Externe Merkmale der Annomoiden

Die Art (Spezies) repräsentiert nach unserem heutigen biologischen Verständnis eine natürliche Fortpflanzungsgemeinschaft, die von ähnlichen Populationen durch natürliche Hindernisse getrennt sind. 

Als Isolationsmechanismen können dabei geographische Barrieren oder auch das ökologische und soziale Verhalten bestimmter Organismengruppen wirken. Da wir aber bei Fossilien über keine Möglichkeit mehr verfügen, eine Fortpflanzungsgemeinschaft in einer Zeitebene oder in einer geschlossenen Generationsabfolge einer Zeitreihe (Chronospezies) zu überprüfen, zieht man - wie meistens auch in der rezentbiologischen Praxis - zur Abgrenzung verschiedener Arten morphologische Kriterien heran. 

Die Erfahrung zeigt, dass die wirksame Unterbrechung des Genflusses zwischen getrennten Arten im Zusammenhang mit ihrer unterschiedlichen Einnischung in kurzer Zeit Veränderungen der körperlichen Merkmale zur Folge hat. Da morphologische Merkmale einer teils genetischen, teils vom Lebensraum und teils vom Lebensalter der Organismen abhängigen Variabilität unterliegen, bleibt bei der Abgrenzung von Arten nach dem morphologischen Konzept ein Ermessensspielraum, der beim Einsatz statistischer Methoden nicht völlig auszuschalten ist. 

Um einen Überblick über die große Fülle von Lebewesen zu wahren, werden ähnliche Arten, die sich aus gemeinsamen Vorfahren entwickelt haben, also miteinander verwandt sind, in Gattungen (Genera) zusammengefaßt, ähnliche Gattungen in Familien, ähnliche Familien in Ordnungen usw. Auf diese Weise erhält man ein hierarchisches Ordnungsprinzip der Lebewesen nach abgestuften Verwandtschaftsgraden (natürliches System der Organismen). Je nach Formenvielfalt einer Gruppe können neben den obligaten Kategorien noch zusätzliche Stufungen (fakultative Kategorien) wie Oberfamilie, Unterordnung usw. eingeschoben werden.


Seit dem Erscheinen der 10. Auflage von Linnes Buch >Systema naturae< im Jahre 1758 gibt es für die wissenschaftlich korrekte Benennung eines (heute lebenden oder fossilen) Lebewesens international genormte und verbindliche Vorschriften. Demnach wird jede Art mit zwei latinisierten Begriffen beschrieben (binäre Nomenklatur). Der zweite Name bezeichnet die eigentliche Art, der vorangestellte weist diese Art als systematische Orientierungshilfe bereits der nächsthöheren Kategorie, nämlich der Gattung, zu. Da alle Kategorien oberhalb der Art künstliche Gruppierungen sind und ihre Unterteilung von der Artenfülle einerseits und dem Kenntnisstand der Taxonomen andererseits abhängig ist, werden die Zuordnungen von einzelnen Arten zu bestimmten Gattungen und höheren Taxa von verschiedenen Bearbeitern oft unterschiedlich bewertet. 

Nachträgliche Änderungen von Gattungszuweisungen gehören in den Biowissenschaften zum täglichen Brot und können durch den damit verbundenen Namenswechsel (nur des ersten, nicht des nachgestellten Artnamens!) oft verwirrend sein. Charakteristische Einzelelemente von Lebewesen, die meist isoliert erhalten sind, werden aus praktischen Gründen oft in einer "Parataxonomie" wie eigenständige Lebewesen gehandhabt. Das bedeutet, dass zum Beispiel die kalzitischen Aptychen der Ammoniten, die häufig getrennt von den zugehörigen Gehäusen überliefert und angereichert wurden, eigene Gattungs- und Artnamen erhalten haben.

Auch für die Systematik der Ammonoideen gilt, dass als Unterscheidungsmerkmale auf niederer Ebene (Art, Gattung) häufig nur quantitative Modifikationen desselben Merkmals - zum Beispiel viele beziehungsweise wenige Spaltrippen, große beziehungsweise kleinere Knoten etc. - eingesetzt werden, während übergeordnete Taxa (Familien, Ordnungen) durch qualitative Merkmalsunterschiede definiert werden (zum Beispiel medianer Kiel vorhanden oder nicht). 

Der über lange Zeiträume konstanten Ausbildung funktional wichtiger Merkmale kommt bei der Systematisierung übergeordneter Taxa eine besonders wichtige Rolle zu. So werden bei Ammonoideen, die insgesamt den Rang einer Ordnung einnehmen, folgende Merkmalskomplexe zur Begründung taxonomischer Kategorien genutzt:

Stamm: Mollusca Klasse: Cephalopoda Ordnung: Ammonoidea: Schmale Radula; kleiner, kugeliger Protoconch; schmaler, randständiger Sipho; komplexe Kammerscheidewände; breiter Unterkiefer.


Unterordnungen/Überfamilien: Grundlegende Bauplaneigenschaften der Lobenlinie und des Kieferapparates.

Familien/Unterfamilien: Kleinere Modifikationen der Lobenlinie und des Kieferapparates; qualitative Merkmale der Gehäusegestalt und der Skulptur-Elemente. Gattungen/Arten: Quantitative (graduelle) Modifikationen vergleichbarer Gehäusemerkmale (Windungsquer-schnitte, Skulpturen).

Die Ammoniten sind etwa zeitgleich mit den Dinosaurieren vor ungefähr 65 Millionen Jahren ausgestorben. Daher stützt sich unsere heutige Kenntnis ausschließlich auf ihre fossilen Überreste. Da Weichkörperanteile im Normalfall nach dem Tod der Tiere rasch verwesen oder durch Fäulnisprozesse zerstört werden, sind vor allem mineralische Hartteile in den Absatzgesteinen (Sedimenten) überliefert. Von den Dinosaurieren, die als landlebende Wirbeltiere ein mineralisches Innenskelett besaßen, haben sich Knochen und Zähne erhalten, von den Ammoniten, die als ehemalige Weichtiere wie die Schnecken und Muscheln nicht über ein stabiles Innenskelett verfügten, finden wir deshalb vorwiegend ihre kalkschaligen Gehäuse. 

Entsprechend ihrem Lebensraum Meer sind fossile Ammoniten-Gehäuse in marinen Sedimentgesteinen enthalten, die oft durch spätere Bewegungen der sich ständig wandelnden Erdkruste, zum Teil im Zusammenhang mit Gebirgsbildungen, in den für uns zugänglichen Festlandsbereich gehoben wurden. Die Dinosaurier-Reste kommen hingegen meistens in Absatzgesteinen des ehemaligen Festlandes wie Küsten-, Höhlen-, See- oder Flußablagerungen vor.

Ammoniten, die in die unmittelbare Verwandtschaft der Tintenfische gehörten, werden oft fälschlicherweise mit Schnecken verwechselt. Auch bei den Gehäusen heute lebender Weichtiere (= Conchilien) unterscheidet der allgemeine Sprachgebrauch oft nur unzureichend zwischen den verschiedenen Gruppen und fasst zum Teil alle aquatisch lebenden Kalkschalen als "Muscheln" zusammen. 

Zwischen den Gehäusen von Muscheln, Schnecken, Kopffüßern (= Tintenfischen) und anderen Weichtiergruppen bestehen aber gravierende Unterschiede. Unter den heute existierenden Tintenfischen besitzt das in tieferen Gewässern des tropischen Pazifiks lebende Perlboot (Nautilus) ein Gehäuse, das dem der Ammoniten am ähnlichsten ist. 

Während Muscheln ein doppelklappiges Gehäuse haben, deren beide Schalenhälften mit einem Scharnier (Schloß) beweglich verbunden sind, besteht das Gehäuse der Schnecken und Kopffüßer stets aus einer einteiligen Röhre. Schnecken und Kopffüßer bevorzugen dabei zwar beide spiralförmige Gehäuse, was leicht zu Verwechslungen führt, unterscheiden sich aber, wenn wir von einigen speziellen Sonderentwicklungen absehen, vor allem durch folgende Merkmale:

Schnecken
Gehäuse asymmetrisch, überwiegend in Form einer Raumspirale.
Das gesamte Gehäuse wird als Wohnröhre genutzt.

Werden ältere Gehäuseabschnitte nicht mehr genutzt, erfolgt vereinzelt eine Abkapselung durch eine geschlossene Trennwand. 


Ammoniten
Gehäuse symmetrisch, überwiegend in Form einer Planspirale.
Gehäuse intern gekammert. Nur der vorderste Abschnitt dient als Wohnkammer.


Alle Gehäusekammern sind durch einen organischen Kanal (Sipho), der die Kammerscheidewände durchsticht, miteinander
verbunden

Die Weichtiere sind mit einer geschätzten Zahl von annähernd 180 000 lebenden Arten nach den Gliedertieren (Arthropoda) der formenreichste Tierstamm. Unter der bei weitem dominierenden Gruppe der sogenannten Conchiferen (schalentragende Mollusken) sind die Schnecken (Gastropoda) mit mehr als 110 000 Arten die absoluten "Renner der Evolution", gefolgt von den Muscheln (Bivalvia, Lamellibranchiata, Peleqpoda) mit rund 20 000 Arten. 

Die Cephalopoda (Kopffüßer, Tintenfische) scheinen dagegen mit nur heute lebenden Arten ein eher bescheidenes Dasein zu fristen. Betrachtet man jedoch die Biomasse der oft in großen Schwärmen lebenden Tintenfische in den Weltmeeren, so erreicht sie eine den Fischen vergleichbare Größenordnung. Cephalopoden werden daher für die Ernährung der ständig wachsenden menschlichen Weltbevölkerung künftig eine steigende Bedeutung erlangen. Im Gegensatz zu Schnecken und Muscheln, die ihre Blütezeit und maximale Artenvielfalt in der Gegenwart erleben, hatten die Kopffüßer ihre große Zeit bereits im Erdaltertum und Erdmittelalter. Entsprechend stehen den vergleichsweise wenigen rezenten Arten mehr als 11000 fossile Arten gegenüber, deren Zahl mit fortschreitendem Kenntniszuwachs ständig steigt.


Die schalentragenden Mollusken weisen eine Reihe gemeinsamer Merkmale auf, die ihre verwandtschaftliche Zusammengehörigkeit begründen:

o Der gestreckte, bilateral-symmetrische, nicht segmentierte
Körper ist dreigegliedert in Kopf, Fuß und Eingeweidesack.
Er enthält keine inneren Stützorgane.
o Der Mantel, eine dorsal gebildete Hautfalte, umgibt Einge-
weidesack und Kiemenhöhle. Er dient der Ausscheidung ei
ner Kalkschale, die durch seine Ablösung vom Körper als
echtes Gehäuse fungieren kann.
o Die primär einteilige (bei manchen Formen sekundär zwei
teilige) Kalkschale wird bereits im Ei angelegt (Protoconch).
o Im Schlundbereich existiert eine differenzierte Radula (Reibunge aus Reihen kleiner Homzähnchen), die bei einigen
Gruppen (zum Beispiel Muscheln!) im Zuge der Entwicklungsgeschichte reduziert worden sein kann.

Die stammesgeschichtliche Ausgestaltung der Mollusken, die sich zu Beginn des Erdaltertums (Paläozoikum) vor etwa 540 Millionen Jahren (seit der Basis des Kambriums) in rasanter Geschwindigkeit verfolgen läßt, war primär durch die Anpassung an eine bodenbezogene (benthische), mehr oder weniger weidende Lebensweise geleitet. Entsprechend kommt dem muskulösen Fuß und seiner gruppenspezifischen Differenzierung für die Fortbewegung im und auf dem Untergrund eine besondere Bedeutung zu. Sie dokumentiert sich auch in den Namen der sich herausbildenden Großgruppen (Gastropoden, Scapho-poden, Pelecypoden, Cephalopoden).


Die stammesgeschichtliche Etablierung und Abgrenzung der Kopffüßer gegen die übrigen Molluskengruppen wird ursprünglich von der Aufgabe der bodenbezogenen Ernährung zugunsten einer räuberischen Lebensweise in der Wassersäule gesteuert. Die Muscheln perfektionierten die strudelnd-filternde Ernährungsweise, während die Schnecken zunächst noch weiterhin die bodenständigen Nahrungsquellen nutzten. Aufgrund des gemeinsamen Besitzes einfacher Kopfaugen, die nach dem Prinzip der Lochkamera arbeiten, werden die Kopffüßer zusammen mit den Gastropoden als Schwestergruppen (Taxon "Rha-copoda") zusammengefasst. 

Die Differenzierung zwischen Schnecken und Kopffüßern aus dem gemeinsamen Urahn läßt sich somit durch die Verfolgung unterschiedlicher Lebens- und Ernährungsstrategien erklären, in denen die Schnecken den traditionellen Weg, die Cephalopoden das Neuland beschritten. Die freie Wassersäule war im Zeitalter des Kambriums, in dem überwiegend benthische Lebensformen existierten, ein zunächst noch weitgehend freier und konkurrenzarmer Lebensraum. 

Er bot den Cephalopoden die Möglichkeit, sich weltweit auszubreiten und unterschiedlichste Nischen zu verwirklichen. Das infolgedessen große, initiale Entfaltungspotential begründet wohl die erdgeschichtlich lange, bis zum Ende des Erdmittelalters anhaltende Vorherrschaft der Kopffüßer in diesem Lebensraum. Folgende Merkmale, deren Herausbildung weitgehend in Zusammenhang mit der Eroberung des neuen Lebensraumes steht, können zur Abgrenzung der Cephalopoden gegenüber anderen Mollusken herangezogen werden:


o Die Bereitstellung sehr dotterreicher Eier ermöglicht den Verzicht auf ein Larvenstadium. Schnecken durchlaufen nach dem Verlassen des Eies normalerweise eine zweistufige Lar-valentwicklung, die mit einer bewimperten Trochophora-Larve beginnt und durch Ausbildung eines Fußes zur Veliger-Larve heranwächst. Der Übergang zum erwachsenen Tier erfolgt durch eine Metamorphose. Cephalopoden schlüpfen dagegen als fertige Tiere aus dem Ei und durchlaufen danach keine Metamorphose mehr.


Ein Grundmuster bei der Zellvermehrung in der frühen Entwicklung des Mollusken-Eies ist die Spiralfurchung.

Möglicherweise bedingt durch die dotterreichen Eier, tritt bei den Cephalopoden dagegen eine Discoidalfurchung auf, die nur die dem Dottersack aufliegende Keimscheibe, nicht aber den Dottersack selbst erfaßt.

Differenzierung des Fußes in das Cephalopodium, bestehend aus Tentakeln (= Fangarme) und dem Trichter (= Hyponom). Der Trichter ist eine bewegliche, muskulöse Röhre, die den Ausstoß des Atemwassers aus der Kiemenhöhle kanalisiert und dem Tier eine gerichtete Schwimmbewegung nach dem Rückstoßprinzip ermöglicht. Durch eine Konzentration der Nervenzentren (= Ganglien) im Gehirn und ihre hierarchische Gliederung erfolgte eine sogenannte Cerebralisation.


Die Verlagerung der Hauptsinnesorgane (Riechgruben, Augen, Gleichgewichtsorgan) in den Kopf und die Umschließung von Sinnesorganen und Nervenzentren durch den Kopfknorpel führten zu einer den Wirbeltieren ähnlichen Cephalisation.

Zusätzlich zur Radula wird ein kräftiger, papageischnabelartiger Kieferapparat ausgebildet.


o Das Gehäuse erhält durch eine Unterteilung des hinteren
Abschnittes in Kammern, die durch einen Gefäßschlauch (Sipho) miteinander verbunden sind, zusätzlich zur Schutz- und Außenskelettfunktion die Aufgabe eines hydrostatischen Auftriebsapparates (Phragmokon).
Die modernen Vertreter der Cephalopoden können zwei Großgruppen zugeordnet werden:

1. den Palcephalopoda, die als Rudiment eines erdgeschichtlichen "Dauerbrenners" nur noch durch zwei nah verwandte Gattungen (Nautilus, Allonautilus) vertreten sind, und

2. den Neocephalopoden, zu denen alle übrigen (coleoiden 
= dibranchiaten) Tintenfische wie die Spiruliden, Sepien, Kal
mare und Kraken gehören.

Gehäuseanomalien - kranke Formen

Gehäuseanomalien
Den Wachstumsstörungen und abnormalen Erscheinungen im Gehäusebau der Ammoniten kommt bei der Rekonstruktion ihrer ökologischen Bedürfnisse ein besonderes Gewicht zu. Da Beschädigungen beziehungsweise krankhafte Veränderungen des Gehäuses nur in einem für den Organismus vertretbaren Umfang ertragen und regeneriert werden konnten, sind Reaktionen der betroffenen Lebewesen auf Störungen von besonderem Nutzen, um einerseits die physiologischen Toleranzgrenzen und andererseits den maximalen Variabilitätsspielraum funktioneller Gehäusemerkmale auszuloten (Autökologie). Da anomale Gehäuseveränderungen überwiegend auf Verletzungen zurückgehen, werden sie aber auch in starkem Maße von den Wechselbeziehungen mit anderen Organismen (Räuber-Beute) gesteuert (Synökologie). Wir werden daher bei paläobiologischen Interpretationen der Ammonoideen der Paläopathologie ein besonderes Augenmerk schenken und bei der Erörterung einzelner Merkmalskomplexe immer wieder auf solche abnormale Erscheinungen zurückkommen.

Dem Sipho kommt bei der Regulierung des hydrostatischen Apparates eine zentrale Bedeutung
Dem Sipho, der mit Hilfe eines osmotischen Druckgefälles zwischen dem Blut und der Kammerflüssigkeit als Pumpe wirkt, kommt bei der Regulierung des hydrostatischen Apparates eine zentrale Bedeutung zu. 

Entsprechend bleibt er auf seiner gesamten Länge zeitlebens aktiv. Während in einem langfristigen Prozess Kammerflüssigkeit mehr oder weniger konstant abgepumpt wird, kann durch eine Funktionsumkehr bei Bedarf kurzzeitig Wasser in die Kammern zurückfluten. 

Die Geschwindigkeit des langwierigen Abpumpens der ursprünglichen Kammerflüssigkeit ist an den Massenzuwachs von Gehäuse und Weichkörper gekoppelt. 

Sobald die letzte Kammer annähernd leergepumpt ist, wird - zumindest bis zum Einsetzen der Geschlechtsreife und dem damit verbundenen Wachstumsstopp - die nächste Kammer angelegt. Experimente mit

dem lebenden Nautilus macromphalus haben gezeigt, dass kurzfristige Änderungen des Gleichgewichtszustandes sowohl zum leichteren als auch zum schwereren hin nicht mit Hilfe des zu langsam reagierenden Siphonalapparates kompensiert werden können. Zum Ausgleich von 4 g Gewichtsveränderung benötigen die modernen Nautiliden zwischen 10 und 30 Stunden. 

Plötzliche Gewichtsverluste durch Feindeinwirkung, die oft zu Einbußen von Schalenmaterial führen, können beim rezenten Nautilus ebenso wie rascher Gewichtszuwachs infolge von Nahrungsaufnahme nur schwimmend, durch aktiven Einsatz des Trichters, ausgeglichen werden. Dies gilt auch für den Gewichtsausgleich bei veränderter Tiefenposition während der vertikalen Tag-Nacht-Wanderungen, die mehrere 100 Meter betragen können. Im Gegensatz zu den Nautiliden kann Sepia, die über eine flächige ventrale Siphonalebene raschen Zugriff auf die Kammerflüssigkeit ihres internen Gehäuses hat, kurzfristige Tiefenunterschiede im Tag-Nacht-Rhythmus hydrostatisch regulieren.

Das von Epithelzellen ausgekleidete Siphonairohr wird, wie auch die Oberfläche der Kammern, von einer Gallertschicht (Pellicula) bedeckt, die die Kammerflüssigkeit ähnlich einem Löschpapier aufsaugt. Das Druckgefälle zwischen dem mit Natriumchlorid (NaCl) angereicherten Blut im Sipho-Epithel und der Kammerflüssigkeit, deren geringer Salzgehalt beim Nautilus etwa dem Süßwasser entspricht, führt über die durchlässige Siphowandung das Wasser ab und leitet es über die Blutbahn nach außen. Die Pumpeffizienz des Siphos steht dabei in direkt proportionalem Verhältnis zu seiner Oberfläche. Siphonen mit großem Querschnitt verfügen daher grundsätzlieh über eine höhere Saugleistung als dünne, sind aber im Gegenzug stärker explosionsgefährdet. 

Der optimale Siphoquerschnitt muss also stets einen funktionalen Kompromiss zwischen Effizienz und Stabilität darstellen. Bruun machte bereits im Jahre 1943 darauf aufmerksam, dass mit zunehmender Wassertiefe der osmotische Druckunterschied zwischen Meer- und Süßwasser zunehmend kompensiert wird und unterhalb von 250 Meter die osmotische Pumpe schließlich ganz versagen müsste . In solchen Wassertiefen wäre also eine Umkehr des Wasserflusses zu erwarten, der die Kammern wieder langsam fluten müsste. 

Da Nautilus und Spirula überwiegend unterhalb dieser kritischen Tiefengrenze leben und ihr Gehäuse offensichtlich nicht geflutet wird, müssen die Cephalopoden über andere effektivere Strategien verfügen. In diesem Zusammenhang hat man auf die sogenannten entkoppelten Bereiche verwiesen, in denen die Kammerflüssigkeit während des fortschreitenden Abpumpens so weit reduziert wird, dass sie nicht mehr direkt den Sipho benetzt. 

In ihnen ist die Kammerflüssigkeit nur noch kapillar über die Pellicula erreichbar und kann eine lokale Osmose erzeugen, die durch die Überwindung der Oberflächenspannung eigenen Gesetzmäßigkeiten folgt. Die grundsätzlich randliche Sipho-Position bei Ammonoideen und anderen Neocephalopoden kann mit solchen Entkoppelungsmechanismen in Verbindung gebracht werden. Jedoch bestehen erhebliche Zweifel, ob allein entkoppelte Systeme die notwendige Effizienzsteigerung bewirken. Die Funktionsfähigkeit des Siphonalsystems könnte beim Aufenthalt in größeren Wassertiefen wesentlich wirkungsvoller mit Hyperosmose erzeugt werden, die das relative Druckgefälle deutlich steigern kann. 

Ultrastruktur-Untersuchungen des Siphos rezenter Nautiliden erbrachten tatsächlich Hinweise, dass sie in der Lage sind, in bestimmten Zellen durch lokale Überkonzentration von Natriumchlorid einen solchen hyper-osmotischen Druck aufzubauen.


Aufgrund der Sonderentwicklung der Clymenien im Ober-Devon, deren Sipho an der dorsalen Innenseite der Gehäusewindung liegt, wird die relative Länge des Siphoabschnittes pro Kammer verkürzt. Zusätzlich haben auch stark verlängerte Siphonalduten, die als kalkige Manschetten das Siphonairohr umschließen, den permeablen, pumpfähigen Si-phonalabschnitt reduziert. 

In Verbindung mit den langen Wohnkammern (um 360°) bedeutet dies, dass die neu gebildeten Kammern nahezu von Anbeginn entkoppelt waren und die Kammerflüssigkeit nur sehr langsam entleert werden konnte. Eine solche Strategie zur Minderung des Auftriebs könnte als
eine spezifische Anpassung dieser erdgeschichtlich kurzlebigen
Gruppe an ein bodennahes Leben angesehen werden.


Während über die prinzipielle Arbeitsweise des Sipho zur Entleerung der Kammerflüssigkeit konkrete Vorstellungen existieren, entzieht sich der gegenläufige Vorgang, bei dem zur Austarierung von Gewichtsverlusten in geringem Umfang Wasser in die Kammern rückgeflutet werden kann, noch weitgehend dem Verständnis. Röntgenaufnahmen lebender Nautiliden zeigen, daß in den letzten zwei bis drei Kammern jeweils Restmengen von Wasser verbleiben, die in ihrer Quantität nach beiden Seiten hin variabel sind. 

Als Rückflutmechanismus bietet sich am ehesten eine Umkehr des Flüssigkeitsstromes durch Abschalten der osmotischen Pumpe an, das heißt durch raschen Abbau der Salzkonzentration im siphonalen Blut. Der Rückfluteffekt profitiert in besonderem Maße von der kapillaren Saugwirkung, welche die entkoppelten Pellicula-Flächen ausüben. 

Der Weichkörper (septaler Mantel)

Der Einbau der Kammerscheidewände erfolgt in episodischen Abständen weitgehend unabhängig von dem annähernd kontinuierlichen Vorbau der Gehäuseröhre. Dennoch finden in gewissen Grenzen Rückkoppelungseffekte zwischen beiden Vorgängen statt. So werden bei einer vorübergehenden Störung im Gehäusebau (zum Beispiel während der Regeneration größerer Schalenverletzungen) die Septenabstände verkürzt; es kommt zu einer vorübergehenden Septendrängung.


Jedoch scheint - zumindest beim Nautilus - bei anhaltenden Wachstumsstörungen, die einen effektiven Wohnkammer-Vorbau verhindern, der Septeneinbau nicht gänzlich gestoppt werden zu können. So entwickeln in Gefangenschaft gehaltene Nautiliden oft kragenförmig nach außen weisende Mundränder, welche die Tiere durch mehrfaches Unterfangen mit neuem Schalenmaterial auszugleichen versuchen. Die abnormale Vervielfachung der Schale hat zwar einen normalen Gewichtszuwachs des Gehäuses, aber keinen Wachstumsfortschritt der Wohnkammer zur Folge. 

In solchen Extremsituationen können die Tiere den Einbau neuer Kammerscheidewände jedoch nicht stoppen, vielmehr wird durch die neuen Kammern die Wohnkammer in Einzelfällen sukzessive auf weniger als die Hälfte ihrer normalen Länge verkürzt. Die Nautiliden schieben sich gleichsam selbst aus dem Gehäuse hinaus.

Erst mit Einsetzen der Geschlechtsreife werden Größenzuwachs und Einbau von Kammerscheidewänden allmählich eingestellt. Die letzten Kammerscheidewände adulter Individuen bei Nautiliden wie Ammonoideen zeigen deshalb oft eine finale Septendrängung.

Kammerbildung

Der Ablauf zur Bildung einer neuen Kammer ist bei Nautiliden und Ammonoideen deutlich verschieden. Nautilus öffnet durch episodisches Vorrücken des hinteren Mantels den Freiraum für die neu zu bildende Kammer in einem relativ kurzfristigen Vorgang. Der dabei freiwerdende Raum zwischen apikalem Mantel und dem vorhergehenden Septum wird im selben Maße mit Kammerflüssigkeit gefüllt, wie die Öffnung erfolgt. Das Vorziehen des Körpers ging bei den Ammonoideen hingegen mehr oder weniger kontinuierlich vor sich. Nur das dorsale Muskelsystem wurde diskontinuierlich versetzt, das heißt, es blieb so lange an den Schalen angeheftet, bis der Abstand für die neue Kammer erreicht war, und wurde dann in einem Zug um diese Strecke vorverlegt. Im einzelnen liefen bei der Kammerbildung der Ammonoideen wohl folgende Schritte ab:

1. Der Weichkörper (septaler Mantel) löste seine Verankerung im hinteren Wohnkammerabschnitt und rückte im Gehäuse in kleinen Abständen allmählich nach vorne. Im ventralen und dorsolateralen Bereich wird der mehr oder weniger kontinuierliche Rückzug bei der Öffnung des neuen Kammerhohlraumes teils durch bandartige Muskelansatzleisten, teils durch eine enge Abfolge organischer Schleimabsonderungen markiert, die nach ihrer Entwässerung als "Pseudosepten" ("Haftbandstrukturen", "Schleppstreifen") erhallen bleiben konnten. Sie zeichnen zwischen den mineralisierten Septen deren prinzipielle Kontur nach. Die dabei oft erkennbare Vereinfachung der organischen Zwischensepten resultiert aus der Muskelkontraktion. 

Bei guter Erhaltung finden sich auf den Steinkernen von Ammonoideen die farblich abgesetzten Pseudosepten, welche vor der Kammerscheidewand deren grobe Konfiguration mehrfach nachzeichnen können und das Vorrücken des hinteren Mantels in kleinen Stufen belegen. Sie geben den Verlauf der Loben-linie (siehe unten) in engen Sequenzen wieder beziehungsweise verbinden sie mit feinen Spirallinien (Schleppstreifen).
Aus der sich zwischen zwei mineralisierten Septen verändernden Konfiguration der Pseudosepten leiten Checa und Garcia-Ruiz einen steigenden Flüssigkeitsdruck der sich ausbildenden Kammer ab.

2. Nur bei den Ammonoideen wurden während der Entstehung
des neuen Kammerlumens zum Teil auch resistentere organische Lamellen (intracamerale Lamellen) eingebaut, die in ihrer zum Teil horizontalen Anordnung von der Konfiguration der Septen oder ihren organischen Zwischenstufen (Pseudosepten) unabhängig sind. Sie standen im Kontakt mit dem Sipho und wurden diagonal beziehungsweise quer zu den Kammerscheidewänden eingezogen. 
Sie sind bei triadischen und jurassischen Ammonoideen gelegent
lich durch eine frühe Phosphatisierung erhalten geblieben oder können aus der charakteristischen Verteilung unterschiedlicher Sedimentfüllungen des Steinkerns abgeleitet werden. Ihre artkonstante und regelmäßige Anordnung steht im Widerspruch zu Deutungen, es handle sich hierbei lediglich um organische Restsubstanzen, die bei der Entwässerung der Kammern zurückgeblieben wären.

3. Eine apikale Septalhaut formt aus organischem Material das
spätere Kalkseptum in allen Details vor. Ihre Anheftung an der Gehäusewand erfolgt beim Nautilus entlang einer geschlossenen Linie (Aponeurosis). Dagegen war das organische Vorseptum bei den Ammonoideen eher punktuell befesügt, wie die Schleppstreifung insbesondere mesozoischer Formen belegt

4. Die Prozesse, die zur Mineralisierung der organischen Septalhaut durch den apikalen Mantel führen, sind noch umstritten. Unmittelbar nach der Verankerung des septalen Mantels an der Gehäuseinnenseite bildete sich zunächst wohl eine "präseptale prismatische Zone", die als Ansatz der Septalhaut (Pellicula) exakt den Verlauf der Lobenlinie vor
zeichnete. Die nach vorne weisende Seite der Pellicula oder einer möglicherweise zusätzlichen Septalmembran wurde durch den Mantel in Form regelmäßiger Perlmutt-Strukturen mineralisiert. 

Sobald die Kammerflüssigkeit in der jeweils neu gebildeten Kammer weitgehend ausgepumpt war, erfolgte die Anlage des folgenden Septums.


Es gibt verschiedene methodische Ansätze, um die zeitliche Dauer der Kammerbildung bei den Ammonoideen abzuschätzen. 

Als wenig präzise erwiesen sich die indirekten, vergleichenden Herangehensweisen. Stellt man die Wachstumsgeschwindigkeit des Gehäuses der Zuwachsrate von anderen Organismen gegenüber (Epöken: zum Beispiel Röhrenwürmer, Austern), die sich zu Lebzeiten auf dem Ammonitengehäuse festgesetzt hatten, so erbrachten Kalkulationen zur Bildungsdauer einer Kammer zwischen einer Woche bis zu einem Monat.
Externe Merkmale der Annomoiden

Die Struktur der Schale - Normales Struktur-Inventar

Die Schale der Ammonoideen ist in ihrer Struktur konservativ (plesiomorph) und entspricht dem gemeinsamen Grundmuster der Molluskenschale, wie sie sich sowohl beim heutigen Nautilus als auch bei primitiven Gastropoden und Muscheln wiederfindet. 

Bei fortschrittlicheren Vertretern der Schnecken und Muscheln hat sich die Struktur deutlich abgewandelt. Aufgrund der prinzipiellen Übereinstimmung im Aufbau und der stofflichen Zusammensetzung der konservativen Schale zwischen den Ammonoideen und dem modernen Nautilus kann letzterer für die Entstehung dieses Merkmals als zuverlässiges Paradigma herangezogen werden. Die Schale wird grundsätzlich von Drüsen des Mantelgewebes abgeschieden. Sie weist bis zu vier Schichten auf, die von außen nach innen in einer zeitlichen Abfolge nacheinander und zum Teil von unterschiedlichen Abschnitten des Mantels gebildet werden:

o Das Periostrakum, eine dünne Haut aus organischem Material (Conchin), welche wie eine Schablone für die Bildung und Gestaltung der eigentlichen Kalkschale dient. Es wird entlang des Mündungsrandes in einer Falte des Mantels (Mundsaumepithel) ausgeschieden und formt die Gestalt sowie die etwaige Skulptur des Gehäuses in allen Details vor. Während heute die Nautilus-Arten ihr Periostrakum unmittelbar nach der Fertigstellung des neu angesetzten Segments der Kalkschale abstoßen, verbleibt es bei Allonautilus scrobkulatus zum Teil zeitlebens als schützende Außenhaut erhalten. Es verhindert den Aufwuchs festsitzender Organismen auf dem Gehäuse. 

Die Beobachtung, dass viele Ammoniten-Gehäuse zu Lebzeiten von solchen Epöken besiedelt wurden, legt die Vermutung nahe, dass zumindest diese Arten ihr Periostrakum ebenfalls frühzeitig abgestoßen hatten. Die äußere Prismenschicht repräsentiert die äußere der drei mineralisierten Schalenschichten und besteht aus einer um 5 um dünnen Lage teils radial, teils in Sphärolithsektoren orientierter Kalk-Kristalle (Aragonit). Die rasche Mineralisation erfolgt aus einer vom Mündungsepithel ausgeschiedenen, sogenannten extrapallialen Flüssigkeit und wird in seiner Anordnung durch die Matrixstruktur des Periostrakums gesteuert. 

In ihr können Anreicherungen von organischen Pigmenten (Melanine) eingebaut werden, die ein charakteristisches Farbmuster der Schale hervorrufen. Die Perlmutt-Schicht ist die dominierende Schalenschicht. In dichten Lamellen organischer Gele mineralisieren einzelne, etwa 8 um breite, sechsseitige Aragonitplättchen, die schließlich in regelmäßigen Stapeln angeordnet werden. Jedes dieser Plättchen wird ursprünglich von einer dünnen organischen Hülle umschlossen, wodurch die Schale eine hohe Elastizität erhält. 

Die nur Bruchteile eines um dicken Wechsellagerungen aus Aragonitplättchen und organischen Häutchen zerlegen das auffallende Licht in seine Spektralfarben, ähnlich einem Ölfilm auf dem Wasser. Das daraus resultierende bunte Schillern des Perlmutts wird nicht - wie die Farbmuster der äußeren Prismenschicht - durch Pigmente hervorgerufen, sondern ist ein Struktureffekt. Die gesamte Oberfläche des Mantels ist zur Bildung der relativ langsam wachsenden Perlmuttschicht befähigt. So minera-lisieren auch die im hinteren Bereich der Wohnkammer nachträglich in die Gehäuseröhre eingezogenen Kammerscheidewände (Septen) in Perlmutt. Perlmutt-Schichten sind, da sie flächig angelegt werden, nicht in der Lage, differenzierte Skulptur-Elemente selbst zu formen, sondern nur (organisch) präformierte Strukturen nachzubilden. 

Die innere Prismenschicht ist hinsichtlich ihrer Ausbildung und der funktionalen Aufgaben sehr heterogen. Inwieweit die hier zusammengefaßten Strukturen wirklich identisch (homolog) sind, bleibt umstritten. Drei grundsätzliche Differenzierungen können unterschieden werden. Die ersten beiden wurden meist mit großer zeitlicher Verzögerung bevorzugt im hinteren Abschnitt der Wohnkammer eingezogen, während die dritte Modifikation der Inneren Prismenschicht nahe der Gehäusemündung ausgeschieden wurde:

1. Ein- bis mehrschichtige Lagen radial-prismatischer Aragonitkristalle wurden insbesondere dort der Perlmuttschicht angelagert, wo an der Schaleninnenseite Muskeln oder andere Gewebe (zum Beispiel der Sipho) angeheftet sind ("myoadhäsive Zonen").

2. Die innere Prismenschicht kann Unebenheiten im inneren Schalenrelief plombieren und ausglätten, die vor allem durch die kräftigen Skulpturen des Gehäuses (wellblechartige Rippen, Dornen usw; siehe unten) hervorgerufen werden. Durch das sekundäre Einziehen von inneren
Trennwänden entstehen hohle Skulptur-Elemente am Gehäuse. In Einzelfällen, zum Beispiel bei Dactylioceraten aus dem Unter-Jura (Lias), kam es aufgrund der inneren Reliefglättung, die im Zuge des normalen Gehäusebau planes durch zusätzliche Perlmutt-Lagen verstärkt wurde,
zu einer regelrechten Verdoppelung der Schale189. Aber auch im Rahmen des abnormalen (pathologischen) Gehäusewachstums konnten bei Bedarf Lagen der inneren Prismenschicht zur Abkapselung von äußeren Störungen (Parasiten, Schalenverletzungen) herangezogen werden.

3. Eine runzelige Schalenlage, die bei den Ammonoideen zum Teil aragonitisch mineralisiert ist, wird im dorsalen Abschnitt der Gehäuseröhre als Runzelschicht, im eher ventralen Abschnitt als Ritzstreifung bezeichnet. Ihre Gleichsetzung (Homologisierung) mit der Inneren Prismenschicht ist jedoch umstritten und kann in einzelnen Fällen - besonders wo sie nachträglich von weiteren, perlmuttähnlichen Schalenschichten überbaut wird - auch als Derivat der äußeren Prismenschicht aufgefasst werden.

Einige Strukturen und Modifikationen der Ammonoideen-Schale seien im folgenden besonders herausgegriffen:

Runzelschicht und Ritzstreifung
Der rezente Nautilus kittet beim Gehäusebau die jeweils äußere Windung als Halbröhre an die Innenwindung an. Im dorsalen Körperabschnitt bildet daher zunächst die Außenseite der inneren Gehäusewindung die Begrenzung der Wohnröhre. In diesem Kontaktbereich und entlang des Nabelpfropfens scheidet Nautilus an seiner Gehäusemündung eine schwarze Conchin-Schicht mit feinster Runzelstruktur aus. 

Im Zuge des weiteren Schalenvorbaus wird diese im Inneren der Wohnkammer durch Überwachsen mit einer dünnen perlmuttähnlichen dorsalen Kalkschalenlage wieder geglättet. Ihre Färbung geht auf die Einlagerung vor allem des Farbpigmentes Melanin zurück":. Eine der schwarzen Schicht des Nautilus ähnliche, jedoch durch unregelmäßig bis subprismatisch angeordnete Aragonitkristalle mineralisierte Schalenschicht wird bei den Ammonoideen als "Runzelschicht" ("wringle-layer") bezeichnet. 

Die Runzelschicht der Ammonoideen wird bei den meisten Arten jedoch nicht nachträglich durch eine perlmuttähnliche Kalkschicht überwachsen, sondern dient in diesen Fällen unmittelbar den spater eingebauten Septen als Anwachsbasis. Die oft dunkle Färbung der fossilen Runzelschichten weist auf einen primär hohen Gehalt an organischen Substanzen hin. Sie wird mehrheitlich als - zumindest funktionales - Äquivalent der schwarzen Schicht des Nautilus interpretiert und bildet ein System von flachen Leisten, Rillen, Knötchen oder eine Kombination aus diesen Strukturen. 

Die Runzelschicht erinnert an de Hautrelief der menschlichen Fingerkuppe. Die linearen Elemente verlaufen annähernd parallel, meist aber in einem mehr oder weniger spitzen Winkel zu den Anwachslinien des Gehäuses, während punktförmige Pusteln zum Teil in spiraliger Anordnung auftreten.


Schwarze Runzelschichten flachgedrückter Eopsiloceraten aus der alpinen Obertrias, die reich an organischem Material sind, wurden wegen des biogeochemisch noch nachweisbaren Melanin-Gehaltes fälschlicherweise als Tintenbeutel interpretiert. Besonders typisch sind Runzelschichten bei Ammonoideen des Paläozoikums und der Trias. 

Sie finden sich vor allem bei glattschaligen bis wenig skulptierten Ammo-noideen besonders deutlich ausgeprägt, und ihre Muster lassen spezifische Unterschiede erkennen. Runzelschichten sind aber keineswegs auf erdgeschichtlich ältere Ammonoideen beschränkt, sondern auch bei verschiedenen jüngeren, glattschaligen Formen aus dem Jura und der Kreide bekannt geworden.

Kräftige Spiralrunzeln ("Bauchstreifen"), die im dorsalen Überlappungsbereich der Windungen von Amaltheus (Lias) als mutmaßliche Derivate der inneren Prismenschicht auftreten, werden trotz ihrer abweichenden Erscheinungsform von einzelnen Autoren als den Runzelschichten homolog erachtet. Im Unterschied zu den einschichtigen echten Runzelschichten setzen sie sich aus mehreren dünnen Lagen zusammen. Der Runzelschicht sehr ähnliche Bildungen finden sich aber auch bei solchen Ammonoideen, welche im Gegensatz zum modernen Nautilus stets eine vollständige Gehäuseröhre bauen und dorsal der vorhergehenden Gehäusewindung anlagern (zum Beispiel Aspidoceraten im Ober-Jura). Dies spricht dafür, dass es sich bei den Runzelschichten um eine eigenständige Anlage handelt, welche der Gehäusemündung unabhängig vom übrigen Gehäusebau vorgelagert wurden und nicht als das Rudiment einer ursprünglich dorsalen Schale anzusehen sind. Bei vielen skulptierten Ammonoideen-Gehäusen, die vor allem während des Jura und der Kreide geläufig waren, vermissen wir entsprechende Runzelschichten. Aber auch solche scheinbar runzelschichtlosen Arten des jüngeren Mesozoikums haben auf den innersten Gehäusewindungen, die noch keine Skulptur realisiert hatten, oft kurzzeitig Runzelschichten angelegt und erst im Laufe des weiteren Gehäusewachstums auf ihre Ausbildung verzichtet (zum Beispiel Amauroceras, Lias).


Die Funktion der Runzelschicht ist umstritten. Wenig wahrscheinlich ist die Vorstellung, dass sie der Oberflächenversiegelung der vorhergehenden Windung diente oder gar skulpturbedingtes Relief ausgeglichen hätte. Die dünnen Runzelschichtlagen sind viel zu kleindimensioniert, um solche Effekte zu erzielen. Auch ihre mögliche Funktion als Leichtbauelement zur Gewichtsreduktion des Gehäuses mag bestenfalls ein willkommener Nebeneffekt gewesen sein, erklärt aber keinesfalls die spezifische Anlage an und vor der Gehäusemündung. Die einsichtigere Erklärung, nämlich dass die Runzelschicht der besseren Haftung des Mantels an der Schale diente, wird von Lehmann mit der "Ratschen-Funktion" näher erläuten. Das Zurückziehen des Ammonoideen-Körpers in die Wohnkammer erfolgte durch Kontraktion des Retraktormuskels. In Ermangelung eines entgegenwirkenden Streckermuskels mußte der Weichkörper in der Gehäuseröhre vorkriechen. Die Rauhigkeit der Runzelschicht leistete dabei den notwendigen Reibungswiderstand. Die Beobachtung, dass die leistenförmigen Runzeln im Querschnitt asymmetrisch sind und in Richtung der Gehäusemündung flach ansteigen, um an der Vorderkante steil abzufallen, stützt diese Interpretation. Skulptierte Gehäuseformen, deren Relief bereits einen ausreichenden Reibungswiderstand lieferte, konnten daher auf die Ausbildung einer Runzelschicht verzichten. 

Vollständig erhaltene Gehäuse von Goniatiten (Manticoceras) aus dem Ober-Devon (Timan/Rußland) und Ceratitina (Die-neroceras, Juvenites) aus der Unter-Trias (Nevada) lassen im Bereich ihrer Gehäusemündung gelegentlich noch bräunlich gefärbte Runzelschichten erkennen. Ihr schmales, zungenförmiges Vorbauen zeigt deutliche Unterschiede zu den annähernd geradlinig begrenzten schwarzen Schichten des heutigen Nautilus pompilius und der ihm nahe verwandten Arten. Bei ihnen umfasst der dorsale Weichkörper mit der breiten Basis des Hutes das Gehäuse bis hin zum Nabel, wodurch auch die Plombierung der Innenwindungen durch den kalkigen Nabelpfropfen möglich wird. Beim weitnabeligen Allonautüus scrobiculatus ist die schwarze Schicht in der dorsalen Medianen ebenfalls nur unwesentlich vorgezogen. Die deutlich schlankere dorsale Haftzone der hier betrachteten Ammonoideen legt daher nahe, daß ein den Nautiliden äquivalenter Hut nicht ausgebildet war. Der fleischige Hut der Nautiliden, der aus der Verwachsung von ursprünglichen Tentakeln hervorgeht, dient nach Rückzug des Weichkörpers in die Wohnkammer als Deckel des Gehäuses. Um einen vollständigen Mündungsverschluss zu erreichen, muß die Basis des Hutes die maximale Mündungsbreite abdecken. Die schmale Runzelschicht-Zunge unserer Ammoniten wird den Anforderungen für einen ähnlich funktionierenden Hut nicht gerecht. Die kontinuierliche Fortsetzung der Runzelschicht - die definitionsgemäß auf den dorsalen Überlappungsbereich der Windungen beschränkt ist - auf den lateralen und ventralen Gehäuseabschnitten, die nicht mehr von den nachfolgenden Windungen überwachsen werden, wird als "Ritzstreifung" bezeichnet. Ihr Vorkommen scheint auf paläozoische und vereinzelt noch triadische Arten beschränkt zu sein. Da in diesen alten Gesteinsschichten selten gute Schalenerhaltungen zu finden sind, konzentriert sich die Beschreibung der Ritzstreifung meist auf ihre Abdrücke auf der Oberfläche der Steinkerne. Besonders deutlich erscheinen die grübchen- und leistenförmigen Ornamentierungen auf (zum Teil oxidierten) Pyrit-Steinkernen. Die kontinuierliche Fortsetzung der dorsalen Runzelschichten auf die ventralen Gehäusepartien hat schon Clausen dazu veranlaßt, Ritzstreifung und Runzelschicht gleichzusetzen. Viele paläozoische Ammonoideen, wie das hier abgebildete Manticoceras, begannen unmittelbar nach dem Schlüpfen der Jungtiere aus dem Ei damit, ihre Wohnkammer allseitig mit Runzelschichten auszukleiden, um den Haftungswiderstand des Weichkörpers in der gesamten Gehäuseröhre zu erhöhen. Bei erdgeschichtlich jüngeren Ammonoideen (Jura/Kreide) beschränken sich die Runzelschichten ausschließlich auf die dorsale Gehäusepartie.
Die Deutung grober napfartiger Vertiefungen ("Pits") auf Goniatiten-Steinkernen, die in verschiedenen Mustern auftreten, ist noch umstritten. Ihre Anordnung in unregelmäßigen Reihen, deren Orientierung unabhängig von der Anlage der Anwachslinien des Gehäuses erfolgt, läßt sich wohl am ehesten mit Gewebeansatzstellen im Gehäuse erklären, bei denen die Innere Prismenschicht nobbenartige Wucherungen gebildet hatte.

Nautilus - ein brauchbares Paradigma für Ammoniten-Gehäuse?

Nautilus - ein brauchbares Paradigma für Ammoniten-Gehäuse?
Die mittelalterliche Tradition der Naturwissenschaften war in starkem Maße durch die antiken Schriften geprägt. 

Die zum Teil mystischen Vorstellungen von Plinius dem Älteren, die er in seinem Werk >Historia Naturae< niedergelegt hatte, waren bis ins 18. Jahrhundert hinein für die Mutmaßung verantwortlich, daß Ammoniten, die im volkstümlichen Sprachgebrauch auch als "Donner beziehungsweise "Wettersteine" ("Große Krötensteine", "Brontia", "Ombria") bezeichnet wurden, während heftiger Gewitter und Platzregen vom Himmel gefallen seien. Zu Beginn des 18. Jahrhunderts setzte sich vereinzelt die Anschauung durch, daß Ammoniten - wie viele andere Fossilien - Reste vergangener Lebewesen seien. 

Mit dieser revolutionären Erkenntnis beginnt auch die konkrete naturwissenschaftliche Betrachtungsweise, die jedoch aus der klerikal dominierten Tradition heraus zunächst fast zwangsläufig noch zu dem Schluss führen musste, dass alle Fossilien Reste der biblischen Sintflut seien. Erst zu Beginn des 19. Jahrhunderts wagten die ersten Wissenschaftler, sich über die Zwangsjacke der kirchlichen Lehrmeinung hinwegzusetzen, und postulierten, dass die Fossilien in den verschiedenen übereinander gestapelten Gesteinsfolgen ein unterschiedliches Alter besäßen. 

Einer der ersten Verfechter dieser modernen Sichtweise war J. C. M. Reinecke in Coburg, der 1818 mit seinem in Lateinisch geschriebenen Werk >Des Urmeeres Nautili und Argonautae aus dem Gebiet von Coburg und Umgebung< eine bis heute brauchbare und detaillierte Beschreibung von Ammoniten lieferte. In diese Aufbruchszeit datiert auch die Etablierung der sogenannten Biostratigraphie durch W Smith, der in England von 1769 bis 1839 gelebt hatte. 

Anhand der vertikalen Abfolge charakteristischer Ammoniten-Formen definierte er eine zeitliche Abfolge von Gesteinsschichten. Sie ermöglichte nun erstmalig, Aufschlüsse unterschiedlicher Gegenden, die den gleichen Fossilgehalt aufweisen, als zeitgleich abgelagerte Einheiten zu korrelieren. Die in dieser Zeit eingeleitete naturwissenschaftliche Betrachtung, in der anfangs zoologisch-systematische Fragen der Zuordnung fossiler Conchilien zu modernen, heute lebenden Äquivalenten im Vordergrund standen, wagte aber auch funktionale Überlegungen, die aus heutiger Sicht teilweise recht kuriosen Charakter hatten. Anhand der Beobachtungen, dass im Zuge der Verwitterung Ammoniten-Steinkerne entlang der Kammerscheidewände zerfallen, folgerte 1823 beispielsweise J. E Krüger, dass die Ammonitenglieder deutlich zeigen, dass sie, wie Rückenwirbel höherer Tierklassen, mit gelenkartigen Fortsätzen versehen sind und dem lebenden Tier eine Gelenk-Bewegungverstatteten." Heteromorphe Ammoniten, welche abweichend von der "normalen" planspiral aufgerollten Gehäuseröhre keine geschlossene Spirale aufweisen, hat er deshalb als Tiere gedeutet, die sich, vom Tode überrascht, nicht mehr vollständig zusammenrollen konnten.

Unterteilung spiralförmiger Conchilien durch Carl Von Linne in solche, die einkammerig (Argonautae) und mehrkammerig (Nautili) sind, hat dazu geführt, dass von Anbeginn der wissenschaftlichen Beschreibung die Ammoniten - wie ursprünglich auch spiralförmig aufgerollte, den Amöben verwandte einzellige Foraminiferen - den Nautili zugeordnet wurden. Versuche, die Ammoniten als Lebewesen zu rekonstruieren, orientierten sich deshalb vor allem an dem noch heute lebenden Nautilus. 

Die auf den ersten Blick verblüffende Ähnlichkeit im Gehäusebau zwischen Nautilus und den Ammonoideen wurde teilweise bis in die Gegenwart als Rechtfertigung erachtet, die vier bis sechs Arten der modernen Nautiliden, die sich auf die zwei Gattungen Nautilus und Allonautilus verteilen, als Paradigma für die Interpretation der Ammoniten zu verwenden. Gerade in jüngerer Zeit sind mehrfach Zweifel an der Zulässigkeit dieses Vorgehens geäußert worden.


Wir wollen dieser zentralen Frage, inwieweit die Ähnlichkeit im Gehäusebau auch eine Gleichsetzung der Weichkörperorganisation einerseits und der Lebensweise andererseits zwischen Nautilus und den Ammonoideen rechtfertigt, zu einem Leitmotiv des vorliegenden Buches erheben und werden sehen, dass die Ammonoideen aufgrund paläobiologischer Argumente und ihrer spezifischen Lebensstrategien in der Tat den modernen coleoiden Tintenfischen näher standen als den vielfach als altertümlich erachteten Nautiliden ("lebendes Fossil"). Der deduktiven Methode folgend, soll dabei vom derzeitigen Kenntnisstand zur stammesgeschichtlichen Stellung der Ammonoideen im System der Weichtiere ausgegangen werden. 

Die Beweisführung beziehungsweise nähere Erläuterung der dabei verwendeten Merkmale wird im späteren Zusammenhang mit der funktionalen Interpretation einzelner Merkmalskomplexe Schritt für Schritt nachgeliefert. 

Das gekammerte Gehäuse (Phragmokon) ist ein grundlegendes Merkmal der Kopffüßer

Das gekammerte Gehäuse (Phragmokon) ist ein grundlegendes Merkmal der Kopffüßer, das die Cephalopoden gegenüber den übrigen schalentragenden Weichtieren kennzeichnet. 

Der Phragmokon wird mit dem Protoconch bereits im Ei angelegt und während des individuellen Heranwachsens (Ontogenie) durch sukzessiven Einbau von Kammerscheidewänden (Septen) im hinteren Abschnitt der Wohnkammer vergrößert. 

Die einzelnen Kammern sind von der Anfangskammer an durch einen gut durchbluteten Hautschlauch (Sipho) untereinander und mit dem Weichkörper in der Wohnkammer verbunden. Bei den Ammonoideen verläuft der Sipho grundsätzlich randlich, meist entlang der (ventralen) Gehäuseaußenseite. Nur bei den Clymenien aus dem Ober-Devon nimmt er eine dorsale Randlage entlang der Innenseite der Gehäusewindung ein. 

Bei den modernen Nautiliden durchzieht er das Zentrum der Kammern. Der Phragmokon fungiert als Schwebapparat. Den Auftrieb erhält er durch ein Gasgemisch aus Stickstoff und Kohlendioxid, das durch passive Diffusion aus dem Blut angereichert wird und die ursprüngliche Flüssigkeitsfüllung in den einzelnen Kammern verdrängt. 

Beim Nautilus steigt der Gasdruck in den Kammern mit zunehmendem Alter an und erreicht maximal 0,9 Bar. Der permanente Unterdruck in den Kammern hält die nach hinten gerichtete Druckbeanspruchung, die auf den hinteren Körperabschnitt des Nautilus einwirkt, in allen Tiefenlagen bis hin zur Wasseroberfläche annähernd konstant. 

Der gasgefüllte Hohlraum des Phragmokons ist so austariert, dass das Gewicht des Tieres weitgehend kompensiert wird, das heißt, dass das Tier im annähernden Gleichgewicht mit seiner Umgebung steht. Kopffüßer müssen demnach - im Gegensatz etwa zu Haifischen - keine Bewegungsenergie aufwenden, um ihre Position im Wasser zu halten. 

Der dadurch erzielten Energieeinsparung kommt für die Konkurrenzfähigkeit der Cephalopoden eine besondere Bedeutung zu. Der Sauerstofftransport im Blut der Kopffüßer beruht nämlich auf einer Kupferverbindung, dem Hämocyanin, das gegenüber dem Eisen-basierten Hämoglobin deutlich weniger effizient ist.
Das Gleichgewichtssystem des Nautilus ist exakt mit dem individuellen Wachstumsprozeß des Tieres abgestimmt. 

Die Gewichtszunahme von Gehäuse und Weichkörper wird jeweils durch die Anlage neuer Luftkammern kompensiert. Wir können daher auch für die Ammonoideen von einem ähnlichen Verhältnis zwischen Wachstum und Gleichgewichtshaltung ausgehen.

Die Ceratiten-Gehäuse
Die Ceratiten-Gehäuse in dem seinerzeit vom offenen Ozean abgeschnürten Becken des Germanischen Muschelkalks sind entsprechend ihrer Gattungsdiagnose durch das ventrale Aussetzen der kräftigen Lateralskulptur (Rippen, Dornen) charakterisiert, so dass im Normalfall eine glatte Außenseite vorliegt. 

Seit der ersten Erwähnung ringrippiger Vertreter bereits im 18. Jahrhundert sind die auf Spekulationen fußenden Auseinandersetzungen um solche seltenen Einzelfunde (etwa einer auf 1000 bis 2000 Exemplare) sehr kontrovers gefühlt worden. Credner beschrieb 1875 ein isoliertes ringrippiges Wohnkammerbruchstück als eigenständige Art, "Ceratites fastigatus". 

Die Erkenntnis, dass zu annähernd jeder normalen Ceratitenform ringrippige Pendants vorkommen, führte in der Folgezeit zur Etablierung zahlreicher sogenannter "fastigio"-Arten. A. H. Müller interpretierte fastigate Ceratiten schließlich als genetischen Vorgriff einzelner Individuen auf Skulpturmerkmale, die im Zuge der Ammonoideen-Stammesgeschichte erst später planmäßig vorgesehen gewesen seien ("Prologismus"). 

Diese abenteuerliche Vorstellung lässt sich zum einen durch die blind endende Entwicklung der Ceratiten, welche zu den Ammonitinen des jüngeren Erdmittelalters keinerlei Verbindung haben, von vornherein ad absurdum führen. Zum anderen ist der angebliche Vorgriff auf Skulpturentwicklungen späterer Ammonoideen schon deshalb unsinnig, weil eine Vielzahl von Ceratitina der Unter- und Mittel-Trias in den offenen Meeresbereichen sowohl in den arktischen Regionen wie in den wärmeren Gewässern der Tethys ein reiches Inventar ventraler Skulptur-Elemente ausgebildet hatten! 

Fastigate Ceratiten sind grundsätzlich pathologische Individuen, die im Zuge der skulpturellen Kompensation ihren lateralen Rippenbauplan auf der ventralen Außenseite des Gehäuses umgesetzt hatten. Analoge Ringrippigkeit findet sich bei nahezu allen anderen Ammonoideen-Arten mit ventralen Skulpturdifferenzierungen, wie Kielen und Furchen. 

Da solchen Skulpturen in der Regel große Bedeutung für die taxonomische Zuordnung beigemessen wird und - wenn sie auftreten - Bestandteile von Gattungs- und Familiendiagnosen sind, haben ringrippige Vertreter auch posttriadischer Formen, zum Beispiel Schlotheimien, Amaltheiden, Harpoceraten, Hildoceraten und viele andere mehr, für taxonomische Verwirrung gesorgt. Eine ringrippige Schlotheimia, die Martin als "Ammonites circumdata" beschrieb, war namengebend für die forma-Bezeichnung. 

Die für dasselbe Phänomen aus dem "Cerdtites fdstigdtus" abgeleitete forma-Bezeichnung ist als jüngeres Synonym unnötig. Bestes Beispiel für das taxonomische Chaos ist die eigens für pathologisch ringrippige Hildocertidae etablierte Subfamilie "Monestierinae Sapunov 1965", deren wahre Natur zunächst nicht erkannt wurde. Die Beobachtung, dass der durch traumatische Ereignisse bedingte Verlust solcher systematisch wichtigen Skulpturmerkmale von den betroffenen Ammonoideen offensichtlich ohne größere Probleme bewältigt werden konnte, schränkt eine streng funktionale Deutung dieser Merkmale ein.

Seitliche Verlagerung von Ventralskulpturen (Juxta-Anomalien) Für die paläobiologische Interpretation vor allem der spezifisch differenzierten Lebensweisen sind zwei Aspekte der skulpturellen Kompensation von besonderem Interesse:

Die Beträge der maximalen Skulpturverlagerung und damit die Toleranzgrenzen solcher oft mit einseitigen und lang anhaltenden Asymmetrien verbundenen Anomalien ("Symmetropathien") sind bei verschiedenen Ammonitenarten unterschiedlich.
Nur ein Teil der betroffenen Ammonitenarten versucht die anomal entstandenen Asymmetrien durch Gegensteuerung im Gehäusebau auszugleichen.

Seitliche Verlagerungen charakteristischer Skulpturelemente der Gehäuse-Außenseite, wie Kiele und Furchen (forma juxta-carinata beziehungsweise juxtasulcata) können dadurch quantifiziert werden, indem man ihre relative Position zur Windungshöhe misst. 

Verläuft ein Kiel dem normalen Plan folgend in der ventralen Mittelebene des Gehäuses, entspricht dies einer Position von 100 Prozent der Windungshöhe; wäre er an die innere (dorsale) Nahtlinie zur Innenwindung verlagert, entspräche dies einer Positon von 0 Prozent, ein Verlauf in der Flankenmitte von 50 Prozent.


Wurde bei der Regeneration die jeweilige Toleranzgrenze einer dauerhaften Verlagerung der Ventralelemente überschritten, setzten gegensteuernde Mechanismen ein, die in pendelnden oder chaotischen Skulpturausbildungen beim weiteren, posttraumatischen Gehäusebau zutage treten: forma undaticarinatali, forma undatispirata und forma chaotica. Bei den chaotischen Anomalien erfolgte der Wachstumsfortschritt nicht kontinuierlich, sondern in einzelnen Phasen, welche stets durch einen versuchten Neueinsatz der Ventralskulptur in annähernd normaler Position gekennzeichnet sind, der dann beim Gehäusevorschub wieder zunehmend in die maximal erträgliche Verlagerungsposition wandert. 

Ein mehr oder weniger sägezahnartiger Skulpturverlauf ist die Folge.
Aussterbeereignisse innerhalb der Erdgeschichte

Die Beurteilung der stammesgeschichtlichen Entwicklung bei Ammoniten gründet sich überwiegend auf schalenmorphologische Merkmale und die fossilerhaltungsfähigen Reste des Buccalapparates. Die Darstellung von Verwandtschaftsbeziehungen gestaltet sich durch die vergleichsweise geringe Kombination von Merkmalen, die noch dazu in hohem Maße durch funktionale Zwänge in ihrer Ausgestaltung kontrolliert werden, oft mehrdeutig. 

Nach den verfügbaren Beobachtungsdaten verlief die Entwicklungsgeschichte der Ammonoideen diskontinuierlich. So wurden mehrfache Schübe einer explosionsartigen Entfaltung neuer Arten teils durch den Neuerwerb bahnbrechender Eigenschaften (endogene Ursachen), überwiegend aber durch eine Reihe von Aussterbeereignissen innerhalb der Erdgeschichte (exogene Ursachen) ausgelöst. 

Die Etablierung einer jeweils artenreichen Vergesellschaftung (adaptative Radiation) war in beiden Fällen mit der regionalen bis weltweiten Ausbreitung der Ammonoideen und der dadurch ermöglichten Einnischung in differenzierte Lebensräume und -weisen verbunden.

So kann als endogener Motor der ersten weltweiten Ausbreitung der Ammonoideen (Agoniatitida) im Unter- und Mittel-Devon der Erwerb der Spiraleinrollung des Gehäuses gesehen werden, welcher der Gruppe eine effiziente Möglichkeit zur horizontalen Bewegung verschaffte. In ähnlicher Weise erfolgte die globale Ausbreitung und formenreiche Entfaltung heteromorpher Ammoniten in der Unter-Kreide gerade durch die heteromorphe Gehäusekonstruktion, welche eine Nutzung der zu dieser progressiven Treibhauszeit verstärkt verfügbaren Stillwasserhabitate zuließ. 

Der stetig steigende Meeresspiegel im Mesozoikum, der sich als Trend trotz untergeordneter Zyklen temporärer Rückschläge zunehmend durchgesetzt hatte, erreichte in der mittleren Kreidezeit (Cenoman) mit etwa 250 m über dem heutigen Niveau den höchsten Stand des Phanerozoikums. Die damit verbundene weite Überflutung der Kontinentsockel stellte einen einzigartig großen Schelf-Lebensraum zur Verfügung, dessen sukzessiv voranschreitende Eroberung durch die Ammoniten, insbesondere der "Heteromorpha", auch ohne ein vorhergegangenes größeres Aussterbeereignis eine Radiation ausgelöst hat.
Faunenschnitte

Für die diskontinuierliche Entwicklung der Ammonoideen waren nach ihrem ersten Auftreten im Unter-Devon vor rund 417 Millionen Jahren jedoch weltumspannende "Faunenschnitte" von besonders schwerwiegender Bedeutung. Sie haben mehrfach fast zum vollständigen Verschwinden der Ammonoideen geführt. Ausmaß und Ursachen der globalen Katastrophen sind insgesamt recht unterschiedlich; House differenziert deshalb bei den für die Ammonoideen relevanten Aussterbeereignissen zwischen Vorkommnissen großen, mittleren, kleinen und kleinsten Maßstabs. In die erste Kategorie fallen die gravierenden Einschnitte am Ende des Devon, im Ober-Karbon (Namur), im oberen Perm und am Ende der Trias, denen übergeordnete taxonomische Einheiten (Ordnungen, Familien) und mit ihnen das Gros der jeweils existierenden Arten zum Opfer fielen. Kleinstmaßstäbliche Aussterbeereignisse betrafen indessen nur einzelne Arten. Den letzten der tiefgreifenden Faunenschnitie an der Wende von der Kreide zum Tertiär vor 65 Millionen Jahren hat schließlich keine Gruppierung der Ammonoideen überlebt.


Das Massensterben großen und mittleren Maßstabs fiel stets mit Zeiten eines weltweit sinkenden Meeresspiegels (Regressionen) zusammen, in denen die flachen Schelfmeere extrem eingeengt wurden und das Klima aufgrund der vergrößerten Festlandsflächen kühl und unausgeglichen war. 

Andere, zum Teil weniger signifikante Aussterbeereignisse (zum Beispiel im Ober-Devon vor 364 Millionen Jahren: Kellwasser-Event an der Frasne/Famenne-Grenze, oder das Posidonienschiefer-Event im oberen Lias vor 182 Millionen Jahren) scheinen hingegen in Phasen mit relativ hohem Meeresspiegel stattgefunden zu haben. 

Ein ausgeglichenes feuchtes Klima, in dem der Temperaturgradient zwischen Äquator und den Polen gering war, hemmte die Zirkulation der Ozeane und führte in diesen Zeiten zu einer großräumigen Unterversorgung der Meere mit Sauerstoff ("Anoxic-Events").

Durch Orbitalzyklen ausgelöste periodische Klimaschwankungen des Milankovitch-Bandes, welche sich in einer zyklischen Abfolge charakteristischer Sedimente widerspiegeln, wirkten zum Teil auf das Aussterben einzelner Arten ein.
Das Lebewesen Ammonit

Will man das Lebewesen Ammonit in all seinen Aspekten verstehen, so kommt seiner Einpassung in das ökologische Gefüge der Zeit eine besondere Bedeutung zu. Wesentliche Beobachtungen zu synökologischen Wechselbeziehungen wurden im Zusammenhang mit der Ernährung der Ammonoideen bereits erwähnt. Hier sollen nun drei Gesichtspunkte fossil nachweisbarer synökologischer Wechselbeziehungen von Ammonoideen mit anderen Organismen im Mittelpunkt stehen:

· Predation (Räuber-Beute-Beziehung),

· Epökie (Besiedlung der Gehäuse durch sessile Organismen),

· Parasitismus (Störungen im Gehäusebau durch Schmarotzer).

Predation
Ammonoideen nahmen nicht nur als Verzehrer von kleineren Beutetieren ihren Platz in der marinen Nahrungskette ein, sondern sie bildeten auch selbst die Nahrungsgrundlage für andere Organismen. 

Verschiedene Predatoren wie andere Cephalopoden (Nautiliden, Coleoideen), scherentragende Krebse und Raubfische haben wir bereits als wesentliche Verursacher von Gehäuse- und Epithelverletzungen im Zusammenhang mit deren Regeneration kennengelernt. In den dort beschriebenen Fällen waren die Angreifer aber nicht erfolgreich, die verletzten Ammonoideen konnten entkommen und ihre Blessuren anschließend wieder verheilen. Wir wollen uns hier vor allem auf solche Fälle konzentrieren, bei denen die Angreifer den Ammonit erfolgreich zur Strecke brachten. 

Hinweise auf das Spektrum möglicher Freßfeinde liefern zum einen die charakteristischen Angriffsspuren am Gehäuse, zum anderen die erhalten gebliebenen Mageninhalte der Freßfeinde (Predatoren). Wie wir bereits bei der Erörterung regenerierter Verletzungen festgehalten haben, sind auch tödliche (letale) Predationserscheinungen Ausdruck einer spezifischen Räuber-Beute-Beziehung. So hatten bestimmte Ammonitenarten beziehungsweise -wuchsformen je nach ihrem Lebensraum bevorzugte Jäger. 

Die Analyse der Predationsphänomene versetzt uns so in die Lage, Rückschlüsse auf spezifische Lebensweisen der betroffenen Ammonoideen zu ziehen. An ihren Gehäusen können vor allem drei Erscheinungsformen festgestellt werden, die wir auf tödliche Predationsattacken zum Teil unterschiedlicher Verursacher zurückführen:


1. Klar abgegrenzte Bissmarken durch Wirbeltier-Zähne,
2. Aufschälen der Wohnkammer von der Mündung aus,
3. große Schalenverluste im Gehäuse hinter der Gehäusemündung. 
Besonderes Aufsehen haben zu Beginn der sechziger Jahre Bißmarken von Mosasaurus - einer mehrere Meter langen Meeresechse - in den Gehäusen von Placenticeras, einem großwüch-sigen, diskusförmigen Ammoniten der Ober-Kreide Nordamerikas, erlangt. Seitdem sind ähnliche Funde mehrfach beschrieben und untersucht worden. 

Die spitzkonischen Zahnt dieser gigantischen Eidechsen haben regelmäßige Lochreihen in die Phragmokone gestanzt, und die in die Schale eingedrungenen Zähne haben einen typischen Kranz nach innen geschleppter Schalenfragmente erzeugt. Die Anordnung der Bißmarken lässt darauf schließen, dass die Meeresechsen beim Zubeißen zum Teil mehrfach nachgefaßt haben. Die Wohnkammern ihrer Opfer wurden in der Regel abgebissen, so dass die schnell gefluteten Phragmokone mehr oder weniger zertrümmert auf den Meeresgrund sanken und fossil wurden. Ähnliche Lochreihen können im Zuge der Fossilisation auch durch Implosionen schwächerer Schalenpartien entstehen, beispielsweise dort, wo sich vor der Einbettung des Ammoniten Napfschnecken auf dem Gehäuse niedergelassen und an diesen Stellen ein rundes bis ovales Liegebett in die Schale gefräst hatten. Dennoch sind solche alternativen Erklärungsversuche für die klassischen Funde, bei denen die Lochreihen exakt mit dem Zahnabstand und der Kieferform von Mosasaurus übereinstimmen, unwahrscheinlich. Oft bleibt fraglich, auf welche Verursacher verschiedene andere, durch Einwirkung einzelner Zähne entstandene Lochmuster in Am-monoideenschalen zurückgehen. 

Durchweg ohne Wohnkammer überlieferte Goniatiden mit ähnlichen Lochmustern im Phragmokon wurden mehrfach als Fraßreste von Haien interpretiert. Im Jura scheinen die Hochsee-Jäger wie Haie und die weitverbreiteten marinen Reptilien (Ichthyosaurier) jedoch eher Fisch- und Coleoideen-Schwärme, besonders Be-lemniten, gejagt zu haben. So konnten beispielsweise im Magen eines Haifisches (Hybodus) aus dem schwäbischen Posido-nienschiefer mehr als hundert Belemniten-Rostren gezählt werden. 

In vergleichbaren Schichten Englands enthielt der Magen einer Fischechse eine Massenansammlung von Onychiten, den Hornhäkchen der Belemnoideen-Arme. Sie lassen darauf schließen, dass eine Ichthyosaurier-Mahlzeit aus 760 bis 2430 Belemniten-Weichkörpern (die kalkigen Rostren wurden großer Mondfische (Gyrodus) im Solnhofener Plattenkalk belegen die Räuber-Beute-Beziehung zwischen Raubfischen und Ammoniten. 

Die hohe Konzentration organischer Substanzen innerhalb der Magenfüllung hatte im ersten Beispiel zur Folge, dass die ursprünglichen Perlmuttschalen zum Teil erhalten blieben, während die Ammonitengehäuse im umgebenden Sediment aufgelöst wurden und nur als Abdrücke vorliegen.

