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Das Gehiusewachstum der Ammonitengattung Amaltheus
DE MONTFORT wihrend der frithontogenetischen
Entwicklung

The shell growth of the ammonoid genus Amalthesns DE MONTFORT
in the early ontogenetical development

Von Herbert Zell, Ingrid Zell und Susanne Winter, Karlsruhe
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gattung Amaltheus DE MonTrORT wihrend der frithontogenetischen Entwidklung.
[The shell growth of the ammonoid genus Amaltheus DE MONTFORT in the early
ontogenetical development.] — N. Jb. Geol. Paliont. Mh., 1979 (10): 631—640;
Sturtgart.

Abstract: The species of the genus Amalthess do not show any differences in the
stages of their embryonic and juvenile growth. Including further characters of the
shell, the plesiomorphism of the whole shell presents itself, which is consequently
unfit for clearing up taxonomical questions within a narrow relative-group. Possible
relations between the phases of growth and ontogenetic stages are represented.

Key words: Psiloceratida (Amaltheus), Jurassic, skeleton, ontogeny, allometric
growth.

Zusammenfassung: Die Arten der Gattung Amaltheus weisen keine Unterschiede
in ihren embryonalen und juvenilen Wachstumsstadien auf. Unter Einbezichung
weiterer Gehiusemerkmale zeigt sich die Plesiomorphie des gesamten embryonalen
Gehiuses, das somit zur Klirung taxonomischer Fragen innerhalb einer engen Ver-
wandtschaftsgruppe ungeeignet ist. Mgliche Beziechungen zwischen den Wachstums-
schritten und ontogenetischen Stadien werden dargestellt.

Einleitung

Sowohl die Gehiuse ectocochleater Cephalopoden (CurRiE 1944, OBaTA
1965, KANT 1973—1977) wie auch die der Gastropoden (KANT 1974) zeigen
ein phasenhaft allometrisches Wachstum. Da die einzelnen Phasen verschie-
dene ontogenetische Stadien widerspiegeln, missen mit diesen Proportions-
verschiebungen am Gehiuse auch solche des Weichkdrpers einhergehen, wie
sie ebenfalls an rezenten Coleoideen im Verlauf der Ontogenie zu beobachten
sind (Fioront 1978).
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Auf Grund unterschiedlichen allometrischen Verhaltens adulter paliozoi-
scher Ammonoideen weist KanT darauf hin, dafl unter Einbeziehung der
Allometrie taxonomische Fragen besser zu kliren sind. PALFRAMAN kommt,
neben anderen Faktoren, auf Grund gleicher embryonaler Wachstumsver-
hiltnisse — unter der Annahme einer intraspezifischen Konstanz und trans-
spezifischen Variabilitit — zu einer Paarung von Taramelliceras richei mit
Creniceras renggeri (1966) sowie Distichoceras bicostatum mit Horioceras
bangieri (1967) als Dimorphe. Der Nachweis iiber die Richtigkeit der Pri-
misse, der artspezifischen Allometrie der Frithontogenese, wird in den Arbei-
ten PALFRAMANs allerdings nicht erbracht.

Es stellt sich somit die Frage, welche transspezifischen Unterschiede die
Proportionsverschiebungen der Embryonal- und Juvenilgehiuse innerhalb
einer engen Verwandtschaftsgruppe von Cephalopoden aufweisen. An Hand
von fiinf Arten der Gattung Amaltheus bDE MONTFORT soll deshalb das friih-
ontogenetische Wachstum untersucht und verglichen werden.

Material

Die zur Untersuchung verwendeten Amaltheen (Amaltheus laevigatus HowarT,
A. margaritatus. DE MONTFORT, A. wertheri LANGE, A. subnodosus Younc & BIRD,
A. gloriosys HYATT) entstammen einer Aufsammlung an der Strale von Ustringen
nach Zeutern (Langenbriickener Senke). Die Amaltheen wurden unter dem Binokular
mit feinen Nadeln bis zum Embryonalgewinde, falls vorhanden, freipripariert.
Von jeder Art wurden zwei Exemplare mit einwandfreier Erhaltung des Proto-
conchs in Riitapox-Harz eingebettet, um eine Beschidigung bzw. ein Herausbrechen
der innersten Windungen und des Protoconchs wihrend des Anschleifens zu ver-
hindern. Das Anschleifen der Gehiuse erfolgte von Hand unter dem Binokular, um
die Schnitte méglichst genau durch das Zentrum des Protoconchs zu fithren. An
Gehiuseparametern wurden Gehiuseradius (Rd), Nabelradius (rd) und Windungs-
breite (Wb) vermessen (vgl. Kant 1975). Da die’ Vermessung von Fotografien zu
grofle Meflungenauigkeiten der innersten Umginge verursacht, erfolgte die Ver-
messung der Strecken unter dem Mikroskop, wobei durch ein Meflokular mit einer
Genauigkeit von * 15 u gearbeitet werden konnte.

Das Belegmaterial ist in der paliontologischen Sammlung der Landessammlun-
gen fiir Naturkunde, Karlsruhe, hinterlegt.

Ergebnisse

Wird der Protoconch mit der Windungszahl O bezeichnet und die folgen-
den im Profil sichtbaren Umginge in der Reihe ihres Umlaufs mit 0,5, 1,0,
1,5 usw., so ergeben sich, trigt man die Rd-, rd- und Wb-Werte halbloga-
rithmisch gegen die Windungszahl auf, fiir jedes Exemplar die Wachstums-
kurven der drei gemessenen Parameter. Die so erhaltenen Wachstumskurven
aller Exemplare, und somit aller fiinf Arten, zeigen identische Abschnitts-
lingen, gleiche Steigungen und gleiche Winkel zwischen den einzelnen Ab-
schnitten. Sie unterscheiden sich jedoch darin, daf} sie parallel geringfiigig
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gegeneinander verschoben sind. Diese Verschiebung entspricht maximal einem
halben Umgang. Der Unterschied in der Lage der Wachstumskurven liegt
darin begriindet, daf durch verschiedene Anschliffwinkel in bezug auf den
Ubergang Protoconch — 1. Umgang die Windungszahl 1 des einen Exem-
plars nicht genau der Windungszahl 1 eines anderen Exemplars entspricht.
Der auf diese Weise entstehende Fehler in der Bezeichnung der Umginge
kann maximal einen halben Umgang ausmachen (vgl. Abb. 1). Diese Un-
genauigkeit kann vermieden werden, wenn simtliche Windungszahlen nicht
nach dem Profilbild ermittelt werden, sondern wenn der Anschliffwinkel
mit beriicksichtigt wird. Ordnet man der Stelle der ,premiére varice®
(GrANDJEAN 1910) die Windungszahl 1 zu und bezeichnet die Rd- und Wb-
Werte des Protoconchs mit P, so ist damit jede Stelle jedes Umgangs genau
zu definieren. Hieraus resultieren somit fiir jedes Exemplar unterschiedliche
Windungszahlen am Profil. Die Gréfien der Rd-, rd- und Wb-Werte in Ab-
hingigkeit von den so normierten Windungszahlen (Wz) gibt die folgende
Tabelle wieder (Angaben in um):

Amaltheus gloriosus 1

Wz P 0450 0,950 1,450 1,950 2,450 2,950 3,450 3,950 4,450
Rd 175 287 375 624 837 1261 1799 2461 3361 4698
rd — 100 100 225 287 387 599 924 1524 2049
Wb 475 487 550 612 862 1225 1700 2325 3350 4350

15 (1425) —-==--- -- 10 (1360)

0.5 (0,625)

0.5 (0,860} - 1,0 0,925)
PV (1,0

Abb. 1. Abhingigkeit der Bezeichnung der Umginge vom Anschliffwinkel (unter-
strichen). Die Unterschiede konnen bis zu einem halben Umgang betragen. Durch
Beriidtsichtigung des Anschliffwinkels lassen sich dic Windungszahlen genau ermit-
teln (in Klammer). Bezugspunkt ist hierbei die ,premiére varice* (PV).



634

Amaltheus gloriosus 2

Wz P 0,525 1,025
Rd 168 305 368
rd — 131 131
Wb 462 475 450

Amaltheus subnodosus 1

Wz P 0,800 1,300
Rd 143 368 455
rd — 88 88
Wb 487 525 512

Amaltheus subnodosus 2

Wz P 0825 1,325
Rd 187 374 474
rd — 131 131
Wb 475 500 475

Amaltheus wertheri 1

Wz P 0,300 0,800
Rd 156 256 381
rd — 94 94
Wb 425 425 500

Amaltheus wertheri 2

Wz P 0575 1,075
Rd 156 343 358
rd — 88 88
Wb 425 525 450

Amaltheus margaritatus 1

Wz P 0800 1,300
Rd 156 393 431
rd — 112 112
Wb 438 475 500

Amaltheus margaritatus 2

Wz P 0,675 1,175
Rd 150 337 462
rd — 100 100
Wb 450 487 500

Amaltheus laevigatus 1

Wz P 0,475 0,975
Rd 168 268 368
rd — 94 94
Wb 500 450 512

Amaltheus laevigatus 2

Wz P 0,775 1,275
Rd 168 343 455
rd — 81 81
Wb 500 500 500

1,525
617
293
650

1,800
743
263
662

1,825
761
306
725

1,300
506
194
537

1,575
668
313
625

1,800
768
274
675

1,675
724
250
687

1,475
605
194
587

1,775
743
281
725

2,025
818
306
825

2,300
1005
325
925

2,325
1024
418
937

1,800
768
244
737

2,075
833
213
862

2,300
1031
349
962

2,175
987
312
937

1,975
818
231
800

2,275
980
281
812

2,525
1254
534
1087

2,800
1568
538
1375

2,825
1586
631
1437

2,300
1018
381
925

2,575
1368
563
1150

2,800
1668
511
1287

2,675
1586
550
1287

2,475
1255
356
1050

2,775
1518
568
1287
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1793
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1400

3,300
2343
725
1775

3,325
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893
1825

2,800
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569
1300

3,075
1983
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1537

3,300
2318

774
1775

3,175
2274
724
1550

2,975
1818
518
1287

3,275
2192
668
1600

3,525
2729
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2050

3,800
3543
1088
2500

3,825
3360
1256
2650

3,300
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793
1712

3,575
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1113
2000

3,800
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1211
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3,675
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1150
2300
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931
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4,025
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4,300
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3525

4,325
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3,800
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4458
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2925

4,300
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1799
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4,175
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1393
2137
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5167
1480

4,775
5880
2030
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Die halblogarithmische Darstellung (Abb. 2) ergibt, trigt man alle fiinf
Arten gemeinsam auf, ein identisches Wachstum aller Arten. Das frithonto-
genetische Wachstum der fiinf untersuchten Amaltheenarten verliuft somit

identisch (Abb. 3).

Der querovale Protoconch besitzt im Querschnitt cine Breite von ca. 440
bis 500 x und eine Hohe von ca. 290 bis 330 y. Die daran anschlieflende
erste Windung zeichnet sich durch eine konstante Breite, dic der des Proto-
conchs entspricht, sowie durch eine relativ konstante Windungshdhe aus —
abgesehen von der Stelle des Ubergangs vom Protoconch zum ersten Um-
gang, dem Bereich der Pro- und Primirsutur. Der Durchmesser des Gehiuses
nimmt somit im Verlauf des ersten Umgangs nur unwesentlich zu. Nach der
Ausbildung der Incision erfolgen im Bereich des zweiten und dritten Um-
gangs drei deutliche Wachstumsabschnitte des Gehiuseradius, wovon der
zweite eine retardierende Tendenz zeigt. Wihrend dieser Stadien erfolgt
auch erstmals eine Ausbildung von Rippen. Korreliert mit den Wachstums-
phasen des Gehiuseradius sind die des Nabelradius, die dieselben Stadien
einen Umgang nach dem Gehiuseradius durchlaufen, wodurch die Anderun-
gen an derselben Stelle des Gehiuses stattfinden. Eine Verinderung des Ge-
hiuseradius bewirkt folglich eine gleichsinnige, parallele rd-Anderung des
aufliegenden Umgangs. Von diesen zwei korrelierten Gréflen unabhingig
verhile sich die Windungsbreite, die vom 2. Umgang an gleichmifig zu-
nimmt.

Diskussion

Unter Einbeziehung weiterer Gehiusemerkmale zeigt sich, dafl sowohl die
Grofle des Protoconchs, der Gehiuseradius, Nabelradius und die Windungs-
breite, wie auch die Lage der , premiére varice®, dic Suturentwicklung und
das Fehlen jeglicher Berippung auf dem ersten Umgang als plesiomorphe
Merkmale (Hennic 1950) der Gattung anzuschen sind. Als polyphyletisch
plesiomorph erweisen sich dagegen die Berippungsverhiltnisse des zweiten
und dritten Umgangs, die grofle intraspezifische Variabilitit zeigen. Als
Apomorphien sind die Berippung und die Suturentwicklung der subadulten
und adulten Individuen zu werten. Die embryonalen Gehiuse der Amaltheen
zeigen somit nur Plesiomorphien. Da eine Artunterscheidung aber nur auf
Grund apomorpher Merkmale méglich ist, ist eine Artzuordnung, wegen
der ausschlieflichen Plesiomorphie der embryonalen Gehiuse, an frithonto-
genetischen Stadien nicht moglich.

Sind folglich die embryonalen Stadien zweier , Arten® identisch, so be-
deutet das nicht, daf es sich um Dimorphe einer Art handeln muf}. Es kén-
nen ebenso zwei nahverwandte Arten vorliegen. Sexualdimorphismus ist
somit auf Grund der embryonalen Wachstumsverhiltnisse nicht nachweisbar;
es miissen hierzu weitere Merkmale des Adultus, d. h. Apomorphien, mitbe-
riicksichtigt werden (vgl. LEHMANN 1966). Eine Unterscheidung von Arten



636 H. Zell, 1. Zell und S. Winter
log rd,Wb (u) log Rd (u)
* [ ]
[y} R
. b 35
%o
o
.
[ ]
d
~..
b ... I~ 30
35 4 .' L™ ] .... ‘
U Y e
et . o’
~ [ L] ¢ ®e®
4 Wy . . f '
ooo. = ‘ o.. * * .0'
 *%° F 2 25
- o‘. °°e
3.0 4 * (X ) o.
. .
Y . s
s . 1Y ...! See
§ o weteed :
* e - 20
25 = .. o o °®
.! . o
2.0 . .o.. : % i
T T T T T T T T T T
P 1 2 3 4 Wz

Abb. 2. Zusammengefallte, halblogarithmische Darstellung des Gehiusewachstums
von fiinf Amalthcen-Arten. Es resultiert eine einzige Wachstumskurve fiir jeden
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Gehiuseparameter. Das frithontogenetische Wachstum aller Arten verlduft somit
identisch (Rd: Gehiuseradius, rd: Nabelradius, Wb: Windungsbreite, Wz: normierte
Windungszahl).



Amalthens laevigatus  Amaitheus margaritatus  Amaltheus wertheri Amaltheus subnodosus Amaltheus gloriosus

Abb. 3. Vergleich der Juvenilprofile (Protoconch bis 4. Umgang) mit den Adultprofilen. Wihrend die Adulti stark differieren, sind dic
Jugendschalen — abgeschen von der Berippung — identisch. Juvenilprofile gezeichnet nach Fotografien der Anschliffe, Adulti nach
SCHLEGELMILCH (1976).
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ist daher, wenn iiberhaupt, nur an adulten, geschlechtsreifen Tieren durch-

fiihrbar.

Weitergehende, noch unversffentlichte eigene Untersuchungen iber die
Ontogenie der Ammonoideen lassen folgende Beziehungen zwischen den
Wachstumsabschnitten und der Entwicklung des Weichkdrpers als wahr-
scheinlich erscheinen (vgl. hierzu Abb. 2):

A. Embryonales Stadium
a) Frithembryonales Stadium: Ausbildung der Organanlagen und des
Protoconchs. Das von ERBEN et al. (1969) vermutete Veligerstadium wird

dabei jedoch nicht durchlaufen.

b) Spitembryonales Stadium: Ausdifferenzierung der Organanlagen, auch
des Trichters, und Streckung des Kérpers in der morphologischen Dorso-
ventralachse, dabei Ausbildung des ersten Umgangs bis zur ,premicre va-
rice“, Es entsteht die schliipfbereite Larvenform (vgl. GRanDjEAN 1910).

B. Larvalstadium

Im pelagischen Larvenstadium erfolgt eine Verkiirzung der physiologi-
schen antero-posterioren Achse unter gleichzeitiger Verlangerung der Dorso-
ventralachse. Diese Verschiebung findet hauptsichlich in der ersten Hilfte
des Larvenstadiums statt.

C. Juvenilstadium

Dieses Stadium ist ausgezeichnet durch ein kontinuierliches Groflenwachs-
tum des Tieres. Die Morphologie diirfte, abgesehen von primiren und se-
kundiren Geschlechtsmerkmalen, bereits weitgehend dem Adultus entspre-
chen.

Die Ammonoideen durchlaufen somit mit grofler Wahrscheinlichkeit eine
ihnliche Ontogenie wie die rezenten Coleoideen und nicht eine den Gastro-
poden 3hnliche Entwicklung.
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