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K o n s t r u k t i o n s m o r p h o l o g i e  N r .  331: 

Bauprinzipien im Panzer der Placodonten (Reptilia triadica) 
Principles of Structure and Growth in the Dermal Armor of 

Placodonts (Reptilia triadica) 

F. WESTPHAI, Tiibingen ~ 

Mit 16 Abbildungen im Text 

Z u s a m m e n f a s s u n g : Grundschema des Placodonten-Panzers ist ein Hexagon-Mosaik 
aus Osteodermen und Hornschildern. Durch seine Abwandlung entstehen bewegliche oder beson- 
ders stabile Regionen sowie hydrodynamisch wirksame Kiele. Ontogenese und vermutlich auch 
Phylogenese durchliefen Stadien mit noch getrennten Platten. Grund fiir die grofle Formenvielfalt 
ist, iihnlich wie bei epithecalen Schildkr6ten-Panzern, die weitgehende Unabh~ingigkeit der Der- 
mal-Verkn6cherungen vom Innenskelett. 

A b s t r a c t : The basic pattern of placodont dermal armor is that of a mosaic of hexa- 
gonal osteoderms and horny scutes. Through their various modifications, they can combine to 
form flexible regions, such as the plastron, very rigid ones, such as the carapace, or hydrodyna- 
mically designed structures, such as the keels. Early in ontogeny and probably phylogeny as well, 
the plates do not contact one another. The great variety in shape of both individual plates and 
the armor itself is similar to that seen in epithecal turtle shells; in each case the dermal armor is 
almost entirely independent of the internal skeleton. 

Einleitung 

Placodonten sind zuerst durch Sch~idel- und Gebit~reste aus der Germanischen Trias 
bekanntgeworden (MONSTrR, 1830; historische Schilder~ang bei KImN-ScHNYD~R, 1965). 
Bekanntestes Merkmal dieser vorwiegend marinen, euryapsiden Reptilien ist das duro- 
phage, auf bodenbezogene Ern~ihrungsweise deutende Gebi~. 

Die Placodonten bewohnten im wesentlichen litorale Meeresr~iume; sie waren keine 
pelagischen Schwimmtiere. Ihr stratigraphisches Vorkommen beschr~inkt sich nach bis- 
heriger Kenntnis auf die Mittel- und Obertrias. Auch die geographische Verbreitung ist 
begrenzt: Sie reicht vom Norden des Germanischen Beckens tiber den Alpenraum und 
Spanien bis in den Stiden und Osten des Mittelmeergebiets. 

Bei fast allen Placodonten-Gattungen finden sich dermale Verkn~Scherungen. In vie- 
len F~illen schliei%n sich diese zu schildkr6ten~ihnlichen Panzern zusammen. Im folgenden 
wird versucht, Prinzipien aufzuzeigen, nach denen solche Panzer ~ufgebaut und abge- 
wandelt worden sind. 

1 Nr. 32 siehe SCHMALFUSS, Z. Morphol. d. Tiere (1975). 
2 Anschri~ des Verfassers: Prof. F. WESTPHAL, Universit~it Tiibingen, Institut und Museum fiir 
Geologie und Paliiontologie, 74 Tiibingen 1, Sigwartstrafle 10. 
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Dank 

Die vorliegende Arbeit entstand im Teilprojekt ,,Konstruktionsmorphologie~ beim Sonder- 
forschungsbereich 53 (Pal~iontologie unter besonderer Beriicksichtigung der Pal~kologie) in Til- 
bingen. Auger der finanziellen F~Srderung erhielt ida im SFB mannigfache Hilfe, besonders durch 
Kollegen des Wirbeltier-Arbeitskreises (Prof. A. SEILACHER, Dr. W. E. REIr, Dr. W. v. Ko~mGs- 
WarD), die viele Oberlegungen in diese Arbeit einbrachten. 

Prof. G. HAAs (Zool. Inst. Jerusalem) erm~Sglichte mir einen dreiwiSchigen Aufenthalt in seiner 
Abteilung, stellte in grot~ziigiger Weise das meist yon ihm selbst gesammelte Plaeodonten-Material 
aus Negev und Sinai zur Verfiigung und gab aus seiner reichen Erfahrung viele Anregungen. Dr. 
E. TCHERNOV vom gleichen Institut fiihrte mich zu den Fundstellen im Wadi Ramon. 

Durch Gastfreundschait in ihren Instituten und durch Ausleihen unterstiitzten mich ferner: 
Prof. M. KRETZOh Prof. M. TASN~IDX KUBACSKA und Dr. J. KO~'/DA (Geol. Anstalt Budapest), 
Prof. R. SIEBER und Dr. H. LOBITZER (Geol. Bundesanst. Wien), Prof. F. BACHMAYER und Prof. 
J. EISELT (Naturhist. Museum Wien), Prof. E. KUHN-ScHNYDER und Dr. K. A. HONERMANN 
(Pal~iont. Inst. Zi~rich), Prof. J. P. LEHMAN und Mitarbeiter (Inst. de Pal6ont. Paris), Dr. R. T. 
J. Moony (Kingston Polytechnic, England), Prof. R. DEHM und Dr. P. WELLtCaOF~R (Bayer. 
Staatssamml. Pal~iont. Miinchen) sowie Dr. R. WILD (Staatl. Museum f. Naturk., Stuttgart-Lud- 
wigsburg). 

Herr W. WE'rZEL (Tiibingen) stellte Photographien, Herr F. KNOVF (Tiibingen) Diinnschliffe 
her. Frl. D. HELLER (Tiibingen) gab wertvolle Hilfe bei der Herstellung der Abbildungen. 

Allgemeines zum Placodonten-Panzer 

Dermale Ossifikationen finden sich bei fast allen Placodonten. Von keiner der bislang 
gefundenen Arten ist jedoch das Hautskelett restlos bekannt; das verf~igbare Material 
erlaubt es dennoch, viele allgemeine Merkmale der Panzerung dieser Reptilien zu erken- 
hen. 

Der U m f a n g  d e r  k n ~ c h e r n e n  P a n z e r u n g  ist sehrunterschiedlich. So 
trug Paraplacodus aus der Mitteltrias des Tessins (PEYER, 1931, 1935) offenbar iiber- 
haupt keine Hautknochen (sie wurden teilweise durch verbreiterte Rippen und einen 
korbartigen Gastralapparat ~vertreten,,), w//hrend andere Gattungen mit einem festen, 
geschlossenen Panzer ausgestattet waren. Zwischen diesen Extremen liegen Formen wie 
Placodus mit einer Reihe medianer, nicht gegenseitig verbundener Knochenk6rper iiber 
der Wirbels~iule (DREvERMANN, 1933) oder Saurosphargis mit vermutlich mehreren sol- 
cher Reihen (HvrNE, 1936). 

Die Form der einzelnen panzerbildenden Elemente ist gleichfalls recht unterschledlich. 
Bei den geschlossenen Panzern zeigen die K n o c h e n p 1 a t t e n ( O s t e o d e r m e ) 
im Prinzip ein Hexagon-Muster. Es kann sehr rein auftreten, abet auch gesetzm~iflig 
oder mehr regellos abgewandelt sein. H~iufig treten kennzeichnende Unterschiede zwi- 
schen den Osteodermen verschiedener Regionen des gleichen Panzers auf. 

Dem Knochenpanzer oder wenigstens Teilen davon waren meist auSen H o  r n -  
s c h i 1 d e r aufgelagert. Sie sind selbst nirgends erhalten, doch k~nnen rich ihre R~inder 
wie beim Schildkr&enpanzer als Rinnen auf dem unterlagernden Knochen abzeichnen. 
Die Hornschilder bilden gleichfalls typische Formen und Muster und nehmen ot~ Bezie- 
hungen zum Mosaik der Osteoderme auf. 

Bei vielen Placodonten finden sich dermale Ossifikationen auch an Kopf, Schwanz 
und Extremit~iten. Sie sind gew~hnlich lose gef~igt oder einzeln in der Haut verteilt. 

Die vorliegende Arbeit befa~t rich nur mit den mehr oder weniger geschlossenen 
s c h i l d k r ~ t e n ~ i h n l i c h e n  P l a c o d o n t e n - P a n z e r n .  Eshande l t r i chum 
die Gattungen Psepboderma, Psephosaurus, Cyamodus, Placochelys und Henodus sowie 
um Funde, die noch keinem Taxon zugewiesen sind. Eine systematische Bearbeitung, die 
rich wesentlich auf die Sch~idelmorphologie st~itzen mii~te, kann hier nicht beabsichtigt 
sein, zumal der Panzerbau vorerst z~ dieser Frage nur begrenzt beitragen kann. 
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Psephoderma 
Eine vergleichende Betrachtung der Placodonten-Panzer beginnt am sinnvollsten mit 

Psephoderma, der Gattung mit dem am strengsten durchgef~ihrten hexagonalen Platten- 
mosaik. Bemerkenswerterweise ist Psephoderma der stratigraphisch jiingste bisher be- 
kannte Vertreter der Placodonten. 

Psephoderma alp inum 
Die Kenntnis dieses bisher nur aus der alpinen Obertrias bekannten Placodonten be- 

ruht noch immer im wesentlichen auf dem Typus-Exemplar (H. v. M~YrR, 1858, Abb. 1). 
Der Riickenpanzer von Psephoderma ist fast kreisrund (die Rekonstruktion durch 

JAUKEL, 1907, irrt in diesem Punkt). Besonders auffallend an ihm ist das [iberaus regel- 
m~if~ige Plattenmosaik. Die gegen 1 cm dicken Knochenplatten n~ihern sich groflenteils 

Abb. 1. Psephoderma alpinum, Dorsalpanzer und Stiick der Seitenwand. Rh~it, Ruhpolding (Miin- 
chen, Bayer. Staatssamml. f. Pal~iont., AS I 8; nach v. MEYER, 1858 und eig. Beobachtungen). 
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einem fast idealen Sechseck-Mosaik. Die Grenzen zwischen den Osteodermen sind echte 
Suturen; der Panzer scheint auf Festigkeit ohne besonders bevorzugte Richtungen kon- 
struiert. Das Hexagon-Muster wird jedoch unter einem Zwang modifiziert: der Bildung 
von Kielen und Kanten. Auf der Dorsalfliiche von Psephoderma verliiu~ jederseits zwi- 
schen Mittellinie und Auf~enrand ein flacher Kiel, ein schw~icherer in der Medianen selbst. 
Sie werden von Osteodermen getragen, die sich aus dem iibrigen Muster durch linienhafte 
Anordnung herausheben. Die Kiele selbst laufen stets durch die Zentren der Osteoderme. 
Hierin bildet sich besonders klar die Regel ab, daf~ lineare Strukturen in einem Platten- 
mosaik nur dann ohne Form-Verzerrung wachsen k~Snnen, wenn sie als Verbindungslinie 
dutch die Wachstumszentren aller beteiligten Elemente verlaufen, ein Prinzip, das z. B. 
auch in den ),Sinneslinien,, am Sch~idel vieler niederer Wirbeltiere deutlich ist. Die dor- 
salen Kiele sind vermutlich in Zusammenhang mit der Hydrodynamik der Tiere zu sehen. 

Hornschilder sind bei Psephoderma nicht sicher nachzuweisen. Da die Osteoderm- 
Suturen in Rinnen verlaufen, liegt es nahe, daf~ sich h~er Knochenplatten und Hornschil- 
der in Form und Lage im wesentlichen deckten. 

Der Riickenpanzer von Psephoderma knickt allseitig etwa rechtwinklig in die laterale 
Panzerung um. Die Knickplatten verhalten sich so, wie oben f~ir die Kiel-Osteoderme ge- 
schildert. Die Seitenpanzerung besteht aus Platten, deren untersten das ventrale Ende 
-fehlt,,, wobei es sich aber offenbar um einen natiirlichen Rand handelt. M~glicherweise 
besaf~ Psephoderma keinen (erhaltungsf~ihigen) Ventralpanzer, wofiir auch spricht, dat~ 
noch in keinem Fundpunkt Reste zutage kamen, die man dieser Panzerregion zuweisen 
k/Snnte. 

Placodonten-Panzer aus der Mitteltrias des Nahen Ostens 

Bis vor kurzem waren Placodonten nur aus Europa bekannt. Heute hingegen ist das 
reiche Material aus dem Muschelkalk des Wadi Ramon (Wiiste Negev, Israel) und yon 
Araif-en-Naqa (Sinai, Agypten) wohl am a~fschluf~reichsten f[ir die Kenntnis des Pan- 
zers dieser Reptilien. Nach ersten Beschreibungen durch BROTZEN (1956) sind weitere 
Stiicke durch HAAS (1959, 1969) bekanntgemacht worden; ein Teil der in vorliegender 
Arbeit abgebildeten StLicke findet sich bereits dort auf Photo-Tafeln wiedergegeben. Die 
Zahl der (im Zoologischen Institut der Hebr/iischen Universit~it Jerusalem aufbewahrten) 
Funde nimmt welter zu. Sie stammen aus mehreren Horizonten zwischen Basis und Mitte 
des siid-tethydischen Muschelkalks, dessen Fazies der Germanischen ~ihnelt, wenn auch ein 
Tell der Fauna alpinen Einschlag zeigt (LEHMAN, 1965). In den schwer zug/inglichen Ge- 
bieten waren bisher nur Oberfl~ichen-Aufsammlungen m/Sglich; so besteht das Material 
nur aus mehr oder weniger grot~en Bruchstiicken. Neben Resten von Placodonten-Pan- 
zern kommen auch solche anderer Skelettregionen und des Gebisses vor, doch stets ge- 
trennt voneinander. 

Die Placodonten des Nahen Ostens iiberraschen vor allem durch ihre Vielfalt. Es 
kommen hier am gleichen Ort mehrere deutlich unterschiedene Typen vor; einige von 
ihnen ~ihneln aus Europa bekannten Formen, andere sind neu (eine taxonomische Be- 
arbeitung ist yon Prof. G. HAAS, Jerusalem, vorgesehen). 

~Psephosaurus,~ 

Die meisten nah/~stlichen Placodonten-Funde geh~Sren zu einer Form, die in mehreren 
Arten unter dem Namen Psephosaurus beschrieben worden ist (BRovZEN, 1956; HAAS, 
1959, 1969). Es handelt sich um mindestens eine neue Gattung. 
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Abb. 2. Dorsalpanzer von ~Psephosaurus~ aus dem Muschelkalk des Wadi Ramon; unten: Quer- 
schnitt in der Panzermitte (Jerusalem T. R. 3189). 

Der R ii c k e n p a n z e r yon ,,Psephosaurus~, erreicht eine L~inge von rund 80 cm 
bei einer Breite um 70 cm (Abb. 2). Er besteht aus Hunderten von verh~iltnismSiffig klei- 
nen Osteodermen. Diese sind im wesentlichen sechseckig und zeigen nur wenig Gr/Sflen- 
unterschiede (worin der Haupt-Unterschied zum eigentlichen Psephosaurus liegt). Gr~5- 
t~ere Platten treten nur am Ubergang zur Seitenwand auf, wo oil auf je zwei normale 
Osteoderme eine, entsprechend gr~f~ere, gebogene oder leicht gewinkelte Randplatte 
kommt. Die Dicke der Osteoderme kann 2,5 cm erreichen und damit den Durchmesser 
iibertreffen; es entsteht dann ein pflastersteinartiges Mosaik. Dicken um 1 cm sind jedod~ 
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bei den Stricken vom Wadi Ramon die Regel, w~ihrend die von Araif-en-Naqa nur etwa 
die H~ilfte davon erreichen. 

Die Osteoderme und Hornschilder yon ~Psephosaurus~ sind ~iberaus vielgestaltig 
(Abb. 4--5).  Die normalerweise stark gezackten Osteoderm-Suturen k/Snnen gelegentlich 
aber auch nahtlos verschmelzen. Die Hornschilder liegen meist deutlich gegen die Osteo~ 

Abb. 3. Panzerfragmente von ,,Psephosaurus,~ aus dem Muschetkalk des Wadi Ramon (alle: 
Jerusalem). - -  a: Innenseite eines Dorsalpanzers mit Rippenfurchen (T. R. 237). - -  b: Quer- 
schnitt dutch ein seitliches Rumpfstiick: Ventrale Panzerung labiler als dorsale (T. R. 2751). - -  
c--e: Innenfl~ichen dorsaler Panzerstiicke mit mineralisierten Bindegewebs-Systemen (T. R. 1025, 
871, 1756). - -  f" Briiche in einem dorsalen Panzerst/ick, in ihrem Verlauf durch das Bindegewebs- 
System beeinflui~t (T. R. 970). 
Hier und in den folgenden Abbildungen: Osteodermgrenzen = schwarze Linien; Hornschild- 
Rinnen ~ schattierte Linien. 
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derme versetzt und kSnnen auch in der Form von ihnen verschieden sein; sie tragen da- 
mit durch Elberbriickung der Knochenplatten-Grenzen zur Stabilit~it des Panzers bei. 
Gelegentlich finden sich ganz unregelm~it~ige Hornschild-Formen (Abb. 4 d). In manchen 
Fiillen sind die Schilder offenbar kleiner als die Osteoderme und bildeten dann keine ge- 
schlossene Schicht. 

Kiele treten im Dorsalpanzer yon ,Psephosaurus, nicht auf; es finden sich lediglich 
drei bis vier sehr flache L~ings-~,RiJcken% die sich nicht durch besonders geformte oder 
gereihte Osteoderme auszeichnen. An einigen Exemplaren sind ~uf der Panzer-Innen- 
fl~iche Strukturen zu erkennen, darunter die yon HAAS (1969) erstmals beschriebenen 
S y s t e m e  m i n e r a l i s i e r t e r  B i n d e g e w e b s - S t r ~ i n g e  (Abb. 3c--e). Sie 
bestehen aus recht regelm~it~ig miteinander verwobenen, spitzwinklig zueinander verlau- 
fenden Ziigen. Der stumpfere Winkel zwischen ihnen liegt in der KSrperachse des Tieres. 
Diese Faserziige bilden eine innere Beschichtung des R[ickenpanzers, die geeignet ist, Zug- 
spannungen an der Panzer-Innenfl~iche aufzunehmen, wie sie bei Druckbeanspruchungen 
auf das GewSlbe yon auf~en entstehen k~Snnen. Daf~ sle die Mechanik des Panzers beein- 
flussen, zeigt sich gelegentlich darin, daf~ dieser bei postmortaler Deformation in Rich- 
tung der Diagonalen reagiert (Abb. 3 f). 

Hin und wieder zeigen sich an der Innenfl~iche yon Riickenpanzern flache Rinnen 
(Abb. 3 a), die den - -  nicht mit dem Panzer verbundenen - -  Rippen entsprechen. ,,Pse- 
phosaurus~, hatte etwa 12 Rumpfrippenpaare und ist darin den Schildkr/Sten iiber- 
raschend iihnlich. In der Medianlinie formen sich manchmal die Dornforts~itze der Riik- 
kenwirbel als flache Gruben ab. 

Die W/51bung des Riidienpanzers ist gering (Abb. 2, unten). Der f3bergang in die seit- 
liche Panzerung ist nur eine mehr oder weniger scharfe Biegung. 

Am Vorderende des Riickenpanzers findet sich eine Inzisur fiir den Hals, an seinem 
hinteren Ende vermutlich eine breitere fiir die Caudalregion. W~ihrend sich Ausschnitte 
fiir die Vorderextremit~it im Riickenpanzer kaum bemerkbar machen, deuten sich bei 
einigen Exemplaren solche fiir die Hinterextremit~it an (Abb. 4 a, am Bauchpanzer); m/Sg- 
licherweise war zwischen ihnen und der caudalen Bucht der Panzer nach hinten in ,,H/Sr- 
her* ausgezogen. 

Die sehr stabile, nur selten postmortal deformierte S e i t e n w a n d kann mit 15 cm 
eine beachtliche H~he erreichen (Abb. 4 a). Die im Prinzip hexagonalen Osteoderme sind 
hier etwas grislier als im Riickenpanzer; die Hornschilder sind teils quer rhombisch, tells 
schuppenf~rmig. Die seitliche Panzerung yon ~Psephosaurus~ bildet eine >~Brticke<~ zwi- 
schen Dorsal- und Ventralpanzer, die ausgedehnter ist als bei Schildkr~ten. Sie scheint 
vorn und hinten durch wenig tiefe, spitzwinklige Extremitiiten-Buchten eingeschnitten zu 
sein (Abb. 4a). Der Obergang in die ventrale Panzerung erfolgt dutch gebogene bis leicht 
gewinkelte Osteoderme. 

Der B a u c h p a n z e r (Abb. 4--6) erscheint mindestens bei einem Teil der Fund- 
stticke weniger stabil als der dorsale. Dies zeigt auch der Querschnitt mlt postmortal de- 
formierter Ventralfl~iche in Abb. 3 b: Die Osteoderme sind hier diJnner als die dorsalen, 
und ihr Zusammenhalt ist geringer. Charakteristisch fiir den Bauchpanzer ist auch die 
zum Teil stark vom Hexagon abweichende Form der Osteoderme, die oR auch merklich 
gNSger als die dorsalen sind (Abb. 5). Ihr Umrlg ist meist schuppen- oder dachziegelf~Sr- 
mig, doch findet niemals {Jberlappung statt. Der konvexe Plattenrand weist gewShnlich 
caudalw~irts. Diese Form der Osteoderme hat als sehr wesentllche Konsequenz die MS g- 
lichkeit der A n o r d n u n g i n R e i h e n anstatt im Bienenwaben-Muster. Statt der ge- 
geneinander versetzten Osteoderm-Grenzen entstehen jetzt durchlaufende Linien. Diese 
verlaufen quer oder etwas schriig zur K~rperachse. Auf ein Gastral-Segment kommt je 
eine Reihe solcher ventralen Osteoderme (Abb. 6). Die B e z i e h u n g z u d e n G a- 
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Abb. 4. a: Seiten- und Ventralpanzer von ~Psephosaurus~ aus dem Muschelkalk des Wadi Ramon. 
Schuppen~ihnli&e Hornschild-Rinnen, aber im wesentlichen hexagonale Osteoderme, Unterschiede 
in der Hornschild-Orientierung vermutlich dur~ Wachstums-StSrung. Betonung der senkrecht zu 
den Suturen laufenden ~Radien,,. Andeutung eines Ausschnitts fiir die Hinterextremit~it (*). (Jeru- 
salem). - -  b--f:  Vielfalt der Osteoderm- und Hornschild-Formen bei ~Psephosaurus,~ aus dem 
Musehelkalk des Wadi Ramon (Jerusalem T. R. 1765, 2543, 950, 1108, 1758). 
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Abb. 5. Dorsal-, Ventral- und Seitenpanzer von ~Psephosaurus,, aus dem Muschelkalk yon Wadi 
Ramon und Araif-en-Naqa. Unterschiedliche Osteoderm-Formen, beginnender Zerfall des Ven- 
tralpanzers (Jerusalem T. R. 2751, gleiches Exemplar wie Abb. 3 b; T. S. 3421). 



106 F. Westphal 

Abb. 6. Stiick eines Ventralpanzers yon ~Psephosaurus,, aus dem Muschelkalk yon Araif-en-Naqa 
(Jerusalem T. S. 3424). - -  unten: Innenfl~iche mit fest verbundenen Gastralia. - -  oben: Auf~en- 
fl~iche mit Schlippenform der Osteoderme. 
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s t r a 1 i a erkl~irt wohl auch die besonders gleichm~it~ige Gr/Sf~e der Osteoderme im 
Bauchpanzer. 

Die Reihen-Anordnung erlaubte mindestens in manchen F~illen ein gewisses Maf~ an 
B e w e g 1 i c h k e i t des Bauchpanzers. Dies spiegelt sich auch in Form und Lage der 
Hornschilder, die hier nicht die Grenzen der Osteoderme iiberspannen, sondern im gro- 
i~en und ganzen sowohl in der Form als auch in der Lage mit ihnen iibereinstimmen. 

Eine Beschr~inkung der Beweglichkeit des Bauchpanzers ist jedoch an einem Stiick yon 
Araif-en-Naqa deutlich (Abb. 6). Hier liegen die Gastralia genau auf den Grenzen zwi- 
schen den queren Osteoderm-Reihen und sind an einigen Stellen fest mit den Osteoder- 
men verwachsen, die sogar hier und dort auf die Gastralia iibergreifen. So findet zumin- 
dest eine quere Versteifung statt. Aber auch sonst war die Beweglichkeit nicht unbegrenzt, 
denn Gleit- oder Gelenkfl~ichen zwischen den Osteodermen sind nirgends zu erkennen. 

Die schuppenf~Srmige Gestalt der Osteoderme und ihre Anordnung in Reihen bedeutet 
nun keine grunds~itzliche Anderung im Hexagon-System. Zu ihrer Entstehung bedarf es 
lediglich eines bei allen Osteodermen iibereinstimmenden unterschiedlich schnellen Wachs- 
turns in verschiedenen Richtungen. Im vorliegenden Fall ist die Wachstumsrichtung nach 
hinten besonders betont; das Ossifikationszentrum liegt daher jeweils nahe dem cranialen 
Plattenrand. Es ist also im Prinzip eine nur geringfilgige ,,Programm-Anderung,,, die zu 
dem so auffallenden Unterschied zwischen Dorsal- und Ventralpanzerung und wohl zu 
einer wenigstens bescheidenen Beweglichkeit und damit Volumen-F~nderung der Kno- 
chenkapsel von ~Psephosaurus,, gefiihrt hat. 

A n d e r e  P a n z e r t y p e n  aus  d e m  W a d i  R a m o n  

Auger ~Psephosaurusr kommen im Muschelkalk des Negev noch andere Typen von 
Placodonten-Panzern vor, darunter Bruchstiicke, die stark an Psephoderma und an 
Placochelys erinnern sowie solche, die bisher unbekannten Formen angeh/Sren. 

Bei einem aus mehr sandigem Nebengestein stammenden Dorsalpanzer-Stiick (Abb. 7) 
mit ann~ihernd hexagonalen, aber sehr ungleich groflen Osteodermen bilden die grof~en 
Knochenplatten deutliche, wenn auch nicht durchweg geradlinige Kiele und sind dem- 
entsprechend in Reihen angeordnet. Die Spitzen dieser Osteoderme sind asymmetrisch, 
~ihnlich wie bei den Hornschildern der aquatischen Geierschildkr~Ste Macroclemys. Zwi- 
schen den Kielen liegen viel kleinere Osteoderme, die mehr als ,,Hillmaterial~ wirken. 
Vielleicht wurden sie erst nachtr~iglich eingefiigt, wobei ein weiteres Prinzip eines idealen 
Hexagons aufgegeben wiire: das synchrone Wachstum aller einzelnen Bau-Elemente. 
Dieses Plattenmuster mit seinen Kielen erinnert an das der rezenten Lederschildkr/Ste 
Dermochelys (Abb. 16 f--g), jedoch sind die Osteoderme wesentlich dicker und gr~Si~er 
als bei dieser. Eine vermutIiche hydrodynamische Funktion ist hier deutlicher ais bei 
Psephoderma. Elber Hornschilder ist bei diesem Panzer nichts bekannt. 

Panzer-Reste aus dem Muschelkalk von Tunesien und Spanien 

Seit 1951 werden am Jebel Rehach, etwa 60 km siidlich Medenine (Tunesien), Pla- 
codonten-Reste gefunden (GoRcE, 1960, HALSTEAD & STEWART, 1970). Das, in Paris 
aufbewahrte, Material besteht iiberwiegend aus Panzer-Fragmenten (Abb. 8 a--b). Die 
Osteoderm-Form zeigt Ankl/inge an Psephoderrna; es sind mehr oder weniger exakte 
Hexagone, zum Teil mit der Tendenz zur Reihenbildung. Einige Platten (Abb. 8a) haben 
Dimensionen (Durchmesser [iber 6 cm bei 1,5 cm Dicke), die yon keinem anderen Placo- 
donten auch nur ann/ihernd erreicht werden. Auf ihrer Innenfl/iche zeigen sie Reste 
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Abb. 7. Dorsalpanzer mit Kielen aus dem Muschelkalk des Wadi Ramon (Jerusalem T. R. 198). 

mineralisierter Bindegewebs-Str~inge. Der Fundort der tunesischen Placodonten stellt 
nach GoRcE (1960) und LErtMAN (1965) einen litoralen Biotop dar. Interessant ist die 
tiefe stratigraphische Position dicht ~ber der Basis des Muschelkalks. 

Placodonten-Funde aus dem Mittleren Muschelkalk der Provinz Albacete (Spanien) 
vcurden durch eine Erw~.hnung bei LAVVARENT (1966, S. 104) bekannt. Das sp~.rliche 
Material enth~ilt auch Stiicke der dorsalen Panzerung (Abb. 8 c) mit einer Psephoderma 
entsprechenden Osteoderm-Form. Doch sind hier auch Randlinien von Hornschildern er- 
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halten; sie liegen deutlich gegen die Knochenn~ihte versetzt und erinnern darin an 
,Psephosaurus,~. Die Vielfalt  der Placodonten-Panzer wird auch aus diesen Funden 
deutlich. 

Abb. 8. a--b:  Dorsale Panzerstiicke aus dem Muschelkalk des Jebel Rehach, Tunesien (Paris, 
Inst. Pal~ont., Mat. GoRc~ 1960). - -  a: Form mit besonders grof~en Osteodermen und mine- 
ralisiertem Bindegewebe. - -  b: an Psephoderma erinnernder T y p . -  c: Dorsales Panzerst[i& mit 
Hornschild-Rinnen aus dem Muschelkalk yon Alpera, Albacete (Spanien) (Inst. Pal6ont., Paris). 
d--e:  Psephosaurus suevicus, Lettenkeuper, Hoheneck. - -  d: Innenfliiche eines dorsalen Pan- 
zerstLicks mit mineralisiertem Bindegewebe (Staatl. Mus. Naturk. Ludwigsburg 7181). - -  e: Aul%n- 
fl~iche eines vermutlich ventralen Panzerst~i&s mit den Suturen gleichlaufenden Hornschild-Rin- 
nen (Ludwigsburg 7113). - -  f: Cyamodus hildegardis, Anis/Ladin, Monte San Giorgio (Tessin), 
mittelgrol~es Exemplar. Innenfl//che des Dorsalpanzers mit mineralisiertem Bindegewebe (Pal. 
Inst. Z~irlch T. 58, Ausschnitt). Alle Fig. X 1/~. 
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Abb. 9. Psephosaurus suevicus, Lettenkeuper, Hohenedi. Bisher umfangreichster (dorsaler) Pan- 
zerfund. Teile wahrscheinlich zusammengeh~rend (Staatl. Mus. Naturk. Ludwigsburg 6693; 
nach HtmNE, 1936 und eigenen Beobachtungen). 
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Psephosaurus 
Die Gattung Psephosaurus wurde 1896 von E. FRAAS mit der Typusart P. suevicus 

anhand yon Funden aus dem Hohenecker Kalk (Unterer Keuper) bei Ludwigsburg auf- 
gestellt. Das seither nur noch unwesentlich vermehrte Material besteht neben Einzel- 
Osteodermen aus einigen, meist schlecht erhaltenen Panzer-Fragmenten (Abb. 8 d--e, 
Abb. 9). P. suevicus unterscheidet sich yon ~Psephosaurusr aus dem Nahen Osten vor 
allem im Gr/~f~enunterschied der Osteoderme untereinander. So liegen bei einem aus 
14 Platten bestehenden Panzerstiick die Durchmesser zwischen 4,5 und 31 ram. An den 
gr/Sf~eren Panzerstiicken (Abb. 9) heben sich aus einem Mosaik kleinerer Osteoderme an- 
deutungsweise in unterbrochenen Reihen angeordnete gr/Sl~ere ab, die aber kaum h/Sher 
sind als ihre Nachbarn, ein Muster, das sonst an Placochelys erinnert. Die kleinen Osteo- 
derme sind im Zentrum leicht vertieit, die grot~en erh/Sht; an der Innenfl/iche erscheinen 
die grof~en Osteoderme als Einsenkungen, was darauf hinweist, daf~ hier eine Beziehung 
zwischen Panzer und Innenskelett bestanden haben k/Snnte. Die Dicke der Osteoderme 
ist mit weniger als 1 cm verh/iltnism~if~ig gering. Zackung der Suturen und die Existenz 
mineralisierter Bindegewebsfasern (Abb. 8 d) weisen auf die Tendenz zur Stabilit/it des 
(dorsalen) Panzers. Die Hornschild-Rinnen hingegen stimmen teilweise mit den Osteo- 
derm-Grenzen iiberein. Dem Ventralpanzer zuzuordnen w~ire das Stiick Abb. 8 e, bei 
dem die Osteoderme schuppenf/Srmigen Umril~ und damit konforme Hornschild-Rinnen 
haben. 

Cyamodus 
Von den als Cyamodus beschriebenen Placodonten haben nut die a,us der Mitteltrias 

des Tessiner Raumes zusammenh~ingende Panzer-Reste geliefert (C. hildegardis PrxzR, 
1931; nach KUmq-ScrmYDER, 1960, S. 96, evtl. einer neuen Gattung z uzuordnen). Das 
Typus-Exemplar (Ziirich) ist schlecht erhalten; mehr Aufschltisse liefern jetzt die sp~iter 
gefundenen bzw. pr~iparierten Exemplare (Abb. 8 f, 10, Ziirich und Mailand). 

C. bildegardis trug nach Aussage der drei - -  unterschiedlich groflen - -  Skelette 
k e i n e n v e n t r a 1 e n P a n z e r. Bestenfalls einzelne kleine Osteoderme kiSnnten in 
dieser Region gesessen haben. Dies wird deutlich am Exemplar Abb. 10: Die kaum ge- 
st~Srte Lage des empfindlichen Gastralkorbs schlie~t aus, daf~ ein ventraler Panzer durch 
Verlagerung erttfernt wurde. 

Die Existenz eines R ii c k e n p a n z e r s ist in allen drei Exemplaren erkennbar. 
Bei jungen Tieren war er noch aus losen oder locker gefiigten Osteodermen zusammen- 
gesetzt: Zahlreiche Platten, viele davon mit rundlicher Kontur, sind nach dem Tod des 
Tieres zwischen den Rippen hindurch in das Innere der Leibesh/Shle gefallen (Abb. 10). 
Bei ~ilteren Individuen schlieBt sich der Panzer dann fester zusammen und die verh~Imis- 
m~it~ig diinnen Osteoderme werden durch ein Unterlager aus mineralisierten Bindege- 
websstr~ingen (Abb. 8 f) soweit gefestigt, daf~ eine ziemlich stabile, rundliche Riicken- 
kapsel entsteht. 

Form und GriSf~e der Osteoderme sind wenig regelm~it~ig, und auch ein generelles 
Panzer-Muster ist nicht zu erkennen, abgesehen von einer Gr~5t~enzunahme der Platten 
gegen den Rand hin. Viele Osteoderme sind leicht gekielt und tragen eine krokodiliihn- 
liche Griibchen-Skulptur, Eigenschaiten, in denen sich C. bildegardis von anderen Placo- 
donten unterscheidet. 

Auger im Riickenpanzer finden sich Osteoderme vor allem in der Caudalregion. An- 
zeichen fiir Hornschilder fehlen. 
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Abb. 10. Cyamodus hildegardis. Kleines Exemplar aus Anis/Ladin von Pogliana, Norditalien. 
Ventralansicht, Ausschnitt (Mus. Stor. Natur. Milano). Osteoderme punktiert, Gastralia schwarz. 

Cyarnodus hildegardis hat den ~primitivsten,, eigentlichen Placodonten-Panzer. Er 
bildet die bisher einzige ~,Zwischenstufe,, zwischen einer Bewehrung aus isolierten 
Osteodermen wie bei Placodus oder Saurosphargis und dem schildkr~Stenartigen Panzer- 
typ. Zugleich geben die drei Skelette den bislang besten Einblick in die Ontogenese eines 
Placodonten-Panzers. 
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Placochelys 
Panzer-Reste von Placochelys (P. placodonta JAEKEL, 1902) wurden bisher nur im 

tieferen Keuper des Jerusz~ilemhegy bei Veszpr~m am Plattensee gefunden (JAEKEL, 1907, 
KOR/,IOS, 1917). Das gesamte, durch Kriegseinwirkung etwas geschmiilerte Material liegt 
in der Geologischen Anstalt (Magyar Allami F61dtani Int~zet) zu Budapest. Es handelt 
sich um Reste mehrerer Individuen, die bei weitem bruchstiickhatter sind, als die Rekon- 
struktionen von J~a~lfEL (1907) und ZAPFE (1960) vermuten lassen. 

Abb. 11. Placochelys placodonta aus dem Unteren Keuper von Veszpr~m (Ungarn). Oben: Dor- 
sales Panzerstiick mit in verschiedener H~She angeschnittenen Osteodermen; am Unterrand basale 
Hexagon-Muster (Budapest Ob 3268). Unten: a--e: Stiicke der ventralen Panzerung: Mit ver- 
breiteren Gastralia verschmolzenen Osteoderme. a--b: Innenansichten, c--d: Aut~enansichten, e: 
Querschnitt. f--g: Normale Gastralia (Budapest, Mat. JAE~EL 1907). 

8 Pal~ont. Z. 49 
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Dorsal- und Ventralpanzer sind bei Placochelys in besonders auffallender Weise von- 
einander verschieden. Den R i~ c k e n p a n z e r (Abb. 11, oben) kennzeichnet die hohe 
Pyramidenform der sehr ungleich groflen Osteoderme. Ihre H/She, die 4 cm errelchen 
kann, erscheint mit der absoluten Gr~Sf~e korreliert. Die groi~en Osteoderme zeigen zum 
Tell eine Anordnung in vermutlich l~ings verlaufende Reihen. Sie werden von den klei- 
nen Osteodermen meist ringfSrmig umgeben, doch nimmt ihre Ordnung mit Entfernung 
vom groflen Osteoderm ab. 

Das Material yon JAE~I~L (1907) liegt nur noch als Negativ vor. Hingegen finden 
sich an einem schon von KoxMos (1917) beschriebenen Stikk die Osteoderme noch in der 
Substanz, jedoch in verschiedener H/She angeschnitten (Abb. 11 oben). Es zeigt sich hier, 
daft sie, je nach Schnitt-Niveau, sehr unterschiedliche Form haben; so erscheinen sie in 
halber H6he etwa rechteckig. Besonders aufschlui~reich ist aber ein sehr basisnaher 
Schnitt (Abb. l 1, oben, am unteren Rand), der beweist, daft die Osteoderme prim~.r ein 
Hexagon-Muster mit gezackten S~aturen bilden, das dem yon Psepboderma ~ihnelt. Der 
Dorsalpanzer von Placochelys ist demnach trotz seines so anderen iiul~eren Habitus im 
Prinzip nach dem gleichen Schema gebaut wie bei der Mehrzahl der anderen Placodon- 
ten. Typisch fiir Placochelys selbst ist also nur die Pyramidenform und die besondere 
Dicke der dorsalen Osteoderme sowie ihre Formver~nderung beim H/Shenwachstum. Ob 
der R~ickenpanzer von Placochelys Hornschilder trug, ist ungewifL 

Die gegen den dorsalen Panzer um fund 90 ~ abknickende S e i t e n p a n z e r u n g 
bildet mit diesem zusammen eine feste ,,Halbkapsel,,. Die Seitenwand besteht aus klei- 
nen, spitz-dachziegelf6rmigen Osteodermen, die einander aber nicht iiberlappen, wie es 
nach Abbildungen bei JAEKEL (1907) erscheinen k6nnte. 

Der noch sehr ungenau bekannte B a u c h p a n z e r besteht bei Placochelys in eigen- 
artiger Weise sowohl aus Osteodermen als auch aus Gastralia (Abb. 11 unten). Ein Tell 
der Gastralia ist stark rostroc~udal verbreitert. Mit ihnen verbinden sich die bis 7 mm 
dicken ventralen Osteoderme und zwar so, dab je ein Osteoderm an der Vorder- und der 
Riickseite eines Gastralsti~cks einander gegeniiberstehen (siehe den Querschnitt beic); die 
Verbindung rnit dem Gastrale kann nahtlos sein. Jedes Osteoderm ist mit einer kleinen, 
fat kreisrunden Offnung versehen, die auf eine weiche, gef~ifiversorgte Augen-Bedek- 
kung schlieBen l~iflt. 

Gatralia und ventrale Osteoderme liegen also bei Placochelys --  anders a[s sonst bei 
Placodonten - -  in gieichem Niveau und verbinden sich zur BiIdung eines lockeren Pan- 
zers aus gegeneinander beweglichen queren Spangen, deren jede aus einem Gastralseg- 
ment mit rostral und caudal angesetzten Osteodermen zusammengesetzt war. Welchen 
Umfang dieser Panzer hatte, ist unsicher. Es waren nicht alle Gastralia vollst~indig ein- 
bezogen, denn es finden sich vereinzelt auch normal ausgebildete Gastralstiicke (Abb. 11 
unten, f--g). Der Bauchpanzer yon Placochelys steht in starkem Kontrast zu der wuch- 
tigen Panzerung des R~ckens. 

Henodus 

Diese Gattung mit stark reduzierter Bezahnung (einzige Art: H. chelyops HUENE, 
1936) ist nut aus dem Gipskeuper von Tiibingen-Lustnau bekannt, jedoch in 8 Exempla- 
ren (HuENE, 1936, 1938, 1958; RE*FF, 1942). Die meisten yon ihnen sind fast voll- 
st~indig erhalten, doch waren diagenetische Veriinderungen so stark, daf~ sich viele Ein- 
zelheiten verwischt haben. 

Henodus hat einen besonders schildkr&en~ihnlichen Panzer, der sich vor allem im 
Plattenmuster und im eigenartigen Querschnitt yon dem anderer Placodonten unter- 
scheidet (Abb. 12). Er ist breiter als lang; die Rumpfregion z~ihlt nur 14 Wirbel. Vorn 
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findet sich eine schmale Hals-Inzisur; wesentlich breiter ist der caudale Ausschnitt, zu 
dessen Seiten der Panzer weit nach hinten ausl~idt. 

Der R ii c k e n p a n z e r yon Henodus hat ein sehr definiertes Osteoderm-Muster 
(Abb. 12). Gr/Sf~e und Form der Knochenplatten zeigen groi~e Unterschiede, h~ingen je- 
doch eng mit der Position ~uf dem Panzer zusammen. 

Der grofle, zentrale Teil des Panzers besteht aus einer medianen und je drei lateralen 
Reihen von sechseckigen, transversal gestreckten Osteodermen. Jederseits eine daran an- 
schlieflende Reihe gehSrt noch zu diesem Komplex, doch sind diese Platten an ihrem 

Abb. 12. Henodus chelyops, Gipskeuper, Tiibingen. Rekonstruktion des Dorsalpanzers (kombi- 
niert nach REIrV, 1942) und Querschnitt (nach HVENE, 1958, ohne Beriicksichtigung des Ventral- 
panzers). Die schwarzen Kreisfl~ichen bezeichnen an zwei KiSrpersegmenten die Punkte, an denen 
Beziehungen zwischen Panzer und Innenskelett bestanden. 

8* Pal~iont. Z. 49 
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lateralen Rand zu Siebenecken abgewandelt. Diese Platten bilden die dorsale Seiten- 
kante (vgl. den Querschnitt Abb. 12 unten); sie sind bis zu 90 ~ gewinkelt und im Knick- 
bereich in der Dicke verst~irkt. Der zentrale Bereich des Riickenpanzers ist bei allen 
Exemplaren eingemuldet, war aber wohl urspriinglich schwach konvex. 

Den iiuf~eren Rand des Panzers bildet ein ~,Reifen,<, der aus einer Reihe scharf um- 
knickender und an der Knickstelle besonders verstiirkter Marginalplatten und einer me- 
dial anschlief~enden Reihe sechs- bis siebeneckiger Osteoderme besteht. Der Bereich zwi- 
schen dieser Randzone und den dorsalen Seitenkanten entspricht der Seitenwand anderer 
Placodonten-Panzer. Er bildet einen leicht konkaven Abhang aus ziemlich regellos ge- 
formten kleineren Platten. Die Konturen der benachbarten gr6t~eren Osteoderme passen 
sich diesen an, was aber nicht ausschlief~t, dat~ sie erst angelegt wurden, als die Platten 
von dorsaler Seitenkante und Panzerrand schon eine gewisse Gr~Sf~e erreicht hatten. 

Das Osteoderm-Muster im Riickenpanzer von Henodus ist also recht streng gegliedert. 
Nur beiderseits der Hals-Inzisur ist die Regelm~iffigkeit geringer; der Panzer ist hier 
aber nicht weniger stabil, sondern wird durch das Geriist des Schultergiirtels yon innen 
abgestiitzt. 

Eine sehr klare Anordnung zeigen auch die H o r n s c h i 1 d e r (Abb. 12 links). 
Trotz ihres andersartigen, diagonalen Musters stimmen sie in Lage und Gr~Si~e weit- 
gehend mit den unterlagernden Osteodermen iiberein; ihre gegenseitigen Beriihrungs- 
punkte liegen oit auf Osteoderm-Grenzen. Daf~ trotzdem im wesentlichen gegenseitige 
Uberlappung stattfindet, liegt hier nicht in einer Lage-Verschiedenheit von Osteodermen 
und Hornschildern begriindet, sondern im Form-Unterschied zwischen Sechseck und 
Rhombus. 

Bei Henodus land, wie bei den anderen Placodonten, keine Verschmelzung des Pan- 
zers mit dem Innenskelett statt. Dennoch sind aber in diesem Fall deutliche Beziehungen 
zwischen beiden zu erkennen. Die transversal verlaufenden Osteoderm-Grenzen sind 
fast ausnahmslos von Rippen oder Dornforditzen ,unterlagert (Abb. 12, rechts). Im Be- 
reich der dorsalen Seitenkanten verbreitern sich die hier gleichfalls abknickenden Rippen 
stark, tragen an ihrer Unterseite eine Verst~irkungsleiste und sind miteinander durch 
diinne Knochenlamellen verbunden. Sehr auffallend ist, daf~ die Spitzen der Rippen- 
Verbreiterungen in ihrer Lage so genau mit den Ossifikationszentren der Osteoderme der 
dorsalen Seitenkanten iibereinstimmen, dab hier rnit groSer Sicherheit eine - -  wohl 
bindegewebige - -  Kontaktbeziehung anzunehmen ist. Die Bindung an ein Ossifikations- 
zentrum gibt die einzige MiSglichkeit fiir das Innenskelett, verschiebungsfrei und doch in 
Verbindung mit dem Panzer zu wachsen. Dies k~Snnte die besondere Form der Rippen- 
Verbreiterungen erkl~iren. Eine entsprechende Situation scheint zwischen Dornforts~itzen 
und den Ossifikationszentren der medianen Osteoderme zu bestehen. 

Einen Hinweis auf die Bedeutung gerade dieser Punkte gibt vielleicht Saurospbargis 
aus dem schlesischen Muschelkalk (HuENE, 1936, S. 144--145). Hier scheinen genau diese 
Stellen mit - -  isoliert bleibenden - -  Osteodermen besetzt zu sein. Vielleicht liegt hier 
eine Art Panzer-,,Vorstufe~, vor, zu der ~uch Placodus mit seiner i~ber den Dornfort- 
s~.tzen liegenden L~ingsreihe von Haut-Ossifikationen geh/Sren wiirde. Es scheint nach all- 
dem, dai~ bei Henodus Wirbel, Rippen und Schultergiirtel eine wesentliche Rolle fiir die 
Festigkeit des Panzers spielen. Das Becken hingegen liegt ~,frei,, im caudalen Panzer- 
Ausschnitt. Uber den B a u c h p a n z e r von Henodus gibt nur eines der acht Exem- 
plare einen notdiirfiigen Uberblick (Abb. 13). MiSglicherweise war, wie schon HU~NE 
(1938, S. 114) annahm, bei manchen Individuen iiberhaupt nur der randliche Bereich der 
Ventralfliiche gepanzert. 

Die ventrale Panzerung des Exemplars Abb. 13 ist mit hiSchstens 2 mm Dicke wesent- 
lich schwiicher als die dorsale mit durchschnittlich 5 mm. Auch in der Osteoderm-Form 
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Abb. 13. Henodus cbelyops, Ventralseite mit stark querverl~ingerten Osteodermen (Tiibingen, 
Geol. Inst,, Expl. 3, nach HuEm~ 1938, ver/indert). 

ist sie sehr von ihr verschiederl und erinnert kaum mehr an ein Hexagon-Muster. Der 
grof~e zentrale Bereich wird von sehr langgestreckten, transversalen Knochenleisten ein- 
genommen. Sie laufen ungeteilt tiber die Mittellinie hinweg und werden daher mehr als 
50 cm lang. Henodus erreicht so auf andere Weise das gleiche wie die Gattungen mit in 
Reihen angeordneten ventralen Osteodermen: eine Gliederung des Bauchpanzers in (be- 
wegliche) Querspangen. Die geringe Dicke dieser Osteoderme wird in der Durchpr~igung 
der WirbelkSrper, manchmal auch yon Gastralia, deutlich. Seitlich anschliegend folgen 
L~ingsreihen verh~iltnism~if~ig grof~er, etwa isometrischer Platten. Die am meisten medial 
gelegene Reihe dieser Osteoderme ist gegen au~er~ fast geradllnlg begrenzt und bildet 
eine - -  unterhalb der dorsalen Seitenkante gelegene --  Schw~ichezone. Ganz lateral fin- 
det sich der Reifen der Margina|platten. 

Der vordere Teil des Bauchpanzers besteht aus kleinen, in der Form wenig deut- 
lichen Osteodermen. Unter den vorderen Panzer-Ausschnitt entsendet er ein Paar spitzer 
paramedianer Fortsiitze. 

Hornschilder sind auf der Ventralseite nicht mit Sicherheit zu erkennen. Die normal 
geformten, nicht mit dem Panzer verschmolzenen Gastralia sind in den beiden welt nach 
vorn greifenden Buchten des caudalen Panzer-Aussehnitts sichtbar. 

Insgesamt deutet der Henodus-Panzer mit seinem besonderen Querschnitt und einem 
leicht stromlinienfSrmigen L~ingsprofil sowie mit den ~,Fliigeln,, am Hinterende auf eine 
Schwimmform mit stark bodenbezogener Lebensweise. Dies stimmt iiberein mit der ge- 
ringen Sfiirke der Extremi6iten und mit der bagger/ihnlichen Gestaltung des Kiefer- 



118 F. Westphal 

Apparats. Der Schwimm-Antrieb wurde durch den Schwanz geliefert, der den Rumpf  
merklich an L~inge iibertrifft. 

Henodus scheint in einem Lagunen-Gebiet der sp~iten Gipskeuper-Zeit gelebt zu 
haben. Vom Gesichtspunkt des Panzer-Baus aus ist er als eine besonders spezialisierte 
Form aufzufassen; _~hnliches gilt fiir das stark reduzierte GebifL In diesem Zusammen- 
hang ist das verh~iltnism~if~ig sprite stratigraphische Auftreten von Henodus verst~ndlich. 

S t r u k t u r  u n d  W a c h s t u m  der  P l a c o d o n t e n - O s t e o d e r m e  

Ontogenetische Reihen, die erlauben wiirden, das Panzer-Wachstum direkt abzulesen, 
sind bislang, wenn man yon den drei Cyamodus-Exemplaren absieht, noch nicht gefun- 

Abb. 14. Schliffe durch Dorsalplatten yon ~Psephosaurus,, aus dem Muschelkalk des Wadi Ra- 
mon. - -  a: Horizontalschliff; senkrecht auf den Suturen stehende ,,Radiem,. - -  b: Durch Ossi- 
fikationszentren gelegter Vertikalschliff; verschiedene Arten yon Knochengewebe, vgl. Abb. 15 c 
(Tiibingen, Geol. Inst. 1462/1--2). 
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Wachstums - Schema ( Vert ikatschnitte) 

a m , 2 c  

Musterabwandl.ung 

Bez;hung z. Innensketett 

H ~ r nsc htL1e~ slnhF~ ernn"x .b \ 4- 
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Bindegewebe 
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8e Weg t~ c ~v'e 

Panzer-Auflosung Osteoderm-Streckung 

_. . . - r  

Reihenbi[dung 

Abb. 15. Oben: Schema des Wachstums yon Placodonten-Osteodermen, in Querschnitten. - -  a: 
Isoliert wachsende Friihstadien. - -  b: Die wachsenden Osteoderme treten in gegenseitigen Kon- 
takt. - -  c: Beim Weiterwachsen entstehen unterschiedliche Strukturen (~Kontaktgewebe<< mit Zu- 
wachsstreifung und >,Fiillgewebe<<).- d: Dorsale Osteoderme mit >>Wachstumskernen<< (punk- 
tiert), Muschelkalk, Araif-en-Naqa (Jerusalem T. S. 3422). - -  e: Kleinste bisher in Zusammen- 
hang gefundene Osteoderme in glelchem Mal~stab, Muschelkalk, Wadi Ramon (Jerusalem T. R. 
1810). 
Unten: Schema der bei Placodonten realisierten Abwandlungen eines idealen Hexagon-Mosaiks 
(Hornschild-Grenzen als diinne Linien gezeichnet, Innenskelett schraffiert). 
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den worden. Es lassen sich aber doch Hinweise auf das Wachstum gewinnen und zwar 
aus der inneren Struktur giinstig erhaltener Osteoderme. 

Auflenfl~iche und Horizontalschliff dorsaler Osteoderme zeigen ein im Prinzip radi- 
ales gleichm/iisiges Wachstum, das von einem in der Mitte liegenden Ossifikationszentrum 
ausgeht (Abb. 14a). Die Wachstums-,~Radien,~ im Platten-Innern sind jedoch nicht 
streng radial ausgerichtet. Vielmehr bilden sie eine senkrechte Verfugung der Knochen- 
suturen. Dabei entstehende Zwickel an den Osteoderm-Ecken werden mit weniger regel- 
m~iBig strukturiertem Knochengewebe ausgefiillt. Diese Orientierung der Wachstums- 
spuren zeigt an, dat~ die Platten w~ihrend des Wachstums ihre Geometrie nicht ver~in- 
derten, was auch erkl~irt, warum intercalar eingefilgte Osteoderme fast niemals auftreten. 

Besonders deutlich aber wird der Wachstums-Modus an durch Ossifikationszentren 
laufenden Senkrecht-Schnitten (Abb. 14b; Abb. 15 a--c). Man erkennt hier zwei Typen 
yon Knochengewebe: Ein verh~iltnism~iisig lockeres Material bildet einen zentralen Dop- 
pelkegel, an dessen einseitig verschobenem EinschnLirungspunkt der Ossifikationskern liegt. 
Zwischen diesem Doppelkegel und der Sutur zum Nachbar-Osteoderm finder sich ein 
kompakteres Gewebe mit parallel zu den Platten-Grenzfl~ichen liegenden Zuwachszonen. 
Die Lagebeziehung dieser beiden Material-Arten zueinander gibt Hinweise auf das 
Wachstum dieser Osteoderme, da die Grenzfl~.che zwischen ihnen die Spur dieses Wachs- 
tums markiert. 

Die Dickenzunahme der dorsalen Osteoderme erfolgte bevorzugt nach der Extern- 
seite hin; das Ossifikationszentrum liegt n~iher bei der Innenfl~iche. Das kompaktere 
Material bildete jeweils den Kontakt zum Nachbar-Osteoderm, daher Zuwaehslinien 
und festere Struktur. Das mehr porSse Knochengewebe der Doppelkegel bildet nur die 
~,Ausfiillung,< innerhalb des Hohlkegels des kompakteren Materials; es sorgt fiir das 
Dickenwachstum der Teile des Osteoderms, die zu keiner Zeit Beriihrung mit den Nach- 
bar-Osteodermen haben. Die ~iulgere Lage dieses Gewerbes erscheint manchmal etwas 
dichter und deutet damit auf einen Wachstums-Abschluis. 

Die Existenz eines Ossifikationskerns (anstelle eines punktfSrmigen Zentrums), der 
diese Material-Unterschiede nicht zeigt, macht deutlich, dais die Osteoderme ein FrLih- 
stadium ohne gegenseitigen Kontakt durchliefen. Sie wurden also getrennt voneinander 
angelegt und wuchsen eine Zeitlang ohne direkte gegenseitige Beziehungen. Dies ent- 
spricht auch den Beobachtungen am jungen Exemplar von Cyarnodus hildegardis. 

Ventrale Osteoderme aus dem Wadi Ramon verhalten sich in Hinblick auf die Struk- 
tur ~ihnlich. Allerdings sind hier die Wachstumskerne etwas grSiser; die gegenseitige Be 
riihrung der Osteoderme land also wohl sp~iter in der Ontogenese statt, vielleicht ein 
Ausdruck der geringeren Starrheit des Bauchpanzers. Die Dicken-Zunahme erfolgte bei 
den ventralen Platten iiberwiegend nach der Innenfl~iche hin. In diesen Zusammenhang 
gehSrt auch ein Riickenpanzer-Fragment von Araif-en-Naqa (Abb. 15 d), in dessen sehr 
di~nnen Osteodermen ji~ngere Stadien erkennbar sind. Diese Fr[ihstadien ~ihneln den 
groi~en, haben aber stellenweise etwas gerundete Konturen. Auch dies zeigt, dais die 
Platten in der friihen Ontogenese voneinander getrennt waren und sich erst sp~iter zu 
einem geschlossenen Panzer zusammenfi~gten. FLir ein zun~ichst isoliertes Wachstum der 
Osteoderme spricht auch, dais bisher keine kleineren zusammengeschlossenen Osteoderme 
gefunden worden sind als die in Abb. 15 e wiedergegebenen. 

Die Ontogenese wenigstens einiger Placodonten durchlief also ein Stadium mit noch 
nicht festgefligtem Panzer. Es ist zu vermuten, dais auch die stammesgeschichtliche Ent- 
wicklung der voll gepanzerten Typen durch ein entsprechendes Stadium gegangen ist. 

Erhaltung von Innenstrukturen und Fehlen von (sekund~iren) Haversschen Systemen 
zeigen, dais beim Osteoderm-Wachstum keine Umbau-Vorg~inge vor sich gegangen sind. 
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Abwandlungen im Plattenmuster der Placodonten-Panzer 

Die geschlossenen Placodonten-Panzer zeichnen sich durch eine beachtliche Vielfalt 
aus. Dies allein schon unterscheidet sie yon den normalen (thecalen) Schildkr/Sten-Pan- 
zern, die sich recht streng an ein generelles Schema halten (ZANGERL, 1959, S. 145: ~straffe 
genetische Kontrolle,~). Diese Vielfalt ist aber nicht v~511ig planlos, sondern 1/if~t rich auf 
charakteristische Abwandlungen eines hexagonalen Grundmusters zuri~ckfiihren (Abb. 15). 

Einem reinen H e x a g o n - M u s t e r der Bau-Elemente am n~/chsten kommt Pse- 
pboderma (Abb. 1), die stratigraphisch ji~ngste (vielleicht aber schon im tieferen Muschel- 
kalk des Wadi Ramon vertretene) Gattung. Das streng bienenwabenartige Hexagon- 
Muster vermeidet linienha~ durchlaufende Plattengrenzen, die als Schw~ichezonen wir- 
ken kSnnten. In seiner strengen Form aufgegeben werden mut~ es aber dann, wenn 
K a n t e n  o d e r  h y d r o d y n a m i s c h  w i r k s a m e  K i e l e  eingebaut werden, 
da deren linienhaf~er Verlauf in einem wachsenden Platten-Mosaik nur bei entsprechend 
linienha~ angeordneten Elementen m/Sglich ist. 

Von der Musterbildung unabh~ingige S t a b i 1 i t ~i t kann der Panzer aber auch 
durch die Unterschichtung mit m i n e r a l i s i e r t e n  B i n d e g e w e b s s t r ~ n g e n  
erhalten; das Plattenmosaik kann dann recht unregelm~if~ig sein (~Psephosaurus~, 
Abb. 4 b- - f ;  Psephosaurus, Abb. 8 d, 9;Cyamodus hildegardis, Abb. 8 f). 

Auf einem anderen Weg wird zus~itzliche Panzer-Festigkeit durch Aufnahme einer 
B e z i e h u n g z u m I n n e n s k e 1 e t t erreicht (Henodus, Abb. 12). Diese Beziehung 
bleibt lose, doch pr~igt sie sich sowohl in dem charakteristisch abgewandelten Mosaik als 
auch in der definierten Lage der Kontaktpunkte aus. 

Schliel~lich kann die Panzer-Stabilit~it durch die H o r n s c h i 1 d e r erh/Sht werden, 
die entweder den Osteodermen alternierend aufgelagert sind (~Psephosaurus~, Abb. 4) 
oder bei iibereinstimmender Lage klare Form-Unterschiede zeigen (Henodus, Abb. 12" 
Sechseck/Rhombus). In diesen beiden F~illen werden die Osteoderm-Grenzen durch die 
Hornschilder iiberspannt. 

Die genannten Beispiele beziehen sich auf die Riickenpanzerung, bei der die Konstruk- 
tion deutlich auf Stabilit~it zielt. Im V e n t r a 1 p a n z e r hingegen findet sich bei 
vielen Placodonten die T e n d e n z  z u r  A u f l o c k e r u n g .  Diese kann ebenfalls 
auf verschiedene Weise erreicht werden. 

Durch differentielles Fl~ichenwachstum ventraler Osteoderme kann ein schuppen- oder 
dachziegel~ihnliches Muster (aber ohne Oberlappung!) entstehen. Hierbei bilden rich 
durchlaufende Linien yon Knochengrenzen, die die Panzer-Stabilifiit vermindern und 
ein gewisses Maf~ an B e w e g 1 i c h k e i t erlauben (,,Psephosaurus,,, Abb. 4--6). Be- 
zeichnenderweise passen sich in diesem Fall die Hornschilder in Form und Lage den 
Osteodermen an. 

Beweglichkeit in transversalen Spangen entsteht ferner durch extreme QuerverlS.n- 
ger.ung ventraler Osteoderne (Henodus, Abb. 13) oder durch Aufhebung des Kontaktes 
zwischen Osteodermen, die dann die hexagonale Form g~inzlich verlassen (Placochelys, 
Abb. 11 unten). M/Sgliche Extremf~ille der Reduktion des Bauchpanzers liegen vielleicht 
bei Psephoderrna, Cyarnodus hildegardis und einigen Henodus-Exemplaren vor, von 
denen wir keinen kn~Schernen Schutz der Ventralseite kennen. 

Bei den schildkr/Sten~ihnlichen Placodonten werden also - -  vom gleichen Grundmu- 
ster ausgehend - -  im Dorsal- und Ventralpanzer sehr unterschiedliche Abwandlungsten- 
denzen verfolgt. Die wenigstens geringe (entfernt an die Verh~ilmisse der rezenten Klapp- 
schildkr;Ste Kinosternon erinnernde) Beweglichkeit im Bauchpanzer erlaubte den Tieren 
eine bescheidene Volumen-Ver~inderung der sie umschliet~enden Knochenkapsel. 

Beziehungen der verschiedenen Panzer-Typen zu P a 1 ~i o g e o g r a p h i e u n d 
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L e b e n s w e i s e sind noch kaum erkennbar. Die Fundpunkte fast aller gepanzerten 
Placodonten geh/Sren in den marinen Flachwasserbereich; teilweise sind Zusammenh~inge 
mit Riffen erkennbar (Psephoderma, Funde des Wadi Ramon). Hier ist die Bedeutung 
des Panzers als mechanisches Schutzorgan deutlich. In Sedimenten eines tiefer marinen 
Bereichs wurde der relativ locker gepanzerte Cyamodus hildegardis (zusammen mit unge- 
panzerten Placodonten) gefunden, wiihrend Henodus offenbar in einem Lagunen-Bio- 
top lebte. Das Zusammenvorkommen verschiedener Typen in einem Fundgebiet (im 
Wadi Ramon kommt neben ~Psephosaurusr einer an Psephoderma erinnernden Form 
und mindestens zwei noch unbenannten Typen auch der fast ungepanzerte Placodus vor) 
verlangt vorerst Zuriickhaltung in dieser Frage. 

Eine weitgehend biotop-unabh~ingige Funktion des Panzers als ~,physiologischer 
Speicher,, fiir Mineralstoffe, wie sie von ZANGEXL (1966, S. 313) fiir Schildkr~Sten ver- 
neint wird, kommt wegen des Fehlens yon Umbau-Strukturen in den Osteodermen auch 
fiir Placodonten nicht in Betracht. 

Die s t r a t i g r a p h i s c h e  A n o r d n u n g  der gepanzerten Placodonten schien 
bis zur Entdeckung der Fundstellen im Nahen Osten ziemlich klar einen kontinuierlichen 
phylogenetischen Panzer-Aufbau zu zeigen, beginnend mit dem ungepanzerten Para- 
placodus aus der Mittleren Trias und endend mit Formen wie Henodus oder Psepho- 
derma im Keuper. Die neuen Funde widersprechen diesem Bild, denn hier kommen be- 
reits im Bereich Unterer/Mittlerer Muschelkalk - -  also zum Teil schon vor Paraplacodus 
- -  fast alle sonst bekannten Panzertypen vor, darunter solche, die der rh~itischen Pse- 
phoderma ~ihneln. Dies macht es derzeit unm~Sglich, phylogenetische Folgen aufzustellen. 
Hier wirkt sich ungiinstig aus, daf~ zu so vielen Panzern kein Sch~idel bekannt ist, so 
daf~ ott der Anschlui~ an die iibliche Systematik fehlt. Bemerkenswert ist aber, daf~ der 
so spezialisierte Henodus verh,iltnismiif~ig sp~it auftritt und dai~ Psephoderma, die Gat- 
tung mit dem strengsten Hexagon-Muster, die stratigraphisch jiingste Placodonten-Gat- 
tung ist. Es zeigt ich hierin eine Tendenz zu Panzern mit regelm~if~igen Mosaiken hin. 

Vergleichbare Panzerungen in anderen Wirbeltier-Gruppen 
Dermale Panzer mit hexagonalem Muster sind bei Wirbeltieren nicht selten. Erinnert 

sei an pal~iozoische Ostracodermen (z. B. Astraspis, HALSTEAD, 1967), an rezente Koffer- 
fische (Ostracion u. a.) mit ihren exakten Hexagonen oder an pleistoziine Glyptodonten. 

Besonders nahe aber liegt der Vergleich mit den e p i t h e c a l e n  P a n z e r n  
mancher aquatischen Schildkr6ten (ZANcERL, 1939, 1969; K~LIN, 1945). Diese Schild- 
kriSten - -  einige von ihnen bekannt als ~Kronzeugen<, fiir die Irreversibilit~its-Regel 
yon DOLLO - -  haben ihren urspriJnglichen (thecalen) Panzer mehr oder weniger stark 
reduziert und tragen stattdessen in einer hiSheren Schicht des Integuments einen sekun- 
d~iren (epithecalen) Panzer. Ein rezentes Beispiel ist die Lederschildkr/Ste Dermochelys; 
fossil sind mehrere Gattungen seit der Kreidezeit nachgewiesen. 

Placodonten-und epithecalem Schildkr6tenpanzer ist gemeinsam, dat~ sie ein nicht 
segmentales Mosaik aus mehr oder weniger stark abgewandelten Hexagonen bilden und 
dab sie - -  anders als der thecale Schildkr/Stenpanzer - -  weitgehend unabh~ingig vom 
Innenskelett sind. Eine gewisse Ausnahme ,unter den Placodonten macht nur Henodus. 

Bei Dermochelys (Abb. 16 f--g) ist ein Muster vorhanden, das an manche Placodon- 
ten des Wadi Ramon erinnert. Deutlich sind hier Kiele ausgebildet, betont durch beson- 
dere Gr/Sf~e und winkligen Querschnitt der sehr diinnen Knochenplatten. Die R~iume 
zwischen den Kielen sind durch kleinere, sehr unregelm~ifgige Platten ausgefi.illt. Die 
Platten sind durch stark gezackte, zum Teil schr~ig zur Oberfl~iche verlaufende Suturen 
verbunden. Betonung der Kiele und geringe Plattendicke deuten darauf hin, dafg der 
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Abb. 16. Epithecale Schildkr~Sten-Panzer. - -  a--e: Psephophorus polygonus, Mioz/in, Neudorf 
(March), CSSR. - -  a: Teil eines dorsalen Panzers mit steinpflasterartigem Plattenmuster. - -  b--c: 
Platten-Querschnitte mit unterschiedlichen Strukturen. - -  d--e: Innenfl~ichen yon Knochen- 
platten mit fiberglasartiger Basalschicht. - -  f--g: Plattenmosaik der rezenten Dermocbelys coria- 
cea, Japan; Innenansichten (zum besseren Vergleich umschattiert): Grof~e, gewinkelte Kielplatten, 
begleitet von kleinen Pl/ittchen. - -  (a: Naturhist. Mus. Wien, Geol.; b--c: Geol. Bundesanst. 
Wien, Nr. 440; d--e: Geol. Inst. TiJbingen 1462/3--4; f--g: Naturhist.-Mus. Wien, Zool., Rept. 
70). Maf~st~be: a = X 1/8; b--c = X 3; d--e = nat. Gr.; f--g = X 1/~. 

epithecale Panzer dieser hochmarinen Schildkr/Ste in erster Linie hydrodynamische Funk- 
tion hat. 

Den Placodonten ~ihnlicher ist der epithecale Panzer mancher fossilen Schildkr/Sten, 
z.B. von Psephophorus polygonus aus dem Torton von Neudorf  an der March (CSSR). 
Das besterhaltene Stiick, ein Riickenpanzer (Abb. 16 a), zeigt einen sehr massigen Bau aus 
Knochenplatten von mehreren Millimetern Dicke, die in der Gr/Sfle viel gleichm~it~iger 
als bei Dermochelys, aber in der Form mehr polygonal oder rundlich sind. Die F~hnlich- 
keit mit manchen Placodonten, vor allem solchen des Wadi Ramon, ist unverkennbar. 
Das Stiick tr~igt einen flachen Kiel (wohl einen von mehreren), der auch hier iiber eine 
etwa geradlinige Reihe gr/Sflerer, an die Neuralia thecaler Panzer erinnernde Platten 
verl~iufL Doch steht bei Psephophorus offensichtlich die Schutzfunktion im Vordergrund 
vor einer hydrodynamischen, was in Einklang mit der Kiistenn~ihe des Fundorts stiinde. 
Die Verbindungsfl~ichen zwischen den Platten sind allerdings nur m~if~ig gezackt, daher 
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der pflastersteinartige Eindruck des Panzers. M/Sglicherweise waren die Zwischenr~iume 
zwischen den Platten durch schmale Bindegewebszonen ausgefiillt, wie SEELEY (1880, 
S. 408) annahm (von ROTHAUSEr~, 1958, Taf. 2, Fig. 5, aus dem Oligoz~in von Siichteln 
im Rheinland abgebildete Psephophorus-Platten haben jedoch stark gezackte Suturen). 

Deutlich ist eine Tendenz, die epithecalen Platten in sich zu verst~irken. Einige lose 
StiJcke (Abb. 16 d--e) tragen auf der Innenfliiche ein Fasermuster, das vielleicht den 
mineralisierten Bindegewebsstrlingen mancher Placodonten entspricht, aber in der Faser- 
richtung statistisch ungeregett ist. Der Innenbau dieser Platten (Abb. 16 b) zeigt eine 
breite rnittlere Schicht, die reich an recht gleichm~iffig angeordneten Hohlriiumen (pri- 
m~iren Osteomen) ist, w~ihrend die Auflenschichten dichter und stabiler sind. Andere 
Platten vom gleichen Fundort (Abb. 16 c) bestehen aus mehr porzellanartiger Substanz 
mit wenigen Hohlr~iumen. Platten von Oligosphargis rupeliensis aus dem belgischen 
Oligoz~in (Schliffe des Kingston Polytechnic) zeigen ein ~ihnliches Bild wie Psephophorus. 
Andere, abgebildete Beispiele (DAMES, 1894; JAEKrL, 1907; ROTrtAUSEN, 1958) mac.hen 
deutlich, daft die Platten epithecaler Schildkr/Sten-Panzer sehr unterschiedlich gebaut sein 
k/Snnen und ihre Festigkeit auf verschiedene Weise erreichen. 

Wachstums-Strukturen wie bei Placodonten-Osteodermen wurden bei epithecalen 
Schildkr/Sten-Platten bisher nicht beobachtet. Dies k/Snnte mit Umbau-Vorg~ingen zu- 
sammenh~ingen, wie sie ENLOXe (1969, Fig. 11 und 27) an Trachyderrnoehelys-Platten 
aus der Kreide zeigt. 

Unter den epithecalen Schildkr~Sten-Panzern lassen sich solche mit offensichtlich rne- 
chanischer Schutzfunktion (Psephophorus Typ) und solche mit mindestens iiberwiegend 
hydrodynamischer Funktion (Derrnochelys-Typ) unterscheiden. Die bisher bekannten ge- 
schlossenen Placodonten-Panzer entsprechen iiberwiegend dem ersten Typ, denn deutlich 
hydrodynamisch wirksame Forrnen treten - -  jedoch bei relativ schwer gebautem Panzer 
- -  nur bei Henodus und einer der Formen des Wadi Ramon auf. 

Schildkr/Sten mit epithecalem Panzer und Placodonten ~ beides aquatische Reptilien 
- -  sind einander in Grundprinzip und Abwandlungen des Panzerbaus iihnlich. H~upt- 
grund dafiir ist, da~ bei ihnen der Panzer nicht, wie bei normalen Schildkr~Sten, mit dem 
Innenskelett verschmolzen, sondern weitgehend yon ihm unabh~ingig ist. Es ergibt sich 
daraus die groi~e Gestaltungsfreiheit, die den Panzer in diesen beiden Reptilgruppen aus- 
zeichnet. 
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