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Schalenverletzungen an jurassischen Ammoniten -
ihre palédobiologische und palidodkologische Aussagefihigkeit

Bjoérn Kréger

Zusammenfassung: Es wurden ca. 1500 jurassische Ammoniten mit regenerierten Verletzungen untersucht.
Die Ammoniten stammen aus drei stratigraphischen Abschnitten: dem Unter-Toarcium (Suddeutschland,
Sudfrankreich, England) dem Ober-Callovium (Normandie / Frankreich) und dem Ober-Oxfordium (Mada-
gaskar). Die ausgewahlten Gattungen reprasentieren ein breites morphologisches Spektrum.

Die Phanomene, die in Folge von Verletzungen an den Ammonitengehausen sichtbar werden, wurden seit
langer Zeit erkannt, benannt und kiassifiziert. Das erfolgreichste Modell einer Klassifikation pathologischer
Phanomene an Ammonitengehausen geht auf HOLDER (1956) zurack. Problematisch am Holderschen Klas-
sifikationsmodell ist das Fehlen klarer Rahmenbedingungen fir das Aufstellen einer neuen forma aegra. Aus
diesem Grund kam es in der Vergangenheit zu vielen, sich Oberschneidenden, verwirrenden und unnutzen
forma-Bezeichnungen. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wird ein stringentes Klassifikationsprinzip vorge-
schlagen und eine nachvoliziehbare Einordnung in dieses Prinzip gefordert. Unter dieser Pramisse werden
ausgewshlte forma-Bezeichnungen diskutiert. Es wird vorgeschlagen, auf die forma-Bezeichnungen: forma
seccata (HOLDER 1956), forma refacta (REIN 1994a), forma undaticarinata-undaticoncha (HENGSBACH 1996)
und forma mordata (HENGSBACH 1996) zu verzichten. Als neue forma-Bezeichnungen werden eingefuhrt:
forma augata n.f., forma umbilicata n.f.

Als potentielle Verursacher regenerierbarer Schalenverletzungen konnten erkannt werden: durophage Fische
(vor Allem: Lepidotes, Dapedium, Mesturus), dekapode Krebse (vor Allem: Eryma, Mecochirus) und Coleoi-
deen. Fur Verletzungen des Mantelrandepithelium (forma verticata) werden im Wesentlichen eryonide Kreb-
se (z.B. Coleia, Proeryon, Eryon) verantwortlich gemacht. Diese Rauber lassen sich nur in Einzelfallen an-
hand ihrer Verletzungsspuren identifizieren. Die Ausbildung und Form der Verletzung wird im Wesentlichen
von der Gehdusemorphologie bestimmt. Es lassen sich drei morphologische Variablen erkennen, die sensitiv
fur den Schutz vor Riubern waren: die Gehauseform, die Wohnkammerlange und die Skulpturierung der
Schale. Dactylioceraten und Perisphinctiden, also Ammoniten mit geringer Windungsexpansionsrate, rundem
Mandungsquerschnitt, langer Wohnkammer und kraftiger Skulptur waren am besten gegen rauberische
Attacken geschitzt. Harpoceraten und Hecticoceraten, also brevi-, mesodome, schianke Ammoniten mit
weniger kraftiger Skulptur waren schlecht gegen rauberische Attacken geschiitzt. Longidome Ammoniten
(Dactylioceraten, Perisphinctiden) waren im Gegensatz zu den brevi-, mesodomen Ammoniten in der Lage,
sich weit in die Wohnkammer zurickzuziehen. Sie konnten verletzte Schalenbereiche ausbessern, ohne
dabei die Skulpturelemente wesentlich verzerren zu missen. Longidome Ammoniten konnten aufgrund ihrer
Gehausemorphologie keine guten Schwimmer gewesen sein. Diese Ammoniten tolerierten laterale Ab-
weichungen in der Windungssymmetrie als Verletzungsfolge und Abweichungen im Windungsquerschnitt,
also Verletzungsfolgen die die Fortbewegung einschrénken mufiten, sehr viel besser als Morphotypen mit
besseren hydrodynamischen Eigenschaften.

Ammoniten konnten Schalenverlust sehr viel besser tolerieren als der rezente Nautilus. Am untersuchten
Material fanden sich Ammoniten die einen Schalenverlust von 10 - 20 % regenerieren konnten. Beim rezen-
ten Nautilus ist ein Schalenverlust von mehr als 4 % letal (WARD 1986). Unter der Annahme, die Ammoniten
lebten, dhnlich wie Nautilus, im annahernden Schwebegleichgewicht, verweist dies auf einen sehr viel
effizienteren Gleichgewichtsapparat bei den Ammoniten.

Anhand des vorliegenden Materials kdnnen die als funktionell eingeschatzte Merkmale als Aptationen wahr-
scheinlich gemacht werden. Die relative Haufigkeit von Mehrfachverletzungen erweist sich dabei als guter
Proxy fir die Verletzbarkeit der Ammoniten.

Die relative Haufigkeit regenerierter Verletzungen korreliert nicht mit der Verletzbarkeit der Ammoniten. Sie
scheint in erster Linie die Wahrscheinlichkeit widerzuspiegeln, mit der rauberische Attacken auf den
Mundrand stattgefunden haben. Gesteuert wird dieser Faktor ganz offensichtlich von der Lebensweise der
Ammoniten, der sich wiederum in der Gehausemorphologie widerpiegeit.



Abstract: The investigation is based on 1500 ammonoids with sublethal injuries. The observed ammonoids
are Lower Toarcian (from Southern Germany / Southern France / England), Upper Callovian (from Normandy
/ France) and Upper Oxfordian (Madagascar). The selected ammonoid fauna represents a wide spectre of
morphotypes.

The healing pattern following the injuries of ammonoids have been subject to observation for a long time. The
most successful model of a classification of these phenomena dates back to HOLDER (1956). But the model
of Holder lacks a clearly defined framework for setting up a new forma aegra. For that reason many over-
lapping, confuse and useless forma types have been introduced. These investigation suggests a stringent
principle of classification and calls for a comprehensive classification according to these principle. Following
these premise, the current inventory of forma types is discussed. It is proposed to give up the terms forma
seccata (HOLDER 1956), forma refecta (REIN 1994a), forma undaticarinata-undaticoncha (HENGSBACH 1996)
and forma mordata (HENGSBACH 1996). The forma-types forma augata n.f. and forma umbilicata n.f. are
newly defined.

Durophagous fishes (mainly Lepidotes, Dapedium and Mesturus), crustaceans (mainly Eryma and Meco-
chirus) and coleoids are found to be responsible for the sublethal shell breakages. Eryonid crustaceans
(Coleia, Proeryon, Eryon) are most probably responsible of the healed damages of the mantle epithelia of the
peristome (forma verticata, Holder 1956).

In almost all cases it is impossible to detect distinct predators by individual injuries. The character and shape
of the shell breakage is defined mainly by the morphology of the shell. Three traits of the ammonoid shell are
sensitive against predatory attacks: The morphology of the shell, the extension of the living chamber and the
sculpture. Dactylioceratids and Perisphinctids which are longidome roughly ornamented morphotypes with a
strong sculpture, a low whorl expansion and a subcircular area of aperture, are best armed against
durophagous agressors. Instead Harpoceratids and Hecticoceratids, which are mesodome morphotypes with
a smooth sculpture and high whorl expansion, are less armed by their shell.

The longidome Dactylioceratids and Perisphinctids where in contrast to the meso- and brevidome morpho-
types able to withdraw deeply in their shell. These relatively plump morphotypes tolerated an eccentric growth
of the whorl (in rare cases a consequence of injury) much better than the discus-shaped Harpoceratids.

Ammonoids in general tolerated a shell lost caused by a predatory attack much better than the recent
Nautilus. The observed ammonoids where able to regenerate a maximal shell loss of 10 - 20 %. In the recent
Nautilus a shell loss of more than 4 % is lethal. Under the assumption of a nearly neutral buoyant habit in life
that gives evidence of a much higher efficiency of the buoyancy apparatus of the ammonoids.

The traits supposed to be functional are shown to be real aptations by the frequency of multiple injuries.
Multiple injuries are a good proxy of the vulnerability of the observed ammonoids.

Instead the frequency of all healed injuries don't correlate with the vulnerability but seems to be controlled
mainly by the probability of a contact with a predator. These factor is otherwise controlled by the habit of the
ammonoids.

Schliisselwdrter: Ammoniten, Jura, Paléopathologie, Paldobiologie
Keywords: Ammonoids, Jurassic, Palaeopathology, Palaeobiology

Anschrift des Autors: Dr. Bjorn Krdger, Freie Universitat Berlin, Institut fur Palaontologie, Malteserstr. 74-
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Vorwort

"Ammoniten sind der Inbegriff der Fossilien.”
— Mit diesem Satz beginnt Niles Eldridge,
einer der bekanntesten zeitgendssischen Pa-
ldontologen die Einleitung in eine jingst er-
schienene Monographie zur Biologie der Am-
monoideen (LANDMAN 1996). Er bringt damit
die Faszination, die von diesen Fossilien aus-
ging ebenso auf den Punkt wie die heraus-
ragende Bedeutung dieser Organismen flr
die naturhistorischen Wissenschaften.

Einer der Grinde fiur diese Faszination liegt in
dem Wissen um die wechselhafte und letztlich
tragische Geschichte dieser einzigartigen Mol-
lusken. Die Ammonoideen erschienen im
Unterdevon und erlebten im frGhen Mesozoi-
kum den Zenit ihres Erfolges. Immer wieder
wechselten sich seit ihrem Erscheinen Zeiten
maflosen Erfolges mit existentiellen Krisen
ab. Mit dem Ende des Mesozoikums starben
sie schliellich aus. Bis heute ist nicht ver-
standen, welches die Ursachen von Erfolg,
Krisen und letztlich vom Verschwinden der
Ammoniten waren. Wir fangen erst an, das
Fossil Ammonit als einstiges Lebewesen zu
verstehen.

Diesem Ziel hat sich das DFG-Vorhaben "Pa-
ldobiologie und Evolutionsékologie von Ce-
phalopoden”, Ke 322/16-1 unter der Feder-
fuhrung von Prof. H. KEUPP (Freie Universitat
Berlin) verschrieben. Das interuniversitare
Forschungsvorhaben hat derzeit drei Arbeits-
schwerpunkte: Die Erforschung des Kiefer-
und Buccalapparates der Ammonoideen
durch |. FINGER und PD Dr. T.Engeser (FU
Berlin), die Untersuchung der Gewebean-
satzstellen auf Ammonitengeh&usen durch U.
RICHTER und Prof. R. FISCHER (Universitat
Hannover) und drittens die Untersuchung von
Anomalien an Ammonoideengehdusen als
Schliussel zur Paldodkologie. Letzterer bildete
den Rahmen fur die vorliegende Arbeit.

Verheilte Verletzungen an Ammonitenschalen
kénnen dkologische Hinweise in zweierlei Hin-
sicht liefern. Sie sind einerseits Spuren von
R&uber-Beute-Interaktionen und damit syn-
Okologische Indikatoren. Sie sind andererseits
Zeugnisse der Toleranz oder Empfindlichkeit
der Ammoniten gegen Extrembedingungen
und liefern uns damit wertvolle Hinweise Gber
die Funktionsweise des Organismus. Sie sind
in diesem Sinne autékologische Indikatoren.
Verheilte Schalenverletzungen missen daher
als auferordentlich wichtige paldontologische
Spuren angesehen werden. Dennoch be-
schrankt sich bis heute das Gros der Arbeiten

zum Thema auf Einzelfallbeschreibungen und
verweist Ammoniten mit verheilten Verletzun-
gen auf diese Weise in eine Art Kuriositaten-
kabinett (vgl. KEuPP 1985a, b). Da sich die
Ammonitenforscher durchaus Uber die Be-
deutung der uberlieferten Verletzungen be-
wullt sind, erschienen in regelmaftigen Zeit-
abstanden mehr oder weniger umfangreiche
Pladoyers fur die Einbeziehung dieser wichti-
gen Spuren in die paldontologische Analyse
(HOLDER 1956, GEzCY 1965, KEUPP 19853, b,
LANDMAN & WAAGE 1986, HENGSBACH 1996).
Umfangreiche Studien blieben jedoch die
Ausnahme und gewannen erst in jungster Zeit
an Bedeutung (GUEX 1967, BAYER 1970,
LANDMAN & WAAGE 1986, BOND & SAUNDERS
1989, KeupP & ILG 1992, KEuPP 1996,
1997b). Dementsprechend lickenhaft bleibt
das Wissen uber die Aussagekraft der uber-
lieferten Interaktionen. Es gibt verschiedenste
Interpretationen der Haufigkeit verheilter Ver-
letzungen. Die Diskussion dieser unterschied-
lichen Anséatze ist wenig fortgeschritten. Zu
sicheren okologischen Aussagen kénnen die
Verletzungen daher bis heute nur in sehr ge-
ringem Umfang herangezogen werden. Hier
soll die vorliegende Arbeit eine Grundiage
schaffen. Anhand einer groRen Anzahl ver-
letzter Ammoniten aus der Sammlung H.
KeupP soll fur drei stratigraphische Abschnitte
des Jura exemplarisch eine 6kologische Ana-
lyse vorgelegt werden, die den Aussagewert
der regenerierten Verletzungen prft.

1. Einleitung und Problemstellung

Der Beginn der 6kologischen Diskussion um
die Schalenverletzungen kann mit dem Er-
scheinen einer umfangreichen Abhandlung
Uber pathologische Ammoniten durch den
"Ammonitenpfarrer” Theodor ENGEL (1894)
datiert werden. ENGEL glaubte, die Ammo-
niten seien ein passiv treibender Spielball der
Meere, die der Unbill der Wetter schutzlos
ausgeliefert waren:

"Allein man muss doch immer auch an
den Fall denken, dass je und dann soich
ein Segler [der Ammonit, Anm. v. Verf.]
durch Stirme oder Hochfluthen an die
Kiste verschlagen und durch den Auf-
prall an Felsen oder Korallenriffe in der
genannten Weise verietzt wurde.” (EN-
GEL 1894: 374)

Er vertrat damit eine Anschauung, die bis
heute in weitverbreiteten Lehrblchern auf-
taucht (z.B. LEHMANN 1990: 181).



Obwohl! seit der Arbeit von ENGEL viel zur
Pathologie von Ammoniten veréffentlicht wor-
den ist (z.B.: BULOW 1917, LANGE 1932, 1941,
SCHINDEWOLF 1934, HELLER 1958, 1964, HOL-
DER 1956, LEHMANN 1974, 1975, KEuPP
1976), kam es erst ca. 70 Jahre spater mit ei-
ner kleinen Studie von GEzCYy (1965) zu
einem neuen Impuls in der Erforschung ver-
heilter Verletzungen an Ammonitenschalen.
GECzY’s Arbeit war in zwei Aspekten rich-
tungsweisend fir die zukunftige Arbeit mit
pathologischen Ammoniten. Anders als ENGEL
erklarte er die Schalenverletzungen nicht
mehr vorwiegend durch passives Anstoflen
der Ammoniten an den Meeresboden, son-
dern durch Aftacken von R&ubern. Ammo-
niten waren bei GECzy keine leblosen Ge-
genstande, die passiv an harte Gegenstéande
anschlugen und sich dadurch ihren Mund-
saum verletzten (wie ENGEL 1894 und spaéter
auch BAYER 1970 meinten). Auch wenn bis in
die jungere Zeit diese Vorstellung immer
wieder in verschiedenen Arbeiten vertreten
wird (z.B. CHECA & WESTERMANN 1988), so
gibt es doch keine Untersuchung, die je sol-
che Verletzungsszenarien an Nautilus oder re-
zenten Gastropoden als Hauptursache von
Schalenverletzungen beobachtet hitte. Bei
den Ammoniten sprechen allein die AusmaRe
vieler Schalenverietzungen gegen eine solche
Erkldarung. Von rezenten Gastropoden wissen
wir, dal die dberwiegende Mehrzahl der
Schalenverletzungen auf Rauber-Beute-Inter-
aktionen zurlickgehen (PRESTON et al. 1996)
und dies, obwohl die untersuchten Gattungen
zum Teil im hochenergetischen Litoralbereich
angesiedelt waren. Verheilte Verletzungen
sind daher in erster Linie als Spuren von rau-
berischen Attacken zu verstehen, also als
Spuren von Réauber-Beute-Interaktionen. Sie
sind Spuren des Selektionsprozesses, eines
der grundséatzlichen Antriebsmechanismen
der Evolution.

Viel bedeutender als diese - von GEzZCY be-
reits als selbstverstandlich vorausgesetzte -
Neubewertung von Ammonitenverletzungen
ist jedoch seine quantitative Auswertung von
Verletzungen. GEzCY ermittelte die Verlet-
zungsraten ganzer Ammoniten-Populationen
und forderte von zukiinftigen Arbeiten, die
spezifischen Verletzungsraten in die pala-
ontologische Analyse miteinzubeziehen. Da-
mit lenkte er den Blick vom Einzelphdnomen
auf die Population. Eine Herangehensweise,
die im Kontext einer ab den 60er Jahren
immer mehr in den Mittelpunkt der Forschung
rickenden 6kologischen Fragestellung zu ver-

stehen ist. Autoren wie GUEX (1967) und
BAYER (1970) griffen die Forderung von
GEzCY auf und untersuchten eine gréRere
Anzahl von Ammoniten aus dem Lias bzw.
Dogger auf ihren Gehalt an regenerierten
Verletzungen. Die Verletzungsraten wurden in
beiden Arbeiten zu Interpretationen herange-
zogen, ohne daf} eine eingehende Diskussion
uber deren Aussagefahigkeit stattgefunden
hatte. Sowohl! bei GEzCY als auch bei BAYER
galten die Verletzungsraten a priori als ein
MaR fur tatsachlich stattgefundene Kontakte.
In dieser Tradition bleiben auch die Arbeiten
von Keurp (1985a, b), die anhand eines
groflen Materials ein neuerliches Pladoyer fur
die Untersuchung der Schalenverletzungen an
Ammoniten darstellien. KEuPP wertete Preda-
tionsattacken, die in ihrer Mehrzahl mutmaf-
lich auf Krebse zurlckzufiihren sind (KEUPP &
ILG 1992, 1994, KEUPP 1997b), als benthisch
gebundene Interaktionen. Die Verletzungs-
rate galt damit wie zuvor bei GECZY als MafR
far die Benthosabhangigkeit der Ammoniten-
Population.

Dal} dies nicht die einzige Interpretationsmég-
lichkeit ist, zeigte GUEX (1967), der die Ver-
letzungsraten (ebenfalls ohne weitere Begriin-
dung) als Ausdruck der Verletzbarkeit der For-
men ansah. In der zweiten Halfte der achtzi-
ger Jahre wurden die Ansatze von GUEX
(1967) erneut aufgegriffen. Autoren wie LAND-
MAN & WAAGE (1986) und BOND & SAUNDERS
(1989) ermittelten die Haufigkeiten von ver-
heilten Schalenverletzungen an palédozoi-
schen bzw. kretazischen Ammoniten. Beide
Arbeiten enthielten sich weitestgehend einer
Interpretation der Ergebnisse, werteten die
Verletzungsraten jedoch vorsichtig als Aus-
druck der "Verletzbarkeit’. Grund daftr sind
insbesondere die zuvor erschienenen Studien
der Arbeitsgruppe um VERMEIS (VERMEW
1977, 1978, 1982b, 1983, SCHINDEL et al.
1982). VERMEW und SCHINDEL et al. versuch-
ten Verletzungsraten an Gastropoden in den
Zusammenhang mit Schalenform und -skulp-
tur zu stellen. Mit ihren Untersuchungen zeig-
te sich explizit, dal es keinen Zusammen-
hang zwischen realem Predationsdruck und
den regenerierten Verletzungen gibt. Ver-
letzungshaufigkeiten spiegeln, so die Autoren,
den (Mi-)Erfolg bestimmter schalenbrechen-
der Réauber wieder. Fur die Gastropoden
konnten sie in vielen Fallen zudem zeigen,
daf viele Schalenmerkmale Anpassungen an
den Schutz gegen schalenbrechende Rauber
sind.



Die tkologische Aussagekraft der Haufigkeit
regenerierter Verletzungen an Ammonitenge-
hdusen ist also keineswegs geklart und die
Hinweise auf deren Aussagekraft bleiben eher
spérlich. LANDMAN & WAAGE (1986) be-
schrankten sich in ihrer Studie auf die Wieder-
holung der VERMEIJ'schen Erkenntnis, daR
Schalenverletzungen keinen Hinweis auf den
realen Predationsdruck liefern. BOND & SAUN-
DERS (1989) konnten immerhin zeigen, daf
bei den paldozoischen Ammoniten die Ver-
letzungshaufigkeiten Ausdruck einer unter-
schiedlichen Verletzbarkeit gegenuber scha-
lenbrechenden Raubern sind. In den Arbeiten
von KEUPP & ILG (1992) und KEUPP (1996,
1997b) wurde mehr und mehr differenziert auf
die okologische Aussagekraft der Verletzun-
gen hin argumentiert. Grundposition dieser
Autoren war jedoch die Annahme, die Ver-
letzungshaufigkeit sei proportional zur Anzahl
real stattgefundener Kontakte - eine Annah-
me, die von BOND & SAUNDERS (1989) fur die
Ammoniten des Paldozoikum widerlegt wurde.
Fiur eine okologische Interpretation von Ver-
letzungsraten mul} daher sowohl die Wahr-
scheinlichkeit einer Interaktion, als auch die
Wahrscheinlichkeit des Fehlschiagens einer
Attacke abgeschatzt werden kénnen.

DaR die Hinweise, die sich aus der Aus-
wertung von Verletzungsraten ergeben kénn-
ten, ungenutzt bleiben, ist um so unverzeih-
licher, als bereits WARD (1981b) auf anderem
Wege nachweisen konnte, daf® sich auch die
Ammoniten in enger Rickkopplung mit ihren
schalenbrechenden Raubern entwickelten. Es
kann daher davon ausgegangen werden, dafi
bestimmte Schalenmerkmale Adaptionen an
den Predationsdruck darstellten (vgl. KEupp
1997b). Hier soll die vorliegende Arbeit an-
setzen: Sie soll zeigen, welche Merkmale der
Ammonitenschale eine Schutzfunktion (und
welche) vor bestimmten réduberischen At-
tacken hatten. Dies erdffnet uns letztlich die
Mdoglichkeit einer palékologischen Interpreta-
tion der verschiedenen Morphotypen.

Dazu ist es vorerst notwendig, den Prozefd
des Rauber-Beute-Kontaktes zu analysieren.
Eine potentielle Beute hat verschiedene Mog-
lichkeiten, sich dem Zugriff eines Rauber zu
entziehen: Sie kann ihm im Lebensraum aus-
weichen, sie kann fllichten, sich tarnen, sich
aktiv oder passiv zur Wehr setzen. All diese
Taktiken sind nach VERMEI (1982a, b) aus
der Perspektive des Raubers an verschiedene
Phasen des Beute-Machens gebunden. VER-
MEW unterschied in mehr oder weniger drei
Phasen: Der Phase des Aufsptirens, die der

Jagd und die des Ergreifens. Die Taktik der
Tarnung der Beute ist beispielsweise eine
Reaktion auf den Versuch des Raubers, die
Beute aufzuspuren ... usw. Nur die letzte die-
ser drei Phasen, die des Ergreifens, ist fossil
uberlieferbar und zeigt sich anhand reparierter
oder letaler Verletzungen an der Beute. Die
Analyse dieser Verletzungen hilft uns, die Ab-
wehrtaktiken gegen den Griff des Raubers zu
verstehen. Eine notwendige Grundlage, um
diese Taktiken als solche zu benennen, ist der
Nachweis eines funktionellen Merkmals. Viele
Merkmale dienen jedoch einer ganzen Anzahl
von Anforderungen oder kénnten ihnen poten-
tiell dienen. Wenn die Schale einer Ammo-
niten-Gattung dicker ist als die einer anderen,
muf} dies nicht heillen, dal die dicke Schale
dem Schutz vor potentiellen Angreifern dient.
Sie kann beispielsweise primar der Balance
des Gleichgewichtes oder dem Schutz vor der
hydrostatischen Last in der Wassersaule die-
nen. Das hei’t: Ohne den Nachweis des tat-
sachlichen funktionellen Wertes kann es
strenggenommen keine &kologische Wertung
schalenmorphologischer Merkmale geben.

Der Nachweis eines echten funktionellen
Merkmals, also einer Aptation sensu GOuLD &
VRBA (1982), ist kein leichtes Unterfangen.
VERMEIJ (1982b) und SiH (1985) erkannten
zwei Kriterien, die notwendig sind, ein Merk-
mal als Aptation hinsichtlich einer rauberi-
schen Attacke zu bezeichnen:

1. Einige Individuen der Population missen
sich fortpflanzen kénnen, nachdem sie die
Attacke eines Trdgers der Selektion
("agent of selection") uberlebt haben oder
nachdem sie dem Trager der Selektion
ausweichen konnten.

2. Das Merkmal mull unter den Individuen,
die eine Attacke Uberlebt haben, haufiger
auftreten als unter denen, die in Folge ei-
ner Attacke getétet wurden.

Nun ist es am fossilen Material quasi unmog-
lich, die Falle erfolgreicher Rauberattacken zu
ermitteln oder gar zu zahlen. Die zweite Be-
dingung der VERMEIJ'schen Kriterien ist also in
dieser Form nicht zu Uberprifen, denn die
Rate verheilter Verletzungen sagt per se
nichts Uber die Rate von Verletzungen mit le-
taler Konsequenz aus. Um die Erfolgsquote
von rauberischen Attacken abschatzen zu
kénnen, mul auf indirekte Hinweise zurick-
gegriffen werden. BOND & SAUNDERS (1989),
die paldozoischen Ammonoideen auf Ver-
letzungshaufigkeiten untersuchten, versuch-
ten das Problem auf folgende Weise zu Iésen:



Sie werteten eine hohe Zahi an Mehrfachver-
letzungen pro Individuum als Ausdruck einer
geringen Verletzbarkeit der Formen. Wenn
die toleranten Formen eine hohe Verletzungs-
haufigkeit aufweisen, so BOND & SAUNDERS,
dann bestatigt sich damit eine geringe Er-
folgsquote der Rauber. Damit kann nachge-
wiesen werden, welche Merkmale wirksam
waren, also tatsdchlich als Aptationen an den
Griff des Réubers zu verstehen sind. Die Au-
toren folgten damit einer Argumentationswei-
se, die zuvor SCHINDEL et al. (1982) an paldo-
zoischen Gastropoden vorgefuhrt hatten.

Mit dem vorliegendem Material soll dieser An-
satz ausfuhrlicher verfolgt werden. Dazu wur-
den aus der umfangreichen Sammlung patho-
logischer Ammoniten von H. KEUPP flr diese
Untersuchung mehr als 1500 Exemplare mit
regenerierten Verletzungen bearbeitet. Die
Exemplare stammen von sechs Fundgebieten
mit jeweils eng umrissener stratigraphischer
Herkunft, so daf} einzeine "Populationen” be-
nannt werden kénnen. Mehr als 730 Individu-
en gehdren zu Gattungen des Untertoarcium,
ca. 530 zu Gattungen des Calloviums und 283
zu Gattungen des Oberen Oxfordiums. Es
wird versucht, ein méglichst breites morpho-
logisches Spektrum an Ammoniten fir jeden
stratigraphischen Abschnitt zu erfassen. So-
wohl cadicone und serpenticone Ammoniten,
als auch involute, hochmindige Formen kén-
nen jeweils in ihrem Gehalt an verheilten Ver-
letzungen miteinander verglichen werden.

Um verstehen zu kénnen, auf welche Art und
Weise die betroffenen Ammoniten ihren Réu-
bern entgehen konnten, und um Position und
Form der Verletzungen zu erkldren, muf} in
groben Zigen bekannt sein, von welchen
Feinden sie stammen und wie sie erzeugt
wurden. Es wird daher versucht, die poten-
tiellen Predatoren der Herkunftsgebiete der
Ammoniten zu erfassen. Dabei konnte auf die
umfangreichen Faunenlisten der zum Teil
sehr gut bearbeiteten Fundorte bzw. Regio-
nen zurtickgegriffen werden. Die unterschied-
lichen Rauber hatten selbstverstandlich ver-
schiedenste Taktiken und Techniken, die Am-
moniten zu Uberwaitigen, aufzuknacken oder
anderweitig an den Weichkérper zu gelangen.
Von rezenten Vertretern dieser mutmalflichen
Feinde liegen zum Teil sehr detaillierte Be-
richte und Untersuchungen Uber das Verhal-
ten bei der Erndhrung durch Gastropoden und
andere Mollusken vor (z.B. SCHAFER 1954,
HOLLMANN 1969, PALMER 1979, SAUNDERS et
al. 1987).

Trotzdem kann mit den vielfaltigen Hinweisen
zu den Raubern keine paldontologische "who-
donnit’-Forschung betrieben werden. Aus den
Spuren der Attacken 4Rt sich zunidchst ein-
mal ablesen, inwieweit die Rauber in der Lage
waren, den Ammoniten gefahrliche Verletzun-
gen zuzufugen. Bei unterschiedlicher Scha-
lenform und Skulptur muR ein identischer
Ré&uber unterschiedliche Spuren hinterlassen.
Ruckschlusse auf die Rauber bleiben daher
die Ausnahme. Rickschlisse auf die Rolle
bestimmter Schalenmerkmale zum Schutz vor
den Ré&ubern sind jedoch sehr wohl méglich
und sollen im Kap. 5. 1. gezogen werden.

Mit den Spuren der Attacken lalt sich eben-
falls zeigen, inwieweit eine Gattung bestimmte
Verletzungen tolerierte. Bei einer hinreichend
grolen Probenmenge kann davon ausge-
gangen werden, dafl} die groflten regene-
rierten Verletzungen gleichzeitig die Toleranz-
grenzen der Verletzbarkeit dokumentieren. Es
sind theoretisch zwei begrenzende Faktoren
fir das Ausmal} einer Verletzung denkbar. Ei-
nerseits mufl die maximal tolerierte Ver-
letzungstiefe ausgehend vom interimistischen
Mundungsrand begrenzt sein, denn mit zu-
nehmender Tiefe wurde mehr und mebr
Weichkoérper schutzios exponiert. Unter der
Pramisse, dal® die Ammoniten im annahernd
neutralem Gleichgewicht lebten, stelite jeder
Schalenverlust eine Anforderung an den
Gleichgewichtsapparat dar. Denn jeder Scha-
lenverlust durch eine rauberische Attacke be-
deutete eine plétzliche Auftriebserhéhung, die
auf eine bestimmte Weise kompensiert wer-
den multe, damit das verletzte Tier sein
neutrales Gleichgewicht wiedererlangte. Der
maximal beobachtete Schalenverlust stellt aus
diesem Grund eine Toleranzgrenze fir den
Gleichgewichtsapparat dar.

Aber auch die Regenerationsfahigkeit der Am-
moniten sagt etwas Uber die Verletzbarkeit
aus, denn Formen, die eine effektivere Tech-
nik der Regeneration praktizierten, hatten we-
sentlich bessere Chancen, eine rauberische
Attacke zu tberleben. KEUPP (1985a, b) wies
auf die groen gattungsspezifischen Unter-
schiede im Regenerationsvermogen der
Schale hin. Ammoniten kénnen auf Schalen-
verletzungen mit Skulpturverlust/ bzw. -ver-
einfachung reagieren. Sie kénnen die Bruch-
kante mit neu abgelagerter Schale unterfan-
gen und verstirken oder / und im Verlauf der
Regeneration Skulpturelemente verschieben
und verzerren. Die gattungsspezifischen Un-
terschiede im Gebrauch dieser Moglichkeiten
geben uns wichtige Hinweise auf funktionelle



Aspekte der Schalenmorphologie. Die unter-
schiedlichen Regenerationsmuster (nicht nur)
nach Verletzungen sind das klassische Ar-
béitsfeld der Paldopathologie der Ammoniten.
Als besonders grundlegende Arbeit sei hier
die Studie von HOLDER (1956) genannt. HOL-
DER fUhrte eine Nomenklatur pathologischer
Ammoniten ein, die eine endgliltige Loslésung
der Paldopathologie der Ammoniten vom ta-
xonomischen Kontext markierte. HOLDER's
hierarchielose, offene Klassifikation, in der
immer wiederkehrende "genormte” Anomalien
mit forma-Typen bezeichnet werden, hat je-
doch einen entscheidenden Nachteil: Es gibt
keine verbindlichen Bedingungen fir die Ein-
fuhrung einer neuen forma. Dies fiihrte in der
Vergangenheit zu einer verwirrenden Vielfalt
an Bezeichnungen von sich teilweise Uber-
schneidenden und unpréazise definierten for-
ma-Typen. Es ist dringend notwendig, die
Klassifikation zu Uberarbeiten und zu syste-
matisieren. Hier wird der Versuch unternom-
men, die Klassifikation an medizinische Be-
griffe wie Symptom und Syndrom anzu-
nahern.

Wir erhalten durch diese Untersuchungen ein
Bild Gber die Widerstandsfahigkeit der Ammo-
niten gegeniiber rauberischen Attacken, die
Empfindlichkeit gegeniber bestimmten Ver-
letzungen und Uber die Fahigkeit, Verletzun-
gen zu reparieren. Wir kénnen damit sehr ge-
nau einschatzen, ob bestimmte Formen dem
Griff des Raubers gut oder schlecht gewach-
sen waren. An dieser Stelle kann geprift wer-
den, ob die Hé&ufigkeiten regenerierter Ver-
letzungen mit der Empfindlichkeit gegenlber
Verletzungen im Zusammenhang steht. Nur
wenn dies der Fall ist, wird das zweite Kri-
terium von VERMEIS und SIH erfillt und die
relevanten Merkmale kénnen als Aptationen
nachgewiesen werden. Dies soll im Kap. 6. 2.
geschehen.

Es sei dahingestellt, wie exakt die Organis-
men im Einzelnen an ihre Umwelt angepalt
sind (cf. GANS 1993). Als grundlegendes Prin-
zip naturhistorischen Denkens gilt jedoch im-
mer, da} alle Organismen in irgendeiner Wei-
se ihre Umwelt widerspiegeln. Dieses Prinzip
erdffnet uns die Méglichkeit, anhand der Mor-
phologie eines Organismus seine Umwelt zu
rekonstruieren. Das Gebiet der Spekulation
wird eine solche Rekonstruktion erst verlas-
sen koénnen, wenn einige morphologische
Merkmale des Organismus als Aptationen an
bestimmte Umweltparameter erkannt sind.
Wenn eine Aptation im Einzelnen nicht mehr
nachweisbar ist, muR man sich auf die heuri-

stische Erkenntnis verlassen, dal} Merkmale,
die einem Zweck entsprechen, diesem Zweck
in der Regel auch dien(t)en. Aufgrund dieser
Tatsache kann im letzten Kapitel der Arbeit
eine 6kologische Interpretation folgen. Es soll
ein Bild entworfen werden, in dem die unter-
schiedlichen Ammonitengattungen einen Platz
im Paldo-Okosystem zugewiesen bekommen.
Dies kann selbstverstandlich nicht anhand
eines einzelnen Aspektes, wie dem Verhaltnis
der Ammoniten zu den rauberischen Attacken
geschehen. Die Merkmale der Organismen
dienen vielen Funktionen. Der Organismus
selbst stellt einen mehr oder weniger ge-
lungenen Kompromif® zwischen verschieden-
sten Anspriichen dar. Die Morphologie der
Ammonitenschale beweist dies. In zahllosen
Arbeiten wurden bisher die unterschiedlich-
sten Zwénge, die dem Wachstum der Ammo-
nitenschale auferlegt sind, dargestellt (z.B.
RAUP 1967, WESTERMANN 1971, BAYER 1978,
CHAMBERLAIN 1980, SAUNDERS & SHAPIRO
1986). Diese Zwiange sind komplex mitein-
ander verwoben und kénnen letztendlich nicht
isoliert voneinander betrachtet werden. Die
vorliegende Untersuchung soll einen Beitrag
dazu leisten, die Bedeutung einer dieser vie-
len Facetten herauszustellen. WARD (1981b)
beschrieb sie als "defensive adaptation”, also
die Anpassung der Ammoniten an ihre
Rauber.

2. Methodik
2.1. Konzept und Fehlerquellen

Die Untersuchung greift auf eine Reihe bio-
logisch-6kologischer Begriffe und Konzepte
zuruck, mit Hilfe derer ein methodisches
Grundgerust far die vorliegende Arbeit ent-
worfen werden kann.

Eine zentrale GrundgréRe in der Okologie ist
der Begriff der Population. Mit dem Begriff der
"Population” wird im Gegensatz zum syste-
matischen "Taxon” ein raumzeitlicher Bezug
hergestellt, der fir dkologische Untersuchun-
gen wesentlich ist. In einer Population be-
finden sich verschiedene Organismen einer
Art, die miteinander potentiell im genetischen
Austausch stehen (REMMERT 1989). Der Ge-
brauch des Begriffes ist selbst in der Okologie
recht offen. Wesentlich ist jedoch, daR ein
genetischer Austausch potentiell méglich ist.
In der Paldontologie ist nicht mehr nachpruf-
bar, ob tatsdchlich ein Genflufl zwischen den
verschiedenen Individuen stattgefunden hat.
Es kann jedoch bei Individuen einer Art in
einer begrenzten Region in der Regel davon



ausgegangen werden. Dartber hinaus ist eine
Population im paldontologischen Sinn inner-
halb eines sehr viel weiteren zeitlichen
Rasters gefait. Wahrend die Rezent-Okolo-
gie Populationen im Rahmen von Tagen bis
Jahrhunderten erfalit, muf® die Palékologie in
Hunderttausend bis Millionen von Jahren
rechnen. In dieser Arbeit werden Ammoniten-
arten zu Populationen zusammengefalt, die
jeweils von Fundorten einer Region (Franken,
Siidfrankreich, Yorkshire, Normandie) aus
dem gleichen stratigraphischen Abschnitt
stammen. Diese stratigraphischen Abschnitte
sind je nach Fundgebiet unterschiedlich be-
messen: Wahrend die Dactylioceraten der
Yorkshire-Kuste vermutlich aus dem gesam-
ten Bereich der tenuicostatum- bis bifrons-Zo-
ne abgesammelt wurden, stammen die Dac-
tylioceraten Nordbayerns ausschliellich aus
einer stratigraphisch eng begrenzbaren Kalk-
bank der basalen bifrons Zone.

Es wird davon ausgegangen, dal jede Popu-
lation spezifischen Umweltparametern ausge-
setzt war, in denen sie eine "Okologische
Nische” (HUTCHINSON 1957) besetzt hatte. Die
Okologische Nische einer Gattung / Art ist
durch spezifische organismische und physiko-
chemische Wechselbeziehungen gekenn-
zeichnet. Die Annahme, daf} alle Merkmale
eines Individuums einer Funktion angepafit
und die Summe aller Merkmale einer Art Aus-
druck der Angepafitheit an die 6kologische
Nische sind, ist seit geraumer Zeit umstritten
(vgl. JANICH & WEINGARTEN 1999). Ob und in-
wieweit die Merkmale der untersuchten Orga-
nismen daher tatsachlich einen funktionellen
Wert hatten, der auf Selektion beruht, ob ge-
wisse Merkmale also "Adaptationen” im Sinne
von GouLD & VRBA (1982) darsteliten, kann
korrekterweise erst Uberprift werden, wenn
der funktionelle Wert eines Merkmals und ein
entsprechender Selektionsdruck nachgewie-
sen sind. Die auch in der Paldontologie ver-
breitetste Methode, die Funktion eines Merk-
mals wahrscheinlich zu machen, ist die "Ver-
gleichende Methode” (FuTuYMA 1990). Bei
dieser Methode werden unabhdngige Taxa
mit gleichen oder &dhnlichen Merkmalen mit-
einander verglichen. (vgl. z.B. WARD 1981b).
Es wird uberpruft, ob Merkmale, denen ein
funktioneller Wert zugesprochen wird, mit den
Lebensbedingungen der verglichenen Formen
korrespondieren. Der Selektionsdruck wird
dabei als gegeben vorausgesetzt. Diese Her-
angehensweise birgt jedoch einige Unsicher-
heitsfaktoren. In der Paldontologie ist es
oftmals schwierig die Umweltfaktoren der

Formen zu rekonstruieren. Mehr noch: in der
Regel werden die Umweltfaktoren umgekehrt
von den mutmatlich funktionellen Merkmalen
hergeleitet. Dies birgt die Gefahr tautologi-
scher Schluf¥folgerungen. Eine andere Mog-
lichkeit erdffnet sich durch die sogenannte
"Paradigma-Methode”, bei der bekannte funk-
tionale Merkmale rezenter Beispielorganismen
auf ahnliche fossile Formen Ubertragen wer-
den. Aber auch diese Methode birgt ihre Un-
sicherheitsfaktoren. SEILACHER & LABARBERA
(1995) weisen darauf hin, dal durch die Brille
der Paradigma-Methode viele alternative Er-
kldrungsmaéglichkeiten Ubersehen werden. Sie
zeigen anhand des Gleichgewichtsapparates
der Ammoniten, dal es mit einem rigoros
theoretischen Modell méglich ist, die Funktion
eines Merkmals auf eine unkonventionelle
Weise zu interpretieren.

Mit Schalenverletzungen an Ammoniten lie-
gen uns Spuren vor, die als praktische
Experimente fir die Funktionalitat der Schale
angesehen werden kénnen. Die vergleichen-
de Methode, die aktualistische Paradigma-
Methode, wie auch die theoretische Methode
von SEILACHER & LABARBERA (1995) kdnnen
auf diesem Weg umgangen werden. Mit den
reparierten Schalenverletzungen kénnen wir,
ahnlich wie in der Rezentbiologie / -6kologie
die Funktionalitat bestimmter Merkmale direkt
Uberprifen. Bevor diese Experimente jedoch
ausgewertet werden kdénnen, muissen ihre
Rahmenbedingungen erkundet werden. Mit
welchen Werkzeugen wurde die Schale der
Ammoniten zerbrochen? Wie sind die mut-
mafBlichen Feinde bei einer Attacke vorge-
gangen usw.? Daher wird vor der Auswertung
der Schalenverletzungen ein Szenario entwor-
fen, in dem die vorgefundenen Verletzungen
stattgefunden haben kénnte. Nun kann ge-
zeigt werden, auf welche Weise Verletzungs-
form / -gréRe und die Toleranzgrenzen mit
bestimmten Schalenformen zusammenhan-
gen. D.h. spezifische Auswirkungen von rau-
berischen Attacken kénnen unter Umstéanden
als Effekt eines Schalenmerkmals dargestelit
werden. Um nachzuweisen, dafl die Funktio-
nalitit der Schale eine Aptation an diese
Anforderung darstellt, ist es nétig zu erfahren,
welche Morphotypen die Verletzungen am
besten tolerierten und regenerierten. Tritt bei
Formen, die theoretisch die besten Uberie-
benschancen hatten, die hohere Verlet-
zungshaufigkeit auf, dann kann davon aus-
gegangen werden, daR die Merkmale, die
zum besseren Uberleben von réduberischen
Attacken fuhrten, tatséchlich Aptationen dar-
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stellten. LaRt sich die Haufigkeit regenerierter
Verletzungen nicht mit bestimmten Merkma-
len korrelieren, dann muf} im Einzelfall abge-
schatzt werden, mit welcher Wahrschein-
lichkeit das Merkmal tatsachlich der vermute-
ten Funktion diente. Schiie8lich kann man die-
sen Aptationen unterstellen, dal sie auf Se-
lektion beruhten, also Adaptionen sensu
GouLD & VRBA (1982) waren. An dieser Stelle
kann auf das Konzept der ”okologischen
Nische” zurickgegriffen werden: Wenn davon
ausgegangen wird, dal die Summe der Merk-
male eines Organismus den Anforderungen
an die okologische Nische entspricht, dann
kénnen namlich ausgehend vom Morphotyp
palékologische Wertungen vorgenommen
werden.

Die Arbeit ist nicht am Einzelphdnomen aus-
gerichtet, das es atiologisch zu klaren gilt. Es
werden daher vergleichsweise wenige Einzel-
exemplare bildlich dargestelit und beschrie-
ben. Der Fokus der Arbeit zielt auf die
quantitative Auswertung ganzer Ammoniten-
Populationen. Dazu wurden alle Exemplare in
einer elektronischen Datenbank mit ihren re-
levanten Merkmalen erfafit und mit einem
Tabellenkalkulationsprogramm ausgewertet.
Es wurden Haufigkeitsverteilungen, bezogen
auf einzelne Morphotypen, ermittelt.

Wenn die Haufigkeit der verheilten Verletzun-
gen an Ammonitenschalen ausgewertet wer-
den soll, dann mul zunichst {iber deren Aus-
sagekraft nachgedacht werden. Im Vergleich
mit den komplexen Organismen-Vergesell-
schaftungen der Gegenwart sind die Oko-
systeme der fossilen Uberlieferung nur sche-
menhaft nachgezeichnet. Durch diese "Sche-
menhaftigkeit’ ist die Gefahr der Uberbe-
wertung einzelner Aspekte ungleich gréfer
als bei Rezentbeobachtungen. Die vorliegen-
den Informationen muissen daher immer als
residuale Spuren eines urspringlich mannig-
faltigen Systems gewertet werden. Das Filter-
system der Uberlieferung muR immer als ei-
genstandige Gréfe miteinbezogen werden.
Nur unter dieser Voraussetzung ist es mdég-
lich, Haufigkeiten und quantitative Vertei-
lungsmuster auszuwerten. Dies gilt insbeson-
dere bei der Bearbeitung von Interaktions-
spuren, die nur in Ausnahmeféllen Uberliefert
wurden. Bei der Wertung der Spuren missen
immer die vielfaltigen Moéglichkeiten, die eine
Spur verhinderten, mitgedacht werden. Abge-
sehen von den aktiven Mdglichkeiten des Indi-
viduums, sich einer Interaktion zu entzie-
hen / zu erwehren gibt es unterschiedliche Er-
haltungsbedingungen fir Interaktionsspuren

abhangig von Schaienmorphologie und Fos-
silisation. Sechs dieser "Erhaltungseffekte”
sollen naher erldutert werden:

1. Da bei involuten Gehausen die inneren
Windungen von den &ufleren sehr viel
volistandiger Uberdeckt werden als bei
evoluten Formen, ist bei ihnen das Er-
kennungspotential fir regenerierte Scha-
lenverletzungen geringer. Es hat sich
jedoch gezeigt, da® auch bei den evoluten
Formen nur ein verschwindend geringer
Anteil der entdeckten Verletzungen auf
den inneren Windungen liegt. Aus diesem
Grund kann davon ausgegangen werden,
daR hier im Wesentlichen nur Ver-
letzungen Beachtung finden, die auf dem
letzten Umgang des jeweiligen Exemplars
liegen.

2. Formen, die langsam wachsen, haben ein
héheres Potential schalenverletzenden in-
teraktionen ausgeliefert zu sein, als
schnell wachsende Formen. Uber die
Wachstumsgeschwindigkeiten bei den
Ammoniten ist bisher recht wenig bekannt.
Es scheint jedoch sicher, dal Tiefwas-
serformen sehr viel langsamer wuchsen
als Ammoniten, die mutmafllich Flach-
wasserhabitate besiedelten und daf} die
makrokonchen Ammoniten langere Zeit
wuchsen als die mikrokonchen (BUCHER et
al. 1996). Beide Effekte spielen in der vor-
liegenden Arbeit keine wesentliche Rolle,
da hier keine echten "Tiefwasserformen”
(d.h. Phylloceraten 0.4.) bearbeitet wurden
und da bei den Formen, die Dimorphismus
aufweisen, ausschlieBlich die Mikrokonche
oder juvenile Gehaduseteile bearbeitet
wurden.

3. Die Wahrscheinlichkeit, da® juvenile For-
men Schalenverletzungen aufweisen, ist
geringer als bei adulten Formen. Dieser
Effekt mu® besondere Beachtung finden,
wenn durch die Erhaltungsbedingungen
die Juvenilstadien der Ammoniten Uberre-
prasentiert werden. Da die jeweils mit-
einander verglichenen Formen in der vor-
liegenden Arbeit unter gleichen Be-
dingungen abgelagert wurden, spielt auch
dieser Effekt hier keine Rolle.

4. Bei adulten, nicht mehr wachsenden Tie-
ren héaufen sich die Verletzungen am
Mundsaum. Dieser Effekt kann vernach-
lassigt werden, da dieser Mundsaum nur
in absoluten Ausnahmefallen fossil erhal-
ten bleibt.



5. Bei der Steinkernerhaltung werden kleine
" und kieinste Verletzungen sehr viel
schlechter sichtbar als bei Schalenerhal-
tung. Auch dieser Effekt kann in der vor-
liegenden Arbeit vernachlassigt werden,
da die jeweils miteinander verglichenen
Formen unter gleichen Bedingungen ab-
gelagert und erhalten wurden.

_ Keupp & ILG (1992) unterschieden bei

ihren Untersuchungen zwischen Fragmen-
ten und ganzen Exemplaren. Denn auch
hier ergibt sich theoretisch ein unter-
schiedliches Erhaltungspotential. Frag-
mente kdnnen nicht als ganze Ammoniten
betrachtet werden, da die Wahrscheinlich-
keit eine Verletzung zu tragen bei Frag-
menten geringer ist als bei ganzen Exem-
plaren. Aus der Untersuchung von KEUPP
& ILG (1992, Tabelle 1) wird jedoch deut-
lich, daf} der prozentuale Anteil der Ver-
letzungen an den Fragmenten, wenn auch
mit geringerer absoluter Haufigkeit, ten-
denziell der Gesamt-Haufigkeitsverteilung
der unterschiedlichen Gattungen ent-
spricht. Da die absoluten Haufigkeiten der
unterschiedlichen Populationen in dieser
Arbeit nur in ihren Relationen verglichen
werden, kann auch dieser Fehler vernach-
lassigt werden.

2.2. Darstellungsweise und Termino-

logie

¢ Die Beschreibung der Geh&auseformen

der Ammoniten folgt der bei ARKELL et al.
(1957) aufgefuhrten Terminologie.
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Die Lebensweise / der Lebensraum der
Ammoniten wird im Allgemeinen mit um-
strittenen bzw. fur die Spezifika der Am-
moniten unscharf bieibenden Begriffen be-
schrieben. Deshalb soll hier eine kurze
Ubersicht Uber die in der Arbeit verwen-
deten Bedeutung der Begriffe gegeben
werden. Der Terminus "benthisch” wird in
der vorliegenden Arbeit im wértlichen Sinn
gebraucht, also fir Lebewesen, die aus-
schlieBlich am Meeresboden leben. Fir
Ammoniten, die zwar im Bezug zum Mee-
resboden lebten, jedoch frei in der Was-
sersdule schwimmen konnten und sich
von diesem auch entfernen konnten,
werden hier die Begriffe "nektobentho-
nisch” bzw. "demersial’ sensu WESTER-
MANN (1996) verwandt. Ammoniten, von
denen angenommen wird, sie bewegten
sich ohne engeren Bezug zum Meeres-
boden mit dem RickstoRprinzip aktiv fort,
werden als "nektonisch” bezeichnet. Am-
moniten, die sich lediglich trage fortbe-
wegen konnten und die nicht im engeren
Bezug zum Meeresboden lebten, werden
mit dem Terminus "quasi-planktonisch”
beschrieben. Damit soll diese Lebens-
weise gegenuber der echt planktonischer
Organismen abgegrenzt werden.

Die Haufigkeitsverteilungen werden in
Histogrammen oder Tortendiagrammen
dargestellt. Um quantitativ zu erfassen, wo
die Verletzung am Miundungsrand erfolgte,
wird die Windung aus der Lateralpro-
jektion mit einer Prozentskala versehen.
Ausgehend von der Nabelkante mit 0 %
der Windungshoéhe ergibt sich fur den
Venter 100 % der Windungshéhe. Die je-
weilige Verletzungsposition wurde an dem
Punkt gemessen, an dem die Verletzung
am tiefsten hinter den interimistischen
Mindungsrand zurlckreichte (Punkt der
maximalen aboralen Reichweite) (vgl.
Abb. 1). Die resultierende Haufigkeitsver-
teilung dieser Punkte wurde als Haufig-
keitsdiagramm dargestellt, bei dem ein
Intervall der Position auf der Windung die
Kategorie darstellt. Sie wurde damit quasi
auf die Lateralprojektion der Mindung ge-
blendet (vgl. Abb. 2). Bei dieser Darstel-
lungsform ist zu beachten, dal die Win-
dungsbreite der Formen nicht erfadt wird.
Bei breitmindigen Formen ergibt sich

daher ein Verzerrungseffekt, da die ven-
tralen Bereiche durch sehr viel mehr reale
Angriffsfliche reprasentiert sind als in

Abb. 1: Parameter einer Mundrandverletzung.
PmM: Punkt maximaler aboraler Reichweite, ar:
aborale Reichweite.
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Abb. 2: Die Verletzungspositionen auf dem Mundungsrand (durch Sterne symbolisiert) werden in einem
Histogramm dargestelit, deren Kategorien durch die prozentuale Aufteilung der Lateralprojektion der Win-
dung gegeben sind (n = Exemplare). Dadurch ergibt sich in den Diagrammen bei breitmindigen Exemplaren
eine scheinbare Haufung der Verletzungen auf den ventralen Bereichen der Mindung.

der Seitenansicht darstellbar. Ventrale
Haufigkeitspeaks der breitmundigen For-
men mussen daher entsprechend nach
unten korrigiert werden. Dies ist quantitativ
nur schwer mdéglich, wird daher bei der
Interpretation eher qualitativ beachtet.

e Die entsprechenden Lingen- und
Flichenmessungen wurden in der Mehr-
zahl an einem Laser-Reflexmikroskop vor-
genommen. Die Daten lagen bei dieser
MeRRmethode von Beginn an in elektroni-
scher Form vor und konnten entsprechend
weiterverarbeitet werden. Fur die Flachen-
vermessungen wurde eine Anzahl von
Oberflichenpunkten der Ammonitenscha-
le als Koordinaten in einem 3D-Gitter auf-
genommen. Je nach Gréfle und Skulptur
des zu vermessenden Ammoniten wurden
dazu zwischen 100-300 Datenpunkte er-
mittelt. Durch eine anschlieBende Dreicks-
vermaschung der Punkte konnte die
Flache berechnet werden. Die nétigen
Berechnungen wurden auf einem UNIX-
Rechner mit der Anwendung ENTEC®
durchgefihrt.

Die metrischen Kennwerte der Ammoniten
werden in dieser Arbeit anhand der Raup-
Parameter angegeben. Diese Parameter ge-
hen auf eine Arbeit von RAUP (1967) zurlick,
die den Zweck hatte, die Molluskenschalen
auf der Basis mathematischer Modelle be-
schreiben zu kénnen. Dariber hinaus stellen
sie jedoch eine sehr praktikable Norm dar, die
GrundgréRen der Ammoniten zu erfassen
(vgl. z.B. SAUNDERS & WORKS 1996, DOMMER-
GUES et al. 1996). Fir die Beschreibung der
planispiralen Ammoniten reichen im Wesent-
lichen drei Parameter aus: W, die Windungs-
expansionrate, D, der relative Abstand der

Windung von der Drehachse und S, die Form
der Windung. Die Abb. 3 stellt die Parameter
dar. Das Besondere an diesen Gréfen ist,
dal} sie einerseits nah an den Groflen liegt,
die fur die mathematische Beschreibung der
logarithmischen Spirale der Ammonitenschale

Abb. 3: Die Raup-Parameter (nach RAUP 1967).
W = (d/e)?, D = (c/d), S = (b/a).

notwendig sind, und da® sie andererseits
GroRen widerspiegeln, die seit jeher fur die
Beschreibung des Ammonitengehduses ge-
nutzt werden. So beschrieb BUCKMANN (1889-
92) die Ammoniten anhand von Parametern
wie der "inclusion” und der Grole des Um-
bilikus, die angeben, wie evolut/involut ein
Gehause ist, des "spiral angle”, mit dem das
Wachstum der Spirale ausgedriickt wird, und
mit der "whorl breath”, mit dem der Miin-
dungsquerschnitt beschrieben wird. Die In-
klusion und GroRe des Umbilikus werden



nach RAUP (1967) durch D ausgedriickt (vgl.
Abb. 3), der “spiral angle” durch die Win-
dungsexpansionsrate W und die Breite der
windung durch S. In der vorliegenden Arbeit
wird hauptséchlich die Windungsexpansions-
rate als beschreibende GréRRe genutzt.

3. Material

Die bearbeiteten pathologischen Exemplare
stammen aus verschiedenen Kollektionen die
in der Sammlung H. KEUPP numeriert (PA-
Nummern) aufbewahrt sind. Die meisten Fun-
de stammen aus langjahrigen Aufsammiun-
gen verschiedener Sammler bzw. aus Ver-
kaufskollektionen. Sie sind weitestgehend un-
horizontiert aufgesammelt. Eine stratigraphi-
sche Eingrenzung 14t sich abgesehen vom
Aussagewert der Ammoniten selbst, anhand
der Fundpunkte trotzdem recht gut realisieren.

3. 1. Ammoniten des Toarcium

Alle untersuchten liassischen Exemplare
stammen aus dem Untertoarcium. Insgesamt
lagen der Untersuchung 737 pathologische
Exemplare bei funf bearbeiteten Gattungen
vor (vgl. Tab 1).

Gattung Exemplare
Catacoeloceras 66
Dactylioceras 459
Hildoceras 73
Harpoceras 85
Pseudolioceras 54

Tab. 1: Anzahl der bearbeiteten Ammoniten des
Toarcium.

Catacoeloceraten sind mafig grofle, longi-
dome, cadicone Formen, die deutlich be-
rippt sind (HENGSBACH 1985). Auf den
schmalen Flanken liegen starke Haupt-
rippen, auf der breiten Externseite feine
Sekundarrippen. Der Rippenspaltpunkt der
Catacoeloceraten korrespondiert mit der
Kante zwischen Flanke und Venter.

Dactylioceraten sind longidome, serpenti-
cone Formen (HOWARTH 1973). Auch
Dactylioceraten sind deutlich berippt. Bei
etwa 60-70 % der Windungshohe liegt ein
Rippenspaltpunkt, an dem sich die breiten
Hauptrippen der Flanke in feinere Sekun-
dérrippen aufspalten. Die Sekundarrippen
Ziehen (ber den Venter hinweg.
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Hildoceras ist eine magRig evolute Form mit
subquadratischem  Mindungsquerschnitt
(RIEGRAF et al. 1983). Die mesodome Gat-
tung ist leicht berippt und besitzt einen Kiel.
Die Berippung der Hildoceraten zieht bo-
genformig von der mittleren Flanke bis zum
Kiel. Auf der Flanke wird die Berippung
schwicher oder setzt ganz aus. Dadurch
entsteht eine Flankenfurche, die mit einem
Mindungsvorsprung korrespondiert.

Harpoceras ist maRig involut und besitzt eine
hohere Windungsexpansionsrate als Cata-
coeloceraten, Dactylioceraten und Hildo-
ceraten (RIEGRAF et al. 1983, HOWARTH
1992). Die hochmindig mesodome Gat-
tung ist schwach sichelférmig berippt und
besitzt einen Kiel.

Pseudolioceras ist hochmindiger und invo-
luter als Harpoceras (RIEGRAF et al. 1983,
HOWARTH 1992). Die Windungsexpan-
sionsrate von Pseudolioceras ist die grofite
der untersuchten liassischen Formen. Die
mesodome Gattung ist fein berippt oder
glatt und besitzt einen Kiel. Die feinen Rip-
pen laufen sichelférmig Gber die Flanke bis
zum Kiel.

Die Faunenzusammensetzung in den vier
Fundorten unterscheidet sich zum Teil deut-
lich. Daher sollen die Fundorte jeweils naher
beschrieben werden. Der frankische Jura wird
mit Exemplaren aus Altdorf und Schlaifhausen
reprasentiert. Aus dem Toarcium der York-
shire Kuste kommen Exemplare der Gegend
um Whitby. Eine Population aus den Causses
reprasentiert die Fauna des sudfranzdsischen
Toarcium. Eine Ubersicht (iber die GréRe der
entsprechenden Populationen gibt Tabelle 2.

Je nach Fundort variiert der stratigraphische
Intervall der Absammlungen:

Die Ammoniten des Fundortes Altdorf (Mit-
telfranken) stammen aus Tagesaufschlissen
im Stadtgebiet, in denen Bereiche der Laib-
stein-Bank Il zugénglich wurden. Die Laib-
stein-Bank |l ist eine Kalkknollenlage im mitt-
leren Posidonienschiefer (falcifer-Zone). Der
Posidonienschiefer der Gegend von Altdorf ist
bis in die jungste Zeit immer wieder naher
untersucht worden (KRUMBECK 1943, 1944,
KoLB 1964, ARP 1989, URLICHS 1993). Die Ar-
beiten zeigen, dall die geringméachtige Posi-
donienschiefer-Fazies Nordbayerns regional
stark gegliedert ist. Es treten engraumig ver-
zahnt submarine Schwelien und Depressio-
nen auf, die fur die Unterschiede in der Méach-
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Fundort stratigraphischer Intervall Anzahl path. Exemplare
Altdorf (S-Deutschland) falcifer Zone 174
Schlaifhausen (S-Deutschland) basale bifrons Zone 259
SW Aveyron (S-Frankreich) bifrons Zone 241
Whitby (England) tenuicostatum- bifrons Zone 63

Tab. 2: Herkunft und Anzahl der pathologischen Exemplare des Toarciums.

tigkeit und Lithologie verantwortlich sind (vgl.
Abb. 4). Zwischen grauen Kalkmergeln und
bituminésen Schiefern sind einzelne Kalk-
knollenhorizonte und Kalkbinke eingeschal-
tet. Auch der Faunengehalt variiert geogra-
phisch. Fir die Laibstein-Bank Il gab ARP
(1989) u.a. Harpoceras elegans, Hildoceras
(Hildaites) serpentinum, Dactylioceras, Nodi-
coeloceras an. Neben den Ammoniten treten
in der Laibstain-Bank Il Inoceramus, Palaeo-
nucula und Goniomya rhombifera auf.

Nach ROHL (1998) deutet die endobentho-
nisch lebende Palaeonucula auf eine gute O,-
Verfiigbarkeit am Meeresgrund. Die Durch-
luftung des Meeresgrundes dirfte daher zu-
mindest fur diesen Teil des Profils recht gut
gewesen sein. Holzreste in den Knollen der
Laibstein-Bank deuten auf die Nahe zum
Festland der B6hmischen Masse / Vindelizi-
schen Halbinsel.

Die Exemplare vom Fundort Schlaifhausen
(Oberfranken) stammen aus dem Horizont der
Dactylioceras-Bank. Die Dactylioceras-Bank
(= Communeplatte, = Monotisplatte/ -bank,
BIRZER 1936) ist eine wenige Dezimeter
machtige Kalkbank im hdéheren Posidonien-
schiefer (Lias ¢, basale bifrons-Zone) die
durch ihre ausgesprochene Fossilhdufigkeit
auffalit. Sudlich der Ortschaft Schlaifhausen
streicht sie auf einem Acker aus. Dort wurden
die Schlaifhausener Ammoniten als Acker-
lesefunde aufgesammelt. Durch die ober-
flaichennahe Lage der Bank konnte eine
aulerst schonende Humins&aure-Praparation
wirksam werden, welche die Oberflachen-
merkmale der Ammoniten exzellent erkennen
lalkt (vg!. SucHOPAR 1995). Die Ammoniten-
schalen der Dactylioceras-Bank sind grob-
spatig rekristallisiert und mit feinoolithisch /
sparitischem Kalk verfilit. Die Ammoniten der
Dactylioceras-Bank sind unverdriickt erhalten.
Die Schlaifhausener Ammoniten-Population
wurde bereits von KEUPP (1997b) eingehend
bearbeitet. Aus dem Gebiet von Schlaifhau-
sen liegen keine Profilbeschreibungen vor.
KoLB (1964) stelite jedoch die Faziesent-

wicklung der Monotis | Dactylioceras-Bank im
Raum Altdorf dar.

Die Dactylioceras-Bank, fluhrt auf Schwellen-
gebieten eine extrem reiche Ammonitenfauna
mit Uberwiegend Dactylioceras athleticum
sowie seltener Dactylioceras commune, Hildo-
ceras bifrons, Frechiella subcarinata und
Pseudolioceras lytense - (KoLB 1964). Auf-
grund der véllig unterschiedlichen Fauna wird
im Bereich submariner Depressionen der Na-
me Monotisbank gefiihrt. Die Monotisbank
enthélt fat ausschliefllich die Muschel Me-
leagrinella. Meleagrinella belegt nach ROHL
1998 eine eingeschrankte O,-Verflugbarkeit.

Neben diesen Haupt-Faunenelementen treten
gelegentlich Belemniten und Caenoceraten in
der Dactylioceras- | Monotisbank auf. Dieses
Fundgebiet mit seinem Massenvorkommen an
Dactylioceras reprasentiert folglich  die
Schwellenfazies der Region.

Vom Untertoarcium-Meer Sidwestdeutsch-
lands bestand eine "ungestorte” Verbindung
einerseits zum Gebiet der heutigen Nordsee
bis nach England, andererseits "zur Tethys
tber die Schweiz nach Sudfrankreich” (RIE-
GRAF et al. 1984). DEAN et al. (1961) konnten
fur ganz Europa, ausgenommen die Alpen
und Pyrenden, eine "Nord-Westeuropéische
Provinz” postulieren, in der eine einheitliche
stratigraphische Gliederung, basierend auf
Ammoniten mdéglich ist. Auch die sitdfranzosi-
schen Toarcium-Faunen der Causses geho-
ren nach DEAN et al. (1961) in diese Nord-
Westeuropdische Provinz. GUEX (1972) kon-
statierte jedoch eine enge Verzahnung ("meé-
lange intime") von Tethys-Faunen mit den
typischen NW-Europédischen Faunen in der
Causses. Fir diese Arbeit liegt eine Ammoni-
tenpopulation aus Aufsammlungen aus dem
Bereich der Ortslage Tournadous (SW Avey-
ron) und naherer Umgebung vor.
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Abb. 4: N-S Traverse des Lias £ zwischen Altdorf und Neumarkt / Franken (leicht verandert nach ARP 1989).

Entfernung zwischen Profil 1 und 11 ca. 10 km.

Die bifrons-Zone der sudlichen Causses stellt
sich als eine monotone Tonmergel-Abfolge
dar. Im Liegenden wird sie durch die Teils bi-
tuminésen, pelitischen "schists carton’, im
Hangenden durch die Kalkmergel der varia-
bilis-Zone begrenzt. Vom Liegenden zum
Hangenden werden die Schichten toniger. Im
héheren Teil der Abfolge werden die Mergel
der bifrons-Zone durch eine Vielzahl von
Tonfugen (joints”) unterteilt die lateral in
geringméchtige Kalklinsen Ubergehen kénnen
GUEX (1972).

Diese Kalkbankchen, die von GUEX (1972) als
Kondensationshorizonte erkannt wurden, ent-
halten Anreicherungen verschiedener Lamelli-
branchiaten, von Belemnitenrostren und En-
Crinus-Stilgliedern. Die lateralen Faziesdnde-
fungen in der Region sind bis auf diese Er-
Scheinungen sehr gering (vgl. Abb. 5).

Neben der Fauna in den Kondensationshori-
Zonten ist eine reiche pyritisierte Fauna er-

haiten deren Hauptfaunenelement Ammoniten
sind. Es treten vor allem Hildoceras div. sp.,
Coeloceraten, Pseudolioceras div. sp. und
Phymatoceras div. sp. auf (GUEX 1972,
GABILLY et al. 1971), Dactylioceraten fehlen
fast vollig. Neben Ammoniten erwédhnte RICH-
TER (1999) fur das Unter-/ Mitteltoarcium der
Causses Belemniten (Dactyloteuthis), Gastro-
poden, diverse Lamellibranchiaten und die
Uberreste eines dekapoden Krebses. Die
Ammoniten der Tournadous-Population sind
als unverdriickte pyritisierte (meist sekundar
limonitisierte) Steinkerne erhalten. Aufgrund
der Erhaitungsbedingungen liegt von den
meisten Exemplaren lediglich das Phragmo-
kon vor, Schalenreste sind generell nicht
mehr vorhanden.
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Die Ammoniten der Yorkshire Kiste stammen
aus unhorizontierten Aufsammliungen rund um
Whitby (England). Nach der Zusammen-
setzung der Funde (hauptsachlich, Dactylio-
ceras commune, Dactylioceras tenuicostatum,
Dactylioceras athleticum und vereinzelt Hildo-
ceras bifrons, Harpoceras exaratum und
Pseudolioceras lythense) stammen die Exem-
plare aus dem Intervall tenuicostatum- bis
bifrons - Zone. Nach HOWARTH (1962) werden
diese Zonen an der Yorkshire Kuste durch die
Jet Rock und Alum Shale Serien représen-
tiert. Diese mdachtigen, monotonen, teilweise
bituminésen Kalkmergelprofile werden durch
sideritisch-pyritische Kalkknollenhorizonte ge-
gliedert. Die Ammoniten sind meist in diesen

b(ga] h D)
c@ iE

Abb. 5: NW-SE Traverse der bifrons-Zone
(Horizonte 1-XVIll) der Causses (nach GUEX
1972). Die Entfernung vom Profil St. P. de
Fonts zum Profil Le Clapier betragt ca.
20 km.

a) "schists carton’, b) Septarien, ¢) Kalk-
knollen (korrodiert), d) Kalkmergel-Bank, d)
"joints” (siehe Text), f) graue Tonmergel, g)
blattrige Tonmergel, h) aschfahle Tonmer-
gel, i) Mergel reich an Schalenfragmenten.
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Kalkknollen erhalten. HOWARTH (1962) be-
schrieb aber auch Lagen, die massenhaft
zerbrochene und nicht in Knollen eingebettete
Ammoniten enthalten. Die Ammonitenschalen
der Knollen sind grobspaétig rekristallisiert und
inwandig mit einer feinen Pyritschicht Uber-
zogen. Vereinzelt (besonders im Bereich re-
generierter Schalenverletzungen) kann partiell
die originale Perimutterschicht erhalten ge-
blieben sein. Aufgrund der frihdiagenetischen
Entstehung der Knollen sind alle Exemplare
unverdrickt erhalten.
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Abb. 6: Jet Rock und Alum Shale
Serie der Yorkshire Kiiste (HOWARTH
1961). Entfernung zwischen beiden
Profilen ca. 260 m (20 feet ent-
sprechen ca. 6,1m).
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Ammoniten sind das dominierende Faunen-
element der Jet Rock und Alum Shale Serien.
Neben den Ammoniten kénnen zeitweise Be-
lemniten und Muscheln (bei HOWARTH 1962
als /noceramus bezeichnet, vermutlich Pse-
udomytiloides dubius) héaufig werden. Aber
auch Fische (Gyrosteus mirabilis) und Reptilia
kommen vor. Die lateralen Faziesdnderungen
des Unteren Toarciums an der Yorkshire
Kuste sind nur unerheblich (vgl. Abb. 6).

3.2. Ammoniten des Callovium

Aus dem obersten Callovium liegt eine um-
fangreiche Population aus den langjahrigen
Sammelaktivitaten von A. ILG (Dusseldorf) von
den Kiiffs der Vaches Noires (Villers sur Mer /
Normandie) vor. Die pathologischen Ammo-
niten der Vaches Noires wurden bereits von
KEUPP & ILG (1992, 1994) bearbeitet. Seit die-
sen Veréffentlichungen ist die Kollektion der
Vaches Noires Ammoniten durch zusétzliche
Aufsammlungen auf einen Bestand von tber
530 pathologischen Exemplaren angewach-
sen. Dadurch werden neuere Untersuchungen
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mdglich. Aus der diversen Ammonitenfauna
wurden 4 Gattungen + Perisphinctiden div. sp.
fur die Untersuchung ausgewahit (vgl. Tab.
3).

Gattung Exemplare
Perisphinctiden div. sp. 68
Quenstedtoceras 337
Kosmoceras 65
Hecticoceras 60

Tab. 3: Anzahl der bearbeiteten Ammoniten des
Callovium.

Die Perisphinctiden (im Wesentlichen
Grossouvria, Mirosphinctes) sind in ihren
hier ausschlieBlich vorliegenden Jugend-
windungen breitmindig, cadicone Formen.
Die longidomen Gattungen sind deutlich
berippt und weisen Wachstumsunter-
brechungen in Form von Parabelrippen
auf. Ein Rippenspaltpunkt an der Kante
Venter / Flanke markiert den Beginn feiner
Sekundarrippen, die sich Uber die breite
Externseite hinwegziehen.

Quenstedtoceras ist eine Gattung, die ex-
treme intraspezifische morphologische Va-
riationen aufweist. Die hier bearbeiteten
Exemplare, die zum Formenkreis Q. /am-
berti sensu COLLOMON (1985) zahlen, sind
in ihrer Mehrzahl depressiforme Typen mit
spitzem Venter. Aber auch eher breit-
mindige Formen mit einem runden Min-
dungsquerschnitt kommen vor. Die Wohn-
kammer des maRig weitnabeligen Ammo-
niten ist mit ca. 180° sehr kurz. Quen-
stedtoceras besitzt sichelférmige Spalt-
rippen.

Auch Kosmoceras besitzt eine recht hohe
Windungsexpansionsrate. Die maRig weit-
nabelige, brevidome Gattung besitzt einen
runden bis hochovalen Mundungsquer-
schnitt und ist stark skulpturiert. Auf jeder
Seite des Ammoniten befinden sich zwei
Dornenreihen. Eine auf der Flanke, eine
auf dem seitlichen Venter. Die Wohnkam-
merldnge der Kosmoceraten betragt ca.
260°. Die vorliegenden Exemplare gehéren
Uberwiegend der Untergattung Spinikos-
moceras BUCKMANN an.

Die vorliegenden Hecticoceraten sind in ihrer
Mehrzahl scheibenférmige Ammoniten mit
einem hochovalen Mindungsquerschnitt
und einer hohen Windungsexpansionsrate

der Untergattung Lunuloceras BONARELLI.
Einigen Formen besitzen eine geringere
Windungsexpansionsrate und einen spitz-
bogenférmigen Miindungsquerschnitt und
gehdéren zur Untergattung Putealiceras
BUCKMANN. Die Formen sind nur leicht
skulpturiert und besitzen einen Kiel. Auf
den Flanken befinden sich weitstandige,
flache sichelférmige Spaltrippen, die bei
Putealiceras etwas kraftiger ausgebildet
sind. Die Wohnkammerlange der Hectico-
ceraten betragt ca. 260°.

Alle Ammoniten entstammen nicht streng hori-
zontierten Aufsammlungen aus der obersten
lamberti-Zone (héchstes Callovium). Dieser
stratigraphische Bereich bildet mit aus-
gedehnten Gezeitenflaichen die Basis der
Steilkiiste der Vaches Noires. Er wird durch
mergelige, teils fossilreiche Tone repra-
sentiert: den Marnes de Dives (vgl. Abb. 7).
Die ca. 26-27 m machtigen hangenden Mar-
nes de Villers (mariae-Zone, Oxfordium) sind
im Gegensatz zu den monotonen Marnes de
Dives in den héheren Bereichen durch ein-
zelne Kalkknollenlagen gegliedert.

Einzelne Horizonte mit thallassinoiden Spu-
renfossilien und sporadische Krebsfunde (ery-
mide Formen) belegen endobenthonisches
Leben in den Marnes de Dives. Die Fauna der
Tone ist reich an Brachiopoden, Gastropoden
und Liogryphaeen (KEUPP & ILG 1992),
Echinodermen treten vereinzelt auf. Unter den
Fischresten, die hin und wieder gefunden
werden, sind die Zahne von Hybodus, Aster-
acanthus, Lepidotes, Mesturus sowie Chi-
maérenzahnplatten erwdhnenswert (A. ILG
pers. Mitt.). Neben anderen Mollusken sind
die Ammoniten in den Marne de Dives aufler-
ordentlich haufig. Sie treten in einzelnen Hori-
zonten massenhaft auf. KEUPP & ILG (1992)
gaben die quantitative Zusammensetzung der
Ammonitenfauna, auf Gattungsebene aufge-
schlusselt wieder. Von den 11340 gezahlten
Exemplaren sind beinahe die Halfte Quen-
stedtoceraten (42 %), 26 % sind Hecticoce-
raten, 13 % Kosmoceraten, 13 % Perisphinc-
tiden. Die restlichen 6 % verteilen sich auf
Peltoceraten, Distichoceraten und Aspidoce-
raten. Die Ammoniten liegen zum berwie-
genden Teil in Form von pyritisierten Stein-
kernen vor. Bei dem entsprechenden Fossili-
sationsvorgang (vgl. HUDSON & PALFRAMAN
1969) bleiben hauptsdchlich die Phragmoko-
ne der Ammoniten erhaltungsféhig. Die Folge
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Abb. 7: Die Marne de Dives und Marne de Villers
Formationen der Vaches Noires Kliffs zwischen
Villers sur Mer und Houlgate (Normandie) (leicht
modifiziert nach RIOULT et al. 1991). a) Mergel, b)
tonige Kalke, c) siltige Kalke, d) Kalkknollen, e)
Bioturbation, f) Chondrites, g) Ammoniten-Kon-
Zentration, h) Thalassinoides-Bauten.

ist, daR von den meisten erhaltenen Am-
moniten lediglich die Phragmokone vorliegen
(KEUPP & ILG 1992). Einzelne groRwiichsige,
makrokonche Gehause sind in Form von
Phosphorit-Steinkernen erhalten. Da es zur
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Bildung von Phosphoritknollen bestimmter Ab-
lagerungsbedingungen bedurfte, die sicher
nur zu bestimmten Zeiten vorherrschten wird
eine solche Erhaltungsform die Ausnahme
dargestellt haben. Makrokonche Formen sind
folglich im vorliegenden Material deutlich un-
terreprasentiert.

3.3. Ammoniten des oberen Oxfordium

Eine Anzahl von 283 pathologischen Ammo-
niten stammt von Sakaraha nordwestlich der
Stadt Tulear (Madagaskar). Da das Material
aus kommerziellen Bestdnden stammt, sind
Fundort und Stratigraphie nicht mehr exakt
nachvoliziehbar. Die Ammoniten sind strati-
graphisch in das obere Oxfordium einzu-
ordnen, einen Bereich den COLLIGNON (1959)
in Anlehnung an das europdische Pendant
Rauracien nannte und das der européischen
planula | bimammatum-Zone entspricht (COM-
BEMOREL 1988). Sakaraha liegt am Sudost-
rand des Beckens von Morondava (BESAIRIE &
COLLIGNON 1972). Das Becken enthélt eine
machtige mesozoische Schichtenabfolge. Ei-
ne moderne biostratigraphisch-sedimentologi-
sche Arbeit Ober das Oxfordium von Mada-
gaskar existiert bisher nicht. Anhand der Ar-
beiten von COLLIGNON (1949) und BASSE &
PERRODON (1951) werden jedoch punktuelle
Einblicke in das sudostmadagassischen Ox-
fordium méglich. Die Autoren arbeiteten in
einem Gebiet nahe Ankazoabo, das ca. 100
km nérdlich von Sakaraha liegt. Das obere
Oxfordium wird dort von eisenhaltigen oolithi-
schen Serien gebildet. Ein hoher Gehalt an
siliziklastischem Detritus in den grobkérnigen
Sedimenten und eingeschaltete Bodenhori-
zonte verweisen auf ein flachmarines, kisten-
nahes Ablagerungsmilieu. BASSE & PERRO-
DON (1951) entwarfen fir das Oxfordium das
paldogeographisches Bild von einem schma-
len, Nord-Sud gerichteten Seeweg zwischen
Afrika und dem lemurischen Festland, an
deren Westkiste sich die madagassischen
Sedimente ablagerten.

Gattung Exemplare
Kranaosphinctes (P.) rabei 77
Kranaosphinctes (P.)
subevolutus /

Divisiosphinctes besairiei 132
Lithacoceras 74

Tab. 4: Anzahl der bearbeiteten Ammoniten des
Oxfordiums.
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Abb. 8: Perisphinctiden des madagassischen Rauracien (Nachzeichnungen nach COLLIGNON 1959):
a) Kranaosphinctes (Pachyplanulites) rabei COLLIGNON, b) Kranaosphinctes (Pachyplanulites) subevolutus
WAAGEN, c¢) Divisiosphinctes besairiei COLLIGNON, d) Lithacoceras torquatiforme SPATH (1/2 nat. GroRe).

Die Ammonitenfauna des Rauracien besteht
zum Uberwiegenden Teil aus Perisphinctiden
(Kranaosphinctes, Lithacoceras, Dichotomo-,
Proso-, und Divisiosphinctes), Aspidoceraten,
Taramelliceraten und seltener Phylloceraten
und Lytoceraten (COLLIGNON 1959). Von den
pathologischen Ammoniten wurden aus-
schlielich Perisphinctiden in die Unter-
suchung einbezogen. Die Exemplare konnten
in vier Gruppen eingeordnet werden (vgl.
Tab. 4)

Kranaosphinctes (Pachyplanulites) rabei
(Abb. 8a) ist ein cadiconer, extrem breit-
mundiger Perisphinctide mit geringer Win-
dungsexpansionsrate, der im vorliegendem
Material vergleichsweise kleinwlchsig ist.
Die kréftigen proradiaten Rippen spalten
sich an der deutlichen Kante Flan-
ke / Venter in feinere Sekundérrippen. Wie
bei allen Perisphinctiden treten in regel-
maRigen Abstanden Parabelrippen auf.

Kranaosphinctes (Pachyplanulites) sub-
evolutus (Abb. 8b) unterscheidet sich von
K. rabei durch einen weniger breitovalen
Mindungsquerschnitt. Die Windungsex-

pansionsrate und die Berippung sind bei
beiden Formen sehr &hnlich. Die Berip-
pung von K. subevolutus ist regelmaBiger
und engsténdiger als die von K. rabei.

Divisiosphinctes besairiei (Abb. 8c) ist ein
serpenticoner Ammonit mit ovalem Main-
dungsquerschnitt und kréftiger schwach
proradiater Berippung. Der Rippenspalt-
punkt liegt etwa bei 72 % der Windungs-
héhe. Die Windungesxpansionsrate ist ge-
genuber Kranaosphinctes leicht erhéht.

Lithacoceras (Abb. 8d) besitzt die héchste
Windungsexpansionsrate der untersuchten
madagassischen Perisphinctiden. COLLIG-
NON (1959) gab zwei Arten, L. forquati-
forme und L. mombassum an, die hier nicht
nadher unterschieden wurden. Beide For-
men sind relativ engsténdig berippt. Der
Rippenspaltpunkt liegt mit ca. 61 % der
Windungshéhe vergleichsweise weit auf
der Flanke.

Die Ammoniten sind durchweg sehr gut
erhalten. lhre Schale liegt im aragonitischen
Originalzustand vor, teilweise sind im An-
schnitt Reste der organischen Siphonalréhre



sichtbar. Die Exemplare sind nicht verdriickt.
Bei der Prdparation wurden vielen Exempla-
ren die Wohnkammern abgeségt, so dall es
nicht méglich war, die Wohnkammerlénge der
ursprunglich vollstandig erhaltenen Exemplare
zu bestimmen. Die Schalen sind mit einem
eisenhaltigen sparitisch mineralisierten Oolith
verfullt oder teilweise mit grobspatigem Kalzit
ausgekleidet. Ein weiteres wichtiges Element
der Makrofauna bilden die Belemniten. Com-
BEMOREL (1988) beschrieb eine diverse, ende-
mische Belemnitenfauna des jurassischen
Madagaskar.

Uber die reiche Fauna der dekapoden Krebse
Madagaskars schrieb SECRETAN (1964) und
nannte auch Funde aus dem Callovium-Kim-
meridgium. Erwdhnt wurden insbesondere
einige Erymaidae und Erymastacus (der
Region Haut-Sikily) sowie Coleia (von Ant-
salova).

4. Klassifizierung pathologischer Am-
moniten

4.1. Klassiﬁkationsmodelle: Historischer
Uberblick

An dieser Stelle sollen kurz die wichtigsten
Ordnungsanséatze fur pathologischer Phéno-
mene an Ammoniten dargestelit und diskutiert
werden, um die im Folgenden verwendete
Klassifikation zu begriinden.

Mit dem Beginn der modernen Paldontologie
standen zunachst einmal taxonomisch-phylo-
genetische Probleme im Mittelpunkt der For-
schung. Alle Arbeiten, die sich mit der Taxo-
nomie der Ammoniten beschiftigten, hatten
sich aus diesem Grund mit den Grenzfallen,
mit den Ubergangsformen und mit anderen,
weit von der Norm des jeweiligen Taxon
abweichenden Formen auseinanderzusetzen.
Pathologische Formen wurden daher immer
wieder, ob nun als eigene Taxa oder als
Kuﬁositét, in den entsprechenden grundséatz-
lichen systematisch-taxonomischen Arbeiten
beschrieben. Es ist daher auch nicht verwun-
derlich, dal die erste zusammenfassenden
"Arbeit "Ueber kranke Ammonitenformen” von
ENGEL (1894) eben dieses Thema besonders
Intensiv aufgreift. Engel klassifizierte die kran-
ken Formen in vier Gruppen:

"1. - Ammonitenkruppel ab ovo [...];
2. - Bastard-, oder senile Formen [...];
3. - wirklich kranke Ammoniten [...];

4. - verletzte Ammoniten [...]". (ENGEL
1894: 332)
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Diese erste Zusammenfassung von, als "ab-
normal” aufgefaBten Ammoniten, spiegelt den
Fokus auf die damals zentrale Problematik in
der Paldontologie wieder, den Blick auf die
Systematik. Alle Formen, die nicht in das gel-
tende (morphologische) Artkonzept pafRten,
fielen unter die Kategorie "krank”. Der Wert
der Arbeit liegt aus der heutigen Sicht vor
allem darin, dal hier zum ersten Mal eine
Bestandsaufnahme der damals als "abnormal”
aufgefaldten Ammoniten verfalt wurde. Zahi-
lose Arbeiten ergadnzten in der folgenden
ersten Halfte des 20. Jahrhunderts die Enzy-
klopédie der Pathologie der Ammoniten. Mit
einem neu erwachsendem theoretischen Ver-
sténdnis der Systematik in der Paldontologie
(Chronospezieskonzept, SYLVESTER-BRADLAY
1951, Biospezieskonzept, MAYR 1963) in der
Mitte des 20sten Jahrhunderts konnten die
"wirklich kranken Ammoniten”, und die "ver-
letzten Ammoniten” immer deutlicher als Pha-
notypen bestimmter Arten erkannt werden.
Dies war die Voraussetzung dafur, patholo-
gische Formen jenseits der taxonomisch-sy-
stematischen Normen beschreiben zu kén-
nen. HOLDER formulierte 1956 in seinem Auf-
satz "Uber Anomalien an jurassischen Ammo-
niten’ diese Loslésung vom taxonomischen
Kontext. Er benannte "charakteristische, bei
verschiedenen Ammonitengattungen &hnlich
auftretende Stérungen” explizit als forma
aegra. Die Namen fur einige dieser Krank-
heitsbilder ubernahm er teilweise von den
uberkommenen taxonomischen Bezeichnun-
gen friherer Beschreibungen (Ammonites
calcar v. ZIETEN 1831-1833 wird so z.B. zur
forma [aegra] calcar). Eine andere, in ihrer
Form weniger breit anwendbare Klassifikation
unternahm GUEX (1967). GUEX betrachtete
ausschlieBllich die (regenerierten) Verletzun-
gen und deren Konsequenzen an Ammoniten.
Er unterschied dabei in vier Gruppen von
Verletzungstypen und Resorptionsweisen:

1. Verletzungen, die keine nachhaltige Re-
aktion bedingen.

2. Verletzungen, die Veranderungen des
Epithels und Verlust des Skulpturpo-
tentials nach sich ziehen.

3. \Verletzungen hinter der Muindung und
Verletzungen die zu Deformationen der
Réhre fuhren.

4. Verletzungen, die nicht nur das Epithel
verletzt, sondern auch das Gleichge-
wichtszentrum gestort haben.

Damit unternimmt GUEX eine Einteilung, d!e

im Gegensatz zur HOLDER'schen nicht rein
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ity ist - er klassifiziert nach den Folgen
g::k'lcgti.lmas. GUEX entwirft diese (wenn auch
nicht konsequent durchgehaltene) sehr prak-
- tikable Klassifizierung in Hinblick auf eine fun-
ktionsmorphologische Interpretation. Auch
wenn GUEX ausschliellich traumatische Faélle
beschrieb, so kénnen parasitischer Befall oder
Krankheiten, die sich im Laufe der Ontogenie
entwickeln, zu exakt denselben Konsequen-
zen fihren. Kurz zusammengefasst sind die
Folgen einer Krankheit / Verletzung:

(a) Neuablagerung / Ankittung von Schalen-
material unter bereits bestehende Schale,

(b) Anomales Wachstum der Apertur,

(c) Stérung der Lage des Gleichgewichts-
zentrums,

(d) Stérung im Bau des Phragmokons.

Eine gute Klassifikation solite immer zwei
Grundsétzen folgen: Sie solite einem einheit-
lichen (stringenten) Prinzip folgen und durch
nachvoliziehbare Diagnosen die Einordnung
der Einheiten ermdglichen. Wenn unter-
schiedliche Ursachen (Parasitismus, Umwelt-
einflusse, Verletzungen u.4.), die im einzelnen
nicht immer nachvollziehbar bleiben, gleiche
Auswirkungen bedingen, dann ist es gerade in
Hinblick auf eine funktionsmorphologische
Interpretation sinnvoll, nach den Auswirkun-
gen zu klassifizieren, wie GUEX dies tat. Die
rein deskriptiven forma aegra sensu HOLDER
(1956) sind problemlos in eine Gruppierung
nach den Verletzungs- / Krankheitsfolgen ein-
zugliedern. Es wird damit auch méglich, die
einzelnen Symptome wie z.B. fehlender Kiel
und "Rippenscheitel” in Gruppen zusammen-
zufassen, die ein Gesamtbild der Erkrankung
liefern. Dies erscheint sinnvoll, da die einzel-
nen forma aegra oftmals miteinander kombi-
niert vorkommen und zudem in einem urséch-
lichem Zusammenhang miteinander stehen.
KEuPP (1985a, b) hatte daher vorgeschiagen
einzelne forma-Bezeichnungen mit einem Bin-
destrich zusammenzufassen (z.B. forma
verticata-undaticarinata). Im medizinischen
Jargon werden die einzelnen "Symptome”
(wie z.B. deutlich hervorstehende Augen und
besondere Korpergréfie) zu einem "Syndrom”
zusammengefasst (hier. dem Basedow'schen
Syndrom) um damit einen Sinnzusammen-
hang herzustellen (hier: Schilddrisen-Fehi-
funktion). LANDMAN & WAAGE (1986) griffen
die medizinische Bezeichnung "Syndrom” auf,
als sie an Scaphiten der Fox Hill Formation
Sud Dakotas ein ahnliches Zusammenspiel
verschiedener pathologischer Phanomene
beobachteten wie zuvor MORTON (1983) an

schottischen Graphoceratiden. "Morton’s syn-
drome” nannten die Autoren pathologische
Scaphiten die eine abweichende Symmetrie-
ebene und auch verzerrte Skulpturelemente
aufweisen.

Wie HENGSBACH (1996) bereits ausflhrte,
sind die hier vorgestellten Klassifikationsver-
suche sehr unterschiedlich akzeptiert. Im
anglo-amerikanischen Sprachraum ist keine
einheitliche Klassifizierung verbreitet. in Euro-
pa und speziell im deutschsprachigem Raum
sind die forma-Bezeichnungen HOLDER'’S breit
angenommen und auf inzwischen (ber 30
forma aegra-Typen erweitert worden. Parallel
dazu wird der von GUEX (1967) stammende
Ausdruck "compensation ornamentale” fur
Formen mit Skulpturverlust / -verschiebung
verwandt (vgl. KEUPP 1977).

Die Bezeichnungen der formae aegra sensu
HOLDER sind besonders hilfreich fir die Be-
schreibung pathologischer Phanomene, da
sie am ehesten mit dem medizinischen
"Symptom” zu vergleichen sind. - Weist ein
Ammonit beispielsweise die forma juxta-
carinata HOLDER 1956 auf, so wird damit
ausgesagt, dafl hier eine Verschiebung des
Kiels vorliegt. Mit der Bezeichnung "com-
pensation ornamentale” wird lediglich ausge-
sagt, dal} Skulpturmerkmale verschoben wer-
den. Mit der Bezeichnung "Mortons syndro-
me" wird ausgesagt, dal Skulpturverschie-
bung eines der Merkmale des pathologischen
Ammoniten ist.

Die Genauigkeit, die mit der Klassifizierung
Hélders méglich ware, wird geschmaélert durch
das Fehlen von einheitichen Bedingungen,
die einer Neueinfuhrung einer forma aegra
vorangestelit wdéren. Die einzige Voraus-
setzung ist: Das Phanomen muf} als patho-
logisch erkannt sein. Die fehlenden Bedingun-
gen haben zu Uberschneidungen / Doppel-
bezeichnungen und unnutzen forma aegra
Bezeichnungen gefihrt. Eine forma mordata
(die zum Tode des betroffenen Ammoniten
fahrt) wie sie HENGSBACH (1996) vorschiug,
wirde selbst diesen Rahmen Uberschreiten.
Die HOLDER'sche Klassifikation wirde mit die-
ser Beliebigkeit zu einem nutzlosem Sammel-
surium verkommen. Es wird vorgeschlagen,
die Ursachen des Phanomens (z.B. Billver-
letzung wie bei forma seccata HOLDER 1956)
nicht als konstituierendes Merkmal einer for-
ma aegra heranzuziehen. Eine forma aegra
solite ein diagnostisch erfaRbares Merkmal im
Sinne eines Symptoms bezeichnen. Eine for-
ma aegra sollte nicht zwei vollig verschiedene
Phanomene einschlieen, wie z. B. forma



inflata, und forma cacoptycha (vgl. dazu Kap.
4 2.1. &Kap. 4. 2.2). Pgthologien, die meh-
rere forma aegra aufweisen, die in einem
offensichtiichen Sinnzusammenhang stehen,
soliten mit dem Begriff "Syndrom” belegt
werden.

Eine Abgrenzung des einen Phanomens vom
anderen ist nicht immer problemlos méglich.
Eine Diskussion einzeiner, fir diese Arbeit
relevanter forma aegra ist daher notwendig
und soll im folgenden Absatz erfolgen. Da
Stérungen im Bau des Phragmokons (haufige
Pathologien sind Verzerrung der Suturlinie
und Septendrangung, HENGSBACH 1979,
1996, LEHMANN 1974, 1975) als Verletzungs-
folgen nicht beobachtet wurden, werden diese
hier nicht ndher beschrieben.

4. 2. Symptome und Syndrome

4. 2. 1. Neuablagerung/ Ankittung von
Schale unter bereits bestehende
Schale

Die forma substructa HOLDER 1973 be-
zeichnet den typischen Ausheilmechanismus
einfacher Schalenverletzungen. Der Aus-
heilmechanismus kann bei Ammoniten genau-
so wie bei Gastropoden und Nautilus eintre-
ten. Am rezenten Nautilus zeigte KEUPP
(1998) beispielhaft auf, welche Art und Weise
die Regeneration verlorengegangener Scha-
lenbereiche erfolgt (Abb. 9). Nautilus und
analog die Ammoniten kitten zunédchst direkt
an die Bruchkante der verletzten Schale eine
neue Schicht Periostrakum an. Dazu muf} der
schalenbildende Mantelrand an die Kante der
Verletzung zurlickgezogen werden und diese
von unten umfassen. Die regenerierende, kal-
kige Schale wird sukzessive und bei unter-
schiedlichen Formen in unterschiedlichem
MalRe keilférmig unter die unverletzte Schale
und das neugebildete Periostrakum ange-
setzt. Sind die Neuablagerungen dinn, ist die
Bruchkante auch auf dem Steinkern deutlich
sichtbar. Dadurch wird die neu angelegte
Schale nur schwach als negatives Relief er-
kennbar. Wenn die alte Bruchkante stark un-
terfangen wird, kann die eigentliche Bruch-
kante in der Steinkern-Erhaltung vollig ver-
schleiert und eine Einschnurung vorgetauscht
werden. (Taf. Abb. d) Die Ablagerungen kén-
nen recht weit hinter die eigentliche Ver-
letzung zuriickreichen und bei Steinkern-Er-
haltung eine Skulpturschwachung (Kakopty-
chie) vortauschen. Diese Skulpturschwéchung
wird erzeugt, indem die neu abgelagerte
Schale Skulpturelemente ausfiillt oder ab-
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deckelt (Taf. Abb. d, f, q). Oftmals ist in der
Steinkern-Erhaltung die auslésende Ver-
letzung aus diesem Grund nicht mehr erkenn-
bar. Die neugebildete, unterfangende Schale
scheint besonders reich an organischer Sub-
stanz gewesen zu sein, denn oftmals sind im
Bereich von regenerierten Verletzungen ein-
zelne Schalenregionen original aragonitisch
enthalten. Organische Membranen kénnen
die einzelnen Aragonitkristallite der Ammoni-
tenschale in einer Art Container in einem
leicht saurem, reduzierendem Mikromilieu er-
halten (KENNEDY & HALL 1967, BIRKELUND
1980). Auf dieses Phdnomen wiesen bereits
BAYER (1970), REIN (1989) und KeupPp (1995)
hin.
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Abb. 9: Mit regenerierender Schale unterfangene
Verletzung bei Nautilus (Nachgezeichnet nach
Keurp 1998). Pfeil in Wachstumsrichtung = 1 cm,
Dreieck markiert Verletzungskante.

Bei berippten Ammoniten kann es im Zuge
der Regeneration der Schalenverletzung zu
Abweichungen in der Berippungsabfolge kom-
men. Der Mantelrand schiebt sich ent-
sprechend der Bruchkante zuriick und legt
neue, skulpturierte Schale an. Dabei kann die
Bruchkante eine Diskontinuitdt zur neuan-
gelegten Berippung bilden oder die wulst-
artige unterfangende Schale eine scheinbares
Rippental auf dem Steinkern erzeugen. In
einigen Fallen kann somit eine (scheinbare)
Rippenspaltung erzeugt werden. HENGSBACH
(1979) benennt dieses Phanomen als forma
syncosta HENGSBACH 1979. Aus Griinden
der Ubersichtlichkeit wird die forma syncosta
in dieser Arbeit unter der forma substructa
subsummiert.

Mit forma seccata bezeichnete HOLDER
(1956) Ammonitengehause, die "wie mit einer
Kinderschere zerschnitten erscheinen” und
teilweise anschlielend verheilten. Einerseits
handelt es sich bei diesem Phidnomen daher
um einen Sonderfall der forma substructa.
Andererseits reprasentiert sie Gehause, die in
Scherben zerbrochen sind (HOLDER 1956
bezieht sich auf Gehausescherben von Am-
moniten, die von ROLL 1935 beschrieben wur-
den). Ein in Scherben zerbrochenes Gehause
ist kein Fossil eines pathologischen, sondern
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eines erfolgreich von einem Ra&uber/Aas-
fresser zerlegten Ammoniten. Es wird daher
hier vorgeschlagen, diese forma Bezeichnung
.in Zukunft nicht zu verwenden (Meines Wis-
sens wurde die Bezeichnung forma seccata
auch nie an anderer Stelle aufgegriffen).

Keurp (1976) fuhrte die forma inflata ein.
Grundlegendes Merkmal dieser forma aegra
ist die krankhafte Volumenvergroerung und
Aufbldhung eines Bereiches der Konothek.
KEUPP (1976) gab zwei grundsatzlich unter-
schiedliche Ausbildungsweisen fur forma
inflata an. Wird eine Schalenverletzung im
hinteren Bereich der Wohnkammer als forma
substructa verheilt, kann die neu ausge-
schiedene, skulpturiose Schale stark auf-
gebldht sein (z.B. KEUPP 1995, Abb. 2, a, b, c,
LEHMANN 1975, diese Arbeit Abb. 35). KEuPP
(1976, 1995) fiuhrte dies auf Parasiten zurlck,
die sich im verletzten Bereich in dem Weich-
kérper ansiedeln konnten und den Mantel
stark anschwellen lie3en.

Abb. 10: Hildoceras cf. bifrons (BRUGIERE), forma
duplicarinata-augata n.f.. Nach einer Verletzung
kam es zur zeitwelligen Kielverdopplung und zu
einer Aufblahung auf der Flanke. x 1,8.

Die zweite Variante wird durch eine priméar
wahrend des Wachstums an der Apertur
angelegte anomale VergréRerung von Skulp-
turelementen erzeugt. Oftmals befindet sich
diese Skulpturanomalie auf dem Venter und
erzeugt dadurch héckerartige Ausbuchtungen
der Schale (vgl. KEupp 1976, Abb. 5b). Bei
einigen Hildoceraten kommt es zu einem ganz
dhnlichem Phanomen nach Verletzungen: Auf
der nicht verletzten Flanke bldht sich die
Flankenfurche zu einem Hécker oder Knoten
auf (Abb. 10). Es wird vorgeschlagen, die
anomale Vergréferung von Skulpturelemen-
ten mit der forma augata n.f. (lat. augere:
vergrolern) zu bezeichnen. In Abgrenzung
zur forma augata wird nun vorgeschlagen,
den Begriff forma inflata lediglich fir Formen
zu verwenden, bei denen nach einer Schalen-

verletzung das aufgebldhte Mantelgewebe mit
regenerierter Schale verheilte.

4. 2. 2. Anomales Wachstum der Apertur
a) Formae ohne Skulpturverlagerung:
HOLDER schrieb 1956:

"Die wohl auffallendste und auch héaufig-
ste dieser genormten Anomalien ist eine
Anomalie, die wir in Anlehnung an EN-
GEL (1894, S. 370: ‘wie mit einem Kam-
me gescheitelt’) Rippenscheitelung nen-
nen kénnen.” (HOLDER 1956: 6)

Nach dem lateinischen vertex fiir Scheitel
benennt HOLDER dieses Phanomen als forma
verticata. Grundlegendes Merkmal der forma
verticata HOLDER 1956 sind rickwirts ge-
knickte Skulpturelemente ldngs einer nabel-
kantenparallel verlaufenden Linie oder Furche
(Taf. Abb. b, e, h, p). Als Ursache fir diesen
Knick in den Skulpturelementen erkannte EN-
GEL einen Defekt /Verletzung des Mundrand-
epithels ("Mantelzerreilung”). Das Mundrand-
epithel ist das Gewebe, welches die Schale
des Ammoniten primar anlegt. Es ist daher
auch verantwortlich fir Form und Skulptur der
Ammonitenschale. Vom Mundrandepithel wird
das Periostrakum ausgeschieden, dessen
Unterflache die Matrix flur die spater angeleg-
ten Aragonitkristalle bildet (CLARK 1976, BAN-
DEL 1981). Die ersten Kristallkeime, die auf
dem Periostrakum wachsen, bilden die
Grundlage fur die duere Prismenschicht der
Ammoniten. Nachtraglich wird die Prismen-
schicht durch die Perimuttschicht und die
innere Prismenschicht verstarkt. Die Aus-
scheidung eines Periostrakum als Matrix far
eine daruntergesetzte Kalkschicht haben alle
schalenbildenden Mollusken gemein. Es ist
daher nicht verwunderlich, daf} sich die
Folgen einer Schadigung des Mundrand-
epithels bei unterschiedlichen Mollusken sehr
ahnlich sehen. ENGEL fiihrte bereits eine
Weinbergschnecke mit der forma verticata an.
Keupp (1992) zeigte, wie sich die Verletzung
des Mundrandepithels auf den weiteren Scha-
lenbau auswirkt. Er vergleicht die Auswirkun-
gen beim rezenten Nautilus mit den Ammoni-
ten und der rezenten Weinbergschnecke
(Helix). Alle diese Organismen waren auf-
grund eines geschéadigten Mundrandepithels
nicht in der Lage, die primadren Schalen-
schichten (Periostrakum und duf3ere Prismen-
schicht) regelméRig aufzubauen (vgl. Abb.
11). Die fehlende primare Anlage der Schale



Abb. 11: Querschnitte durch den Bereich der
Schale der nach einer Mantelrandverletzung abge-
lagert wurde (nachgezeichnet nach Keupp 1992)
bei Nautilus (Vergr. 90 x) (a) und Helix (Vergr. 120
x) (b). Der schraffierte Bereich kennzeichnet bei
Nautilus die deutlich ausgedinnte priméare (pris-
matische) Schalenschicht, unter der eine normal
ausgebildete Perimuttschicht lagert. Der punktierte
Bereich kennzeichnet bei Helix einen unregelmanig
strukturierten Pfropf, unter dem eine normal aus-
gebildete Kreuzlamelle mineralisiert wurde. (siehe
Text).

wurde spdter durch eine untersetzte Perl-
muttschicht, bzw. Kreuzlamelle ausgeglichen.
Helix bildet zuvor einen unregelmaRig struktu-
rierten reparierenden Schalenpfropf.

Wenn es zu breiteren Verletzungen des
Mundrandepithels kommt, kdénnen sich bei
den Ammoniten sogenannte “Spiralrinnen”
(HOLDER 1956: 99) oder "Spiralfurchen” (HOL-
DER 1956. 100) bilden. BAYER (1970) be-
schrieb Spiralfurchen an Sonninien etwas ge-
nauer. Er stellt fest, das die Anwachsstreifen
der Sonninien bis zu einem zentralen Bereich
rickwartsknickend an die skulpturlose Furche
heranreichen. Der zentrale Bereich der
Furche ist lediglich mit einer verstéarkten Co-
nellenschicht ausgefullt. BAYER konnte zei-
gen, daB dieser Bereich erst in hinteren Ab-
schnitten des Mantels mit Schale verschlos-
sen wurde. Spater konnte KEuPP (1992) an
-einem Cadoceras zeigen, da sich im Falle
einer Spiralfurche tatséchlich eine eine Art
Schlitzband gebildet hatte. Das heiflt, eine
Spiralfurche /-rinne unterscheidet sich vom
Rippenscheitel nur graduell in der Breite/
Intensitat der Storung des Mundrandepithels:
Im Fall eines Rippenscheitels kommt es zu ei-
ner punktférmigen Wachstumshemmung des
Mundrandepithels, bei der Spiralfurche ist ein
mehr oder weniger flachenhafter Bereich des
Mundrandepithels nicht mehr in der Lage,
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Schale auszuscheiden. Ist dieser Bereich
seines schalenbildenden Potentials nicht véllig
beraubt, dann wird die gehemmte Schalen-
bildung mit zahireichen Wachstumsunter-
brechungen / -unregelmaRigkeiten angezeigt.
Dies erzeugt eine typische mundrandparallele
Riffelskulptur auf der betroffenen Schalen-
partie die von HOLDER (1973) als 'Riffel-
narbe’, bzw. forma pexa bezeichnet wurde
(Taf. Abb. b, c).

Tritt forma verticata unmittelbar an der Nabel-
kante auf, wird seit HOLDER (1977) der Ter-
minus forma semiverticata (Taf. Abb. k) ver-
wand. Die Nabelkante scheint bei einigen
Taxa fur Parasitenbefall besonders empfind-
lich gewesen zu sein (vgl. KEUPP 1979). Es
treten aus diesem Grunde oftmals eindeutig
nicht von Verletzungen verursachte Anoma-
lien auf, die von KEUPP (1979) als "Nabel-
kantenanomalien” bezeichnet wurden. Die
Nabelkante wurde hier verzégert und einen v-
formigen Schiitz bildend vom Mundsaum-
epithe! ausgeschieden. Diese "Nabelkanten-
anomalie” tritt moéglicherweise auch bei Quen-
stedtoceraten auf (Taf. Abb. s). Zur Abgren-
zung von traumatischen Rippenscheiteln (for-
ma semiverticata) erscheint es angebracht,
eine eigenstandige Bezeichnung fur die Ano-
malie einzufihren. Es sei hier die Bezeich-
nung forma umbilicata n.f. vorgeschlagen.

Die vorlibergehende, lokale Skulpturschwach-
ung wird seit LANGE (1941) als forma caco-
ptycha bezeichnet. HOLDER (1956) diskutierte
bereits die verschiedenen Ursachen fur Kako-
ptychie: Er fuhrte unter anderem &kologische
Verdnderungen oder innere Krankheiten an.
KEUPP (1977) diskutierte eine Vernarbung des
Mantelepithels und einen damit einhergehen-
den Verlust der Funktionsfahigkeit des Epi-
thels als Ursache fur Kakoptychie. Die Fille,
die KEuPP (1977) beschrieb (KeEupp 1977:
Abb. 58, 12, Abb. 59, 24), sind als Extremfalle
von forma verticata anzusehen. Bei diesen
Fallen kommt es zu einer echten Skulptur-
schwachung im Bereich der Verletzung des
Mundrandepithels. Wenn bereits abgelagerte
Schale mit normaler Skulptur von einer
sekundaren Schale unterlagert wird, kommt
es auf dem Steinkern zu einer scheinbaren
Skulpturschwachung. Sie darf konsequenter-
weise nicht zur forma cacoptycha gerechnet
werden.

Als (bergeordneten Begriff fur die forma
verticata schlug HOLDER (1956) die forma
abrupta vor. Unter der forma abrupta fait
HOLDER alle Phanomene zusammen, die
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"langs einer Storungslinie Bruch und Versatz”
zeigen. Dieser zusammenfassende forma
aegra-Typ wurde jedoch spatestens mit der
Einfuhrung von forma substructa hinfallig, da
nun auch die einfachen Schalenverletzungen
(die meistens zu einer Diskontinuitdt in der
Skulpturierung fuhren) in einer Bezeichnung
zusammengefallt waren. Die Bezeichnung
"forma abrupta” taucht in jingeren Arbeiten
zur Pathologie der Ammoniten folglich nicht
mehr auf.

b) Formae mit Skulpturverlagerung:

Die pathologische Skulpturverlagerung wird
seit GUEX (1967) als "compensation ornamen-
tale”, skulpturelle Kompensation, bezeichnet.
Es wird von "Kompensation” gesprochen, weil
die Verschiebung von Skulpturelementen an
der Mindung den Verlust von Skulptur-
potential an einer anderen Stelle der Apertur
voraussetzt bzw. bedingt. Wie bereits bei der
Diskussion der forma verticata besprochen,
kann es insbesondere nach Verletzungen und
Parasitenbefall des Mundungsepithels zum
lokalen Verlust des schalenbildenden Poten-
tials kommen. Es ist ein ammoniten-spe-
zifisches Phdnomen, dall die Bildung der
Skulptur im Mundungsepithel offenbar genau
festgelegt ist. Wenn gréRere Bereiche des
Mindungsepithels geschéadigt werden, dann
versucht das betroffene Tier den gescha-
digten Bereich zu kompensieren, indem es
das angrenzende Epithelgewebe zur gesché-
digten Stelle hin zieht. Dabei kommt es zur
Dehnung des Mantels und zur Verzerrung und
Verlagerung von Skulpturelementen in Rich-
tung zu den geschéadigten Bereichen. Be-
sonders wenn die Verzerrung schon seit dem
Juvenilstadium anhalt (und es scheint so, da
traumatische Ereignisse gerade im Juvenil-
stadium zu dauerhaften Skulpturverzerrungen
fuhren), ist die Ursache der skulpturellen
Kompensation nicht mehr feststellbar. Dies
faohrte in der Vergangenheit zu vielfachen
taxionomischen Konfusionen (vgl. ausfihr-
liche Diskussion in KEUPP 1997a). Ganze Gat-
tungen wurden aufgrund von Exemplaren mit
skulptureller Kompensation begrindet (z.B.
"Monestieria” COSSMANN 1922). Abhéangig von
der Skulptur der betroffenen Taxa und der
Dauerhaftigkeit der skulpturellen Kompen-
sation wahrend der Ontogenese wurden seit
HOLDER (1956) verschiedene forma-Typen
benannt, welche die Phianomene der skulptu-
rellen Kompensation néher bezeichnen:

Insbesondere nach Verletzungen der ex-
ternen Flanke kommt es oftmals zur tem-
pordren Verschiebung des Kieles in Richtung
des verletzten Bereiches. Wenn sich das
Mundrandgewebe an die Bruchkante der
Schalenverletzung anpal’t, kann es unter
Umstédnden deutlich gezerrt werden. Der neu
angelegte Kiel wird dabei zeitweise in diese
Verzerrung mit einbezogen. Ist die Verletzung
ausgeglichen, nimmt auch der Kiel wieder
seine normale Position ein. Heller (1958) be-
zeichnet eine phanotypisch ahnliche, wellen-
féormige Lateralverschiebung des Kiels als for-
ma undaticarinata. Das von HELLER (1958)
abgebildete, quasi als Holotypus der forma
undaticarinata dienende Pleuroceras spina-
tum zeigt jedoch einen wellenformig ver-
laufenden Kiel der ganz eindeutig nicht durch
eine Verletzung zum Pendeln gebracht wurde.
Mit dem Kiel verzerrte sich der gesamte ven-
trale Bereich der Windung. Dadurch kam es
zu einer Stérung der Gleichgewichtslage. In
der vorliegenden Arbeit wurden die trauma-
tisch ausgeldsten kurzzeitigen Kielverlagerun-
gen (vgl. Taf. Abb. o, p, q) aufgrund ihrer ab-
weichenden Ursache nicht der forma undati-
carinata, deren Phanomen sowohl der
skulpturellen Kompensation, als auch den
pendelnden Anomalien zugerechnet werden
muf3, zugewiesen.

Bei Schalenverletzungen an der &uBeren
Flanke die den Kiel unberihrt lassen, aber
grofRe Teile der Flanke beschadigen kann es
dazu kommen, daf} sich das Mundrandgewe-
be seitlich in die verletzte Region hinein unter
den Kiel verschiebt / verzerrt. Dabei kann der
Kiel wahrend der Regeneration seitlich neben
dem bereits angelegten Kiel neu angesetzt
werden. KEUPP (1976) beschrieb eine solche
scheinbare Kielverdoppelung an Pleuroceras
als forma duplicarinata KEuPP 1976 (Abb.
10).

HOLDER (1970) beschrieb "eine chaotisierte
Arietenskulptur’ die dadurch gekennzeichnet
ist, daf} die gesamte Skulptur des betroffenen
Arieten periodisch stark zum linken Umbilikus
hin verzerrt wird. Auffalligstes Merkmal dieses
Phanomens ist, dall der auf die linke Flanke
gezerrte Doppelkiel mehrmals abrupt neu vom
Venter ansetzt, um von neuem auf die Flanke
zu ziehen. Die gesamte Skulptur des Arieten
ist von dieser Anomalie betroffen. Der Ano-
malie liegt kein ersichtliches traumatisches
Ereignis zu Grunde. KEUPP (1977) beschrieb
ganz ahnliche "sdgezahnartige” Kielverschie-
bungen an Amaltheiden und benennt sie mit
forma chaotica. HENGSBACH (1979) fafite



den Begriff "forma chaotica® weiter. Er fuhrt
unter ihm alle Phanomene mit chaotisch
erscheinender Skulptur zusammen. Auf Taf.
1, Fig. 5 seiner Arbeit bildet er zur lllustration
der forma chaotica einen juvenilen Amaltheus
sp. ab. Das abgebildete Exemplar kann je-
doch hinreichend mit der forma verticata-
undaticarinata beschrieben werden. Das fur
Keuprp (1977) wesentliche Merkmal, die mehr-
mals abrupt einsetzende Ruckversetzung von
Skulpturelementen, wird an diesem Exemplar
nicht beobachtet. Im Sinne der Ubersicht-
lichkeit wird vorgeschlagen, den Begriff "for-
ma chaotica’ sensu KEUPP (1977) zu ver-
wenden. Die forma chaotica kann infolge von
Verletzung wie auch durch mutmaBliche
Parasitosis hervorgerufen werden.

4. 2. 3. Storung des Gleichgewichtszen-
trums

Schon ENGEL (1894) diskutierte die anomale
Windungsexzentrizitat bei verschiedenen For-
men. Er fuhrt diese Abweichungen vom bilate-
ralsymmetrischen Windungsverlauf im We-
sentlichen auf diagenetische Verdnderungen
der Ammonitenschale zuriick. HOLDER (1956)
verwies auf eine Erscheinung, "die bei weit-
nabeligen Formen nicht selten ist’ und die er
als Pathologie erkennt. Er benennt diese als
forma aegra excentrica und fihrt dafir
ausschliellich trochospirale Formen als Bei-
spiele auf. Eine erste genauere Beschreibung
von Formen mit pathologischer Windungs-
exzentrizitat lieferte MORTON (1983) von Gra-
phoceraten des Aaleniums von Skye (Schott-
land). Bei den beschriebenen Graphoceraten
tritt die Abweichung von der Windungsebene
in einem Kanon verschiedenster Abweichun-
gen von Skulptur und Mundungsquerschnitt
auf. LANDMAN & WAAGE (1986) beschrieben
dhnliche Phanomene von Scaphiten der Fox
Hill Formation (Siid Dakota) und benennen
sie als "Morton‘s syndrome”. Charakteri-
stisch am Morton’s-Syndrom ist das all-
mahliche Einsetzen der Anomalie ohne er-
sichtliche traumatische Ursache.

Im Zusammenhang mit der forma chaotica-
undaticarinata (vgl. Kap. 4.2.2.) erwéhnte
KEUPP (1977) einen Pleuroceras (KEUPP
1977, Abb. 58, 10) mit einer Abweichung von
der Windungsebene. Er stellte fest: "daf
Zusammen mit der chaotischen Skulptur auch
die gesamte Windung ihre Richtung &ndern
kann". Das abgebildete Exemplar kann prob-
lemlos als Beispiel eines Pleuroceras mit dem
Morton's Syndrom gelten.
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Fur die pendelnde Anlage der gesamten Ko-
nothek fuhrten KEUPP & ILG (1992) zusétzlich
den Begriff "forma undatispirata” ein. Forma
undatispirata beschreibt KeEUPP (1996) an
Paviovien aus dem Oberjura Westsibiriens.
Bei den beschriebenen Exemplaren kommt es
nach Epokie auf dem Venter und ent-
sprechender ausweichender Wachstums-
richtung zum Pendeln der Konothek. Als
mogliche Ursache kommen in seltenen Fallen
aber auch Verletzungen (Taf. Abb.j, m, n)
oder innere Wachstumsstorungen in Frage.
Neben der ungentigend beschriebenen forma
excentrica HOLDER 1956 und ihrem moéglichen
Synonym forma undatispirata KEUPP & ILG
1992 bekommt die Abweichung von der Win-
dungsebene bei HENGSBACH (1996) einen
weiteren Namen. HENGSBACH verwies auf die
bei KEUPP (1977) beschriebenen Beziehun-
gen / Ubergdnge von forma undaticarinata zu
Formen mit anomaler Windungsebene. Mit
der Erweiterung der forma undaticarinata zu
forma undaticarinata-undaticoncha méchte
er diesen Beziehungen gerecht werden. Tat-
séchlich jedoch sind die Ubergange von forma
undaticarinata zu forma undatispirata nicht
flieBend (vgl. Abb. 12). Forma undaticarinata
bezeichnet die Verschiebung des Kiels auf
einer weitgehend normal wachsenden Win-
dung, wahrend forma undatispirata die Ver-
zerrung der gesamten Roéhre aus der pla-
nispiralen Wachstumsrichtung bezeichnet. Als
wesentliches Merkmal der Windungsex-
zentrizitdt mag daher hier die Abweichnung
der Nabelkante von der normalen Wachs-
tumsrichtung gelten. Mit einer neuen Be-
zeichnung mochte HENGSBACH auch eine
forma aegra mit dauernd, bzw. einseitig von
der Windungsebene abweichenden Konothek
(forma undaticarinata-undaticoncha) von einer
pendelnden Konothek (forma undatispirata)
unterscheiden.

N ] N

forma undatispirata forma undaticarnata

Abb. 12: Varianten der forma undaticarinata
(rechts) und forma undatispirata (links) im Quer-
schnitt und in der Aufsicht (schematisch).
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Diese Unterscheidung erweist sich bei ge-
nauerer Betrachtung als unméglich: Jede Ab-
weichung der Windungsebene wird in plani-
spiral aufgeroliten Ammoniten einer bestim-
mten Periode folgend in entgegengesetzter
Richtung ausgeglichen werden missen, um
das Gleichgewichtszentrum auf der Wachs-
tumsebene zu halten (CHECA & JIMENEZ-JI-
MENEZ 1997 beobachteten ein ganz dhnliches
Regenerationsverhalten bei planorbiden Ga-
stropoden). Jede forma undaticarinata-undati-
concha wird nach entsprechendem Wachstum
aus diesem Grund zur forma undatispirata.
Beide formae sind daher als Synonyme auf-
zufassen. Es wird vorgeschlagen, die Be-
zeichnung forma undatispirata als Bezeich-
nung fir eine pathologische Exzentritit der
Windung zu favorisieren.

5. Analyse traumatischer Pathologien
5.1. Verletzungsform

Die Formen der Bruchkanten einfacher Scha-
lenausbriche vom Mundrand kénnen mor-
phologisch klassifiziert werden. Ubergeordnet
werden drei Bruchkantenmuster unterschie-
den:

typus parvus (Abb. 13d, 14b). - Kleine, un-
spezifische Bruchkantenmuster, teilweise
groRe Bereiche des Mundsaums be-
treffend. Mehrere synchrone Verletzungen
sind typisch. Aborale Reichweiten sind
kleiner als 10°.

typus stupidus (Abb. 13a, b, 17, 18): Teilweise
sehr groRe Bruchkantenmuster mit stump-
fen distalen Rand. Von U- férmig bis
stumpf V- férmig in allen Ubergéngen vor-
handen. Der distale Rand kann glatt oder
unregelmalig gezackt sein. Die Ver-
letzungen kénnen <10° bis > 100° hinter
dem Mindungsrand zurlickreichen.

typus acutus (Abb. 13c, 14a, 16). V-formige
Bruchkantenmuster mit spitz zulaufendem
distalen Rand. Die aborale Reichweite ist
selten gréRer als 20°. Die Rénder sind
immer glatt, oftmals leicht gebogen.

Unterhalb dieser Klassifikationsebene lassen
sich die Bruchkantenmuster vom typus stu-
pidus weiter differenzieren. Diese Unterteilung
ist, da sie detaillierter ist, stirker an be-
stimmte Skulpturen oder Formen gebunden.

Um Verwechslungen zu vermeiden werden
diese Verletzungstypen als "Muster’ be-
zeichnet.

c) d)

Abb. 13: Verletzungstypen: a) und b) typus
stupidus, ¢) typus acutus, d) typus parvus (sche-
matisch).

a)

Abb. 14: Verletzungstypen. a) typus acutus
(Dactylioceras sp. PA 3552), b) lypus parvus
(Quenstadtoceras sp. PA 5144), Mafstab: a) ca.
1:1, b)ca. 3.

Muster-h (Abb. 15¢, Taf. Abb. a, b): Diese
Bruchkantenmuster sind stumpf V-férmige,
bis U-férmige Verletzungen. Die hintere
Begrenzung der Bruchkante ist oftmals
zackig und endet niemals im spitzen Win-
kel. Bei Verletzungen der Flanke l&duft der
ventrale Rand der Bruchkante meist paral-
lel zum Kiel / zur ventralen Mittellinie, die
dorsale Begrenzung der Verletzung im
spitzen Winkel zum Muindungsrand. Bei
ventralen Verletzungen laufen beide R&n-
der anfangs im spitzen Winkel aufeinander
zu. Die Verletzung tritt in dieser typischen
Form nur bei Hildoceraten auf, ist aber bei
Quenstedtoceras und Hecticoceras in
ahnlicher Form ein charakteristisches Ele-
ment des typus stupidus.

Muster-c (Abb. 15a). Ein Bruchkantenmuster,
welches an die Skulptur und Form der
weitnabelig, niedrigmindigen Catacoelo-
ceraten und Kranaosphinctes rabei ge-
bunden ist wird als "Muster-c" bezeichnet.
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Abb. 15: Verletzungsmuster. a) Muster-c (Catacoeloceras sp., PA 7063), b) Muster-f (Harpoceras sp, PA
10569), ¢) Muster-h (Hildoceras bifrons, PA 4942). Malistab: ca. 3:1, Dreiecke markieren Position des in-

terimistischen Mundrandes zum Zeitpunkt der Verletzung.

Es markiert einseitige Verletzungen, wel-
che von der Flanke bis auf den breiten
Venter der betroffenen Ammoniten reichen.
In der Regel ist die distale Begrenzung der
Verletzung mundrand-parallel. Ventral des
Rippenspaltpunktes verlduft die distale
Begrenzung meist im flachen Winkel zum
Mundrand. Die Begrenzung der Verletzung
ist in den allermeisten Féllen eine glatte
Bruchkante. Verletzungen vom Muster-c
sind meist nicht tiefer als 20°.

Muster-f (Abb. 15b). Diese Bruchkanten-
muster sind Verletzungen an Exemplaren
mit hochovalem Mindungsquerschnitt
(Harpoceras, Pseudolioceras). Die Ver-
letzungen reichen iber die gesamte Flanke
von der Nahtlinie bis zum Venter / Kiel. Die
distale Begrenzung der Verletzung verlauft
etwa mundrandparallel. Die ventrale Be-
grenzung verlduft parallel zum Ven-
ter / Kiel. Die Bruchkanten sind generell
glatt. Es treten Verletzungen mit beacht-
gchen aboralen Reichweiten auf (max.
4°).

Abb. 16: Hildoceras (Hildaites) serpentinum
(REINECKE), PA 7697, forma substructa: Regene-
rlerte Verletzung vom typus acutus.

Muster-s (Abb. 17, 18, 19, 25, 27, 29, Taf.
Abb. d, i). Diese Bruchkantenmuster sind
sehr tiefe schlitzférmige Verletzungen der
Schale ("Bandschnitte”), die parallel bis
subparallel zur Nabelkante verlaufen. Die
Verletzungen befinden sich hauptséchlich
im Flankenbereich, selten auf dem Venter.
Die hintere Begrenzung der Verletzung
verlauft parallel zur Berippung. Typisch far
die Verletzungen ist eine Ausweitung im
distalen Bereich (vgl. Abb. 17, 18). Die
nabelkantenparallelen Rénder sind zackig
und unregelmaRig. Die Bruchkanten sind
nach den Skulpturelementen ausgerichtet.
Besonders haufig tritt dieses Verletzungs-
muster bei serpenticonen Formen, wie
Dactylioceras und Kranaosphinctes sub-
evolutus I Divisosphinctes besairiei aber
auch bei Hildoceras und bei Hecticoceras
(Putealiceras) auf.

Die relative Haufigkeit der unterschiedlichen
Verletzungsmuster kann verglichen werden.
Die Tabelle 5 zeigt, dal® vom unteren Jura bis
in den héchsten Jura der Anteil des typus
acutus deutlich abnimmt. Bei den Formen
des Toarciums sind diese Verletzungen am
haufigsten, bei den Gattungen des Callovium
weniger haufig, bei den Perisphinctiden des
Oberen Oxfordiums fehlen sie beinahe véllig.
V-formige Verletzungen konnen am ehesten
von Coleoideen oder Nautiloideen erzeugt
worden sein. Auch wenn sich andere Verur-
sacher nicht ausschlieBen lassen, verweist
dieser Verletzungstyp auf Interaktionen mit
diesen Organismen (vgl. Kap. 6. 1. 3.). Eine
einfache Korrelation vom Schema: Je mehr
Verletzungen vom typus acutus desto mehr
Kontakt mit rduberischen Cephalopoden ist je-
doch nicht =zulassig. Denn bei stark
skulpturierten Formen werden die wirkenden
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Gattung Exemplare typus parvus typus stupidus typus acutus
gesamt in % in % in%

Catacoeloceras 53 58 17 25
Daclylioceras 425 47 36 17
Harpoceras 92 20 34 46
Hildoceras 75 10 59 31
Pseudolioceras 44 13 31 56
Perisphincten (Callovium) 55 63 16 11
Kosmoceras 56 46 45 9

Quenstedtoceras 282 40 43 6

Hecticoceras 55 38 25 22
K. rabei 51 47 52 1

K. subevolutus / D. besairiei 98 49 49 2

Lithacoceras 64 50 50 0

Tab. 5: Relative Haufigkeit der drei Kiassen von Bruchkantenmustern. Die Haufigkeitsverteilung ist im
Wesentlichen von der Skulptur der Morphotypen abh&ngig. Dies wird besonders deutlich beim Vergleich der
drei Morphotypen des Oxfordiums (unterster Tabellenabschnitt).

Gattung Schalenverletzungen (gesamt) davon “Bandschnitte” (in %)
K. rabei 53 13
K. subevolutus 79 27
D. besairiei 23 17
Lithacoceras 67 16

Tab. 6: Prozentualer Anteil der "Bandschnitte” an allen Schalenverletzungen bei Perisphinctiden des Oxford.

Scherkréfte abgelenkt und damit andere, un-
spezifische Bruchkantenlinien erzeugt. Dieser
Effekt wird besonders deutlich, wenn die
Haufigkeit der v- formigen Verletzungen inner-
halb der jeweiligen stratigraphischen Bereiche
verglichen wird: Im Toarcium fallen die wenig
skulpturierten Formen Pseudolioceras und
Harpoceras durch ihren hohen Anteil an
Verletzungen vom typus acutus auf. Im
Callovium findet sicht der typus acutus am
haufigsten beim schwach skulpturierten Hec-
ticoceras. Bei Dactylioceraten, Perisphincti-
den, Kosmoceras und Quenstedtoceras ist
dieser Verletzungstyp dagegen relativ selten.

Verletzungen des typus parvus sind bei den
Catacoeloceraten, Dactylioceraten und Peri-
sphinctiden besonders haufig. Diesen Formen
ist gemeinsam, da sie eine sehr deutliche
Skulptur und eine longidome Wohnkammer
besitzen. Das Phdnomen soll jedoch an an-
derer Stelle (Kap. 6. 2. 1.) naher interpretiert
werden.

Bei den Hildoceraten, Kosmoceraten und
Quenstedtoceraten sind Verletzungen vom

typus stupidus haufig. Bei der Wertung
dieser Erscheinung bedarf es eines Blickes in
die Zusammensetzung des sehr weit gefalten
"typus stupidus™. Bei den betreffenden drei
Gattungen sind viele der Verletzungen sehr
flach. Da diese Verletzungen aber vielfach ein
immer wiederkehrendes Muster mit stump-
fem, distalem Rand bilden, wurden sie kon-
sequenterweise nicht zum typus parvus
gerechnet. Die Haufigkeit des typus stupidus
verweist in diesem Falle wiederum auf die
Funktion der deutlichen Skulptur der drei
Gattungen: Die Bruchlinien wurden nach
einem Uubereinstimmenden Muster mundrand-
parallel umgelenkt. Andere Verletzungen vom
typus stupidus wurden als "Muster” be-
zeichnet. Bei Hildoceraten tritt besonders
haufig die Schalenverletzung vom Muster-h
auf. Dieses Bruchkantenmuster ist am
ehesten von Fischbissen herzuleiten. Denn
die glatten ventralen / dorsalen Réander sind
nicht durch mehrere Bisse oder Scherengriffe
die nacheinander einwirkten, sondern nur
durch einmaliges Zuschnappen / Zugreifen zu



erklaren. Es ist jedoch nicht auszuschlie@en,
dafl auch einmalige Scherengriffe vergleich-
bare Verletzungen bewirkten. Denn auffallig
ist auch hier, daB die Bruchkanten des
Muster-h mehr oder weniger parallel zur
Skulptur verlaufen. Méglicherweise begunstig-
te die Sichelrippen-Skulptur der Hildoceraten
und Harpoceraten die Ausbildung dieses
Bruchkantenmusters. Es wird somit der Ein-
druck erweckt, daB diese Gattungen haufiger
von Fischen verletzt wurden. Auch die
Muster-c und -f sind an bestimmte Schalen-
formen gebunden. Der breite berippte Venter
(bei den breitmundigen), bzw. der Kiel (bei
den plati-/ oxyconen Gehdusen) lenkte die
Bruchlinien entsprechend um und verhinderte
dadurch eine gefdhrliche Ausbreitung des
Schalenausbruchs. Die "Bandschnitte” (Mu-
ster-s) treten besonders bei serpenticonen
Formen auf, sind aber auch bei Hecticoceras
(Putealiceras) und bei Hildoceras recht haufig.
Wenn man bedenkt, da3 die schlitzférmigen
Verletzungen die Folge von Krebsattacken
sind, dann laBt sich leicht erkldren, warum
dieses Verletzungsmuster bei den hochmiin-
digen Formen nicht vorkommt. Denn die Am-
moniten wurden vermutlich durch den Krebs
flach auf den Boden gedrickt, damit die
Scheren mit den Dactyliopoditen in die Wohn-
kammer eindringen konnten. AnschlieBend
bewirkten gegeneinander gerichtete Auf- und
Abwartsbewegungen der Scheren das all-
mahliche Aufbrechen der Schale (vgl. Kap.
6.1.2). Die Kraft, die durch die Scheren aus-
gelbt wurde, wirkte bei hochmuindigen Am-
moniten Uber die gesamte Flanke und wurde
erst am Kiel umgelenkt. Dadurch entstanden
bei diesen Morphotypen breite und gelegent-
lich auch tiefe Schalenverletzungen, die fir
das betroffene Tier sehr viel gefahrlicher wa-
ren, als die schmalen Schlitze an den Flanken
der niedrigmindigen Formen. Bei den breit-
mindigen Formen (Catacoeloceras, Peri-
sphinctiden des Calloviums, Kranaosphinctes
r_abel) resultieren dem entsprechend gefahr-
liche breite Verletzungen auf der Externseite.
Die serpenticonen Formen (Dactylioceras,
Kranaosphinctes subevolutus) bieten auf dem
Venter sowie auf der Flanke eine relativ zur
Gesamtschale geringe Angriffsflache und
minimieren dadurch das Risiko eines Schalen-
verlustes. Beim Vergleich der beinahe iden-
tisch skulpturierten, jedoch in ihrer Schalen-
form voneinander abweichenden Perisphinc-
tiden des Oberen Oxfordiums, wird dieser
Effekt besonders deutlich. In Tab.6 wird
sichtbar, daR Kranaosphinctes subevolutus,
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eine Form mit einem subquadratischen Miin-
dungsquerschnitt, gegeniber Kranaosphinc-
tes rabei, einer Form mit einem breitem Ven-
ter, bzw. Lithacoceras und Divisosphinctes
besairiei mit einer relativ hohen Flanke deut-
lich mehr schlitzférmige Verletzungen auf-
weist.

Auffallig ist bei allen stark skulpturierten
Ammoniten, da die Frakturlinien haufig pa-
rallel zu den Skulpturelementen verlaufen,
bzw. umbiegen (vgl. Abb. 17, 18). Bei stark
berippten Formen sind die Verletzungen vom
typus stupidus dadurch oftmals U-férmig.

Abb. 17: a) Harpoceras falcifer (SOWERBY), PA
10494, forma substructa: Schlitzférmige Verletzung
(Muster-s) mit typischer distaler Ausweitung. Die
Bruchkanten der Verletzung orientieren sich an der
Skulptur. x 1.5.

Abb. 18: Kranaosphinctes (P.) rabei COLLIGNON,
PA 11548, forma substructa: Die Bruchkanten der
schlitzférmigen Verletzung verlaufen parallel, bzw.
rechtwinklig zur Berippung. Die Verletzung weitet
sich am distalen Ende aus. x 3.

Eine andere Darstellungsform macht den
EinfluR der Berippung auf die Verletzungsform
besonders deutlich. Wenn namlich eine starke
Berippung die Bruchkanten mindungsparallel
umlenkt, dann muf} dies auch bedeuten, daB
die starker berippten Formen relativ weniger
tiefe Verletzungen aufweisen als die schwach
skulpturierten. Dies kann durch die mittlere
Verletzungstiefe ausgedriickt werden (vgl.
Tab. 7). Bei Formen, bei denen die Ver-
letzungen haufig flach waren ist die mittlere
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Gattung Exemplare (gesamt) mittl. Verletzungstiefe in °
Calacoeloceras 39 17.3
Dactylioceras 400 18,7
Hildoceras 65 291
Harpoceras 80 28,6
Pseudolioceras 36 25,6
Perisphincten (Callovium) 41 7.9
Kosmoceras 53 11
Quenstedtoceras 205 11,6
Hecticoceras 48 15,8

Tab. 7: Die mittlere Verletzungstiefe der untersuchten Gattungen. Bei den deutlich skulpturierten Formen des
jeweiligen stratigraphischen Abschnittes ist die mittlere Verletzungstiefe geringer als bei den schwach

skulpturierten Formen.

Verletzungstiefe tatsdchlich geringer. Die
mittlere Verletzungstiefe ergibt einen ein-
deutigen Trend: Schwéacher skulpturierte For-
men (Harpoceras, Pseudolioceras, Hectico-
ceras) weisen einen deutlich hdéheren Anteil
an tiefen und sehr tiefen Verletzungen auf als
stark skulpturiete Formen (Dactylioceras,
Perisphinctiden). Flache Schalenverletzungen
sind offensichtlich bei diesen Formen selten,
da rduberische Attacken schnell tiefe Ver-
letzungen zur Folge hatten. Damit wird noch
einmal deutlich, wie gro3 der EinfluR der
Skulptur bei der Begrenzung von Schalen-
verletzungen war.

Zusammenfassend kann festgestellt werden:

o Beim Vergleich der Schalenverletzungen
zeigt sich klar, dal3 es nicht méglich ist,
bestimmte "Feindprofile” anhand typischer
Schalenverletzungen zu entwerfen. Krebs-
attacken hatten beispielsweise bei den
platyconen Formen ganz andere Aus-
wirkungen als bei cadiconen Formen. An-
dererseits konnten Krebse Verletzungen
erzeugen, die denen der Fische identisch
sind. Die Bruchkantenmuster wurden
hauptsachlich von Gehduseform und -
skulptur bestimmt.

e Eine kraftige Berippung lenkte die Fraktur-
linien in mindungsparallele Richtungen ab
und verringerte damit das Risiko tiefer
Verletzungen. Bestétigt wird diese Be-
obachtung dadurch, dal} bei starker be-
rippten Formen weniger haufig flache Ver-
letzungen auftreten. Breitmiindige Formen
zeigen breite Verletzungen auf dem Ven-
ter, lateral abgeflachte Formen zeigen
groRflachige Verletzungen auf der Flanke.
Diese Verletzungen werden durch die

Kante zur Flanke, bzw. durch den Kiel
begrenzt.

¢ Die ungefahrlichsten Schalenverletzungen
resultierten bei stark berippten serpenti-
conen Formen. Schalenverletzungen wur-
den bei diesen Formen durch die Kante
Venter / Flanke und die Rippen einge-
grenzt. Diese Formen sind es auch, bei
denen lange schlitzférmige Verletzungen,
die auf Krebse zuriickgefuhrt werden, am
haufigsten aufweisen. Interessant er-
scheint darlber hinaus, daf} Verletzungen
des lypus parvus (also unspezifische,
flache Verletzungen des Mundrandes) am
haufigsten bei longidomen Formen auf-
treten.

5.2. Verletzungsposition

Von allen erkannten regenerierten Verletzun-
gen an Ammoniten des Toarcium und Callo-
vium (1420 Falle) lagen nur fanf (1) zum Zeit-
punkt der Verletzung hinter dem Mundungs-
rand. (z.B. PA 10491, Harpoceras falciferum
Abb. 19). Bei den madagassischen Peri-
sphinctiden (ca. 340 Falle) wurden immerhin
sechs regenerierte Verletzungen registriert
(z.B. Abb. 35), die hinter dem interimistischen
Mundungsrand lagen. Insgesamt bleiben
Verletzungen hinter dem Mindungsrand da-
mit die Ausnahme. Diese Verletzungen konn-
ten von Krebsscheren, die tief hinter der Min-
dung in die Wohnréhre eingriffen, erzeugt
worden sein. Oder sie stammen von fehige-
schiagene Attacken von Fischen oder Kreb-
sen, die das gesamte Gehduse in den Zang-
engriff nahmen. Alle Verletzungen die hinter
der Mindung lagen sind relativ begrenzt und
betrafen ausschlielich die Wohnkammer.
Daraus 1aRt sich schilielen, dal Verletzungen



Abb. 19: Harpoceras falcifer (SOWERBY), PA
10491, forma substructa: Regenerierte Verletzung
vom Muster-s (Bandschnitt). tm Bereich der Ver-
letzung folgte eine weitere Verletzung. Diese Ver-
letzung lag zum Verletzungszeitpunkt hinter dem
interimistischen Mindungsrand. x 2.

des Phragmokons letale Konsequenzen hat-
ten. Selbst wenn alle Verletzungen hinter dem
Miindungsrand von Attacken zeugen wirden,
die nicht auf den Mundrand der Ammoniten
zielten, sondern auf das Gehéuse als Gesam-
tes, wirde dies heilen, dal diese Verletzun-
gen extrem selten vorkamen. Dies kdnnte
bedeuten, daR® die entsprechenden Attacken
sehr selten waren (was bei dem groflen Re-
pertoire an schalenknackenden Fischen ex-
trem unwahrscheinlich ist). Wahrscheinlicher
ist, dal Attacken, die das gesamte Gehause
in den Griff nahmen, fir den betreffenden
Ammonit sehr gefahrliche waren.

In jingster Zeit untersuchte KEUPP (1997b) an
jurassischen und triassischen Ammoniten,
welche Positionen des Miindungsrandes am
haufigsten verletzt wurden. Ziel dieser Unter-
suchungen war es, funktionelle Schalenmerk-
male zu erkennen. KEUPP (1997b) schluB-
folgerte aus seinen Ergebnissen, dal die
Skulpturierung eine Anpassung an bestimmte
Angriffsmuster der Rauber sei. Den Anregun-
gen von Keupp soll hier noch einmal aus-
fuhrlich gefolgt werden. Es soll untersucht
werden, an welchen Mundungsbereichen die
untersuchten Ammoniten am héaufigsten
verletzt wurden. Gezahit wurde die Position
der Schalenverletzungen (forma substructa)
und der Mundrandepithel-Verletzungen (forma
verticata).

Um darzustellen an welcher Position die
meisten Verletzungen lagen wurden die Ver-
letzungen auf dem Mundungsrand tber einem
Raster, welches die Windungshéhe erfaft
ausgezihlt. Als MaR fir die Position gilt eine
Prozentskala, die die Windung von innen
nach auBen erfalt. Die Windung wird dabei
von der ‘Lateralansicht auf eine Ebene
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projeziert. D.h. die Windungsbreite kann bei
dieser Mef3imethode nicht berlicksichtigt wer-
den. In Abb. 20, 21, 23, 24 werden die resul-
tierenden Histogramme (ber die typischen
interimistischen Mundrander geblendet. Auf
den ersten Blick fallt bei diesen Abbildungen
ein Zusammenhang zwischen der Morpholo-
gie des Mundsaums und dem entsprechen-
dem Histogramm auf. Ein genauerer Blick ist
jedoch nétig. Wie bereits erwéhnt ber(ick-
sichtigt die Abbildungsform nicht die Win-
dungsbreite. Bei den breitmindigen Formen
(Dactylioceraten, Perisphinctiden) werden da-
her die weiten Mundungsbereiche des Ven-
ters, die auf der obersten Skala der Prozent-
leiste erscheinen, unterreprasentiert (vgl. Kap.
2). Dadurch treten die gezahiten Verletzungen
in diesen Bereichen scheinbar haufiger auf.
Wenn man beispielsweise den breiten Venter
der Catacoeloceraten betrachtet erklart sich
das ventrale Haufigkeitsmaximum als ein
Effekt der Lateralprojektion. Dies gilt ebenfalls
fur Dactylioceras und die Perisphinctiden (hier
besonders K. rabei).

5.2.1. Position der Schalenverletzungen

Die interimistischen Mindungsréander der un-
tersuchten Gattungen lassen sich grob in zwei
grofRe Gruppen einteilen: Mindungsrander mit
einem Ventrolateralsinus (Hildocerataceae,
Hecticoceras) und Miandungsrénder ohne
Ventrolateralsinus (Dactylioceraten, Quen-
stedtoceras, Kosmoceras und Perisphincti-
den). Die untersuchten Morphotypen mit ei-
nem Ventrolateralsinus sind hochmindig,
engnabelig und meso- bis brevidom. lhre
Skulpturierung ist generell schwicher. Die
Formen weisen einen ventralen Sporn auf.
Dorsal vom Ventrolateralsinus befindet sich
ein mehr oder weniger ausgebildeter Schalen-
vorsprung. Bei Hildoceras bleibt dieser Scha-
lenvorsprung skulpturlos und bildet im Zuge
des Gehéausevorbaus die Flankenfurche. Die
Ammoniten ohne differenzieten Mindungs-
rand sind breitmundiger, weitnabeliger und
starker skulpturiert. Alle hier untersuchten
Ammoniten dieses Morphotyps sind berippt.
Ihr Venter ist jeweils mit Sekundarrippen fei-
ner berippt als die Flanke, auf der bis zum
Rippenspaltpunkt nur Hauptrippen auftreten.
Bei Kosmoceras treten vier Knotenreihen auf.

Zusatzlich ist der Mindungsrand durch einen
im Laufe der Ontogenese zunehmenden Vor-
sprung auf der Flanke gegliedert. Im Bereich
dieser Vorspringe befindet sich jeweils eine
Knotenreihe von Kosmoceras. Abhangig von
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« Abb. 20: Haufigkeit der Position der maximalen aboralen Reichweite (tiefster Punkt der Verletzung) auf

dem MO

ndungsrand (Ammoniten des Toarcium und Callovium).Ventrale Flanken sind am haufi
verletzungen betroffen. (siehe Text). n: Anzahl der Falle. ufigsten von

I

skulptur und Schalenform lassen sich bei Be-
achtung des Darstellungseffektes bestimmte
verteilungsmuster fur die Schalenverletzun-
gen erkennen (vgl. Abb. 20, 21): Bei Catacoe-
Joceras, Dactylioceras und allen Perisphinc-
tiden haufen sich die Verietzungen auf dem
Venter und auf der exponierten Flanke. Die
vermittelnden Bereiche sind recht selten von
Verletzungen betroffen. Die Position des
Maximums auf der Flanke variiert von der
inneren Flanke (bei den Perisphinctiden des
Callovium) zur mittleren Flanke (bei K. rabei,
K. subevolutus und Divisiosphinctes) bis hin
zur externen Flanke (bei Catacoeloceras,
Dactylioceras und Lithacoceras). Die Haufig-
keitsmaxima auf der externen Flanke fallen
mit dem Bereich zusammen, an dem sich die
Hauptrippen in  Sekundérrippen aufspalten
(Rippenspaltpunkt). Bei Kosmoceras ergibt
sich eine deutlich zweigipfelige Haufigkeits-
kurve. Die wenigsten Verletzungen treten bei
Kosmoceras auf der Héhe der Flankenknoten
auf. Auch die Haufigkeitsverteilung bei Quen-
stedtoceras ergibt eine zweigipfelige Kurve.
Neben einem Maximum am exponierten ven-
tralen Sporn sind Verletzungen besonders
hdufig auf der externen Flanke und unter-
geordnet auf der inneren Flanke. Die Formen
mit einem Ventrolateralsinus auf dem Mun-
dungsrand weisen ein grundsétzlich dhnliches
Verteilungsmuster auf: Der ventrale Sporn ist
recht haufig verletzt, daneben gibt es ein
Haufigkeitsmaximum im Bereich des Ven-
trolateralsinus auf der 4uReren Flanke und ein
untergeordnetes Maximum auf der inneren
Flanke. Mit diesem Maximum korrespondiert
oftmals ein bauchférmig vorgebauter Schalen-
bereich der Miindung.

Es Zeigt sich somit, daR die Wahrschein-
lichkeit einer Verletzung vom Venter zum
Umbilikus hin bei allen betrachteten Ammo-
niten abnimmt. Dieser Tendenz folgend, las-
Sen sich zwei Bereiche erkennen, die be-
sonders haufig von Verletzungen betroffen
Wwerden: Dies ist die externe Flanke, ein Be-
reich der bei den hochmiindigen Formen
durch eine Schaleneinbuchtung, den Ventro-
lateralsinus gekennzeichnet ist, und der
Venter, Daneben treten untergeordnete Maxi-
Ma auf der mittleren und inneren Flanke auf.
.Be' den Formen mit einem Ventrolateralsinus
ISt die Dreigipfeligkeit der Haufigkeitsver-

teilung anhand der Mundungsform erklérbar.
Der Sinus ist die tiefste Offnung der Wohn-
kammer und daher fir rauberische Attacken
pradisponiert. Hier werden potentielle Rauber
die grofRten Chancen gesehen haben, an das
Innere der Wohnkammer zu gelangen. Der
bauchférmig vorgebaute Bereich des Peri-
stoms ist andererseits, wie auch der ventrale
Sporn allein, durch seine Exposition den Ver-
letzungen starker ausgesetzt. Unterstelit man
der Morphologie des Peristoms eine Fun-
ktionalitat, dann musste geschlossen werden,
dafl auch die Anlage des lateralen Sinus ein
funktionelles Merkmal ist. Er wird angelegt,
obwohl er damit den vorderen Abschnitt des
Weichkoérpers schutzlos rduberischen Angrif-
fen preisgibt. Um dies zu erklaren mus zu-
ndchst bemerkt werden, dal} der ventrale
Sporn und der bauchférmige Vorbau nicht von
der Entstehung des lateralen Sinus getrennt
werden kénnen. Sie muBten zwangslaufig bei
der Anlegung des Sinus gebildet werden, ahn-
lich wie das menschliche Kinn zwangslaufig
durch die Verkirzung der Mandibula / Unter-
kiefer entstand. Folglich kénnen sie, auch
wenn sie eine gewisse Schutzfunktion des
Weichkérpers innehatten, nicht als eigen-
standige funktionelle Elemente angesehen
werden. Es kann also davon ausgegangen
werden, daf} die Ausbildung eines Ventrolate-
ralsinus nicht im Zusammenhang mit schalen-
verletzenden Attacken stand. Vielmehr gab
der tiefe Ventrolateralsinus den vorderen
Weichkorper potentiellen R&aubern relativ
schutzlos preis. Der Ausbildung der Mun-
dungsform wird daher in dieser Hinsicht kein
funktioneller Wert zukommen. Bei Kosmo-
ceras treten im Bereich der kréftigen Knoten-
reihe auf den Flanken deutlich weniger Mund-
randverletzungen auf als an anderen Be-
reichen (vgl. Abb. 20). Dies ist dadurch erklar-
bar, dall besonders Krebse, untergeordnet
auch Fische, beim Zugreifen/ Zubeiflen ent-
weder von den Skulpturelementen abrutsch-
ten oder diese von vornherein als Angriffs-
punkt mieden. Die Funktion der Knoten/
Stacheln wird jedoch nicht in erster Linie darin
gelegen haben, die Verletzungen, die vom
Miindungsrand ausgingen zu kanalisieren,
sondern, wie dies PALMER (1979) heraus-
stellte, die Krafte die bei einem Fischbif auf
zufillige Bereiche der Schale auftrafen an
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Abb. 21: Haufigkeit der Position der maximalen aboralen Reichweite (tiefster Punkt der Verletzung) auf dem
Mandungsrand (Ammoniten des Oxfordium). n: Anzahl der Félle.

einem Punkt aufzufangen. Die so gebundelten
Krafte konnten gezielt auf das gesamte
Gehduse verteilt werden (Die Saulen eines
gotischen Gewdlbes kénnten ein Modell mit
umgekehrter Kraftrichtung darstellen). Damit
wird eine extreme Stabilitat gegenuber Fisch-
bissen erzielt. Die hier beobachtete Kanalisie-
rung der Verletzungen auf dem Mundungs-
rand kann als Nebeneffekt der Skulpturierung
interpretiert werden. Einen anderen Zusam-
menhang von Skulptur und Verletzungspo-
sition beobachtete KEuPP (1997b) an Dactylio-
ceraten und Orthosphincten. Er fand eine
Ubereinstimmung in den Positionen des Rip-
penspaltpunktes und des Haufigkeitsmanxi-
mums von Schalenverletzungen auf dem
Mundrand. Eine Erscheinung die hier zu-
sétzlich bei Lithacoceras beobachtet wird (vgl.
Abb. 21). Der Rippenspaltpunkt markiert den
Beginn der Sekundarrippen, die die Extern-
seite der Windung Uberziehen. An dieser
Stelle sind die Hauptrippen besonders kraftig,
teilweise beinahe zu Knoten verstarkt. Angrei-
fer, die diese Bereiche trafen, hatten daher
einen besonders hohen Schalenwiderstand zu
Uberwinden. Da die Position des Rippen-
spaltpunktes bei Dactylioceraten eine andere
ist als bei Orthosphincten, schiufdfolgerte
KEUPP (1997b: 254), daf} die Position des Rip-
penspaltpunktes eine "adaptive Reaktion auf
jeweils spezifische Angreifer’ sei. Diese
SchiuRfoigerung muB diskutiert werden. Denn
abgesehen davon, welche spezifischen Fein-
de fir die Verletzungen an der dueren Flan-
ke herangezogen werden - KEUPP (1997b)

nennt vor allem Crustaceen - werden diese
Feinde bei unterschiedlicher Gehauseform
ganz unterschiedliche Angriffspositionen ein-
genommen haben. Bei einem cadiconen Am-
moniten wird es beispielsweise ein breit-
méuliger Fisch schwer gehabt haben die Fian-
ke des Mundrandes anzugreifen, er wird da-
her bevorzugt den breiten Venter verletzt ha-
ben. KEUPP (1997b) entwarf in seinem Bei-
spiel ein sehr spezifisches Szenario, in dem
Krebse die Hauptrolle spieilen. Demnach wiir-
den die zweigipfeligen Haufigkeitskurven ver-
schiedenen Positionen im Aktiv / Ruhe-Zyklus
eines Ammoniten wiederspiegeln. In der Ru-
hephase, so KEUPP, zieht sich der Weich-
kérper in die Wohnkammer zuriick. In dieser
Phase kippt die Wohnkammer entsprechend
der Verlagerung des Gewichtszentrums nach
oben. Potentielle Angriffe auf die Mundung
waren folglich eher am Venter zu erwarten. In
der Aktivphase, in der die Mindung des
Ammoniten zum Boden gerichtet ist trafen die
Attacken hauptséchlich die Flanken der Mun-
dung. Der KEuPP'sche Entwurf bleibt in vielen
Punkten spekulativ. So ist nicht geklart, ob
Krebse tatsdchlich Hauptverursacher der
beobachteten Verletzungen sind. Weiter bleibt
die Frage ungeklart, auf welche Weise Krebse
ihre Beute ergriffen. Haben sie gezielt die
Schalenéffnung attackiert oder ergriffen sie
mit Scheren oder anderen GliedmaRen nach
dem gesamten Tier? Sind die Verletzungen
beim Ergreifen oder beim Aufknacken des
Ammoniten entstanden? Warum sollten die
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Abb. 22: Verletzungspositionen (Position max. aborale Reichweite) unterschiedlicher Verletzungstypen bei
Dactylioceras und Quenstedtoceras. Es zeigt sich, dall die Haufigkeitsverteilungen der unterschiedlichen
Verletzungstypen nicht grundsatzlich differieren. Lediglich bei typus acutus von Quenstedtoceras zeigt sich
€ine gewisse Abweichung gegentiber den anderen Verletzungstypen. typus acutus trit am haufigsten auf der

externen Flanke auf. n: Anzahl der Falle.

Verletzungen bei aufrecht stehender Min-
dung eher am Venter getroffen haben? Die
Scheren miRten in dieser Position nach unten
In die Wohnkammer stechen. Ob sie dabei
den Venter oder die Flanke treffen, durfte
dabei von der grundsatzlichen (und zuflligen
Position) des Krebses zum Ammoniten ab-
héngig sein.

Um hier eine klare Aussage treffen zu kon-
nen, mull zunachst gefragt werden, ob und
INwieweit spezifische Angreifer fiir bestimmte
Verletzungsmaxima verantwortlich gemacht

werden kénnen. Abb. 23 zeigt die Haufigkeits-
verteilungen der Verletzungen auf dem Min-
dungsrand fir verschiedene Bruchkanten-
muster. Nur von Dactylioceras und Quen-
stedtoceras lag eine Datenmenge vor, die es
erlaubte, die Haufigkeitsverteilung nach ver-
schiedenen Bruchkantenmustern aufzuschlus-
seln. Die Histogramme zeigen in erster Linie,
daR die Verteilungen der unterschiedlichen
Bruchkantenmuster einander sehr &hnlich
sind. Das heiRt, die Minima/Maxima sind
nicht durch Uberschneidungen unterschied-
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Abb. 23: Entwicklung des interimistischen Mund-
randes innerhalb eines Schalenbildungszyklus von
Hauptrippe zu Hauptrippe. Schematisch.

licher Bruchkantenmuster hervorgerufen. Bei
Dactylioceras liegen die Bruchkantenmuster
vom typus stupidus tendenziell eher auf der
Flanke, bei Quenstedfoceras eher auf der
Externseite. Das mag daran liegen, da bei
den Dactylioceraten die schiitzférmigen Ver-
letzungen vom Muster-s (die zum typus stu-
pidus gerechnet werden) haufiger vorkom-
men. Diese Verletzungen betreffen in der Re-
gel die Flanke. Verletzungen vom typus acu-
tus liegen eher auf den externen Flanken, die
vielen unspezifischen Verletzungen des typus
parvus sind auf der Externseite am haufig-
sten. Auf den ersten Blick 18Rt sich nicht er-
kidren, wie es zu den charakteristischen Ver-
teilungskurven bei den Ammoniten kommt.

Krebse ergreifen ihre Beute vorerst mit den
Scheren oder mit anderen Gliedmalien, um
sie danach auf den Boden gedrickt fest-
zuhalten. Erst dann beginnen sie ihre Beute
zu zerlegen (HOLLMANN 1969). Dazu muften
die Krebse die Ammoniten seitlich auf den
Boden drucken, um sie festzuhalten. Nur in
dieser Position konnten sie ihre Beute gezielt
mit den Scheren bearbeiten. Neben vielen
kleineren Aktionen, die méglicherweise die
Beute abtasteten, werden die kraftigen Sche-
reneinsatze bevorzugt in Positionen stattge-
funden haben, in denen die Scheren ihre
Kréfte besonders einsetzen konnten. Wenn
der Krebs auf dem Ammonit lag wahrend er
seine vorderen Chelipeden einsetzte, dann
mussen dies die (sub-)vertikalen und (sub-)
horizontalen Positionen gewesen sein. Die
Aktionen trafen daher den Venter und die
Flanke des Ammoniten, wie sie durch die
haufige Position der "Bandschnitte” auf Venter
und Flanke belegt werden. Fischbisse werden
dagegen bevorzugt die externen Flanken des
Ammoniten getroffen haben. In dieser Posi-
tion befindet sich der Kopf des Fisches im
spitzen Winkel zur vertikalen Position des Am-
moniten und ist damit nicht in ganzer Breite
der Mindung des Ammoniten ausgeliefert.
Dieses Verhalten kann die Haufigkeitsmaxima

der externen Flanke erkldren. (Die Ver-
letzungen des Muster-h, die am ehesten als
Fischbisse identifiziert werden kénnten, treten
tatsdchlich auf der externen Flanke am h&u-
figsten auf) Damit verwiesen die Ver-
letzungen an der inneren und mittleren Flanke
tendenziell auf Krebsattacken, Verletzungen
der externen Flanke eher auf Fischattacken.
Nachgewiesen werden kann dies freilich nur
im Falle der "Bandschnitte”. Fur Rickschliisse
auf spezifische Feinde der unterschiedlichen
Gattung reichen diese Daten nicht aus. Be-
merkenswert bleibt trotzdem, dal} der Bereich
des Rippenspaltpunktes bei drei von finf
untersuchten Gattungen, die diesen auf-
wiesen, mit einem Haufigkeitsmaximum an re-
generierten Verletzungen korrespondiert. Da-
fur 1ant sich eine einfache Erklidrung finden.
Nach CHECA & WESTERMANN (1988) und
BUCHER et al. (1996) wird die Skulptur der
Ammoniten in aller Regel mundrandparallel
angelegt. Die Berippung spiegelt daher ver-
schiedene Stadien des interimistischen Mund-
randes wieder. Wenn die Entwicklung des
interimistischen Mindungsrandes in einem
Zyklus von Hauptrippe zu Hauptrippe darge-
stellt wird, dann wird sichtbar, daR der
Rippenspaltpunkt zeitweise eine exponierte,
bzw. eine zuriickgesetzte Position auf dem
Mindungsrand einnahm (vgl. Abb. 22). Bei
Dactylioceras, Orthosphinctes und Lithaco-
ceras lauft dieser Zyklus nach demselben
Muster ab: Auf der Flanke wird die neue
Schale grundséatzlich subparallel in einem
festen Winkel nach und nach angeschweifit.
Der Rippenspaltpunkt markiert eine Dis-
kontinuitat in der Wachstumsrichtung. Denn
zeitweise fallt die Wachstumsfront der Flanke
hinter die des Venters zuriick (proradiate Se-
kundarrippen bei teilweise bei Lithacoceras)
oder die Wachstumsfront des Venters falit
umgekehrt hinter die der Flanke zuriick
(retroradiate Sekundarrippen vorwiegend bei
Dactylioceras), um spéater diesen Rickstand
aufzuholen. Die Folge sind die typischen Spal-
trippen, deren Scharnier der Rippenspaltpunkt
ist. In diesem Szenario bildet der Rippenspalt-
punkt Uber einen langeren Zeitraum einen
Winkel der Mindung in dem viele Attacken
gut ansetzen konnten. Ob dieser Winkel nun
eine exponierte Kante (im Falle der retro-
radiaten Sekundarrippen) oder einen ein-
springenden Winkel (im Falle der proradiaten
Sekundarrippen) bildet, bleibt zweitrangig.
Wichtig ist, da® dadurch in beiden Fallen Gber
einen gewissen Zeitraum ein bestimmter Be-
reich des Mundungsrandes bevorzugt von den



Scheren dekapoder Krebse ggtroﬁ_en werden
konnte. Dies konnte die Haufigkeitspeaks in
eben diesem Bereich erklaren, ohne die vielen
Unwagbarkeiten, die durch den Kontakt mit
den Raubern aufkommen, heranzuziehen. Ei-
ne andere Erklarung fur die Position des Rip-
penspaltpunktes lieferte HEWITT _(1996): Auf
dem Ammonitengehduse lastete ein hydrosta-
tischer Druck dem das Gehause gewachsen
sein mubte. Dieser Druck verursachte auf
dem Gehduse verschiedene Spannungen und
Scherkrafte. Den Bereich der groRten Win-
dungsbreite kennzeichnete ein Umschwung
der resultierenden Spannungen entlang der
Wachstumsachse von Kompression zu Zug-
spannung. Dadurch ergab sich in diesem
Bereich eine enorme mechanische Bean-
spruchung. Nach HEWITT (1996) reduzieren
die Rippen in ihrer spezifischen Aufteilung in
Haupt- und Sekundérrippen diese Biegungs-
krafte, die bei den evoluten Morphotypen am
gréBten sind, und versteifen das Gehéuse. Es
erscheint damit am wahrscheinlichsten, daf®
die spezifische Haufigkeitsverteilung der Ver-
letzungen auf dem Mindungsrand eher se-
kundarer Effekt als auslésender Faktor fur die
Morphologie des Mundrandes der im Wachs-
tum befindlichen Ammoniten gewesen ist.

Zusammenfassend kann festgehalten wer-
den, daB es fur alle untersuchten Ammoniten
eine dhnliche Haufigkeitsverteilung der Mund-
randverietzungen gibt. Sie ist durch Maxima
auf dem Venter, der externen Flanke und
untergeordnet der inneren / mittleren Flanke
gekennzeichnet. Der Venter ist generell 6fter
von Mundrandverletzungen betroffen ais die
innere Flanke.

* Fur die einzelnen Peaks der Haufigkeits-
kurven mussen multikausale Erklarungen
gesucht werden. Verletzungshergang,
Weichkérperorganisation (Geruchs-, Farb-
reize u.a) sowie Muandungsdifferenzia-
tionen mussen in die Erklarung mit ein-
bezogen werden. Dies ist im Einzelnen
nicht mehr méglich.

* Der spezifischen Haufigkeitsverteilung
wird bei allen, besonders jedoch bei den
hochmiindigen Morphotypen nur schiecht
mit einem differenziertem Mundungsrand
Rechnung getragen. Auch wenn der
Venter und die mittlere Flanke bei den
hochmuindigen Formen noch durch einen
ventralen Sporn bzw. einen bauchfér-
migen Vorbau geschiitzt war, reicht der
Ventrolateralsinus bis tief in die Wohn-
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kammer hinein. Dadurch waren diese For-
men im Bereich der externen Flanke, der
besonders héaufig rduberischen Attacken
erlitt, relativ schutzlos den Angriffen aus-
geliefert. Bei Dactylioceras und Lithaco-
ceras scheint das Haufigkeitsprofil mit
dem Berippungsmodus zu korrelieren. Die
Verletzungen treten bei diesen Formen
besonders héaufig im Bereich des Rippen-
spaltpunktes auf. KEUPP (1997b) wertete
diese Haufigkeitspeaks als Ausdruck einer
bimodalen Lebensstellung der betroffenen
Ammoniten. Da der Rippenspaltpunkt Pro-
dukt eines zeitweise leicht differenzierten
Mindungsrandes ist, kann angenommen
werden, daB die Haufigkeitspeaks Aus-
druck dieser Differenziertheit sind. Die
Vermutung, der differenzierte Mundungs-
rand der untersuchten Ammoniten sei eine
Anpassung an den Schutz vor duro-
phagen Raubern mufl daher grundsatzlich
hinterfragt werden. An Kosmoceras wird
deutlich, dal kraftige Knoten / Stacheln
die Position der Muindungsverletzungen
beeinflussen kénnen. Dies kann jedoch
eher als Nebeneffekt dieser Skulptur ge-
wertet werden. Insgesamt entsteht da-
durch der Eindruck, da® der Form des
interimistischen Mundungsrandes bei den
untersuchten Ammoniten kein besonderer
funktioneller Wert hinsichtlich rauberischer
Attacken zukommt.

5.2.2. Position der
Mundrandepithels

ENGEL (1894) beschrieb spezifische Narben-
strukturen auf den Schalen von Ammoniten
und bei der rezenten Weinbergschnecke
(Helix pomatia). Diese Narbenstrukturen er-
kennt er als Folge von "MantelzerreiRungen”,
d.h. der Beschadigung des schalenbildenden
Mundrandepithels. Untersuchungen der Ultra-
struktur der Ammonitenschale belegen (z.B.
KuLicki 1979, BANDEL 1981), dall Ammoniten,
wie auch andere schalentragende Mollusken
primdr ein organisches Periostrakum anleg-
ten. Das Periostrakum bildet bei Moliusken
die Kristallisationsmatrix der reguldren Kalk-
schale und ist somit Grundlage der Schalen-
fom und -skulptur (CLARK 1976). Es wird von
einer spezifischen Mantelfalte gebildet, dem
Mantelepithel. Wenn es zur Beschadigung
dieses Epithels kommt, kann punktuell zu-
néchst keine Schale gebildet werden. Erst von
den hinteren Abschnitten des Mantels wird

Verletzungen des
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: Verletzungpositionen bei forma verticata. Die Di i i
< Abb. 24: Ver , iagramme machen deutlich, daf der Grofiteil der
Verletzungen im Bereich der externen Flanke erfolgten. Die Verteilungsmuster sind gattungsspezifisch.

n: Anzahl der Falle.

am———

eine, die Lucke ausfillende, reparierende
Schale ausgeschieden. Die Folge ist die von
ENGEL gezeigte und von HOLDER (1956) als
forma verticata benannte Narbenstruktur (vgl.
Kap. 4.2.2). Es kénnen verschiedene Ur-
sachen fur Beschadigungen des Mundrand-
epithels angenommen werden. Naheliegend
ist es, an Rauber zu denken, die mit scharfen
Z4hnen oder Scheren das Gewebe zerstoren
kénnen. Aber auch Parasiten mussen in Be-
tracht gezogen werden. Schiiefllich wird auch
immer wieder eine Ursache in Erwagung ge-
zogen, die urspringlich von ENGEL (1894) ein-
gebracht wurde: Die Ammoniten koénnten
durch eigene Kraft oder durch starke Stro-
mungen an harte Gegenstande oder den
Meeresboden gestoBen sein und sich dadurch
den fragilen Mundsaum samt anliegendem
Epithe! verletzt haben. Diese Auffassung wird
bis in die juingere Zeit immer wieder vertreten
(z.B. BAYER 1970, CHECA & WESTERMANN
1988), obwoh! es meines Wissens keine Un-
tersuchung gibt, die je solch eine Beobach-
tung an Nautilus oder rezenten subaqua-
tischen Gastropoden dokumentiert hatte. Das
Epithel ist im Gegensatz zum Periostrakum
sehr elastisch. Damit es verletzt werden konn-
te, muBten entweder spitze bzw. scharfe Ge-
genstinde wirksam werden, oder die Wucht,
mit der das Tier an einen Gegenstand stief3,
mufite entsprechend grofl sein. Beides er-
scheint im Hinblick auf die Ammoniten, die
sich, wenn Uberhaupt, eher langsam fortbe-
wegten (vgl. CHAMBERLAIN 1980, 1993), recht
unwahrscheinlich. Zumal, wie schon KEUPP
(1992) anfihrte, diese Verletzungen bei den
Ammoniten auf den Venter beschrankt sein
muRten.

Bei pulmonaten Landschnecken (z.B. Helix)
sind Verletzungen, die auf spontane Unfélle
wie beispielsweise Absturze von Baumen und
Strauchern zurickgehen, denkbar. Aber wel-
che Kollisionen kénnen bei Ammoniten vorge-
kommen sein, die vorwiegend im eher ruhi-
geren Sublitoral lebten (WESTERMANN 1996)?
Da bereits firr marine Gastropoden im Litoral-
bere|§:h, also in einem Bereich in dem me-
chanische Kollisionen am wahrscheinlichsten
Sind, gezeigt werden konnte (PRESTON et al.
1996), dafl die Mehrzahl der Verletzungen auf
rduberische Attacken zuriickgeht, scheint dies

auch fir die Ammoniten die weitaus haufigere
Verletzungsursache gewesen zu sein.

Auch Parasiten kénnen Beschadigungen am
Mundrandepithels verursachen. KEUPP (1979)
beschrieb Dactylioceraten, die auffallig haufig
die eine forma umbilicata n.f. aufweisen, die
direkt an der Nabelkante positioniert ist (vgl.
Kap. 4.2.2.). Der Unterschied dieser Anomalie
zur traumatisch bedingten forma vertica-
ta / semiverticata besteht jedoch nicht nur in
ihrer typischen Position auf dem Mindungs-
rand, sondern vielmehr in ihrer spezifischen
Ausbildung selbst. Im Gegensatz zu trauma-
tischen Ereignissen setzt die forma umbilicata
allimahlich ein. Die Riickbiegung der Skulptur-
elemente erfolgt nicht mit einer deutlichen
Narbenbildung sondern durch eine verzégerte
und leicht unregelmafBige Schalenmineralisa-
tion.

Es ist daher anzunehmen, dal die Uberwie-
gende Mehrzahl aller traumatischen Ver-
letzungen des Mundsaumepithels auf aggres-
sive Interaktionen anderer Organismen Zzu-
rickzufithren ist. Wie kbnnen wir uns solche
Interaktionen vorstellen? Das Mundsaumepi-
thel lag der Schaleninnseite an und umschiof3
beim Schalenbau das Peristom. In der inak-
tiven Phase war es durch die Schale von
aulen, den Uberlagernden Weichkérper von
innen geschitzt. Um das Mundsaumepithel zu
verletzen, multen die Waffen des Raubers
entweder groBe Bereiche des Weichkorpers
verletzen, was fur das Tier lebensgefahrlich
war, oder eine feine spitze Waffe traf genau
den Bereich des Mundsaumepithels, wahrend
andere Korperteile weitestgehend unbe-
schadigt blieben. Letztere Verletzungen durf-
ten die besten Heilungschancen besessen ha-
ben und damit auch die besten Chancen der
Uberlieferung. Auffallig ist, daB weniger als
10 % aller Falle von forma verticata mit einer
deutlichen Schalenverletzung einhergehen.
Diese Schalenverletzungen sind zudem in der
Mehrheit der Falle nur sehr gering. Ver-
letzungen, die forma verticata verursachten,
miissen daher auf Organismen zuriickgefuhrt
werden, die entweder nur eingeschréankt in
der Lage waren, die Schale der Ammoniten
zu knacken, oder eine andere Strategie ver-
folgten.
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Krebsscheren, ob nun die groflen vorderen
Chelipeden oder die feineren hinteren Pereio-
poden, konnten Verletzungen, die derart lokal
begrenzt gewesen waren, am ehesten verur-
sachen. Besonders eryonide Dekapoden, wie
Coleia, mit ihren elongaten, pinzetten-férmi-
gen Scheren erscheinen pradestiniert fir Ver-
letzungen des Weichkorpers ohne Schalen-
verletzungen. Fischbisse dagegen sind eher
ungenau positioniert und verletzen nicht wie
eine Nadel oder Pinzette, sondern rissen
groe Teile des Weichkorpers entzwei. Da-
riberhinaus ist davon auszugehen, dal} bei
Fischattacken in der Regel die Schale mit-
verletzt wurde. Aus demselben Grund erschei-
nen auch Attacken von Cephalopoden un-
wahrscheinlich. Auch Nautiliden oder Co-
leoideen werden nicht in der Lage gewesen
sein, gezielte Bereiche der Mindung zu ver-
letzen ohne dabei die Schale zu beschadigen.
Die Ausfihrungen schlieen zwar nicht aus,
dall einzelne Falle von forma verticata auch
auf solche Attacken zurlckgehen, das Gros
der Mundsaumverletzungen wird aber, wie
KeupPP (1992) und KeurpP & ILG (1992) ver-
mutet haben, auf Attacken von Krebsen zu-
ruckzufuhren sein. Eryonide Krebse mit ihren
zum Brechen der Schalen ungeeigneten
Scheren kommen am ehesten als Verur-
sacher von Mantelrandverletzungen in Frage.
Erymide Krebse spielen statistisch gesehen
nur in den Féllen eine Rolle, in denen die
Schale ebenfalls verletzt wurde (d.h. in we-
niger als 10 % der hier beobachteten Falle
von forma verticata). Es koénnte folgendes
Szenario entworfen werden: Eryonide Krebse
waren bodenbewohnende Formen. Im Falle
einer spontanen Verteidigungs- / Angriffssitu-
ationen haben sich die Ammoniten daher
wahrscheinlich von oben dem Krebs genéhert.
Die Krebse griffen mit ihren spitzen und
scharfen Scheren nach dem ihnen zuge-
wandten Mundrand des Ammoniten. Diese Si-
tuation mufdte notwendigerweise die meisten
Verletzungen an der Externseite und an den
duleren Flanken hinterlassen haben. Zwei-
tens wird es haufiger vorgekommen sein, daf}
ein Eryonide einen Ammoniten ergreifen und
festhalten konnte. Er wird dann ahnlich wie
dies HOLLMANN (1969) beim rezenten Hum-
mer beschrieb, seine Beute auf den Boden
gedriuckt gehalten haben. Die resultierenden
Weichkorperverletzungen durften dann ten-
denziell von der Mundungsform unabhéngig
gewesen sein. D.h. die Verletzungen fanden
eher an zufalligen Positionen statt.

Die Verletzungspositionen des Mundsaum-
epithels sind wie schon die Verletzungspo-
sitionen einfacher Schalenverletzungen nicht
zuféllig Uber die Mindung verteilt (vgl. Abb.
24). Die Uberlieferten Verletzungen des Mund-
saumepithels sind daher in ihrer Mehrzahl
ganz offensichtlich Spuren von spontanen
Verteidigungs- oder Angriffssituationen. Im
Vergleich mit den Verletzungspositionen ein-
facher Schalenverletzungen liegt forma ver-
ticata bei den meisten Gattungen eher auf der
Flanke. Dies trifft nicht fur die Perisphinctiden
des Oxfordiums zu. Bei diesen Formen liegt
das Haufigkeitsmaximum deutlich auf dem
Venter. K. rabei weist jedoch ein zweites deut-
liches Maximum auf dem &ufleren Flanken-
drittel auf. Bei Catacoeloceras, Dactylioceras,
Quenstedtoceras und Kosmoceras liegen die
meisten Verletzungen auf der Flanke (vgl.
Abb. 24). Wenn der Grofiteil dieser Verletzun-
gen als Spuren von spontanen Kontakten mit
eryoniden Dekapoden angesehen wird, ka-
men die Verletzungen beim Ergreifen der Am-
moniten zustande. Dabei trafen die Krebse
bei der einen Gattung eher den Venter, bei
der anderen eher die Flanken. Aus der Daten-
menge wird nicht ersichtlich, aus welchem
Grund sich die Unterschiede in den Ver-
teilungskurven ergeben. Es missen wie
schon bei der Erkldrung der Schalenver-
letzungen (Kap. 5.2.1) muitikausale Erklarun-
gen gesucht werden. Im Gegensatz zu den
Schalenverletzungen mufte fur die Verteilung
der Epithelverletzungen die Organisation des
Weichkérpers eine entscheidende Rolle spie-
len. Diese ist heute nicht mehr nachzuvoll-
ziehen. Eine gewisse Rolle spielte sicherlich
auch hier die Mindungsform. So fallt bei den
Dactylioceraten wiederum das Haufigkeits-
maximum der Positionen von forma verticata
mit dem Rippenspaltpunkt zusammen. Der
Bereich des Rippenspaltpunktes war inner-
halb des Schalenbildungszyklus, der von
Hauptrippe zu Hauptrippe gerechnet wird,
hauptsachlich eine exponierte Kante an der
externen Flanke (vgl. Kap. 5.2.1). Bei den
Kosmoceraten fallt das Haufigkeitsmaximum
mit einem Bereich der Mindung zusammen,
der weit vorgebaut und dadurch besonders
exponiert ist.

Zusammenfassend lat sich die Mehrzahl al-
ler formae verticatae auf spontane Verteidi-
gungs- / Angriffssituationen eryonider Krebse,
die den Mundrand betrafen, zurtckfihren.



Die Verletzungen des Mundsaumepithels
ergeben ahnliche Verteilungskurven, wie
die Schalenverletzungen. Die héochste
Wwahrscheinlichkeit, von Verletzungen ge-
troffen zu werden, lag bei vielen Formen in
einem Bereich auf der externen Flanke,
einem Bereich also, der fur Attacken duro-
phager Feinde am exponiertesten war.

« Wenn die Verletzungen auf der externen
Flanke besonders h&ufig waren, sollte an-
genommen werden, dafl die Mindungs-
form dem in irgendeiner Weise angepafit
war. Dies ist ganz offensichtlich nicht der
Fall. Es gibt keine Hinweise darauf, da®
die haufig verletzten Mundungsabschnitte
besser vor den Attacken der Eryoniden
geschiitzt hatten.

o DaR die Mindungsformen Reaktionen auf
die Attacken der Rauber gewesen seien,
ist daher eher unwahrscheinlich. Der Zu-
sammenhang zwischen praferierten Min-
dungspositionen und dem Berippungs-
muster erscheint in diesem Zusammen-
hang eher als sekundérer Effekt des spe-
zifischen Modus des Schalenzuwachses.

5.3. Toleranzgrenzen
5. 3. 1. Maximale Verletzungstiefe

Die tiefsten Schalenverietzungen sind "Band-
schnitte”, die durch das geduldige Aufschalen
von Dekapoden verursacht wurden. Es er-
scheint zwingend, da} die maximalen Ver-
letzungstiefen bei Ammoniten mit langer
Wohnkammer auftreten. Wenn namlich eine
Schalenverletzung, die vom Mundrand aus-
ging, eine bestimmte Tiefe erreichte mulite
sie fur den Ammoniten lebensgefahrlich wer-
den. Das Tier fand keinen Halt mehr, lebens-
wichtige Organe waren Parasiten und R&u-
bern schutzlos ausgeliefert. Je langer jedoch
die Wohnkammer war, desto weiter erstreckte
sich der gesamte Weichkorper. Lebensge-
fahrliche Verletzungen waren dann potentiell
erst in tieferen Bereichen der Wohnkammer
moglich. Zudem war der Halt der Ammoniten
in einer tiefen Réhre effektiver als in einer
kurzen Wohnkammer. Die untersuchten longi-
domen Formen sind evolut, niedrigmindig
und besitzen eine geringe Windungsexpan-
sionsrate. Diese Gehauseform hatte den Vor-
teil, da® sie gut gegen Feinde schutzte, die
thre Opfer vom Mundrand her aufschélten
(vgl. Kap. 5. 1.). Denn Flanken und Venter,
die bei diesen Formen sehr schmal relativ zur
Wohnkammerlange sind, lenkten die Bruch-
linien der Verletzung um und minimierten da-
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durch den Schaden an der Schale. Die Rau-
ber gelangten dadurch nicht mit wenigen
Bissen oder Scherengriffen an den Weich-
kérper, sondern sie mufliten ihre Beute ge-
duldig aufschalen.

Abb. 25: Kranaosphinctes rabei (PA 11525) mit
schlitzférmiger Verletzung >180° aboraler Reich-
weite. (ca. 1 ¥z x naturliche Groke).

ErwartungsgeméafR erscheinen in der Tab. 8
die tiefsten Verletzungen bei den longidomen
Gattungen (Perisphinctiden, Dactylioceraten).
Den Rekord stellt ein Kranaosphinctes rabei
(PA 11525) (Abb. 25) mit einer extrem schma-
len, schlitzféormigen Verletzung auf der Flan-
ke. Diese ca. 180° =zurickreichende Ver-
letzung betraf etwa die Halfte der gesamten
Wohnkammerlange. Aber auch bei Kranao-
sphinctes subevolutus und bei Dactylioceras
kommen "Bandschnitte” vor, die tiefer als
150° vom Mindungsrand zurlickreichen. Eine
lange Wohnkammer 148t jedoch nicht zwin-
gend auf eine hohe Toleranz tiefer Verletzun-
gen schlieBen. Bei den sehr breitmundigen
Perisphinctiden des Calloviums (vorwiegend
Grossouvria) fehlen sehr tiefe Verletzungen
vollig. Und bei den extrem breitmindigen Ca-
tacoeloceras und Kranaosphinctes rabei kom-
men schlitzformige Verletzungen ebenfalls nur
selten vor (vgl. Kap. 5. 1.). Die extrem tiefe
Verletzung an dem Kranaosphinctes rabei
(PA 11525) stellt daher eine absolute Aus-
nahme innerhalb dieser Gattung dar. Alle
anderen "Bandschnitte” reichen nicht tiefer als
100° hinter den Mindungsrand zuriick. M&g-
lich wurde das Uberleben des Tieres nur
dadurch, daR die Verletzung ausschlieBlich
die sehr schmale Flanke in Mitleidenschaft
zog. Der Grund fur dieses Phdnomen wurde
bereits unter Kap. 5. 1. erldutert. Schalen-
brechende Riuber werden bei den breit-
mindigen Ammoniten, wenn sie Erfolg haben
wollten, nicht die schmalen Flanken, sondern
die breiten Venter aufgebrochen haben. Diese
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Gattung max. aborale Reichweite max. Wohnkammerlinge
in® in % Wohnkammerlinge
Perisphinctiden (Oxfordium) 180 49 370°
Dactylioceras 155 40 390°
Hildoceras 94 36 260°
Harpoceras 88 34 260°
Hecticoceras 85 34 250°
Quenstedtoceras 81 45 180°
Kosmoceras 73 37 200°
Pseudolioceras 51 23 220°
Catacoeloceras 51 14 360°
Perisphinctiden (Callovium) 47 13 360°

Tab. 8: Maximale aborale Reichweite von Schalenverletzungen im Vergleich mit max. auftretender Wohn-

kammerlange.

Verletzungen waren fur die betroffenen
Ammoniten sehr gefahrlich da sie grofle
Bereiche der Wohnkammer 6ffneten. In der
Regel werden die Rauber daher die Extern-
seite aufgebrochen haben. Nur in Ausnah-
meféllen blieb die Verletzung auf die Flanke
begrenzt. Auch die hochmindigen, brevi- bis
mesodomen Gattungen wie z.B. Pseudo-
lioceras tolerierten keine tiefen Verletzungen.
Bei Pseudolioceras reicht die tiefste rege-
nerierte Verletzung gerade 51° zurtick. Neben
der kurzeren Wohnkammer, wird die un-
gunstige Schalenform fir die Empfindlichkeit
gegeniiber einem Schalenausbruch verant-
wortlich gewesen sein. Verletzungen, die die
hohe Flanke trafen, konnten sehr schnell sehr
gefahrliche AusmaBe annehmen. Viele der
hochmundigen Ammoniten hatten keine deut-
liche Skulptur. Dadurch konnten die Bruch-
kanten der Verletzungen nur schlecht umge-
lenkt werden (vgl. Kap. 5.1.). Tiefe und sehr
tiefe Schalenverletzungen sind bei den hoch-
mundigen Formen mit geringer Skulptur (Har-
poceras, Pseudolioceras, Hecticoceras) aus
diesem Grund signifikant haufiger als bei lon-
gidomen Formen (vgl. Tab. 8). Wenn ein du-
rophager Rauber einen dieser hochmindigen
Ammoniten einmal ergriff, war dessen Uber-
lebensschance sehr viel geringer als bei
einem longidomen Vertreter. Die Verletzung
hatte in der Regel ein gefahrlicheres AusmaR
und konnte noch dazu weniger gut toleriert
werden.

Zusammenfassend muf3 konstatiert werden
deutlich, daB die maximal regenerierbare Ver-
letzungstiefe nicht durch einen einzelnen
Faktor, wie etwa die Wohnkammerlange be-

stimmt wird. Bei breitmindigen Formen, die
sehr lange Wohnkammern besitzen, sind tiefe
Verletzungen sehr selten und auch die maxi-
male Verletzungstiefe bleibt bis auf Ausnah-
men deutlich hinter den anderen Ammoniten
zurick. Dies ist darauf zuriickzufihren, dal
die Schalenverletzungen bei den breitmin-
digen Ammoniten sehr viel schneller gefahr-
liche Ausmaflle annehmen konnten als bei
den serpenticonen. Auch bei hochmiundigen
Formen konnten Verletzungen, die keine
extreme aborale Reichweite hatten, aber die
gesamte Flanke betrafen, schnell lebensbe-
drohliche Ausmafe annehmen. Die Gehause-
form mull daher neben der Wohnkammer-
lange immer als wichtige begrenzende GrolRe
fur tiefe Verletzungen in Betracht gezogen
werden. Tiefe "Bandschnitte” treten daher be-
vorzugt bei serpenticonen Formen mit run-
dem/ (sub) quadratischem Windungsquer-
schnitt auf.

5. 3. 2. Maximaler Gewichtsverlust

Jeder Schalenveriust bedeutet auch einen
Gewichtsverlust fur das Tier. Anders als bei
Gastropoden konnte fir Ammoniten, die dem
Griff des Raubers entschlupften, der plétzliche
Gewichtsverlust nach einer Schalenverletzung
ein lebensentscheidend werden. Denn ein
Ammonit fiel nicht wie eine Schnecke auf den
Meeresgrund wenn er dem Réuber entglitt,
sondern trieb in Richtung Meeresoberflache.
Dies bedeutet, dall er einem benthisch le-
benden Rauber vorerst entkam. Andererseits
muBte er fir das weitere Uberleben den plétz-
lichen Gewichtsverlust méglichst rasch wieder
ausgleichen.



Abb. 26: Hildoceras (Hildaites) serpentinum (REIN-
ECKE), PA 10492, forma substructa-verticata-pexa:
Grofdite beobachtete regenerierte Verletzung bei
Hildoceras. Der Schalenverlust bei dieser Ver-
letzung lag etwa bei 14 % der Gesamtischale. (etwa
nat. GréRe).

Das Auftreiben war im Gleichgewichtsapparat
der Ammoniten begrindet. Ammoniten be-
sallen mit dem gasgefiliten Phragmokon ein
Organ, mit dem sie ihr spezifisches Gewicht
regulieren konnten. In diesem Aspekt sind die
Ammoniten dem rezenten Nautilus sehr ahn-
lich. Nautilus wird daher oftmals als Paradig-
ma fir die Gleichgewichtsregulierung der Am-
moniten herangezogen.

Lange Zeit wurde angenommen, daf} Nautilus
mit dem Gas im Phragmokon seine spezi-
fische bathymetrische Position steuert. Die
Ideen, wie dies geschehen sollite, waren viel-
faltig. Die ursprungliche Vorstellung war, daB
Nautilus aktiv Gas in die Kammern pumpt
(zurickgehend auf HooOk 1765, vgl. JACOBS
1992). MEIGEN (1870, S.29) vertrat die An-
nahme, die spater auch auf die Ammoniten
Ubertragen wurde (SCHMIDT 1925):

"Die Méglichkeit des willkurlichen Stei-
gens und Sinkens im Wasser liegt in
dem Vorhandensein des in dem hin-
teren Theile der Wohnkammer befind-
lichen abgesperrten Luftraums von ver-
anderlichem Volumen, das im Ganzen
aber wenige Kubikcentimeter nicht zu
Uberschreiten braucht.”

Die Untersuchungen von DENTON & GILPIN-
BROWN (1966) zeigten jedoch, dal die gas-
gefuliten Kammern von Nautilus im Unter-
druck zur Umgebung stehen. Sie schiufifol-
gerten daher auf einen osmotischen Proze(,
der die Kammern sukzessive leert. Die Hypo-
these von DENTON & GILPIN-BROWN konnte
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von GREENWALD et al. (1982) grundsatzlich
bestatigt werden. GREENWALD et al. (1982)
konnten im Sipho von Nautilus ein Transport-
epithelium nachweisen, in welchem durch ei-
nen lokalen osmotischen ProzefR} Flussigkeit
aus dem Phragmokon gepumpt wird. Mit die-
sem relativ langwierigen und einseitig ge-
richteten Prozel® war es nicht mehr méglich,
die tagliche Tiefenmigration von Nautilus als
vom Phragmokon gesteuert zu erklaren. Viel-
mehr nutzt Nautilus den Gleichgewichtsappa-
rat hauptsachlich, um die langfristige onto-
genetische Gewichtszunahme auszugleichen
(vgl. COLLINS et al. 1980). Trotzdem ist Nauti-
lus in der Lage, die Flussigkeitsmenge im
Phragmokon in einem gewissen Rahmen
kurzfristig zu verdandern und damit auf plétz-
liche Ereignisse zu reagieren (WARD 19813,
WARD & GREENWALD 1981, WARD 1986). Die-
se Fahigkeit hat jedoch besonders beim adul-
ten Tier ihre engen Grenzen. WARD (1986)
konnte zeigen, dal® kurzfristig die gesamte im
Phragmokon enthaltene Flissigkeitsmenge
abgepumpt werden kann, um eine pldtzliche
Gewichtszunahme zu kompensieren. Beim
adulten Nautilus belauft sich diese Restfllus-
sigkeit auf wenige Gramm in einem 160-
180 cm® groRem Phragmokon. Bei juvenilen
Tieren ist der Flissigkeitsgehalt im Phrag-
mokon viel héher, da neu eingebaute Kam-
mern in der Regel erst nach und nach leer
gepumpt werden. Folglich ist die abpumpbare
Flussigkeitsmenge bei juvenilen Nautiloideen
um ein vielfaches héher als bei adulten Tie-
ren. Zu einer mehr oder weniger plétzlichen
Gewichtszunahme kann es nach der Nah-
rungsaufnahme oder durch Epodkenaufwuchs
kommen. Epdken auf Ammonitenschalen sind
keine Seltenheit. Spatestens seit SCHINDE-
WOLF (1934) und MEISCHNER (1968) ist be-
kannt, dal sich viele dieser Organismen zu
Lebzeiten der Ammoniten auf den Gehausen
angesiedelt hatten. HEPTONSTALL (1970)
quantifizierte das Gewicht von syn-vivo Epo-
ken eines Buchiceras und stellte fest, daR
dieser Ammonit eine grofle Flissigkeits-
menge in seinem Phragmokon besessen ha-
ben muBl, um das zusétzliche Gewicht kom-
pensieren zu kénnen. Viel problematischer als
die Kompensation einer unerwarteten Ge-
wichtszunahme erscheint die Kompensation
einer plétzlichen Gewichtsabnahme, wie sie
nach gréleren Schalenverletzungen auftrat.
Um eine Gewichtsabnahme zu kompensieren,
muBte Nautilus Flussigkeit in das Phragmo-
kon zuriickfihren. Im Rahmen des akzeptier-
ten osmotischen Modells ist ein solcher Vor-
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gang nicht erklarbar. Trotzdem konnte von
WARD (1986) gezeigt werden, dalR Nautilus
kurzfristig maximal ca. 5g Flussigkeit in die
‘Kammern zuriickfihren kann. Der Gewichts-
verlust ist bei Nautilus daher ein wichtiger be-
grenzender Faktor fur den maximalen Scha-
lenverlust. Wenn die Schalenverletzung ent-
sprechend grof} ist, treibt das Tier an die
Wasseroberfliche auf und ist dort bis zu sei-
nem (wahrscheinlich) schnellen Tod gefan-
gen. Analog dazu mufRte bei den Ammoniten
der jeweils groRte beobachtete regenerierte
Schalenverlust den maximal kompensierbaren
Gewichtsverlust nahekommen.

KEUPP (1997b) deutete bereits an, dal} der to-
lerierbare (d.h. regenerierbare) Schalenverlust
bei einigen Ammoniten sehr viel héher gewe-
sen sein mul als beim rezenten Nautilus. Er
konnte jedoch keine quantitativen Angaben
Uber den Schalenveriust der betroffenen Am-
moniten machen. Am vorliegenden Material
werden diese Beobachtungen noch einmal
bestatigt. Gerade die tiefen Bandschnitte der
serpenticonen Ammoniten, aber auch grofle
Verletzungen auf den Flanken der hochmin-
digen Formen scheinen sehr viel gro3ere re-
lative Ausmale besessen zu haben, als wir
sie vom rezenten Nautilus kennen. Der ab-
solute maximale Schalenverlust wurde daher
bei einigen Formen bestimmt (Dactylioceras
athleticum PA 2182, Abb. 29, Harpoceras [Hil-
daites] serpentinum, PA 10492, Abb. 26, Taf.
Abb. ¢, Hecticoceras [Putealiceras] arkelli
PA 5348, Abb. 27 und Lithacoceras torquati-
forme PA 10675, Abb. 30). Dazu wurde die
Oberflaiche des verletzten Bereiches digitali-
siert und mittels einer Dreiecksvermaschung
berechnet. Wenn die mittlere Schalendicke an
der verletzten Stelle bekannt war, konnte das
Volumen des Schalenbruchstiickes bestimmt
werden.

Abb. 27: Hecticoceras (P.) arkelli ZEiss, PA 5348,
forma substructa: Grofite bei Hecticoceras be-
obachtete regenerierte Verletzung. Der Schalen-
verlust bei dieser Veletzung betrug etwa 15 % von
der Gesamtschale. x 3.5.

Damit die Ergebnisse vergleichbar werden,
mufR der Schalenveriust als relativer Wert dar-
gestellt werden. Dafir bieten sich zwei Mog-
lichkeiten an. Die einfachere Moglichkeit ist
es, den Schalenverlust prozentual zur Ge-
samtschale auszudriicken. Wenn man davon
ausgeht, da der verletzte Ammonit den plétz-
lichen Gewichtsverlust nur dadurch aus-
gleichen konnte, dal} er ins gasgefiilite Phrag-
mokon Flissigkeit einfilit, dann ergibt sich
eine zweite Darstellungsform: Der Schalen-
verlust wird ausgedrickt mit der Fllssig-
keitsmenge (in % zum Phragmokonvolumen)
die es zu seiner Kompensation brauchte. Im
ersten Fall wird es notwendig, das Schalen-
gewicht zu ermitteln, im zweiten Fall wird das
Phragmokonvolumen benétigt. Beide Metho-
den setzen Volumenberechnungen am Am-
monitengehdusen voraus.

Volumenberechnungen an Ammonitenge-
hdusen sind auf verschiedenen Wegen még-
lich. Die meist angewandte Mdglichkeit geht
von der Spirale der Ammonitenschale aus.
Hier war es MOSELEY (1838), der die grund-
legende Arbeit verfal3te. Von MOSELEY stam-
men eine Reihe von Volumenformeln fur Mol-
lusken, die spater von RAUP & CHAMBERLAIN
(1967) leicht abgewandelt wurden, um mit den
zuvor von RAUP (1967) eingefiihrten metri-
schen Parametern rechnen zu kénnen. Damit
wurden praktische Volumenberechnungen
mdglich, die spater unter anderen von SAUN-
DERS & SHAPIRO (1986) durchgefiihrt wurden.
Zuvor hatte bereits TRUEMAN (1941) Volumen-
berechnungen an Ammoniten durchgefihrt.
Dazu entwarf er eine Volumenformel, die von
RAUP & CHAMBERLAIN (1967) mit der MOSE-
LEY-Gleichung verglichen wurde. Es stellte
sich heraus, dafl die TRUEMAN-Formel ledig-
lich in einem begrenzten Bereich hinreichend
genaue Ergebnisse liefert. Zudem muflite
HEPTONSTALL (1970) einige Korrekturen an
den Berechnungen von TRUEMAN (1941) vor-
nehmen, da inzwischen genauere Dichtewerte
fir Weichkérper und Schale von Nautilus be-
kannt waren. Eine anderer Versuch stammte
von EBEL (1983), der die Volumina ausgehend
von fiktiven spiralig aufgeroliten Kdrpern be-
rechnete. Die Volumenberechnungen von
EBEL (1983, 1990) blieben jedoch mit ihren
stark abstrahierten Ammonitengehdusen recht
ungenau und sind entsprechend umstritten
(WESTERMANN 1993). Ein véllig anderer Weg
wurde von STONE (1997) eingeschlagen, der
die Oberflichen und Volumina anhand einer
"whorl by whorl” Methode berechnet. Diese
auf Differentialgleichungen beruhende, eher



theoretisch orientierte Methode ist ebenfalls
schlecht daflr geeignet, praktische Berech-
nungen am fossilen Material durchzufuhren.
Dazu eignet sich am besten die Volumen-
formel (Gleichung 1) von RAUP & CHAMBER-
LAIN (1967), die entwickelt worden ist, um
praktische Untersuchungen zu ermdglichen.
Mit ihr wird das Volumen eines spiralig auf-
geroliten Kegels berechnet, dessen Grund-
flache durch die Flache der Apertur (K) be-
stimmt ist. Die Spirale wird durch die Win-
dungsexpansionsrate (W), die totale angulare
Liange (6) uber die Drehachse und durch R,,
den Abstand des Schwerpunktes der Spirale
von der Drehachse, ausgedriickt. Alle Varia-
blen der Gleichung sind recht einfach am
Material zu messen, bzw. zu berechnen.

2 (KR
V=§ﬂ( n“ )(1—W‘”/2”) Gleichung 1

Das Volumen des Ammoniten wird als
Zwischenschritt benétigt, um das Volumen der
Schale bestimmen zu kdnnen. Wenn namlich
die Flache der Schale im Querschliff bekannt
ist, dann kann durch eine einfache Differenz
der Volumina von Kqit schae MiNUS Konne schale
das Schalenvolumen berechnet werden.

Da die untersuchten Ammoniten eine Skulptur
besitzen, birgt diese einfache Rechnung einen
Fehler: Denn skulpturierte Gehause weisen
an unterschiedlichen Querschnitt-Positionen
unterschiedliche Aperturflachen auf. Das
Problem kann fir einfache Skulpturen (Berip-
pung) gelost werden. Rippen kénnen verein-
facht als radial verlaufende geddmpfte Sinus-
wellen der Schale angesehen werden. Da die
Querschnitte immer in irgendeinem Winkel
zur Berippung verlaufen, reprasentieren sie
einen Mittelwert zwischen Aperturfliche des
Rippenbergs und des Rippentals. Fur die Be-
stimmung des Schalenvolumens hat dieser
Fehler jedoch keinen EinfluB, da hier aus-
schlieBlich die Differenz der beiden Quer-
schnittsflichen in die Berechnung eingeht.
Trotzdem verdndert sich mit zunehmender
Berippung die Schalenflache und folglich das
Schalenvolumen. Der Einflul der Berippung
kann durch eine Skulpturfaktor (Fs) ausge-
driickt werden. er berechnet sich aus dem
Verhiltnis der Langen zwischen einer glatten
Schale, die auf eine Spirale aufgerollt ist, zu
einer spezifisch gewellten Schale:
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Gleichung 2

Wobei mit lo die Kurvenldangeonne skuiptor Und mit
Is die Kurvenlangemi skuptur beZ€ichnet wird. Is
kann als Integral dargestellt werden:

6

2
Is = IJI + [%ae"” sin(bx)] dx Gleichung 3

0

Die Sinuskurve wird durch a, die mittlere
Rippenhthe des Ammoniten (angegeben als
relativer Wert bezogen auf den zugehdrigen
Schalenradius) und b, die Anzahl der Rippen
pro Umgang bestimmt. Der Faktor z bestimmt
die Dampfung der Kurve und wurde hier will-
karlich mit 0.1 festgelegt. Wenn die Be-
rippung durch Haupt- und Sekundérrippen ge-
kennzeichnet war, wurde der Skulpturfaktor
entsprechend der Verteilung beider Be-
rippungstypen Uber die Windung durch einen
Durchschnittswert ausgedriickt. Mit diesem
Skulpturfaktor kann man der Skulptur einfach
berippter Formen annahernd gerecht werden.
Fehler ergeben sich dadurch, daf die Be-
rippung niemals exakt radial verlduft und
keine ideale Sinuskurve darstellt. Weiterhin ist
die Dampfung (z) lediglich grob geschéatzt. Da
sich der Skulpturfaktor der untersuchten
Exemplare in einer Spannbreite zwischen
1. 04 und 1. 12 bewegt, ist der Fehler, auf das
Gesamtvolumen bezogen nicht signifikant.
Der wichtigste Parameter fur die Berechnung
des Schalenvolumens ist selbstverstandlich
die Schalendicke der untersuchten Exempla-
re. REYMENT (1958) stellte fest, dal durch
diagenetische Prozesse die Schalendicke bei
der Substitution von Aragonit durch Kalzit hal-
biert werden kann. Fir drei der vier verletzten
Formen standen Modellexemplare zur Verfu-
gung, deren Schale aragonitisch erhalten war
und keine Anzeichen von Umkristallisation
zeigten. Von Dactylioceras liegt ein Modell-
exemplar (Fundort Whitby) vor, dessen Scha-
le kalzitisch umkristallisiert ist. Bei einem
Exemplar von Whitby ist im Bereich einer re-
generierten Schalenverletzung lokal die ori-
ginal aragonitische Schale erhalten geblieben
(vgl. Kap. 5. 1.). An diesen Exemplaren wird
sichtbar, daf} es am Material Whitby zu keiner
signifikanten diagenetischen Verringerung der
Schalendicke gekommen ist. Es wird daher
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Abb. 28: Entwicklung der Schalendicke der vier untersuchten Gattungen. Die hohe Varianz der Werte ist
Effekt der, tiber den Mundungsverlauf variierenden Schalendicke. Die Flanken weisen haufig die groften

Schalendicken auf.

w r.  Schalenverlustin Fs  Schalenvolumen Schalenverlustin %
Gattung incm cm® incm®
Dactylioceras 156 3,61 0,6190 1,120 5,03 12,3
Hildoceras (H.) 211 2.3 0,4008 1,036 2,79 144
Hecticoceras (P.) 2,54 0,86 0,0040 1,010 0,027 14,6
Lithacoceras 1,83 3,20 0,4432 1,092 2,22 19,9
Nautilus* ~4

Tab. 9: Maximal tolerierbarer Schalenverlust in % der gesamten Schale. (* Nach WARD 1986 sind max. 5g
Flussigkeit ins Phragmokon rickfillbar, dem entsprechen im Meerwasser etwa 3 cm? Schale. Die Schale
eines adulten Nautilus hat ein Volumen von ca. 80 cm®). W: Windungsexpansionsrate, r,: Radius des
Flachenschwerpunktes der Apertur an der Verletzungsstelle.

vorausgesetzt, da} die gemessenen Schalen-
dicken den urspringlichen Werten entspre-
chen.

Zum Schalenvolumen muf das Volumen von
Siphonalréhre und Septen hinzugerechnet
werden. SAUNDERS & SHAPIRO (1985) korri-
gierten mit einen "Septalfaktor” das errechne-
te Schalenvolumen. Dieser "Septalfaktor’ geht
urspriinglich auf TRUEMAN (1941) zurtick, der
an drei mesozoischen Gattungen (u.a. Dacty-
lioceras commune) das Gewicht von Septen
und Siphonalrhre ermittelte. SAUNDERS &
SHAPIRO (1985) konnten an paldozoischen
Ammoniten einen identischen Anteil von
Septen und Sipho am Gesamt-Schalenvolu-

men errechnen. Der Siphonalfaktor wird hier
unverandert mit 1.06 von SAUNDERS &
SHAPIRO (1985) fur die Berechnung ubernom-
men. Um die Volumina der verletzten Exem-
plare aufgrund der Gleichung 1 zu berechnen,
hatten diese quer zum Median aufgeschnitten
werden missen. Damit das Sammlungsma-
terial geschont wird, wurden jeweils (soweit es
nétig war) unverletzte Exemplare der gleichen
Art zersagt und exemplarisch deren K-Werte
und Schalendicken an verschiedenen Radien
gemessen. Anhand der resultierenden Kurven
konnten die entsprechenden K-Werte und
Schalendicken der verletzten Exemplare
extrapoliert werden.



Abb. 29: Dactylioceras commune (SOWERBY), PA
2182, mit ventralem "Bandschiitz’. Gréflite bei
Dactylioceras beobachtete regenerierte Verletzung.
Der Schalenverlust betrug bei dieser Verletzung in
etwa 12 % der Gesamtschale. (etwa nat. Gro3e).

Mit der Gleichung 1 konnten nun die Schalen-
volumina berechnet werden, welche an-
schlieBend mit dem Skulptur- und Septalfaktor
korrigiert wurden (vgl. Tab. 8). Wenn schlie-
lich das Schalenvolumen und das Volumen
der verlorengegangenen Schale bekannt ist,
kénnen die Werte miteinander verglichen
werden. Die Tabelle 9 zeigt die Ergebnisse
der Berechnung.

Diese Berechnungsmethode ist sehr arbeits-
aufwendig und ihre Ergebnisse bleiben durch
schwer kalkulierbare Faktoren wie unregel-
maRige Skulptur, Mindungsdifferenzierungen
fehlerhaft. Es ist daher angebracht, eine
Methode zu erarbeiten, die es méglich macht,
den Schalenverlust nach einer Verletzung auf
einfacherem Wege abzuschatzen. Hier sei die
folgende Moglichkeit vorgeschlagen: Es ist
relativ leicht abzuschéatzen, wieviel Grad an
Schale der letzten Windung verlorengegan-
gen waren, wenn der Schalenverlust durch
eine wie auch immer gestaltete Schalenver-
letzung auf beide Seiten der gesamten Win-
dung verteilt wirde. Wenn beispielsweise eine
Schalenverletzung an einem hochmundigen
Ammoniten die gesamte Flanke mit einer
Verletzungstiefe von 90° betraf, dann wirde
dies einem Schalenverlust von ca. 45° uber
die gesamte Windung entsprechen. Dieser
Wert 4Rt sich bei verschiedensten Morpho-
typen einfach abschitzen. Wenn die Schale
der Ammoniten einen Zylinder darstelite, der
entlang einer logarithmischen Spirale aufge-
rollt ist, dann konnte die Héhe des Zylinders
durch die Lange der Spiralkurve ausgedrickt
werden. Die Lange der Spiralkurve ist propor-
tional zum entsprechenden Radius der Kurve
und zu dem Volumen des entsprechenden
Zylinders. Wenn nun R proportional der Kur-
venldnge und letztlich proportional dem Scha-
lenvolumen ist, dann kann gesagt werden:
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100(R, —R,))/ R, =100(V'S, -VS,)/ VS
4 4 4 g
Gleichung 4

wobei R, der Radius der Spiralkurve an der
Mundung, R, der Radius der Spiralkurve am
Ende der virtuellen Verletzung, und VS, das
gesamte Schalenvolumen und VS, das
Schalenvolumen nach der Verletzung dar-
stellen. Mit dem ersten Teil der Gleichung 4
lant sich der prozentuale Anteil der verloren-
gegangen Schale annadhernd ermittein. Denn
Ry und R, konnen theoretisch am be-
treffenden Exemplar gemessen werden. Die
resultierende Formel zur abschatzenden Be-
rechnung lautet dann:

Schalenverlust in % = 100 (R;-R,) /R,
Gleichung 5

Sie gibt den Schalenverlust in % von der
Gesamtschale an. Da die Differenz von R,
und R, oftmals nur minimal ist und die Radien
am Exemplar nur recht ungenau gemessen
werden konnen ist es angebracht, den R,
dber die Windungsexpansionsrate zu be-
rechnen. Dazu kann auf die Formel der loga-
rithmischen Spirale zurlckgegriffen werden.
Der Radius (R) der logarithmischen Kurve a3t
sich mit dem Anfangswert der Spirale (a)
durch den der GréRBenmalstab festgelegt
wird, durch die Spiralenkonstante (k) und den
laufenden Winkel (6) berechnen:

k6

R =ae Gleichung 6

Der Anfangswert der Spirale ist fur unsere
Berechnungen unerheblich, da hier lediglich
die relativen Werte bendtigt werden. Er kann
also mit dem Wert "1" festgelegt werden. Die
Spiralenkonstante (k) ist eine andere Aus-
druckform der Windungsexpansionrate (W).
Nach HAARLANDER (1952) ist der Quotient (q)
zwischen zwei Radien mit dem Abstand von
360° (q):

g =e"? Gleichung 7

Dieser Quotient entspricht der Windungsex-
pansionsrate (W) von RAUP (1967). Folglich
ware k mit der Gleichung 8 zu ermitteln.
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2 In(W)

/4

k=

Gleichung 8

Damit laBRt sich R, mit den uns bekannten
Parametern W und 6 problemlos iber die
Gleichung 6 ermittein.

Gattung Geschatzter max. Schalenverlust
(in % von Gesamtschale)
Dactylioceras 13
H. (Hildaites) 17
H. (Putealiceras) 10
Lithacoceras 21

Tab. 10: Schalenverlust geschatzt nach Gleichung
5. Durchschnittlicher relativer Fehler bezogen auf
die Werte nach der Gleichung 1 (Tab. 9): 0,17.

Ein Vergleich der Ergebnisse in Tabelle 9 mit
den abgeschéatzten Ergebnissen (Tab. 10)
zeigt, wie nahe die Werte beieinander liegen.
Mit einem prozentualen Fehler von durch-
schnittlich 17 % kann die Methode allerdings
nicht mehr, als halbquantitative Ergebnisse
liefern. Sie reicht jedoch aus, um generelie
Trends abschidtzen zu koénnen. Die Ge-
nauigkeit der Schatzung ist im Wesentlichen
vom sorgsamen Abschétzen des Schalen ver-
lustes, verteilt auf den gesamten Windungs-
querschnitt, abhéngig.

Eine andere Méglichkeit den Gewichtsverlust
zu vergleichen ergibt sich unter der Annahme,
dafl der Ammonit im anndhernden Schwebe-
gleichgewicht lebten. Das Gewicht der Schale,
des Weichkdrpers und, wenn vorhanden, der
Aptychen mufite unter dieser Voraussetzung
vom gasgefuliten Hohlraum des Phragmokons
im Meerwasser getragen werden. HEPTON-
STALL (1970) konnte zeigen, daf} die von ihm
untersuchten Ammoniten sehr viel mehr
Phragmokonvolumen besessen haben, als
zum Erzeugen eines entsprechenden Auf-
triebs notig gewesen ware. Er schlieft daraus,
dafl ein Grofteil des Phragmokonvolumens
mit Flussigkeit gefullt war, um das Tier im
Schwebegleichgewicht zu halten. WARD
(1979) stand diesen Berechnungen skeptisch
gegeniiber, konnte er doch zeigen, dall beim
rezenten Nautilus der Flussigkeitsgehalt im
Phragmokon im Laufe der Ontogenese dra-
stisch sinkt. Betragt sie beim juvenilen Tier bis
zu 32 % des Phragmokonvolumens (ca. 15 %
des Schalengewichtes), so geht die Kammer-

flussigkeit beim adulten Tier gegen Null.
Adulte Tiere haben demnach ein relativ zum
Schalengewicht kleineres Phragmokonvolu-
men als juvenile Tiere. Ein Vergleich, der auf
dem Phragmokonvolumen beruht, mufl aus
dieser Sicht problematisch sein, wenn er nicht
ausschlielflich mit adulten Tieren rechnet.
Unter den Ammoniten mit maximalem rege-
neriertem Schalenverlust fand sich nur ein
Exemplar, das zum Zeitpunkt der Verletzung
adult war, ein Dactylioceras (PA 2182, Abb.
29). Die Schale besitzt den typischen ver-
dickten Mundsaum und gedrangte letzte Sep-
ten. Um das Gewicht des Tieres zu bestim-
men, mufll die Schalendichte und die Weich-
kérperdichte der Ammoniten bekannt sein.
Beides kann mit letzter Sicherheit nicht mehr
nachvollzogen werden. Von Nautilus wissen
wir, dafl er eine Schalendichte von etwa
2.62 g/lem’® besitzt (RAYMENT 1958). Fur
Weichkorperdichte und Dichte der Coelom-
flussigkeit werden von WARD (1986) Werte
zwischen 1. 02 g/cm? und 1.068 g/cm® ange-
geben. HEWITT et al. (1999) rechneten bei Be-
lemniten mit einer Weichkérperdichte von
Durchschnittlich 1. 05 g/lcm®. SAUNDERS &
SHAPIRO (1986) gaben 1. 055 g/cm® an und
lagen damit im mittleren Bereich. Dieser Wert
wurde fur die vorliegende Untersuchung iber-
nommen.

Das Volumen des Weichkérpers wird unter
der Annahme ermittelt, das Tier wirde die
gesamte Wohnkammer ausfilien. Damit
errechnet man einen Maximalwert, der wenn
man sich darGber bewult ist, dal das Tier
eher kleiner gewesen sein konnte, ent-
sprechend nach unten korrigiert werden kann.
Das Wohnkammervolumen ergibt sich aus
der Differenz zwischen Gesamtvolumen des
Ammoniten minus dem Schalenvolumen und
dem Volumen des Phragmokons. Auch das
Volumen des Phragmokons wurde mit der
Gleichung 1 berechnet. Dazu mufiten K und
R, am letzten Septum des Phragmokons er-
mittelt werden. Vom resultierenden Volumen
wurde der Anteil von Septen und Sipho ab-
gezogen. Das Gewicht des Tieres berechnet
sich aus der Summe von Schalen- und
Weichkorpergewicht, der Auftrieb aus der
Differenz vom Gewicht des verdringten
Wassers minus dem Gesamtgewicht (vgl.
Tab. 11).

Der Auftrieb mufte Null sein, wenn das Tier
im Gleichgewicht gestanden hat und mufite
einen negativen Wert ergeben, wenn das Tier
schwerer als das umgebene Meerwasser war.



51

Gattung Schalenge- Gewicht des Gewicht des Weich-  Phragmokon- Auftrieb
wichting  Aptychusing kérpers ing volumen ing ing

Dactylioceras 14,75 - 0,60 13,02 3,17

Hildoceras (H.) 7,30 0,13 0,61 7,64 2,66

Hecticoceras 0,071 - 0,003 0,064 0,020

(P.)

Lithacoceras 5,82 - 2,34 12,96 7,42

Tab. 11: Gewicht und Auftrieb der untersuchten Exemplare.

Der Auftrieb miite schlieRlich negativ sein,
wenn das Tier mit einem Flussigkeitsgehalt im
Phragmokon seine Auftriebssituation regein
konnte. Fur Dactylioceras ergab sich, dal} es
ca. 23 % seines Phragmokons mit Flussigkeit
gefllit haben miBte, damit es im Schwebe-
gleichgewicht stand. Dieses Ergebnis be-
statigt den Wert, den HEPTONSTALL (1970) fir
Dactylioceras commune durch die Korrektur
der Angaben von TRUEMAN (1941) ermittelte
(22.3 % des Phragmokonvolumens).

Abb. 30: Lithacoceras torquatiforme COLLIGNON,
PA 10675, forma substructa: Grofite beobachtete
regenerierte Verletzung unter den Perisphincten
des Oxfordiums von Madagaskar. Der Schalen-
verlust bei dieser verletzung lag etwa bei 20 % von
der Gesamtschale. (etwa nat. Grofie)

Das Phragmokon adulter Dactylioceraten war
demnach im Gegensatz zum adulten Nautilus,
dessen Phragmokon beinahe leer ist, zu ca.
einem Funftel mit Flussigkeit geftllt. Um den
Gewichtsverlust durch die Schalenverletzung
kurzfristig regenerieren zu konnen, mufte
Dactylioceras Flussigkeit in sein Phragmokon
zurickfluten. Da das Volumen des regenerier-
ten Schalenbruchstiicks bekannt ist, kann der
Gewichtsverlust bestimmt werden. Bei Dacty-
lioceras PA 2182 muite die Flussigkeitsmen-
ge, die es zur Kompensation dieses Ge-
wichtsverlustes benétigte, ca. 8 % seines
Phragmokonvolumens ausmachen. Dies ist
deutlich mehr als der rezente Nautilus kom-
pensieren kann. WARD (1986) ermittelte, dal

Nautilus nicht mehr als 5g Gewichtsverlust
tolerieren kann. Da ein adulter Nautilus ein
Phragmokonvolumen von mehr als 160 cm®
besitzt, wirde ein Gewichtsverlust von 5g
durch ein Flussigkeitsvolumen ausgeglichen
werden, das nicht mehr als 3 % des Phragmo-
konvolumens ausmacht. Die Fahigkeit, einen
Gewichtsverlust zu kompensieren, war dem-
nach bei Dactylioceras mehr als doppelt so
hoch wie bei Nautilus. In der Tabelle 11 wird
deutlich, dal Dactylioceras keinesfalls ein Ex-
tremfall unter den Ammoniten darstelit. Mit ei-
nem Schalenverlust von maximal ca. 12 %
toleriert Dactylioceras Gewichtsverluste ver-
gleichsweise schlecht. Bei Lithacoceras wurde
ein Schalenveriust gemessen, der etwa das
Doppelte von dem bei Dactylioceras und mehr
als das vierfache von dem bei Nautilus be-
tragt. Wieviel Flussigkeit muten die anderen
untersuchten Gattungen in ihr Phragmokon
zuriickfluten, damit der Gewichtsverlust aus-
geglichen werden konnte?

Die Ergebnisse der Berechnungen werden in
Tab. 11 und 12 deutlich. Wie bereits erwahnt,
traten die maximalen Verietzungen bei diesen
Formen in der Wachstumsphase auf. Es ist
daher davon auszugehen, dal} sie ein relativ
groleres Phragmokon besessen haben, und
der Fliussigkeitsgehalt im Phragmokon ent-
sprechend gréRer war als bei adulten Tieren.
Zudem tritt bei der Berechnung ein gewisser
Fehler auf, da die Wohnkammerlédnge nur
noch angendhert bestimmt werden kann. Die
Werte der Tab. 11 und 12 suggerieren daher
eine Genauigkeit, die es in dieser Form un-
mdoglich geben kann und sollten eher in ihrer
Tendenz aufgegriffen werden.

Aufgrund der geringen Anzahl an Messungen
die Aussagefahigkeit der Ergebnisse relativ
begrenzt. Wenn die hier vorgefundenen maxi-
malen Schalenveriuste tatsachlich den maxi-
mal tolerablen Schalenverlusten der betreffen-
den Ammoniten nahekommen, dann a3t sich
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Gattung Vol. % Fliissigkeit im Vol. % Fliissigkeit die mutmaRlich riickgefiilit
Phragmokon bei Auftrieb=0 werden kdnnen

Dactylioceras 243 7,8
Hildoceras (H.) 34,8 8,3
Hecticoceras (P.) 311 9,7
Lithacoceras 573 54
Nautilus* 2-32 3

Sepia” 14-27 6

Tab. 12: Prozentuale Anteil an Flussigkeit im Phragmokon bei neutralem Gleichgewicht und prozentualer

Anteil Flussigkeit der Ruckgefullt werden kann (vgl.Text). * Daten nach WARD (1979, 1986) (Nach WARD

1979 kann der adulte Nautilus bis zu 7g Flussigkeit im Phragmokon besitzen. Nach Ward 1986 kann Nautilus

bis zu Sg Flussigkeit ins Phragmokon rickfillen. Das Phragmokonvolumen eines adulten Nautilus betragt ca.
)~

160 cm

zumindest resumieren, dal® bei allen Exem-
plaren die Menge an Flussigkeit, die theore-
tisch ins Phragmokon rickgefihrt werden
mufRte, um eine Kompensation des Gewichts-
verlustes zu bewirken, auf ca. 10% be-
schrénkt gewesen zu sein scheint. Wenn das
zutrifft, stellite auch bei den Ammoniten ein zu
hoher Gewichtsverlust nach einer Verletzung
eine reale Lebensbedrohung dar. Nicht die
Fahigkeit, schnell neue Schale zu bilden oder
der Verlust der schutzenden Wohnkammer-
wandung war nach einer groen Verletzung
lebensbedrohend, sondern in erster Linie der
Gewichtsverlust. Jedoch konnten Ammoniten
einen Gewichtsverlust deutlich besser tole-
rierten als Nautilus. Sie mufiten dazu im Maxi-
malfall ca. 10 % (bei Lithacoceras) des ge-
samten Phragmokonvolumens mit Flussigkeit
fullen um in eine neutrale Gleichgewichtslage
zu gelangen. Die Dimension des Flussigkeits-
gehaltes im Phragmokon und die Fahigkeit,
Flussigkeit ins Phragmokon zuriickzufiihren,
dhneln damit mehr den Werten, die wir vom
Schulp rezenter Sepien kennen (DENTON &
GILPIN-BROWN 1973). Sepien variieren ihr
Kérpergewicht innerhalb eines Tagesrhyth-
mus um den entsprechenden Anforderungen
gerecht zu werden. Am Tage schiafen die Tie-
re am Meeresboden oder leicht im Sand ein-
gegraben, in der Nacht gehen sie in der freien
Wassersaule auf die Jagd nach Kleintieren
und Fischen. Dazu benétigen sie ein nahezu
neutrales Gleichgewicht. Ihren Auftrieb veran-
dern sie, indem sie den Fllssigkeitsgehalt im
Phragmokon variieren (nach DENTON & GiL-
PIN-BROWN 1973 durch eine Flussigkeitsver-
anderung von 6 % des Phragmokonvolu-
mens). Es scheint demnach durchaus még-
lich, da® auch die Ammoniten ihren Flissig-

Daten nach DENTON & GILPIN-BROWN (1973).

keitsgehalt entsprechend aktiv steuern konn-
ten.

Die Fahigkeit, plétzlich erhebliche Gewichts-
verluste zu kompensieren, weist auf einen
deutlich effektiveren Gleichgewichtsapparat
der Ammonoideen gegeniber Nautilus. Bis
dato ist ungeklart, auf welche Art und Weise
Nautilus den Flussigkeitsrucktransport reali-
siert, mit dem er einen plétzlichen Gewichts-
verlust kompensiert. Die enge Toleranz des
Flussigkeitsrucktransportes (3 % des Phrag-
mokonvolumens), die Nautilus besitzt, kénnte
darauf deuten, dall bei ihm die Flussigkeit
ausschlieflich durch eine Art "Pufferprozell”
zuriickgefuihrt wird. Ohne dafll eine aktive
Unterstitzung des Ruickflusses nétig ware,
kénnte eine geringe Menge Fllssigkeit in den
leicht im Unterdruck befindlichen Hohlraum
des Phragmokons eindringen, wenn die os-
motische Pumpe nach einem traumatischen
Ereignis unterbrochen wéare. DANIEL et al.
(1997) machten fur den Flussigkeitsricktrans-
port bei Ammonoideen und Nautilus einen
Mechanismus verantwortlich, der einem "Puf-
ferprozeRR” gleichkommt. Die Autoren fanden
heraus, dafl entgegen den Erwartungen eine
erhdhte Komplexitdt der Septeneinfaltung
nicht im Zusammenhang mit der Gehause-
stabilitdt im Sinne einer Verringerung der Im-
plosionsgefahr des Phragmokons steht. Auf
der Suche nach alternativen Funktionen der
Septen- und Suturkomplexitat stieBen sie auf
die ungeklarte Frage des Flussigkeits-Riick-
transportes. Bei kompliziert verfalteten Sep-
ten, so die Autoren, erhéht sich die Septen-
oberfliche und der Abstand zwischen den
Flussigkeitsoberflachen verringert sich signifi-
kant. Dadurch ergibt sich eine extrem erhéhte
Oberflachenspannung auf der Restflissigkeit



im Septalraum bzw. der Pellicula. Bei ausblei-
bender osmotischer Pumpe koénne die hohe
Oberflachenspannung in einer Art "Lésch-
papiereffekt” eine gewisse Flussigkeitsmenge
zuriick in das Phragmokon ziehen. Dieser
"Léschpapiereffekt” durfte bei den Ammonoi-
deen durch die Existenz von hydrophilen or-
ganischen Phragmen in den Kammern noch
zusétzlich verstarkt worden sein (vgl. WEIT-
SCHAT & BANDEL 1991). Die Arbeit von DANIEL
et al. (1997) schliefit mit der Vermutung, daf
Ammoniten aufgrund ihrer komplex gefalteten
Septen besser in der Lage gewesen wiéren,
Flussigkeit ins Phragmokon zurickzufiihren
als Nautilus. Die vorliegenden Berechnungen
bestétigen die Vermutungen der Autoren. Ein
Zusammenhang von Suturkomplexitit und to-
lerietem Schalenverlust 143t sich aufgrund
der geringen Datenmenge jedoch nicht nach-
weisen. Das erhohte Potential an Ober-
flachenspannung im Ammoniten-Phragmokon
hat den zusétzlichen Effekt, dal in den vielen
Einfaitelungen und Nischen der Kammern der
Ammoniten-Phragmokone die Flussigkeit
durch ihre Oberflachenspannung gefangen
blieb und nur gegen diese abgepumpt werden
konnte (KuLICKI & MuTvEl 1988). Dieses
zuséatzliche Fliussigkeitsreservoire kénnte den
Ammoniten als mobiler Ballast gedient haben.
Gestitzt wird diese These wiederum durch die
Gleichgewichtsberechnungen. Sowohl HEP-
TONSTALL (1970), als auch die eigenen Be-
rechnungen konnten einwandfrei nachweisen,
dal die Ammoniten eine Restflissigkeit in
ihrem Phragmokon benétigten, um im hydro-
statischen Gleichgewicht zu bleiben.

SEILACHER & LABARBERA (1995) propagierten
demgegeniiber ein Modell der Gleichgewicht-
sregulierung, das nicht mit der Anderung des
Flussigkeitsgehaltes im Phragmokon, sondern
mit einer Druckiénderung des auftriebgeben-
den Gases arbeitet. Die Autoren gehen davon
aus, daR vor dem ersten Septum ein gasge-
fullter Hohlraum lag, dessen Volumen durch
Muskelkraft manipuliert werden konnte. Wenn
das Volumen, bzw. der Gasdruck veréndert
wurde, so die Vorstellung, dann stieg das Tier
in der Wasserséule auf bzw. sank ab. Dieses
Modell entspricht, ohne daf dies SEILACHER &
LABARBERA (1995) erwéhnten, bis auf Details
dem Modell von MEIGEN (1870) far Nautilus.
Der ProzeR der Gleichgewichtsregulierung
treibt sich nach einem initialem Moment selbst
an. MEIGEN (1870: 31) schrieb dazu:

"Ist die Bewegung einmal in Gang ge-
bracht, so setzt sie sich von selbst fort,
da alsdann ja die drickende Wasser-
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séule immer grofer resp. immer kleiner
wird.”
SEILACHER & LABARBERA (1995. 494) ver-
glichen das Ammonitengehduse mit der Spiel-
zeugfigur des "Kartesischen Tauchers™

"Once initiated, sinking continues with-
out pressure inrease on the side of the
tumb, because at everey deeper level
ambient water pressure increases and
results in further sinking.”

Der einzige Unterschied, der sich zu MEIGEN
(1870) ergibt, besteht darin, da} die Autoren
die "Schwimmblase” vom restlichen Phragmo-
kon entkoppein muften. Dies brauchte MEI-
GEN (1870) nicht, wullte er doch nicht, dal} die
Kammern im Phragmokon von Nautilus im
Unterdruck zur Umgebung stehen (DENTON &
GILPIN-BROWN 1966). Wenn SEILACHER &
LABARBERA (1995) konsequenterweise einen
aktiven Gassekretionsmechanismus bei den
Ammoniten forderten, dann mufite dies ohne
eine entsprechende Entkoppelung des Phrag-
mokons die osmotisch gesteuerte Kammer-
entleerung hinfallig machen. Aber selbst wenn
eine Entkopplung des praseptalen Hohlrau-
mes vom Phragmokon stattgefunden hatte,
muRte nach dem Sinn einer derart aufwendi-
gen Investition gefragt werden. Wozu sollte
die osmotische Kammerentleerung im Phrag-
mokon aufrecht erhalten werden, wenn das
Phragmokon doch sehr viel effektiver und
schneller durch eine Gasdriise entleert wer-
den konnte? Bereits in. der neugebildeten
Kammer mufte sich nach kurzer Zeit eine
Gasblase befinden, damit die Druckregulie-
rung wirksam werden konnte. Ganz abgese-
hen davon, welche Schwierigkeiten bei die-
sem Szenario fir das Wachstum der Ammo-
niten (vgl. SEILACHER & LABARBERA 1995:
503) und die Muskelanheftung (vgl. JACOBS
1996) auftreten wirden, hitte dies drama-
tische Auswirkungen fiir die Auftriebssituation
der Ammoniten. Wenn die Ammoniten Zzu-
sétzlich zum gasgefillten Phragmokon von
einer gasgefiiliten "Schwimmblase” getragen
wurden, dann kdmen sie mit einem sehr viel
kleineren Phragmokon aus. Sie héatten damit
die Moglichkeit, eine gréRere Wohnkammer
oder eine massivere Schale auszubilden.
Beides Investitionen, die ihnen in Anbetracht
ihrer vielen Feinde sehr viel genitzt hatten.
Positive Auftriebswerte, wie sie sich in der
vorliegenden Arbeit durch die Gleichung von
RAUP & CHAMBERLAIN 1967 ergeben (und wie
sie bereits von HEPTONSTALL 1970 durch
Korrektur der TRUEMAN 1941- Werte ermittelt
wurden) widersprechen den Erwartungen, die
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sich aus dem Konzept des kartesischen
Tauchers ergeben. Die Ammoniten besal3en
ein (relativ zum Gesamtgewicht) gréferes
Phragmokon als Nautilus. Ein Phragmokon,
das mit Flissigkeitsmengen von Uber 20 %
gefiillt sein mufite, um den Ammoniten im
neutralen Gleichgewicht zu halten, ware nach
diesem Modell sinnlos. Wenn hingegen die
Flussigkeit im osmotisch geleerten Phragmo-
kon als variable Ballastmasse diente, dann re-
alisierte ein groRes Phragmokon einen groft-
moglichen Toleranzspielraum fir die Gleich-
gewichtsregulierung.

Zusammenfassend stutzen die Berechnun-
gen dieser Arbeit das Modell von DANIEL et al.
(1997). Nach diesem Modell regelten die Am-
moniten ihr spezifisches Gewicht, wie Nauti-
lus, langfristig mit Hilfe des osmotisch gere-
gelten Gasvolumens im Phragmokon. In ei-
nem gegenlber Nautilus gréflerem Toleranz-
spielraum war es den Ammoniten mdglich,
auch auf unerwartete und kurzfristige Ge-
wichtsverdanderungen zu reagieren. Dazu
konnten sie die im Phragmokon verbliebene
Flussigkeit forciert abpumpen oder aber einen
gewissen Anteil zuruckfluten. Die Flussigkeits-
rickfihrung wurde mutmaglich durch die
Oberflachenspannung der im Phragmokon
verbliebenen Restflissigkeit gesteuert. Eine
grolRe innere Kammeroberflache ermdglichte
eine moglichst hohe Effizienz. Ob jedoch ein
tatsdchlicher Zusammenhang zwischen rela-
tiver innerer Kammeroberflache und Gleich-
gewichtsspielraum lag, kann anhand des ge-
ringen Datenmaterials nicht nachgewiesen
werden. Die Ergebnisse der vorliegenden Un-
tersuchung lassen vermuten, dal die Am-
moniten ihre Gleichgewichtssituation, dhnlich
wie die rezenten Sepien kurzfristig ent-
sprechend den Anforderungen regulieren
konnten.

5.4. Regenerationsverhalten

5. 4. 1. Regeneration von Schalenver-
letzungen

Im Normalfall verheilte ein Ammonit eine
Schalenverletzung wie jeder andere schalen-
tragende Mollusk: Er kittete direkt an die
Bruchstelle eine neue Schale an und unterfing
die Bruchkante durch die folgenden Perimutt-
lagen (vgl. Abb. 11). Die bei dieser Form der
Regeneration entstehende Erscheinung wird
seit HOLDER (1977) als forma substructa be-
zeichnet (vgl. Kap. 4.2.1). Der Terminus
"substructa’ benennt den Vorgang des Unter-

fangens als Spezifikum dieser Regenerations-
form. Die Unterkante der verletzten Schale
dient dabei als Matrix far die neu angesetzte
Schale. Es ist wahrscheinlich, daR bei der Re-
paratur der Schale ein Optimum zwischen
Stabilitdt und Schalenmasse angestrebt wur-
de. Wenn namlich die neugebildete Schale an
einem zu schmalen Streifen unter der Ver-
letzung ansetzte, dann entstand zwangslaufig
ein Schwachpunkt in der Belastbarkeit. Wenn
die Verletzung zu grof3ziigig mit neuer Schale
ausgekleidet wurde, dann wurde der benétigte
Energieaufwand unverhéltnismagig hoch. Bei
den meisten Ammoniten scheint diese Regel
tatsachlich zuzutreffen. Bei den Hildocerata-
ceen, bei Quenstedtoceras, Hecticoceras und
den Perisphinctiden wurde die neue Schale
keilférmig in einem schmalen Streifen unter
den Rand der Bruchkante angesetzt. Der
untergesetzte Keil zeichnet bei diesen Formen
den Verletzungsrand sehr genau nach. Die
Kosmoceraten verheilten ihre Schalenver-
letzungen dagegen eher extensiv. Sie unter-
fingen weite Bereiche der Schale in der ge-
samten Region der Verletzung und dies mit
einer dicken reparierenden Schale. Diese
Schale deckeilt Skulpturelemente intern ab.
Dadurch wird auf den Steinkernen der Ver-
letzungsrand oftmals unkenntlich, eine schar-
fe Bruchkante ist nicht mehr zu erkennen. Der
Bereich um die Verletzung kennzeichnet sich
durch Skulpturlosigkeit (vgl. Abb. 31, Taf.
Abb. d, f,) oder durch eine scheinbar chaoti-
sche Skulptur. Auch bei den Dactylioceraten
kommt es oftmals vor, da} die Schale ab
einem bestimmten Bereich hinter der Ver-
letzung Gber die gesamte Windung verstérkt
wird. Auf dem Steinkern ergibt sich dadurch
eine scheinbare Einschnirung und eine abge-
schwaéchte Skulptur (vgl. Taf. Abb. d). Nun ist
zu beachten, dal die Dactylioceraten ohnehin
eine verdoppelte Schale besitzen. D.h. unter
dem &ufleren kompletten Schalenzyklus mit
Periostrakum, &duRerer Prismenschicht, Perl-
muttschicht und innerer Prismenschicht setz-
ten die Dactylioceraten reguléar einen vollstan-
digen zweiten Zyklus mit &duflerer Prismen-
schicht, Perimuttschicht und innerer Prismen-
schicht (HOWARTH 1975). Diese innere Schale
kleidet nicht die gesamte Wohnkammer aus,
sondern reicht nur mit einer ventralen Spitze
bis zur Mundung. Von dieser Spitze verlauft
sie als Keil in einem Winkel von 45° bis zum
Umbilikus in die Wohnkammer zuriick. Es ist
unklar, auf welche Weise die innere Schale
angelegt wurde.
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Abb. 31: Intensitét des Unterfangens mit neuer Schale: a) bei Hildoceratiden, Quenstedtoceras, Hec-
ticoceras und Perisphinctiden, b) bei Kosmoceras, c) bei Dactylioceras (schematisch). Gepunkteter Bereich
markiert den mit regenerierender Schale unterfangenen Bereich.

Eine Verdoppelung der mineralisierenden
Mantelfalten wéare zwar denkbar, wahrschein-
licher ist jedoch, dal die Dactylioceraten die
Mineralisation der beiden Schalenzyklen mit
ein und demselben Epithelium, jedoch zu un-
terschiedlichen Zeiten bewerkstelligten. Dies
kénnte auf verschiedene Lebensphasen hin-
deuten: In der Aktivphase des Organismus
wurde die duflere Schale mineralisiert, in der
Ruhephase die auskleidende innere Schale.
Fur Schalenverletzungen bedeutet dies, daB
Dactylioceras in vielen Fallen eine doppelte
Schale zu regenerieren hatte. Leider erlaubt
uns der Erhaltungszustand des vorliegenden
Materials nicht, beide Schalenzyklen zu unter-
scheiden, so dal bei der Rekonstruktion des
Heilungsvorganges auf andere Hinweise zu-
ruckgegriffen werden muB. Einige Hinweise
auf den Regenerationsvorgang ergeben sich
dadurch, dal wir in vielen Fallen die Ent-
wicklung des interimistischen Mundrandes
nachzeichnen kénnen. Wir sind damit in der
Lage, die unterschiedlichen Regenerations-
phasen zu erkennen. Moglich wird dies da-
durch, dal Schalenskulptur allein vom Mund-
randepithel erzeugt werden kann. Denn nur
vom Mundrandepithel wird das Periostrakum
gebildet, welches die formgebende Matrix fir
die Kalkschale bildet (KuLICK! 1996). Es ist be-
kannt, daB bei den Ammoniten nahezu alle
Skulpturelemente mundrandparallel angelegt
wurden (CHECA & WESTERMANN 1988,
BUCHER et al. 1996). Damit laRt sich fest-
stellen, inwieweit es den Ammoniten méglich
war, ihren Mundrand nach einer Verletzung
zurickzuziehen und auf welche Weise sie
ihren Weichkérper zuriickzogen. Wenn nam-
lich die Skulptur und/ oder Wachstumslinien
anfanglich an den Verletzungsrand angepaft
waren, wie dies bei den Ammoniten die Regel
ist, dann mul dies bedeuten, dal} sie nicht

ihren gesamten Weichkérper zurlickzogen,
sondern allenfalls das Mundrandepithel. Dazu
mufte dies gedehnt werden, was zu einer
Verzerrung der Skulpturelemente fihrte (vgl.
Abb. 32¢, 33b, Taf. Abb. 0).

Abb. 32: Regenerationsphanomene bei Dactylio-
ceras (schematisch). a) Skulptur der regenerierten
Schale setzt erst im vorderen Bereich der Ver-
letzung ein (schwarzes Dreieck) der hintere Be-
reich ist skulpturlos. Der gepunktete Bereich mar-
kiert den Bereich mit unterfangender Schale. b) re-
generierende Schale ist bis in die gesamte Tiefe
der Verletzung mit regulérer Skulptur entwickelt. c)
regenerierte Schale mit verzerrter Skulptur.

Wenn die Wachstumslinien nicht verzerrt wur-
den (Abb. 33a), was im Rahmen der unter-
suchten Taxa lediglich bei den Dactylioce-
raten und Perisphinctiden vorkommen kann,
dann muf} dies bedeuten, da} der gesamte
Weichkérper zuriickgezogen wurde, ohne dal®
eine Verzerrung des Mundrandepithels nétig
war. Die maximale Reichweite von skulptu-
rierter Schale in die Verletzung zuriick muf®
also in jedem Fall auch der Fahigkeit ent-
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sprechen, das Mundrandepithel oder den ge-
samten Weichkérper zurlickzuziehen bzw. zu
dehnen. Bei Ammoniten, die nicht in der Lage
waren, den gesamten Weichkorper in die
Wohnkammer zurickzuziehen, und dies
waren alle Hildoceraten, Pseudolioceraten,
Harpoceraten und Quenstedtoceras, Hectico-
ceras und Kosmoceras, dokumentieren die
tiefsten Verletzungen gleichzeitig die maxima-
le Fahigkeit, ihr Mundrandepithelium zu deh-
nen. Bei Harpoceras kommt es jedoch in
seltenen Fallen vor, dall das Mundrandepithel
bei der Regeneration der verletzten Schale
nicht zum tiefsten Punkt der Verletzung
gezogen wurde (Taf. Abb. b, ¢). Sichtbar wird
dies dadurch, da® die regulare Skulptur, die
durch Anwachstreifen gekennzeichnet ist, erst
im vordersten Bereich der Verletzung einsetzt.
Die tiefen Bereiche der Schalenverletzung
wurden mit einer Schale verheilt, die eine
feine unregeiméalige Riffelung aufweist, deren
reguldre Skulptur jedoch fehit. Offensichtlich
spiegelt diese Riffelung die interimistischen
Wachstumsfronten der vom Mantelgewebe
hinter der Mantelkante unregelmafig ausge-
schiedenen Schale wieder. Bei Ammoniten,
die in der Lage waren ihren gesamten Weich-
kérper zurlickzuziehen, markiert der Beginn
von skulpturierter Schale im Bereich der
regenerierten Verletzung den Punkt, bis zu
dem der Ammonit seinen Weichkorper zu-
rickzog. Die Perisphinctiden zogen ihren
Weichkérper nach einer Schalenverletzung
generell bis zum tiefsten Punkt der Verletzung
zuriick - im beobachteten Maximalfall also bis
180° hinter den interimistischen Mundrand
(Abb. 25). Dagegen machten die Dactylio-
ceraten von ihrer Fahigkeit, sich bis zum
tiefsten Punkt der Verletzung zurickzuziehen,
nur in Einzelféllen Gebrauch. Von den tiefen
Verletzungen zeigten die meisten eine re-
generierte Schale, die nur bis etwa 35°-45°
hinter den interimistischen Mundrand regel-
maRig entwickelt war. Hinter diesem Bereich
ist die regenerierte Schale unregelmafig aus-
gebildet, sie zeigt flache Beulen und Gruben
oder eine vollig fehlende Skulptur (vgl. Abb.
32a, Taf. Abb. d).

Nur in zwei Fallen (PA 2808, PA 2182, Abb.
29) reicht bei Dactylioceras eine regular
ausgebildete regenerierte Schale bei tiefen
Verletzungen bis zum tiefsten Punkt der
Verletzung bei maximal etwa 110°. Wenn
weiter oben angenommen wird, dafl die se-
kundére Schale der Dactylioceraten wahrend
der Ruhephasen mineralisiert wurde, dann

Abb. 33: a) Dactylioceras mit regenerierter Scha-
lenverletzung ohne Skulpturverzerrung (Dactylio-
ceras commune, PA 627), b) Dactylioceras mit re-
generierter Schalenverletzung mit Skulpturverzer-
rung (Dactylioceras commune, PA 1073) Mal3stab:
ca. 2:1.

macht diese Vorzugsposition einen Sinn: Die
sekundadre Schale endet keilférmig an der
Mindung und verlauft in einem Winkel von
45° zum Umbilikus zurick. Diese Linie mar-
kiert die Position des Mantelrandes wahrend
der mutmatlichen Ruhephasen. Es ergibt sich
folglich ein keilférmiger Bereich von 0°bis ca.
50° hinter dem Mindungsrand, an dem das
Mantelepithelium in der Ruhephase nicht an
der Schale heftete. Dieser Bereich deckt sich
in etwa mit der Vorzugsposition fir den Be-
ginn der skulpturieten Schale der Regene-
ration. Méglicherweise hatte es Dactylioceras
bei den meisten tiefen Verletzungen nicht né-
tig, sich bis zum tiefsten Punkt der Verletzung
zuriickzuziehen. Statt dessen konnte das ver-
letzte Tier von seiner Ruheposition die neue
Schale ansetzen, auch wenn im hinteren Be-
reich der Weichkérper zeitweise schutzlos
seinen Feinden ausgeliefert war. Ausgehend
von dieser Rickzugsposition mineralisierte
das Mundrandepithel beinahe Uber die ge-
samte Breite eine neue Schale - daher die
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Gattung

Skulpturverzerrungen nach Schalenverletzungen in %

Catacoeloceras
Dactylioceras

Hildoceras

Harpoceras
Pseudolioceras
Quenstedtoceras
Kosmoceras

Hecticoceras™
Perisphinctiden (Callovium)
Perisphinctiden (Oxfordium)

oo NA~NgOOO

Tab. 13. Haufigkeit von Skulpturverzerrungen nach Schalenverletzungen (in % aller Falle der forma substruc-
ta). * Aufgrund der schwachen Skulptur von Hecticoceras sind keine aussagekraftigen Ergebnisse moglich.

scheinbare Einschnirung auf dem Steinkern
ab Beginn der neuen skulpturierten Schale.
Im hinteren Teil der Verletzung wurde, offen-
bar é&hnlich wie wir es von rezenten
Gastropoden kennen (z.B. SALEUDDIN 1971,
BLACKWELDER & WATABE 1977), vom Mantel-
epithelium spontan Schale mineralisiert, ohne
daR ein Periostrakum ausgeschieden werden
konnte, also ohne dal} eine geregelte Skulptu-
rierung moglich ware. Bei Ammoniten, die
nicht ihren gesamten Weichkorper zum tief-
sten Punkt der Verletzung zurtickzogen, son-
dern ihr Mantelepithelium dehnten, mulite
dagegen ein gewisser zeitlicher Ausgleich bei
der Schalenbildung erfolgen. Die unverletzt
gebliebenen Bereiche des Peristoms mufiten
gebremst, die verletzten Bereiche forciert wei-
tergebaut werden. Dies wird besonders bei
den Hildoceraten sichtbar. Die Schale der Hil-
doceraten weist deutliche Wachstumsstreifen
auf. Wenn man davon ausgeht, dafl die
Wachstumsstreifen Isochronen der Wachs-
tumsposition darstellen, dann koénnen sie als
MaR fur das Schalenwachstum gelten. Im Be-
reich von Verletzungen sind die Wachstums-
streifen deutlich weitstandiger, wahrend sie an
den unverletzten Bereichen des interimi-
stischen Mundrandes zur Zeit der Regene-
ration der Verletzung extrem engstandig wer-
den und erst wieder mit der Ausheilung der
Verletzung einen normalen Abstand erreichen
(vgl. Taf. Abb. a). Im Bereich der Verletzung
konnten diese Ammoniten ihre Kalkausschei-
dung folglich zeitweise erhéhen, wahrend sie
im Bereich der unverletzten Schale gedrosselt
wurde. Bei den Dactylioceraten dagegen ver-
lief die Kalkausscheidung tber das gesamte
Mundrandepithelium im gleichen AusmaR.

Die Verzerrungen des Mundrandepithels in

Folge einer Schalenverletzung fuhrte zu zeit-
weiligen Skulpturverschiebung, die nicht als

Ausdruck der "compensation ornamentale”
sensu GUEX (1967) miflverstanden werden
darf. Denn skulpturelle Kompensation bezieht
sich definitionsgemal ausschlieRlich auf die
Kompensation verletzter Bereiche des Mantel-
randepithels. Aufgrund der oben beschriebe-
nen Besonderheiten bei der Verheilung der
Bruchstellen kam es lediglich bei den unter-
suchten mesodomen Ammoniten zur zeit-
weiligen Skulpturverzerrungen im Lauf der
Regeneration (vgl. Tab. 13.). Wenn namlich
die Verletzungen mit dem Ruckzug des ge-
samten Weichkérpers regeneriert werden
konnten, wie bei den longidomen Ammoniten,
dann ist eine Verzerrung des Mundrand-
epithels mit allen ihren Folgeerscheinungen
nicht nétig gewesen. Die Beeintrachtigung der
Funktionstichtigkeit der Schale durch einen
zeitweise verschobenen, verdoppelten oder
fehlenden Kiel / Skulpturelemente war relativ
gering, da der Windungsquerschnitt nur mini-
mal gestért wurde (vgl. Taf. Abb. o, p, q, ).
Die Skulpturelemente wurden im Verlauf der
Regeneration bei einem unverdnderten Win-
dungsverlauf auf einer undeformierten Roéhre
verschoben.

Eine seltene Folgeerscheinung von Verletzun-
gen bei Dactylioceraten scheint die Bildung
von verstarkten Muskelansatzleisten gewesen
zu sein. Bei 6 Dactylioceraten kommt es im
Bereich der Nabelkante und/ oder auf der
ventralen Mittellinie zur Bildung von internen
leistenférmigen Schalenverstarkungen. Auf
dem Steinkern pragt sich diese Leiste als
schmale Furche ab. Bei der Untersuchung
eines volistandig erhaltenen Exemplares (PA
1119, Collina sp.) zeigt sich, daB diese Lei-
sten nicht bis an den Mindungsrand heran-
reichten, sondern im hinteren Drittel der
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Wohnkammer endeten (vgl. Abb. 24). Die
ventrale Verstarkung reicht dabei etwa 90°,
die Verstarkungen am Umbilikus etwa 105° in
die Wohnkammer hinein. Trotz der Ahnlichkeit
mit forma semiverticata liegt hier ein vollig
anderes Phdnomen vor (vgl. KEuPP 1997:
257). JORDAN (1968) beschrieb anhand von
dunklen Bandern auf Pyritsteinkernen Muskel-
ansatzstellen im Bereich des Umbilikus und
des Venter ("paarige Muskelansatz-Struktu-
ren” bzw. "Sipho-Struktur”). Er interpretiert die
paarigen Muskelansatz-Strukturen wie auch
die Sipho-Struktur als Ansatzflaichen fir die
Retraktormuskeln des Ammoniten. Die lei-
stenférmigen Schalenverstarkungen betreffen
genau die von JORDAN beschriebenen Be-
reiche. Es kann daher davon ausgegangen
werden, dal} die Verstarkungen im Bereich
der Muskelansatzstellen stattgefunden haben.
Als Ursache fur die anomale Verstarkung mag
zumindest teilweise die Reaktion auf eine Ver-
letzung gelten. Unter den 6 Dactylioceraten
mit leistenférmigen Schalenverstarkungen
fanden sich funf Exemplare, bei denen sich
etwa eine Wohnkammerldnge in Wachstums-
richtung, ausgehend vom Beginn der Verstar-
kung, eine Schalenverletzungen (forma sub-
structa) befindet. (Bei dem sechsten Exemplar
ist erhaltungsbedingt keine Aussage mog-
lich.). Die Schalenverletzung muf3 bei den
Dactylioceraten in irgendeiner Weise die Mus-
kelanheftung beeinflult haben. Denkbar ware
eine verstarkte oder veranderte Mineralisation
aufgrund einer Wachstumshemmung an der
Apertur, die eine erhéhte (vielleicht perma-
nente) Anforderung an die Retraktormuskeln
darstellte. Ganz a@hnliche Erscheinungen wur-
den von DAGYS & KEUPP (1998) an sibirischen
Ceratiten und an einem Hecticoceras (Lunulo-
ceras) von Villers-sur-Mer beschrieben. Auch
hier liegen interne Schalenverstarkungen im
Bereich von Muskelsansatzstellen. DAGYS &
KeuPp (1998) wiesen darauf hin, dall die Er-
scheinung, die bereits zu taxonomischen
Fehlbeurteilungen gefuhrt hat, nicht unbedingt
eine traumatische Ursache haben muR, son-
dern méglicherweise auf dkologische Bedin-
gungen oder auf den Fossilisationsvorgang
zuruckgefuhrt werden kann. Verstarkte Mus-
kelansatzstellen im Zusammenhang mit Scha-
lenverletzungen traten unter allen unter-
suchten Gattungen nur bei den Dactylioce-
raten auf. Dies kdnnte die These stitzen, dal
diese Tiere einen Weichkérper besallen, der
sich mit kraftigen Retraktormuskeln weit in die
Wohnkammer zurlickziehen konnten. Da

< v

Abb. 34: Skizze der internen Schalenverstérkun-
gen (punktiert), die bei einigen Dactylioceratiden
auftreten. Sie werden als Verstarkungen der Mus-
kelansatzstellen interpretiert (siehe Text). oben:
Ansicht der Windung von ventral (Pfeil markiert
Wachstumsrichtung), zu beachten sind die Aus-
weitungen am Beginn der Wohnkammer, die Struk-
turen verlieren sich im hinteren Drittel der Wohn-
kammer, unten. Ansicht des Windungsquerschnit-
tes (Dreiecke markieren die Strukturen). Nicht
mafistablich.

Abb. 35: Divisiosphinctes besairiei COLLIGNON, PA
11235, forma inflata: Der Mantelrand hat sich nicht
bis zur Verletzungstelle, die hinter der Mindung
lag, zuruckgezogen. Die reparierende Schale ist
aufgeblaht und skulpturlos. x 2.

diese "Muskelansatzleisten” bei den Dactylio-
ceraten an anderen Fundorten sehr viel hdu-
figer und ohne Zusammenhang mit Schalen-
verletzungen auftreten (H. KEUPP, mindl.
Mitt.), mull davon ausgegangen werden, dai
die Erhaltung dieser Leisten fossilisations-
bedingt sein kann. Eine andere Folgeerschei-
nung von Schalenverletzungen kann die for-
ma inflata sein. Das Symptom stellt vermutlich
die Folge eines Parasiteneinfalls in die Ver-
letzung dar. Bei der forma inflata wurde die
regenerierende Schale stark aufgewélbt und
blasenférmig Uber dem verletzten Bereich neu
angelegt. Charakteristisch fir die forma inflata
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Gattung Anteil von forma verticata skulpturelle Kompensation nach verl.
an allen Verletzungen Mundrandepithel
in% Fille in%
Catacoeloceras 29 4 18
Daclylioceras 23 21 17
Hildoceras 5 3 (75)
Harpoceras 8 1 (13)
Pseudolioceras 2 0 (0)
Quenstedtoceras 18 3 (5)
Kosmoceras 21 0 0
Hecticoceras™ 7 - -
Perisphinctiden (Callovium) 26 0 0
Perisphinctiden (Oxfordium) 35 17 12

Tab. 14: Skulpturelle Kompensation nach verletztem Mundrandepithel (forma verticata). Die in Klammern ge-
setzten Werte beruhen auf einer Menge von jeweils weniger als 10 Fallen forma verticata. (* Aufgrund der Er-
haltungsbedingungen und der schwachen Skulptur kann keine sichere Aussage gemacht werden.

ist, da} sie ausschliellich nach Verletzungen
auftritt, die die hinteren Bereiche der Wohn-
kammer betrafen (LEHMANN 1975, KEUPP
1995). Die aufgebldhte Schale wurde meist
nicht vom Mundrandepithel gebildet, sondern
vom Epithel der hinteren Bereiche des Man-
tels (vgl. Kap. 4.2.1.). Die Regenerationser-
scheinung kann als Merkmal einer gewissen
Robustheit gegenuber widrigen Umsténden
gelten, auch wenn sie lediglich eine passive
Reaktion auf eine innerliche Erkrankung
bleibt. Die forma ist recht selten, sie trat ver-
einzelt bei Dactylioceraten (6 Falle), bei Peri-
sphinctiden des Oxfords (3 Falle) und bei den
Harpoceraten (1 Fall) auf. Bei longidomen
Formen ist sie folglich am ehesten zu er-
warten. Dies mag damit zusammenhangen,
dal diese Formen aufgrund ihrer Fahigkeit,
sich tief ins Gehduse zurluckzuziehen, tiefe
Verletzungen besser tolerierten.

Zusammenfassend 4Bt sich sagen, dal® es
unter den bearbeiteten Ammoniten unter-
schiedliche Regenerationsmodi von Schalen-
verletzungen gegeben hat. Einige Formen zo-
gen ihren gesamten Weichkérper zum tiefsten
Punkt der Verletzung zuriick und setzten eine
neue Schale an, andere verzerrten lediglich
ihr Mundrandepithel entlang der Schalenver-
letzung. Letztere Methode fiihrte im Verlauf
der Regeneration zu Erscheinungen, die die
Lebensqualitit des betroffenen Tieres zeit-
weise oder dauernd einschrankten. Zur ersten
Methode griffen die longidomen Formen (Dac-
tylioceraten und Perisphinctiden). Diese For-
men scheinen parasitare Erkrankungen des
offenliegenden Mantelepithels besser toleriert
zu haben. Die untersuchten mesodomen Am-

moniten verzerrten ihr Mundrandepithel im
Laufe der Regeneration entlang der Bruch-
kante der Verletzung. Diese Verzerrung fihrte
teilweise zur tempordren Verlagerung von
Skulpturelementen. Da jedoch der Windungs-
querschnitt nur minimal in Mitleidenschaft ge-
zogen wurde, kann davon ausgegangen wer-
den, dal diese Folgeerscheinungen die Le-
bensqualitit der betroffenen Tiere nur wenig
beeintrachtigte. Die Dactylioceraten und Peri-
sphinctiden waren insgesamt jedoch deutlich
besser auf die Folgeerscheinungen rauberi-
scher Attacken eingestellt als die unter-
suchten mesodomen Formen.

5. 4. 2. Regeneration von Verletzungen des
Mundrandepithels

Verletzungen des Mundrandepithels verlan-
gen eine andere Regenerationstechnik als
einfache Schalenverletzungen. Ganz offen-
sichtlich konnte einmal zerstértes Mantelrand-
gewebe bei den Ammoniten nicht problemios
wieder neu gebildet werden, denn vielfach ha-
ben sich, ahnlich wie wir es an rezenten
Gastropoden beobachten kénnen (vgl. z.B.
KeuppP 1992), Narben gebildet, in deren Be-
reich eine normale Schalenbildung nicht mehr
moglich war. Die Folgeerscheinung waren
Stérungen im Schalenbau, wie forma verti-
cata, forma pexa oder forma cicatricarinata
und verschiedene Varianten der skulpturelien
Kompensation. Von den 124 Dactylioceraten,
die forma verticata oder pexa aufwiesen,
konnten ganze 17 Exemplare (14 %) die Nar-
be im Laufe des Wachstums vollsténdig ver-
heilen. Von den 122 Perisphinctiden des
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Abb. 36: Zusammenhang von Verletzungen des
Mundrandepithels (forma verticata) zu nachfolgen-
den Skulpturverschiebungen (skulpturelle Kompen-
sation) bei Dactylioceras (21 Falle). a) Position der
Verletzung auf dem Mundrand, b) Position des ver-
schobenen Rippenspaltpunktes. n = Anzahl der
Falle.

Oxfordium verheilten nur 2 Exemplare (< 2%)
die Verletzung volistandig. Bei allen anderen
Exemplaren blieben tempordre f. verticata,
also verheilte Narbenbildungen die Ausnah-
me. Die Narben verheilten von ca. 20° nach
der Verletzung bis zu > 360° nach der Ver-
letzung, ohne dal ein Bereich erkennbar wa-
re, nach dem der Grofteil der Verletzungen
vollsténdig verheilt wére.

Fir das verletzte Tier war lebensentschei-
dend, wie es das fehlende/kranke Gewebe-
stick ersetzte, denn es mufte die entste-
hende Llcke in der Schale verschliefen. Am-
moniten benutzten dazu im Gegensatz zu an-
deren Mollusken die Technik der "com-
pensation ornamentale”: Indem das die Ver-
letzung angrenzende gesunde Gewebe ge-
streckt wurde, konnte das fehlende/kranke
Gewebe in seiner schalenbildenden Funktion
kompensiert werden.

Sichtbar wird diese Technik am Fossil da-
durch, da im Laufe der Regeneration Skulp-
turelemente zum verletzten Bereich hin ver-
schoben oder verzerrt werden. Die Intensitat
der skulpturellen Kompensation hangt von der
Starke der vorangegangenen Verletzung ab.

Die Tabelle 14 zeigt, das skulpturelle Kom-
pensation im Allgemeinen recht selten auftritt.

Die meisten Fiélle skulptureller Kompensation
liegen von Dactylioceras vor (21 Exemplare).
Anhand dieser Exemplare 146t sich in einem
Histogramm zeigen, dal die Skulpturelemen-
te in Richtung zur Verletzung verschoben wur-
den (Abb. 36). Die beiden Verteilungskurven
der Abb. 36 (Position der Verletzung auf dem
Mundrand und Position der verschobenen
Rippenspaltpunkte) sind nahezu identisch.
Sichtbar wird auch, daf die Rippenspalt-
punkte der betroffenen Dactylioceraten so-
wohl in Richtung Venter als auch in Richtung
Umbilikus verschoben werden kénnen. Die
verschobenen Rippenspaltpunkte liegen am
haufigsten nahe der Normalposition des
Rippenscheitels (bei 60-70 % der Windungs-
héhe) oder auf dem Venter.

Ein besonders eindrucksvoller Fall von skulp-
tureller Kompensation ist an einem Harpoce-
ras cf. exaratum (PA 453, Taf. Abb.p, q,r)
aus Altdorf Uberliefert: Der Harpocerate mit
einem Durchmesser von ca. 5,5 cm liegt als
Steinkern mit Resten rekristallisierter Schale
vor. Die Schalenverletzung, wenn (berhaupt
vorhanden, war nur minimal. Eine Verletzung
des Mundrandepithels etwa bei 30 % der
Windungshéhe zeigt sich als unregelmafig
aufgewdlbte schmale Spur auf dem Steinkern
(forma verticata). Diese Spur auf der rechten
Seite verlor sich im Laufe der Regeneration.
Die Schale, die zum Zeitpunkt der Verletzung
bereits abgelagert worden war, wurde im
Bereich des Kiels unterfangen. Die unter-
fangende Schale zeigt eine irreguldre Ent-
wicklung des Kiels, wobei der Kiel auf die
rechte Flanke wanderte. Der Abstand zwi-
schen Kiel und Nabelkante verringerte sich
also mit der Verletzung. Mit diesen Veran-
derungen wurde der hochovale Mindungs-
querschnitt jedoch nur minimal verzerrt. Nach
ca. 65° sprang der nabelwarts verlagerte Kiel
abrupt in die irreguldre ventrale Mittellinie.
Nach weiteren 35° wurde die Kielverlagerung
zeitgleich mit forma cf. verticata regeneriert.
Die planispirale Wachstumsrichtung und da-
mit die Nabelkante wurde mit der Verletzung
nicht beeinflufit.

Dal} derartige Folgeerscheinungen von Ver-
letzungen die Funktionstichtigkeit des Ammo-
niten einschrénkten, wird besonders deutlich,
wenn Uberliefert ist, wie das betroffene Tier
versuchte, zu seiner reguldren Skulptur zu-



ruckzugelangen. Sichtbar wird dieses Be-
muhen in der forma chaotica. Bevor es zu
einem solchen Symptom kam muften Teile
des Mundrandepithel ganz betrichtlich (durch
eine meistens ungekldrte Ursache, vergl
KeupP, in Druck) in ihrer Funktion gestort
worden sein. Scheinbar konnte anfangs vom
betroffenen Mundrandgewebe noch regulire
Skulptur Gber den gesamten Mundrand aus-
gebildet werden. Dies bedeutete jedoch eine
Anstrengung, die das Tier nicht lange durch-
hielt. Die Folge war eine zunehmende Ver-
schiebung und Verzerrung von Skulptur-
elementen. Bei den Harpoceraten wurde der
Kiel dabei bis in einen Bereich von < 70 % der
Windungshdhe verschoben. Die Streckung
des Gewebes und die Verzerrung der Skulp-
turelemente nahm demzufolge langsam zu.
An einem bestimmten Punkt setzte diese zu-
nehmende Verzerrung vollig aus, das Tier
konnte sich kurzzeitig in eine scheinbar ge-
sunde Ausgangsposition retten, die aber wie-
derum nicht lange anhielt. Bei mehrmaliger
Wiederholung dieses Vorgangs ergibt sich der
typische sagezahnartige Verlauf von ventralen
Skulpturelementen wie Kiel oder Furche. Der
"Krankheitsverlauf’ impliziert, dafl es dem Tier
wichtig war, zu seiner urspringlichen Scha-
lenskulptur zuriickzugelangen und die Beein-
trachtigung der Schalenfunktion zu verringern.
Unter den untersuchten Exemplaren trat die
forma chaotica jedoch in keinem Fall im Zu-
sammenhang mit einer Schalenverletzung
auf. Zu einer Abweichung des Windungsver-
laufs, also zur forma undatispirata (vgl. Kap.
4.2.3.) kam es nur bei den Dactylioceraten (in
3 Fillen) und bei den Perisphinctiden (in 3
Fallen). Exemplarisch sei ein Fall genauer
beschrieben:

Das Exemplar, ein Dactylioceras athleticum
(PA 8979, Taf. Abb.j), mit einem Durch-
messer von ca. 2 cm liegt in dem fir Schlaif-
hausen typischen Erhaltungszustand vor. Von
der rekristallisieten Schale sind nur die
duBeren Merkmale erhalten. Das Tier zeigt
eine Schalenverletzung auf der linken Flanke,
die vermutlich von der Nahtlinie, die nicht
sichtbar ist, bis (iber die ventrale Medianlinie
auf die rechte Flanke reicht. Die Verletzung
wurde als forma substructa regeneriert. Die
Verletzung fiihrte zur Verdrehung des gesam-
ten Mundungsquerschnittes aus der planispi-
ralen Wachstumsrichtung in Richtung Umbili-
kus nach rechts. Der Mundrand wanderte in
beinahe gerader Linie Uber die Konothek, um
auf der gegenuberliegenden Seite (nach ca.
180°) die Normalposition wiederzuerlangen.
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Damit bricht die Dokumentation ab. Mit der
zeitweiligen Dislokation des Mundrandes ging
eine skulpturelle Kompensation einher. Die
Hauptrippen fehlen auf der rechten Seite nach
der Verletzung vorerst véllig und wurden
durch veriangerte bogenformige Sekundarrip-
pen kompensiert. Nach ca. 80° wurden abrupt
wieder Hauptrippen eingesetzt. Zeitgleich mit
dem Einsetzen der Hauptrippen kam es all-
mabhlich zu einer Wiedererlangung der Kon-
trolle Uber die Wachstumsrichtung. Die Ver-
schiebung der Wachstumsrichtung fihrte
nicht zu einer Verzerrung des Mindungsquer-
schnittes.

Allen Exemplaren mit forma undatispirata als
Verletzungsfolge ist gemein, da® neben der
Schalenverletzung eine Verletzung des Mund-
randepithels erfolgte die sich durch forma
verticata und skulpturelle Kompensation doku-
mentiert. Der Verlust der Fahigkeit, den Win-
dungsverlauf zu steuern muR daher entweder
durch den Verlust der nétigen Weichkdrper-
fixierung oder durch eine massive Stérung
Uber die Kontrolle des Wachstums hervor-
gerufen worden sein. Der genaue Vorgang ist
nicht mehr zu rekonstruieren. Wichtig ist
jedoch festzustellen, da} die serpenticonen,
longidomen Dactylioceraten und Perisphincti-
den im Gegensatz zu den meso- und brevi-
domen Formen eine laterale Verschiebung
des Schwerpunktes gut tolerieren konnten.
Interessant ist dies im Hinblick auf die
Fortbewegungsweise der unterschiedlichen
Morphotypen. TRUEMAN (1941) machte deut-
lich, dal Formen mit einer geringen Win-
dungsexpansionsrate (also auch die serpenti-
conen Formen) eine fir die rackstoflge-
triebene Fortbewegung ungiinstige Verteilung
der Gleichgewichtszentren besafen. Die la-
terale Verlagerung des Schwerpunktes aus
der Windungsebene wiurde eine aktive Fort-
bewegung massiv stéren bzw. unméglich
machen. Ein Tier, was auf eine aktive Fort-
bewegung angewiesen gewesen ware, hétte
eine solche Stoérung nicht Gberleben kénnen.
Es ist daher evident, dal bei den serpenti-
conen Formen die aktive Fortbewegung keine
groBe Rolle fur die Lebensqualitat der Tiere
spielte. Mit der Gesundung der Verletzung
und ihrer Folgen konnte die Rohre gezielt
weitergebaut werden. Dabei versuchte das
verletzte Tier, den verlagerten Schwerpunkt
auszugleichen. Die Folge ist ein pendelnder
Windungsveriauf, der bereits an anderer
Stelle naher beschrieben wurde (vgl. Kap.
423).
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Zusammenfassend muf festgestellt werden,
dal Verletzungen des Mundrandepithels nur
selten vollsténdig regeneriert wurden. In eini-
gen Féllen flihrte die Verletzung des Mund-
randepithels zu Regenerationserscheinungen
wie skulptureller Kompensation und Win-
dungsexzentrizitat.

o Das Auftreten von forma chaotica an
Harpoceras zeigt, dafl es dieser Gattung
wichtig war, ihre Skulptur unverzerrt aus-
zubilden, daR sie die Skulpturverzerrung
jedoch innerhalb eines gewissen Rah-
mens tolerierte.

e Ebenso deutlich zeigt das Bestreben der
Dactylioceraten und Perisphinctiden, einen
lateral verschobenen Schwerpunkt auszu-
gleichen, daR sie einerseits einen gewis-
sen Spielraum der Abweichung tolerierten,
diese stérende Abweichung aber mit ei-
nem pendelndem Wachstumsverlauf aus-
zugleichen versuchten.

e Harpoceraten behielten auch bei Ver-
letzungen, die mit extremer skulptureller
Kompensation einhergingen, ihre Mun-
dungsform und die Fixierung der Wachs-
tumslinie auf den Nabelkanten weitestge-
hend bei. Dies deutet daraufhin, daR
gréRere Abweichungen dieser Parameter
dem Tier lebensgefahrlich wurden.

e Insgesamt muR die Seltenheit von Re-
generationserscheinungen wie skulpturel-
ler Kompensation oder exzentrischem
Windungsverlauf als Ausdruck ihrer Ge-
fahrlichkeit fir das betroffene Tier ge-
wertet werden.

6. Diskussion
6. 1. Die potentiellen Rauber

Die Zahl der potentiellen Feinde der Ammo-
niten ist hoch: Angefangen von R&ubern mit
riesigen Ausmallen wie vielen Reptilien (Sau-
rier, vgl. KAUFFMAN & KESLING 1960, KAUFF-
MAN 1990, Krokodilier, Schildkréten), Se-
lachiern (vgl. HANSEN & MAPES 1990) und an-
deren grolen Fischen (z.B. Hypsocormus,
Asteracanthus, vgl. MARTILL et al. 1994) reicht
das Spektrum bis hin zu Feinden mit winzigen
Ausmafen (Viren, Bakterien, Pilze, vgl. WET-
ZEL 1964, HENGSBACH 1990, 1991). Wenn
Haie ganze Ammoniten verschlangen oder
eine Seuche die Ammonitenpopulation befiel,
wird dies wohl nur im seltensten Fall fossil
nachweisbar sein (So sind aus dem Posi-
donienschiefer Mageninhalte von Pachycor-
mus mit Ammonitenschalen bekannt. Mundl.

H. Keupp). Denn nachweisbar sind solche
Attacken am Ammoniten bis auf wenige Aus-
nahmen (TAVERNE et al. 1999) nur, wenn sie
fehischilugen und die Schale in irgendeiner
Weise verletzten. Nahezu alle in dieser Studie
dokumentierten Schalenverletzungen gehen
vom Mundrand des Ammoniten aus. Nur
Réauber, die &hnliche Dimensionen wie ihre
Opfer hatten, konnten solche Predationspuren
hinterlassen. Aus dem faunistischen Inventar
der Herkunftsschichten der Ammoniten sollen
diese Rauber ausgewdhlt und ndher betrach-
tet werden. Die Faunen des Posidonienschie-
fers und des Oxford Clay sind hervorragend
untersucht und flllen die klassischen Samm-
lungen grofer Museen. In jungerer Zeit er-
schienen fir diese Paldo-Environments de-
taillierte Faunenbeschreibungen (u.a. RIEGRAF
et al. 1984, ROHL 1998, MARTILL et al. 1994),
die grundséatzlich auf die Faunen der Caus-
ses, der Yorkshire Coast, bzw. der Normandie
ubertragen werden kénnen. Die Informations-
lage Uber die Madagaskar-Population ist sehr
viel eingeschrankter. Aus der Literatur 136t
sich jedoch schlieRen, dall es die wichtigsten
Predatoren der Ammoniten im madagassi-
schen Oxfordium gegeben hat (vgl. Kap. 3.3).
Als  schalenknackende = Ammonitenrduber
kommen Coleoideen, dekapode Krebse und
durophage Fische in Frage. Alle diese Orga-
nismen haben unterschiedliche Strategien, ih-
rer Beute habhaft zu werden. Um anhand der
Uberlieferten regenerierten Verletzungen 6ko-
logische Aussagen treffen zu kénnen, missen
die Verursacher der Verletzungen und ihre
Predationstechniken ndher bekannt sein.

6. 1. 1. Pisces

Unter den durophagen Fischen missen zu-
nachst einmal die Holocephalen naher be-
trachtet werden. MARTILL et al. (1994) nann-
ten fur den Oxford Clay vier Arten und IL.G
(pers. Mitt.) erwahnte Chimarenzahnplatten
von den Kliffs der Vaches Noires, RIEGRAF et
al. (1984) erwahnten funf Holocephalenarten
fur den Posidonienschiefer. Holocephalen
kommen in den betrachteten Schichten recht
haufig vor, sie werden daher einen nicht un-
bedeutenden Anteil der Fischfauna gesteilt
haben. Diese Formen sind in ihrer Mehrzahl
bodenbewohnend, depressiform und haben in
der Regel kleine rundliche oder leistenférmige
Zahne, mit denen sie schalentragende Or-
ganismen zermahlen konnten, Fangzahne
fehlen. lhre breiten Mlnder liegen ventral, oft-
mals unterhalb einer deutlich ausgebildeten
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Abb. 37: Lepidotes notopterus (aus GRASSE 1958, im Original ohne Mafstab).

Nase. Sie sind also in der Regel zum Meeres-
boden gerichtet. Ahnlich wie ihre rezenten
Vertreter werden diese Formen bodenbe-
zogen lebend, sich von hartschaligen, benthi-
schen Organismen erndhrt haben. Auf Grund
ihrer Anatomie werden die Holocephalen
kaum in der Lage gewesen sein, Ammoniten
vom Mundrand her anzuknacken, sondern
werden ihre Beute im Ganzen im Mund zer-
mahlen haben. Anders dagegen die Semiono-
tiformes und Pycnodontiformes: Formen wie
Lepidotes, Dapedium oder Mesturus zahlen
zu den haufigsten Fischen des Posidonien-
schiefers bzw. des Oxford Clay. BOss (1982)
unterschied, basierend auf morphologischen
Merkmalen der Beschuppung, Bezahnung
und Koérperform, mesozoische durophage
Fische in drei "Okotypen”. Lepidotes zahite er
zu einem "ancestral fusiformen Typ”, dessen
unspezialisierte Korperform ist elongat und
mittelmaBig hoch. Mit seinem Greifknack-
gebill (Abb. 37) zeichnet er sich als typischer
Durophager aus. Das Maul von Lepidotes ist
recht gro3 und kann somit auch gréRere Beu-
te erfassen. Dapedium, Tetragonolepis und
Heterostrophus sind Ganoiden, die zum "an-
cestral compressiformen Typ” sensu BOSS
(1982) zahlen. Ihre Korper sind lateral abge-
flacht und héher, die Mauler generell kleiner.
Auch diese Formen haben Greifknackgebisse.
Die laterale Abflachung des Kaérpers und die
relative Korperhdhe nimmt bei den Pycno-
dontiformen ihre Extremwerte an. Die mittel-
jurassische Gattungen Mesturus und Gyrodus
kénnen zu diesem von BOSS (1982) als "stark
compressiformen Typ” gezahlt wurden (ALDIN-
GER 1965 sprach vom "Brassen-Typ").

Von dem ancestral fusiformen bis hin zum
stark compressiformen Typ nimmt die Ma-
névrierfahigkeit der Fische stark zu. Die be-
vorzugte Korperhaltung der Pyknodonten wird
mit dem Maul zum Boden gewesen sein
(HENNING 1906), wo sie grindelnd nach

Nahrung suchten. Entsprechend ihrer Kérper-
form ist der Grad der Spezialisierung bei den
Pycnodontiformen am hochsten gewesen.
Diese Formen werden darauf spezialisiert ge-
wesen sein, den Meeresboden nach Beute
abzusuchen. Sie hatten es besonders auf
Gastropoden und Pelecypoden (hier be-
sonders Pseudomytiloides dubius, vgl. MEHL
1978, Bositra buchi, Meleagrinella substriata,
bzw. Gryphea und Entolium) abgesehen. Dal}
durophage Fische dabei als Verursacher gan-
zer "shell-beds” in Frage kommen kénnen,
diskutierte TINTORI (1995). Das kleine Maul
wird es ihnen jedoch schwer gemacht haben,
besonders gréRere Ammoniten erfolgreich zu
erfassen. Ammoniten werden sie daher nur
selten gefahrlich geworden sein. Trotzdem
werden immer wieder auch Pycnodontiforme
versucht haben, Ammoniten zu ergreifen. Ge-
rade diese Formen werden also viele ver-
gebliche Versuche benétigt haben, um einen
Ammoniten letztendlich zu verschlingen. Viele
der fir die Ammoniten ungeféhrlichen, ver-
heilten Verletzungen kénnten gerade von
diesen Fischen stammen. Als ein geféhrlicher
Feind far Ammoniten mufl aufgrund der
GroBRe seines Mauls besonders Lepidotes ein-
geschétzt werden. Lepidotes war nicht auf
das Abgrasen des Meeresbodens beschrénkt,
und sein kraftiges Gebi konnte problemlos
hartschalige Organismen knacken und zer-
mahlen. Alle durophagen Fische werden in
der Regel versucht haben, das ganze Ge-
hduse zu erfassen und zu knacken. Diesen
Vorgang beschrieb PALMER (1978) an rezen-
ten gastropodenfressenden Fischen. In aller
Regel wird dies an den Ammoniten zum
Erfolg gefiihrt haben. Nur wenn das Maul des
Fisches zu klein (oder wenn er zu schwach)
war das gesamte Gehaduse zu knacken, wird
er versucht haben, vom Mundrand aus an den
Weichkdrper zu gelangen. Dazu mufte der
Fisch Ober eine gute Mandvrierfahigkeit ver-



Abb. 38: Gyrodus hexagonus (aus Henning 1906). Gyrodus besitzt ein typisches GreifknackgebiB. Die Pra-
maxillen sind bei diesem Gebi3typ mit spitzen, elongaten Zahnen besetzt, im Rachenraum befinden sich
zahlreiche runde, stumpfe Kugelzahne. Die Abb. zeigt Gyrodus in vermuteter Lebendstellung. (1/2 x nat.

GroRde).

fugen, um immer wieder eine bestimmte
Position zur Beute einnehmen zu kdnnen.
Dieser schwierigen Aufgabe werden die com-
pressiformen Typen am Besten gewachsen
gewesen sein. Saunders et al. (1987) be-
schrieben ganz &hnliche Attacken eines
Druckerfisches (
zenten Indopazifik. Auch dieser Fisch muflite
(wegen seines relativ kleinen Maules) den
Mundrand des Nautilus angreifen, wenn er Er-
folg haben wollte. Viele der beobachteten ver-
heilten Verletzungen werden daher von Pyc-
nodontiformen und Dapedium verursacht
worden sein. Die gefahrlicheren Rauber wa-
ren hingegen Lepidotes, Asteracantus, Hyp-
SOCOrmus USW..

Die Fangzédhne der Ganoiden waren scharf.
Besonders bei Lepidotes und Dapedium wa-
ren noch die gesamten Maxillen und Prema-
xillen mit spitzen kegelférmigen Zahnen be-
setzt (Woodward & Smith 1893) aber auch
Mesturus und Gyrodus (Abb. 38) besal’en mit
scharfen Zahnen besetzte Premaxillen. Mit
diesen Zahnen wird es ihnen ein leichtes ge-
wesen sein, den Weichkérper zu verletzen,
wenn sie ihn fassen konnten. Verletzungen
des Mundrandepithels, die als forma verticata,
cacoptycha und pexa auf der Schale sichtbar
werden sind bei Fischbissen nicht auszu-
schlieRen treten aber in 99 % der Félle im Zu-
sammenhang mit Schalenverletzungen auf
(vgl. Taf. Abb. b, c). Die Ammonitenschale
wird bei einem Angriff als erstes den Scher-

B)auf Nautilus im

kraften durch die Greifzdhne ausgesetzt ge-
wesen sein. Es erscheint daher ziemlich un-
wahrscheinlich, dal3, wie dies Martit1 (1990)
darstellt, BiBmarken an Ammonitenschalen
durch die runden und stumpfen Zahne im
Rachenraum erzeugt wurden. Selbst wenn
deese Zahne die Schale zerbrochen hatten, so
hatten die Scherkrafte punktférmig angesetzt
und nicht wie bei einem Papierlocher kreis-
runde Locher aus der Schale geschnitten.
Wenn Schalenverletzungen Fischbissen zu-
geordnet werden sollen, dann missen zu-
allererst die Scherkrafte, die von den Z&hnen
der Maxillen / Premaxillen ausgehen, in Be-
tracht gezogen werden. Abb. 44a veranschau-
licht die prinzipiellen Krafte, die bei einem
Fischbi? auf eine flache Scheibe auftreten
wirden. Dabei ist wesentlich, dal3 die Zahne
der Premaxillen einen Bruch erzeugt hétten,
der mehr oder weniger parallel zum Min-
dungsrand der Ammonitenschale orientiert ist.
Die seitlichen maxillaren Za&hne hatten eine
Bruchlinie erzeugt, die subrectangular zum
Mindungsrand orientiert ist. Zu erwarten ware
also im Idealfall eine U- bis stumpf V-férmige
Bruchkante der Schalenverletzung. Da ein
Angriff, der aus einer Idealposition erfolgte,
relativ. . unwahrscheinlich war, muf3 mit den
verschiedensten Bruchkanten gerechnet wer-
den.



Abb. 39: Eryma bedelta (aus FORSTER 1966, im
Original ohne MaRstab).

6. 1. 2. Dekapode Krebse

Dekapoden sind die Organismen, die klas-
sisch fir Schalenverletzungen der Ammoniten
herangezogen werden (HOLDER 1956). In der
Tat ist die Wahrscheinlichkeit gro3, daR viele
der beobachteten Verletzungen auf die Pre-
dationsattacken von Dekapoden zurickge-
hen. Einige Ammoniten hatten vermutlich die-
se Organismen ihrerseits auf dem Speiseplan,
dies zeigen zahllose "Speiseballen” mit
Resten von Coleia? in den Wohnkammern
von Harpoceraten (JAGER & FRAAYE 1997).
Ob diese jedoch aktiv gejagt oder als Aas ge-
fressen wurden (eine Praxis, die wir vom re-
zenten Nautilus kennen, TSHUDY et al. 1989),
laft sich fossil nicht mehr belegen. Im Posi-
donienschiefer sind Dekapodenfunde auler-
ordentlich selten. RIEGRAF et al. (1984) und
GLAESSNER (1965) nannten vier Gattungen
(Uncina, Eryma, Proeryon und Coleia), FOR-
STER (1966) gab zusatzlich Palaoastacus spi-
nosus an. Speziell aus dem Raum Altdorf
wurden 2zwei Proeryon genannt (FORSTER
1980, KURSAWE 1994). Fur den Oxford Clay
nannten MARTILL et al. (1994) Mecochirus und
Goniochirus. KEUPP & ILG (1992) bildeten ery-
mide Krebse von den Vaches Noires Kiiffs ab.
Auch wenn bei MARTILL et al. (1994) Formen
wie Glyphea, Eryma, Magila, Eryon und
Coleia, Aeger und Antrimpos nicht aufgeflhrt
werden, ist davon auszugehen, daf} diese von
VAN STRAELEN (1925) fur das Callovium des
Rhonebeckens beschriebenen Formen in den
Marne de Dives prinzipiell vorkamen. Die auf-
gefuhrten Formen lassen sich in drei gene-
rellen Morpho- (und Oko-) Typen zusammen-
fassen: depressiformen Dekapoden mit brei-
tem Ruckenpanzer und verkirztem Abdomen
(Eryoniden), Dekapoden, die dem rezenten
FluBkrebs (Astacus) ahneln (von GLAESSNER
1965 daher "astaciform’ genannt wurden), die
kréftige Scheren besitzen und schliellich
garnelenshnliche Formen ohne Scheren, mit
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langen klauenbesetzten Pereiopoden (z.B.
Glyphea).

Als schalenknackender Ammonitenrdauber
kommt in erster Linie die astaciforme Eryma
in Frage. Sie besitzt einen sehr kréftigen
Panzer und kréftige kurze Scheren (Abb. 39).
Die vermutlich epibenthonisch lebende Gat-
tung war sehr wendig und 2zu Kkurzen
SchwimmstéRen fahig. Das zeigt ihr starkes
Abdomen und die schlanke schmale Gestalt.
Ilhre Scheren sind stets unbezahnt und wirken
recht plump. Verwandte Gattungen wie Clytia
oder Paleoastacus haben schlankere, zum
Teil mit Zahnen besetzte Scheren, die aber
kraftig genug erscheinen, auch dicke Schalen
zu brechen.

Glyphea und Mecochirus (Abb. 40a) besitzen
keine Scheren, sondern Klauen an den vor-
dersten Pereiopoden. Mit diesen Klauen wird
Glyphea in der Lage gewesen sein Ammo-
nitenschalen aufzubrechen. Mecochirus dage-
gen hat extrem verlangerte vordere Pereiopo-
den, die FORSTER (1971) entweder als Werk-
zeuge verstand, mit denen im Sediment nach
Organismen gew(hlt wurde oder mit denen
von einem Versteck aus Beute ergriffen wur-
de. Die zweiten Paar Pereiopoden sind bei
Mecochirus als Klauen ausgebildet. FORSTER
(1971) stellte fest, dall der extrem speziali-
sierte Mecochirus im Gegensatz zur wenig
spezialisierten Glyphea uber einen sehr lan-
gen Zeitraum existierte. Mecochirus kommt
vom unteren Sinemurium (U. Jura) bis zum
Campan (O. Kreide) vor, wéhrend Glyphea
ein jurassische Gattung blieb. Vielleicht hangt
der paradoxe Erfolg (in der Regel haben die
weniger spezialisierten Formen die langeren
stratigraphischen Reichweiten) von Mecochi-
rus mit der Beute zusammen, auf die er sich
so sehr spezialisierte. Es wéare denkbar, daf
die langen Pereiopoden zum Ergreifen und
Halten von trdge schwimmenden Ammoniten
gedient haben. Wahrend das restliche Tier im
Sediment vergraben auf seine Beute wartete,
wie es FORSTER (1971) vermutete, ragten die
vorderen Pereiopoden méglicherweise zum
Ergreifen der Beute (iber den Meeresboden.

Wenn ein Ammonit auf diese Weise ergriffen
wurde, konnte er schlieBlich mit dem zweiten
Pereiopodenpaar zerlegt werden. Eine sehr
ahnliche duflere Form besitzt Uncina (Abb.
40b), die jedoch eine ganz eigenstandige Fa-
milie darstelit und von der BEURLEN (1928)
und GLAESSNER (1965) eine nektonische Le-
bensweise annahmen. Uncina hat ein langes
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Abb. 40: a) Mecochirus (aus FORSTER 1971) und b) Uncina (aus GLAESSNER 1969). Beide im Original ohne

Mafstab.

Abdomen mit kraftigem Schwanz und ist bis
auf das erste Schreitbeinpaar nur schwach
gepanzert. Die Scheren von Uncina sind sehr
kraftig und etwa genauso lang wie der rest-
liche Kérper (vgl. Abb. 40b). In Glyphea sah
FORSTER (1977) die Vorganger der Thal-
lasinoidea und nahm fur sie eine grabende
Lebensweise an. Neben Glyphea muf zusatz-
lich Magila erwahnt werden. Bereits BEURLEN
(1928) stellte Magila in enge Beziehung zu
Callianassa und damit zu dem endobentho-
nisch lebenden Verursachern der Thalassinoi-
des-Bauten. Die Scheren von Magila sind, wie
es von Scheren, die auf das Graben im Sedi-
ment spezialisiert sind, zu erwarten ist (vgl.
SCHAFER 1954), dorsoventral abgeflacht.

Dem dritten Morphotyp sensu GLAESSNER
(1965) entsprechen die depressiformen Eryo-
niden, Proreyon und Coleia. Diese Formen
durften entsprechend ihrer Kérperform ihre
Schwimmfahigkeit weitestgehend eingebifit
haben. Die Eryoniden besitzen fragile, schma-
le Scheren (Abb. 41). SCHAFER (1954) zeigte
ganz é&hnliche Scherenformen bei den Bra-
chyuren, die auf das Zerzupfen der Nahrung
spezialisiert sind. Die langen, pinzettartig wir-
kenden Scheren der Eryoniden werden
demnach wohl eher auf das Zupfen von
fleischiger Nahrung (vielleicht auch aus den
Tiefen der Ammoniten-Wohnkammern) als
auf das Schalenknacken spezialisiert gewe-
sen sein. Sie sind jedoch prédestiniert dafir
gewesen feine Verletzungen des Mundrand-
epithels zu verursachen (forma verticata).

Es mussen daher Uberwiegend Eryma, Gly-
phea und auch Mecochirus als Verursacher
regenerierter Schalenverletzungen in Betracht
gezogen werden. Die Kontakte mit diesen
Feinden waren an den Meeresboden gebun-
den. HOLLMANN (1969) beschrieb das Ver-
halten des recenten Hommarus beim Nah-

rungserwerb und gab uns damit eine Vor-
stellung davon, wie die benthischen Inter-
aktionen der Ammoniten mit den jurassischen
Krebsen vor sich gegangen sein kénnten. Er
beobachtete, da Hommarus, bevor er seine
Beute in den extrem kréaftigen Scheren zer-
knackt, fest gegen den Cephalotorax geprefit
hédlt. Die vorderen Maxillen und hinteren
Schreitbeine halten und wenden die Beute zu-
nachst, um sie den Scheren und dem Mund in
bestmdglicher Position zu prasentieren. Klei-
nere Mollusken werden dann mit einem festen
Griff Uber die gesamte Schale geknackt. Bei
grélerer Beute versucht der Hummer vom
Schalenrand, bei Gastropoden von der Aper-
tur aus, die Schale Stick fur Stick aufzu-
brechen. Bei Gastropoden kdnnen sich durch
dieses allmahliche Abschidlen sogenannte
"Bandschnitte” (PAPP et al. 1947) ergeben.
Auch bei Ammoniten kommen gelegentlich
verheilte Schalenverletzungen vor, die diesen
"Bandschnitten” sehr dhneln. HOLDER (1956)
fahrte fur solche Verletzungen die forma aeg-
ra seccata ein (vgl. Kap. 4. 1). Dal} "Band-
schnitte” nicht auf bestimmte Dekapoden zu-
ruckzufihren sind, wird dadurch deutlich, da
die verantwortliche Predationstechnik bei Pali-
nuren (SCHAFER 1962), Paguriden (PAPP et al.
1947), Brachyuren (ZIPSER & VERMEIJ 1978),
ja sogar dem Gelbrandkafer (Dysticus) (KES-
SEL 1938) erwadhnt wurde. PAPP et al. (1947)
und ZIPSER & VERMEWN (1978) gingen naher
auf die Technik, die dabei verwandt wird, ein.
Um die Beute mit den Scheren aufzuschlitzen,
mussen die Rauber sie mit den anderen
Gliedmafen festhalten. Dazu fuhren sie die
Beute unter den Carapax, drehen die Scha-
lenéffnung in Richtung zum Mund. Die Dac-
tyliopoditen der Scheren greifen dann in die
Offnung der Schale. Nun wird durch eine



Abb. 41: Coleia barrovensis (aus BEURLEN 1928,
naturliche Grofe).

gegeneinander gerichtete Bewegung der
Scheren, in einer Weise "wie wir ein Stick
Papier reilen” (SCHAFER 1962: 460), eine
Spannung erzeugt. Dadurch kann die Schale
nach und nach aufgebrochen werden. Grund-
satzlich ist dieser Vorgang genauso bei Gly-
phea oder Mecochirus denkbar. Die Sporne,
die diese Formen auf dem Propoditen ent-
wickelt haben, koénnten dabei hervorragend
die Schale gebrochen haben. Die klauentra-
genden Dekapoden werden jedoch kaum in
der Lage gewesen sein, eine Ammoniten-
schale im ganzen zu zerbrechen, dies war
den scherentragenden Formen vorbehalten.
Der Vorgang des "Schalens” kann eine lange
Zeit in Anspruch nehmen und wird geduldig
vom Tier fortgesetzt, bis der Weichkdrper er-
reicht ist oder die Beute dem Griff entschllipft
(ZIPSER & VERMEL 1978). Wenn die Beute zu
einem frihen Zeitpunkt dem Griff des Deka-
poden verloren geht, sind die resultierenden
Mundsaumverletzungen recht unspezifisch.
Flache Verletzungen oder U- bis stumpf V-
formige Verletzungen werden am haufigsten
zu erwarten sein. Wenn die Beute zu einem
spateren Zeitpunkt entschlipft, resuitieren die
typischen "Bandschnitte” als verheilte Ver-
letzungen. VERMEI (1982a) gab fir die re-
zente Calappa einen Anteil von 33-91 % fehl-
geschlagener Predationsversuche an. Die
Fehlerrate hangt stark von Schalenmorpholo-
gie / -gréBe der Beute ab. Je besser die er-
griffene Beute gegen den Griff des Raubers
gewappnet ist, desto hoher ist die Fehlerrate
von Calappa.

Mit diesen Ausfiihrungen ist gesagt, daB es in
der Regel unméglich sein wird, einen Fischbif®
von einem Scherengriff zu unterscheiden.
Ausnahmen bilden die tiefen, schlitzférmigen
Verletzungen, die nur durch das geduldige
"peeling” von Dekapoden zu erklaren sind.
Deutlich wird ebenfalls, dall Verletzungen, die
vom Mundrand ausgehen, nur von Predatoren
verursacht wurden, die nicht in der Lage
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waren, die effektivere Methode, das Ergreifen
und Zerbrechen des gesamten Gehauses
anzuwenden. Kraftige Predatoren werden mit
Kiefer oder Schere das Ammonitengehause
im Ganzen zerbrochen haben und damit in
der Regel keine Spuren hinterlassen haben.

6. 1. 3. Cephalopoden

Charakteristische Verletzungsmuster sind da-
gegen von den rauberischen Coleoideen und
von Nautiloideen zu erwarten. Von Belem-
noideen und fossilen Teuthoideen liegt bisher
keine Beschreibung fir GebiRapparate vor.
Es wird vermutet, dass sie sich von denen re-
zenter Formen nicht wesentlich unterscheiden
(mundl. Mitt. Th. Engeser).

Die Kiefer rezenter Coleoideen sind schna-
belformig (vgl. Abb. 43). Sie bestehen aus ei-
nem chitinésen Unter- und Oberkiefer, die je-
weils von zwei breiten Lamellen ausgehend zu
einem spitzen Rostrum zusammenlaufen.
Starke Muskein (KEAR 1994) lassen die spit-
zen "Schnabel” der rauberischen Coleoideen
zu einer gefahrlichen Waffe werden. Auch
wenn die Kieferapparate der Coleoideen nicht
vorrangig auf das Zerbrechen von Schalen
spezialisiert sein mégen, sind sie sicher in der
Lage, ernsthafte Schaden besonders an klei-
neren schalentragenden Mollusken zu verur-
sachen. Schalenverletzungen, die auf Coleoi-
deen zuriickgehen, sollten entsprechend des
typischen Kieferapparates V-férmige Bruch-
kanten aufweisen. Das Rostrum sticht zu-
nachst punktférmig in die Schale, damit sich
darauf folgend die Kanten der Lamellen ein-
schneiden kénnen (Abb 20c).

Abb. 42: V-férmige Schalenverletzungen an einem
juvenilen Nautilus, hervorgerufen durch inner-
artliche Konkurrenten (Nachzeichnung aus SAUN-
DERS et al. 1987). Im Original ohne Mal3stab.
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a) b.)

Abb. 43: Kieferapparate verschiedener Cephalopoden. a) Nautilus, b) rezenter Teutoideae, ¢) Dactylioceras,
d) Harpoceras (aus NIXON 1996). Ca: Kalzit, im Original nicht mafstablich.

So interpretierte MEHL (1978) spezifisch ge-
formte Ammonitenschalen-Fragmente von
Harpoceras als Frafireste von Coleoideen und
fuhrt dabei die schnabelartigen, scharfen Kie-
ferapparate rezenter Coleoideen an. Von den
Teuthoidea / Belemnitidea nahmen MARTILL et
al. (1994), WIGNALL & HALLAM (1990) und
auch ROHL (1998) eine nektobenthonische
Lebensweise an. Ammoniten, die in ihrem
Aktionsradius vorkamen, werden sie sicherlich
angegriffen haben. Es ist jedoch eher wahr-
scheinlich, daf} besonders die groBwiichsigen
Teuthoidea ihre fleischarmen, hartschaligen
Verwandten, die Ammoniten, nur als "snack”
neben den Fischen, ihrer mutmaflichen
Hauptnahrung, gejagt haben. Wenn sie einen
Ammoniten griffen, dann versuchten sie
sicherlich mit ihren mit Greifhaken besetzten
Tentakeln die Beute zu halten, um sie mit
dem scharfen Schnabel vom Mundrand her
aufzuknacken oder bei entsprechender GroRe
im Ganzen aufzubrechen.

Vom rezenten Nautilus wissen wir, daf3 er
haufig bei innerartlichen Auseinandersetzun-
gen Schalenverletzungen erleidet (HAVEN
1972). Diese Verletzungen haben eine ty-
pische V-férmige Bruchkante, wie sie von der
Form des Kieferapparates zu erwarten ist (vgl.
Abb. 42). Der Kieferapparat von Nautilus ist
wie bei den Coleoideen schnabelférmig. Im
Gegensatz zu dem der Coleoideen ist dieser
jedoch weniger zugespitzt, wirkt archaischer
und plumper (KAISER & LEHMANN 1971). Der
schaufelférmige Unterkiefer ist an der Spitze
verstirkt und weist zahlreiche Zahnchen
(Dentikel) auf. Der Oberkiefer ist an der
scharfen Spitze verkalkt (Rhynchiolith). Damit
steht Nautilus ein Schneide- und Beilwerk-
zeug zur Verfigung, mit dem er mihelos die
Schale kleinerer Mollusken und Krebse
knacken kann. Im Gegensatz zu den Coleoi-
deen ist Nautilus nicht in der Lage eine grofie,

aktiv schwimmende Beute zu fangen und zu
halten. Wenn Nautiloideen Ammoniten ange-
griffen haben, dann wird das lediglich fur juve-
nile Formen lethale Konsequenzen gehabt
haben. Da Nautiloideen in den hier betrachte-
ten Lebensrdaumen nur selten vorkamen, wer-
den sie als schalenknackende Feinde der Am-
moniten, wenn Uberhaupt, nur eine unterge-
ordnete Rolle gespielt haben.

a) b) <)

Abb. 44: Scherkrafte (symbolisiert durch Kreise /
Rechtecke) die bei den verschiedenen Gebif3typen
potentieller Ammonitenrauber auftreten. a) Fisch
mit Greifknackgebi}, b) dekapoder Krebs, c¢) Ce-
phalopode (nicht maf3stabsgetreu).

Auch von einigen Ammonoideen wird eine
rauberische Lebensweise angenommen (LEH-
MANN 1981). Gerade im Kropf(?) von Hildo-
ceras und Harpoceras sind des o6fteren Mas-
sen von winzigen Aptychen gefunden worden
(vgl. Auflistung in JAGER & FRAAYE 1997). Die
gefressenen Ammoniten sind jedoch generell
1/10 kleiner als ihre betreffenden Rauber-Am-
moniten. Dies 1Bt sich allein von den Kiefer-
apparaten der betreffenden Ammonoideen
herleiten. Die Kieferapparate vom Aptychus-
und Anaptychus Typ, wie sie fur die ju-
rassischen Ammoniten typisch sind (LEHMANN
1981, NIXON 1996), lassen keinen Zwischen-
raum zu, in dem eine Schale wie in eine
Kneifzange eingezwéangt werden konnte (vgl.
Abb. 43c, d). Die Unterkiefer sind schaufelfér-



mig geweitet und die kleinen Oberkiefer pas-
sen sich in diese ein. Uber die Funktion der
massiven, schaufelférmigen Unterkiefer (z.B.
bei Hildoceras) wird bis heute viel spekuliert. —
Sie werden damit jedoch auf keinen Fall in der
Lage gewesen sein, Mundsaumverletzungen
an Ammonitenschalen zu erzeugen. Dazu be-
durfte es eines starken Kieferapparates, der
sich weit 6ffnen und die Schale zwischen
Ober- und Unterkiefer zerknacken konnte.
Folglich konnte, wenn (berhaupt, nur sehr
kleine hartschalige Nahrung, die im ganzen
durch die Mundéffnung pafite, zwischen
Ober- und Unterkiefer zermahlien werden.
NIXON (1996) sprach daher konsequenter-
weise nicht von einem Gebi} der Ammoniten,
sondern allgemeiner von einem “feeding
apparatus’. Auch FRAAYE & JAGER (1997)
nahmen an, da} Harpoceras nicht in der Lage
war, die von ihm gefressenen Crustaceen ef-
fektiv zu zerkleinern. Méglicherweise wurden
die Crustaceen als Aas vom Boden auf-
genommen und dabei auch Teile der Schale
geschluckt. Diese Erndhrungsstrategie ist von
rezenten und fossilen Nautiloideen bekannt
(TsHuDY et al. 1989), scheint jedoch bei vielen
Ammoniten nur eine unter den vielen Méglich-
keiten der Erndhrung gewesen zu sein.

Eine mikrophage Erndhrung erscheint fir vie-
le Ammoniten am wabhrscheinlichsten (vgl.
SEILACHER 1993, CHAMBERLAIN 1993, NIXON
1996). SEILACHER (1993) und CHAMBERLAIN
(1993) fuhrten eine Vielzahl von Argumenten
an, die vermuten lassen, dal Ammoniten ihr
agressives Potential zugunsten einer defen-
siven Uberlebensstrategie aufgegeben hatten.
Es kann daher davon ausgegangen werden,
daR Ammoniten nicht als Verursacher der hier
betrachteten Mundsaumverletzungen in Frage
kommen. Dies schlieft nicht aus, daR ein-
zelne Ammonitengattungen gefahrliche Fein-
de juveniler Ammoniten gewesen sein kon-
nen.

6. 1. 4. Zusammenfassung

Es gab eine Vielzahl von Raubern, die Ammo-
niten im Ganzen ergreifen und aufknacken
konnten. Da solche Interaktionen in der Regel
todliche Konsequenzen fir den betreffenden
Ammonit hatten, sind sie fossil nur im Aus-
nahmefall belegt (vgl. KAUFFMAN & KESLING
1960). Weit mehr als 90 % der regenerierten
Verletzungen waren Mundrandverletzungen.
Fehlgeschlagene Angriffe waren also in aller
Regel Attacken auf den Mundrand. Den
Mundrand attackierten durophage Réauber mit
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ahnlichen Dimensionen wie die Ammoniten.
Im Jura kamen fiir solche Attacken im We-
sentlichen ganoide Fische, Belemnoideen,
Teuthoideen und erymide Krebse in Frage.
Eryonide Krebse werden mit ihren fragilen
Scheren als Hauptverursacher der Verletzun-
gen des Mantelrandepithels angesehen. Die-
sen Verursachern regenerierter Verletzungen
wird eine benthische (Crustaceen) bis nekto-
benthonische (durophage Fische, Belemnoi-
deen) Lebensweise zugeschrieben In der
Regel sind die resultierenden Verletzungen
nicht eindeutig bestimmten R&aubern zuzu-
schreiben. Eine Ausnahme bilden die so-
genannten "Bandschnitte”, die auf die sché-
lenden Aktivititen von Krebsen zuriickgehen.
V-férmige Verletzungen kénnen am ehesten
von Cephalopoden und u-férmige Verletzun-
gen am ehesten von Fischen erzeugt worden
sein. Es ist jedoch zu erwarten, dal} die
meisten Verletzungen in ihrer Form unspezi-
fisch bleiben und keine Hinweise auf die Ver-
ursacher liefern.

6.2. Die Robustheit des Ammoniten-
gehduses

6. 2. 1. Die Bedeutung der Gehdusemerk-
male

1. Die Gehduseform beeinflut die Mané-
vrierfahigkeit der Ammoniten, die mecha-
nische Stabilitdt und die "Griffigkeit” des
Tieres gegeniiber den Raubern. So boten
Gehduse mit einem runden Querschnitt
(planorbicone, cadicone, spherocone)
weit weniger Ansatzpunkte fur die Gebis-
se und Scheren der Réuber als scheiben-
formige Geh&duse. Diese Gehduse waren
besonders stabil, da sie die Kréfte, die bei
einem BiR oder Scherengriff auftraten,
optimal verteilten (HEWITT & WESTER-
MANN 1997, vgl. bei Gastropoden VERMELJ
1982a). Ein weiterer Vorteil von breit-
mundigen Gehé&usetypen war, daB sie die
Ammoniten mit einer recht engen Min-
dungséffnung vor unerwinschten Ein-
dringlingen schitzten. Aber auch serpen-
ticone Gehduse waren gut gegen
rauberische Attacken gewachsen. Ser-
penticonen Gehause besitzen eine gerin-
ge Windungsexpansionsrate, sehr hohe
D-Werte und einen subquadratischen bis
runden Windungsquerschnitt. Das heift,
ihre  Windung ist im Verhaltnis zum
Gehéausedurchmesser sehr schmal und
niedrig. Das verlieh den serpenticonen
Formen eine gewisse Stabilitdt gegen-
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Uber rauberischen Attacken. Ein serpen-
ticoner Ammonit konnte nicht wie eine
hohle Scheibe vom Ré&uber aufgeknackt
werden. Durch die hohe Anzahl der Win-
dungen ergab sich ein stabiles Skelett.
Attacken, die gezielt den Mundrand tra-
fen, hatten nur eine geringe Wirkung, da
die einwirkenden Krafte durch schmale
Flanken und Venter umgelenkt und ver-
teit wurden. Dadurch wurden groR3-
flachige Schalenverletzungen nur durch
aufwendiges Aufschilen des Ammoniten
méglich. Platycone und oxycone Formen
waren dagegen eher schlecht gegen den
Griff des Ra&ubers gewachsen. Hohe
Windungsexpansionsraten, kombiniert mit
geringen D-Werten, bilden scheiben-
formige Ammoniten, die wenig stitzende
Skelettelemente aufweisen. Ein attackie-
render Fisch oder Krebs hatte daher
leichtes Spiel, die Schale zu knacken. Die
Mindungséffnung ist im Verhéltnis zum
Gehdusedurchmesser bei diesen Formen
grof3, auch sie bot daher vor potentiellen
Angreifern wenig Schutz. Ammoniten mit
einer hohen Windungsexpansionsrate
und einem hochovalen Mundungsquer-
schnitt waren zudem gezwungen, ihre
Wohnkammern mdéglichst kurz und die
Skulptur méglichst schwach zu halten,
um das Schalengewicht zu minimieren.
Aufgrund der Schalengeometrie mufite
das Phragmokon (das ja immer den api-
kalen Teil der Schale einnimmt) bei die-
sen Formen relativ langer sein, damit es
die groen Schalenvolumina der Wohn-
kammer tragen konnte (vgl. RAUP 1967,
EBeL 1990). Engnabelige, diskusformige
Ammoniten waren ganz im Gegensatz zu
den cadiconen, serpenticonen und platy-
conen Formen wegen ihres geringen
Stromungswiderstandes zu schnellen
Fluchtbewegungen fahig und daher nicht
so sehr auf passive Schutzfunktionen an-
gewiesen (vgl. CHAMBERLAIN 1993, JA-
coBs & CHAMBERLAIN 1996). Ammoniten,
die weniger schmal waren und eine ge-
ringe bis hohe Windungsexpansionsrate
hatten (im Wesentlichen platycone For-
men), waren nach ihrem Strémungswi-
derstand am besten fur das stetige, lang-
same Schwimmen angepafit. Die cadico-
nen, breitmiundigen Formen waren die
schlechtesten Schwimmer. Diese hydro-
dynamische Anpassung der unterschied-
lichen Gehduse spiegelt sich auch in der
Toleranz gewisser Verletzungsfolgen wi-

der. So tolerierten die oxy-, platyconen
Formen Skulpturverschiebungen (skulptu-
relle Kompensation) in Folge von Ver-
letzungen sehr viel schlechter als die ser-
penticonen Formen, und Veranderungen
des Windungsverlaufes (forma undati-
spirata) treten bei diesen Formen nicht
auf. Sowohl Skulpturverdnderungen als
auch Veranderungen des Windungsver-
laufes beeintrachtigten die hydrodyna-
mischen Parameter der betroffenen Am-
moniten entscheidend. Gattungen, die
eine aktive Fortbewegung praktizierten,
muflten dadurch in ihrer Lebensqualitat
stark eingeschrankt werden.

Die Linge der Wohnkammer beein-
flulte die Mindungsposition und deren
Flexibilitat, die Fahigkeit sich aktiv fort-
zubewegen und die Fahigkeit, sich in die
Wohnkammer zuriickzuziehen. Die zen-
trale Bedeutung der Wohnkammerlange
anerkennend, unterschied WESTERMANN
(1996) zwischen brevi-, meso- und longi-
dome Ammoniten. Diese klare Unter-
teilung spiegelt drei, als adaptiv interpre-
tierte Haufigkeitsmaxima bei Wohnkam-
meridngen von 160-180°, 260-300°, bzw.
350-400° wieder. Die Haufigkeitsmaxima
gehen mit drei relativ stabilen theoreti-
schen Muindungspositionen einher. bei
Wohnkammerldngen von 160-180° liegt
die Apertur in einen Winkel von ca. 60°
(gemessen von der Vertikalen), bei
Wohnkammerlangen von 260-300° liegt
sie bei 100° und bei Wohnkammerlan-
gen, die mehr als eine Windung ein-
nehmen, félit sie wieder rapide auf eine
Position um 30° (vgl. SAUNDERS & SHA-
PIRO 1986). Je kirzer die Wohnkammer,
desto stabiler war die Position der
Mindung des Ammoniten. Grund dafiir ist
die Verteilung von Schwerpunkt und
Auftriebsmittelpunkt. Wenn beide einen
gewissen Abstand voneinander hatten,
dann regelte sich das Gehaduse so ein,
dall der Schwerpunkt genau senkrecht
unter dem Mittelpunkt des Auftriebs lag.
Je grofer der Abstand der beiden Punkte
voneinander, desto gréler war das Be-
streben, diese Position einzunehmen.
Wenn die Wohnkammerlange groBler
360° war, dann fielen beide Punkte na-
hezu zusammen, das Bestreben, in eine
stabile Position zu gelangen, war ent-
sprechend gering. Die Position der Mun-
dung ist dadurch bei longidomen Formen



extrem flexibel. Da angenommen wird,
dal} sich die Ammoniten wie die meisten
rezenten Cephalopoden zumindest im
‘Notfall im RickstoRprinzip fortbewegten,
multe die Wohnkammerldange durch die-
sen Effekt einen extrem groBen Einfluf
auf die Fahigkeit gehabt haben, sich fort-
zubewegen. Bei Ammoniten mit kurzen
Wohnkammern bildeten Schwerpunkt und
Mittelpunkt des Auftriebs zwei deutlich
voneinander entfernte Pole. Dadurch er-
gibt sich eine stabile Mundungsposition,
von der aus ein Ricksto3 wirken konnte.
Bei Formen mit langer Wohnkammer war
eine solche Fortbewegungsweise unmég-
lich. Sie hétten die Kraft der Fortbewe-
gung, wie Sepia oder Fische, direkt ge-
gen den Gleichgewichtsmittelpunkt rich-
ten mussen Longidome Formen besallen
daher eine bessere Mandévrierfahigkeit,
waren jedoch aufgrund ihrer plumpen
Schalenform nicht zum schnellen und zur
Flucht vor ihren Feinden in der Lage, sie
konnte lediglich ihre Mindung vom Feind
weg drehen. Wenn Ammoniten mit
Wohnkammerlangen < 350° nicht in der
Lage waren vor Raubern zu fluchten,
dann benttigten sie andere Verteidi-
gungsstrategien. Eine dieser Strategien
konnte anhand der Regenerationser-
scheinungen nach gréReren Verletzun-
gen nachgewiesen werden - die Fahig-
keit, den Weichkérper in die Réhre zu-
rickzuziehen. Im Kap. 5.4.1. konnte
gezeigt werden, daf ausschlieBlich longi-
dome Formen in der Lage waren, ihren
Weichkérper merklich in die Wohnkam-
mer zuriickzuziehen. Sie hatten damit zu-
séatzlich die Fahigkeit erworben, die Scha-
le ohne Verzerrung der Skulptur zu rege-
nerieren. DaR diese Strategie tatséchlich
ihren Sinn gehabt haben kénnte, zeigt die
auBerordentliche Haufigkeit von flachen
unspezifischen Verletzungen bei den lon-
gidomen Formen. Diese Verletzungen
wurden durch Feinde verursacht, die ihre
Beute nicht richtig zu fassen bekamen
oder von vornherein keine Chance auf
Erfolg hatten, da ihre Beilwerkzeuge zu
klein waren. Wenn solche Verletzungen
haufig Uberliefert sind, dann deutet dies
auf eine hohe Fehlerrate bei ihren Fein-
den. Eine andere Verteidigungsfunktion
langer Wohnkammern war der Schutz vor
Verletzungen des Phragmokons. Es ist
bekannt, daR fir alle Ammoniten Ver-
letzungen des Phragmokons tédlich en-
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deten. Um so wichtiger scheint es, das
Phragmokon vor schalenbrechenden
R&aubern zu schitzen. Der beste Schutz
konnte erreicht werden, wenn das ge-
samte Phagmokon von der Wohnkammer
bedeckt war, was bei den longidomen
Formen realisiert wurde. Lange Wohn-
kammern hatten somit den Nachteil, dal}
die Fahigkeit aktiver Fortbewegung, also
auch die der Fluchtbewegung einge-
schrankt wurde. Dieser Nachteil wurde
ausgeglichen durch deutliche Vorteile bei
der passiven Verteidigung: dem Schutz
des Phragmokons und der Fahigkeit des
Weichkorpers, sich bei Gefahr in die
Wohnkammer zurickzuziehen.

Der Skulptur der Ammonitenschale
mussen zwei wichtige Funktionen zuge-
schrieben werden: die Erhéhung der
mechanischen Stabilitit und die Ver-
besserung der hydrodynamischen Eigen-
schaften des Gehauses. Es ist ein All-
gemeinplatz, daR Wellblechstrukturen die
Stabilitat glatter Werkstoffe erhéhen. Da-
her war es auch nie strittig, dal die Rip-
pen der Ammoniten die Gehausestabilitat
erhéhen. Diskutiert wurde und wird je-
doch, wozu diese Stabilitdt bendtigt wur-
de. Von SPATH (1919) stammte die Ver-
mutung, die Berippung schitze die Am-
moniten vor dem hydrostatischen Druck
der Wasserséule. Tatsachlich konnten HE-
WITT & WESTERMANN (1987) und HEWITT
(1996) zeigen, daR® die Berippung der
evoluten Morphotypen der mechanischen
Stabilisierung des Ammonitengehduses
vor der hydrostatischen Belastung diente.
Mit einer Berippung wird das Gehéuse
gegenuber Scherkraften, die sich aus der
Gehausemorphologie ergeben, versteift.
WESTERMANN (1971) glaubte andererseits,
die Berippung kénnte u.a. eine Anpassung
an den Schutz vor Kollisionen mit dem
"steinigen” Untergrund bewegter Meere
oder eine Anpassung an kleinere Rauber
sein. Noch CHECA & WESTERMANN (1988)
nahmen an, daf® berippte Schalen bei
Ammoniten angelegt wurden, um die Aus-
wirkungen von Kollisionen mit festen Ge-
genstdnden zu minimieren. Diese Wer-
tung hatte wichtige Folgen fur eine oko-
logische Bewertung, wiirde sie doch impli-
zieren, dall erhdhte Skulptur in héher-
energetischen Milieu zu erwarten wére.
Ganz im Gegensatz dazu wertete WARD
(1981b) die Skulptur als klare Adaption an
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den zunehmenden Predationsdruck im
Laufe der Ammonitengeschichte. Die Un-
tersuchung von WARD bestétigt den evo-
lutiven Trend einer Zunahme von Anti-
predator-Merkmalen, der auch an Gastro-
poden beobachtet wurde (VERMEW 1977).
Von den Gastropoden sind die Merkmale,
die als Schutz gegen solche Mundrand-
attacken entwickelt wurden, aus zahl-
reichen Untersuchungen bekannt (vgl.
VERMEN 1982a). Viele dieser Merkmale
kommen ebenso an den Ammoniten vor
und lassen sich in ihrer Funktion auch auf
diese Ubertragen (vgl. z.B. WESTERMANN
1971, BUCHER et al. 1996, Abb. 45). In
welchem Ausmalf} die Skulptur die Folgen
rauberischer Attacken auch bei den
Ammoniten beeinflussen konnte, zeigt das
Kapitel 5 dieser Arbeit. Die regenerierten
Verletzungen gingen beinahe ausschlief3-
lich vom Mundrand aus. Bei Attacken, die
vom Mundrand ausgingen, leiteten die
Rippen die Bruchkanten der Verletzung in
mundrandparallele Richtungen um. Deut-
liche Kanten in der Gehauseform (Kiel),
Rippenspaltpunkt und Knotenreihen be-
grenzten das Ausmal der Verletzung, in-
dem sie die Bruchlinien kanalisierten.
Schalenstachel beeinfluiten zusatzlich die
Angriffspunkte auf der Apertur. Aber auch
gegen die Attacken die das gesamte Tier
trafen (und nicht nur den Mundrand) wa-
ren Rippen ein wirksamer Schutz; sie ver-
steiften das Gehause gegeniber starken
mechanischen Beanspruchungen (vgl. HE-
WITT 1996). Besondere Bedeutung muf}
den Schalenstacheln beigemessen wer-
den. PALMER (1979) wies auf die Schutz-
funktion der Stacheln bei Gastropoden
hin: Schalenstachein vergréflern den Ra-
dius des Tieres. Damit wurde die Zahl po-
tentieller Predatoren erheblich einge-
schrankt. Kleinere Fische, Reptilien usw.
konnten einen stacheligen Ammoniten auf
diese Weise nicht mehr zwischen ihren
Kiefern zerbrechen. Zudem lokalisieren
Stacheln die einwirkenden Krafte genau
auf einem Punkt und kénnen sie von die-
sem dann optimal auf das Gehause
verteilen. Schalenstacheln stellen sich da-
her als besonders effektiver Schutz gegen
Attacken von Fischen dar. Da viele Am-
moniten ihre Skulpturelemente von innen
abdeckelten (z.B. HOLDER 1952, Ho-
WARTH 1975), wurden die Schale durch
diese zusétzlich verstarkt. Und schlieBlich
verringert auch eine verstarkte Apertur,

wie sie Dactylioceras zeigt (Abb. 45), das
Risiko gefdhrlicher Verletzungen. Ein
zweiter (untergeordneter) funktioneller As-
pekt der Skulptur betrifft die hydrodyna-
mischen Eigenschaften des Gehduses.
Eine schwache radiale Skulptur konnte die
Verwirbelung des Wassers um das Ge-
hduse beim Schwimmen ginstig beein-
flussen (CHAMBERLAIN 1980). Dadurch
konnte unter Umsténden der Energieauf-
wand bei aktiver Fortbewegung gesenkt
werden. Wichtigste Eigenschaft der Scha-
lenskulptur war jedoch die Verringerung
der Auswirkungen rauberischer Attacken.

Abb. 45: Verdicktes Peristom (ventraler Bereich)
des adulten Dactylioceras als Beispiel eines mut-
malllich antipredatorischen Merkmals. (nach LEH-
MANN 1975). Im Original ohne Malstab.

Eine vierte Variable, die Komplexitit der
Septeneinfaltung, kdnnte theoretisch zu den
oben erwidhnten hinzugezogen werden. Die
Funktion der komplex verfalteten Septen der
Ammoniten ist bis heute umstritten und eines
der zentralen "Rétsel” der Ammoniten. Tra-
ditionell wird die Funktion der Septen als
Stutze des Gehduses (zuriickgehend auf
BUCKLAND 1836, vergl JACOBS 1992, JACOBS
1990), bzw. als Schutzschild des Phrag-
mokons vor dem hydrostatischen Druck, der
auf der Wohnkammer lastet (zuriickgehend
auf PFAFF 1912, vergl HEWITT & WESTERMANN
1997), hervorgehoben. WESTERMANN (1973,
1977) und spéter (HEWITT 1996) versuchten
aus diesem Grund anhand der Belastbarkeit
des letzten Septums die maximale hydro-
statische Belastbarkeit des Ammonitenge-
hduses abzulesen. WARD (1987) dagegen
versuchte die Komplexitdt der Septenein-
faltung der Ammoniten als Anpassung an
multiple Anforderungen zu verstehen. Als
wichtigste Anforderungen sah er den Schutz
vor dem hydrostatischen Druck (der einerseits
auf der AuRenschale, andererseits auf der
Flache des jeweils letzten Septums lastet) und
die Anforderungen, die ein moglichst schnel-
les Entleeren der Kammern stellen. Auch LEH-
MANN (1990) betonte die physiologische Be-
deutung der Septenverfaltung. "Physiologisch”
bezeichnet dabei die Funktion der Septen
beim Transport der Flussigkeit im Phragmo-



kon. Auf diese Bedeutung wies erstmals MuT-
VEI (1967) und spater KuLicKi & MUTVEI
(1988) hin. Sie zeigten, welchen EinfluR die
vielen Nischen und Zwickel zwischen den
Septeneinfaltelungen sowie die vergroRerte
Oberflache der Kammerscheidewande auf die
Effizienz des Flissigkeitstransportes gehabt
hatten (vgl. auch Kap. 5. 3. 2)). DANIEL et al.
(1997) machten schliellich auf eine weitere
potentielle Funktion der Septenkomplexitit
aufmerksam: dem Schutz vor Predatoren. In
ihrer Argumentation spielten zwei Aspekte
eine Rolle. Einerseits verstarken die gefalte-
ten Septen die Belastbarkeit des gesamten
Gehduses ('vault model' von JacoBs 1990)
andererseits verbessern sie die Fahigkeit, un-
erwartete und plétzliche Auftriebsanderungen
zu kompensieren (KuLICK & MuTvel 1988).
Viele rauberische Attacken gingen mit einem
Schalenverlust (= Gewichtsverlust) einher, der
rasch ausgeglichen werden mufite. Die dabei
ndtige Gewichtskompensation ist am besten
Uber eine Flussigkeitsruckfihrung ins Phrag-
mokon zu erkldren. Wenn die Flussigkeit al-
lein von der Oberflachenspannung der Rest-
flussigkeit in den Kammern zurtckgefthrt
werden konnte, wie dies DANIEL et al. (1997)
vermuteten, dann mifte eine kompliziert ver-
faltete Kammerscheidewand einen gréReren
RuckfluR erméglichen als eine einfach ver-
faltete. Damit hatten die verfalteten Septen
gegen mogliche Angreifer durch die Ver-
besserung der spontanen Gleichgewichtsre-
gulierung eine Schutzfunktion. Direkte Hin-
weise auf diese Funktion fehlten bisher je-
doch. Im Kapitel 5. 3. 2. dieser Arbeit kann
zwar gezeigt werden, dal} die Effizienz des
Gleichgewichtsapparates der Ammoniten tat-
sachlich hoher gewesen sein muf} als die von
Nautilus. Anhand der geringen Datenbasis
lalkt sich jedoch nicht feststellen, ob Gat-
tungen mit einer hoheren Suturkomplexitat
plotzliche Gewichtsverluste tatsachlich besser
tolerierten. Ob die gefalteten Septen einen
Vorteil gegen schalenbrechende Réauber er-
brachten, lalt sich ebenfalls nicht anhand der
verheilten Verletzungen Gberprifen, da At-
tacken auf das Phragmokon (wie schon mehr-
fach erwahnt) entweder keine Uberlieferbaren
Spuren hinterlielen oder erfolgreich waren.

6. 2. 2. Die Robustheit der untersuchten
Ammoniten

a.) Anhand der Gehdausemorphologie

Anhand der oben genannten Merkmale 18Rt
sich recht gut abschatzen, inwiefern die hier
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bearbeiteten Gattungen gegen rauberische
Attacken geschitzt waren. Vier Gruppen
werden sichtbar:

a.) Catacoeloceraten, Grossouvria | Miro-
sphinctes und Kranaosphinctes rabei ha-
ben einen breiten Mindungsquerschnitt
und eine Wohnkammerldnge von < 350°.
Die Formen sind evolut und haben eine
deutliche Berippung. Mit ihrer breitmdin-
digen Gehauseform besafen sie schlech-
te hydrodynamische Kennwerte. Zu riick-
stolgetriebener Fortbewegung waren sie
nur fahig, sollten sie in der Lage gewesen
sein, ihren Trichter weit aus dem Gehause
zu strecken, um die Antriebskraft gegen
den Gleichgwichtsmittelpunkt zu richten.
Sie waren gut gegen die Folgen réau-
berischer Attacken ausgerustet, die die
gesamte Schale betrafen. lhr breiter Ven-
ter machte die cadiconen Formen emp-
findlich gegen rduberische Attacken, die
vom Mundrand her die Schale aufbrachen.
Durch die lange Wohnkammer und den
breiten Mundrand waren sie sehr gut ge-
gen eryonide Krebse geschiitzt.

b.) Dactylioceraten, Kranaosphinctes subevo-
lutus, Divisiosphinctes besairiei, Lithaco-
ceras torquatiforme sind planorbicone bis
serpenticone  Ammoniten. Alle Formen
sind longidom und deutlich berippt. Die
Mdndungsquerschnitte sind subquadra-
tisch, subcircular bis oval. lhre hydro-
dynamischen Werte waren besser als die
der cadiconen Ammoniten (CHAMBERLAIN
1993). Durch einen trichtergetriebenen
Rucksto konnten sie sich jedoch ebenso
wie die breitmiindig, longidomen Morpho-
typen nur fortbewegen, wenn sie den
Trichter weit ausstulpen konnten. Mit einer
serpenticonen Form und einer deutlichen
Skulptur waren sie an die Folgen rau-
berischer Attacken sehr gut angepafit.
Dactylioceras war zudem durch eine ver-
doppelte Schale und, im adulten Stadium,
durch ein verstarktes Peristom (Abb. 45)
gegen durophage Réuber geschiitzt. Ge-
gen eryonide Krebse waren diese Formen
aufgrund ihrer langen Wohnkammer sehr
gut geschutzt.

c.) Hildoceraten, Quenstedtoceraten, Kosmo-
ceraten sind mesodome, platy-, discocone
Ammoniten mit deutlicher Berippung. Hil-
doceraten und Quenstedtoceraten be-
sitzen einen Kiel. Kosmoceraten weisen
vier deutliche Knotenreihen / Stacheln auf.
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Alle Formen haben mittlere Windungs-
expansionsraten. Bis auf Kosmoceras be-
sitzen alle einen ventrolateralen Sinus auf
dem Mduindungsrand. Hildoceras und
Quenstedtoceras scheinen maRig gute
Schwimmer gewesen zu sein. Bei Kosmo-
ceras erscheint eine effektive Fortbewe-
gung sehr unwahrscheinlich. Durch ihre
Skulptur waren diese Morphotypen gut bis
sehr gut (Kosmoceras) gegen rauberische
Attacken gewappnet. Die Gehduseform ist
nicht so optimal gegeniuber schalen-
brechenden Attacken gestaltet, wie die der
cadiconen oder serpenticonen Formen.

d.) Harpoceraten, Pseudolioceras und Hecti-
coceraten sind involute, deutlich hoch-
mundige Formen mit schwacher Skulptur.
Sie waren damit ausgezeichnete Schwim-
mer und konnten sich ihren Angreifern
moglicherweise durch schnelle Flucht-
bewegungen entziehen. Réauberische At-
tacken konnten fur sie schnell geféahriich
werden, da ihre Schale kaum mit einer
Skulptur verstarkt war und die hoch-
mandige Gehauseform wenig Widerstand
gegen schalenbrechende Rauber entge-
gensetzen konnte. Aufgrund ihrer hohen
Windungsexpansionsrate besallen sie
groBe Mundungséffnungen. Dies machte
sie verletzlich gegenlber den Attacken
eryonider Krebse.

b.) Anhand der Haufigkeit der Mehr-
fachverletzungen

Die Robustheit gegenuber rauberischen
Attacken kann anhand der Haufigkeit des
Auftretens von Mehrfachverletzungen abge-
schatzt werden. Denn je haufiger ein Ammonit
die Interaktionen mit einem schalenbrechen-
dem Rauber Uberlebte, desto mehr Ver-
letzungen mdussen sich auf seiner Schale
akkumuliert haben. Die Haufigkeit von Mehr-
fachverletzungen stellt daher einen guten
Marker fur die Empfindlichkeit gegeniiber den
Griff des Raubers dar (vgl. BOND & SAUNDERS
1989). Wir erwarten von den Dactylioceraten
und Perisphinctiden eine hohe Zahl von Mehr-
fachverletzungen, da diese Formen aufgrund
ihrer langen Wohnkammer recht unempfind-
lich gegen gréflere Schalenverletzungen wa-
ren (vgl. Kap. 5.1.). Diese Formen waren
durch ihre Fahigkeit, sich tief in die Wohn-
kammer zurlickzuziehen, in der Lage, solche
Verletzungen ohne gréRere Konsequenzen zu
reparieren. Die Tabelle 15 bestétigt grund-
satzlich diese Erwartungen. Dactylioceraten

und Perisphinctiden besitzen hohe Raten an
Mehrfachverletzungen, wahrend Pseudolio-
ceras und Hecticoceras nur selten mehrmals
verletzt wurden.

Die hohe Rate an Mehrfachverletzungen bei
Harpoceras widerspricht diesen Annahmen.
Dies zeigt uns, dafl es neben den gehause-
morphologischen Variablen noch andere Fak-
toren gegeben haben mufl, welche die
Empfindlichkeit gegentiber Schalenverletzun-
gen steuerten.

c.) Anhand der Verletzungshiufigkeit

Von rezenten Dekapoden ist bekannt, daB} sie
bei ihren Attacken eine recht hohe Fehlerrate
haben (HOLLMANN 1969, ZIPSER & VERMEL
1978, VERMEIJ 1982a). Diese Fehlerrate ist
abhangig von Schalenform und -skulptur der
von ihnen erbeuteten Gastropoden. Das
heilt, ihnen entschlipfen viele ihrer ergrif-
fenen Beutesticke im Laufe des Zerkleinerns.
Je schwieriger es fur den Krebs ist, die Beute
zu zerkleinern, desto hoéher ist die Wahr-
scheinlichkeit, da® sie ihm im Laufe der Zeit
wieder entschitpft. Aus diesem Grund spie-
gelt die Zahl der regenerierten Verletzungen
an der Beute nach VERMEW (1982a) die Zahl
der fehigeschlagenen Versuche wider. BOND
& SAUNDERS (1989) stellten analog dazu fest,
daf} die Verletzungshaufigkeiten an paléo-
zoischen Ammoniten deutlich mit der Robust-
heit des Gehauses gegenuber Schalenver-
letzungen korrelieren. Formen, die nur schwer
durch ihre Feinde aufzubrechen und weniger
empfindlich waren, hatten eine héhere Rate
an regenerierten Verletzungen als Formen,
die leicht durch ihre Feinde aufzubrechen
waren. Ob dies auch bei den Ammoniten des
Jura gilt, soll fur die Faunen des Toarcium
und des Callovium Uberpr(ift werden.

Dazu sollen zundchst die Ammoniten des
Toarcium aus den Causses miteinander ver-
glichen werden (vgi. Tabelle 16). Alle Ver-
letzungsraten sind <5 %. Am haufigsten
konnte Harpoceras rauberische Attacken, die
er erlitt, iberstehen. Pseudolioceras zeigt die
zweitgrolte Rate an verheilten Verletzungen
und Hildoceras und die Catacoeloceraten
weisen mit einer Rate von 1,8 % bzw. 1,6 %
weit weniger verheilte Verletzungen auf. Von
Dactylioceras liegen keine statistisch aus-
wertbaren Verletzungraten aus den Causses
vor. Fur die Ammoniten des Callovium liegen
uns Verletzungsraten aus der Normandie und
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Gattung Mehrfachverletzungen (% aller verh. Verletzungen)
Catacoeloceras 12
Dactylioceras 11
Hildoceras 7
Harpoceras 19
Pseudolioceras 6
Perisphinctiden (Callovium) 20
Kosmoceras 6
Quenstedtoceras 4
Hecticoceras 2
Perisphinctiden (Oxfordium) 13

Tab. 15: Die Haufigkeit des Auftretens von Mehrfachverletzungen.

Gattung Fundort Stratigraphie Exemplare davon traum. Path. in %
Catacoeloceras Causses ' U. Toarcium 558 1,6
Daclylioceras Schiaifhausen® . 5876 3,8

Bougy/Normandie ' * 224 1.3

Whitby* . 914 4

Hildoceras. Causses ’ . 646 1,8
Harpoceras Causses ' . 604 3,5
Pseudolioceras Causses ' . 840 2,6
Perisphinctiden Normandie’ Callovium 926 1,7
Michailov ' * 136 13,2
Kosmoceras Normandie’ * 953 3,7
Michailov . 586 13,1
Quenstedtoceras  Normandie’ * 3236 2,7
Hecticoceras Normandie’ . 1748 1,1
Michailov ' * 540 8,7

Tab. 16: Haufigkeit regenerierter Verletzungen (' Keupp pers. Mitteilung, 2 Keupp 1985b, * Keurp & ILG
1992). Die Tabelle gibt einen Uberblick iber die Verletzungsraten der verschiedenen Gattungen. Von den
Gattungen des Callovium liegen Verletzungsraten von zwei verschiedenen Fundorten vor, von Dactylioceras
von drei Fundorten. Dadurch wird sichtbar, dal die Verletzungsraten sehr stark vom Fundort abh&ngig sind.
Verletzungsraten kdnnen also nur dann zum Vergleich herangezogen werden, wenn sie vom gleichen
Fundort stammen. Die Verletzungsraten von Dactylioceras wurden der Tabelle lediglich hinzugefugt, um die
groRe Variationsbreite der Verletzungsraten zu demonstrieren, sie darf nicht in den interspezifischen Ver-

gleich miteinbezogen werden.

aus Michailov / Ru3land vor. Die Verletzungs-
raten des russischen Fundortes sind sehr
hoch und liegen teilweise bei > 10 %, wah-
rend die Verletzungsraten aus der Normandie
generell <5 % sind. Diese unterschiedlichen
Verletzungsraten kénnen einerseits tatsach-
liche Unterschiede widerspiege!n, wahrschein-
licher stellen sie jedoch einen Artefakt dar.
Denn die Exemplare aus Michailov sind
durchweg sehr gut und mit originaler Aragonit-
schale erhalten, wahrend von den Exem-
plaren aus der Normandie lediglich Pyritstein-
kerne vorliegen. Damit ist bei den russischen
Formen die Wahrscheinlichkeit sehr viel ho-
her, dal die Verletzungen entdeckt werden

(vgl. auch Kap. 2. 1.) Hier sollen lediglich die
Raten an verheilten Verletzungen der hier
bearbeiteten Normandie-Populationen mitein-
ander verglichen werden. Die héchsten Ver-
letzungsraten zeigt Kosmoceras mit 3,7 %,
gefolgt von Quenstedtoceras mit 2,7 %. Die
Perisphinctiden und Hecticoceras haben
deutlich geringere Raten an verheilten Ver-
letzungen (1,7, bzw. 1,1%). Die Haufig-
keitsverteilung der regenerierter Verletzungen
steht damit im deutlichen Widerspruch zu
Verteilungen, wie sie nach den Arbeiten von
VERMEIJ (1982a) und BOND & SAUNDERS
(1989) zu erwarten wéren. Es ergibt sich
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Gattung Verletzungen gesamt davon Verletzungen des

(Anzahl) Mundrandepithels (in %)
Catacoeloceras 75 29
Dactylioceras 539 23
Hildoceras 79 5
Harpoceras 103 8
Pseudolioceras 45 2
Perisphinctiden div. sp. (Callovium) 86 26
Kosmoceras 72 21
Quenstedtoceras 361 18
Hecticoceras 61 7
K. rabei 87 40
K. subevolutus | D. besairiei 165 39
Lithacoceras 91 25

Tab. 17: Prozentualer Anteil von Verletzungen des Mundrandepithels an der Summe aller Verletzungen.

weder bei den Callov-Ammoniten, noch bei
den Ammoniten des Toarcium eine eindeutige
Korrelation mit den Variablen der Verletz-
barkeit (Gehauseform, -skulptur, Wohnkam-
meridnge und Zahl der Mehrfachverletzun-
gen). Die stark skulpturierten, longidomen
Formen besaflen Gehduse, mit denen sie die
Attacken schalenbrechender Rauber weit
besser Uberstehen konnten. Eine hohe Zahl
an Mehrfachverletzungen bei diesen Formen
bestarkt den Eindruck, dal sie gegeniber
Schalenverletzungen recht unempfindlich wa-
ren (vgl. auch Kap. 6. 2. 2.). Es wére daher zu
erwarten, daf die Fehlerraten der R&uber bei
Attacken auf diese Formen héher war, daR
daher auch die Haufigkeit regenerierter Ver-
letzungen héher ist. Dem widersprechen die
vorliegenden Verletzungsraten. Formen, die
Verletzungen mutmallich besser Gberleben
konnten, besitzen im Toarcium der Causses
und im Callovium der Normandie geringere
Raten an regenerierten Verletzungen als
solche Formen, die Verletzungen schlechter
tolerierten.

Die paradoxe Haufigkeitsverteilung zeigt még-
licherweise, dall die Uberlieferten rauberi-
schen Attacken im Gegensatz zu den von
VERMEI (1982a) und BOND & SAUNDERS
(1989) Dbeschriebenen Fallen keine derart
starke selektive Bedeutung besalen. Denn
wenn angenommen wird, dal die ent-
sprechenden réuberischen Attacken bei ro-
busteren Beutetieren haufiger Gberlebt wur-
den, dann solite man bei diesen Gattungen
auch héhere Verletzungshaufigkeiten vorfin-

den. Dem ist ganz offensichtlich nicht so. Da
eine Population von Beutetieren ihre Merk-
male den entsprechenden Anforderungen
immer nur in dem Mafle anpalit, wie es un-
bedingt notwendig ist (GANS 1993) solite man
ebenfalls annehmen, die Formen bei denen
die geringsten Verletzungsraten auf treten,
hatten die gegeniber rduberischen Attacken
empfindlicheren Gehduse. Auch dies trifft
nicht zu. Das Paradoxon l6st sich auf, wenn
man den Blick auf die jurassischen Pre-
datoren lenkt. Wie bereits mehrfach erwahnt,
sind die tatsachlich fur den Ammoniten ge-
fahrlichen Interaktionen nicht unbedingt (ber-
liefert: die Attacken, die das Gehause als
gesamtes betrafen und die hinteren Teile der
Wohnkammer und des Phragmokons zerstor-
ten. Gerade gegenuber diesen Aftacken
multe das Gehduse stabil gebaut sein. Da
die gefahrlichen Verletzungen im Wesent-
lichen auf Fische zurickzufihren sind, kann
die paradoxe Haufigkeitsverteilung darauf hin-
weisen, daf} durophage Fische im Mesozoi-
kum als Predatoren eine wesentlich gréfRere
Bedeutung hatten, als bisher angenommen
wurde (vgl. WARD 1881b). Das heifldt: der
adaptive Druck ging weniger von den Krebsen
aus, die wohl die Masse an regenerierten Ver-
letzungen verursachten, sondern von den
Fischen, die das Gehduse als ganzes auf-
brechen konnten. Die Gehdusemerkmale hat-
ten sich also gerade diesem Feinddruck anzu-
passen. Dal} die selektiv relevanten Ver-
letzungen nicht Uberliefert werden, ist zudem
als Regelfall in der erdgeschichtlichen Uber-
lieferung anzunehmen (vgl. auch SIH 1985).



VERME! (1982: 702) schrieb letztlich selbst:
"Highly efficient predators may kil many
victims but leave few traces of failure.” Ro-
buste Gehduse entwickelten sich demnach
bei Formen, die am haufigsten im Kontakt mit
durophagen Fischen standen und die auf eine
schnelle aktive Fortbewegung verzichten
konnten.

Es lohnt eine genauere Betrachtung der Ver-
letzungshéufigkeiten: Die Tabelle 17 gibt die
relative Haufigkeit nur der Mantelrandver-
letzungen an. Um dieses Histogramm zu in-
terpretieren ist, es wichtig daran zu erinnern,
dafll Mantelrandverletzungen Spuren fehlge-
schlagener Attacken von Krebsen sind, die
nicht in der Lage waren, das Geh4use aufzu-
brechen, also in erster Linie eryonider Krebse.
Eryonide Krebse konnten ihre Beute nicht wie
Fische oder schalenknackende Krebse zer-
legen, sondern zupften sie aus dem Gehause
ohne dieses zu zerstoren. Ganz entschei-
dende Merkmale fur die Robustheit gegen-
Uber solchen Attacken sind in diesem Falle
also die Fahigkeit der Ammoniten, sich tief in
die Wohnkammer zurickzuziehen und die
relative Gro3e ihrer Apertur. Und tatséchlich
korrelieren die Verletzungshaufigkeiten des
Mundrandepithels ganz deutlich mit diesen
Faktoren. Die breitmiindigen, longidomen For-
men (Catacoeloceras, die Perisphinctiden des
Callovium und Kranaosphinctes rabei) zeigen
in ihrem jeweiligen stratigraphischen Abschnitt
die mit Abstand hdchsten Verletzungsraten
(29 %, 26 % bzw. 40 %). Sehr hohe Verlet-
zungsraten haben auch die longidom-ser-
penticonen Formen. Die hinsichtlich der At-
tacken von Eryoniden empfindlicheren Ammo-
niten (Harpoceraten und Hildoceraten) hatten
die Attacken nur selten Uberstehen koénnen,
was eine geringere Rate an verheilten Ver-
letzungen zur Folge hat. Die relative
Haufigkeit der forma verticata stellt sich somit
insgesamt als deutliche Funktion der Ver-
letzbarkeit dar.

An dieser Stelle kénnte der Einwand kommen,
dal die Hildocerataceen mdoglicherweise
durch die Aptychen gegen Eindringlinge ge-
schutzt waren und folglich nicht wesentlich
schlechter gegenuber den Angriffen der
Eryoniden geschitzt waren. Die Hildocerata-
ceae besafen kalkig verstarkte Unterkiefer
vom Aptychus-Typ (LEHMANN 1981b), wah-
rend Dactylioceraten einen weniger ausge-
pragten, chitindsen Kieferapparat vom
Anaptychen-Typ besaften (LEHMANN 1979).
LEHMANN & KULICKI (1990) und spéter auch
SEILACHER (1993) postulierten fir den Apty-
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chus-Typ eine Operkulum-Funktion. Nun
konnten die Aptychen die Ammoniten zwar
gut vor den Attacken der fragilen Eryoniden-
scheren schitzen, sie konnten jedoch ganz
sicher nicht die harmloseren Verletzungen
des Mundsaumepithels verhinderten. Denn
das Operkulum wird die Wohnréhre des Am-
moniten nicht Gber dem Mundrand verschlos-
sen haben, sondern innerhalb der Wohnkam-
mer. Ein Operkulum héatte eine Erhéhung der
Fehlerrate der Rauber bewirkt, ohne daf
dabei die harmlosen Verletzungen des Mund-
saums merklich verringert wirden. Dies
muRte heilBen, ein Operkulum hatte die
Haufigkeit verheilter Mundsaumverletzungen
beim betreffenden Ammoniten erhéht. Eine
solche Wirkung kann anhand der Tabelle 17
nicht nachvollzogen werden. Ein signifikanter
Einflul® der Aptychen auf die Verletzungshau-
figkeiten ist auch deshalb unwahrscheinlich,
weil im Callovium neben den Perisphinctiden,
die eine hohe Verletzungshaufigkeit der
Mundrandepithels aufweisen (26 % aller ver-
heilter Verletzungen), auch die Hecticoceraten
Aptychen besallen, bei denen forma verticata
(mit 7 % aller regenerierter Verletzungen)
eher selten auftritt. Auch beim Schutz des
Mundrandes vor durophagen Organismen
darfte ein Operkulum kaum Wirkung gezeigt
haben, da viele Bereiche der Mindung (z.B.
ventraler Sporn) kaum von diesem verdeckt
werden konnten.

Das heil}t also: die Verletzungshaufigkeit ins-
gesamt spiegelt nicht den Predationsdruck
wieder, ist also kein MaB fir die tatsachliche
Haufigkeit von Interaktionen mit Raubern.
Grund dafir ist im Wesentlichen die Unfa-
higkeit der untersuchten Ammoniten Ver-
letzungen des Phragmokons und der tieferen
Wohnkammer zu regenerieren. Wenn das
Gehduse zerbrach, war der betroffene Am-
monit toédlich verletzt, die Verletzung wurde
nicht Uberliefert. Das Gehause mufite daher,
wenn der Predationsdruck entsprechend groR
war, gegeniber solchen Attacken stabil ge-
baut sein damit die Gattung erfolgreich sein
konnte. Uberliefert wurden jedoch Krebs-
attacken auf die Apertur. Wenn das Mantel-
randepithel bei einer fehigeschlagenen At-
tacke verletzt wurde zeigt sich dies auf der
nachwachsenden Schale. Die Haufigkeit
dieser Spuren ist deutlich mit der Robustheit
gegenuber diesen Attacken korreliert.
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6. 2. 4. Zusammenfassung

o Die Robustheit der untersuchten Ammo-
nitengattungen laft sich sehr gut an der
Gehausemorphologie ablesen.

¢ Die Bruchkantenmuster, die Toleranzgren-
zen von Verletzungen und die Regene-
rationsmodi liefern wichtige Hinweise um
den Wert bestimmter Merkmale zum
Schutz vor durophagen Raubern zu er-
messen.

o Die Empfindlichkeit der Morphotypen ge-
geniber durophagen Raubern spiegelt
sich deutlich in der Haufigkeit von Mehr-
fachverletzungen wieder. Gattungen, die
réduberische Attacken besser Uberleben
konnten, weisen eine hbéhere Rate an
Mehrfachverletzungen auf.

¢ Eine Gehdusemorphologie, die robust ge-
genuber rauberischen Attacken war (evo-
lut, breitmundig, longidom, gut skulptu-
riert) steht im Widerspruch zu einer Ge-
hausemorphologie, die optimal fur die
Fortbewegung war (involut, hochmundig,
brevidom, nicht skulpturiert). Dies ver-
deutlicht den von VERMEI (1987) ausge-
fuhrten adaptionalen Konflikt der Ammo-
noideen. Sie mufiten sich fir eine der bei-
den Anpassungsstrategien entscheiden:
entweder mobil und fragil oder trdge und
robust.

e Die Verletzungsrate spiegelt nicht den
Predationsdruck wider, der auf den unter-
schiedlichen Morphotypen gelastet hat, da
die selektiv relevanten Attacken auf das
Gesamtgehause in der Regel nicht tGber-
lieferungsfahig sind.

e Die Haufigkeit von regenerierten Mantel-
randverletzungen ist deutlich mit der Ro-
bustheit gegenuber den verantwortlichen
rduberischen Attacken korrelierbar. Die
Wohnkammerlange und die Weite der
Apertur erscheinen als selektiv wichtige
Merkmale gegeniber Raubern, die den
Ammonit aus dem Gehause zupfen konn-
ten.

6. 3. Lebensweise und Habitat

6. 3. 1. Aussagefihigkeit der Verletzungs-
haufigkeit

Neben der Fehlerrate der Rauber spielt die
Interaktionshaufigkeit eine wichtige Rolle als
bestimmender Faktor der Haufigkeit rege-
nerierter Verletzungen. Man kann sagen, daf}
dieser Faktor klassisch als der bedeutendere

angesehen wurde. So ging GECzy (1965) bei
der wohl ersten quantitativen Auswertung von
Verletzungshaufigkeiten davon aus, daf die
Uberlieferten Verletzungen Aussagen Uber die
Benthosabhangigkeit der Ammoniten abge-
ben kénnen. BAYER (1977) verstand die Ver-
letzungshaufigkeit als direkten Ausdruck der
Kontakte mit dem Meeresboden und auch
KEuPP & ILG (1992) sahen die Haufigkeit von
Mantelrandverletzungen als Ausdruck der
Intensitit des Benthoskontaktes. Der Grund-
gedanke, der hinter dieser Annahme stand,
war die Vermutung, dall die Anzahl der ver-
heilten Verletzungen die Wahrscheinlichkeit
der tatsachlich stattgefundenen Kontakte in
irgendeiner Weise widerspiegelte. Ganz
sicher war die Wahrscheinlichkeit, mit der es
zu rauberischen Attacken kam, damals wie
heute am Meeresboden am grofiten. Am
Meeresboden lebten und leben die als Haupt-
feinde der Ammoniten gedachten Krebse. Bo-
denbezogen lebte auch der Grofiteil der du-
rophagen Fische. Die héchsten Verletzungs-
raten treten demnach bei Ammoniten auf, die
sich oftmals oder standig nahe des Meeres-
bodens bewegten (GECzY 1965).

Bei genauerer Betrachtung zeigt sich jedoch,
wie schwer es ist, die Wahrscheinlichkeit, mit
welcher die Ammoniten mit schalenbrechen-
den Predatoren zusammentrafen, tatsdchlich
abzuschatzen. Im vorherigen Kapitel wurde
bereits geschildert, da die unterschiedliche
Predationspraktiken unterschiedlich haufig
Spuren am Ammonitengeh&duse hinterlieRen.
Zudem gab es verschiedenste Strategien, den
Raubern aus dem Wege zu gehen. Die
Ammoniten hatten die Méoglichkeit, ihre
raumliche und zeitliche Verteilung zu modi-
fizieren (z.B. fur die Rauber unvorhersehbare
Massenvermehrungen) oder sie konnten ihren
Feinden durch Wanderbewegungen aus dem
Wege gehen, sie konnten sich tarnen oder
durch Farbstoffe ihre Feinde tduschen, sie
konnten sich mit Geruchs- oder Farbstoffen
verteidigen. Schliellich spielt die Erndhrungs-
weise der Ammoniten selbst eine gro3e Rolle
far die Art und Weise des Zusammentreffens
mit den Ré&ubern. Uber alle diese Faktoren
wissen wir so gut wie nichts. Es wiére daher
falsch, a priori anzunehmen, alle Ammoniten
héatten in einem gegebenen Lebensraum die
gleiche Wahrscheinlichkeit mit potentiellen
Raubern zusammenzutreffen. Die Annahme
von GEZCY (1965), dal die Wahrscheinlichkeit
mit Rdubern zusammenzutreffen, in der Nahe
des Meeresgrundes am hdchsten war, mag
zwar generell berechtigt sein, sie wird den



vielen Differenzen, die sich gerade bei der
Vielfalt der Ammonitenformen in der Lebens-
weise ergeben haben, jedoch nicht gerecht.
Zudem konnte im Kapitel 6. 2. gezeigt wer-
den, welch groRe Rolle die Robustheit des
Morphotypen gegenuber den rauberischen
Attacken und die Art und Weise der Attacken
selbst bei der Uberlieferung spielt.

Und trotzdem sind palbkologische Aussagen
anhand der Verletzungshéufigkeiten méglich.
Die Gehdusemorphologie, die Héaufigkeit von
Mehrfachverletzungen, die Haufigkeit von
Mantelrandverletzungen und schliellich ein-
zelne Verletzungen liefern uns ein differen-
ziertes Bild von den Ansprichen, denen ein
bestimmter Morphotyp entsprochen hat und
haben mufite, um in seinem Lebensraum be-
stehen zu kénnen. Aus dem Puzzle dieser
Hinweise ist es mdglich, ein recht grob
skizziertes Lebensbild zu entwerfen. Die ver-
schiedenen Morphotypen sollen daher im
Kontext zu paldkologischen Befunden aus an-
deren Untersuchungen diskutiert werden und
insbesondere im Hinblick der von WESTER-
MANN (1996) veréffentlichte Summa der Pal-
Okologie der Ammonoideen diskutiert werden.
Dazu sollen zwei stratigraphische Bereiche
noch einmal ndher betrachtet werden.

6. 3. 2. Ammoniten des Toarcium

Die Mehrzahl der bearbeiteten Dactylioce-
raten stammt aus Schlaifhausen und Whitby.
An diesen Fundorten zeigt eine Muschelfauna
von Pseudomytiloides (Whitby) bzw. Meleagri-
nella (Schlaifhausen) eine eher schlechte
Sauerstoffverflgbarkeit in der Nahe des
Meeresbodens an (zur palékologischen Aus-
sagefahigkeit dieser Gattungen siehe ROHL
1998). Trotzdem weisen gerade die Dactylio-
ceraten haufig Bandschnitte auf, untriglicher
Beweis fur einen Kontakt mit benthischen
Raubern. Auch Mantelrandverletzungen (for-
ma verticata), in den allermeisten Fallen ganz
sicher auf Interaktionen mit Krebsen zurtck-
zufihren, sind bei den Dactylioceraten sehr
haufig (23 %). Ein Szenario, welches alle die-
se Interaktionen auf Krebse zurickfuhrt, die
an treibenden Hoélzern und im Treibtang leb-
ten (eine SchluBfolgerung, die naheliegt,
wenn man Bositra buchi als pseudoplankto-
nische Muschel versteht, die ihrerseits wie-
derum auf das Vorhandensein von Treibholz
oder -tang verweisen; vgl. z.B. ETTER 1995),
erscheint jedoch unwahrscheinlich. ROHL
(1998) konnte zeigen, dal} Bositra deutliche
Affinitdten zu den Lebensbedingungen am
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Meeresboden des Posidonienschiefermeeres
aufweist. In jungerer Zeit wurde mehr und
mehr davon abgegangen, die Schwarzschie-
fer des Unteren Toarcium als monolithische
dys- anoxische Schichten zu verstehen. Fein-
stratigraphische Untersuchungen (z.B. ROHL
1998, SCHMIDT-ROHL 1999) zeigen immer
deutlicher, dall die dys- anoxischen Phasen
am Meeresgrund tatsachlich eher den Cha-
rakter von kurzzeitig wiederkehrenden peri-
odischen Ereignissen hatten und daf} zwi-
schenzeitlich eine Besiedlung maoglich war.
Krebsfunde sind aus diesen Fundorten mei-
nes Wissens jedoch nicht dokumentiert. Da
das Erhaltungspotential von Krebsen in
Schwarzschiefern recht hoch sein sollte, ist
anzunehmen, daf} Crustaceen tatsachlich
sehr selten in den entsprechenden Beckenbe-
reichen vorkamen. Die recht haufig auftreten-
den Verletzungen sind daher mdglicherweise
durch Benthoskontakt der Dactylioceraten in
anderen Regionen (auf Schwellengebieten,
Beckenrandgebieten) zu erkldren. Dies kénn-
te wiederum darauf hinweisen, da® die Dacty-
lioceraten im Meer wanderten, und dal} sie
sich demnach sowohl bodennah als auch in
der freien Wassersaule aufhielten. Eine rein
"planktischen” Lebensweise, wie sie WESTER-
MANN (1996) fur die Dactylioceraten annahm,
erscheint angesichts der haufigen Band-
schnitte eher unwahrscheinlich.

Das gleiche gilt fur die breitmiindigeren Cata-
coeloceraten. Die bearbeiteten Cataceolo-
ceraten stammen im wesentlichen aus den
Causses. Die dokumentierte Fauna (vgl. Kap.
3.1.) der Fundorte zeigt zumindest fir be-
stimmte Intervalle eine O,-Verflgbarkeit an,
die eine Bodenbesiedlung mdglich machte.
Auch Krebse sind aus den Causses nach-
gewiesen (vgl. RICHTER 1999). Es ist daher
weniger problematischm, die relativ hohe An-
zahl von Mantelrandverietzungen (29 % aller
Verletzungen) an den Catacoeloceraten von
Interaktionen mit Krebsen herzuleiten. Auch
hier bezeugen diese Verletzungen einen Bo-
denkontakt. Die Verletzungsrate der Catacoe-
loceraten ist unter den bearbeiteten Toarc-
Gattungen die geringste (1,6 %). Einfache
Schalenverletzungen wurden daher entweder
selten Uberlebt oder es kam nur selten zu
Interaktionen mit schalenbrechenden Ré&u-
bern. Das Phdnomen erscheint in Anbetracht
der robusten Schale der Catacoeloceraten
paradox. Im Kap. 6. 2. 2. konnte jedoch ge-
zeigt werden, dal dies offensichtlich darauf
hinweist, daf} die Hauptfeinde der Catacoelo-
ceraten Fische waren. Der, wenn auch nur
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zeitweise Aufenthalt am Meeresboden scheint
bei den Catacoeloceraten jedoch eine wich-
tige Rolle eingenommen zu haben. Méglicher-
weise migrierten die eher plumpen Catacoelo-
ceraten zwischen freier Wassersdule und
Meeresboden. Diese Interpretation steht im
Einklang mit der Einschatzung von WESTER-
MANN (1996: 650), der die Coeloceraten eher
"bottom-dependend than [the] characteristi-
cally serpenticonic Dactylioceras” einschatzte.

Eine sehr geringe Abhéngigkeit vom Meeres-
boden nahm WESTERMANN (1996) fur die
Harpoceratinae und Hildoceratinae an. Er
stutzt diese Annahme durch das haufige Vor-
kommen dieser Gattungen in benthosarmen
Schwarzschieferhorizonten. Aber auch hier
geben die regenerierten Verletzungen zusatz-
liche Hinweise. Tatsachlich scheint es so, daf}
die Hildoceratinae selten im Kontakt mit
Krebsen standen. Verletzungen des Mantel-
randes sind mit 5% eher die Ausnahme.
Regenerierte Verletzungen sind insgesamt
recht selten (1,8 %). Bandschnitte treten nur
in Einzelfallen auf. Da von den Fundorten (die
bearbeiteten Hildoceratinae stammen im
wesentlichen von Altdorf und aus den Caus-
ses) Krebsfunde dokumentiert sind, muf} da-
von ausgegangen werden, daf} Interaktionen
mit Krebsen theoretisch mdéglich gewesen
wéren. Die Hildoceratinae stellen sich also
Ubereinstimmend mit der WESTERMANN ‘schen
Darstellung als Ammoniten dar, die eher in
der freien Wassersdule lebten. Viel wider-
spruchlicher erscheint dagegen das Bild der
Harpoceratinae. Die Harpoceratinae waren
mit ihrer schwachen Skulptur, ihrer grofen
Windungsexpansionsrate und folglich grofien
Mindungséffung und der recht kurzen Wohn-
kammer schlecht gegen Rauber geschiitzt.
Ein geringer Anteil an Verletzungen des Man-
telrandepithels bezeugt dies (2% bei Pseudo-
lioceras, 8 % bei Harpoceras). Attacken der
bodenbewohnenden eryoniden Krebse waren
daher bei diesen Ammoniten recht unwahr-
scheinlich. Trotzdem ist die Verletzungs-
haufigkeit mit 2,6 % (Pseudolioceras) bzw.
3,5 % (Harpoceras) vergleichsweise hoch.
Nahrungsreste (vgl. JAGER & FRAAYE 1997)
im Kropf(?) von Harpoceras deuten darauf
hin, dall dieser Ammonit zumindest zeitweise
und bei entsprechendem Nahrungsangebot
Meeresgrund nach grober Nahrung absuchte.
Im Kropf(?) von Harpoceras wurden Reste
von Pseudomytiloides dubius (RIEGRAF et al.
1984, JAGER & FRAAYE 1997) und von eryo-
niden Krebsen (JAGER & FRAAYE 1997) ge-
funden. Die eryoniden Krebse verweisen auf

eine Nahrungssuche auf dem Meeresgrund.
Die Aussagekraft von Pseudomytiloides ist in
dieser Hinsicht weniger klar, wird doch an-
genommen, dal die byssate Muschel ebenso
am Meeresgrund wie auch an treibendem
Tang und Hoélzern festgeheftet lebte (SEI-
LACHER 1982, ROHL 1998). Im Kropf(?) der
Hildoceraten wurden bisher weder Pseudo-
mytiloides noch eryonide Krebse gefunden.
LEHMANN & WEITSCHAT (1973) fanden dage-
gen den Kieferapparat eines juvenilen Ammo-
niten und RIEGRAF et al. (1984) erwdhnten
fragliche Echinodermenreste. Vom Fundort
Altdorf sind eryonide Krebse nachgewiesen
(KURSAWE 1994). Harpoceras hat also offen-
sichtlich in stetiger langsamer Wanderbe-
wegung die Wassersaule (vgl. JACOBS &
CHAMBERLAIN 1996) und, soweit er Nahrung
bot (und dies scheint in der Schwellenposition
von Altdorf und der proximalen Beckenpo-
sition der Fundorte der Causses durchaus der
Fall gewesen zu sein, vgl. Kap. 3.1), auch den
Meeresgrund nach Ef3barem abgesucht (vgl.
auch LEHMANN 1990: 180). In Beckenposi-
tionen, die am Meeresboden euxinische Ver-
haltnisse aufwiesen, fand Harpoceras seine
Nahrung sicherlich in den héheren Wasser-
schichten. Warum die Harpoceratinae bei die-
ser Lebensweise derart oft von ungefahrlichen
Attacken betroffen waren, bleibt spekulativ.
Viele der regenerierten Verletzungen haben
die typische Form, die bei Fischbissen zu er-
warten wiére. (siehe Abb. 44a, Taf. Abb. a).
Da die spezifische Berippung der Harpocera-
tinae genau diese Verletzungsform begin-
stigt, ist schwer abzuschitzen, ob es sich
hierbei nicht um einen Effekt der Skulptur
handelt. Sicher ist jedoch, da} die Harpocera-
tinae oftmals mit durophagen Raubern in Kon-
takt kamen, ohne da anhand der Schalen-
morphologie ein besonderer Schutzmechanis-
mus bestlnde. Interessant erscheint in die-
sem Zusammenhang der Fakt, dal} die Har-
poceratiden einen Kieferapparat vom Apty-
chus-Typ ausbildeten, - bis dato unbekannt
unter den Ammonoideen. Moéglicherweise ka-
men die Hildoceratiden gerade aufgrund ihrer
im Gegensatz zu anderen Ammonoideen des
Unteren Toarcium (vgl. dazu JAGER & FRAAYE
1997, SEILACHER 1993) macrophagen (raube-
risch / aasfressenden) Lebensweise haufiger
in Kontakt mit kleineren durophagen Fischen
und Krebsen. Es ist also auch hier nicht exakt
festzustellen, inwiefern die Harpoceratinae
tatsachlich vom Meeresgrund abhingig wa-
ren. Aufgrund der Verletzungspuren ist jedoch
eine bevorzugtes Habitat in der freien Wasser
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Gattung Habitat (diese Arbeit) Habitat (nach WESTERMANN 19896)
Dactylioceratidae Pv/D P
Hildoceratidae Ds/N N
Cardioceratidae Ds/N P/N
Kosmoceratidae D/Pv P
Hecticoceratidae N N
Choffatia Pv N

Tab, 18: Habitate / Lebensweise der bearbeiteten Ammoniten nach dieser Arbeit im Vergleich mit WESTER-
MANN (1996). AbkUrzungen nach WESTERMANN (1996): D: "demersal” (~ nektobenthonisch), Ds: "demersal
swimmer” (~nektobenthonisch, aktiv schwimmend), N: nektonisch, P: planktonisch, Pv: planktonisch, vertikal

migrierend.

séule und eine zeitweise demersiale Lebens-
weise wahrscheinlich.

Insgesamt scheint die Ammonitenfauna damit
weniger stark an einen bestimmten Bereich in
der Wassersaule gebunden gewesen zu sein,
als es WESTERMANN (1996) darstelite. Bei
allen, auch bei den sicherlich Uberwiegend in
der freien Wassersaule lebenden Gattungen,
treten Spuren vom Kontakt mit benthisch
lebenden Feinden auf. Damit tritt als wich-
tigstes Merkmal der untersuchten (sich noch
im Wachstum befindlichen) Ammoniten die
Fahigkeit der Migration hervor. Auf welche Art
und Weise die Formen migrierten und durch
welche Ereignisse dies gesteuert war, bleibt
im Dunkeln.

6. 3. 3. Ammoniten des Callovium

Die Begleitfauna der untersuchten Callov-
Ammoniten ist insbesondere durch die jahr-
zehntelangen Aufsammlungen von A. ILG
hervorragend dokumentiert. Sie zeigt fir den
betreffenden Bereich der lamberti-Zone eine
reiche endobenthische Fauna. Auch Krebse
werden haufig gefunden. Aus diesem Grund
kann einerseits angenommen werden, daf
Ammoniten vielfaitige Nahrungsquellen am
Meeresboden vorfanden und andererseits,
daR es am Meeresgrund eine Vielzahi von
benthisch bis demersial lebenden Ammoniten-
raubern gab.

Dementsprechend treten bei allen unter-
suchten Gattungen die Spuren von Krebs-
attacken auf. Besonders haufig sind diese
Spuren bei den breitmiindigen Microconchen
der Perisphinctiden die vorwiegend der Gat-
tung Choffatia / Mirosphinctes angehdren.
26 % aller Verletzungen treten bei dieser Gat-
tung im Mantelrandepithelium auf. Wie auch
bei den morphologisch ahnlichen liassischen
Catacoeloceraten, ist die Verletzungsrate ins-

gesamt sehr niedrig (1,7 %). WESTERMANN
(1996. 653) zaéhlte Choffatia zum "sluggish
nekton” und trifft damit ganz sicher nur einen
Aspekt der Lebensweise dieser Ammoniten.
Wie bereits bei den Catacoeloceraten argu-
mentiert (Kap. 6. 3. 2.), erscheint hinsichtlich
der uberlieferten Verletzungen fur Choffatia /
Mirosphinctes eine in der Wasserséule mi-
grierende Lebensweise am wahrscheinlich-
sten. Denn nur so macht die geringe Zahl der
Uberlieferten Verletzungen in Anbetracht der
robusten Gehauseform einen Sinn. Fischbisse
hinterlielen in der Mehrzahl keine Spuren,
trotzdem mufite sich der recht trage Ammonit
gegen diese Attacken schutzen. Wenn diese
Ammoniten trotz der wenigen Uberlieferten
Verletzungen derart gut gegentiber duro-
phagen Raubern geschltzt waren, dann kann
dies nur auf ein Leben in der freien Wasser-
saule deuten. Der hohe Anteil an Mantelrand-
verletzungen deutet jedoch auf einen eben-
falls reguldren Kontakt mit benthisch lebenden
Krebsen.

Die Daten, die wir von Kosmoceras besitzen,
sind ebenfalls sehr widersprichlich. Mehr als
ein Funftel aller Verletzungen sind Mantel-
randverletzungen (21 %). Dies weist auf ein
eher bodennahes Leben der Kosmoceraten
hin (vgl. auch KEUPP & ILG 1992). Die Kosmo-
ceraten waren aufgrund ihrer deutlichen
Skulptur und der vier Dornenreihen sehr gut
gegen rauberische Attacken von Fischen
geschutzt. Eine eher uneffektive Art der
Schalenreparation (vgl. Kap. 5.4.1.) und eine
vergleichsweise geringe Haufigkeit von Mehr-
fachverletzungen (6 %) verweisen auf eine
hohe Empfindlichkeit gegeniber Schalen-
verletzungen. Beides sind Anpassungen, die
einem Leben unabhiangig vom Meeresboden
am besten nutzen wiirden. Denn Fischbisse
konnte in ihrer Mehrzahl sicherlich nicht Gber-
lebt werden, da sie das gesamte Gehiuse
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betrafen. Daher machte es wenig Sinn, eine
besonders effektive Technik fir die Rege-
neration ungefahrlicher Verletzungen zu ent-
wickeln. Aufgrund ihrer hydrodynamisch ex-
trem ungulnstigen Skulptur werden die Kos-
moceraten keine guten Schwimmer gewesen
sein. Damit stellen sie sich als Formen dar,
die mehr oder weniger treibend in der Was-
sersdule lebten. Mdoglicherweise konnte es
sich Kosmoceras aus diesem Grunde leisten,
daf er als mesodomer Ammonit mit einer re-
lativ groflen Mundungséffnung gegentber den
Attacken von eryoniden Krebsen eher schutz-
los ausgeliefert war. Auch eine Untersuchung
von ANDERSON et al. (1994) vermittelte das
Bild eines Kosmoceras, das in den ober-
flachennahen Gewassern lebte. In ihrer Stu-
die verglichen sie die 8'® O-Isotopenverteilung
an benthischen Muscheln, Belemniten und
Kosmoceras im Oxford Clay. Bei der Aus-
wertung ihrer Ergebnisse stielen die Autoren
auf eine Differenz zwischen den Werten der
Muscheln und Belemniten einerseits und
Kosmoceras andererseits. Die Werte bei Ko-
smoceras verwiesen auf Paldotemperaturen,
die im Mittel ca. 6°C Uber denen der Belem-
niten und Muscheln liegen. Die Autoren
werteten dies als Indiz fur die oberflachen-
nahe Lebensweise von Kosmoceras. Auch bei
den Kosmoceraten kénnen die scheinbar pa-
radoxen Befunde erklart werden, wenn ange-
nommen wird, dal} die Gattung zwischen den
oberflachennahen Gewassern und dem Mee-
resgrund wanderte.

Bei den Quenstedtoceraten sprechen die
Gehausemorphologie und die geringe Haufig-
keit von Mehrfachverletzungen (4 %) fur eine
hohe bis mittlere Empfindlichkeit gegentber
Verletzungen. Quenstedtoceras mufl den
Attacken von eryoniden Krebsen recht schutz-
los ausgeliefert gewesen sein. Es muf} diesen
Krebsen ein leichtes gewesen sein, in die
groflen Mundungen (hohe Windungsexpan-
sionsrate) der juvenilen Tiere einzudringen.
Trotzdem ist die relative Haufigkeit von forma
verticata, also der Mantelrandverletzungen
(18 %), nur wenig geringer, als die von den
Kosmoceraten. Seine deutliche Berippung
schitzte vor Fischbissen und Krebsattacken,
die das gesamte Gehause treffen wollten
ebenso wie vor Attacken, die lediglich den
Mundrand trafen. Im Vergleich zu Kosmoce-
ras war Quenstedtoceras aufgrund seiner
platyconen Form und seiner extrem kurzen
Wohnkammer (ca. 180°) besser zu aktiver
Fortbewegung in der Lage. Quenstedtoceras
erscheint daher ein aktiver, langsam schwim-

mender, bodenbezogener Ammonit gewesen
zu sein. Diese Einschatzung wird durch die
palékologischen Studien von VIDIER et al.
(1993) und NEIGE et al. (1997) unterst(tzt. In
beiden Arbeiten wird tbereinstimmend fest-
gestellt, dal? die suboxyconen Formen (Car-
dioceratidae) im borealen Callovium in flache-
ren Habitaten am haufigsten vorkommen.

Die vorliegenden Hecticoceraten sind in ihrer
Mehrzahl hochmiindig, maRig skulpturiert und
besitzen eine mesodome Wohnkammer. Da-
durch sind sie gegen rauberische Attacken
eher schlecht geschitzt. Verletzungen des
Mantelrandes (forma verticata) treten an Ge-
hausen von Hecticoceras selten auf (7 % aller
regenerierten Verletzungen). Dies kann einer-
seits als Zeichen dafur gewertet werden, daf
die Form sehr empfindlich gegeniiber solchen
Verletzungen gewesen ist (in der Tat war die
groBe Mindungséffnung der Hecticoceraten
sehr schlecht vor den Scheren der Eryoniden
geschitzt), oder es kann darauf hinweisen,
dal der Kontakt mit diesen bodenbewohnen-
den Krebsen eher unwahrscheinlich war.
Beides spricht fir eine Lebensweise in der
freien Wassersaule. Gestutzt wird diese Ver-
mutung durch eine sehr geringe Rate an ver-
heilten Verletzungen insgesamt (1,1 %). Auch
hier erganzte sich moglicherweise eine hohe
Empfindlichkeit gegentber Verletzungen mit
einer geringen Wahrscheinlichkeit, Gberliefer-
baren Interaktionen ausgeliefert zu sein, um
die Zahl der regenerierten Verletzungen der-
art niedrig zu lassen. Eine nektonische Le-
bensweise in der freien Wassersaule wird
auch durch die Arbeiten von ZIEGLER (1967)
und VIDIER et al. (1993) evident. ZIEGLER
(1967) fand, dal®} die Oppelien (zu denen die
Hecticoceraten zdhlen) im Kimmeridgium eher
in der kustenferneren Fazies vorkommen und
VIDIER et al. (1993) konnten zeigen, dal die
Hecticoceraten wahrend des "highstand
systems tract’, also in Zeiten der maximalen
Kustenferne am haufigsten sind. Trotzdem
treten auch bei den Hecticoceraten (beson-
ders bei den evoluten, platyconen Puteali-
ceraten) des ofteren Bandschnitte und damit
Spuren benthischer Interaktionen auf.

Damit ergibt sich &hnlich wie bei den Ammo-
niten des Unteren Toarcium ein weniger klar
strukturiertes Bild flr die Lebensrdume der
untersuchten Ammoniten, als es WESTER-
MANN (1996) proklamierte. Viele der Ammo-
niten standen eindeutig im regelmaRigen Kon-
takt zum Benthos, obwohl andere Merkmale
fur eine Lebensweise in der freien Wasser-
sdule sprechen. AusschlieBlich demersial le-



bende Ammoniten erscheinen ebensowenig
wie ausschlieflich in den héheren Wasser-
schichten lebende Gattungen. Allen unter-
suchten Ammoniten des Callovium war ge-
mein, daB sie zwischen Meeresgrund und
Oberflachenwasser (méglicherweise im Tag-
Nacht-Rhythmus) migrieten. Im flachen
Meeresbecken zwischen London-Brabanter
und Armorikanischen Massiv (nach HUDSON &
MARTILL 1991 war das Meer nicht tiefer als
30-50 m !) durfte dies kein Problem fur die
Ammoniten dargestellt haben.

6. 3. 4. Zusammenfassung

Die Verletzungen zeigen ein hinsichtlich des
mdglichen Lebensraumes widerspriichliches
Bild. Bei vielen Gattungen finden sich sowohl
Hinweise auf ein Leben in der freien Wasser-
sdule als auch Hinweise auf regelmagigen
Benthoskontakt. Problematisch erscheint ein
solches Bild besonders, wenn, wie im Falle
der Dactylioceraten, eindeutige Spuren von
Interaktionen mit Krebsen vorliegen, ohne daf}
diese vom Fundort nachgewiesen sind. Erklart
werden konnen diese Widerspriche nur,
wenn angenommen wird, da die Ammoniten
geographisch und bathymetrisch wanderten.
Die Argumente, die fur ein "planktisches Ha-
bitat” (WESTERMANN 1996) der kosmopoli-
tischen Dactylioceraten, Hildoceraten, Harpo-
ceraten und auch der Kosmoceraten spre-
chen, sind stark globale Verbreitung und Mas-
senvorkommen in Schwarzschiefern. Trotz-
dem belegen regenerierte Verletzungen, daf
auch bei diesen Formen der Kontakt mit
benthischen R&ubern keine Ausnahme war.
Catacoeloceraten und die mikrokonche Chof-
fatia sah auch WESTERMANN (1996) als ver-
tikale Migranten. Diese Interpretation deckt
sich mit den Befunden der verheilten Ver-
letzungen. Relativ eindeutig erscheinen die
Hinweise durch die regenerierten Verletzun-
gen lediglich bei den wahrscheinlich demersial
lebenden Quenstedtoceraten und bei den
Hecticoceraten, denen am ehesten ein plank-
tisches Habitat zugesprochen werden kann.
Aber selbst bei den Hecticoceraten kommen
eindeutige Spuren von Krebsattacken vor. So
ist wohl anzunehmen, da? der Meeresboden
far alle hier untersuchten Ammoniten ein
wichtiger Lebensraum war und als Nahrungs-
quelle und Ruheplatz genutzt wurde, soweit er
lebensfreundliche Bedingungen bot. Zumin-
dest fur die Dactylioceraten, die in benthos-
armen Schwarzschiefern vorkommen, muf}
jedoch gelten, dal} dieser Lebensraum nicht
lebensnotwendig war. Dieser Bezug zum
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Meeresboden ist bei einer Auflistung der Ha-
bitate, wie sie WESTERMANN (1996) unter-
nahm, zu erganzen (vgl. Tab. 18).

Viel deutlicher als Differenzen, die durch den
Lebensraum hervorgerufen wurden, markie-
ren die regenerierten Verletzungen die Dif-
ferenzen in der Erndahrungsweise und in der
Art und Weise der Fortbewegung. Die offen-
sichtlich makrophagen Harpoceratinae weisen
unter den Toarc-Ammoniten die hochsten
Verletzungsraten auf. Sie waren durch ihre
Gehauseform sehr gut an eine aktive Fort-
bewegung angepalit. Die eher plumpen Mor-
photypen, denen auch eine microphage Er-
nahrungsweise zugesprochen wird (SEI-
LACHER 1993, JAGER & FRAAYE 1997), zeigen
geringere Verletzungsraten. Diese Formen
waren aufgrund ihrer Gehdusemorphologie
besser gegen rauberische Attacken geschutzt
gewesen.

Da die untersuchten Ammoniten in aller Regel
am noch im Wachstum befindlichen Gehause
verletzt worden sind, wurden durch die Ver-
letzungen Lebensrdume friihontogenetischer
oder die Lebensrdume adulter Tiere nicht
dokumentiert. Alle palékologischen Aussagen
beziehen sich daher ausschliellich auf diesen
begrenzten Lebensabschnitt der Ammoniten.

7. SchluBbetrachtung

Am Beginn der vorliegenden Untersuchung
stand eine Frage, die, wie gezeigt werden
konnte, im Laufe der Erforschung der Ammo-
niten sehr unterschiedlich interpretiert wurde:
Die Frage, ob die Haufigkeiten regenerierter
Verletzungen Ausdruck der Wahrscheinlich-
keit sind, mit der réuberische Attacken statt-
fanden, oder ob sie Ausdruck der Verletz-
barkeit sind. An dieser Stelle kann gesagt
werden, daR bei den untersuchten jurassi-
schen Ammoniten weder die Verletzbarkeit,
noch die Wahrscheinlichkeit, mit einem R&u-
ber zusammenzutreffen, als alleinige Ursache
fur die Haufigkeitsverteilung regenerierter
Verletzungen angesehen werden kann. Es
reicht also nicht aus, die Verletzungshau-
figkeit zu bestimmen, um Aussagen Uber Le-
bensweise oder Habitat bestimmter Ammoni-
tengattungen zu treffen.

Es konnte ebenfalls gezeigt werden, dal es
nicht méglich ist, bestimmte Feindprofile an-
hand der Ausbildung der Bruchkanten der
Verletzungen zu entwerfen. Zwar kann fur
einzelne Verletzungen ein spezifischer Rau-
ber verantwortlich gemacht werden. Die Aus-
bildung der Bruchkanten ist im allgemeinen
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jedoch sehr eng an Skulptur und Schalenform
der Ammoniten gekoppelt. Ahnliches gilt fur
die Toleranz der Verletzungen und ihrer Fol-
gen. Hier zeigt sich ein eindeutiger Zusam-
menhang zwischen Gehduseform und den to-
lerierten mutmaRlichen Grenzwerten. Es las-
sen sich Gehduseformen erkennen, die bes-
ser gegen rauberische Attacken geschutzt
waren als andere. Dieser Eindruck wird durch
eine erhohte Anzahl an Mehrfachverletzun-
gen, Zeichen einer hohen Fehlerrate der
Réuber, bestatigt.

Insgesamt erscheinen auf diese Weise drei
morphologische Variablen als besonders sen-
sitiv fur den Schutz vor durophagen Raubern:

(1) Die Gehauseform:

o Gehéduse mit rundem Querschnitt und
serpenticonem Gehduse waren beson-
ders stabil gegeniber den Gebissen
oder Scheren der Rauber.

. Serpenticone Gehduse minimierten den
Schalenverlust bei Mundrandattacken.

. Geringe Windungsexpansionsraten be-
dingten relativ zum Gehéausevolumen
kleinere Mundungsoéffnungen und verrin-
gerten dadurch das Risiko von réu-
berischen Attacken auf eben diese.

(2) Die Lange der Wohnkammer:

o Longidome Ammoniten waren in der
Lage, sich in ihre Wohnkammer zurick-
zuziehen.

. Lange Wohnkammern schitzten das
Phragmokon vor durophagen Raubern.

(3) Die Skuiptur der Ammonitenschale:

. Die Berippung verringerte das Risiko
gefahrlicher Schalenverletzungen.

) Die Berippung, Kiel und Knotenreihen
kanalisierten und begrenzten Bruch-
linien.

. Schalenstacheln vergréRerten den Ra-
dius des Ammoniten und kanalisierten
die Kréfte, die bei einer rauberischen
Attacke auftraten.

Je besser ein Ammonit gegen rauberische
Attacken geschutzt war, desto geringer war er
an die aktive Fortbewegung angepalit. Denn
fur eine aktive Fortbewegung war ein geringer
Stromungswiderstand nétig, der am besten

durch diskusférmige, engnabelige, glatte Ge-
hauseformen erreicht wurde. (vgl. CHAMBER-
LAIN 1980). Fur eine trichtergetriebene Fort-
bewegung (wie sie flur die Ammoniten im all-
gemeinen vermutet wird) war eine stabile
Gleichgewichtslage nétig, die am besten
durch hohe Windungsexpansionsraten und
geringe Wohnkammerlangen realisiert wurde
(vgl. TRUEMAN 1941).

Ein gegenuber rauberischen Attacken ro-
bustes Ammonitengehduse erscheint somit
unvereinbar mit einer effektiven Fortbewe-
gung. Von VERMEIJ (1987) wurde dieses Pha-
nomen als "adaptionaler Konflikt” bezeichnet.
Die Ammoniten muften im Angesicht ihrer
zahlreichen Feinde ihr Gehduse entweder an
eine aktive Fortbewegung anpassen oder sie
muBten ihre Schale gegenuber den Raubern
mdglichst robust gestalten. Beides gleichzeitig
war nicht méglich. VERMEI (1987) sah hierin
einen Schlussel fir das Verstdndnis der ein-
gangs erwahnten dramatischen Entwicklungs-
geschichte der Ammoniten im Speziellen und
der Cephalopoden im Allgemeinen. War das
gekammerte Phragmokon, das diese Mollus-
ken vom Leben am Meeresboden emanzi-
pierte, anfangs noch ein entscheidender Vor-
teil, so entwickelte es sich als ektocochleates
Gleichgewichtsorgan mit der Zunahme der
durophagen Ra&uber allméhlich zum Ver-
hangnis - so jedenfalls VERMEIJ (1987).

Die palékologischen Analyse der bearbeiteten
Gattungen aus dem Blickwinkel regenerierter
Verletzungen schlieflich macht diesen adap-
tive Konflikt sehr deutlich. Die "schnittigen”
Morphotypen, die Morphotypen also mit
geringer Nabelweite, schwacher Skulptur und
kurzer Wohnkammer, waren im Toarcium die
Ammoniten, denen eine makrophage Er-
nahrung zugesprochen wird (vgl. JAGER &
FRAAYE 1997). Um an ihre Nahrung zu
kommen, benétigten diese Ammoniten eine
aktive, schnelle Fortbewegung, die sich um
den Preis eines recht empfindlichen Gehéu-
ses “erkauft” werden muflte. Sichtbar wird
dies unter anderem an den hohen Ver-
letzungsraten der Harpoceratinae. Die gering-
sten Verletzungsraten treten bei Ammoniten
auf, denen eine trdge Fortbewegungsweise
und damit eine weniger aktive/agressive Nah-
rungsweise zugesprochen werden muf.

Die regenerierten Verletzungen zeigen, daf
sich alle untersuchten Ammoniten zumindest
zeitweise am Meeresgrund aufhielten. Fir
viele der untersuchten Gattungen muf} eine
bathymetrisch (und auch geographisch) wan-
dernde Lebensweise angenommen werden.



Mdéglicherweise unterstitzte sie dabei ein
effektiverer Gleichgewichtsapparat, als wir inn
vom rezenten Nautilus kennen. Der maximal
beobachtete tolerierte Schalenverlust bei den
untersuchten Ammoniten gibt AnlaR zu dieser
Vermutung. Die hier untersuchten Gattungen
konnten einen Verlust von bis zu 20 % ihres
Schalengewichtes tolerieren. Wenn ange-
nommen wird, da} die Ammoniten wie der
rezente Nautilus im anndhernden Schwebe-
gleichgewicht lebten, dann bestatigt dies den
Eindruck, dafl die Ammoniten einen sehr viel
effektiveren Gleichgewichtsapparat besafen.
Die Flussigkeit, die ins Phragmokon ruckge-
fuhrt werden muBte, um diesen Gewichts-
verlust auszugleichen, scheint bei etwas mehr
als 10 % begrenzt gewesen zu sein.

Die Untersuchung konnte damit das grofe
Potential aut- und syndkologischer Aussagen,
das anhand von regenerierten Verletzungen
madglich ist, aufzeigen. Ausschépfen konnte
sie dieses Potential bei weitem nicht. Zu-
kunftigen Arbeiten bleibt es vorbehalten, pa-
laogeographischen Fragestellungen, ontoge-
netischen und phylogenetischen Aspekten mit
Hilfe dieser wichtigen Lebensspuren nachzu-
gehen.
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Abb. a:

Abb. b:

Abb. ¢:

Abb. d:

Abb. e:

Abb. f:

Tafelerlduterung

Hildoceras (Hildaites) cf. serpentinum (REINECKE), PA 7487, forma substructa: Nach zwei auf-
einanderfolgenden groflflachigen Schalenverletzung wurde die reparierende Schale jeweils mit
extrem weitstandigen Wachstumsstreifen angesetzt. Wenn Wachstumstreifen als Isochronen ver-
standen werden, muB} dies auf eine forcierte Schalenbildung wéarend der Regeneration hindeuten.
(x1.2)

Hildoceras (Hildaites) cf. serpentinum (REINECKE), PA 10717, forma substructa-verticata-pexa: Im
hinteren Bereich der tiefen Schalenverletzung wurde eine fein geriffelte, reparierende Schale ohne
Wachstumsstreifung angesetzt. Der erste Wachstumsstreifen der reparierenden Schale liegt auf
der Hohe des interimistischen Mundrandes zum Zeitpunkt der Verletzung. Es tritt keine Skulpturver-
zerrung auf. Der Beginn der Wachstumstreifung markiert die Lage des Mundranepitheliums zur Zeit
der Regenereration. (x 1.5)

Hildoceras (Hildaites) serpentinum (REINECKE), PA 10492, forma substructa-verticata-pexa. Wie in
ADbb. 2 ist der hintere Bereich der reparierenden Schale fein geriffelt und weist keine Wachstums-
streifung auf, diese beginnt erst unmittelbar am interimistischen Mundrand der unverletzt ge-
bliebenen Gehausepartien. Die Verletzung ist die grédte bei Hildoceras beobachtete regenerierte
Verletzung. Der Schalenverlust lag bei etwa 14 %. (x 1.6)

Dactylioceras commune (SOWERBY), PA 10253, forma substructa: Schlitzférmige Verletzung
(Muster-s). Die Skulptur auf dem Steinkern ist im Bereich der Verletzung (ber die gesamte
Windung deutlich abgeflacht. Am tiefsten Punkt der Verletzung befindet sich auf dem Steinkern
eine Einschnirung. Beide Phanomene sind Ausdruck der internen Schalenverstarkung als Folge
der Verletzung. (x 1.2)

Kranaosphinctes (Pachyplanulites) subevolutus WAAGEN, PA 11161, forma verticata-cacoptycha:
Eine Verletzung des Mundrandepithels fihrte zur punktuellen Stérung des Schalenfortbaus mit der
Folge einer "Narben"-Bildung und einer zeitweise punktuell geschwachten Skulptur. (x 1.2)
Kosmoceras (Spinikosmoceras) aculeatum (EICHWALD), PA 5886, forma aptycha: Skulpturverlust
auf dem Steinkern als Folge innerer Schalenverstarkung nach einer Verletzung. (x 2)

Abb. g, h: Quenstedtoceras sp., PA 9138, forma verticata-cacopytcha: Aufgrund einer unbekannten Ursache

Abb. i:

Abb. j:

Abb. k,

kommt es auf der linken Flanke zur punktuelien Stérung des Schalenfortbaus. Im Laufe des
Wachstums verstarkt sich die Storung weite Bereiche der Flanke werden Skulpturlos fortgebaut.
(x2.7)

Dactylioceras athleticum (SIMPSON), PA 7697, forma substructa: Schlitzférmige Verletzung (Muster-
s). Die Skulptur der reparierenden Schale setzt erst im vorderen Bereich der Verletzung ein. Der
Beginn der Skulptur markiert die Position des Mundrandepitheliums zu Beginn der Regeneration
der Verletzung. (x 1.2)

Dactylioceras sp., PA 9138, forma substructa-undatispirata: Nach einer Verletzung verlor der Am-
monit zeitweise die Kontrolle Uber die Wachstumsrichtung. Die Windung pendelte stark nach
rechts. Dabei kam es zu skulptureller Kompensation. Nach ca. 120° erreichte die aberrante
Windung wieder die normale Position und die Verzerrung der Skulptur nahm ab. (x 2)

I: Kranaosphinctes (Pachyplanulites) subevolutus WAAGEN, PA 11200, forma semiverticata,
skulpturelle Kompensation: Eine unbekannte Ursache bewirkte bei dem juvenilen Exemplar eine
punktuelle Stdérung des Mundrandepithels. Der Ammonit versuchte den gestérten Bereich durch
Verzerrung des gesamten Mindungsrandes zu kompensieren. (x 1.2)

Abb. m, n: Kranaosphinctes (Pachyplanulites) subevolutus WAAGEN, PA 11191, forma verticata-cacoptycha-

Abb. o:

undatispirata: Eine Verletzung des Mundrandepithels auf der Flanke fahrte zum zeitweiligen Verlust
des skulpturbildenden Potentials des Mantelrandes und zum Auspendeln der gesamten Windung.
(x1)

Quenstedtoceras cf. lamberti (SOWERBY), PA 5266 forma undatispirata. Nach einer Schalen-
verletzung (forma substructa) pendelt der Kiel zeitweise leicht in die Verletzungsrichtung. (x 1.2)

Abb. p, q, r: Hampoceras cf. exaratum (YOUNG & BIRD), forma substructa-verticata: Nach einer Verletzung

Abb. s:

Abb. t:

setzte die Schale unter der Bereits abgelagerten neu an. Dabei zog der Kiel zeitweise stark nach
rechts. Auf der rechten Flankenmitte tritt ab dem Zeitpunkt der Verletzung forma verticata auf. (x 1)

Quenstedtoceras cf. lamberti (SOWERBY), PA 7415, forma umbilicata nf.. Verzdgerte Scha-
lenbildung an der Nabelkante. Die Anomalie setzte graduell ein und verstarkte sich zunehmend. Es
kam zu skulptureller Kompensation. Ursache ist vermutlich ein Parasitenbefall. (x 2.5)

Quenstedtoceras cf. lamberti (SOWERBY), PA 7413, forma semiverticata nach einer Verletzung vom
typus acutus (Pfeil): Die Verletzung traf offensichtlich auch das Mundrandepithel direkt an der
Nabelkante. Dadurch kam es in der Folge zu einer punktuellen Verzégerung des Schalenfortbaus
an der Nabelkante. (x 2.5)






