Organische Lamellen in
einem Ammoniten-Gehause

(Craspedites)

Anhand eines phosphatisch erhaltenen Craspedites aus dem
Oberjura Ruflands wird die urspriingliche Existenz von
Conchiolin-Lamellen in den Gaskammern von Ammoniten-
gehdusen demonstriert und ihre funktionelle Bedeutung dis-

kutiert.

Einfohrung

Der jungst in der Paliontologischen
Zcitschrift crschicnene  Artikel von
WEITSCHAT & BANDEL (1991), in dem
sebr instruktiv anhand verschiedener
phosphatisicrter Trias-Ammoniten von
Spitzbergen und Ostsibiricn organische
Lamellen innerhalk der Phragmokon-
Kummern beschrieben und imerpretiert
werden, soll AnlaB scin, den Fund cines
analogen Beispiels aus dem russischen
Oberjura vorzustellen:

Den isolicrten Phragmokon cines Cras-
pedites okensis ('ORBIGNY) aws dem
Ober-Tithon (oberc Wolga-Stufe: nodi-
ger-Zone) verdanke ich der Aufmerk-
samkeit von Rcinhart VEN, Velden/
Vils. Laut Etikett soll das Suick aus
Kaschpur (= Kaschpir) an der Wolga
bei Sytran/RuBland stammen. Ein Ver-
gleich mitaltem Sammlungsmaterial aus
dem  Naturkundemuscum  der Hum-
boldt-Universitiit. Berlin, macht aber
aufgrund der charakteristischen Erhal-
tung dic Herkunft aus dem mehr als
600 km nordlich gelegenen Makarjew
an der Unscha wahrscheinlich. Bereits
1967 hat SCNpEWO!F an Exemplaren
derselben Artund zum Teil auch dessel-
ben Fundgebictes solche Lamellen dar-
gestelit, aber noch keine plausible Deu-
tung des Phiinomens gefunden.

Beschreibung
Decr beschricbene Ammonit hat cinen
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Durchmesser von 27 mm und licgt weit-
gchend als kalzitischer Steinkern vor
(Abb. 3-4), Nur stcllenweise sind dun-
kelbraune. schwach perlmuttartig irisic-
rende Reste der Schale erhalien. Die
Untersuchung dieser Schalenreste mit
Hilfe cines Raster-Elcktronenmikro-
skops zeigt. daB dic Schale nicht mehrin
ihrer  urspringlichen  aragonitischen
Perlmuttstruktur vorliegt, sondern in
Kalziumphosphat mit sphirolithischer
Struktur umgewandelt ist (Abb. 1).
Auch Sciunoprwor ¥ (1967) hat an sci-
nem Material mit Hilfe ciner rontgen-
diffraktometrischen  Aufnahme  dic
phosphoritische Natur der Schale be-
legt. Die Umwandlung ist fir die dunkle
Firbung der Schalenreste verantwort-
lich. DaB aber trotz dieses Stolfaustau-
sches und der damit verbundencn Struk-
turveriinderung cin bunt schillernder
Pertmutt-Effckt auftritt. ist durch die of-
fensichtlich schr schonende Umsctzung
bedingt, bei der dic beiden dinnen Pris-
menschichten dber und unter der do-
minicrenden  Perlmutt-Schicht als ge-
trennte Lagen erhalten geblicben sind
(Abb. 1.1 und 1 3). Dadurch wird eine
dhnliche Zerlegung des Lichtes in seine
einzelnen Spektralfarben — vergleich-
bar cinem Olfilm auf dem Wasser — her-
vorgerufen (vgl. Kevee: FOSSILIEN 5/
1990).

Der Steinkern prisenticrt die dunklen,
cbenfalls phosphoritisierten Septen da-

Helmur
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durch besonders kontrastreich und cin-
drucksvoll. da8 die chemaligen Kam-
mern mit weiBem, grobspatigem Kalzit-
Zement gefill sind. Dic klar abgezcich-
ncten, cinfach gebauten, sinusférmigen
und nur wenig gezackien Lobenlinien,
deren zur Mindung vorspringende An-
teile als Sittel und deren aborale Be-
standteile als L.oben bezeichnet werden,
lassen zwischen dem mcedian gelegenen,
ventralen Siphonalrohr und der Nabcl-
kante folgende Elemente crkenncn
(linke Skizze in Abb. 2): Extcralobus
(EL) = 1. Latcralsattel (LS,) ~ Latcral-
lobus (LL) — 2. Latcralsattel (LS,) -
2. und 1. Umbilikallobus (U,. U,).

Das Besonderc an dem vorgestellien
Fossil ist. daB ininsgesamt drei Intersep-
talriiumen jeweils zusitzliche phospha-
tische Trennwinde verlaufen. Ausge-
hend von einem Vergleich mit analogen
intcrseptalen Lamellen. wie sie — abge-
schen von den cinlcitend crwiihnten
Beispielen aus der Arbeit WEITSCHAT&
BANDEL. — auch bei verschicdenen Am-
monoidecn der Trias, des Jura und der
Krcide bckannt geworden sind (vgl.
WESTERMANN 1971, BAYER 1975, ER.
BEN & RE1D 1971, BANDES 1981, 1982,
WEITSCHAT 1986, LEHMANN 1990, HE.
wITT ct al. 1991), konnen wir davon aus-
gchen., daB ihre urspriingliche Substanz
organischer Natur. vermutlich Conchio-
lin®, war. Sic sind jeweils rickwartsge-
richtet zwischcn den Septen und dem Si-
phonalrohr aufgespannt. Der urspriing-
lich .hautige* Sipho ist in dicsem Bei-
spiel jeweils nur in den Kammern erhal-
ten. wo auch dic zusitzlichen Lamellen
erkennbar sind. Es lasscn sich zwei ver-
schiedenc Typen interseptaler . Trans-
versal-Lamellen™ (TL), (WEITSCHAYT &
BANDEL 1991) unterscheiden:

I. Lange, schrig nach hinten verlau-
fende Phragmen, dic symmetrisch auf
beiden Gehiusesciten verfolgbar sind
(vgl. auch SCIUNDEWOLF 1967: S. 152:
Tal. 7, Fig. 1-2). Sic fchlen im dorsalcn
Kammerbercich nahe der Nabelkante
und beginnen jeweils auf Hohe des
2. Umbilikallobus. Zunichst sind sic
zwischen dem 2. Umbilikallobus und
dem Laterallobus aufgespannt und be-

*Conchiolin ist eine organische. aus Chitin
und Suwuyu b hende. clasti-
sche Substanz.

rihren jeweils dercn aborale Enden
(Abb. 2: TL.). Nach dem Kontakt mit
dem Laterallobus biegen sie, schwach
konvex gebogen, deutlich nach hinten
und durchzichcn diagonal das freic
Kammerlumen, um schlieBlich kurz vor
Erreichen des vorhergehenden Septums
mit dem Siphonalrohr zu verwachsen.
Diescr Phragmentypist jeweils mitiden-
tischem Verlauf in insgesamt drei Kam-
mern erhalten,

2. Lediglich in der vorletzten (erhalte-
nen) Gaskammer tritt auf der rechten
Flanke zusiitzlich zu der TL, ein kurzes.,
stark konvexes Phragma auf. das zwi-
schen dem Laterallobus und dem Cx-
ternlobus innerhalb des 1. Lateralsattcls
aufgespannt ist (Abb. 2: TL,). Dieses
Phragma findet seine Entsprechung bei
den Abbildungen von SCHINDEWOLF
(1967: Taf. 5. Fig. 3) und von WEIT-
SCHAT & BANDEL (1991: Fig. 14).

Zur Fossildiagenese

Die Fossil-Erhaltung der urspriinglich
organischen Phragmen und des Sipho-
nalrohres bedarf sedimentirer Ausnah-
mchedingungen, wic sie unter kalten
Klimabedingungen begiinstigt erschei-
nen. Dic wesentlichen Aspekie der bis
heute nicht vollstindig geklirten Vor-
gange der Phosphatisierung sind kurz
bei WEITSCHAUT (1986) und WEIT.
SCHAUT & BANDEL (1991) zusammcen-
gefaBt. Voraussetzung fiir die offen-
sichtlich zweiphasigc Phosphatisierung
scheint  cin  schr  phosphatreicher
Schlamm zu sein. der sich aus der An-
reicherung organischer Reste ablei
1dBt. Im Innercn des in ihn eingesunke-
acn Ammonitengehduses wird im Ver-
lauf der ersten Phosphoritisierungs-
phasc binnen weniger Stunden durch
Baktcrien (vgl. HIRSCHLER et al. 1990,
MEHL 199]) oder Pilze (DAHANAYAKE
& KRUMBEIN 1985) im initialen Stadium
der Zersetzung organischer Substanzen
Ca-Apatit geféllt. So werden bevorzugt
die organischen Reste iber den Umweg
des mikrobicllen  Stoffwechsels pho-
sphatisiert. Durch iihnliche Vorginge
war auch in wesentlich alteren Scdi

ten (Kambrium. Ordovizium) dic kom-
plette. dreidimensionale Weichkorper-
Erhaltung von Arthropoden und dercn
Larven mdglich. da offensichtlich Chitin
und vergleichbare Skicroproicine bei
der Umwandlung in Phosphat begiin-
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stigt werden (/. B. Maller 1979, Mt'L-
LFR & Wallossek 1985. 1987, 1988,
Andres 1989). Da die Erhaltungsfahig-
keit der organischen Lamellen maRgeb-
lich von der raschen Wirksamkeit des
dafir notwendigen biochemischen Mi-
kromilieus. das in jeder Phragmokon-
kammer unterschiedlich sein kann, ab-
héngig ist, wird ihr selektives Auftreten
nur in einzelnen Kammern verstandlich.
Wir kdnnen aber davon ausgehen, dall
zu Lebzeiten alle C'raspeditcn zusatzlich
zu den kalkig mincralisiertcn Kammcr-
scheidewandcn noch ein System von or-
ganischen Lamellen in den Kammern
hatten. Die oben erwéhnten Nachweise
&hnlicher Phragmen bei anderen Am-
monoideen machen sogar wahrschein-
lich, daB alle mesozoischen Ammoniten
entsprechende, mit dem Siphonalappa-
rat in Verbindung stehende Lamellen
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besaBen. Die zweite Phosphoritisic-
rungsphase. fur die ein langerer Zeit-
raum in Betracht gezogen werden kann,
erfalte dann die Schale. Ihre Umset-
zung erfolgte Schritt fir Schritt in dem-
selben Mafe wie die Auflésung des me-
tastabilen Aragonits voranschritt, so
daR Reste der urspriinglichen Schalen-
struktur in der neuen Mincralphasc
libernommen wurden (Abb. 1).

Funktionelle Deutung

Die Existenz der Conchiolin-Lamcllen
wirft vor allem folgende Fragen auf. fur
die Schindewoi.f (1967) noch keine Er-
klarung fand:

1 Welche Funktion erfillten die Sipho-
nallamellen und mit ihnen das gesamte
System aus Scpten und Siphonalappa-
rat?

2. Wie kann man sich die Bildung der

Abb. 1: Die ur-
spriingliche Arago-
nit-Schale laRt un-
ter dem Raster-
F.lektronenmik ro-
skop trotz der Um-
wandlung in sphéa-
rolithisches Ca-
Phosphat die ur-
spriingliche
3-Schichtigkeit er-
kennen: I: &uBere
Prismenschicht;

2: Perlmutt-
Schicht: 3: innere
Prismenschicht.
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Abb. 2: Skizze der
Lage von erster und
zweiter Transver-
sal-Lamelle (TL,
und TL,) zwischen
den Lobenlinien.
Links: Lateralan-
sicht, rechis Ven-
tralansiclu:

S = Sipho: EI. =
Externdobus; LS,
und LS, = lLateral-
sinel, L1 = Late-
rallobus; U, und
U, = Umbilikal-
loben; NK = Na-
belkanie; M =
Richtung der Ge-
héiusemiindung.

Fotos und
Zeichnung:
Helmut Keupp
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Siphonallamcllen inncrhalb der abge-
schlossenen Kammern vorstellen?

3. Was lidBt sich daraus fiir die mutma8-
liche Lebensweisc der Ammoniten ab-
leiten?

Bei allen hcute lebenden Kopffillern
mit gckammertem AuBen- oder Innen-
Gehiuse, wic ctwa Nautilus bzw. Sepia.
kommt dem Phragmokon die Aufgabe
2u, das Kdrpergewicht so zu kompensie-
ren. daB das Tier im Gleichgewicht mit
sciner Umgcbung ist. Es ist dadurch in
der Lage. ohne jegliche Bewegung in
der Wasscersiule zu verharren. Zur je-
wciligen Gleichgewichtshaltung in un-
terschiedlichen Wasscerticfen pumpt das
Tier mit Hilfc des Siphonalapparates
unterschiedliche Mengen Wasser in die
Kammern bzw. aus den Kammern. Der
Motor dafiir ist cin osmotisches Druck-
gefillc zwischen dem Blut und der Kam-
merflissigkeit (WARD & MARTIN 1978,
WARD 1986). Bei Naurilus befindet sich
deshalb in den letzten Kammern vor der
Wohnkammer eine unterschicdliche
Menge Wasscr. di¢ iiber cine saugfihige
organische Schicht (= Pellicula). welche
dic Septen und dic Innensciten der
Gehduscwand auskleidet (BANDEL &
SPAETH 1983), nach dem Loschpapicr-
Prinzip® (MUTVEI 1967) regulicrt wird.
Der Siphonalapparat ist somit von der
schwappenden Wassermasse im Kam-
merinneren  entkoppelt (DENTON &
GILPIN-BROWN 1966). Auch fir vicle
Ammoniten gelang der definitive Nach-
wcis ¢iner Pellicula (z. B. BAYER 1975,
WEITSCHAT 1986). so daB kein Zwcifel
dariiber bestcht, daB der gekammerte
Gehiiuscabschnitt (= Phragmokon) der
Ammoniten ebenfalls ein hydrostati-
sches Gleichgewichtsorgan war, das
dhnlich dem des modernen Nautilus
funktionierte. Die Obcrflachenvergré-

Berung der Ammoniten-Scepten durch
di¢c komplexe Ausbildung der Lobenli-
nien muB somit im Zusammenhang mit
ciner verstirkten Aufnahme von Bal-
lastflissigkeit in der Pellicula geschen
werden, dic dadurch fir den als Pumpe
fungicrenden Sipho unter rascherem
Zugriff stand. Dic zusitzlichen organi-
schen Lamellen. dic das Kammerlumer
durchzichen. fithsten durch dic cnorme
VergroBerung der verfiigbaren Oberfla-
chen wahrscheinlich zu einer vollstindi-
gen Bereithaltung der Kammerfliissig-
keit in dem ,.Léschpapicr” und versetz-
ten dic Ammoniten dadurch wohl in dic
Lage. schr effizient und rasch vertikale
Bewegungen in der Wassersdule zu
kompensicren. WEITSCHAT & BANDEL
(1991) schitzten, daB die Ammoniter
etwa zchnmal soviel Wasser in jhrer Pel-
licula parat hatten wie der rezente Nau-
tilus. Bei Nautilus., der nur relativ wenig
Wasscr in seincr Pellicula unter soforti-
gem Zugriff hat und bei weitcrem Nach-
saugen von Wasser aus dem Kammerin-
neren erst dessen Oberflachenspannung
dberwinden muB. geht der Druckaus-
gleich nur langsam vonstatten. Bei ro-
scheren  Vertikalbewegungen  geling:
hiufig nicht der vollstindige Gewichts-
ausgleich. Die VergroBerung der saug-
fihigen inncren Oberfliiche bei den Am-
moniten findet ihre Analogie wohl ir
der  fein  lamellierten  Inncnschal:
(= Schulp) der modernen Sepia (BAs
DEL & BOLETZKY 1979).

Die tibcreinstimmende Anordnung de:
Conchiolinlamellen bei dem vorgesteli-
ten Craspedites mit den von SCHINDE
WOLF beschricbenen Individucn zeig:
daB ihre Bildung auf cinc strenge genet -
sche Steuerung zurtickgeht. Fir ihic
Anlage ist die Existenz von Epithelicn
dic zu Ausschcidung befiihigt sind. ¢
forderlich. Nach Fertigstellung einc:
Gaskammer sind solche Epithelicn abes
nicht mehr verfiigbar. Die Chonchiolir-
lamcllen miisscn daher jewceils wihrerz
der Bildung eincr neuen Gaskammer =
dem kurzen Zcitraum zwischen dez
Vorschicben des Weichkérpers in de
Wohnkammer und der abschlicBendes
Formierung und Mincralisicrung des
necuen Septums erfolgt sein (WEITSCH A
& BANDEL 1991).

Dic Lebensweise der meisten Ammone-
ten wird heute aulgrund unterschics=
lichster  Argumcntationsketten  (vs-
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Lehmann 1990, Krupp & lic, 1992)
schelfbezogen (d. h. kaum licter als
250 m) und bodenabhéngig (,,nckto-
benthonisch®)  angenommen. Die
Wohnkammer nimmt bei Craspedites et-
was mehr als die gesamte letzte Win-
dung ein. Bei einer solchen Konstruk-
tion wére der Ammonit bei dem Ver-

such, sich mit Ililfc des an der Gehéause-
miindung ansetzenden RiickstoRes hori-
zontal fortzubewegen, wohl eher ro-
tiert. In Verbindung mit der radialen
Gehéuseberippung, die bei freiem
Schwimmen Turbulenzen hervorgeru-
fen hatte, am Boden aber eine wirksame
Stabilisierung der Schale darstellt, ist

Ahb. 3: Rechte
Seile des Steinkerns
von Craspedites
oken.sis aus dem
Ober-Tithon von
RuRland (Lrliiute-
rttngen siehe

Ahb. 2).

Ahb. 4: Unke Seite
desselben Stiickes
mit Resten der
phosphatisierten
Schale und drei
deutlich erkenn-
baren Transversal-
Lamellen zwischen
den Lobenlinien.
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auch fiir Craspedites eine bodcnbezo-
gene Lebensweise wahrscheinlich. Die
funktionelle Dcutung der Conchiolinla-
mellen jedoch, die eher fiir gewandte
Schwimmer spricht, scheint im Wider-
spruch mit der postulierten bodenbezo-
genen Lcbensweise zu stchen. Er laBt
sich aber mit der Annahme cntkriften.
daB die Ammoniten aufgrund ihres cher
passiven Verhaltens dadurch  cine
schnelle  vertikale Fluchtmoglichkeit
hatten, dem Angriff zahlrcicher. eben-
falls am Mceresboden lebender Feinde
7u entkommen,
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