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Artbildung bei Ammoniten der Gattung Aulacostephanus
(Oberjura)

Von BERNHARD ZIEGLER, Stuttgart

Mit 2 Abbildungen

Ein wichtiger Weg der Artbildung fiihrt iiber die geographischen Ras-
sen. Riumlich oder 6kologisch isolierte Populationen unterliegen 6rtlich
unterschiedlichen Auslese-Mechanismen. Dadurch veridndert sich im Laufe
der Zeit der Allelbestand, das hei3t der Bestand von einander entspre-
chenden Erbanlagen. Die Allele treten in beStimmten Gebieten in unter-
schiedlicher Hiufigkeit auf. Dies ermoglicht es, morphologisch unter-
scheidbare Varianten abzugrenzen, die man geographische Rassen oder
Unterarten nennt. SchlieBllich entstehen auch genetische Schranken. Die
freie Kreuzbarkeit der Individuen zweier solcher Rassen wird einge-
schrinkt oder ganz aufgehoben. Damit haben sich getrennte Arten gebil-
det. In der Rezent-Biologie sind diese Vorginge gut untersucht und an
vielen Beispielen belegt.

Am fossilen Material sind entscheidende Faktoren (Allelbestand, Kreuz-
barkeit) nicht erkennbar. Trotzdem li83t sich zeigen, dal — wie zu erwar-
ten ist — fiir Fossilien dieselben Gesetze wie fiir die rezenten Organismen
gelten. Ein Musterbeispiel ist die Phylogenie einiger Arten der oberjurassi-
schen Ammoniten-Gattung Aulacostephanus.

Die Entwicklung beginnt tief im Kimmeridgien, in der Zone des Ataxio-
ceras hypselocyclum (entsprechend dem siidwestdeutschen mittleren
Weilljura y). Kleinwiichsige Formen der Gattung Rasenia erwerben eine
dichtstehende Flankenskulptur mit langen, schrig vorgeneigten Rippen-
stielen (Umbilikalrippen, UR) und zahlreichen, in die radiale Richtung zu-
riickgebogenen Spaltrippen (Sekundirrippen, SR). Das Verhiltnis UR zu
SR kann bis zu 1:6 betragen. Die Rippen queren die Externseite ohne
Unterbrechung. Diese Form, das heif3t Rasenia lepidula, ist in Mittel- und
Nordwesteuropa nachgewiesen.

An sie kniipft eine Art an, welche im unteren Teil der Zone des Aspido-
ceras acanthicum (bezichungsweise des Aulacostephanus mutabilis, ent-
sprechend dem untersten Weiljura 0) erstmals auftaucht und die Gat-
tungsmerkmale von Aulacostephanus — breites glattes Band oder Furche
auf der Externseite — zeigt, in der Flankenskulptur jedoch noch mit Rase-
nia lepidula iibereinstimmt. Sie heillt Aulacostephanus eulepidus und
kommt ebenfalls in Mittel- und Nordwesteuropa vor.

Uber eine Zwischenstufe — Aulacostephanus peregrinus — entwickelt
sich aus ihr der Aulacostephanus pusillus mit immer noch kleinem Gehiu-
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se, aber etwas kiirzeren und weniger stark vorgeneigten Rippenstielen und
groberen, weniger zahlreichen Spaltrippen. Diese Art zeigt innerhalb ihres
Verbreitungsgebietes deutliche regionale Unterschiede in der Morphologie.

Verhaltnis Sekundarrippen:Umbilikalrippen :
@ bis 2.2

@ 232-28

O 29-34

O 35-40

© 4.1 und mehr

A pusillus dossennus

Land
= Rauracisch-keltische*Fazies
[T 1] -Argovisch-schwabisché Fazies

Abb. 1. Die regionale Verbreitung der Varianten der Berippung von Aulacoste-
phanus pusillus.

In Siiddeutschland, der Nordschweiz und Siidostfrankreich kommen For-
men ‘mit iiberwiegend 8- bis 4spaltigen Rippen (ssp. dossennus), im
Schweizer Jura, dem Pariser Becken und in Siidengland solche mit iiber-
wiegend 2- bis 3spaltigen Rippen (ssp. pusillus) vor. Die morphologische
Verschiedenheit wird von unterschiedlicher Okologie begleitet: Die dich-
ter berippten Formen (ssp. dossennus) lebten in tieferem Wasser als die
locker berippten Varianten (ssp. pusillus).

Die Unterart Aulacostephanus pusillus pusillus ist der Stammvater einer
Artenreihe, die urspriinglich auf das Wohngebiet von pusillus pusillus be-
schrinkt ist, zeitweise auch auf Osteuropa iibergreift, in der Zone des
Aulacostephanus eudoxus (entsprechend dem mittleren und oberen Weif3-
jura ) einsetzt und sich durch grobe, sparrige Skulptur mit zweispaltigen
oder ungegabelten Rippen auszeichnet. Durch GroBensteigerung entsteht
zunichst der mittelgrole Aulacostephanus undorae und aus ihm der jiin-
gere und noch gréBere sowie noch sparriger berippte Aulacostephanus ri-
gidus. An Aulacostephanus pusillus pusillus kniipft ferner schon friih eine
Seitenlinie an, deren Entstehungsort nicht bekannt ist. Bei ihr wird die
Flankenskulptur abgeschwicht, bis nur noch die zu Knoten gewordenen
Rippenstiele und Hocker im Marginalbereich iibrigbleiben. Ihre Arten sind
der englische Aulacostephanus mammatus und der nordrussische Aulaco-
stephanus volongensis.

Von Aulacostephanus pusillus dossennus stammen ebenfalls zwei Arten
ab. Die erste entsteht am Ende der acanthicum-Zone, vermutlich in der
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rdumlichen Isolation in Stidfrankreich und/oder der Schweiz. Es handelt
sich um den mittelgroBen Aulacostephanus phorcus mit 3- bis 4spaltigen
Rippen, gerundeter Externseite und auBergewohnlich kurzer Wohnkam-
mer, eine Art, die schon frith nachkommenlos erlischt. Erfolgreicher ist
Aulacostephanus eudoxus, der wenig spiter (Basis der eudoxus-Zone, ent-
sprechend dem mittleren WeiBSjura 6) durch Gro3enzunahme aus Aulaco-
stephanus pusillus dossennus entsteht. Auch er ist mittelgro8 und hat 3-
bis 4spaltige Rippen, seine Externseite ist jedoch abgeflacht und seine
Wohnkammer wesentlich linger als bei Aulacostephanus phorcus.

Ebenso wie bei Aulacostephanus pusillus sind auch bei Aulacostephanus

eudoxus morphologische Unterschiede innerhalb des Verbreitungsgebietes
der Art feststellbar. Die typische Rasse, die in Siiddeutschland und der
Nordschweiz verbreitet ist, aber auch in Siidostfrankreich, Norddeutsch-
land, Polen, dem Pariser Becken und vereinzelt in Siidengland vorkommt,
besitzt noch etwas verlingerte Rippenstiele. Bei der englischen Unterart
Aulacostephanus eudoxus elegans' sind sie dagegen sehr stark verkiirzt. An
die Unterart eudoxus eudoxus schlieen noch einige weitere, weniger be-
deutungsvolle Varianten an. Mit Aulacostephanus eudoxus reiflt die Ent-
wicklung der Gattung in Mitteleuropa ab?.
In Nordwesteuropa dagegen kniipft an Aulacostephanus eudoxus elegans
schon sehr friih der deutlich gréBere Aulacostephanus volgensis an, dessen
Rippenstiele ebenfalls extrem kurz und hakenf6érmig eingekriimmt sind. Er
greift auch auf Osteuropa und Vorderasien iiber und ist der Ausgangs-
punkt des vermutlich in der Isolation abgespaltenen Aulacostephanus kirg-
hisensis aus dem Siidural mit deutlich weiterem Nabel. Auch der enger
genabelte Aulacostephanus jasonoides aus England und RufBlland diirfte
auf ihn zuriickgehen.

Aus Aulacostephanus volgensis mull ferner der Aulacostephanus autis-
siodorensis abgeleitet werden. Diese Art zeichnet sich durch Riesenwuchs
und Verlust der lateralen Miindungsfortsitze (Ohren) aus. Ihre inneren
Windungen sind von Aulacostephanus volgensis nicht unterscheidbar.
Aulacostephanus autissiodorensis ist auf die nordwest- und osteuropi-
ischen Aquivalente des siiddeutschen WeiBjura ¢ und unter-{ (beckeri-
Zone) beschrinkt. Mit ihm endet die Geschichte der Gattung Aulacoste-
phanus auch in Nordwest- und Osteuropa.

Aulacostephanus volgensis, der schon in der eudoxus-Zone vorkommt,
hat seine Hauptverbreitung in der Zone des Aulacostephanus autissiodo-
rensis. In Nordwest- und Osteuropa treten beide Arten regelmiflig neben-

t Der von C. Bareera (1964) abgebildete und als Aulacostephanus eudoxus
elegans bestimmte Ammonit aus dem Apennin gehért keinesfalls zu dieser Gat-
tung. Damit sind die von C. BarBera an das vermeintliche Vorkommen von
Aulacostephanus im Apennin gekniipften Schluf3folgerungen gegenstandslos.

2 Das gilt auch fiir zwei weitere, durch Aulacostephanus pseudomutabilis und
Aulacostephanus quenstedti gekennzeichnete Entwicklungslinien der Gattung,
die ebenfalls die Zone des Aulacostephanus eudoxus nicht iiberdauern. Ob der von
H. Ho6Lper (1971) aus dem Weiljura ¢ Wiirttembergs beschriebene Ammonit
wirklich ein Aulacostephanus ist, erscheint mir sehr zweifelhaft.
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autissiodorensis

Abb. 2. Die Stammesgeschichte der von Aulacostephanus eulepidus abstammen-
den Arten.
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einander auf’. Ein fliichtiger Beobachter wiirde sie — entsprechend mo-
dernen Modestromungen in der Ammoniten-Forschung — als zusammen-
gehorige Micro- und Macroconchs betrachten. Das teilweise unterschiedli-
che stratigraphische Alter und der Umstand, daB ein ,,Macroconch* stam-
mesgeschichtlich aus einem ,,Microconch® entsteht, zeigen jedoch, daf
eine. Interpretation des Befundes als Sexualdimorphismus nicht statthaft
ist.

Ergebnis. Im mittleren Oberjura bringen Aulacostephanus pusillus
und Aulacostephanus eudoxus geographische Rassen hervor, aus denen
sich parallele Stammlinien entwickeln. Wahrscheinlich spielt dieser Me-
chanismus der Artentstehung auch sonst eine grof3e Rolle. Die Abfolge der
Arten eines einzigen Gebietes ergibt kein zutreffendes Bild der Stammes-
geschichte der Gattung. Die Entfaltung von Aulacostephanus wird von
Trends beherrscht, deren auffallendster die GréBensteigerung ist. Im Ver-
lauf der Stammesentwicklung entstehen dabei Macroconchs aus Micro-
conchs. Der auch bei AulacostepManus nachgewiesene Dimorphismus ist
deshalb hier nicht als Sexualdimorphismus deutbar.
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3 Ausnahmen bestitigen die Regel. In Zentral- und Ostfrankreich kommt zwar
Aulacostephanus autissiodorensis, nicht jedoch Aulacostephanus volgensis vor.
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