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Anomale Muskelleisten bei Ammoniten
Helmut Keupp

Zusammenfassung: Die Kenntnis pathologischer Phanomene bei Ammonoideen-Gehausen wird
durch den Nachweis von asymmetrisch angelegten internen Leisten, die als Muskelansatzstellen
gedeutet werden, erweitert. Anhand von funf meso- bis longidomen Ammoniten-Steinkernen
(Dactylioceratiden, Perisphinctiden) des Jura (Toarcium / Suddeutschland, Oxfordium / SW-Ma-
dagaskar, Tithonium / W-Sibirien) werden pathologische Muskelansatzleisten mit und ohne vor-
ausgehende Stérungen im Gehdusebau beschrieben. Kriterien zur Unterscheidung von Rippen-
scheiteln, die im Steinkern ahnliche Phanomene hervorrufen, jedoch als Regeneration punktu-
eller Mundsaumverietzungen véllig andere Ursachen haben, werden diskutiert. Die Ergebnisse
zeigen, daR die Position des Retraktor-Ansatzes durch den Windungsquerschnitt beeinfluft wird.

Abstract: A new palaeopathological phenomenon in five specimens of meso- to longidome
Jurassic ammonites (dactylioceratids and perisphinctids from Lower Toarcian / Southern Ger-
many and Oxfordian / SE Madagascar, Tithonian / W Siberia, respectively) is desribed and
figured. Longitudinal grooves at the steinkerns are considered to have been caused by an
assymetrical development of proposed ridges of muscle-scars inside the body-chamber. These
anomalous structures are connected partly with, partly without previous disturbations of shell
growth. They resemble the so called "Rippenscheitel” (forma aegra verticata Holder 1956), which
represent a characteristic regeneration-phenomenon of small demages of the peristomal epi-
thelium. Some criteria to distinguish anomalous ridges of muscle-scars and true "Rippenscheitel”
are given. The position of the attachment of the retractor muscles was controlled by changing
whorl section.
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1. Einfihrung le Radula und die gemeinsame stammesge-

Die ErschlieBung der Weichkérperorganisa-
tion der an der Kreide/Tertidar-Wende ausge-
storbenen Ammoniten erfordert den krimina-
listischen Einsatz mogilichst aller Hinweise,
die uns das fossil Uberlieferte Geh&duse bietet,
da direkte Nachweise des Weichkérpers
selbst bisher nur sparlich und in ihrer Interpre-
tation problematisch sind. Wie die Erkennt-
nissse der letzten drei Jahrzehnte zeigen
(vergl. Keupp 2000b), berechtigen Ahnlichkei-
ten im Bau des gekammerten Aullengehéu-
ses mit dem des heute lebenden Nautilus
keineswegs dazu, auch von einen vergleich-
baren Weichkérper auszugehen. Vielmehr re-
prasentiert das aus Wohnkammer und Phrag-
mokon (gekammerter Gehauseabschnitt, der
mit Hilfe des Siphos eine hydrostatische Auf-
triebsfunktion erfilit) bestehende Gehause
das plesiomorphe Grundmerkmal aller Kopf-
fulker. Reproduktionsmodus mit kleinem
Schlupfgehduse (=Ammonitella), eine schma-

schichtliche Wurzel in den Bactritida spre-
chen fir eine Gruppierung der Ammoniten zu
den Neocephalopoden, als Schwestergruppe
der heutigen Coleoidea, die ihr Gehéduse in
das Korperinnere verlagert und teilweise
reduziert haben (Lehman 1976, Berthold &
Engeser 1987). Gerade auch das mutmal-
liche System von Retraktormuskeln war bei
den Ammoniten wesentlich komplexer orga-
nisiert, als bei heutigen Nautilus, der nur uber
einen paarigen, ventrolateralen Retraktor
verfigt, und bestéatigt die grundsatzlichen
Vorstellungen von Jacobs & Landman (1993),
dal im Ammonitengehduse ein besonders
muskuléser und wesentlich beweglicherer
Weichkérper steckte (Kréger, in Druck).

Da die Wohnkammer des Ammoniten nicht
nur als Schutzgehause diente, sondern zu-
gleich echte AuRenskelett-Funktion erfilite,
war sie - wahrend der Wachstumsphase des
Gehauses zumindest temporares - Widerla-
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ger fir den Muskelapparat, der fur Ver-
ankerung und Rickzug des Korpers im Ge-
hduse verantwortlich zeichnete.

2. Das Retraktor-Muskelsystem

Gewebeansatzstellen werden auf der Innen-
seite des Gehdauses oft durch spezielle Mo-
difikationen der Inneren Prismenschicht (=
myoadhdsive Strukturen) nachgezeichnet, so
daB sie bei entsprechend glinstigen Fossilisa-
tionsbedingungen auf der Schaleninnenseite
beziehungswesie der Steinkernoberflache er-
halten werden kénnen (Jordan 1968, Richter
& Fischer 1999). innerhalb der mesozoischen
Ammonoideen finden sich insgesamt vier un-
terschiedliche, urspringlich jeweils paarige
Ansatzbereiche des Retraktorsystems (Abb.
1):

dorso-
lateral

ventro-
lateral

Abb.1: Schematische Darstellung der
Position des Retraktor-Muskelsystems bei
Ammonoideen (aus Keupp 2000b)

o dorsal: Bereits im Protoconch angelegtes
Muskelsystem, das schon in der Frah-
ontogenese zu einem unpaaren Ansatz
verwéachst (Bandel 1982), und im jeweils
hintersten Abschnitt der Wohnkammer
vom Internlobus umwachsen wird. Beim
Gehdusebau wird er mit jeder Neuanlage
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einer Kammer episodisch abgeldst und vor
der neuen Kammer erneut angeheftet. Er
erscheint daher stets als ovaler, allseitig
umgrenzter Muskelansatz. Im Gegensatz
dazu ricken die Ansatzstellen der drei
ubrigen Muskelsysteme im Kontinuum mit
dem Gehausezuwachs vor und bilden da-
durch auf der Schaleninnenseite langgezo-
gene Spiralstrukturen:

e dorsoventral: beidseitig, nahe der Nabel-
kante im hinteren Wohnkammerabschnitt
ansitzend.

» ventrolateral: beidseitig im duReren Flan-
kendrittel des hinteren Wohnkammerab-
schnitts ansitzend.

» ventral: teilweise zu einem Band ver-
wachsenes Muskelfeld, das in der Mitte
der AuBenseite des hinteren Wohnkam-
merdrittels inserierte.

Fossile Nachweise des Retraktor-
systems

Die fossile Uberlieferung der Muskelansatz-
stellen unterliegt auch innerhalb derselben
Arten deutlichen Unterschieden, die teils von
speziellen Erhaltungsbedingungen abhangen,
teils aber auch Ausdruck einer priméar vari-
ablen Intensitdt in der Ausbildung dieses
Merkmals sind. Erkennbar werden derartige
Muskelansatzstellen auf der Schaleninnensei-
te durch lokale Strukturverdnderungen der
Inneren Prismenschicht, 2.T. durch deren
Verdickung. Auf dem Steinkern, insbesonde-
re von Pyritsteinkernen, kdnnen die oft nur
minimalen Strukturveranderungen der Scha-
leninnenseite durch rauhe bzw. in der Farb-
gebung unterschiedliche  Fleckenmuster
nachgezeichnet werden. Nennenswerte Ver-
dickungen der Muskelansatzstellen durch die
Innere Prismenschicht selbst fihren auf den
Steinkernen zu grubenartigen Eindellungen
beziehungsweise leistenartigen Vertiefungen.
Sie sind oft auch bei nicht pyritisierten
Steinkernen sichtbar.

Am Beispiel ausgepragter ventraler Muskel-
leisten der mitteltriadischen Ammonitengat-
tungen Czekanowskites und Arctohungarntes
aus dem aktischen Sibirien konnten Dagys &
Keupp (1998) zeigen, daR die Uberiieferung
solcher Muskelleisten dort auf einzelne Hori-
zonte beschrankt ist und daher von be-
sonders gunstigen Fossilisationsbedingungen
in den Kalkkonkretionen abzuhéngen scheint.
Andererseits treten interne Muskelleisten aber
auch bei Ubereinstimmender Erhaltung der
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Ammoniten in denselben Geoden nur maxi-
mal bei 22 % der Population auf, wodurch in
der Ausbildung dieses Merkmals eine stark
individuelle Variabilitat belegt wird (vergl.
auch Kennedy et al. 1999). Die Bewertung,
warum bei einzelnen Individuen derselben Art
die Muskelansatzstellen leistenartig verstarkt
wurden - méglicherweise vergleichbar dem
Schéadelkamm (Carina) vieler Saugetiere, die
besonders kraftige Kaumuskulatur dort anzu-
heften haben -, bei anderen nicht, ist schwie-
rig und spekulativ. Vielleicht mag eine beson-
dere Beanspruchung einzelner Muskelstran-
ge dazu beigetragen haben.

2.2 Pathologische Muskelansatzstellen

Bei den Muskelleisten handelt es sich um ein
Strukturelement, das grundséatzlich dem nor-
malen Bauplan der Ammoniten angehért,
dessen sichtbare Ausbildung jedoch einer
individuellen Variabilitat unterliegt und daher
in der Fossiluberlieferung fakultativ ist. Auch
wenn sich ihr Nachweis daher oft nur auf
Einzelindividuen einer Population beschrankt,
liegt nicht zwangslaufig eine Anomalie im Sin-
ne einer pathologischen Erscheinung vor, un-
ter der solche Gehausemodifikationen ver-
standen werden, die nur einzelne Individuen
einer Art betreffen und auf Krankheit oder
Verletzung zurickgefihrt werden koénnen
(Lehmann 1976). So ist die grundsatzliche
Zuweisung solcher Einzelphdnomene (ventra-
le, marginale und laterale Rinnen- bzw. Fal-
tenbildungen) bei Ceratiten-Steinkernen des
Germanischen Muschelkalks durch Rein
(1988) als Anomalien, die iberwiegend durch
Verletzungen ausgeldst seien, nicht nachvoll-
Ziehbar. Auch der den Muskelansatzleisten
phénetisch ahnliche "mediane Fadenkiel"
(Mundlos 1969, Rein 1987), der bei Ceratiten
als interne Leiste durch die Innere Prismen-
schicht jedoch nahe der Gehausemindung
angelegt wird - und damit nicht dem Retrak-
torsystem zuordenbar ist -, unterliegt als mut-
mafliche Gewebeansatzstelle der gleichen
individuellen Variabilitdt. Eine Nutzung des
Fadenkiels als diagnostisches Merkmal fur
die Gattung Ceratites DE HAAN, wie das Rein
(1987) vorschlagt, ist nicht nur aufgrund des
nur vereinzelten Auftretens bei Ceratites (0,5
% der Population: Mundios 1969), sondern
auch durch das Vorkommen bei anderen Gat-
tungen (z.B. Olenekites, Unter-Trias arktisch
Sibiriens) nicht méglich.

Ungeachtet der generellen Feststellung, daR
die gelegentlich (berlieferten Muskel- und
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Gewebeansatzstellen in der Regel dem nor-
malen Strukturinventar angehdéren, sollen hier
seltene Einzelfédlle von solchen Muskelleisten
vorgestellt werden, deren asymmetrische und
abnormale Anlage den pathologischen Cha-
rakter deutlich erkennen lassen. lhre Be-
schreibung erscheint aus 2zwei Grinden
sinnvoll:

1. Sie dokumentieren, daR offensichtliche
Ausnahmebeanspruchungen der Muskelver-
ankerung an der Schaleninnenseite leisten-
artige Verstarkungen hervorrufen kénnen und
somit als Argumentationsstutze fir die Dis-
kussion Uber die méglichen Ursachen der Va-
riabilitat in der regularen Ausbildung von Mus-
kelleisten herangezogen werden.

2. Unterscheidungskriterien aufzuzeigen, wel-
che eine auf den ersten Blick leicht mégliche
Verwechslung mit Rippenscheiteln, dem cha-
rakteristischen Regenationsphanomen des
Mundungsepithels nach punktférmiger Ver-
letzungen (forma verticata Holder 1956), aus-
schlieen.

2.3 Material

Anomale Muskelleisten finden sich an Stein-
kernen von uUberwiegend longi- bis mesodo-
men Ammoniten gelegentlich als Folge vor-
ausgehender Stérungen im Gehausebau,
selten aber auch ohne erkennbaren dufleren
AnlaB. Die finf hier gewahiten Beispiele, die
in der Sammlung Keupp (vergl. PA-Num-
mern) aufbewahrt sind, beziehen sich auf drei
Fundkomplexe:

e Ein Dactylioceras (PA-528) aus dem Un-
ter-Toarcium von Altdorf (leg. J.Schissel) bei
Nurnberg/Suddeutschland. In einer konden-
sierten Schichtfolge, die nur durch temporére
Aufschlisse (Baugruben) im sudlichen Stadt-
gebiet zugangig ist, finden sich dort nur
wenige cm Gber der Schichtliicke zum liegen-
den Amaltheenton (Oberes Pliensbachium)
meist zwei nur wenige cm auseinanderlie-
gende Geodenlagen ("Laibsteinhorizonte"),
deren obere besonders fossilreich ist. Auf-
grund des reichen Inventars von Ammonoi-
deen kann sie der falcifer-Subzone zuge-
ordnet werden (Kolb 1964, Urlichs 1993).

e Uberwiegend aragonitschalig erhaltene
Perisphinctiden aus Fe-oolithischen Mergel-
kalken des oberen Oxfordiums (= "Raura-
cien": Collignon 1949, 1959) von Sakara-
ha/SW-Madagaskar. Die drei Individuen (PA-
13231, 13232, 13542) stammen aus kommer-



ziell durch Herrn L.Berwald, Selent, einge-
fuhrten Besténden.

o Der Perisphinctide Strajevskya (PA-9582)
aus dem Tithon der mittleren Wolgastufe
(paviovi-Subzone der panden-Zone: Krum-
holts et al. 1982), stammt vom éstlichen Vor-
land des subpolaren Urals/Westsibirien,SW
der Stadt Salekhard (Einfuhr durch J.Wérde-
mann, Halstenbek). Die Beschreibung der
Ammonitenfauna, die haufig syn vivomit
Austern und Serpuliden bewachsenen ist
(Keupp 1996), geht auf llovaisky (1917) zu-
ruck.

2.3.1 Anomale Muskelleisten ohne erkenn-
baren duBeren Anla

Fallbeispiel 1: Kranaosphinctes cf. irregulans
Spath (PA-13231: Taf. 1/1):

Der 78 mm grole Ammonit ist bis zum er-
haltenen Ende gekammert. Wahrend auf der
linken Seite noch erhebliche Anteile der Ara-
gonit-Schale vorliegen, ist die weie Schale
auf der rechten Seite weitgehend verlorenge-
gangen. Im Nabel ist bis zu einem Durch-
messer von ca. 32 mm ein schwaches Pen-
deln der Windungen (forma undatispirata
Keupp & lig 1992) erkennbar, dessen geringe
Undulatuion jedoch kaum fir die bei einem
Gehausedurchmesser von 46 mm einsetzen-
de Anomalie (nur) des rechten dorsolateralen
Muskelansatzes verantwortlich gemacht wer-
den kann. Verletzungsbedingte Stérungen im
Gehdusebau sind nicht zu erkennen. Die
anomale Muskelleiste zeigt in ihrem uber eine
3/4 Windung (250°) verfolgbaren Verlauf
"chaotische Merkmale" (Keupp 2000a), das
heilt, sie sind durch einen mehrfachen (drei-
maligen) Neuansatz gekennzeichnet. Die
erste interne Leiste (im Steinkern eine Fur-
che) beginnt etwa in der Flankenmitte (47%
der Windungshéhe) und verlauft zunachst an-
nahernd parallel zur Hauptrippe, um dann in
einem halbmondférmigen Bogen nach vorne
umzubiegen und bei der asymptotischen
Anndherung an die Nabelkante auszuklingen.
Ilhre Lange betragt etwa 9 mm. Der zweite
Ansatz der Leiste erfolgt etwa im Umbie-
gungsbereich der ersten Leiste (bei 20 % der
Windungshéhe), um eine knappe halbe Win-
dung lang (135°) bei 10 % der Windungshdhe
anndhernd parallel zur Nabelkante zu ver-
laufen. Der dritte Neueinsatz der anomalen
Muskelleiste erfolgt weit zuruckgezogen bei
53 mm Gehéausedurchmesser am inneren
Flankendrittel (35 % der Windungshéhe) und
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verlauft oberhalb der vorhergehenden Leiste
in einer schragen Linie in Richtung auf die
Nabelkante zu, so daR sich nach ca. 25 mm
schwach konvergentem Annaherns die dritte
Leiste mit der zweiten bei einer Position von
12 % der Windungshoéhe vereint. Eine Win-
dungseinschnirung bei 67 mm Gehause-
durchmesser lenkt den Verlauf der Muskel-
leiste noch einmal bogenférmig ab, so daR im
Zenit der Ablenkung unmittelbar nach der
Einschnurung voriibergehend eine Position
von 21 % der Windungshdhe erreicht wird.
Nachdem sie etwa 15 mm nach der Ein-
schnurung wieder ihre "normaie” Position bei
10 % der Windungshéhe eingenommen hat,
klingt sie aus. Die Stérung scheint bei einem
Gehausedurchmesser von 69 mm uberwun-
den zu sein.

Der Anomalieverlauf belegt, daR der rechte
Strang des dorsolateralen Muskels mit Ein-
setzen der Anomalie nicht in der Lage war,
seine normale Anheftposition unmittelbar an
der Nabelkante zu nutzen. Die Ursache muf
spekulativ bleiben, koénnte mdbglicherweise
durch einen Parasiten bedingt sein. Durch die
nun verzerrte Lage der Muskelanheftung wird
die Bildung einer internen Schalenleiste an-
geregt. Das dreifache Neueinsetzen der Mus-
kelleiste zeigt, daR trotz jeweils erreichter Ein-
lenkung der Muskelansatzstelle in die Nor-
malposition die prinzipiellen Probleme bis
zum Ausklingen der anomalen Schalenleiste
nicht aufgehoben waren.

1.3.2 Anomale Muskelleisten im Zusam-
menhang mit Stérungen im Gehause-
bau (Verletzungen)

Fallbeispiel 2: Dactylioceras cf. anguinum
(Reinecke) (PA-528: Taf. 1/2)

Von dem 52 mm groen Steinkern ist nur die
dulere Windung (Wohnkammer) freigelegt.
Eine kraftige Verletzung des interimistischen
Mundrandes, die den grof3ten Teil der rechten
Flanke betraf, wird bei einem Geh&ausedurch-
messer von 37 mm durch eine laterale Aus-
beulung des Steinkerns markiert. Der ge-
samte Bereich der ursprunglichen Verletzung
wurde grof3flachig durch sekundéare Schalen-
schichten unterfangen, die das urspriingliche
interne Rippenrelief vollstdndig ausgeglattet
haben. Vor der Ausbeulung, weiche ein typi-
sches Regenerationsphdnomen beim Unter-
fangen gréRerer Schalenausbriiche darstelit
(vergl. Fallbeispiel 4; Keupp 1998), ist die ge-
glattete Schalenschicht deutlich unter das



normale Gehduseniveau eingesenkt, so daf®
die Wohnkammer hier durch die sekundére
Schalenlamelle eingeengt war (forma aptycha
Keupp 1977 = forma conclusa Rein 1989,
vergl. Keupp 1994). Wohl infolge des abnor-
mal veranderten Windungsquerschnitts flhrte
die Anheftung des rechten dorsolateralen Re-
traktors zur voribergehenden Ausbildung ei-
ner kréftigen Innenleiste. Die entsprechende
Rinne im Steinkern setzt - zunachst nur flach
- etwa 9 mm vor der durch die interne Aus-
glattung gekennzeichneten Verletzungsstelle
in einer relativen Héhe von 17 % der Win-
dungshéhe ein. Sie bleibt in derselben relati-
ven Position im gesamten Bereich der sekun-
daren Innenlamelle auf ca. 15 mm Lénge als
tiefe, nabelkantenparallele Rinne erkennbar.
Im anschlieBend wieder berippten Anteil des
Wohnkammer-Steinkerns, der nicht mehr in
die sekundéare Schalenunterfangung einbezo-
gen war, unterbricht zunachst noch eine sehr
feine Linie die Berippung nahe der Nabel-
kante, bis schlieflich 12 mm nach der Gehau-
seanomalie die letzten Spuren der anomalen
Muskelansatzleiste ausklingen.

Eine symmetrische Ausbildung von Muskel-
ansatzleisten entlang der Nabelkante ist ge-
rade bei den longidomen Dactylioceraten
(Wohnkammerlange > 360°) ein nicht sel-
tenes Phanomen des normalen Strukturin-
ventars, das aufgrund der geometrischen
Zwange mit einer besonders kréftigen Zugbe-
anspruchung dieses Muskelsystems erklart
wird (Hengsbach 1978, Keupp 2000b). Die
einseitig temporar angelegte anomale Mus-
kelleiste, die das offensichtliche Resultat des
veranderten Wohnkammerquerschnittes ist,
stitzt die Vorstellung, dafl eine Leisten-
bildung im Muskelansatzbereich durch beson-
dere Zerrbeanspruchung ausgeldost werden
kann.

Fallbeispiel 3: Kranaosphinctes (Pachyplanu-
lites) subevolutus Waagen (PA-13542: Abb.
2, Taf. 1/5). Der Ammonit ist mit einer er-
haltenen Wohnkammer-Lange von ca. 90°
unvollstéandig. Bei einem Gehausedurchmes-
ser von 39 mm unterbricht linksseitig eine
haarfeine, ca. 0,1 mm breite und zunéachst
noch flache Spiralfurche im dufReren Flanken-
drittel die Berippung des Steinkerns knapp
oberhalb der Rippenspaltpunktes (bei 74 %
der Windungshdéhe). Im weiteren Verlauf der
Anomalie nimmt die Spiralrinne an Breite und
Tiefe deutlich zu, so daB sie schlieBlich als
scharf abgesetzte, ca. 0,6 mm breite Rinne
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erscheint. Die Lage im duferen Flankendrittel
weist die Struktur als mégliche Muskelansatz-
leiste des ventrolateralen Retraktors aus.
Ausléser fur die abnormale Bildung der in-
ternen Schalenleiste war wohl eine ehemalige
kleinere Gehauseverietzung des interimisti-
schen Mundrandes. Die durch sie ausgeldste
nur geringfugige Stérung im weiteren Ge-
hausebau lalt eine Einbeziehung des scha-
lenbildenden Epithels selbst in die Verletzung
unwahrscheinlich erscheinen (vergl. Keupp
1977, 1984/85).

Die Mundrandverletzung des Gehdauses
macht sich bei einem Durchmesser von 42
mm durch ein retrocostates Rippenstiick
nahe der Nabelkante bemerkbar, das mit der
vorhergehenden Hauptrippe verwéchst. Zu-
dem erfolgt an der ventralen Auflenseite
durch eine unvermittelte Zunahme der Win-
dungshoéhe eine schwache "Ausbeulung”. Die
Verletzung scheint bereits bei der Anlage der
nachfolgenden Spaltrippe vollstandig regene-
riert zu sein. Drei charakteristische Merkmale
kennzeichnen die mutmafiliche Muskelleiste:

1) Die Intensitdt der Anomalie nimmt vom
ersten Einsetzen als haarfeine Leiste zu, so
da® sie im weiteren Verlauf tiefer und schar-
fer begrenzt erscheint.

2) Die von ihr unterbrochenen Rippen
stolen senkrecht an die Leiste und zeigen
keinerlei Ablenkung. Dadurch wird deutlich,
daf die Rippen bei der Anlage der anomalen
Leiste praexistent waren. Die Leiste war also
dem Wellblech-Relief der Schaleninnenseite
sekundar aufgesetzt.

3) Der Verlauf der internen Schalenleiste ist
bezuglich der relativen Lage zur Windungs-
héhe nicht konstant, sondern zeigt ein sinus-
formiges Pendeln, dessen Absolutwerte
durch den verdnderten Gehdusequerschnitt
nach Passieren der Verletzungsstelle von
durchschnittlich 73,2 auf 64,2 % der Win-
dungshéhe abnimmt:

im Gegensatz zur anomalen Muskelleiste ver-
halten sich Skulpturelemente, die vom Mund-
saum gebildet wurden (z.B. Rippenspait-
punkte) in ihrer Lage konstant.

Fallbeispiel 4: Dichotomosphinctes germainii
Collignon (PA-13232: Abb. 3, Taf.1/3-4):

Der 69 mm gro3e Ammonit liegt iberwiegend
in aragonitischer Schalenerhaltung vor. An-
teile der Wohnkammer sind nicht erhalten.
Auf der rechten Flanke sind zwei regenerierte
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—o— % Windungshbhe

Abb. 2: Lageverdnderung in %
der Windungshohe (d.h.. 0 %
entspricht der Nabelkante, 50 %
der Flankenmitte, 100 % der
ventralen Medianen) der anoma-
len Muskelleiste bei Kranao-
sphinctes (Pachyplanulites) sub-
evolutus Waagen (PA-13542)
von ihrem Beginn bei 39 mm
Gehdusedurchmesser bis zum
Ende bei 49 mm Gehadusedurch-
messer.

Abb. 3: Lageverdnderung in %
der Windungshéhe (d.h.: 0 % ent-
spricht der Nabelkante, 50 % der
Flankenmitte, 100 % der ventralen

|—— %Windungshahe |

Medianen) der anomalen Muskel-
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Schalenverletzungen der jeweiligen interimi-
stischen Mindung erkennbar, die erste - hier
relevante - bei 55 mm Gehdusedurchmesser,
eine zweite einfache Unterfangung eines
flachen Schalenausbruchs (forma substructa
Holder 1973) unmittelbar am Ende des er-
haltenen Phragmokons. Der U-formige Scha-
lenausbruch der ersten Verletzung erfalite
die duBere Flankenhalfte und kann aufgrund
seiner Konfiguration méglicherweise auf eine
Fischattacke zuruckgefuhrt werden (Keupp
1997, Kroger 2000). Die rasche Regeneration
der Verletzung, die nach ca. 10 mm bereits
abgeschlossen ist und beim weiteren Ge-
hdusebau keinerlei Skulpturstérungen auf-
weist, spricht fur eine Verletzung nur des Ge-
hauses, bei welcher das schalenbildende Epi-
thel verschont blieb. Die regenerierte Schale
selbst erscheint - soweit der dort etwas be-
schadigte Steinkern dies rekonstruieren 1ast -
als nachtraglich durch sekundare Schalen-
schichten von innen geglatteter, beulenartiger
Wulst, wie er im Zuge der Ausheilung nach
dem Prinzip der Unterfangung der Bruchkan-
te mit neuem Schalenmaterial (forma sub-
structa Hélder 1973) haufig zu beobachten ist
(vergl. Fallbeispiel 2; Keupp 1998). Da im ge-
samten, regenerierten Bereich die Schale

leiste Dichotomosphinctes ger-
mainii Collignon (PA-13232) ab ih-
rem Beginn bei 56 mm Gehdause-
durchmesser.

weitgehend entfernt ist, wird im Steinkern
sichtbar, dal3 der Ammonit im Zuge des wei-
teren Groéfenwachstums in der durch die
Verletzung ausgelésten Wohnkammer-Aus-
beulung offensichtlich Probleme mit der Ver-
ankerung des ventrolateralen Retraktors hat-
te. So beginnt an der Vorderkante der rege-
nerativen Steinkernbeule bei etwa 65 % der
Windungshdhe eine zunéchst flache, spater
tiefere etwa 1 mm breite Rinne. Sie unter-
bricht die Spaltrippen analog dem Fallbeispiel
3. Auch ihr Verlauf ist bezlglich der relativen
Lage zur Windungshéhe nicht konstant, son-
dern wandert in einem flachen Sinusschwung
zunachst deutlich nach auBen. Der einge-
leitete Ruckschwung kann nicht mehr weiter
verfolgt werden, da im letzten Windungsab-
schnitt die Muskelansatzleiste von der noch
erhaltenen Schale maskiert wird:

Auf der gegeniberliegenden (linken), von der
Schalenverletzung nicht betroffenen Gehau-
seseite 18Rt sich auf dem Steinkern zwischen
66 und 70 % der Windungshohe eine pa-
rallele Muskelansatz-Stérung erkennen. Sie
macht sich anfangs durch ein ganz flaches
Relief, das den Rippenverlauf zwar stort aber
nicht véllig unterbricht,spéter (ab 64 mm Ge-



hausedurchmesser) durch eine farblich dunk-
ler abgesetzte Linie im Steinkern bemerkbar.
Sie belegt, daR ein paariges Organ, wie es
fur den ventrolateralen Muskelansatz zu
fordern ist, insgesamt Anheftungsschwierig-
keiten hatte.

Fallbeispiel 5: Strajevskya strajevskyi (llovais-
ky) (PA-9582: Taf. 1/6): Der 29 mm grof3e
Steinkern, dessen urspringlich mesodome
Wohnkammer (ca. 275°) nicht erhalten ist,
zeigt eine starke Einengung des Windungs-
querschnittes durch eine skulpturlose innere
Schalenlamelle (forma aptycha Keupp 1977:
vergl. Keupp 1994, 1996), deren maximaler
Einschnurungsbetrag bei 26 mm Geh&use-
durchmesser auftritt. Der skulpturlose Bereich
umfallt die gesamte rechte Flanke, den Ven-
ter und - weniger ausgepragt - auch die linke
Flanke. Das Ausklingen der Aptychie ist auf
der besonders betroffenen rechten Flanke
nicht mehr erhalten. Ausiéser dieser sekun-
daren inneren Schalenlamelle, welche die ur-
springliche Wohnkammerrdhre mit ihren
Skulpturlementen und ggf. verletzungsbe-
dingten Schalenausbriichen von innen aus-
kleidet und daher auf dem Steinkern un-
sichtbar macht (vergl. Keupp 1998: Abb.7/8),
ist naturgemal nicht mehr nachvoliziehbar.
Durch die anomale Einengung der Gehéause-
réhre unterlag die Anheftung des rechten
dorsolateralen Retraktorstranges - dhnlich wie
bei dem Dactylioceras im Fallbeispiel 2 - einer
offensichtlichen stress-Situation. Infolgedes-
sen setzt bereits 10 mm vor Beginn der forma
aptycha, unmittelbar an der Nabelkante (re-
lative Position zur Windungshéhe < 10 % )
eine zunachst haarfeine Rinne ein, die im
weiteren Verlauf zunehmend tiefer und krafti-
ger wird, um im Maximum der anomalen Ge-
hauseeinengung eine Breite von 1 mm zu er-
reichen. Mit der Zunahme der Intensitat der
urspriinglichen Muskelansatzleiste verlagert
sie auch kontinuierlich ihre relative Position in
Richtung auf die Flankenmitte (biszu 26 %
der Windungshdhe). Mit dem zunehmenden
Rickbau der inneren Schalenlamelle und
dem Wiedererlangen des normalen Win-
dungsquerschnitts verlagert sich auch die
anomale Muskelansatzleiste wieder unter
deutlicher Abschwachung zur Nabelkante
zurick.

Das Beispiel zeigt deutlich, daR abnormale
Veranderungen des Windungsquerschnitts
nicht nur stress-Situationen der Muskelan-
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heftungbedingen, sondern auch ihre Position
im Gehause verdandern.

3. Anomale Muskelleisten versus Rippen-
scheitel: Unterscheidungskriterien

Bei der Interpretation quantitativer Analysen
von paldopathologischen Phanomenen bei
Ammonoideen hat sich neben der Ver-
letzungsrate innerhalb einer Population das
Verhaltnis von charakteristischen Schalenver-
letzungen untereinander als brauchbares Kri-
terium zur Unterscheidung unterschiedlicher
Lebensweisen der betroffenen Ammoniten
herausgestellt (vergl. Keupp & llg 1992;
Keupp 1984/85, 1992, 1997; Kréger 2000).
Insbesondere die punktférmigen Mundsaum-
verletzungen, die nachhaltig auch das Man-
telepithel betrafen und infolgedessen bei der
Regeneration die Scheitelung von Anwachs-
linien bzw. Skulpturelementen ausgeldst hat,
lakt sich vielfach auf Attacken scheren-
tragender Krebse zurtickfihren und damit als
Indiz eines zumindest temporar bodennahen
Aufenthaltes der Ammoniten deuten (Keupp
1992). In diesem Zusammenhang erscheint
es besonders wichtig, der Rippenscheitelung
und der ihren entsprechenden Regenera-
tionsphanomenen, die je nach spezieller Aus-
bildung und Lage unterschiedliche Bezeich-
nungen erhalten haben (z.B.: Engel 1894:
"MantelzerreiRung"; Holder 1956: forma verti-
cata; Holder 1973: forma pexa; Hélder 1977:
forma semiverticata, Fernandez-Lopez 1987:
forma pseudocarinata), &hnliche Erschei-
nungsformen gegenuber zu stellen, da eine
mdégliche Verwechslung leicht zu Fehlinter-
pretationen fihren kann.

Fassen wir daher die morphologischen Be-
funde der vorgestellten anomalen Muskel-
leisten zusammen, ergeben sich folgende
Unterschiede zu den Rippenscheitelungen
(siehe Tabelle auf S. 286)
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Merkmal Anomale Muskelleisten Rippenscheitel
Anlage Schaleninnenseite hinter dem Mundrand Schalenau3enseite am Mundrand
Erkennbarkeit nur Schalen-Innenseite/ Steinkern Schalen-AuBen- und Innenseite

(Schalenerhaltung + Steinkern

Lage am Gehéduse

im Bereich der Muskelansatzstellen, in der
relativen Lage inkonstant, auf Querschnitts-
anderungen der Gehauseréhre reagierend.

beliebig, im Weiterbau lagebestandig

Rippenunterbrechung

abrupt, die Rippenéste stoflen verzerrungs-
frei an die Leiste

scheitelartiges Zuriickziehen der
Rippenéastean der Narbenlinie

Anomalie-Verlauf

Intensitit teilweise zunehmend

intensitétgleichbleibend oder
abnehmend, niemals progressiv
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Tafel 1

Fig. 1: 78 mm groRer Kranaosphinctes cf. irregularis Spath aus dem oberen Oxfordium von
Sakaraha/SW-Madagaskar (PA-13231). Die ohne erkennbare dufleren Ursachen auftretende
anomale Leiste des dorsolateralen Muskelansatzes setzt dreimal, jeweils zur Flankenmitte hin
versetzt, neu ein. Im Bereich der Windungseinschniirung bewirkt die Querschnittseinengung eine
vortibergehende nach auen gerichtete Verlagerung der anomalen Muskelleiste.

Fig. 2: Steinkern eines 52 mm grolen Dactylioceras cf. anguinum (Reinecke) aus dem Unter-
Toarcium von Altdorf/Mittelfranken (PA-528; legit: J.Schussel). Eine groRraumig durch sekundare
Schalenschichten unterfangene Gehauseverletzung (forma substructa Holder 1973 - aptycha
Keupp 1977) l6ste eine anomale Leistenbildung am Ansatz des dorsolateralen Retraktors aus.

Fig. 3-4: 69 mm grofRer Dichotomosphinctes germainii Collignonaus dem oberen Oxfordium von
Sakaraha/SW-Madagaskar (PA-13232). Eine Gehauseverletzung der rechten Flanke (Fig.3: Pfeil)
ioste die Bildung einer anomalen Ansatzleiste des rechten ventrolateralen Retraktor-Astes aus,
dessen relative Position nach der Verletzungsanomalie nach aufien wandert. Auf der nicht durch
die Verletzung beeintrachtigten linken Gehauseflanke erscheint ebenfalls eine - wenn auch
deutlich schwéachere - Spiralstruktur, die auf eine gestresste Anheftung auch des linken Astes des
ventrolateralen Retraktors hinweist (Fig.4: Pfeil).

Fig. 5: Kranaosphinctes (Pachyplanulites) subevolutus Waagen aus dem oberen Oxfordium von
Sakaraha/SW-Madagaskar (PA-13542). Durchmesser: 50 mm. Eine kleine Gehdauseverletzung
(Pfeil) 16ste die spatere Bildung einer leistenformigen Vertarkung des ventrolateralen Muskel-
ansatzes aus, deren relative Position am Gehause vom sich dndemden Windungsquerschnitt
beeinflult wird

Fig. 6: 29 mm groRer Steinkern einerStrajevskya strajevskyi (llovaisky) aus dem Tithon (mittlere
Wolgastufe) SW von Salekhard/ an der E-Flanke des subpolaren Urals/ Russland (PA-9582).
Infolge der starken anomalen Einengung der Gehausrohre (forma aptycha Keupp 1977) ist der
Ansatz des dorsolateralen Retraktors leistenartig verstarkt. Die kraftiger werdende anomale
Muskelleiste wandert in Abhangigkeit von dem sich andernden Windungsquerschnitt voriber-
gehend in Richtung der Flankenmitte.






