallow central 
depression

Coarse tubercles sur-
rounding a smooth, shal-
low central depression

Spaced Yes Yes Very 
broadly 
triangular

Right 
angle

ca. 75 % ca. 100 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced Yes ? Modera-
tely broad 
triangular

80°–90° ca. 75 % ca. 75 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced Yes Yes Modera-
tely broad 
triangular

Right 
angle

ca. 75 % ca. 60 %– 
70 %

Smooth (wear?) Fine wrinkles radiating 
from central depression

Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

Yes Yes Slender 
triangular

ca. 110° ca. 60 % ca. 80 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

? ? ?

ca. 80°–
100°

ca. 100 % ca. 50 %– 
60 %

Smooth (wear?) Smooth (wear?) with 
central apex

Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

Yes Yes Broadly 
triangular

ca. 110° ca. 50 % ca. 100 % Smooth (wear?) Fine wrinkles radiating 
from central depression

Spaced ? ? ?

ca. 110° 50 %–60 % ca. 20 %– 
130 %

Smooth (wear?), with faint 
circum-vening basal groove

Smooth (wear?), with 
apical groove

Spaced ? Yes Broadly 
triangular?

ca. 100°–
110°

ca. 75 % ca. 40 %– 
50 %

Smooth (wear?) Smooth (wear?). with 
apical groove

Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

No ? Slender 
triangular

90° ca. 100 %– 
110 %

ca. 20 %– 
130 %

Weak transverse ridge, smooth 
(wear?)

Weak radial crenulati-
ons surrounding apical 
groove

Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

Yes Yes Broadly 
triangular

90° ca. 100 % ca. 50 %– 
170 %

Weak transverse ridge, some-
time weak radial wrinkling, 
smooth (wear?)

Radial tubercles surroun-
ding apical groove

Closely abutting, 
partially inter-
locking pattern

Yes Yes Very broad, 
truncated 
triangular

ca. 90° ca. 110 % ca. 110 % Weak transverse ridge, smooth 
(wear?)

Very faint transverse 
ridge, smooth (wear?)

Closely abutting, 
partially inter-
locking pattern

Yes Yes Broadly 
triangular

ca. 90°–
100°

ca. 60 %– 
175 %

ca. 50 %– 
160 %

Transverse ridge w/ radiating 
wrinkles, meeting on the ridge 
to form pseudo- denticu-lation

Coarse radial wrinkles 
when unworn

Closely abutting, 
inter-locking 
pattern

? Yes Broadly 
triangular

Tab. 2a: Comparative morphology of the prearticular and prearticular dentition in various pycnodont taxa exhibiting 
abrasio lateroapicalis or abrasio duplex on their primary row teeth. Abbreviations: LaSR: labial secondary row teeth, 
LiSR: lingual secondary row teeth, LiAT: lingual accessory teeth, PRT: primary row teeth, SRT: secondary row teeth. 
Data sources: see Tab. 1.
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Micropycnodon 
kansasensis

5 regular Broadly elliptical Subisometric irregu-
lar to subcircular

PRT not in phase with 
SRT, LiSR interlock with 
two LaSR

Neoproscinetes 
africanus

5 regular Broadly elliptical LiSR: rounded trian-
gular, LaSR: rounded 
rectangular

PRT alternate with LiSR, 
two LaSR per PRT/LiSR

Neoproscinetes 
penalvai

5 regular Broadly elliptical to gently spindle-shaped Subcircular to 
slightly subisometric 
irregular

PRT alternate with LiSR, 
two LaSR per PRT/LiSR

Proscinetes sp. 
(Müller 2011)

5 regular Broadly elliptical to gently spindle-shaped Rounded trapezoidal PRT alternate with LiSR, 
two LaSR per PRT/LiSR

Proscinetes? 
minutus

5 regular Rounded broadly rectangular, very slightly arcuate 
(concave posterior)

LiSR: very small, 
subcircular, LaSR: 
irregular-elliptic

Tiny LiSR wedged labially 
between PRT and lingu-
ally between LaSR, LaSR 
not in phase with PRT 

Thurmondella 
estesi

3 regular Rounded broadly rectangular to hexagonal Trapezoidal with 
straight labial edge 
and more irregular 
lingual edge

One SRT per PRT

Turbomesodon 
arcuatus comb. 
nov.

5 regular Gently arcuate (convex to concave anterior, 
concave posterior) with inflated labial ends, teeth 
increase slightly in length in caudal direction up to 
the penultimate tooth

LiSR: rounded poly-
gonal, LaSR: rounded 
trapezoidal

One SRT per PRT, SRT are 
intercalating with PRT, 
LaSR intercalating with 
LiSR

Turbomesodon cf. 
arcuatus (northern 
Germany)

5 regular Transversely broad, concave or straight anteriorly, 
concave posteriorly with inflated labial ends, teeth 
decrease slightly in length in caudal direction

Elliptical, slightly 
longitudi-nally 
elongate

One SRT per PRT, SRT are 
intercalating with PRT, 
LaSR intercalating with 
LiSR

Turbomesodon aff. 
arcuatus (northern 
Germany)

5 regular Transversely broad, concave or straight anteriorly, 
concave posteriorly with inflated labial ends, teeth 
of nearly the same length along the row

Subcircular to subi-
sometric rounded 
polygonal

SRT of irregular length, in 
avarage slightly shorter 
and out of phase with PRT

Turbomesodon 
microdon comb. 
nov.

5 regular Transversely broad, concave or straight anteriorly, 
concave posteriorly with inflated labial ends, teeth 
increase slightly in length in caudal direction up to 
the penultimate tooth

Subcircular to subi-
sometric rounded 
polygonal

One SRT per PRT, SRT are 
intercalating with PRT, 
LaSR intercalating with 
LiSR

Turbomesodon 
relegans

5 regular Rostralmost teeth rounded trapezoidal, those 
following caudally are transversely broad, concave 
or straight anteriorly, concave posteriorly with 
inflated labial ends

Subcircular to subi-
sometric rounded 
polygonal, longitudi-
nally elongated

One SRT per PRT, SRT are 
intercalating with PRT, 
LaSR not in phase with 
LiSR

Tab. 2b: Vergleichende Morphologie des Vomers und der Vomeralbezahnung bei Vertretern von Gattungen aus 
Tabelle 2a (soweit bekannt). Abkürzungen: LaSR: labiale Sekundärreihenzähne, LiSR: linguale Sekundärreihenzähne, 
LiAT: linguale akzessorische Zähne, PRT: Primärreihenzähne, SRT: Sekundärreihenzähne. Datenquellen: Fricke (1876), 
thurmond (1974), müLLer (2011), cronin & shimada (2019), cooPer & martiLL (2020a) und eigene Daten. 

Tab. 2b: Comparative morphology of the vomer and vomeral dentition in members of genera from Table 2a (as far as 
known). Abbreviations: LaSR: labial secondary row teeth, LiSR: lingual secondary row teeth, LiAT: lingual accessory 
teeth, PRT: primary row teeth, SRT: secondary row teeth. Data sources: Fricke (1876), thurmond (1974), müLLer (2011), 
cronin & shimada (2019), cooPer & martiLL (2020a), and own data.
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Micropycnodon 
kansasensis

100 % 100 % Coarse tubercles 
surrounding a smooth, 
shallow central depres-
sion

Coarse tubercles 
surrounding a 
smooth, shallow 
central depression

Spaced ? Squared, with rounded rostral 
and caudal ends, labial sides 
subparallel, cross-section 
gently convex.

Neoproscinetes 
africanus

75 %–
80 %*

ca. 80 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced Yes Squared, with rounded rostral 
end, labial sides subparallel, 
cross-section gently convex.

Neoproscinetes 
penalvai

80 %–
100 %*

ca. 100 % Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced ? Narrow subrectangular, 
with rounded rostral end, 
labial sides gently converging 
rostrally, cross-section gently 
convex.

Proscinetes sp. 
(Müller 2011)

40 %–
50 %**

ca. 70 %–
100 %

Smooth (wear?) Smooth (wear?) Closely 
intercala-
ting

? Narrow triangular, with poin-
ted rostral end, labial sides 
strongly converging rostrally, 
cross-section box-shaped 
angular with the ventrolabial 
edges facetting the LaSR 
longitudinally

Proscinetes? 
minutus

ca. 30 %* ca. 20 %–
25 %

Smooth (wear?) Smooth (wear?) Spaced No Narrow triangular, with poin-
ted rostral end, labial sides 
strongly converging rostrally, 
cross-section gently convex.

Thurmondella 
estesi

ca. 40 %–
60 %

n/a Smooth (wear?) Apical pit, otherwi-
se smooth

Closely 
inter-
locked, 
articula-
ting

? Narrow, elongate triangular, 
with pointed rostral end, 
labial sides converging 
rostrally, cross-section very 
gently convex

Turbomesodon 
arcuatus comb. 
nov.

ca. 60 %–
70 %

ca. 100 %–
110 %

Weak transverse ridge 
and radial wrinkles, 
anterior and poste-
rior margins slightly 
plicated

Radial wrinkles 
surrounding apical 
groove

Closely 
intercala-
ting

? Elongate triangular, labial 
sides converging rostrally, 
cross-section strongly convex, 
SRT face ventrolabially 

Turbomesodon 
cf. 
arcuatus (nort-
hern Germany)

ca. 50 % ca. 100 %–
110 %

Transverse ridge with 
tubercles

Very fine tubercles 
surrounding an 
apical pit

Closely 
intercala-
ting

? Elongate subrectangular, la-
bial margins parallel, execept 
for the caudalmost region, 
where they slightly converge

Turbomesodon 
aff. arcuatus 
(northern 
Germany)

ca. 50 %–
60 %

100 %–
110 %

Transverse ridge and 
radial tubercles or 
wrinkles

Smooth (wear?) Spaced Yes Elongate subrectangular, 
labial margins very gently 
converge in rostral as well as 
in caudal directions from the 
widest point slightly caudal 
to the mid-region

Turbomesodon 
microdon comb. 
nov.

ca. 50 %–
60 %

ca. 110 % Weak transverse 
ridge and weak radial 
wrinkles, anterior and 
posterior margins 
slightly plicated

Radial wrinkles 
surrounding apical 
pit

Spaced ? Longitudinally elliptical, labial 
sides converge rostrally and 
caudally, PRT with max. width 
at about 70%-80% of length. 
cross-section strongly convex, 
SRT face ventrolabially

Turbomesodon 
relegans

ca. 60 %–
70 %

ca. 90 %–
120 %

Faint transverse ridge 
otherwise smooth 
(wear?)

Very fine tubercles 
surrounding an 
apical pit

Closely 
intercala-
ting

? Probably narrow triangular, 
caudal region not known

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Tab. 2b (Fortsetzung)

Tab. 2b (Continuation)
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Abkauung ebenfalls eine Firstrinne erhält und 
schließlich ganz fehlen kann. Die Ornamen-
tierung entspricht derjenigen der Vomeralbe-
zahnung. Das Usurmuster der mittleren Pri-
märreihenzähne weist eine deutliche Abrasio 
lateroapicalis auf. Die Sekundärreihenzähne 
sind kleiner, in der lingualen Reihe sind sie 
meist breiter als lang, leistenförmig oder 
tropfenförmig bis oval. Die Zähne der labialen 
Reihe sind kleiner als diejenigen der inneren 
Sekundärreihe, isometrischer im Umriss, und 
meist oval. Die regulären Zahnreihen können 
sich manchmal im Rostralbereich des Kiefers 
in ein Feld von kleinen, irregulären, rundlichen 
Zähnen auflösen.

Das Vorhandensein einer Abrasio lateroa-
picalis und einer fünfreihigen Vomeralbe-
zahnung engt die Auswahl direkt vergleich-
barer Taxa deutlich ein (vgl. auch Tab. 1). Die 
Gattung Coelodus ist ausgeschlossen, da die 
Typusart, C. saturnus, keine Abrasio lateroapi-
calis aufweist (Poyato-ariza & Wenz 2002: Abb. 
22a). Von den vergleichbaren Taxa weist die 
Gattung Turbomesodon Poyato-ariza & Wenz, 
2004 die größten Übereinstimmungen auf 

(Tab. 2). Für die Gattung wird in Appendix I 
eine ergänzende Diagnose für die Morpho-
logie der Bezahnung gegeben, die auf den 
Informationen artikulierter Exemplare beruht 
(T. relegans, T. praeclarus, T. bernissartensis, Prä-
articularbezahnung: Poyato-ariza & Wenz 2004, 
T. relegans, Vomeralbezahnung: eBert 2016). 
Die Arten des „Coelodus“-Komplexes weisen 
diese Merkmalskombinationen ebenfalls auf.

Turbomesodon ist vom Kimmeridgium 
bis zum Barremium aus marinen und nicht-
marinen Sedimenten bekannt (Poyato-ariza 
& Wenz 2004, eBert 2016). Vertreter kommen 
in unterkretazischen lacustrinen Becken in 
Spanien (Poyato-ariza & Wenz 2004), Belgien 
(traquair 1911, Poyato-ariza & Wenz 2004), sowie 
in lagunären bis lacustrinen Ablagerungen 
von England und Deutschland vor (WoodWard 
1918, diese Arbeit).

Die Unterschiede der von WoodWard (1918) 
definierten Arten sind häufig subtil und 
teilweise auch individuell variabel oder erhal-
tungsbedingt. Allerdings lässt sich durchaus 
ein Zusammenhang zwischen charakteristi-
schen Morphologien und dem räumlichen 

Taxon unrevidiert Autor (erste Erwähnung) Status revidiert (diese Arbeit)

Taxon unrevised Author (first mention) Status revised (this work)

'Coelodus’ sp. kriWet (2005) Turbomesodon aff. arcuatus comb. nov.

Coelodus arcuatus WoodWard (1918) Turbomesodon arcuatus comb. nov.

Coelodus laevidens WoodWard (1918) Turbomesodon laevidens comb. nov.

Coelodus muensteri kemPer (1976) Turbomesodon cf. arcuatus comb. nov.

Coelodus multidens WoodWard (1918) Turbomesodon multidens comb. nov.

Coelodus sp. kriWet (2005) Turbomesodon cf. arcuatus comb. nov.

Gyrodus mantellii agassiz (1839) nomen dubium

Gyrodus schusteri roemer (1839) nomen dubium

Pycnodus hartlebeni roemer (1841) nomen dubium

Pycnodus mantelli agassiz (1839) Turbomesodon microdon comb. nov.

Pycnodus mantellii dunker (1846) Unbenannte Gattung („Pycnodus“ mantellii dunker, 
1846 (non agassiz, 1839))

Pycnodus microdon agassiz (1833a) Turbomesodon microdon comb. nov.

Tab. 3: Übersicht über taxonomische Änderungen in dieser Arbeit. Für Details s. Appendix I (S. 52 ff.).

Tab. 3: Overwiew of taxonomic changes in this work. For details see appendix I (p. 52 ff.).
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und zeitlichen Vorkommen erkennen. Wie be-
reits zuvor diskutiert, kann die die taxonomi-
sche Verbindung von isolierten Vomeral- und 
Präarticularbezahnungen problematisch sein. 
Sie kann nur sicher gelingen, wenn sie in As-
soziation gefunden werden. Wahrscheinlich 
ist sie, wenn in einem Ablagerungsraum nur 
jeweils ein distinkter Morphotyp beider Ele-
mente auftritt, der Turbomesodon zugewiesen 
werden kann. Wenn diese Umstände nicht ge-
geben sind, sollten sichere Artzuweisungen 
auf Exemplare des jeweils erstbeschriebenen 
Elements beschränkt bleiben, während 
weitere Arten besser in offener Nomenklatur 
geführt werden.

Die Aufstellung neuer Taxa sollte nur nach 
sorgfältigster Abwägung erfolgen. Eine wei-
tergehende alphataxonomische Revision von 
WoodWards (1918) Arten erscheint notwendig, 
liegt aber außerhalb des Rahmens dieser 
Arbeit.

3.4.3  Taxonomie sonstiger Taxa aus der 
Unterkreide Norddeutschlands

Neben denjenigen, die eine enge Überein-
stimmung mit dem englischen „Coelodus“-
Komplex aufweisen und hier zur Gattung 
Turbomesodon gestellt werden, treten in der 
norddeutschen Unterkreide auch abwei-
chende Morphotypen auf. Sie repräsentieren 
verschiedene, teilweise sicher noch unbe-
nannte Taxa, auf die hier weitgehend die 
offene Nomenklatur angewendet wird (Tab. 3 
u. 4, s. Abschnitt 3.5 und Appendizes I und II). 
Sicher zuweisen lassen sich bislang nur einige 
Vertreter der Gyrodontidae (s. kriWet & schmitz 
2005, taverne 2014), sowie die Gattung Prosci-
netes im Grenzbereich Tithonium/Berriasium 
(struckmann 1880a, mudroch 2001). Da die rest-
lichen Taxa bislang sowohl alphataxonomisch 
als auch systematisch nicht zufriedenstellend 
gefasst werden können, werden sie hier in der 
palökologischen Diskussion (Abschnitt 4) als 
„nicht-gyrodontide“ gegenüber den prosci-
netinen und gyrodontiden Pycnodontiformes 
kategorisiert.

3.5  Pycnodonten-Funde in der norddeut-
schen Unterkreide

Pycnodontier sind in der unteren Kreide 
Norddeutschlands nur selten beschrieben 
worden. Einen Überblick über die geographi-
sche und stratigraphische Verbreitung der 
Funde geben Abb. 5 und 6, sowie Tabelle 4. 
Die Nummern in eckigen Klammern bei den 
Fundorten beziehen sich auf die Lokalitäten in 
Abb. 5 und in Tabelle 4.

3.5.1  Obere Norddeutscher Malm-Gruppe, 
Münder-Formation (oberes Tithonium bis 
unteres Berriasium)

Die Münder-Formation (welche den „Serpu-
lit“ als oberstes Schichtglied in der klassischen 
Literatur einschließt) im südlichen Niedersach-
sen ist eine Einheit mit komplexer lateraler und 
vertikaler Faziesabfolge, die rasch wechselnde 
Salinitäten (brachyhalin bis hyperhalin) und 
ein häufig ökologisch gestresstes Lagunenen-
vironment wiederspiegelt (z. B. arP & mennerich 
2008, Wiese & arP 2013).

[1] – „Osterwald und Deister“ (Niedersachsen):
„Serpulit“, oberes Tithonium oder Unteres 
Berriasium

„Gyrodus schusteri” roemer, 1839
[Nomen dubium]

Der früheste Bericht über Pycnodonten aus 
den jurassisch-kretazischen Grenzschichten 
Norddeutschlands stammt von F. A. roemer 
(1839), der ein neues Taxon, Gyrodus schusteri, 
aufstellte.

Von diesem lagen ihm offenbar von einem 
nicht näher angegebenen Fundort mehrere, 
mehr oder weniger vollständige, „4 bis 5 Zoll 
lange“ Exemplare vor (roemer 1839: S. 54). 
Leider ist die Beschreibung sehr unspezifisch 
und das verschollene Material wurde nie ab-
gebildet. Auch dunker (1846) zitiert lediglich 
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roemer, ohne weitere Informationen beizu-
tragen. „G. schusteri“ muss daher als nomen 
dubium aufgefasst werden. Allerdings lässt 
die Erwähnung von Zähnen „theils rund, theils 
länglich nierenförmig, in mehreren Reihen das 
ganze Maul bedeckend; alle sind hoch, aussen 
mit einer scharfen Kante und oben mit einer 
starken Vertiefung versehen, deren Rand fein 
gekerbt ist“ (roemer loc. cit.) klar erkennen, 
dass es sich um einen Pycnodonten, eventuell 
einen Gyrodontiden, handelte.

[2] – Elze (Niedersachsen):
„Serpulit“, oberstes Tithonium bis Unteres 
Berriasium

„Proscinetes“? radiatus (agassiz, 1839)
[Nachweis fraglich]

agassiz (1844: S. 208) erwähnt „wohlerhaltene 
Fragmente“ dieser Art aus „Schichten die mit 
dem Purbeck zu parallelisieren sind“ aus der 
Nähe von Elze in der Sammlung von F. A. 
roemer. Diese Funde wurden aber von Letzte-
rem niemals erwähnt oder abgebildet. Über 
ihren Status oder Verbleib ist nichts bekannt. 
„P.?“ radiatus tritt in vollständig erhaltenen 
Exemplaren in der Purbeck Limestone Group 
(Tithonium-Berriasium) von Südengland auf 
(WoodWard 1918).

Abb. 5: Fundorte von Pycnodonten in der Unterkreide Norddeutschlands. Zur Erklärung der Nummern s. Textab-
schnitt 3.5 und Tabelle 4. 

Fig. 5: Localities with pycnodonts in the Lower Cretaceous of northern Germany. For explanation of numbers see 
Table 4.
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Abb. 6: Stratigraphie, Fazies und Environment von oberem Oberjura und Unterkreide des südlichen Niedersächsi-
schen Beckens (zusammengestellt nach mutterLose et al. 1995, 1997, gramann et al. 1997, mutterLose & Bornemann 2000; 
Stratigraphie nach hiss 2018, mönnig et al. 2018), mit Vorkommen von Pycnodonten. 

Fig. 6: Stratigraphy, facies, and environment of the uppermost Upper Jurassic and Lower Cretaceous in the southern 
Lower Saxony Basin (compiled after mutterLose et al. 1995, 1997, gramann et al. 1997; stratigraphy after hiss 2018, 
mönnig et al. 2018), with occurrences of pycnodonts.
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[3] – Völksen (Niedersachsen),
[4] – Speckenbrink, Springe (Niedersachsen),
[5] – Hannover-Linden (Niedersachsen):
„Serpulit“, oberstes Tithonium bis Unteres 
Berriasium

Pycnodontiformes indet.
[= Pycnodus mantellii sensu struckmann 1878]

struckmann (1878: S. 63, 73; 1879: S. 236) er-
wähnte einige isolierte Pycnodonten-Zähne 
von diesen drei Lokalitäten, welche er „Pyc-
nodus Mantellii“ zuordnete. Keine Abbildung 
oder Beschreibung.

[6] – Thüster Berg, Thüste (Niedersachsen):
Unterer “Serpulit”, oberstes Tithonium

Proscinetes cf. hugii (agassiz, 1839)
[= Proscinetes hugii sensu struckmann 1880a]

Proscinetes sp.

Turbomesodon aff. arcuatus (WoodWard, 1918) 
comb. nov.
[= Pycnodus mantellii sensu struckmann 1880a; 
= ‚Coelodus‘ sp. sensu kriWet 2005]

Das von struckmann (1880a: Taf. III, Abb. 8) 
als Proscinetes hugii identifizierte Präarti-
culare (Abb. 7), ähnelt Exemplaren dieser, 
ursprünglich aus dem Kimmeridgium der 
Schweiz beschriebenen Art (z. B. agassiz 
1839, kriWet 2005, müLLer 2011). Geringfügige 
Unterschiede bestehen aber im Umriss der 
Primärreihenzähne, sowie der Proportionen 
der lateralen Sekundärreihenzähne. Unter-
schiede bestehen hingegen auch zu der nur 
wenig jüngeren Art „Proscinetes?“ radiatus 
aus dem mittleren Berriasium der Purbeck 
Limestone Group (untere Durlston Formation) 
von Dorset, England (WoodWard 1918: Taf. XIV, 
Abb. 7–8). Das verschollene deutsche Material 
wird daher hier als Proscinetes cf. hugii (agassiz, 
1839) angesprochen. mudroch (2001: S. 40) 
listet ebenfalls Zähne von Proscinetes sp. von 
der Lokalität Thüste auf. Die Gattung Prosci-
netes ist bislang nur aus marinen bis brackig-
lagunären Ablagerungen bekannt.

Das als „Pycnodus mantellii“ und ‚Coelodus‘ 
sp. abgebildete Material – ausschließlich 
Vomeralbezahnungen - wird hier zu Turbome-
sodon aff. arcuatus comb. nov. gestellt (Abb. 
10, vergleichende Diskussion s. Appendix I.1). 

3.5.2  Bückeberg-Gruppe (mittleres bis 
oberes Berriasium)

Limnische Fazies, lacustrines Environment 
im unteren Teil mit zunehmend marin- 
brackischem Einfluss im oberen Teil (e. g. mut-
terLose & Bornemann 2000; Berner 2011; schneider 
et al. 2019). Die Bückeberg-Gruppe ist in der 
historischen Literatur als „[nordwestdeut-
scher] Wealden“ bezeichnet.

Abb. 7: Proscinetes cf. hugii (agassiz, 1839), rechte Präarti- 
cularbezahnung, obere Münder-Formation, oberstes 
Tithonium; Thüster Berg, Südniedersachsen, Nord-
deutschland. Aus struckmann (1880a: Taf. III, Abb. 8), der 
Verbleib des Materials ist unbekannt. Maßstab: 10 mm.

Fig. 7: Proscinetes cf. hugii (agassiz, 1839), right prearticular 
dentition. Upper Münder Formation, uppermost Titho- 
nian; Thüster Berg, southern Lower Saxony, northernGer- 
many. From struckmann (1880a: pl. III, fig. 8). The where-
abouts of the material is unknown. Scalebar: 10 mm.
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[7] – Gronau/Westfalen (Nordrhein-Westfalen), 
[8] – Osterwald (Niedersachsen), 
[9] – Otternhagen (Niedersachsen):
Isterberg-Form., Unteres(?) bis Oberes Berria-
sium

Turbomesodon cf. arcuatus (WoodWard, 1918)
[= Coelodus muensteri sensu kemPer 1968, 1976; 
nyhuis & herBig 2009a, [b]; = „Coelodus“ sp.  
sensu kriWet 2005]

„Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non agassiz, 
1839)

Als „Coelodus muensteri“ wurden mehrfach 
Vomeralbezahnungen abgebildet (kemPer 
1968, 1976: Taf. 27, Abb. 7; hier Abb. 9b) 
und einzelne Zähne (nyhuis & herBig 2009a, 
[2009b]) aus dem oberen Berriasium (Ister-
berg-Formation, obere Bückeberg-Gruppe) 
von Gronau/Westfalen erwähnt. Zu diesen 
Funden gesellt sich eine Vomeralbezahnung 
gleichen Morphotyps, die kriWet (2005: Abb. 
28C) von einem unbekannten Fundort in der 
Bückeberg-Gruppe Nordwestdeutschlands 
als „Coelodus” sp. abbildete.

Das Typusmaterial von Pycnodus munsterii 
agassiz (1839: Taf. 72a, Abb. 29–36, = Coelodus 
muensteri auct.) besteht aus isolierten Zäh-
nen, bzw. einzelnen Zahnreihensegmenten 
des Präarticulare aus dem Regensburger 
Grünsand (oberes Cenomanium) von Bayern. 
Vollständigeres Material (Präarticulare) aus 
der Typregion bilden schLosser (in zitteL 1923) 
und müLLer (1985) ab. Weitere fragmentarische 
Reste wurden von zahlreichen Fundorten mit 
einer großen stratigraphischen Reichweite 
vom Valanginium bis zum Cenomanium 
beschrieben (s. Zusammenfassung bei schuLtz 
& Paunovic 1997). Eine morphologische oder 
taxonomische Beziehung zu dem Material 
aus der Bückeberg-Gruppe ist nicht belegbar, 
zumal die Vomeralbezahnung von P. munsterii 
bislang nicht bekannt ist.

Die Vomera von „Coelodus muensteri“ aus 
der Bückeberg-Gruppe ähneln dagegen 
deutlich dem Typusmaterial von Turbomeso-

don microdon (agassiz, 1833b) comb. nov. (= 
„Pycnodus mantellii“ agassiz, 1839 partim; vgl. 
Appendix I.1) und besonders denen von T. arcu-
atus (WoodWard, 1918) comb. nov. (agassiz 1839, 
1844; WoodWard 1895, 1918). Sie unterscheiden 
sich von T. microdon darin, dass der Vomer bis 
zu mindestens 9 statt 6–7 Primärreihenzähne 
trägt. Letztere sind bei dem deutschen Material 
auch proportional etwas kürzer und breiter als 
bei T. microdon und T. relegans (vgl. eBert 2016: 
Abb. 20). Das Material der Bückeberg-Gruppe 
wird hier als Turbomesodon cf. arcuatus comb. 
nov. bezeichnet (vgl. Appendix I.1).

dunker (1846: Tafel XV, Abb. 19, 20) bildete 
zwei Präarticularbezahnungen aus der oberen 
Bückeberg-Gruppe vom Osterwald und aus 
Otternhagen bei Neustadt am Rübenberge 
als Pycnodus mantellii ab (Abb. 14a–b), merkte 
allerdings an, dass sie sich deutlich von dem 
Material der Art (sensu agassiz 1839, 1844) aus 
England (hier: Turbomesodon microdon comb. 
nov.) unterscheiden. dunkers Material ist wahr-
scheinlich verloren, aber eine vergleichbare 
Primärzahnreihe liegt aus Gronau/Westfalen 
vor (in Privatbesitz, nyhuis & herBig [2009b: 
Abb. 11]). Sie repräsentieren vermutlich ein 
unbeschriebenes Taxon, dessen Beziehungen 
zu sympatrischen Arten von Turbomesodon 
allerdings ungeklärt bleiben müssen. Es wird 
hier provisorisch als „Pycnodus“ mantellii 
dunker, 1846 (non agassiz, 1839) bezeichnet 
(s. Appendix I.2). Sehr ähnliches Material liegt 
auch aus der etwa gleichaltrigen Purbeck 
Limestone Group vor (WoodWard 1918: Taf. XIII, 
Abb. 3; vgl. auch Abb. 14c, Appendix I.1).

[10] – Sehnde und [11] – Wätzum (Nieder-
sachsen):
Fuhse-Form., Oberes Berriasium
[12] – Barsinghausen-Egestorf (Niedersach-
sen):
Obere Isterberg-Form., Oberes Berriasium
[13] – Barenberg bei Borgholzhausen (Nord-
rhein-Westfalen):
Oesede-Formation oder Isterberg-Form, Obe-
res Berriasium

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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[14] – Lobber Ort, Rügen (Mecklenburg-
Vorpommern):
„Wealden“, Berriasium

Pycnodontiformes indet.

[= Pycnodus hartlebeni sensu roemer 1874; = 
Pycnodus mantellii sensu struckmann 1880b; = 
Gyrodus mantellii sensu dunker 1846]
roemer (1874: S. 346) erwähnte Zähne eines Pyc- 
nodonten, den er ohne nähere Begründung 
Pycnodus hartlebeni roemer, 1841 (s. 3.5.3) zu-
wies, aus der Fuhse-Formation von Sehnde bei 
Hannover. struckmann (1891) und gramann (in 
Jordan 1959) erwähnen ohne Abbildung oder 
Beschreibung das Vorkommen isolierter Zäh-
ne von Pycnodonten aus der gleichen Einheit, 
ebenfalls von Sehnde und Wätzum. struckmann 
(1880b: S. 63) listet ein „Fragment eines Unter-
kiefers“ von „Pycnodus Mantellii ag.“ aus der 
oberen Isterberg-Formation von Egestorf am 
Deister auf. Abbildungen oder Beschreibung 
fehlen aber. dunker (1846: S. 67) nennt ohne 
Abbildung „sehr kleine Zähne“ von „Gyrodus 
Mantellii ag.“, einem nomen dubium (vgl. 
Appendix I.1), aus dem „Barrenhäuser Gebirge 
unfern Werther in Westphalen“ (Barenberg 
bei Borgholzhausen). ansorge (1990: S. 141, 
Abb. 18) bildet zwei nicht näher bestimmte 
isolierte Zahnkronen aus einer erratischen 
Scholle von Rügen ab. Das Ursprungsgebiet 
liegt vermutlich im Ostseebecken zwischen 
Rügen und Bornholm (Dänemark).

3.5.3  Minden-Braunschweig-Gruppe 
(Valanginium-Albium)

Marine Ablagerungen, vorwiegend tonig 
oder mergelig im Beckenzentrum, mit grob-
klastischen Einträgen an den Beckenrändern 
und lokal Karbonaten (z. B. mutterLose 1997, 
mutterLose & Bornemann 2000). Das Environ-
ment war flachmarin, teilweise lagunär (s. 
Abschnitt 3.6 für Details).

[15] – Sachsenhagen (Niedersachsen):
Stadthagen-Fm., unteres Valanginium

Pycnodontidae? indet.

Frerichs (2017: Taf. 34) bildet ein relativ vollstän-
diges Exemplar (Privatsammlung meyer, Flossen 
und vorderer Schädel fehlen) eines Pycnodon-
ten aus der tonigen, marinen Fazies des unteren 
Valanginiums von Sachsenhagen ab. Eine 
Beschreibung liegt nicht vor, die Abbildungen 
lässt abgerundete anteroventrale Kielschuppen, 
eine peltate Beschuppung (sensu nursaLL 1996), 
eine niedrig-fliehende vordere Rückenlinie und 
eine kurze, hohe Körperscheibe erkennen. Von 
der Bezahnung ist nichts bekannt. Es handelt 
sich wahrscheinlich um einen Pycnodontiden, 
die Zugehörigkeit zu den Gyrodontiden kann 
ausgeschlossen werden.

[16] – Müsingen (Niedersachsen):
Stadthagen-Fm., mittleres Valanginium

Gyrodus sp.

Ein relativ vollständiges, kleines Exemplar 
(GZG o. Nummer) aus einer sideritischen 
Konkretion, dass Teile des Schädels und der 
Körperscheibe erhalten hat (Abb. 8). Die 
Bezahnung kann nicht beobachtet werden. 
Eine vollständige Beschuppung mit punctat-
reticulaten Schuppen, das Vorhandensein 
eines reduzierten Präopercular-Fortsatzes am 
Hyomandibulare und die Abwesenheit von 
Ganoin auf Schuppen und Schädelknochen 
sind diagnostische Merkmale der Gattung 
Gyrodus agassiz, 1833b (LamBers 1991, gouiric-
cavaLLi et al. 2019). Ähnlichkeiten bestehen vor 
allem zu G. hexagonus (de BLainviLLe, 1818) (s. 
LamBers 1991). Eine umfassende Bearbeitung 
bleibt einem späteren Zeitpunkt überlassen.

[17] – Osterwald (Niedersachsen):
Salzgitter-Fm., Grenzlerburg-Subfm., Unteres 
Hauterivium
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„Pycnodus hartlebeni“ roemer, 1841
[Nomen dubium]

Aus dem küstennahen „Hils-Konglomerat“ 
(unteres Hauterivium) vom „Osterwald“ 
beschrieb F. A. roemer (1841) Pycnodus hartle-
beni. Leider bildete er das verlorene Material 
– offenbar eine Präarticularbezahnung - nicht 
ab und die Beschreibung lässt keine weitere 
Einordnung zu. h. roemer (1874) erwähnte 
das gleiche Taxon, ebenfalls ohne Abbildung 
oder Beschreibung, aus der oberen Bückeberg 
Gruppe von Sehnde, Niedersachsen.

[18] – Langenberg bei Oker (Niedersachsen):
Stadthagen-Fm., Unteres Hauterivium

Polygyrodus? sp.
[= aff. Gyrodus? sp., sensu kriWet & schmitz 2005]

Eine abgekaute Vomeral-Bezahnung (MB. f. 
7133, kriWet & schmitz 2005: Abb. 2g) deren 
Zähne eine ähnliche Morphologie wie bei Gy-
rodus aufweisen, sich aber von dieser Gattung 
durch proportional kleinere Zähne der lingu-
alen Sekundärreihe, sowie ein umlaufendes, 
verdicktes Cingulum unterscheidet. Ein ähnli-

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Abb. 8: Gyrodus sp., weitgehend vollständiges Exemplar (GZG o. Nummer). Stadthagen-Formation, mittleres 
Valanginium; Müsingen, Südniedersachsen, Norddeutschland. Maßstab: 10 mm.

Fig. 8: Gyrodus sp., nearly complete specimen (GZG uncat.). Stadthagen Formation, middle Valanginian; Müsingen, 
southern Lower Saxony, northern Germany. Scale bar: 10 mm.
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ches Cingulum weisen auch die Zähne eines 
rechten Präarticulares aus einem glazialen 
Unterkreidegeschiebe der Ostsee (MB. f. 7233, 
kriWet & schmitz 2005: Abb. 2h, genauer Fundort 
nicht angegeben) auf. Letzteres unterscheidet 
sich von Gyrodus durch das Vorhandensein 
von fünf voll entwickelten Zahnreihen. Die 
Zähne der marginalen labialen Reihe weisen 
allerdings einen stark elliptischen Umriss und 
einen ausgeprägten labialen Apex wie bei 
Gyrodus auf (s. kriWet & schmitz 2005).

Die Morphologie dieser Bezahnungen – be-
sonders der des Vomers – ist derjenigen von 
Polygyrodus cretaceus (agassiz, 1844) ähnlich, 
einer Art aus dem Turonium Englands, die von 
vuLLo et al. (2017) als basales Mitglied zur Fami-
lie Serrasalmimidae gestellt wird. Unterschie-
de bestehen in der regelmäßigeren Anord-
nung der Zahnreihen auf dem Präarticulare 
und den deutlicher ausgeprägten Apices der 
labialen Zahnreihe. Bei den Serrasalmimidae 
handelt es sich um eine Schwestergruppe der 
Gyrodontidae (s. vuLLo et al. 2017).

[19] – Hengeberg bei Halle/Westfalen (Nord-
rhein-Westfalen):
Osning-Fm., Unteres Hauterivium

Gregoriopycnodus? sp.

Präarticular-Bezahnung (NAMU ES/kru-10972, 
Abb. 1e, 15, Beschreibung und Details s. 
Appendix II). Das Material stammt aus einem 
konglomeratischen Feinsandstein mit mari-
nen Invertebraten (aLthoFF [1931]), welcher auf 
Aufarbeitung im flachmarine Ablagerungsbe-
dingungen hinweist. Die Altersstellung wird 
durch das Vorkommen von Endemoceras sp. 
bestätigt (kemPer et al. 1978, mutterLose 1995).

[20] – Engelbostel (Niedersachsen):
Stadthagen-Fm., Hauterivium

Gyrodus sp.

Fragmentarische Präarticular-Bezahnung 
(NLMH 102.972, s. kriWet & schmitz 2005: Abb. 
2b).

[21] – Sarstedt (Niedersachsen):
Stadthagen-Fm., Unteres Barremium

Gyrodus sp.

Rechte Präarticular-Bezahnung (NLMH 
102.971, s. kriWet & schmitz 2005: Fig. 2a).

[22] – Große Egge bei Halle/Westfalen (Nord- 
rhein-Westfalen):
Osning-Fm., Unteres Barremium

Turbomesodon? sp.
[= Coelodus sp., sensu schmitz 2003]

schmitz (2003: Abb. 4.4–4.8) bildet mehrere 
Einzelzähne von Pycnodonten aus dem 
unteren Barremium des „Osningsandsteins“ 
vom Steinbruch „Große Egge“ als Coelodus 
sp. ab. Vor allem ein Primärreihenzahn des 
Vomers (schmitz loc. cit.: Abb. 4.5) ähnelt 
deutlich denen von Turbomesodon microdon 
comb. nov. (s. Appendix I), unterscheidet sich 
von letzterem allerdings darin, dass sowohl 
der Vorder- als auch der Hinterrand konkav 
gebogen ist. Vermutlich ist auch dieses Mate-
rial in die Nähe der Gattung Turbomesodon zu 
stellen (Turbomesodon? sp.).

[23] – Helgoland (Schleswig-Holstein):
Peine-Fm. Unteres Aptium

Paramesturus stuehmeri taverne, 1981

Weitgehend vollständiges Exemplar (Holoty-
pus), s. taverne (1981, 2014).



35

4  Diskussion

4.1  Diversitätsmuster der Pycnodonten 
in Oberjura und Unterkreide NW-
Deutschlands

Die Pycnodonten-Faunen der verschie-
denen Faziesräume im Oberjura und der 
Unterkreide Norddeutschlands weisen eine 
Beziehung zwischen den Taxa-Vergesellschaf-
tungen und Diversität einerseits und den 
jeweiligen Umweltbedingungen andererseits 
auf (Abb. 6). Diese Beobachtung steht in 
Übereinstimmung mit der ökologischen 
Sensitivität der Pycnodontiformes (vgl. Poyato-
ariza 2005).

Pycnodontiformes erreichten ihr Diversi-
tätsmaximum in Norddeutschland im voll-
marinen unteren Kimmeridgium bis unteren 
Tithonium. Mindestens sechs Gattungen (mit 
möglicherweise mehr Arten, z. B. münster 
1846, Fricke 1876, mudroch & thies 1996, thies & 
mudroch 1996, mudroch 2001, Licht & reich 2007, 
kriWet 2008, Licht 2009, 2011, 2013, Licht et al. 
2015) umfassen sowohl Gyrodontiden und 
Proscinetinen, als auch Taxa, die keiner der 
beiden Gruppen zugewiesen werden können. 
Im Untertithonium (Holzen-Formation) weist 
mudroch (2001) noch mindestens vier Gattun-
gen nach, darunter Gyrodus sp. und Proscine-
tes sp., sowie „Coelodus“ spp. Dazu kommt 
„Eomesodon granulatus“ (münster, 1846) (MB. 
f.7134, kriWet 2005: Abb. 36A). Ab dem mitt-
leren Tithonium (Eimbeckhausen-Formation) 
reduzierte sich diese Vielfalt abrupt auf eine 
einzelne Gattung (Proscinetes, vgl. Brauns 
1874, struckmann 1887, mudroch 2001) und an 
der Tithonium/Berriasium-Grenze (Münder-
Formation) treten zwei Gattungen (Proscinetes 
und Turbomesodon) auf (s. Abschnitt 3.5.1).

Das nicht-marine Berriasium lieferte 
zwei Gattungen (Turbomesodon und eine 
unbenannte Gattung, s. Abschnitt 3.5.2 und 
Appendix I.1). Mit dem Wiedereinsetzen der 
marinen Fazies im Untervalanginium verblieb 
die Diversität der Pycnodontiformes auf 
einem niedrigen Niveau. Bis zum Hauterivium 

ist sie fast ausschließlich von Gyrodontiden 
dominiert, doch kam auch mindestens ein 
nicht-gyrodontides Taxon im Untervalangi-
nium von Sachsenhagen vor (s. Abschnitt 
3.5.3). Gyrodontiden treten bis zum Aptium 
weiterhin in der Beckenfazies auf und werden 
ab dem Hauterivium/Barremium in der Rand-
fazies durch ein nicht-gyrodontides Taxon 
ergänzt (Gregoriopycnodus? sp., s. Appendix 
II), sowie um ein Taxon, bei dem es sich mögli-
cherweise um einen basalen Serrasalmimiden 
oder einen spezialisierten Gyrodontiden 
handelt (Polygyrodus? sp.).

4.2  Umweltbedingungen als potenzielle 
Kontrollfaktoren der Diversität

Die auffälligen Unterschiede in der Zusam-
mensetzung und Diversität der Pycnodonten-
Faunen im Oberjura im Gegensatz zur 
Unterkreide Norddeutschlands erfordern 
eine Analyse der möglicherweise zugrunde 
liegenden Ursachen.

caWLey et al. (2020) schlagen vor, dass die 
Paläozoogeographie mariner Pycnodonten 
durch die Wassertemperatur bestimmt wurde 
und die Gruppe auf warme, tropische Gewäs-
ser beschränkt war. Diese Autoren postulieren, 
dass die Verbreitung über die Breitengrade 
mit klimatisch gesteuerten Änderungen der 
Wassertemperatur oszillierte.

Während es im Verlauf des Juras ein Be-
standteil der Tethys-Peripherie war, nahm das 
Niedersächsische Becken ab der Unterkreide 
eine verbindende Position in einer Meeres-
straße ein, welche das Nordmeer mit dem 
Tethys-Ozean verband (z. B. kemPer & Wieden-
roth 1987, mutterLose 1992, 1997, mutterLose & 
Bornemann 2000, stoLLhoFen et al. 2008). Klima 
und Meeresoberflächentemperatur waren 
im Oberjura im allgemeinen warm-tropisch 
(z. B. gröcke et al. 2003, Bergman et al. 2004), 
weisen allerdings ab dem Kimmeridgium eine 
signifikante Abkühlung der Wassertempe-
raturen auf (z. B. Bergman et al. 2004), welche 
bei gleichzeitig hohen Lufttemperaturen zu 
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einer lokalen Aridisierung und zunehmender 
Ausbildung von Evaporiten an der Jura/
Kreide-Grenze führte (z. B. aBBink et al. 2001, 
FöLLmi 2012, graBoWski et al. 2020). Die basale 
Kreide wird gesamtklimatisch als etwas 
kühler, mit zunehmenden Niederschlägen 
charakterisiert (z. B. Bergman et al. 2004, FöLLmi 
2012, kuJau et al. 2013, meissner et al. 2015) und 
für das Valanginium wurde sogar ein Tempe-
raturabfall postuliert, welcher das Wachstum 
von Poleiskappen ermöglichte (z. B. Price & 
mutterLose 2004). Neuere Untersuchungen 
haben dieses Modell ausdifferenziert und 
gehen von einem thermal geschichteten 
Wasserkörper im Niedersächsischen Becken 
zumindest für das Hauterivium-Barremium 
aus, in welchem warmes Oberflächenwasser 
von kühlerem Bodenwasser getrennt ist 
(mutterLose et al. 2010, 2012). In jedem Fall 
reflektieren die Dominanzmuster tethyaler, 
beziehungsweise borealer Faunen und Mik-
rofloren ein Fluktuieren der marinen Wasser-
temperatur in der Unterkreide (z. B. mutterLose 
1992, mutterLose & Bornemann 2000, mutterLose 
et al. 2009a, stoLLhoFen et al. 2008). Dennoch 
fielen die Temperatur zumindest in einigen 
Bereichen des Niedersächsischen Beckens in 
der Unterkreide nicht unter ein Niveau, wel-
ches für Pycnodonten tolerierbar war.

Ein wesentlicher Unterschied in marinen 
Environments der Unterkreide gegenüber 
solchen des Oberjura lag dagegen in der 
Vielfalt und Verfügbarkeit von Habitaten: Das 
Oxfordium und frühe Kimmeridgium in Nord-
deutschland sind durch die weite Verbreitung 
von Korallenriffen charakterisiert, die später 
während der Kimmeridgium-Transgression 
durch sauerstoffreiche, hochproduktive, of-
fenmarine Karbonatrampen abgelöst wurden 
(z. B. LeinFeLder 2001, stoLLhoFen et al. 2008). 
Solche Environments, im Zusammenspiel mit 
einer kleinräumigen, komplexen Beckenstruk-
tur (stoLLhoFen et al. 2008), stellten eine große 
Vielfalt von Habitaten bereit (Lagunen, Riffe, 
Becken usw.), welche ihrerseits die Diversifi-
kation der Pycnodonten unterstützten (Licht 
2013, Licht et al. 2015). Im Kontrast dazu ist das 

Valanginium bis Aptium durch relativ gleich-
förmige, siliziklastisch dominierte, flachmarine 
Environments gekennzeichnet. Diese weisen 
episodisch restriktive Beckenkonfigurationen 
sowie thermale und chemische Stratifikation 
mit dys- bis anoxischen und hypersalinaren 
Bodenwasser-Bedingungen auf (z. B. kemPer 
& zimmerLe 1978, mutterLose & Bornemann 2000, 
mutterLose et al. 2009b, PauLy et al. 2013, möLLer 
& mutterLose 2014). Abgesehen von einigen 
transgressiven Phasen (z. B. michaeL & PaPe 1971, 
seiBertz & vodrážka 2014) fehlen riffähnliche 
Habitate nahezu völlig. Dementsprechend 
ist die Verbreitung von Makrobenthos – die 
Hauptnahrungsquelle der Pycnodonten (kri-
Wet 2001) – in tieferen, stagnierenden Becken-
bereichen fleckenhaft (z. B. kLein & mutterLose 
1998); dies begrenzte die bewohnbaren Ha-
bitate auf den Wasserkörper oberhalb der 
Chemokline. Solche Flachwasserbereiche 
dehnten sich während transgressiver Phasen 
aus (besonders im frühen Valanginum und 
frühen Hauterivium). Sie waren besonders 
vorteilhaft für die Ausweitung von küsten-
nahen, durchlüfteten und topographisch 
strukturierten Warmwasser-Habitaten (z. B. 
michaeL & PaPe 1971) und damit für Pycnodon-
ten. Offenbar förderten diese Bedingungen 
die Ansiedlung von nicht-gyrodontiden 
Pycnodonten (z. B. Gregoriopycnodus? sp. und 
Turbomesodon? sp.) in solchen Randbereichen 
im frühen Valanginium und vor allem im 
Hauterivium-Barremium. Gyrodontiden wa-
ren – als einzige Pycnodonten – dagegen in 
der Lage, während der ganzen Unterkreide im 
küstenferneren Beckenbereich zu existieren, 
wie ihr beständiger Nachweis in der Tonfazies 
nahelegt. Dies steht im Einklang mit ihrer 
stärker pelagischen Lebensweise und weiten 
paläogeographischen Verbreitung in der 
Unterkreide (kriWet & schmitz 2005).

Vollkommen anders stellten sich dagegen 
die Umweltbedingungen im Intervall vom 
oberen Tithonium bis zum Ende des Berria-
siums dar. Ein globaler Meeresspiegelabfall 
(miLLer et al. 2005), in Verbindung mit einem 
Aridisierungsschub (aBBink et al. 2001), führ-
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ten zu weit verbreiteter Regression und der 
Ausbildung von hypersalinen Bedingungen 
in tieferen Bereichen des Niedersächsischen 
Beckens ab dem mittleren Tithonium 
(Eimbeckhausen-Formation). Das frühe 
Berriasium ist durch ein komplexes Muster 
von hypersalin-evaporitischen, lagunären, 
flachmarinen und lacustrinen Environments 
gekennzeichnet (z. B. herrmann & kunz 1999, 
arP & mennerich 2008, Wiese & arP 2013, schnei-
der & kürschner 2016), die sich in häufig palöko-
logisch gestressten Gemeinschaften mit stark 
schwankenden Diversitäten widerspiegeln. 
Diese Phase wird von einer stark reduzierten 
Diversität der Pycnodonten-Fauna auf nur 
zwei Gattungen begleitet (die Diversität 
könnte etwas höher gewesen sein, wenn man 
die unbestätigten Angaben von römer [1839] 
und agassiz [1844] einbezieht, s. Abschnitt 
3.5.1). Darüber hinaus war ihr Auftreten 
– gemeinsam mit dem von anderen Actino-
pterygiern und Selachiern – wahrscheinlich 
auf wenige Horizonte beschränkt (mudroch 
2001). Im kontinentalen Bereich wird das 
Klima als warm-arid im oberen Tithonium, ab 
dem obersten Tithonium bereits zunehmend 
humid interpretiert (z. B. schneider & kürschner 
2016). Die Faziesentwicklung setzte sich im 
Berriasium mit der Entstehung eines Süßwas-
sersees im Niedersächsischen Becken fort, 
der ab dem späten Berriasium episodisch Ver-
bindungen mit dem Nordmeer und erhöhte 
Salinitäten aufwies (z. B. schneider et al. 2019). 
Turbomesodon cf. arcuatus und ein weiteres, 
Taxon, „Pycnodus“ mantellii (sensu dunker 
1846, treten in dieser Zeit auf. Zumindest 
manche Arten von Turbomesodon waren sehr 
tolerant in Bezug auf die Umweltbedingun-
gen und kamen sowohl in marinen, als auch 
in brackischen und Süßwasser-Ökosystemen 
vor. Die Abfolge der Pycnodonten-Faunen in 
Norddeutschland spiegelt sich in derjenigen 
des Wessex-Beckens von Südengland wieder, 
wo marine Ablagerungsbedingungen des 
Oberjura zu Beginn des Berriasiums in lagu-
näre und Süßwassersedimente der Purbeck 
Limestone Group übergehen (Batten 2002). 

Obwohl deutlich diverser als diejenige des 
niedersächsischen Beckens, ist auch die 
Pycnodonten-Fauna Südenglands reich an 
Turbomesodon spp. und Proscinetinen (Wood-
Ward 1918 und Appendix I.1).

Verbreitung und Diversität der Pyc-
nodonten in Oberjura bis Unterkreide 
Norddeutschlands wurden offenbar durch 
Habitatverfügbarkeit und -vielfalt beeinflusst 
und damit mehr durch Schwankungen des 
Meeresspiegels als durch klimatische Ent-
wicklungen. Ungünstige Milieubedingungen 
verengten die Diversität auf Turbomesodon 
spp. (in Lagunen und Seen), sowie Mitglieder 
der Proscinetinae (in Lagunen) und Gyrodon-
tidae (im offenmarinen Bereich), die toleranter 
gegenüber extremeren Umweltbedingungen 
waren.

cavin et al. (2020) schlagen vor, dass zumin-
dest einige Taxa der Pycnodontiformes im 
Verlauf der Ontogenie zwischen marinen und 
Süßwasserhabitaten wanderten. Das Material 
aus Deutschland ist nicht ausreichend um 
diese Hypothese zu stützen oder zu wider-
legen. Das wahrscheinliche Vorhandensein 
identischer Taxa (Turbomesodon arcuatus, 
„Pycnodus“ mantellii dunker, 1846) im Wessex-
Becken, welches wahrscheinlich vom Nieder-
sächsischen Becken hydrographisch isoliert 
war, unterstützt zumindest die Möglichkeit, 
dass diese Arten anadrom gewesen sein 
könnten.

5  Zusammenfassung

•	 Das	 Vorkommen	 von	 Pycnodontiformes	
in der Unterkreide Norddeutschlands 
besteht mit wenigen Ausnahmen nahezu 
ausschließlich aus isolierten Zähnen und 
Bezahnungen, der Nachweis erstreckt sich 
aber über eine breite Vielfalt verschiedener 
Faziesräume.

•	 Die	 Pycnodonten-Faunen	 des	 Oberjuras	
und der Unterkreide Norddeutschlands 
zeigen stark wechselnde Muster in Häu-

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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figkeit des Materials und taxonomischer 
Diversität. Ein Diversitätsmaximum wird 
im Unterkimmeridgium erreicht, gefolgt 
von einem starken Abfall im Tithonium. 
Eine geringe Anzahl an Taxa trat im Nieder-
sächsischen Becken während des lagunär-
limnischen Intervalls des Berriasiums auf. 
Die Valanginium-Transgression stellte 
nicht die Diversität des Juras wieder her. 
Die Pycnodonten-Fauna bleibt auf wenig-
diverse, seltene Nachweise, vor allem von 
Gyrodontiden, beschränkt. Nicht-gyrodon-
tide Arten, darunter möglicherweise ein 
basaler Serrasalmimide, traten gelegentlich 
in küstennahen Flachwasserregionen auf, 
besonders während transgressiver Phasen 
(Hauterivium-Barremium).

•	 Die	Verfügbarkeit	und	Diversität	potenziel-
ler Habitate wird als wesentliche steuernde 
Faktoren für die Häufigkeit und Vielfalt der 
Pycnodonten vermutet.

•	 Ein	Vergleich	zahlreicher	Taxa	zeigt,	dass	die	
Anordnung der Abrasionfacetten auf den 
Zähnen der Primärreihe des Präarticulares 
– in Kombination mit anderen morpholo-
gischen Merkmalen – ein begrenztes aber 
nützliches taxonomisches Signal bietet. 
Eine Terminologie für verschiedene Abrasi-
onsmuster wird vorgeschlagen.

•	 Insgesamt	werden	16	Merkmale	der	Bezah-
nung von Pycnodonten vorgeschlagen, die 
eine taxonomische Aussagekraft haben 
können, allerdings müssen diese immer als 
Merkmalskombinationen betrachtet werden 
und können Einschränkungen bezüglich der 
individuellen, ontogenetischen oder patho-
logischen Variabilität unterliegen.

•	 Merkmalskombinationen	 der	 Bezahnung	
werden hier herangezogen, um eine Reihe 
von Taxa aus der nicht-marinen Unterkreide 
von England und Deutschland, die bisher 
zur Gattung „Coelodus“ gestellt wurden, der 
Gattung Turbomesodon zuzuweisen. Dieser 
Artenkomplex könnte zu stark aufgesplittert 
sein, allerdings kann das basierend auf dem 
erhaltenen Material nicht entschieden wer-
den und die Arten werden hier weitgehend 

in ihrer historischen Definition aufgefasst.
•	 Taxonomische Anpassungen (Appendix I) 

betreffen die Arten Turbomesodon arcuatus 
comb. nov., Turbomesodon laevidens comb. 
nov., Turbomesodon microdon comb. nov. 
und Turbomesodon multidens comb. nov.. 
Pycnodus mantellii agassiz, 1839 ist eine taxo-
nomische Chimäre und ein nomen dubium. 
Teile des Typusmaterials bilden allerdings 
den Typus des älteren, validen Synonyms 
„Pycnodus“ microdon agassiz, 1833a [= Tur-
bomesodon microdon]. Material aus dem 
Tithonium-Berriasium Norddeutschlands, 
welches zu „Pycnodus mantellii“ und Coelo-
dus spp. gestellt wurde, wird hier teilweise 
Turbomesodon cf. arcuatus und T. aff. arcu-
atus zugewiesen. Ein weiterer Morphotyp, 
der nicht sicher zu Turbomesodon gestellt 
werden kann und wahrscheinlich eine neue 
Gattung repräsentiert, wird hier provisorisch 
als „Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non 
agassiz, 1839) bezeichnet. Gyrodus schusteri 
roemer, 1839 und Pycnodus hartlebeni roemer, 
1841 sind nomina dubia – Material und Ab-
bildung fehlen und die Beschreibungen sind 
nicht hinreichend für eine taxonomische 
Einstufung.
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7  Abridged English version

7.1  Introduction

Pycnodontiformes Berg, 1937 are a highly 
diverse and derived group of actinopterygian 
fishes that occur from the Upper Triassic 
through the Paleogene in various facies 
realms (marine and non-marine) across the 
globe. Complete specimens are comparatively 
rare and confined to favorable preservational 
circumstances, the majority of finds consists 
of diverse isolated tooth crowns and tooth 
“batteries” on dentigerous skeletal elements. 
The taxonomy of these elements is fraught 
with difficulties although they often exhibit 
distinct morphologies.

Pycnodontiformes are relatively rare in 
the Lower Cretaceous of northern Germany 
and have recently mostly been described 
from argillaceous marine strata of the Lower 
Saxony Basin (e. g. kriWet & schmitz 2005). Their 
overall rareness indicates a considerable loss 
of diversity compared to the rich pycnodon-
tiform communities of the Late Jurassic (e. g. 
Fricke 1876, Licht 2011, Licht et al. 2015) from 
the same region. Additionally, the record 
from the interbedded, non-marine Berriasian 
succession (historically known as “Serpulit” 
and “German Wealden facies”) has rarely been 
discussed.

Herein, the record of pycnodontiform 
fishes from the Lower Cretaceous of northern 
Germany is reviewed and compiled. Of special 
interest thereby is a “species group” that is 
solely based on isolated dentitions and most-
ly referred in the literature since the mid-19th 
century to the “collective genus” Coelodus 
heckeL, 1854. Although its alphataxonomy 
cannot be resolved fully due to a widespread 

lack of overlapping material, its distribution 
patterns are of interest and of paleoecolo- 
gical significance. An approach to analyze 
the systematic relationships of these taxa is 
undertaken by evaluating the distribution of 
dentition-related character combinations.

7.2  Methods and terminology

7.2.1  Terminology

The anatomical and morphological ter-
minology follows Poyato-ariza & Wenz (2002), 
kriWet (2005), and gouiric-cavaLLi et al. (2019). As 
noted by gouiric-cavaLLi et al. (2019), the lateral 
projection of the prearticular of pycnodonts, 
traditionally identified as coronoid process, is 
not homologous to the coronoid process in 
other vertebrates. This term is therefore only 
used provisionally. The tooth positions are 
described according to Fig. 1a–b.

In many pycnodont taxa, the teeth show 
characteristic wear-facets, the location and 
orientation of which are variable (Fig. 2). Their 
morphologies depend on the anatomical 
positioning of the vomer and prearticular – of 
the trituration surfaces – in relation to each 
other (e. g. thurmond 1971). The most typical 
patterns can be observed on facets which 
show a moderate degree of wear: if the teeth 
are only gently worn, they are largely missing, 
if the abrasion is in a late stage, the tooth 
crown is so much abraded that distinct facets 
cannot be identified. As the intensity of wear 
increases rostrally in pycnodont dentitions, 
the most clear and characteristic wear-facet 
patterns can be expected in the mid-region 
of the primary tooth row. Here the following 
types of wear pattern can be distinguished:
•	 Apical	abrasion	(abrasio	apicalis):	the	wear-

facet is present only on the dental apex and 
does not include the whole surface of the 
dental crown. By localized wear mostly a cir-
cular, crater-shaped pit or elongate groove 
develops. These indentions can be located 
centrally or eccentrically (Fig. 2a).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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•	 Lateroapical	 abrasion	 (abrasio	 lateroapica-
lis): the wear-facet develops on the lateral 
(labial) surface of the tooth or in the transiti-
on between the apical and lateral surfaces. 
It produces a surface which is inclined to the 
main trituration surface of the tooth-crown. 
In the most extreme, it can be oriented 
vertical, parallel to the lateral surface of the 
tooth (Fig. 2b).

•	 Duplex	 abrasion	 (abrasio	 duplex):	 abrasio	
apicalis and abrasio lateroapicalis occur syn-
chronously – two wear facets develop on 
the trituration surface. They are separated 
by a more or less pronounced ridge of less 
worn tooth enamel (Fig. 2c).

•	 Uniform	abrasion	(abrasio	uniformis):	No	dis-
tinct facets are present. The occlusal surface 
of the teeth is uniformly abraded and lacks 
most or any of morphological differentiation.

7.2.2  Morphometry

Morphometric measurements were  
acquired with the biometric application 
ImageJ v. 1.8.0_172 (rasBand 1997–2018) on a 
high resolution digital image.

7.2.3  Collection acronyms

BGS – Geological Museum collection, Brit-
ish Geological Survey, London, United King-
dom; DMFE – De Museum Fabriek, Enschede, 
The Netherlands; GZG – Geoscience Museum, 
Geoscience Centre, University of Göttingen, 
Germany; MB – Museum für Naturkunde, Ber-
lin, Germany; NAMU – Naturkunde-Museum 
Bielefeld, Bielefeld, Germany; NHM – Natural 
History Museum, London, United Kingdom.

7.2.4  Anatomical Abbreviations

‘CP’ – “Coronoid process“; ITA – irregular 
rostral tooth array; LaAT – labial accessoric 
teeth; LaSR – labial secondary row tooth / 

teeth; LiAT – lingual accessoric teeth; LiSR 
– lingual secondary row tooth / teeth; PrArt – 
prearticular; PRT – Primary row tooth / teeth; 
SRT – Secondary row tooth / teeth: V – Vomer.

7.3  Abrasion patterns as utility for the 
taxonomic assessment of isolated pycno-
dont dentitions

The position and orientation of wear facets 
reflect as a proxy the three-dimensional 
arrangement and kinematics of the jaw appa-
ratus in pycnodontiforms (e. g. cornueL 1879, 
thurmond 1971, 1974, kriWet 2001). The vomer 
is uniformly vertically oriented and the dental 
“battery” on its ventral side forms a horizontal 
main trituration surface, accompanied later-
ally by more or less ventrolateral facing, sec-
ondary trituration surfaces, that are formed 
by the secondary tooth rows. This apparatus 
occludes against the trituration surfaces of the 
right and left prearticulars, that are inclined to 
a varying degree against the sagittal plane. 
The location of the most intensive contact – 
and therefore the position and orientation 
of abrasion facets – between the teeth of the 
upper and lower jaws depends on the degree 
of inclination of the prearticulars. The recon-
stucted jaw musculature in pycnodonts indi-
cates a primarily occlusal adduction, added 
by a variable amount of shear in rostrocaudal 
and lateromedial directions (thurmond 1971, 
kriWet 2001). A passive movement of the jaw 
elements against each other was enabled in 
some taxa by a flexible, kinetic articulation of 
the right and left mandibular rami along the 
symphysis (thurmond 1974)

A simple abrasio apicalis indicates that 
the lower jaw was oriented horizontally and 
its rami were akinetically articulated with 
each other (Fig. 3a). The main component 
of movement was occlusal with a small hori-
zontal share. An elongation of the wear facet 
indicates a more dominant horizontal compo-
nent of movement, either in rostrocaudal or in 
lateromedial direction.
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An abrasio lateroapicalis results from 
mandibular rami that are inclined relatively to 
the sagittal plane resulting in an occlusion of 
the vomeral trituration surface with the apico-
lateral edges of the primary row teeth in the 
prearticulars (e. g. cornueL 1879, müLLer 2011, 
Fig. 3b). This wear produces the typical facet. 
The angle formed by the facet with the main 
occlusal surface of the tooth provides a proxy 
for the angle of mandibular inclination. As the 
mandibles also were articulated largely aki-
netically in this morphotype, the lingual area 
of the primary row teeth was affected only in 
late stages of wear by abrasion (transition to 
abrasio uniformis).

In the case of an abrasio duplex the jaws 
were similarly arranged then in the abrasio 
lateroapicalis but the mandibular rami articu-
lated flexible and elastically along the symph-
ysis with each other (Fig. 3c). As a result, the 
vomeral dentition sequentially contacted first 
the apicolateral edge and then – following a 
spreading of the lower jaws – the apicomedial 
surface of the primary row teeth during each 
occlusion cycle. The maximum transversal 
spreading angle was attained during full 
occlusion (thurmond 1974). This constructional 
morphology resulted in a passive labiolingual 
shear of the mandibular teeth against the 
vomeral teeth, followed by apical shear at 
maximal occlusion.

An abrasio uniformis results either from a 
uniform abrasion due to an increased horizon-
tal shear component or from progressive wear 
in the late stages of all abrasion patterns.

7.4  Phylogenetic and taxonomical signifi-
cance of abrasion patterns

A considerable number of phylogenetic 
analyses of the Pycnodontiformes has been 
published over the last three decades (e. g. 
nursaLL 1996, Poyato-ariza & Wenz 2002, Poya-
to-ariza 2003, kriWet 2005, eBert 2016, 2019, 
vuLLo et al. 2017, köLBL-eBert et al. 2018, caWLey 
& kriWet 2018, caWLey et al. 2019), resulting in 

quite variable topologies of the internal rela-
tionships of the group. Especially in derived 
taxa (family Pycnodontidae agassiz 1833a) the 
phylogenetic position is highly variable, even 
if the analyses are based on comprehensive 
and complete materials.

Most datasets include information on the 
dentitions; however, these data vary in detail 
and specification. Often the characters are 
quantitative in nature, e. g. the number of 
teeth in a certain row or the number of tooth 
rows on a specific jaw element.

Mapping the distribution of tooth abrasion 
patterns across a selection of phylogenetic hy-
potheses (Fig. 4) shows that these are obvious-
ly homoplastic and acquired independently in 
several clades. In none of these hypotheses, a 
distinct abrasion pattern can be isolated as 
synapomorphy for any group above the level 
of genus. A possible exemption represents 
the abrasio duplex that is – among complete-
ly preserved taxa – so far known only in the 
proscinetines Proscinetes spp. (see kriWet 2005: 
figs. 25a, 35c, 46) and Neoproscinetes spp. (see 
Poyato-ariza 2003, cooPer & martiLL 2020a). This 
may indicate that some taxa so far only known 
from isolated dentitions (Proscinetes texanus 
[gidLey, 1913], “Pycnodus” comminuens hay, 
1916, “Coelodus” inaequidens WoodWard, 1893, 
“Coelodus” cantabrigensis WoodWard, 1893, 
“Coelodus” syriacus hussakoF, 1916 and “Pycno-
dus” maliensis LongBottom, 1984, see Table 1) 
are in a close phylogenetic relationship to the 
Proscinetinae Poyato-ariza & Wenz, 2002.

Otherwise, an apical abrasion pattern 
of the prearticular primary row teeth is the 
most common (Table 1) and probably ple-
siomorphic for the Pycnodontiformes. The 
abrasio uniformis represents an endmember 
in all abrasion histories and has no taxonomic 
significance. Aside from these conclusions, 
the distribution of the abrasion patterns is dis-
perse and does not reveal a phylogenetic sig-
nal. On the other hand, they provide – similar 
to the number of tooth rows per dentigerous 
element – a good starting point for a multi-
variate comparison of dental morphologies.  

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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A comparison of various qualitative and quan-
titative characters in combination in many 
cases allows for promising alphataxonomic 
assignments. Such assignments are valuable 
for diversity analyses, as well as for studies 
of palecological, paleozoogeographical and 
paleoclimatological questions, even if the 
assumptions on the phylogeny of higher 
systematic clades remain uncertain.

7.5  Dental characters with potential 
alphataxonomic significance

Taxonomic identification of isolated pyc-
nodontiform dentitions can be challenging. 
Some morphologies apparently have a homo-
plastic status at the level of genera or higher 
systematic units. Indeed, some taxa show very 
specific, apomorphic dental characters (e. g. 
Poyato-ariza & Wenz 2002, Poyato-ariza 2003, 
kriWet 2005, 2008, Poyato-ariza & Bèrmudez-ro-
chas 2009, stumPF et al. 2017, vuLLo et al. 2017, 
2018, caWLey et al. 2018, gouiric-cavaLLi et al. 
2019, cooPer & martiLL 2020a, b). The situation 
is complicated by potential ontogenetic and 
individual variation, the extent of which is 
mostly not assessed. Accordingly, the taxo-
nomic value of isolated dentitions depends 
on individual cases and cannot be approved 
or rejected on a global scale.

The characters discussed below always 
have to be assessed in their entirety, as up to 
now no isolated character has been identified 
to be apomorphic, but synapomorphies may 
be identified by character combinations. It is 
also of importance to notice the ontogenetic 
status of the material. if possible, because on-
togenetic variation may affect the dentition 
in various aspects, including the number of 
teeth per row (increasing with later ontoge-
netic stages).

A particular challenge is the identification 
of disarticulated complementary jaw ele-
ments in a single taxon. If complete specimens 
are not available this can only be achieved 
tentatively. The best criterion is the presence 

of common morphological traits in the 
corresponding elements of more complete 
comparative specimens. Additionally, a low 
diversity with only one discrete morphotype 
per type of element is supportive to assume 
them to belong to a single species.
1. Type of abrasion pattern: see discussion 

above.
2. Maximum number of tooth rows in a 

distinct region of the jaw: This character 
appears to be stable in many taxa, as long 
as discrete tooth rows can be identified 
(unlike those with irregular dental arrays, 
e. g. Iemanja palma). Accessoric tooth rows 
should be excluded from the count as their 
presence is probably subject to individual 
variation (see position 11). Additionally, an 
ontogenetic variability is possible, espe-
cially in taxa with many and/or irregular 
tooth rows especially on the prearticular.

3. Arrangement of the tooth rows along the 
dentigerous element: In most cases the 
tooth rows extend rostrocaudally along 
the entire bone. However, in some taxa 
additional rows are sequentially added in 
caudal direction (e. g. on the prearticular 
of Micropycnodon kansasensis, see dunkLe & 
hiBBard 1945), or may not be present along 
the whole length of the jaw element. Ano-
ther possibility are alternating patterns, in 
which teeth or tooth pairs of different rows 
alternate with each other (e. g. on the vo-
mer in the genera Proscinetes gisteL, 1848 
and Neoproscinetes Figuereido & siLva santos, 
1987).

4. Outline of the teeth in occlusal aspect: It 
can be e. g. circular, ovate, elliptical, (roun-
ded-)rectangular, trapezoidal, sigmoidal, 
triangular, hexagonal, polygonal or irre-
gular (e.g. Figs. 1c–e). Also of importance 
is the degree of heterodonty. Parts of the 
dentition may be affected by indiviual, 
ontogenetic and especially pathological 
variation, however, the basic patterns 
seem to be reasonably stable in taxa with 
well-defined tooth rows.

5. Outline of the teeth in lateral aspect: This 
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aspect is commonly modified by abrasion 
and has to be employed with caution with 
regard to its taxonomical significance. 
However, some taxa show elaborate 
morphologies, that remain discernible 
even under protracted wear (e. g. Gyrodus 
Agassiz, 1833b: s. e. g. kriWet 2005, kriWet & 
schmitz 2005; Serrasalmimidae vuLLo, cavin, 
khaLLouFi, amaghzaz, Bardet, JaLiL, Jourani, khaL-
doune & gheerBrant, 2017, Piranhamesodon 
köLBL-eBert, eBert, BeLLWood & schuLBert, 2018).

6. Transversal arrangement of teeth: In 
some taxa the teeth form regular rows 
or patterns in which every tooth of the 
primary row opposed a certain number of 
teeth from the accompanying secondary 
rows – they form regular transversal rows 
(e. g. Fig. 1d). Otherwise, the sequence of 
the rostrocaudal tooth rows are “out of 
phase” with each other, and there are no 
continuous transversal rows across the 
prearticulars (e. g. Fig. 1e).

7. Orientation of longitudinal axis of teeth 
in relationship to the sagittal plane of 
the jaws. In taxa with anisometric tooth 
shapes, the transversal axis of the teeth 
can be oriented at variable angles to the 
sagittal plane of the jaws (e. g. oblique ori-
entation in Anomoeodus Forir, 1887, almost 
rectangular orientation e. g. in Coelodus 
heckeL, 1854).

8. Size relations among teeth of the same 
dentigerous element: The relationship in 
size e. g. between primary and secondary 
row teeth can be informative; variations 
in the anatomical position, as well as on 
individual and ontogenetic levels need to 
be taken into consideration.

9. Ornamentation of tooth enamel: Orna-
mentation of the enamel occurs in a broad 
range of morphotypes and is interpreted 
to bear taxonomical signals (e. g. Wood-
Ward 1918, kriWet & schmitz 2005, stumPF et 
al. 2017, vuLLo et al. 2018). Ornamentation 
can take the form of tubercles, wrinkling, 
striation, ridges, grooves, and others. It 
is important to consider that ornamen-

tations are optimally preserved only on 
unabraded teeth and immediately started 
to degrade with the onset of wear until 
total obliteration (e. g. kriWet 2005). Struc-
tures that are produced by abrasion – e. g. 
transversal grooves on ridges – need to be 
distinguished from enamel ornamentati-
on. The absence of ornamentation cannot 
be regarded as a taxonomical argument, 
as this condition is always present in pro-
gressive wear stages.

10. Contact between adjacent teeth: In some 
taxa the teeth are separated by spaces 
(e. g. in the Prearticular of Macromesodon 
BLake, 1905, see zitteL 1887). In others the 
tooth-crowns articulate partly or fully with 
each other (e. g. Fig. 1c).

11. The presence of accessoric tooth rows: 
Irregular rows of mostly small and undiffe-
rentiated teeth are often present along the 
prearticular symphysis (e. g.), at the base 
of the “coronoid process” (e. g. Macrome-
sodon, see zitteL 1887) or, less commonly, 
interspersed in between vomeral tooth 
rows (e. g. Proscinetes sp., see müLLer 2011: 
fig. 4g–h). Their presence versus complete 
absence could be a taxonomic signal, 
however, their individual expression is 
subject to a high degree of variation.

12. Dissolution of regular tooth rows in the 
rostral region of the prearticular and/or vo-
mer: In some taxa the regular tooth rows 
pass rostrally into an array of irregular, 
smaller teeth (e. g. Neoproscinetes penalvai, 
see Poyato-ariza 2003, Turbomesodon spp., 
see Poyato-ariza & Wenz 2004 and Fig. 13). 
This character is subject to high individual 
variation and the presence of these small 
teeth probably represent a second gene-
ration of replacement teeth growing in the 
course of ontogeny or after trauma (cooPer 
& martiLL 2020a, b). On the other hand, the 
presence of such irregular dental arrays 
covering substantial parts of the jaws can 
be a taxonomically valuable character 
(e. g. in Arthrodon sauvage, 1880; see kriWet 
2008, unnamed taxon of Licht 2011).

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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13. Number of teeth in the dentalosplenial 
and the premaxillary and

14. morphology of the teeth in the denta-
losplenial and the premaxilla.

15. Presence of a vestigial tooth in the maxillary. 
Characters 13 to 15 are stable between taxa.

16. Morphology of the dentigerous elements: 
The morphology of the jaw elements can 
vary between taxa and be useful to distin-
guish between species and genera (e. g. 
cooPer & martiLL 2020b). At higher systema-
tic levels homoplasy can be expected.

17. Number of teeth per tooth row: This cha-
racter is strongly influenced by ontogeny 
(e. g. caWLey et al. 2019) and has probably 
only a very little use as taxonomical signal.

In conclusion 16 of 17 characters of the 
dentition are recognized to have a potential 
taxonomical significance. It becomes clear, 
however, that care must be provided for po-
tential individual and ontogenetic variability 
and that meaningful diagnoses will rely on 
character combinations rather than on isolat-
ed features.

7.6  The systematic position of the „Coelo-
dus“ complex in the Lower Cretaceous of 
western and Central Europe

7.6.1  “Coelodus” as a “collective taxon”

Jurassic-Cretaceous pycnodont taxonomy 
is strongly based on the well preserved and 
abundant specimens from Konservat-Lagers-
taetten of the Upper Jurassic in Germany 
and France (e. g. Wagner 1851, thioLLière 1852, 
LamBers 1991, Poyato-ariza & Wenz 2002, kriWet 
2005, eBert 2013, 2016, 2019). In contrast, the 
majority of the pycnodont diversity from the 
Lower Cretaceous is known predominantly 
from isolated dentitions only. This is especially 
true for the Tithonian-Berriasian Purbeck 
Limestone Group of Southern England, that 
yielded a few complete though poorly pre-
served pycnodonts and numerous isolated 

dentitions, reflecting a rather broad morpho-
logical diversity. The taxonomic framework 
for this material has been established mainly 
by WoodWard (1895, 1918), following pioneer-
ing work by agassiz (1833b, 1839, 1844). It 
remained largely static since, although some 
authors pointed out inconsistencies (e. g. Fo-
rey & sWeetman 2011, sWeetman et al. 2014). Due 
to the temporal proximity and partly similar 
facies, this material is of interest for the study 
of German Lower Cretaceous pycnodonts. 
The Purbeck Limestone Group shares with the 
German Berriasian several other vertebrate 
taxa (e. g. crocodyliforms and turtles; saLisBury 
et al. 1999, karL et al. 2007), indicating a close 
close palaeozoogeographic connection be-
tween both realms.

As a result of the revisions by WoodWard 
(1895, 1918), most pycnodont species that 
have been described from the Purbeck Lime-
stone Group, as well as from the overlying 
non-marine Wealden Supergroup (Valangin-
ian – Aptian), have been referred to the genus 
Coelodus heckeL, 1854. Coelodus was originally 
erected for the type species, C. saturnus 
heckeL, 1854 from Cenomanian marine strata 
of Slovenia (heckeL 1854, 1856). Similarities in 
the dental arrangement of the prearticulars 
led in the following 150 years to a plethora of 
mostly Cretaceous species referred to this ge-
nus (summary e. g. in schuLtz & Paunovic 1997). 
However, Poyato-ariza & Wenz (2002) restricted 
Coelodus to its type species, the only one that 
is known from complete specimens.

As it will be shown below, WoodWard’s 
(1918) complex of „Coelodus“ species from the 
non-marine Lower Cretacous of southern Eng-
land (“C. mantellii” [agassiz, 1839], C. arcuatus 
WoodWard, 1918, C. laevidens WoodWard, 1918, 
C. multidens WoodWard, 1918) instead has the 
closest affinities to the genus Turbomesodon 
Poyato-ariza & Wenz, 2004.

As species included in this complex have 
been previously cited also from the non-ma-
rine Lower Cretaceous of northwestern 
Germany (e. g. dunker 1846, struckmann 1880a, 
kemPer 1976, kriWet 2005), a discussion of its 
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status is also of direct interest to the inter-
pretation of the record from the geographic 
region here under study.

7.6.2  Taxonomic assessment of the Lower 
Cretaceous “Coelodus” complex

All species referred by WoodWard (1895, 
1918) to Coelodus share some characters of 
the dentition, that were used until the end of 
the 20th century to assign them to this “genus”, 
notwithstanding a huge temporal, geograph-
ical, and morphological spread (see schuLtz & 
Paunovic 1997).

As far as known, the vomer in these species 
exhibits a pentaserial dentition. The teeth of 
the primary row are transversely broad and 
short, occasionally slightly arcuate, concave 
in caudal direction. The lateral ends are often 
enlarged, giving the primary row teeth a 
slightly dumbbell-shaped outline. They bear a 
strong, sharp transversal ridge that becomes 
grooved along its crest with prograding abra-
sion and vanishes completely in final stages of 
abrasion. Other ornamentation is restricted to 
weak crenulation or radial wrinkling. Teeth of 
the secondary rows of the vomer are distinctly 
smaller, subcircular to polygonal and arranged 
in two rows, that do not alternate or interlock 
with the teeth of the primary row.

The prearticular dentition consists of four 
tooth rows, the most lingual of which is only 
formed by a few, accessory, irregular-circular 
small teeth, that can be completely absent. 
The primary row teeth are transversely broad 
and short, mostly rounded-rectangular, occa-
sionally rounded-trapezoidal in outline. If not 
worn too intensively, they mostly bear a trans-
versal ridge that can develop a crest groove 
from increasing wear before it is completely 
obliterated. The wear pattern shows a distinct 
lateroapical facet in the middle primary row 
teeth. The teeth of the secondary rows are 
smaller, those of the lingual row are mostly 
transversely broad and short or drop-shaped 
to ovate. The teeth of the labial secondary 

row are smaller then those of the lingual row, 
more isometric in outline and mostly ovate. 
In the rostral region of the prearticular the 
regular tooth rows can transform into an array 
of small, irregular, subcircular teeth.

The presence of an abrasio lateroapicalis 
and of a pentaserial vomeral dentition nar-
rows down the range of comparable taxa 
(Tab. 1). The genus Coelodus can be excluded, 
as the type species, C. saturnus, does not bear 
an abrasio lateroapicalis (Poyato-ariza & Wenz 
2002: fig. 22a). The best concordance exists to 
the genus Turbomesodon Poyato-ariza & Wenz, 
2004 (Tab. 2). The diagnosis of the genus is 
emended by dental characters in Appendix I.1 
based on those species from which complete 
specimens are known (Prearticular: T. relegans, 
T. praeclarus, T. bernissartensis, see Poyato-ariza 
& Wenz 2004; Vomer: T. relegans, see eBert 2016). 
The species of the “Coelodus” complex from 
the Lower Cretaceous tie in to this diagnosis. 

Turbomesodon ranges from the Kimmerid-
gian through the Barremian in marine as well 
as in limnic settings (Poyato-ariza & Wenz 2002, 
eBert 2016). It occurs in the Lower Cretaceous in 
lacustrine basins in Spain (Poyato-ariza & Wenz 
2004), Belgium (traquair 1911, Poyato-ariza & 
Wenz 2004) and in lagoonal to lacustrine envi-
ronments of England and Germany (WoodWard 
1918, this work).

The differences among these species as 
defined by WoodWard (1918) are often subtle 
and probably partly related to preservation 
and individual variability. On the other hand, 
in many cases there appears to be a relation-
ship between distinct morphology and the 
distribution in time and space.

As discussed above, the referral of isolated 
vomeral and prearticular dentitions and 
vice versa can be challenging. It can only be 
deemed fully reliable if both are found in 
close association. It can be considered prob-
able if only one distinct morphotype in both 
elements are present within a stratigraphic 
and palaeogeographic realm that is referra-
ble to Turbomesodon. If such circumstances 
cannot be provided, the identification of 
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species should be restricted to specimens of 
the element type that were described in the 
first, while other species are better treated in 
open nomenclature. Utmost care should be 
applied to the erection of new taxa. A further 
alphataxonomic revision of WoodWard’s (1918) 
species is desirable but is outside the scope of 
this work.

7.7  Taxonomic assessment of other taxa 
from the Lower Cretaceous of Germany

Aside from those specimens that are similar 
to taxa from the English “Coelodus” complex 
and referred herein to the genus Turbomes-
odon, other morphotypes of pycnodonts 
occur in the Lower Cretaceous of northern 
Germany. They represent various, partly yet 
unnamed taxa, to which in the scope of this 
work open nomenclature is applied (Tables 
3 and 4, Appendices I-II). Sound systematic 
assessments can only be made for some 
members of Gyrodontidae (see kriWet & 
schmitz 2005, taverne 2014), and the genus 
Proscinetes from deposits at the Tithonian/
Berriasian boundary (struckmann 1880a, mud-
roch 2001). As the remaining taxa cannot be 
assessed satisfactorily, they are categorized in 
the palaeoecological discussion (Section 5.9) 
as “non-gyrodontid” versus proscinetine and 
gyrodontid pycnodontiforms, respectively.

7.8  Pycnodonts from the Lower Cretace-
ous of northern Germany

Table 4 and Figs. 5–6 provide a summary 
of all known records of pycnodonts from 
the Lower Cretaceous of Germany. For more 
details and comments see section 3.5.

7.9  Palaeoecological aspects

7.9.1  Diversity patterns

The pycnodontiform assemblages in the 
Upper Jurassic and Lower Cretaceous of 
northern Germany exhibit a relationship be-
tween taxonomic composition and diversity 
on the one hand and the environment on the 
other hand (Tab. 4, Fig. 6). This observation is 
in concordance with the ecological sensitivity 
of pycnodontiforms (Poyato-ariza 2005).

Pycnodontiforms reached their highest 
diversity in northern Germany in the fully 
marine lower Kimmeridgian to lower Titho-
nian. A minimum of six genera (representing 
potentially even more species, e. g. münster 
1846, Fricke 1876, mudroch & thies 1996, thies & 
mudroch 1996, mudroch 2001, Licht & reich 2007, 
kriWet 2008, Licht 2009, 2011, 2013, Licht et al. 
2015) are present, including proscinetines, 
gyrodontids, as well as taxa not belonging 
to either of both subclades. mudroch (2001) 
still found a minimum of four genera in the 
lower Tithonian (Holzen Formation), including 
Gyrodus sp., Proscinetes sp. and “Coelodus” 
spp. This record may be added by “Eomesodon 
granulatus” (münster, 1846) (MB f.7134, kriWet 
2005: fig. 36A). From the middle Tithonian 
(Eimbeckhausen Formation) onwards, this di-
versity abruptly diminished to a single genus 
(Proscinetes, see Brauns 1874, struckmann 1887, 
mudroch 2001), and near the Tithonian/Berri-
asian boundary two genera of proscinetines 
(Proscinetes and Turbomesodon) were present.

The non-marine Berriasian yielded one to 
two genera (Turbomesodon cf. arcuatus and 
an unnamed taxon, see Appendix I). With 
recurrence of the marine facies in the lower 
Valanginian the diversity of pycnodontiforms 
remained low. It is nearly exclusively domi-
nated by gyrodontids up to the Hauterivian, 
although at least one non-gyrodontid taxon 
was present in the lower Valanginian. 
Gyrodontids proceed to be present in the 
distal basin facies up into the Aptian but are 
supplemented by non-gyrodontids again 
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in marginal facies from the Hauterivian/
Barremian onwards (e. g. Gregoriopycnodus? 
sp. s. Appendix II), including a potential basal 
member of Serrasalmimidae or alternatively a 
highly derived gyrodontid (Polygyrodus? sp.).

7.9.2  Environmental factors potentially 
controlling pycnodontiform diversity

The striking differences in the composition 
and diversity of pycnodontiform assemblages 
from the Upper Jurassic and marine Lower 
Cretaceous, respectively, of northern Ger-
many require an inquiry into the potentially 
underlying causes.

caWLey et al. (2020) suggested that the pal-
aeozoogeography of marine pycnodonts was 
controlled by water temperatures, confining 
the group to tropical warm waters. These au-
thors postulate that the latitude range oscil-
lated according to climate-related changes in 
water temperatures in the marine realm. While 
it was associated during most of the Jurassic 
to the Tethyan Realm, the Lower Saxony Basin 
occupied from the Lower Cretaceous onwards 
a nexus position as part of the seaway that con-
nected the Boreal Sea with the Tethys Ocean 
(e. g. kemPer & Wiedenroth 1987, mutterLose 1992, 
1997, mutterLose & Bornemann 2000, stoLLhoFen 
et al. 2008). The Late Jurassic climate and 
sea-surface temperatures in the study areas 
are generally accepted as to be warm-tropical 
(e. g. gröcke et al. 2003, Bergman et al. 2004), 
however, with a significant cooling of surface 
water temperatures from the late Kimmerid-
gian onwards (e. g. Bergman et al. 2004), that 
led together with contemporaneous warm to 
hot air temperatures to a regional aridification 
and increased development of evaporites 
near the Jurassic-Cretaceous boundary (e. g. 
aBBink et al. 2001, FöLLmi 2012, graBoWski et al. 
2020). The lowermost Cretaceous has been 
characterized as a phase of cooler climate 
with increasing precipitation (e. g. Bergman et 
al. 2004, FöLLmi 2012, kuJau et al. 2013, meissner 
et al. 2015) and for the Valanginian even a drop 

in marine temperatures has been inferred that 
led to a build-up of polar ice-caps (e. g. Price & 
mutterLose 2004). Recent application of a more 
diverse array of palaeotemperature proxies 
has differentiated this picture: at least for the 
Hauterivian-Barremian of the Lower Saxony 
Basin a thermally stratified water body has 
been suggested, in which warm surface wa-
ters were separated from cooler bottom wa-
ters (mutterLose et al. 2010, 2012). Nonetheless 
a fluctuation of overall water temperature is 
indicated by alternating dominance patterns 
of Tethyal (southern) versus boreal faunal and 
microfloral assemblages (e. g. mutterLose 1992, 
mutterLose & Bornemann 2000, mutterLose et al. 
2009a, stoLLhoFen et al. 2008). Anyhow, as the 
record of pycnodontiforms shows, the seawa-
ter temperatures at least in parts of the Lower 
Saxony Basin did not overall drop beneath a 
level supportive for members of this group 
throughout the Lower Cretaceous.

However, a marked contrast between the 
Late Jurassic and Early Cretaceous marine 
settings lies in the diversity and abundance 
of habitats: the Oxfordian through early 
Tithonian interval in northern Germany was 
characterized by the widespread distribution 
of coral reefs that were later replaced by 
well-oxygenated, highly productive open 
marine carbonate ramps during the Kim-
meridgian transgression (e. g. LeinFeLder 2001, 
stoLLhoFen et al. 2008). Such environments, 
combined with a palaeogeographically com-
plex basin structure at a small scale (stoLLhoFen 
et al. 2008) provided an ample diversity 
of habitats (lagoonal, reefal, basinal, etc.), 
supporting a broad diversification of pycno-
dontiform taxa (Licht 2013, Licht et al. 2015). 
In contrast, the Valanginian-Aptian interval is 
characterized by relatively uniform, strongly 
siliciclastically dominated shallow-marine set-
tings, that episodically show restricted basin 
configurations, and thermally and chemically 
stratified water bodies including dys- to an-
oxic, hypersaline bottom waters (e. g. kemPer 
& zimmerLe 1978, mutterLose & Bornemann 2000, 
mutterLose et al. 2009b, PauLy et al. 2013, möLLer 
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& mutterLose 2014). Aside from a few local ex-
ceptions linked to transgressive phases (e. g. 
michaeL & PaPe 1971, seiBertz & vodrážka 2014), 
reef-communities were mostly absent. The 
distribution of macrobenthos – the source of 
food for pycnodonts (kriWet 2001) – is accord-
ingly patchy in deeper, episodically stagnant 
parts of the basin (e. g. kLein & mutterLose 1998), 
limiting suitable habitats at least temporarily 
to the water column above the chemocline. 
Transgressive phases, most notably in the 
early Valanginian and early Hauterivian, were 
favorable for an expansion of such near-lit-
toral, oxygenated and topographically struc-
tured warm-water habitats (e. g. michaeL & PaPe 
1971) and therefore for pycnodonts. These 
conditions fostered the presence of non-gyro-
dontid pycnodontiforms in shallow, marginal 
regions especially in the early Valanginian and 
the Hauterivian-Barremian. Members of the 
latter clade were the most able to cope with 
the conditions in the off-shore parts of the 
Lower Saxony Basin as their persistent pres-
ence in the argillaceous facies demonstrates. 
This is in accordance to their inferred more 
pelagic lifestyle and wide palaeogeographic 
distribution in the Lower Cretaceous (kriWet & 
schmitz 2005).

During the upper Tithonian-Berriasian in-
terval the environmental conditions differed 
greatly from those in the Upper Jurassic and 
later Lower Cretaceous. A global fall in sea-lev-
el (miLLer et al. 2005) in combination with an 
aridity pulse (aBBink et al. 2001) resulted in 
widespread regression and the formation of 
hypersaline restricted conditions in deeper 
subbasins of the Lower Saxony Basin. The ear-
ly Berriasian was characterized by a complex 
interplay of hypersaline-evaporitic, lagoonal, 
shallow-marine and lacustrine environments 
(e. g. herrmann & kunz 1999, arP & mennerich 
2008, Wiese & arP 2013, schneider & kürschner 
2016) that is reflected by frequently palaeoeco-
logically stressed biotic communities of highly 
variable diversity. This phase is accompanied 
by the drastic reduction of pycnodontiform 
diversity to two genera of proscinetines (not-

withstanding a potentially higher diversity 
from undocumented specimens mentioned 
in roemer [1839] and agassiz [1844], see section 
3.5.1). Furthermore, their occurrence may be 
restricted – together with other actinoptery-
gians and selachians – to a few horizons in the 
succession (mudroch 2001). In the continental 
realm the climate is interpreted as warm-arid 
in the upper Tithonian, with an increase of 
humidity already in the terminal Tithonian 
(schneider & kürschner 2016). Facies succession 
within the basin continued into the Berriasian 
with the formation of a freshwater lake that 
was episodically connected to the Boreal Sea 
from the late Berriasian onwards, resulting in 
increased salinity (e. g. schneider et al. 2019). 
One member of the genus Turbomesodon and 
another, possibly related, taxon (“Pycnodus” 
mantellii dunker 1846), occurred during this 
time. This supports the view that at least 
some members of Turbomesodon were highly 
tolerant with regard to their environment, 
occurring in open marine as well as lagoonal, 
brackish and freshwater ecosystems. The 
faunal succession of northern Germany is mir-
rored by that in the Wessex Basin of southern 
England, were marine conditions of the Upper 
Jurassic pass upwards into lagoonal and 
freshwater lacustrine settings of the Purbeck 
Limestone Group during the Berriasian (Batten 
2002). Although much more diverse than that 
from the Lower Saxony Basin, the pycnodon-
tiform assemblage from southern England is 
also rich in Turbomesodon spp. and proscine-
tine taxa (WoodWard 1918 and Appendix I).

In conclusion the distribution and diversity 
of pycnodontiforms in the Upper Jurassic 
through Lower Cretaceous of Germany was 
probably predominantly controlled by habitat 
availability and variety, and therefore rather 
by sea-level changes than by climatic factors. 
Restricted conditions narrowed the diversity, 
to Turbomesodon spp. (in lagoonal and la-
custrine deposits), as well as, rare members 
of Proscinetinae (in lagoonal deposits), and 
Gyrodontidae (in open marine deposits) that 
were able to cope with stressed environments.
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cavin et al. (2020) suggested that at least 
some taxa of pycnodontiforms migrated 
during ontogeny between marine and fresh-
water realms. The available material from 
Germany does not support nor contradict 
such a hypothesis; but the supposed presence 
of identical species (Turbomesodon arcuatus, 
“Pycnodus” mantellii dunker, 1846) in the conti-
nental Wessex Basin, that was probably not hy-
drographically connected to the Lower Saxony 
Basin, gives some credence to the idea that 
these species may have been anadromous.

7.10  Conclusions

•	 The	Lower	Cretaceous	record	of	pycnodon-
tid actinopterygians from northern Germa-
ny is nearly exclusively confined to isolated 
teeth and dentitions but occurs across a 
broad range of facies realms.

•	 The	Upper	Jurassic	to	Lower	Cretaceous	py-
cnodont fauna in northern Germany shows 
changing patterns in terms of diversity and 
abundance. A diversity peak is reached 
in the lower Kimmeridgian followed by a 
strongly reduced diversity in the Tithonian. 
A low number of taxa inhabited the Lower 
Saxony Basin during the lagoonal to limnic 
Berriasian deposition. The Valanginian 
transgression did not see the recurrence 
of the Jurassic diversity but the record of 
pycnodonts is confined to a low-diversity, 
low-abundance fauna, that is dominated 
by gyrodontids. Non-gyrodontid taxa occur 
occasionally in littoral shallow-water envi-
ronments, especially during transgressive 
phases (Hauterivian-Barremian).

•	 The	availability	and	diversity	of	habitats	is	sug-
gested to be the main control for the diversity 
of pycnodont faunas in the Upper Jurassic / 
Lower Cretaceous of northern Germany.

•	 The	patterns	of	abrasion	facets	on	the	teeth	
of the primary row of prearticular teeth – 
combined with other characters of the den-
tition – are found to provide a limited but 
valuable taxonomic signal. A terminology 

for types of abrasion patterns is suggested.
•	 A	 total	of	16	characters	 in	 the	dentition	of	

pycnodonts is suggested to have a taxono-
mical value, when applied as combination 
of character sets. Care must be given to 
individual, ontogenetic or pathological 
variation.

 Dental character combinations are sugge-
sted herein to reassign a number of taxa 
from the non-marine Lower Cretaceous of 
England and Germany, that were previously 
referred to the genus “Coelodus” to the 
genus Turbomesodon. This plexus of species 
may represent some degree of oversplitting 
but their relationships can currently not be 
determined and the species are here largely 
accepted in their historical definitions.

 Taxonomic modifications (Appendix I) apply 
to the species Turbomesodon arcuatus comb. 
nov., Turbomesodon laevidens comb. nov., 
Turbomesodon microdon comb. nov., and 
Turbomesodon multidens comb. nov. Pycno-
dus mantellii agassiz, 1839 is a taxonomical 
chimaera and nomen dubium, however part 
of the type material forms the type of the 
valid senior synonym “Pycnodus” microdon 
agassiz, 1833a [= Turbomesodon microdon]. 
Material from the Tithonian-Berriasian of 
northern Germany that has been referred 
to “Pycnodus mantellii” and Coelodus spp. 
has been partially referred herein to Turbo-
mesodon cf. arcuatus and T. aff. arcuatus. A 
further morphotype, that cannot be safely 
referred to Turbomesodon and possibly re-
presents a separate genus, is referred herein 
to as “Pycnodus” mantellii dunker, 1846 non 
agassiz, 1839. Gyrodus schusteri roemer, 1839 
and Pycnodus hartlebeni roemer, 1841 are 
nomina dubia as their material is lost, was 
never figured, and the descriptions are not 
sufficient for an unambiguous diagnosis.

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland
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Appendix I: Taxonomy of the „Coelodus“ 
complex of northwestern Europe

I.1 Systematic palaeontology

Actinopterygii coPe, 1872
Pycnodontiformes Berg, 1937
Pycnodontidae agassiz, 1833a

Note: eBert (2016, 2019) and köLBL-eBert et al. 
(2018) found the genus Turbomesodon to be 
a member of the subfamily Proscinetinae 
Poyato-ariza & Wenz, 2004. Other phylogenetic 
analyses (e. g. caWLey et al. 2019, Poyato-ariza 
2020) did not concur with such a position or 
found larger, more inclusive groups including 
Turbomesodon and Proscinetes within the 
Pycnodontidae.

This problem is considered unresolved 
herein. From the perspective of dentition 
morphology, Turbomesodon clearly shows 
similarities to that in Proscinetes and Neo-
proscinetes, while maintaining unique trait 
combinations.

Genus Turbomesodon Poyato-ariza & Wenz, 
2004

Type species: T. relegans Poyato-ariza & Wenz, 
2004.

Referred species: T. bernissartensis (traquair, 
1911); T. praeclarus Poyato-ariza & Wenz, 2004; 
T. arcuatus (WoodWard, 1918) comb. nov.; T. 
aff. arcuatus (WoodWard, 1918) comb. nov.; 
T. laevidens (WoodWard, 1918) comb. nov.; 
T. microdon (agassiz, 1833a) comb. nov.; T. 
multidens (WoodWard, 1918) comb. nov.; T. cf. 
relegans Poyato-ariza & Wenz, 2004 [= “Mesodon 
daviesi” WoodWard, 1890, = “Mesodon parvus” 
WoodWard, 1918, see Appendix I.2].

Occurrence: Upper Jurassic (Kimmeridgian) 
through Lower Cretaceous (upper Barremian), 
Western and Central Europe.

Diagnosis (except of dental characters): See 
Poyato-ariza & Wenz (2004), eBert (2016).

Diagnostic characters of the dentition: No 
single apomorphic character has been identi-
fied but the following combination is consid-
ered diagnostic: Lateroapical abrasion pattern 
on the prearticular primary row teeth. Five 
rows of teeth in the vomer, three (plus one ac-
cessoric) rows of teeth in the prearticular, rows 
in all jaw elements persistent along the length 
of the element, those in the vomer do not form 
alternating patterns. Primary row teeth of the 
vomer transversally broad, rectangular, often 
slightly arcuate (concave in caudal direction), 
rectangular, slightly dumbbell shaped or tri-
angular. Teeth of secondary rows of the vomer 
subcircular-globose to isometric-polygonal. 
Three plus one accessory rows of teeth on the 
prearticular. Primary teeth of the prearticular 
transversally broad, trapezoidal to rectangu-
lar, secondary row teeth variable in outline 
from rectangular to elliptical. The width of 
teeth decreases linguolabially. The primary 
row teeth form about a right angle with the 
symphysial axis. No raised apices. Ornamen-
tation consists of prominent transverse ridges 
on the primary row teeth of both jaws, and 
faint radial wrinkling, tuberculation or basal 
plications, that are quickly lost to abrasion, 
can be present on most teeth. Tooth to tooth 
contact varies between species, teeth can in-
tercalate but never firmly articulate with their 
neighbouring teeth. Lingual accessory row is 
present but contains rarely more than a few 
teeth. Disorganized array of rostral teeth fre-
quently present on the prearticular. Prearticu-
lar broadly triangular to nearly trapezoidal 
in outline. The vomeral trituration surface is 
narrow with straight margins or slightly labi-
ally inflated in the mid-region and relatively 
blunt rostral terminus, the trituration surface 
is broadly U-shaped in cross-section.

Remarks: The phylogenetic analyses by 
eBert (2019) and caWLey et al. (2020) found the 
type species, T. relegans, in a paraphyletic 
position relatively to T. praeclarus and T. bernis-



53

sartensis, the only other species known from 
complete individuals (Fig. 4b–c). The dental 
characters of T. relegans are insufficiently 
known (especially those of the prearticular), 
and the comparisons herein are mostly based 
on the referred species. If the latter will prove 
to belong to a separate genus in the future, the 
taxa solely based on dental material should 
probably also be attached to this genus. Until 
further clarification on these issues, Turbomes-
odon is considered herein as originally defined 
by Poyato-ariza & Wenz (2004).

Turbomesodon arcuatus (WooDWarD, 1918) 
comb. nov.

* 1918 Coelodus arcuatus n. sp. – WoodWard: 
  70; pl. XIII, fig. 5.
cf. 1976 Coelodus muensteri – kemPer: pl. 24,  
  fig. 7.
cf. 2005 Coelodus sp. – kriWet: fig. 28C.
 2018  Coelodus arcuatus WoodWard, 1918 –  
  Bernard & smith: p. 78; unnumbered 
  fig.

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Abb. 9 A: Turbomesodon arcuatus (WoodWard, 1918) comb. nov., Vomeralbezahnung (BGS 28353, Holotypus, n. 
Bernard & smith 2018, umgezeichnet). Middle Purbeck Limestone Group, Berriasium; Swanage, Dorset, Südengland. 
B–C: Turbomesodon cf. arcuatus (WoodWard, 1918) comb. nov. B: Vomeralbezahnung (DMFE TW00000629). Obere 
Isterberg-Formation, oberes Berriasium; ehem. Tongrube Gerdemann, Gronau/Westfalen, Nordrhein-Westfalen, 
Nordwestdeutschland. C: Verdrückte Vomeralbezahnung (NHM PV P.45763); Durlston Formation (15 Fuß über Roach 
bed), Intermarine Member, Mittlere Purbeck Limestone Group, Berriasium; Suttle’s „Mutton Hole“ Quarry, Swanage, 
Dorset, Südengland. Bild: © The Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. Maßstab A–C: 10 mm. 

Fig. 9 A: Turbomesodon arcuatus (WoodWard, 1918) comb. 
nov., vomeral dentition (BGS 28353, holotype, after Ber-nard & smith 2018, redrawn). Middle Purbeck Limestone 
Group, Berriasian; Swanage, Dorset, southern England. B–C: Turbomesodon cf. arcuatus (WoodWard, 1918) comb. nov. 
B: Vomeral dentition (DMFE TW00000629). Upper Isterberg Formation, upper Berriasian; abandoned Gerdemann 
clay-pit, Gronau/Westfalen, Northrine-Westphalia, northwestern Germany. C: Crushed vomeral dentition (NHM PV 
P.45763); Durlston Formation (15 Feet above Roach bed), Intermarine Member, Middle Purbeck Limestone Group, 
Berriasian; Suttle’s „Mutton Hole“ quarry, Swanage, Dorset, southern England. Image: © The Trustees of the Natural 
History Museum, London, CC-BY. Scalebar A–C: 10 mm. 
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Holotype: BGS 28353 (Bernard & smith 2018, 
Fig. 9a), vomeral dentition.
Tentatively referred material: DMFE 
TW00000629 (cf., Fig. 9b); IPFUB uncat. (cf.); 
NHM PV P.45763 (cf., Fig. 9c), vomeral denti-
tions.
Locus typicus: Swanage, Dorset, England.
Stratum typicum: Middle Purbeck Limestone 
Group, Lower Berriasian.
Range: Purbeck Limestone Group (Berriasian), 
Dorset, England, and probably Bückeberg 
Group (middle to upper Berriasian), northwes-
tern Germany.

Dental characteristics (slightly adapted 
from WoodWard 1918: S. 70): Only vomeral 
dentition known, up to > 2 cm in maximum 
length. Primary row teeth about three times 
wider as long, mesially strongly constricted 
and strongly arched posteriorly; apical trans-
versal groove well marked, crenulated around 
the margin, and the posterior face of the tooth 
vertically plicated in its concavity. Secondary 
row teeth nearly equal in size, their width 
together not equaling that of the primary 
row teeth; apical pit well marked, large, and 
crenulated around the margin.

Remarks: This species was based by Wood-
ward (1918) on a single specimen of a vomeral 
dentition. It differs from T. microdon (see be-
low) and T. relegans (compare eBert 2016: fig. 
20) by slightly shorter and wider primary row 
teeth. Compared to the former species, the 
width of the primary row teeth is also more 
constant along the row and their number is 
higher (8–9 instead of 6–7). 

Specimens from the upper Isterberg 
Formation (Bückeberg Group) of Gronau/
Westfalen, similar in size and morphology 
to the type material from England, have 
been referred to „Coelodus muensteri“ by 
various authors (kemPer 1968, 1976; nyhuis & 
herBig 2009a). The type material of Pycnodus 
munsterii agassiz (1839: pl. 72a, figs. 29–36, = 
Coelodus muensteri auct.) consists of isolated 
teeth and prearticular tooth row fragments 
from the Regensburg Greensand (Upper 

Cenomanian) of Bavaria (southern Germany). 
More complete material (prearticulars) from 
the type region was figured by schLosser (in 
zitteL 1923) and müLLer (1985). A plethora of 
other material from many localities with a 
broad stratigraphic range (extending from the 
Valanginian through Cenomanian) has been 
referred to this taxon as well (summary in 
schuLtz & Paunovic 1997). A relationship to pro-
scinetines is possible (compare also hérenger 
1946). However, a morphological congruence 
with the material from the Bückeberg Group 
cannot be confirmed, especially as vomeral 
dentitions of P. munsterii are not yet known. 
„Coelodus muensteri“ in the current spelling 
also qualifies as a nomen nudum, as no proper 
definition of the species was given by the au-
thors, assuming its conspecifity with Pycnodus 
munsterii. The German material differs slightly 
from the English specimens in somewhat 
more transversally straight primary teeth and 
less conspicuous or indistinguishable pos-
terior plications. These differences may well 
be in the range of individual variation and in 
fact the backward curvature of the primary 
row teeth is less distinct in the holotype ma-
terial than indicated in the figure by WoodWard 
(1918: pl. XIII, fig. 5, see Bernard & smith 2018). 
In conclusion, the Berriasian material from 
Germany is herein referred to as T. cf. arcuatus.

NHM PV P.45763 from the Purbeck Lime-
stone Group is – despite of a smaller size 
– very similar to the German specimens and 
may represent a second record from southern 
England.

T. arcuatus may either be a junior synonym 
(by page priority) of T. laevidens comb. nov., or 
be conspecific to „Pycnodus“ mantellii dunker 
1846 (non agassiz, 1839) (see below), or may 
represent a third species from the Purbeck 
Limestone Group. However, all known  
specimens of the latter two taxa are distinctly 
smaller than the material of T. arcuatus and 
T. cf. arcuatus. Conspecifity with one of the 
latter species may be more probable for the 
uppermost Tithonian T. aff. arcuatus according 
to the smaller size of the latter.
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Turbomesodon aff. arcuatus (WooDWarD, 
1918) comb. nov.

1880 Pycnodus Mantelli Ag. – struckmann  
 (1880a): p. 89, pl. III, figs. 6–7.
2005 ‘Coelodus’ sp. – kriWet: fig. 28A.

Referred material: IFUB uncat. (kriWet 2005: 
fig. 28a), two specimens figured by struckmann 
(1880a: pl III, figs. 6-7, lost?, here: Fig. 10), 
vomeral dentitions.
Range: Upper Münder Formation (uppermost 
Tithonian); southern Lower Saxony, northwes-
tern Germany.

Dental characteristics: Only vomera known. 
Up to minimum of 9 teeth in the primary 
row. Teeth of the primary row very wide and 
short, very gently convex in rostral direction 
to nearly transversely straight; caudal margin 
of teeth slightly concave; with grooved trans-
verse ridge that is accompanied by coarse 

plications. In contrast to Turbomesodon arcu-
atus, the teeth become narrower transversally 
towards the caudal end of the row from about 
the middle of the row. The caudal most teeth 
of the primary row can become irregular in 
outline or replaced by two individual teeth 
(KRIWET 2005: fig. 28A). Teeth of secondary 
rows somewhat irregular in outline and size.

Remarks: The morphotype from the upper 
Münder Formation of Germany (struckmann 
1880a, kriWet 2005: fig. 28A) is distinct in some 
details from those from the Purbeck Lime-
stone and Bückeberg groups by being smaller, 
the primary row teeth very wide and short, 
and becoming slightly narrower posterior to 
the middle of the row. The primary row teeth 
can be replaced by two irregular teeth next to 
each other in some specimens. Due to these 
differences and the limited material they are 
referred herein to as T. aff. arcuatus.

Similar to T. arcuatus, a conspecifity with T. 
laevidens or „Pycnodus“ mantellii dunker 1846 
(non agassiz, 1839) cannot be excluded on 
the basis of the available data. In contrast to 
the former, the size of T. aff. arcuatus is more 
similar to that of the latter two species.

Turbomesodon laevidens (WooDWarD, 1918) 
comb. nov.

* 1918 Coelodus laevidens n. sp. – WoodWard:  
  69; pl. XV, figs. 19-20.
 1918 Coelodus mantelli (Agassiz) – Wood- 
  Ward: p. 67; pl. XV, fig. 11.
 2018 Coelodus laevidens. Woodward, 1918  
  – Bernard & smith: p. 78; unnumbered  
  fig.
 2020 Coelodus laevidens (Woodward, 1918) 
  – cooPer & martiLL (2020a): fig. 8H.

Holotype: NHM PV P 10679_1, right prearticu-
lar dentition (Bernard & smith 2018).
Paratype: NHM 33480 (Fig. 11a), left prearticu-
lar dentition.
Locus typicus: Swanage, Dorset, England.
Stratum typicum: Middle Purbeck Limestone 

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Abb. 10: Turbomesodon aff. arcuatus (WoodWard, 
1918) comb. nov., Vomeralbezahnungen. Obere 
Münder-Formation, oberstes Tithonium; Thüster Berg, 
Südniedersachsen, Norddeutschland. A: Aus struckmann 
(1880a: Taf. III, Abb. 6), B: Aus struckmann (loc. cit.: Taf. 
III, Abb. 7). Der Verbleib des Materials ist unbekannt. 
Maßstab: 10 mm.

Fig. 10: Turbomesodon aff. arcuatus (WoodWard, 1918) 
comb. nov., vomeral dentitions. Upper Münder Forma-
tion, uppermost Tithonian; Thüster Berg, southern 
Lower Saxony, northern Germany. A: From struckmann 
(1880a: pl. III, fig. 6), B: from struckmann (loc. cit.: pl. III, 
fig. 7). The whereabouts of the material is unknown. 
Scalebar: 10 mm.
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Group, Lower Berriasian, England.
Referred material: NHM P.3755, NHM P.11903 
(Fig. 11b), NHM P.34064, left prearticular den-
titions.
Range: Berriasian to ?lower Valanginian of 
southern England.

Dental characteristics: Only prearticular 
dentitions known. Primary row teeth round-
ed-trapezoidal in outline, two to three times 
wider as long, slightly inclined towards the 
craniocaudal axis of the jaw; surface smooth 
in the holotype but with a slight transverse 
groove in the referred material. Teeth of 
lingual secondary row transversally broad, 
transverse-subovate to slightly concave in 
rostral direction; with distinct transverse 
groove. Teeth of labial secondary row round-
ed-subovate, with a slightly raised apex in 
unworn specimens and with an apical groove. 
The width of both secondary rows together 
roughly equals that of the primary row teeth. 
Small accessory lingual teeth are occasionally 
present. The width of the primary row and 
lingual secondary row teeth decrease rela-

tively to their length along the rows in rostral 
direction. The oral surface of the prearticular 
is slender triangular in outline.

Remarks: The main character used by 
WoodWard (1918: p. 69) to distinguish the spe-
cies as distinct, “the absence of a well-defined 
apical pit in the principal teeth” is unreliable 
as it depends on the degree of wear. However, 
the decrease of relative tooth width along the 
primary and lingual secondary tooth rows and 
the slender-triangular outline of the prearticu-
lar are distinguishing features of the species 
compared to other taxa from the Purbeck and 
Wealden Groups.

A prearticular dentition (NHM P.11903, Fig. 
10b) from „Lower Wealden or Upper Purbeck 
Beds” of Sussex was included by WoodWard 
(1918: p. 67; pl. XV, fig. 11) in his specimens of 
“Coelodus mantelli”. However, its morphology 
is closer to T. laevidens and may extend the 
range of this species into the Valanginian.

This species may be a senior synonym (by 
page priority) of T. arcuatus (comb. nov.), as 
there is no overlapping material known.

Abb. 11: Turbomesodon laevidens (WoodWard, 1918) comb. nov., linke Präarticularbezahnungen. A: NHM 33480 
(Paratypus); mittlere Purbeck Limestone Group, Berriasium; Swanage, Dorset, Südengland. B: NHM PV P.11903; obere 
Purbeck Limestone Group oder untere Wealden Supergroup, Berriasium-?Valanginium; Township Netherfield, 
Sussex, Südengland. Bilder (A, B): © The Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. Maßstab: 10 mm. 

Fig. 11: Turbomesodon laevidens (WoodWard, 1918) comb. nov., left prearticular dentitions. A: NHM 33480 (paratype); 
middle Purbeck Limestone Group, Berriasian; Swanage, Dorset, southern England. B: NHM PV P.11903; upper Purbeck 
Limestone Group or Lower Wealden Supergroup, Berriasian-?Valanginian; Township Netherfield, Sussex, southern 
England. Images (A, B): © The Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. Scalebar: 10 mm.
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Turbomesodon microdon (agassiz, 1833a) 
comb. nov.

 1827  Palates of an unknown fish. – 
  manteLL: p. 58; pl. XVII, figs.  
  26–27.
* 1833a Pycnodus microdon Mant. –  
  agassiz: p. 480.
 1833b  Pycnodus microdon Agass. –  
  agassiz: p. 17.
 1836  Pycnodus microdon – Fitton:  
  180, 368.
? 1839  Gyrodus Mantellii Ag. – agassiz:  
  pl. 69a, fig. 18.
 1839  Pycnodus Mantellii Ag. – agassiz: 
  pl. 72a, figs. 7-8, 12–13.
? 1839  Pycnodus Mantellii Ag. – agassiz: 
  pl. 72a, figs. 6, 10–11, 14.
non 1839  Pycnodus Mantellii Ag. – agassiz: 
  pl. 72a, fig. 9.
partim 1844 Pycnodus Mantellii Agass. – 
  agassiz: p. 196.
? 1837 Gyrodus Mantellii Agass. –  
  agassiz: p. 234.
partim 1854–6 Glossodus mantellii – costa: p. 
  30.
partim 1856  Coelodus Mantelli – heckeL: p.  
  203.
non 1872 Pycnodus Mantelli Agassiz – F.- 
  J. Pictet in de LorioL: p. 18, pl. I,  
  fig. 4.
non 1877 ? Pycnodus mantelli, Agassiz – 
  cornueL: p. 616, pl. XI, figs.  
  23–25.
non 1879 ? Pycnodus Mantelli, Ag. – cor- 
  nueL: p. 151, pl. III, figs. 1–9,  
  12–15.
non  1879 ? Pycnodus Mantelli, Ag. var.  
  brevis, Corn. – cornueL: p. 154, pl.  
  III, fig. 10.
non 1879 ? Pycnodus Mantelli, Ag. var. 
  stricta, Corn. – cornueL: p. 154, pl.  
  III, fig. 11.
non 1880 Pycnodus Mantelli Ag. –  
  struckmann (1880a): p. 89, pl. III,  
  figs. 6–7.
 1890 Coelodus mantelli (Agassiz) –  

  WoodWard & sherBorn: p. 42.
partim 1895 Coelodus mantelli (Agassiz) –  
  WoodWard: p. 252.
partim 1918  Coelodus mantelli – WoodWard:  
  66f.: pl. XV, figs. 6–8, 10, non 
  figs. 9, 11.
? 1918 Coelodus mantelli (Agassiz) –  
  WoodWard: pl. XV, fig. 9.
non 2011 Coelodus mantelli (Agassiz) –  
  Forey & sWeetman: text-fig.  
  18.1B–C. 

Hornung: Pycnodonte Fische in der Unterkreide von Norddeutschland

Abb. 12: Turbomesodon microdon (agassiz, 1833) comb. 
nov., Grinstead Clay Formation, Wealden Supergroup, 
Oberes Valanginium; Cuckfield, Sussex, Südengland. 
A–B: Vomeralbezahnung (NHM P.34051, Syntypus), A: 
aus manteLL (1827: Taf. XVII, Abb. 27), B: Orginalmaterial. 
C: Vomeralbezahnung (NHM 2698, Syntypus von 
Pycnodus mantellii agassiz, 1839: pl. 72a, fig. 13). D: 
Rechte Präarticularbezahnung (NHM P.3763). Bilder 
(B-D): © The Trustees of the Natural History Museum, 
London, CC-BY. Maßstab B–D: 10 mm. 

Fig. 12: Turbomesodon microdon (agassiz, 1833) comb. 
nov., Grinstead Clay Formation, Wealden Supergroup, 
Upper Valanginian; Cuckfield, Sussex, Südengland. 
A–B: Vomeral dentition (NHM P.34051, syntype), A: 
from manteLL (1827: pl. XVII, fig. 27), B: specimen as 
preserved. C: Vomeral dentition (NHM 2698, syntype of 
Pycnodus mantellii agassiz, 1839: pl. 72a, fig. 13). D: Right 
prearticular dentition (NHM P.3763). Images (B–D): © The 
Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. 
Scalebar B–D: 10 mm. 
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Syntypes: NHM P.34051 (manteLL 1827: pl. XVII, 
fig. 27, here Figs. 12a-b) and the (lost?) speci-
men figured by manteLL (1827: pl. XVII, fig. 26), 
vomeral dentitions.
Locus typicus: Whitemans Green, Cuckfield, 
Sussex, England
Stratum typicum: Grinstead Clay Fm., Weal-
den Supergroup, Upper Valanginian, Lower 
Cretaceous.
Referred specimens: NHM 2690 (syntype of 
Pycnodus mantellii agassiz, 1839), NHM 2698 
(Fig. 12c, syntype of Pycnodus mantellii agassiz, 
1839), NHM 2700, NHM 2707, NHM 28416, 
NHM 28417 (syntype of Pycnodus mantellii 
agassiz, 1839), NHM 49115 (two specimens), 
NHM P.4392, vomeral dentitions.

Possibly referrable specimens: NHM P.1629, 
NHM 28415a (holotype of Gyrodus mantellii 
agassiz, 1839), NHM 28415b, NHM P.34050 
(syntype of Pycnodus mantellii agassiz, 1839), 
NHM P.34053 (syntype of Pycnodus mantellii 
agassiz, 1839), NHM P.34063, left prearticular 
dentitions; NHM 2709 (syntype of Pycnodus 
mantellii agassiz, 1839), NHM P.3763 (Fig. 12d), 
right prearticular dentitions.
Range: Upper Valanginian of Sussex, England.

Dental characteristics: Only the vomeral 
dentition is known with certainty from this 
taxon. The description of the prearticular den-
tition is based on referred material. Primary 
row of vomeral teeth consists of a minimum 
of up to seven teeth that become gently trans-
versely wider towards the middle of the row 
to decrease in width or stay at equal width to-
wards the caudal end of the row. Primary row 
teeth transversely moderately broad, with 
straight or gently convex rostral and gently 
concave caudal margin; they exhibit a promi-
nent transverse ridge and groove. Teeth of the 
secondary vomeral rows ovate, transversely 
compressed in outline, slightly decreasing in 
size rostrally; width of both secondary rows 
combined equals about 50–60 % the width of 
the primary row teeth.

Teeth of the primary row of the prearticu-
lar rounded-rectangular to trapezoidal, of 

slightly inflated appearance, very gently 
inclined towards the axis of the jaw; with 
prominent transverse grooves surrounded 
by crenulations in unworn teeth. Teeth of the 
lingual secondary tooth row of the prearticu-
lar rounded triangular to ovate or crescent 
shaped, transversely wide, tapering labially; 
more isometric in younger individuals (e. g. 
WoodWard 1918: pl. XV, figs. 8–9); with apical 
transverse grooves and pits, surrounded by 
coarse crenulations when unworn. Teeth of the 
labial secondary prearticular row smaller than 
those of the lingual secondary row, ovate; with 
prominent apical pits when unworn. Width of 
secondary tooth rows combined about 110 % 
of that of primary teeth. Teeth of all rows only 
very weakly decrease in width along the jaw in 
rostral direction, the prearticular oral surface is 
anteriorly squared and rounded-rectangular in 
outline. Lingual accessory teeth are occasion-
ally present and in one specimen (NHM P.1629) 
the anterior section of the labial secondary 
tooth row shows a splitting of the row into two 
by additional teeth. Otherwise, irregular tooth 
patterns have not been observed.

Remarks: Pycnodont material from manteLL’s 
collection found at Cuckfield (originally referred 
to as ‘Tilgate Forest’) has been summarized as 
“Pycnodus mantelli” (or “Coelodus mantelli”) 
since agassiz (1839, 1844), WoodWard & sherBorn 
(1890), and WoodWard (1895, 1918). However, 
as Forey & sWeetman (2011) and sWeetman et al. 
(2014) pointed out, the supposed type series of 
agassiz (1839, 1844) comprises several different 
morphotypes of vomeral and prearticular 
dentitions, and is not suited to define a natural 
species group. Additional confusion may result 
from the fact that agassiz (1839) also erected 
a third species, Gyrodus mantellii, based on 
a single specimen from manteLL’s Cuckfield 
collection, that was later synonymised with 
“Pycnodus mantellii” by WoodWard & sherBorn 
(1890) and WoodWard (1918).

However, a close look into the early taxo-
nomic history of what was conceived as “Pyc- 
nodus microdon”, “P. mantellii”, and “Gyrodus 
mantellii” may help to untangle the dilemmas 
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caused by agassiz’ (1839) assignments of mate-
rial from Cuckfield.

The first of these taxa was “Pycnodus 
microdon”, established by agassiz (1833a: p. 
480, 1833b: p. 17). He gave a very brief char-
acterization (“Zähne sehr verlängert”, “Dents 
très-allongées”, [teeth strongly elongated]) 
and referred to a depiction of the material in 
manteLL (1827: pl. XVII, figs. 26–27). However, 
by all provisions given by the International 
Code of Zoological Nomenclature (ICZN 1999: 
Articles 11, 12) for establishing a species be-
fore 1931 the introduction of this taxon has to 
be considered valid, as it includes a reference 
to a figure of the intended type material. Later 
agassiz (1839, 1844: p. 196) expanded on this 
taxon – unambiguously identifying it with his 
“Pycnodus microdon agass. (Antérieurement)” 
- by including a suite of material (figured in 
agassiz 1839: pl. 72a, figs. 6–14, marking the 
publication date of the species) summarily 
under the new name “Pycnodus Mantellii”. 
This was an obvious attempt to subsequently 
change the name of the species “P. microdon” 
into “P. mantellii”, a move that was later 
underscored in agassiz (1844: p. 302 – “Mon 
Pycnodus microdon est synonyme du Pycno-
dus Mantellii. Décrit 2e part. [i. e. agassiz 1844] 
p. 196.”). Notwithstanding that this deliberate 
creation of an objective junior synonym was 
not legitimated even by the more flexible 
standards of the era, it would not change the 
fact that the type material of “P.” microdon is 
restricted to the two vomeral dentitions fig-
ured by manteLL (1827, see also Fitton 1836: p. 
80). One of these (manteLL 1827: pl. XVII, fig. 27, 
here Fig. 12b) is probably the same specimen 
as figured by agassiz (1839: pl. 72a, fig. 7) in his 
hypodigm of “P.” mantellii. All other material 
included by agassiz (1839: pl. 72a, figs. 6, 8-14) 
in this taxon has only the status of referred 
material to microdon/mantellii. This includes 
the morphologically incongruent vomeral 
dentition depicted in agassiz (loc. cit.: plate 
72a, figure 9).

In conclusion, a valid species, “Pycnodus” 
microdon, was established by agassiz (1833) 
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based on two vomeral dentitions from Tilgate 
Forest. At least one of them is still preserved 
in the Mantell collection (NHM P.34051, Figs. 
12a–b). The species “Pycnodus mantellii” is an 
objective junior synonym of “P.” microdon, and 
additionally – as currently in use, following the 
revisions by WoodWard & sherBorn (1890) and 
WoodWard (1895, 1918) – a taxonomic chimae-
ra. The taxon as defined by agassiz (1839, 1844) 
is therefore a nomen dubium and pro parte 
a junior synonym of Pycnodus microdon. This 
applies also to the genus Glossodus [praeocc.], 
created by costa (1854–56: p. 30f) to include 
“P. mantellii” as type species.

As it is the problem with other occurrences 
of isolated pycnodont dentitions, it remains 
unproven if the prearticular dentitions 
referred by agassiz (1839, 1844), WoodWard & 
sherBorn (1890), and WoodWard (1895, 1918) to 
“Pycnodus mantellii” or “Coelodus mantellii”, 
respectively, belong to the same taxon as the 
type vomera. However, as all material comes 
from a confined stratigraphic interval and ge-
ographic region, and there is no evidence for 
the presence of more than one species with 
traits similar to Turbomesodon spp. among the 
material from Tilgate Forest, their conspecifity 
is herein tentatively accepted.

Gyrodus mantellii agassiz, 1839 was based 
on a very small, incomplete left prearticular 
dentition (NHM 28415a, agassiz 1839: pl. 69a, 
fig. 18, 1844: p. 234; WoodWard 1918: p. 67, pl. 
XV, fig. 9) from Cuckfield. Although generally 
similar to the other prearticulars referred to “P. 
mantellii”, it shows some deviations in the rel-
ative size of the primary row teeth compared 
to the secondary row teeth. However this may 
be related to a juvenile status of the specimen 
and Gyrodus mantellii is best considered a 
nomen dubium.

The material herein referred to “Pycnodus” 
microdon exhibits morphological characters 
typical for Turbomesodon as outlined above. 
Therefore, the species is herein tentatively 
referred to as Turbomesodon microdon (agas-
siz, 1833a) comb. nov. It should be stressed 
that T. microdon as defined herein is currently 
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restricted to the upper Valanginian of Sussex 
and the broad use of “Coelodus mantelli” (= T. 
microdon) as “collective taxon” for a variety of 
material from the Lower Cretaceous of west-
ern Europe is discouraged. Aside from the 
taxa from England and Germany discussed 
herein that are distinct from T. microdon, 
the previous tentative record of “Pycnodus 
mantelli” from the Tithonian of Germany by 
struckmann (1880a), and France by Pictet (in de 
LorioL 1872) and cornueL (1877, 1879) cannot be 
identified with this taxon. For the specimens 
figured by struckmann (1880a) see comments 
above for Turbomesodon aff. arcuatus. In 
Pictet’s (in de LorioL 1872: pl. I, fig. 4) specimen 
the primary row of the vomer consists only of 
six teeth that strongly narrow transversally 
towards both ends of the row. The specimens 
figured in cornueL (1877: pl. XI, figs. 23–25) are 
incomplete. In the material of cornueL (1879: 
pl. 3, figs. 1, 10–11) the teeth of the vomeral 
primary row continuously increase in width in 
caudal direction and the associated prearticu-
lar dentitions (loc. cit.: pl. 3, figs. 5, 8–9, 12–13) 
show no similarity to the material from Sussex. 
Forey & sWeetman (2011) figured a prearticular 

(NHM P.13282) and a vomeral dentition (NHM 
P.51106) from two sites in the upper Wealden 
Group (Barremian) of southern England. While 
the prearticular can be referred to T. multidens 
comb. nov. (s. below), the triserial vomeral 
dentition does not show any characters of T. 
microdon. It may be comparable to Arcodon-
ichthys Poyato-ariza & Bermúdez-rochas, 2009, a 
pycnodont genus otherwise known from the 
non-marine Barremian of Spain (Poyato-ariza & 
Bermúdez-rochas 2009).

Turbomesodon multidens (WooDWarD, 1918) 
comb. nov.

* 1918 Coelodus multidens n. sp. – WoodWard:  
  68, pl. XV, figs.12–13.
 2011 Coelodus mantelli (Agassiz) – Forey &  
  sWeetman: text-fig. 18.1B.
 2018 Coelodus multidens. Woodward, 1918 – 
  Bernard & smith: p. 79, unnumbered  
  figs.

Holotype: BGS 7492 (Bernard & smith 2018), left 
prearticular dentition.

Abb. 13: Turbomesodon multidens (WoodWard, 1918) comb. nov., linke Präarticularbezahnungen. Boundary Sandstone, 
oberste Wessex Formation, Wealden Supergroup, Barremium; Cowleaze Chine, Atherfield, Isle of Wight, Südengland. 
A: NHM P.13283 B: NHM P.13282. Bilder (A, B): © The Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. Maßstab: 
10 mm. 

Fig. 13: Turbomesodon multidens (WoodWard, 1918) comb. nov., left prearticular dentitions. Boundary Sandstone, 
uppermost Wessex Formation, Wealden Supergroup, Barremian; Cowleaze Chine, Atherfield, Isle of Wight, southern 
England. A: NHM P.13283, B: NHM P.13282. Images (A, B): © The Trustees of the Natural History Museum, London, 
CC-BY. Scalebar: 10 mm.
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Remarks: This species is very close in mor-
phology to T. bernissartensis and T. praeclarus, 
two other freshwater species from Belgium 
and Spain, respectively. They differ in a less 
pronounced inclination of the primary row 
teeth, and at least in T. praeclarus, in the 
presence of a crenulated ornamentation on 
the enamel of the primary and lingual sec-
ondary row teeth (Poyato-ariza & Wenz 2004: 
fig. 9) A number of well preserved specimens 
(all prearticular dentitions) from the upper 
Wealden Supergroup (Hauterivian-Barremian) 
of southern England are in the collection of 
the NHM, showing the wide range of varia-
bility in the regularity of dental rows. They 
have been occasionally referred to “Coelodus 
mantellii” (e. g. by Forey & sWeetman 2011) but 
the consistent differences in morphology 
clearly indicate that the Hauterivian-Barremi-
an specimens warrant to be recognized as a 
species different from the upper Valanginian 
“Coelodus mantellii” (T. microdon herein).

I.2  Other specimens potentially referable 
to Turbomesodon

Subadult, nearly complete specimens 
from the Berriasian (middle Purbeck Lime-
stone Group) of southern England have been 
described as Mesodon daviesi WoodWard, 1890 
and Mesodon parvus WoodWard, 1918. Both 
taxa have been considered nomina dubia 
and the specimens have been tentatively 
referred to as Turbomesodon relegans by 
Poyato-ariza & Wenz (2004) and T. cf. relegans 
by eBert (2016). While their status as separate 
species requires re-evaluation, they can 
clearly be referred to the genus. The denti-
tion of these individuals is very imperfectly 
known (WoodWard 1918: pl. XII, figs. 1a–1c, 4a), 
but the prearticular dentition differs from 
those of other Lower Cretaceous species of 
Turbomesodon by possessing transversely 
shorter and more globose, pillow-shaped, 
smooth primary row teeth. It is, however, 
not clear to what degree this morphology 
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Paratype: NHM PV OR 39215 (Bernard & smith 
2018), fragmentary right prearticular dentition.
Locus typicus: Sevenoaks, Kent, England.
Stratum typicum: “Wealden” [Weald Clay 
Group], Hauterivian-Barremian, Lower 
Cretaceous.
Referred specimens: NHM P.13282 (Fig. 
13b), NHM P.13283 (Fig. 13a), NHM P.13289, 
NHM P.51095, NHM P.51105 left prearticular 
dentitions; NHM P.13284, NHM P.13285, NHM 
P.13286, NHM P.13287, NHM P.13288, NHM 
P.13290, NHM P.13292, NHM P.46838, NHM 
P.46839, NHM P.46840, NHM P.57663, right 
prearticular dentitions.
Range: Hauterivian-Barremian of southern 
England.

Dental characteristics: Only the prearticular 
dentition is known. Up to a minimum of eight 
teeth in the primary row, that are elliptical to 
spindle-shaped, tapering distinctly towards 
the labial and lingual ends, three to four 
times wider than long; bearing a transverse 
ridge and a smooth surface when unworn; 
the teeth are arranged with a moderate angle 
towards the axis of the jaw. Teeth of the lin-
gual secondary row are transversely shorter 
(ca. two to three times wider than long), 
rounded-elliptical in outline with a smooth 
surface when unworn. Teeth of the labial 
secondary row are similar in morphology to 
those of the lingual secondary row but smaller 
and slightly stouter. The relative width of the 
teeth decreases rostrally along all three rows. 
In most specimens, the three tooth rows dis-
solve into a chaotic array of small, rounded to 
irregularly outlined teeth in the rostral region 
of the prearticular – however, this feature is 
subject to high individual variability: some 
specimens have highly regular rows along 
the entire prearticular (e. g. NHM P.13283, 
Fig. 13a), while in others (e. g. BGS 7492, NHM 
P.13282, Fig. 13b) only the caudalmost three 
teeth of the primary row are present in the 
regular morphology. Accessory lingual teeth 
are occasionally present. The outline of the 
prearticular oral surface is broad-triangular 
with rounded rostral end.
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may be affected by the subadult status of the 
specimens.

Isolated dentitions have also been figured 
by Fricke (1876: pl. III, figs. 5–9) from the Kim-
meridgian of Hannover, northern Germany, 
as Microdon minutus münster, 1846. They 
have partly been re-assigned by Licht (2011: 
fig. 2c-d) to Proscinetes minutus (münster, 
1846). However, their proportionally wide 
prearticular lingual secondary row teeth are 
more reminiscent of members of the genus 
Turbomesodon. A vomeral dentition, referred 
by Fricke (1876: pl. III, fig. 5) to the same species, 
shows strongly diminutive teeth of the lingual 
secondary row, although they are not distinct-
ly interlocking with the primary row teeth as 
typical for Proscinetes. Further assessment of 
this material and its relationship to proscine-
tine taxa requires additional research.

I.3  Unnamed genus

Remarks: dunker (1846) described a pyc-
nodontian morphotype from the Berriasian 
of northern Germany as Pycnodus mantellii, 
suggesting similarity to the taxon figured and 
described by agassiz (1839) under this name 
from the Valanginian of England (herein T. 
microdon). However, he noted several impor-
tant differences to the latter, suggesting a 
high variability of the species but expressing 
doubts about their taxonomic separation 
from the English material.

The material seems to be so different from 
the morphotypes referred above to the genus 
Turbomesodon that they probably represent a 
different, yet unnamed genus or belong to a 
taxon from which the dental morphology is 
not yet sufficiently known.

Given the uncertain status of its type mate-
rial and the scanty remains, this morphotype 
is kept herein under the original designation 
as “Pycnodus” mantellii dunker, 1846 (non 
agassiz, 1839), pending further studies.

Similar material has also been figured from 
the Berriasian of England by WoodWard (1918). 

It may belong to the same or a closely related 
taxon.

As this morphotype is yet only represented 
by prearticular dentitions, its relationship to 
vomera referred to Turbomesodon spp. of the 
same stratigraphic age (T. cf. arcuatus in Ger-
many, T. arcuatus in England) remains unclear.

“Pycnodus” mantellii Dunker, 1846 (non 
agassiz, 1839)

* 1846 Pycnodus Mantellii Ag. – dunker:  
  65; pl. XV, figs. 19–20.
? 1918 Mesodon sp. – WoodWard: p. 58, pl.  
  XIII, figs. 3–4.
mscr. 2009b Pflasterzahnreihe eines unbe- 
  stimmten Actinopterygiers – 
  nyhuis & herBig: fig. 11.

Holotype: Left prearticular dentition, figured 
by dunker (1846: pl. XV, fig. 19; here Fig. 14a), 
material possibly lost.
Paratype: Left prearticular dentition, figured 
by dunker (1846: pl. XV, fig. 20; here Fig. 14b), 
material possibly lost.
Type locality: Osterwald mountains, Lower 
Saxony, Germany (dunker 1846: p. 65).
Stratum typicum: “Wälderthon”, i.e. Bückeberg 
Group, Upper Berriasian, Lower Cretaceous.
Referred material: Prearticular primary tooth 
row, specimen in private collection (nyhuis & 
herBig [2009b]: fig. 11, c. nyhuis pers. comm. 
2019).
Possibly referrable material: NHM P.3757 (Fig. 
14c), BGS 28354 (WoodWard 1918: pl. XIII, fig. 
4), left prearticular dentitions; NHM 21349, 
right prearticular dentition.

Range: Bückeberg Group of Lower Saxony 
and North-Rhine Westphalia, northern Ger-
many and possibly middle Purbeck Limestone 
Group of Dorset, southern England; Berriasian.

Dental characteristics: Only prearticulars 
known. Primary row consists of a minimum of 
4 (up to 6 in the English material) very short 
and transversely wide teeth (width/length 
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ration up to 4.5:1 but decreasing markedly 
rostrally); they are rostrally concave, strap-like 
and pointed towards their lingual and labial 
ends; with a broad, rounded transversal ridge 
surrounded by a circumferential faint groove 
on all sides. They exhibit clearly developed 
lateromedial abrasion facets in the English 
material, as well as in the specimen figured by 
nyhuis & herBig [2009b]. Lingual secondary row 
teeth transversally wide, irregular in outline, 
pointed towards the labial side, with an apical 
groove. Labial secondary row teeth similar 
but smaller. Secondary rows combined equal 
about 45–60 % of the width of the primary 
row teeth. The primary row passes rostrally 
into a field of small, subcircular teeth. In the 
English material the rostral two thirds of the 
secondary rows dissolve into an irregular field 

of small, subcircular tooth crowns, and sim-
ilar teeth form two rows of lingual accessory 
teeth. It is not clear, if such a morphology of 
the rostral region was also present in the Ger-
man specimens, potentially missing on the 
figures of dunker due to preservational factors.

Remarks: Although being clearly similar, 
particularly in the arrangement of three main 
tooth rows and the abrasion pattern, this 
morphotype also exhibits some unusual char-
acters compared to those species referred to 
Turbomesodon above. These include the very 
broad primary row teeth, the absence of a dis-
tinct transversal ridge/groove, the presence of 
a fine circumferential groove running around 
the primary tooth crowns, and the extensive 
development of lingual accessory teeth at 
least in the English material.
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Abb. 14 A–B: „Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non agassiz, 1839), A: linke Präarticularbezahnung, Holotypus, aus 
dunker (1846: Taf. XV, Abb. 19), verbleib unbekannt. Bückeberg-Gruppe, oberes Berriasium; Osterwald, Südnieder-
sachsen, Norddeutschland. B: Rechte Präarticularbezahnung, Paratypus, aus dunker (1846: Taf. XV, Abb. 20), verbleib 
unbekannt. Bückeberg-Gruppe, oberes Berriasium; Otternhagen, Neustadt am Rübenberge, Niedersachsen, 
Norddeutschland. C: ?„Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non agassiz, 1839), linke Präarticularbezahnung (NHM P.3757). 
Mittlere Purbeck Limestone Group, Berriasium; Swanage, Dorset, Südengland. Bild (C): © The Trustees of the Natural 
History Museum, London, CC-BY. Maßstab in C: 10 mm. 

Fig. 14 A–B: „Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non agassiz, 1839), A: left prearticular dentition, holotype, from dunker 
(1846: pl. XV, fig. 19), whereabouts of the material unknown. Bückeberg Group, upper Berriasian; Osterwald, southern 
Lower Saxony, northern Germany. B: Right prearticular dentition, paratype, from Dunker (1846: pl. XV, fig. 20), 
whereabouts of the material unknown. Bückeberg Group, upper Berriasian; Otternhagen, Neustadt am Rübenberge, 
Lower Saxony, northern Germany. C: ?„Pycnodus“ mantellii dunker, 1846 (non agassiz, 1839), left prearticular dentition 
(NHM P.3757). Middle Purbeck Limestone Group, Berriasian; Swanage, Dorset, southern England. Image (C): © The 
Trustees of the Natural History Museum, London, CC-BY. Scalebar in C: 10 mm. 
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Appendix II: New material from the Osning 
Formation of North-Rhine Westphalia

Genus Gregoriopycnodus taverne, CaPasso & 
Del re, 2020

Gregoriopycnodus? sp.

Figs. 1e, 15; Tab. 5.
Material: NAMU ES/kru-10972a-c, an incom-
plete right prearticular dentition.
Locality: Abandoned quarry at the northwes-
tern end of the northeastern face of Henge-
berg mountain, between Halle (Westfalen) and 
Werther (Westfalen), Northrhine-Westphalia, 
northwestern Germany (ca. 52° 03‘ 58“ N, 8° 
23‘ 43“ E; Outcrop R of aLthoFF [1931]).
Horizon: Osning Formation, Minden Braun-
schweig Group, Lower Hauterivian, Lower 
Cretaceous.

Description: The right, incomplete 
prearticular is still embedded in the sedimen-
tary matrix, a fine-grained, well-sorted sand-
stone. The occlusal surface is exposed, the 
„coronoid process“ and the peripheral regions 
are largely missing. Only the convex caudal 
margin of the prearticular is undamaged. The 
location of the base of the „coronoid process“ 
is indicated by a transversally inclined position 
of the secondmost caudal tooth of the outer 
secondary row.

Four rows of teeth are present: a primary 
row, two labial secondary rows and one 
accessory medial row. The primary tooth 
row is slightly elevated, the secondary tooth 
rows are located on a planum formed by the 
dentigerous bone. In the primary row, four 
teeth are preserved, the anterior three of 
them are positioned very close to each other 
and have a subcircular to trapezoidal outline. 
The third tooth, as counted rostrocaudally, is 
the largest and almost ovate in outline. The 
fourth, caudalmost tooth of the primary row 
– the proportionally shortest and widest – is 
slightly separated from the more rostrally lo-
cated teeth. The tooth-crowns are bulbous to 
pillow-shaped. Only in the caudalmost tooth 

the enamel is preserved without damage. 
It is completely smooth and structureless, 
probably due to wear. In the next tooth in 
rostral direction, the enamel is also com-
pletely preserved but a deep, steeply labially 
inclined wear facet is present on the labial side 
(lateroapical wear pattern). The crowns of all 
other primary row teeth show strong wear 
and incomplete enamel.

In the lingual secondary row four teeth are 
preserved. A fifth tooth position was probably 
located on the convex caudal margin, howev-
er, this position was largely resorbed after the 
loss of the tooth. The teeth are distinctively 
smaller than those of the primary row. The 
three caudal teeth show a tetra- to pentago-
nal, subcircular to heart-shaped outline, with 
a rostrally slightly embayed margin. They 
are slightly wider than long. The rostralmost 
tooth is subovate. In transverse section the 
tooth-crowns profile is low and lenticular. 
Their apical region is damaged by wear. If 
preserved, the enamel is smooth.

In the labial secondary row four teeth are 
preserved also. The rostral- and caudalmost, 
respectively, of these are subcircular in outline, 
while those in the middle posess an elliptical 
outline with an anterolateral oriented main 
axis. The tooth-crowns are slightly smaller 
than those of the lingual secondary row. The 
anterior three tooth-crowns show a gentle, 
circular wear-facet surrounded labially by a 
slightly protruding rim. Due to enamel abra-
sion it is not possible to determine if this rim 
originally encircled the whole tooth-crown. 
The caudalmost tooth is more hemispherical 
in shape, but the enamel is also damaged 
apically in this tooth.

At the level of the two posteriormost teeth 
of the primary row, a lingual accessory row 
is represented by a single, small, spheroidal 
tooth. For measurements see Table 5.

Relationships of NAMU ES/kru-10972: 
The presence of an abrasio lateroapicalis, as 
well as the correspondence in number and 
arrangement of the tooth rows approach the 
conditions in the genera Gregoriopycnodus, 
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Abb. 15: Gregoriopycnodus? sp. ,fragmentarische, rechte Präarticularbezahnung (NAMU ES/kru-10972). Untere 
Osning-Formation, Minden-Braunschweig-Gruppe, Unteres Hauterivium; aufgelassener Steinbruch am Hengeberg, 
Halle (Westfalen), Nordrhein-Westfalen, Nordwestdeutschland. A: Occlusalansicht, B: Schrägansicht, labial. Vgl. Abb. 
1e, Maßstab: 10 mm. 

Fig. 15: Gregoriopycnodus? sp., fragmentary, right prearticular dentition (NAMU ES/kru-10972). Lower Osning 
Formation, Minden Braunschweig Group, Lower Hauterivian; abandoned quarry at Hengeberg mountain, Halle 
(Westfalen), Northrhine-Westphalia, northwestern Germany. A: Occlusal view, B: oblique view, labial. Compare Fig. 
1e, Scalebar: 10 mm. 
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Proscinetes, Neoproscinetes, Turbomesodon, 
and Thurmondella özdikmen & akBuLut, 2012.

NAMU ES/kru-10972 shows the closest sim-
ilarity to Gregoriopycnodus bassanii (d‘erasmo, 
1911) from the Albian of Italy (taverne et al. 
2020). The prearticular dentitions of this 
taxon figured by Taverne et al. (2020: fig. 10, 
fig. 9 shows a pathological or individual var-
iation), Despite being in a late stage of wear, 
indicate the presence of a low-angle abrasio 
lateroapicalis. The size proportions among 
teeth, their arrangement and morphology of 
the secondary row teeth are also very similar. 
The primary row teeth are similar in occlusal 
outline but transversely slightly shorter and 
more globose than in G. bassanii.

NAMU ES/kru-10972 differs from members 
of Proscinetes in the outline of the primary row 
teeth, as well as in the relative size and shape 
of the secondary row teeth.

Species of Neoproscinetes are more similar 
in morphology and size proportions of the 
teeth. The outline of the primary row teeth 
especially mirrors that in N. africanus. How- 
ever, in this genus the secondary row teeth are 
circular in outline and subequal in size (Poya-
to-ariza 2003: fig. 1D, cooPer & martiLL 2020a).

NAMU ES/kru-10972 differs from members 
of Turbomesodon in the more circular, narrow-
er outline of all prearticular teeth, as well as in 
the smaller size difference between the teeth 

of the inner and outer secondary rows. Finally, 
members of Thurmondella differ from NAMU 
ES/kru-10972 clearly in the narrower, more 
squared outline of all prearticular teeth and 
the narrow, elongate shape of the lower jaw.

The genera Macromesodon, Gyrodus, and 
Palaeobalistum also show surficial similarities 
to NAMU ES/kru-10972: The type species 
of Macromesodon, M. macropterus (Wagner, 
1851), differs from the present specimen by 
proportionally smaller outer secondary row 
teeth and wider primary row teeth, that are 
irregular in outline (zitteL 1887: fig. 261c). The 
teeth are overall more circular and the denti-
tion lacks a lateroapical wear pattern. Except 
from the type species, the content of this 
genus is uncertain, as it was often used often 
as a „collective“ taxon for a morphologically 
wide range of incomplete material.

Although some characters, including the 
pillow-shaped morphology of the primary 
row teeth, the relatively large secondary row 
teeth, the polygonal outline of the inner sec-
ondary row teeth, the transverse orientation 
of the secondary row teeth, and a similar 
morphology of heavily worn secondary row 
teeth, are shared with Gyrodus (see Wood-
Ward, 1895, kriWet 2005, kriWet & schmitz 2005,  
gouiric-cavaLLi et al. 2019), the distinctly differ-
ent wear pattern of the primary row teeth, and 
the proportions of the secondary row teeth 

Tooth 
position

LiAT PRT LiSR LaSR
Length Width Length Width Length Width Length Width

1 2,6 2,4 3,1 5 2,9 3,2 2,5 2,6
2 n/a n/a 4,2 6,5 3,2 3,9 3,1 2,5
3 n/a n/a 4,8 6,8 3,5 4,2 3,3 2,8
4 n/a n/a 4,8 7,5 3,6 4,6 2,7 2,9

Tab. 5: Gregoriopycnodus? sp., fragmentarisches rechtes Präarticulare (NAMU ES/kru-10972), Abmessungen (in mm). 
Zahnreihenbezeichnungen (vgl. Abb. 1b, e): LaSR: labiale Sekundärreihenzähne, LiSR: linguale Sekundärreihenzähne, 
LiAT: linguale akzessorische Zähne, PRT: Primärreihenzähne. Length: Maximale Länge in rostrocaudaler Richtung, 
Width: Maximale Breite in labiolingualer Richtung, die Zählung der Zahnpositionen erfolgt von rostral nach caudal.

Tab. 5: Gregoriopycnodus? sp., fragmentary right prearticular (NAMU ES/kru-10972), measurements (in mm). Tooth 
row abbreviations (compare Fig. 1b, e): LaSR: labial secondary row teeth, LiSR: lingual secondary row teeth, LiAT: 
lingual accessory teeth, PRT: primary row teeth. Length: Maximum length in rostrocaudal direction, Width: maximum 
width in labiolingual direction, counting of tooth positions from rostral to caudal.
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exclude NAMU ES/kru-10972 from this genus. 
Gyrodus spp. exhibit an apical abrasion pat-
tern of the primary row teeth, and the teeth of 
the inner secondary row are distinctly smaller 
then those of the outer secondary row.

In species of Palaeobalistum the tooth rows 
are arranged and proportioned similarly to 
NAMU ES/kru-10972. However, the primary 
tooth row consists of more cuboid teeth with 
apical wear patterns (e. g. thurmond 1974).

In conclusion, NAMU ES/kru-10972 proba-
bly belongs to a taxon closely related to Gre-
goriopycnodus bassanii. Given the incomplete 
state of the available material, as well as of the 
current knowledge of Lower Cretaceous Eu-
ropean marine pycnodont fauna, it is referred 
herein to as Gregoriopycnodus? sp.
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