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Ammoniten, die man kennen muss
Lytoceraten

René Hoffmann ¢ Helmut Keupp

Ammonoideen gelten infolge ihrer sehr raschen Evolution, die jeweils nach
globalen Aussterbe-Krisen in mehreren Entfaltungsphasen eine bewunderns-
werte Formenvielfalt hervorgebracht haben, als die klassischen Leitfossilien
wdhrend ihrer gesamten Lebenszeit vom Unter-Devon bis zum Ende der Krei-
de. Die den einzelnen Entwicklungsschiiben (z.B. im Oberdevon, jeweils zu
Beginn des Karbon, der Trias und des Jura) vorausgegangenen weltweiten
Krisen waren lberwiegend mit Meeresspiegelabsenkungen verbunden und
hatten deshalb vor allem die flacheren Schelfmeere betroffen, so dass die
Radiationen jeweils bei wieder steigendem Meeresspiegel mit der Wiederbe-
siedlung dieser Lebensrdume verbunden waren. Ausgangsgruppe dieser neu-
en Einnischungen in die Flachmeere waren solche Ammonoideen, die unter
den weniger beeinflussten, konstanten Umweltbedingungen der offenen
und gegebenenfalls tieferen Ozeane die Krisenzeiten iiberdauert hatten.

Konstante Bedingungen bevorzugt
Im Falle der weltweiten Regressions-
krise an der Trias-Jura-Wende ha-
ben nur die Phylloceraten iiber-
lebt, die mit ihren unmittelbaren .,
Abkémmlingen, den Psilocera-
ten (Abb. 3), zu Beginn des Lias
die grofle Entfaltung der moder-
nen Ammoniten ausgeldst hatten.
Die Stammgruppe der Phyllocera-
ten selbst ist aber seit ihrer Entste-
hung in der Unter-Trias (= Skyth)
ihrem ozeanischen Lebensraum
mit mehr oder weniger kon-
stanten ~ Umweltbedingungen &
weitgehend treu geblieben. Thre

Vertreter finden sich in Jura und
Kreide daher vor allem in den Se-

dimenten des offenen Tethys-Ozeans und
stiefen immer nur episodisch zu Zeiten
global besonders hoher Meeresspiegel in die
epikontinentalen Flachmeere beispielsweise
Stiddeutschlands vor (z. B. im Unter-Pliens-
bachium, Toarcium). Die - wie es fiir Or-
ganismen konstanter Lebensbedingungen
typisch ist — in ihrem Formenschatz nur in
relativ engen Grenzen variierenden diinn-
schaligen und engnabeligen Phylloceraten
mit ihrer sehr charakteristischen Lobenli-

Abb. 1 (links): Phylloceras consangui-

neum Gemmellaro, Oxfordium von Sakaraha,
SW-Madagaskar, Durchmesser 11,5 cm. Abb. 2
(rechts): Typisch phylloceratide Lobenlinie eines
Phylloceras (Hypophylloceras) velledae (Miche-
lin), Unter-Albium, Mahajanga-Region, Mada-
gaskar. Hohe des Bildausschnitts: 3,5 cm.

nie aus einer Vielzahl von Elementen, deren
Sittel die typisch grof3blitterigen Enden zei-
gen, gelten daher als klassischer Konserva-
tivstamm der Ammonoideen (Abb. 1-2).

Im Zuge der Ammonitinen-Radiation zu
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Abb. 3 (links): Die aus den Phyl-
loceraten abgeleiteten Psiloceraten
(hier: Psiloceras strongolum (Wiih-
ner) aus dem Hettangium vom
Fonsjoch/Karwendelgebirge) sind
die Stammgruppe aller spdteren
Ammonitinen einschliefSlich der

Lytoceraten; Durchmesser 5,2
cm. Abb. 4 (rechts): Ectocen-
trites sp. aus dem Hettangium
von SW-Timor ist ein Vertreter

der frithen Lytoceraten mit

einer fiir die Gesamtgruppe eher
ungewdhnlich starken Skulptur.

Durchmesser 14 cm.

Abb. 5: Links: Dimorphes Paar von Lytoceras siemensi (Denckmann) aus dem Unter-Toarcium von Altensitten-
bach bei Hersbruck (leg. W. Kraus). Durchmesser 12,5 bzw. 3,3 cm. Rechts: Das Hemilytoceras fraasi (Dacqué)
aus dem Oxfordium von Sakaraha/SW-Madagaskar verkirpert ein typisches weitnabeliges Lytoceratiden-Ge-
héuse mit nur geringer Uberlappung der dufSeren Windungen, einem runden Windungsquerschnitt und diinner

Schale. Durchmesser: 5 cm.

Beginn des Jura hat sich aus den Psilocera-
ten unter anderem auch die Gruppe der Ly-
toceraten etabliert (Guex 1987, 1995, GUEX
et al. 2004; v. HILLEBRANDT 2000, SHIGETA
2006). Sie ist charakterisiert durch iiberwie-
gend weitnabelige, diinnschalige Gehéuse
und eine typische Lobenlinie aus wenigen
Elementen mit sehr stark zerschlitzten Lo-
ben (Abb. 8). Ahnlich wie die Phyllocera-
ten bevorzugten auch die Lytoceraten of-
fen-marine Lebensrdume. Daher kommen
beide Gruppen auch gerne miteinander ver-
gesellschaftet vor.

Lytoceraten finden sich in Stiddeutsch-
land bevorzugt wiahrend der Meeresspie-
gelhochstinde im Unter-Pliensbachium
und Toarcium/Unter-Aalenium. Da der ly-
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tocerate Bauplan sehr langlebig und auch
wihrend der gesamten Kreidezeit présent
ist, werden die Lytoceraten gerne zusam-
men mit den Phylloceraten als ,,Konserva-
tivlinie“ der Ammoniten bezeichnet (vergl.
z.B. LEHMANN 1990). Neuere Untersuchun-
gen (HOFFMANN & Keupp 2007) machen
aber immer deutlicher, dass die Lytocerata-
ceae keineswegs eine konservative Entwick-
lungslinie darstellen, sondern vielmehr die
zukunftstrichtigste Entwicklung der Am-
moniten reprasentieren, welche die grofiten
Chancen gehabt hitte, die Faunenkrise der
Kreide-Tertidr-Wende zu iiberleben und als
Stammgruppe einer kdnozoischen Ammo-
noideen-Linie zu fungieren! Jedoch kam es
leider anders...!
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Woran man sie erkennt:
Gehausemerkmale

Einzelne Vertreter der Lytoceraten unter-
liegen in ihrem Gehdusebau einem deutli-
chen Sexualdimorphismus, d.h., dass sich
die kleinwiichsigen Minnchen insbesonde-
re durch kriftige Skulpturausbildung auf ih-
rer Wohnkammer von den groflwiichsigen

Abb. 6: Das Anagaudryceras limatum (Yabe) aus
der Ober-Kreide (Santon) von Obira auf Hok-
kaido/Japan entwickelt im spiteren Wachstums-
stadium (Adultwohnkammer) einfache Rippen.
Durchmesser: 14,5 cm.

Weibchen unterscheiden (Abb. 5, links).
Unabhidngig davon sind die typischen Ge-
hdusemerkmale der Lytocerataceae, die sie
von den meisten ibrigen Vertretern der
Ammonitinen unterscheiden:

+ Uberwiegend evolut aufgewundene, weit-
nabelige Gehduse mit nur sehr geringer
Uberlappung der dufleren Windungen iiber
die inneren (Abb. 5, rechts).

» Windungsquerschnitte rund bis quer- bzw.
hochoval.

« Diinne, tiberwiegend glatte Schalen mit
nur geringer Tendenz in einzelnen Gruppen
zur Ausbildung von einfachen Skulpturen,
insbesondere auf der Wohnkammer (Ein-
fachrippen, Wiilste: Abb. 6).

« Hiufiges Auftreten von episodischen Ein-
schniirungen (Abb.7).

» Lytoceratide Kieferapparate sind nicht
vollstindig bekannt, da bisher nur Reste
des stets einteiligen Unterkiefers (= Ana-
ptychen) gefunden wurden (TANABE &
LANDMAN 2002). Obwohl der iiberwie-
gend aus ,horniger® Substanz bestehende
Anaptychus ein konservatives Merkmal ist,
zeigen einige kretazische Vertreter (Gau-
dryceras, Tetragonites) durch teilweise krif-
tige Kalkauflagerungen auf dem Unterkiefer
(= »Rhynchaptychen®) auch hier eine eigen-
stindige Entwicklungstendenz (KANIE et
al. 1978, TANABE et al. 1980, TANABE & Fu-
CUDA 1983), wie sie unabhingig davon be-
reits bei einigen Trias-Ammoniten realisiert
wurde (Keupp 2000).

Abb. 7: In regelmfSigen Abstinden treten bei verschiedenen Vertretern der Lytoceraten Einschniirungen auf:
links: Pachylytoceras torulosum (Schiibler in Zieten), unterer Dogger von Heiningen/Wiirttemberg (Durchmesser:
22 mm); rechts: Eotetragonites umbilicostriatus Collignon aus dem Unter-Albium von Ambatolafia/Zentralma-
dagaskar (Durchmesser: 55 mm.).
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Abb. 8: Links: Die Lobenlinie auf dem Steinkern von Lytoceras fimbriatum (Sowerby) aus dem Mittel-Lias (Un-
ter-Pliensbachium) von Ehenfeld/Oberpfalz (Windungshiéhe 15 mm) zeigt die charakteristische, stark zerschlitzte
und elementarme Konstruktion. Rechts: Der bifide Internlobus ist typisch cruciform, die Enden der ersten Seiten-
zacken tauchen durch Aufsetzen am vorhergehenden Septum (beginnender Septallobus) nach unten ab.

o Charakteristisch lytoceratide Lobenlinie
aus wenigen Elementen mit stark zerschlitz-
ten (mikrophyllen) Loben. Der bifide In-
ternlobus ist typisch cruciform mit einem
bis mehreren Queristen (Abb. 8).

Besonderheiten bei Lytoceraten
Zudiesem Setvon charakteristischen Gehau-
semerkmalen entwickelten die Lytoceraten
vier weitere Merkmale (= Apomorphien),
die nur von dieser Ammonoideen-Gruppe
bekannt sind:

« Seit dem Unter-Lias tritt innerhalb der
Gattung Lytoceras und ihr nahe stehender
Abkémmlinge die Ausbildung fimbriater
(= wellenformig ausgebildeter) Rippen auf
(Abb. 9).

» Aus urspriinglich angelegten (= plesio-
morphen) Parabel-Rippen (z.B. Eolytoce-
ras, Analytoceras), die bereits bei den phyl-
loceraten Vorfahren aus der Unter-Trias
bekannt sind und als jugendliche Mund-
sdume interpretiert werden, entwickeln
sich die episodisch bei der Gattung Lytoce-

Abb. 9: Typisch wellenformig krenulierte (= fimbriate) Berippung bei makroconchen Lytoceras siemensi (Denck-
mann) aus dem Unter-Toarcium von Altensittenbach. Links: Durchmesser: 27 cm (vergl. Keupp 1980). Rechts:
Ausschnitt-Vergriflerung eines weiteren Exemplares bei einer Windungshéhe von 7,5 cm.
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Abb. 10: Aus der plesiomorphen Parabelanlage der friihen Lytoceraten (links: Analytoceras sp., Hettangi-
um von Timor, Durchmesser 10,3 cm: Sammlung R. Veit) entwickeln sich die typischen Kréigen, z.B. von
Lytoceras fimbriatum (Sowerby) aus dem Mittel-Lias von San Pedro de Muel/Portugal, Durchmesser 9,3
cm (rechts: aus Keupp 2000).

ras angelegten, senkrecht aufgesetzten
Krigen (Abb. 10).

e Die Primirsutur, d.h. die erste
Lobenlinie nach der Anfangskam-
mer, enthilt bei einzelnen lytoce-
ratiden Vertretern der Oberkrei-
de 6 Loben-Elemente. Betrachten
wir die Primdrsutur im Zusam-
menhang mit der Stammesge-

Abb. 12: Im Schnitt knapp neben der Medianen (links)
erscheinen die Kammern durch den Septentunnel zweige-
teilt, die Schnittlage unmittelbar in der Medianen (rechts)
zeigt jedoch, dass Septentunnel und ventraler Kammerab-
schnitt offene Verbindungen hatten. Gaudryceras sp. aus
dem Unter-Alb der Mahajanga-Region, Madagaskar.
Durchmesser: 4,5 cm.

schichte der Ammonoideen insgesamt,
wird der fortschrittliche Trend der Lyto-
ceraten besonders deutlich. So ist sie bei
den paldozoischen Goniatiten zunichst
2- bis 3-lobig, bei den Ceratiten der Tri-
as 4-lobat und bei den Ammonitinen aus

: Jura und Kreide grundsitzlich 5-lobat (mit
Abb. 11: Blick auf den offenen, frei préiparierten Ausnahme der wieder 4-lobaten Kreide-

Septentunnel bei einem 10 cm grofien Argonauti- Heteromorphen). Die teilweise 6-lobate
ceras besairiei Collignon aus dem Unter-Albium Ausbildung der Primirsutur bei Tetrago-
Zentralmadagaskars (Windungshohe 48 mm.). nitiden der Kreide weisen die Lytoceraten
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somit als potenzielle Ammoniten-Gruppe
der nichsten Radiation aus.

« Die Lytoceraten entwickeln einen so ge-
nannten ,,Septallobus® (YABE 1903). Thm
soll hier besonderes Augenmerk geschenkt
werden. Bei dieser Struktur handelt es sich
um ein riickwirts gerichtetes Umbiegen
der zunehmend zerschlitzten Seitendste
des Internlobus, so dass diese anstatt auf
der dorsalen Innenseite der Gehdausewand
auf die vorhergehende Kammerscheide-
wand stoflen. Das Zuriickbiegen des In-
ternlobus ldsst im dorsalen Kammerab-
schnitt eine auf die Linge der Kammer
begrenzte Rohre (= Septentunnel) entste-
hen, welche die einzelne Kammer schein-
bar zweiteilt (vergl. Abb. 12). Jedoch zeigt
der exakte Medianschnitt, dass der dorsale
Septentunnel und der ventrale Abschnitt
der Kammer in offener Verbindung stan-
den.

Nur bei der duflerst seltenen hohlen, d.h.
weder mit Sediment noch durch spite-
re Mineralbildungen verfiillten Uberlie-
ferung der Ammoniten (Abb. 14 rechts),
oder nach miithsamen Entfernen der Sedi-
mentfiillung (Abb. 11 sowie 14 links und
Mitte) kann der Septallobus und -tunnel
unmittelbar beobachtet werden.

Im Normalfall bedarf es zu seiner Sicht-
barmachung entweder einer aufwendigen
Priparation oder der Anfertigung eines
Schnittes knapp neben der Medianebene
(Abb. 12).

Bei geeigneten Objekten, deren Kammer-
fiilllung gegeniiber der Schale des Gehduses
hinreichend Rontgenkontrast liefert, kann
der Septentunnel auch zerstorungsfrei mit

Hilfe eines Computer-Tomographen dar-
gestellt werden (Abb. 13).

Die Ausbildung des Septallobus unterliegt
einem sukzessiven Entwicklungstrend in
der Zeit sowohl des einzelnen Individu-
ums (ontogenetisch) als auch stammes-
geschichtlich. Bei den frithen Formen des
Hettangiums, die zum Teil auch sehr un-
gewohnliche Skulpturausbildungen ent-

Abb. 13: Das Computertomogramm (Aufnahme Fritsch,

Vet.-Med., FU Berlin) eines Argonauticeras besairiei

Collignon aus dem Unter-Alb der Mahajanga-Region/Ma-
dagaskar macht den Septentunnel zerstorungsfrei sichtbar.

Durchmesser: 7 cm.

wickelt haben (z.B. Ectocentrites: Abb. 4),
setzt der Internlobus -wie Analytoceras
belegt — noch konservativ mit allen seinen
Seitenisten auf der Auflenseite der vorher-
gehenden Gehdusewindung auf. Ab dem

Abb. 14: Der Ansatz des Septallobus auf dem vorherigen Septum wandert im Verlauf der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung zunehmend in ventrale Richtung: Links: Lytoceras sp. aus dem Oxfordium von Sakaraha/SW-Madagaskar,

Durchmesser: 7 cm. Mitte: Argonauticeras besairiei Collignon. aus dem Unter-Albium von Mahajanga/Zentralmada-
gaskar. Durchmesser: 9,5 cm (Sammlung W. Weitschat). Rechts: Gaudryceras sp. aus der Oberkreide (Coniacium) von
Talovka auf der Halbinsel Kamtschatka (Sammlung Y. Shigeta), Breite des Bildausschnitts ca. 2,5 cm.
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unteren Lias (Sinemurium) erscheint erst-
mals im Formenkreis der Gattung Lytoce-
ras selbst die Tendenz zum Septallobus, in
dem die nach hinten umbiegenden Enden
der Seiteniste des Internlobus die dorsalen
Anteile der vorhergehenden Kammerschei-
dewand bertihren. Im weiteren Verlauf des
Jura setzt der Septallobus immer deutlicher
zunichst im Bereich des dorsalen Drittels
der vorhergehenden Kammerscheidewand
auf, wihrend der Ansatzpunkt in der Krei-
de iiber die Mitte des vorherigen Septums
hinaus verlagert wird. Mit der zunehmen-
den ventral gerichteten Wanderung des
Ansatzpunktes werden auch die auflagern-
den Seiteniste des Internlobus breiter und
starker aufgegliedert.

In dhnlicher Weise ldsst sich auch eine In-
tensivierung der Septallobus-Ausbildung
wahrend des individuellen Wachstums
eines Gehduses erkennen. So setzt das
Phinomen grundsitzlich erst bei einem
Durchmesser zwischen 1 und 2 cm mit den
ersten Seitendsten des Internlobus ein. Bei
zunehmender Grofle werden dann auch
weitere Seitendste und z.T. auch die dem
Internlobus benachbarten Umbilikalloben
mit einbezogen.

Fiir die Balance im Wasser

Der konsequente Entwicklungstrend vom
einfachen zum komplexen Septallobus seit
dem frithen Lias weist diesem Merkmal
eine Funktionalitit zu, die als Selektionsfak-
tor wirksam war. Vorstellungen, wie sie z. B.
HENDERSON (1984) entwickelt hat, wonach
der Septallobus Ausdruck einer riickwirti-
gen Anheftung des Retraktormuskels sei,
sind schon deshalb nicht haltbar, da durch
den divergierenden Verlauf der Seiteniste
des Septaltunnels die Kontraktion der Mus-
kelstringe in gebogener Weise hitte erfol-
gen miissen. Vielmehr muss die Bildung des
Septallobus im Zusammenhang mit der pri-
madren Funktion der Kammerscheidewin-
de gesehen werden, die ja durch die zuneh-
mend komplexer gebauten Lobenlinien von
goniatitisch tiber ceratitisch zu ammoni-
tisch bereits einen signifikanten evolutiven
Trend zur Oberflachenvergréflerung inner-
halb der gesamten Ammoniten-Entwick-
lung erkennen lassen.

Die urspriinglich mit einer saugfihigen
organischen Schicht (= Pellikula) ausge-
kleideten Kammerwinde ermdoglichen die
Aufnahme von Kammerfliissigkeit und

ihre Leitung zum ventral gelegenen Sipho-
nalsystem. Durch das Variieren der Fliis-
sigkeitsmenge in den iiberwiegend gasge-
fillten Kammern waren die Ammoniten in
der Lage, ihr jeweiliges Gewicht in unter-
schiedlichen Wassertiefen vollstindig zu
kompensieren, so dass sie ohne jeglichen
Energieaufwand in der Wassersdule ver-
harren konnten (Keupp 2000). Die Aus-
bildung des immer komplexer werdenden
Septallobus innerhalb der einheitlichen
(= monophyletischen) Entwicklungslinie
der fortschrittlicheren Lytoceraten ermog-
lichte so eine zunehmende Wasser-Kon-
zentration im dorsalen Kammerbereich.
Die Abfolge der Septalloben erzeugt so
eine Kette innerer Tariergewichte und er-
moglichte dem Tier durch die innere Sta-
bilisierungsmasse eine stabile Lage in der
Wassersdule. Angesichts der tiberwiegend
langen Wohnkammern (meist zwischen
einer % und 1/1 Windung), die ein anni-
hernd vollstindiges Umschlieflen des als
Auftriebsapparat dienenden gekammerten
Phragmokons durch den relativ schweren
Korper bedingt, erscheint eine solche Sta-
bilisierung von besonderem Vorteil. Die
Ausbildung des Septallobus kann daher als
eine stammesgeschichtliche Strategie zur
Optimierung der Balance im Wasser ge-
wertet werden.
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Hoffmann, R. & H. Keupp: Are the Lytoceratids really a conservative ammonoid group?

The longlived ammonitic group Lytocerataceae (Early Liassic to the end of Cretaceous) have been presumed to
represent a quite conservative taxon similar to the phylloceratids by many authors. Both groups lived in rather
deeper water environments of the open sea. But, we demonstrate that the lytoceratids underwent a strong evolu-
tion which creates the most progressive ammonites and had prepared these for a possible Cainozoic radiation, if
the extinction oft the entire group of ammonoids do not have happend. In this connection, the most important
newly developed features of the lytoceratid ammonites are the progressive sixlobat primary suture line and parti-
cularly the so called septal lobe. The latter exhibit a successive evolution through time in order to construct more
and more complex structures inside the phragmocone chambers. We presume its primary function in connection
with the hydrostatic apparatus oft he phagmocone to have optimized the stable swimming balance of the animal
within the water column.
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http://www.geo.fu-berlin.de/geol/fachrichtungen/pal/ mitarbeiter/hoffmann/index.html. René Hoffmann ist
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In letzter Minute

Juraschnecken, Zeugenberg und Talspinne

so der Titel einer noch bis zum 2. November laufenden Sonderausstellung des Stadtischen
Naturkundlichen Museums Goppingen. Thema sind Geologie, Paldontologie und Boden-
schitze von Albvorland und Alb im Raum Géppingen. Die Ausstellung wartet mit Sehens-
und Kennenswertem auf wie dem Hohenstaufen, Stammsitz der Staufer, dem Ort Pliensbach,
nach dem eine erdgeschichtliche Einheit benannt ist, dem bekannten Kurort Bad Boll und
vielen eiszeitlichen Lebenszeugnissen aus den Karsthohlen der Schwibischen Alb. Ort der
Ausstellung ist die Badherberge in Jebenhausen, eines nach Goppingen eingemeindeten Or-
tes wenige Kilometer stidlich der Stadt.

$)Z: Mi, Sa 13-17 Uhr, Sonn- u. Feiertags 11-16 Uhr. Adresse: 73035 Goppingen-Jebenhau-
sen, Boller Str. 102, E-Mail: museen@goeppingen.de
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