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Gewebeansatz-Strukturen auf pyritisierten Steinkernen
von Ammonoideen

Ute Richter

Fössestrasse 93, 30453 Hannover, Germany

Kurzfassung

Auf 3400 pyritisierten Steinkernen von Ammonoideen aus dem Ober-Devon, der Trias, dem Jura und der Unter-Kreide sind 
unterschiedliche Gewebe-Ansatzstrukturen in Form von dunklen Fleckenmustern erhalten. Ahe Strukturen konnten als 
Ansatzflächen von Muskeln, Haftbändern und Kammermembranen interpretiert werden.

Entlang des Nabelrandes und auf den Flanken der Steinkerne sind paarige Muster zu erkennen, unpaarige sind auf der Mitte 
der Dorsal- und Ventralseite angelegt. Paarige Doppellinien auf den Flanken des Phragmokons und der Wohnkammer gehen 
auf die Ansatzflächen von kräftigen Kopfretraktormuskeln zurück. Auf der Ventralseite sichtbare, kleine rundliche oder 
halbmondförmige Flecken vor jedem Septum, die oft durch ein dunkles Band miteinander verbunden sind, werden durch 
einen kleinen ventralen Muskel verursacht. Breite dunkle Externbänder auf dem Phragmokon und ventrale, median einge
buchtete Präseptalfelder in der Wohnkammer, sowie schmale Doppellinien oder ovale Felder auf der Ventralseite der 
Wohnkammer vor dem letzten Septum angelegt, stellen paarige oder unpaare Ansätze der Trichtermuskulatur dar. Schma
le dunkle oder rauhe Stellen vor den Dorsalloben deuten auf einen kleinen Dorsalmuskel hin. Rundliche dunkle Flecken 
entlang des Nabelrandes, die häufig durch ein dunkles Nabelband miteinander verbunden sind, werden durch ein Paar 
kleiner dorsolateraler Muskeln verursacht, die am hinteren Ende des Weichkörpers ansitzen. Schwarze Bänder, feine 
dunkle Linien und sichelförmige Schleppstrukturen hinter den Lobenspitzen zeugen von punktförmigen, temporären An
heftungsstellen des hinteren septalen Mantels während der Verlagerung des Weichkörpers bei der Anlage einer neuen 
Kammer.

Devonische Goniatiten weisen zwei paarige Ansatzstellen auf, die als schwarze oder in den Steinkern eingeritzte Linien
paare auf den Flanken der Wohnkammer und als dunkle, median eingebuchtete Präseptalfelder vor dem letzten Septum in 
der Wohnkammer, erhalten sind. Sie stellen die Ansatzflächen von einem lateralen Paar Kopfretraktoren und einem paari
gen ventralen Trichtermuskel dar. Spuren der Verlagerung des septalen und des vorderen Mantels sowie der rhythmischen 
Ausscheidung von Kammermembranen während des Wachstums sind als Geisterlobenlinien in der Wohnkammer und als 
feine dunkle Linien (Pseudosuturen) parallel zum Suturverlauf auf dem Phragmokon erhalten. Während Goniatiten ein 
laterales und ein ventrales paariges Muskelsystem besaßen, zeigen Ammoniten neben paarigen Lateral- und Ventral-, noch 
paarige dorsolaterale und unpaarige Ventral- und Dorsalmuskeln. Ceratiten besaßen lediglich ein paariges laterales und 
ein unpaariges dorsales Muskelsystem. Feine dunkle Linien (Pseudosuturen) parallel der Sättel und hinter den Loben- 
elementen (parallel zur Wachstumsrichtung) auf dem Phragmokon sind als Spuren der Mantelverlagerung und einer tem
porären Ausscheidung von Kammermembranen während des Wachstums zu deuten. Die Kammermembranen steigerten 
die Effizienz des Auftriebsorgans Phragmokon.

Nur einige der beobachteten Strukturen lassen sich mit denen des rezenten Nautilus vergleichen. Dies deutet auf Unter
schiede in der Weichkörper-Organisation von Ammonoideen und Nautiloideen hin. Die Ansatzstrukturen der Goniatiten, 
besonders die der Tornoceratidae, sind denen von Nautilus sehr ähnlich und deuten auf eine vergleichbare Lebensweise 
hin. Die Unterschiede in der Form und der Anlage der Strukturen zwischen Goniatiten und Ammoniten deuten auf eine 
zunehmende Differenzierung und Weiterentwicklung der Muskelsysteme im Laufe der Stammesgeschichte der Ammo
noideen hin.

Die unterschiedliche Organisation des Muskelapparates ist funktionsmorphologisch bedingt und ist abhängig von der 
Gehäusemorphologie. Je nach Modifikation oder Reduktion bestimmter Muskelsysteme kann man die Ammonoideen
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entsprechend der Lebensweise unterschiedlichen Gruppen zuordnen. Anhand der Gehäuseformen und der Muskelansatz
flächen von Kopf- und Trichterretraktoren kann man zwei Haupt-Gruppen bei Goniatiten und Ammoniten unterscheiden:

-  Breitmündige, mehr evolute Formen mit longidomen Wohnkammern besitzen häufig keine lateralen Kopfretraktoren, 
sondern nur schmale, ventrale Trichtermuskeln. Sie sind an ein Leben nahe dem Meeresboden angepaßt. Da ihnen die 
Kopfretraktoren zur Erzeugung eines Rückstoßes fehlen, zählen sie nicht zu den schnellen, aktiven Schwimmern. Nur 
eine vertikale Beweglichkeit ist mit Hilfe eines entsprechend effektiven Schwebeapparates, zu dem multilobate Suturen, 
dichtstehende Septen und Kammermembranen zählen, möglich.

-  Hochmündige, mehr involute Formen mit brevidomen Wohnkammern besitzen häufig große laterale Kopfretraktoren 
und Trichtermuskeln und zählen damit zu den aktiven Schwimmern. Ihnen stehen verschiedene Lebensbereiche, am 
Boden sowie in der freien Wassersäule, offen. Zu diesen Gruppen, die sowohl vertikal als auch horizontal mobil waren 
und nicht auf einen begrenzten Bereich im Lebensraum festgelegt waren (ausschließlich am Boden oder freischwebend 
in der Wassersäule), gehörten die meisten der hier untersuchten Gattungen und Arten.

Veränderungen der Ansatzmuster im Laufe der Ontogenese von Ammoniten bestätigen die Annahme, daß die Jungtiere 
von Amaltheus und Quenstedtoceras nach dem Schlüpfen zuerst ein passives planktonisches Leben in höheren oder inter
mediären Breichen der freien Wassersäule führten. Das Juvenil-Stadium endet mit der Neuanlage von Kopfretraktoren, die 
erst ab einem Gehäuse-Durchmesser zwischen 0,3 - 0,5 cm angelegt werden. Der Beginn eines aktiven nektonischen 
Stadiums entspricht dem spätjuvenilen bis subadulten Lebensabschnitt (neanisches Stadium), in dem die Tiere aus der 
freien Wassersäule in flacheres Wasser oder in bodennahe Zonen des Lebensraums wechseln. Bei Fuciniceras scheint 
dagegen kein deutlicher Wechsel in der Lebensweise zwischen Juvenil- und Adultstadium stattzufinden. Auf der Grundla
ge von Gehäusemerkmalen und Muskelansatzmustern können für die devonischen Goniatiten phylogenetische 
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Familien der Tornoceratidae und Cheiloceratidae aufgestellt werden. Die 
Ansatzstrukturen können zum Teil auch für Ammoniten Hinweise auf phylogenetische Zusammenhänge auf Gattungs
und Familienebene liefern.

Abstract

3400 pyritized internal moulds of Upper Devonian, Triassic, Jurassic and Lower Cretaceous ammonoids show various soft 
tissue attachment structures. They are preserved as regularly distributed black patterns on the moulds. All structures can be 
interpreted as attachment areas of muscles, ligaments and intracameral membranes.

Paired structures are developed along the umbilicus and on the flanks of the moulds, unpaired ones appear on the middle 
of their dorsal and ventral sides. Strong lateral muscles cause paired twin lines on the flanks of the phragmocone and of the 
body chamber. A ventral muscle is deduced from small rounded or crescent shaped spots in front of each septum on the 
ventral side. These spots are often connected, forming a band-like structure. Broad dark external bands on the ventral side 
of the phragmocone, ventral preseptal areas in the posterior part of the living chamber, small twin lines or oval shaped 
areas on the ventral side of the living chamber represent paired or unpaired attachment areas of the hyponome muscle. A 
middorsal muscle is documented by small roughened areas in front of each dorsal lobe. Dark spots along the umbilicus, 
often connected and thus forming a band-like structure (tracking band), are remains of a pair of small dorsolateral muscles 
at the posterior end of the soft body. Dark bands, lines and rows of small crescent shaped structures behind the tips of 
sutural lobes are due to spotlike fixation places of the posterior part of the mantle and their translocation before subsequent 
septal secretion.

Devonian goniatites had a paired system of lateral and ventrolateral muscles preserved on the moulds as black or incised 
lines on the flanks of the living chamber and as dark preseptal areas, ventrally indented. These structures represent the 
attachment areas of paired lateral cephalic and paired ventral hyponome retractors. Fine black lines on the phragmocone 
situated parallel to the sutures (pseudosutures) represent a rhythmical secretion of camera! membranes during softbody 
translocation. Goniatites had a paired system of lateral and ventrolateral muscles, whilst Neoammonoids have a paired 
lateral and dorsolateral system, and, additionally, an unpaired system on the ventral and on the dorsal side. Mesoammonoids 
show only a paired lateral and an unpaired dorsal one. Fine black lines situated parallel to the saddles and behind the lobes 
of the suture line can be interpreted as structures left during softbody translocation and a temporary attachment of rhythmical 
secreted cameral membranes. Cameral membranes had supported the efficiency of the phragmocone.

Only some of the observed structures are also present in recent Nautilus. Differences in the form and position of attachment 
sites between ammonoids and recent Nautilus indicate different soft body organizations between ammonoids and nautiloids. 
The attachment structures of goniatites especially of tornoceratids can be compared with those of Nautilus which indicates



Richter - Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen 3

a comparable mode of life. Differences in the form and position of attachment structures between goniatites and ammonites 
may indicate an increasing differentiation of the muscular system in the phylogeny of this group.

Different soft body organization may depend on shell morphology and on a different mode of life. On the modification or 
reduction of distinct muscle systems ammonoids can be assigned to different ecotypes. Based on shell morphology and the 
attachment areas of cephalic and hyponome retractor muscles two groups can be subdivided:

-  Depressed, evolute morphotypes with longidome body-chambers show only small ventral hyponome retractor muscles. 
Lateral cephalic retractors are not developed. These morphotypes are adapted to a demersal mode of life. Without strong 
cephalic retractor muscles no efficient jet propulsion can be produced. These groups represent vertical migrants with 
efficient phragmocone properties (multilobate sutures, cameral membranes, narrow septal spacing).

-  Compressed, involute moiphotypes with brevidome body-chambers show strong cephalic and hyponome retractor muscles 
and represent a group of active swimmers. These morphotypes were able to live at different depths, in the free water 
column or/and near the seafloor. They are not confined only to one habitat. Most of the examined genera and species 
belong to this group.

Changes of the attachment structures in the course of ontogeny confirm that juveniles of Amaltheus and Quenstedtoceras 
lived as passive planche drifters in upper and intermediate parts of the free water column after hatching. At the end of the 
juvenile stage with a shell diameter of 0,3 - 0,5 cm cephalic retractor muscles developed. With the beginning of an active 
swimming mode of life (neanic stage) the subadult animals left the free water column and moved into shallow water 
habitats. Fuciniceras showed no marked changes in the attachment structures during ontogeny. This indicates that there 
occur no differences in the mode of life between juvenile and adult growth stages. Based on attachment structures and shell 
morphology of Devonian goniatites their relation to the systematic position permits statements about probable phylogenetic 
relationships between the Cheiloceratidae and Tornoceratidae. In some cases attachment structures of ammonites permit 
statements about phylogenetic relationships on family and genus level.

Stichworte: Ammonoidea, Paläozoikum, Mesozoikum, Muskelansatz-Strukturen, Weichkörper-Organisation

Keywords: Ammonoidea, Paleozoic, Mesozoic, muscle attachment structures, soft body organization
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1 EINLEITUNG

1.1 Vorbemerkungen

Ammoniten oder Ammonshörner üben von je her eine 
große Faszination gleichermaßen auf Sammler, Lieb
haber und Wissenschaftler aus. Seit mehr als 30 000 
Jahren wurden in vielen Teilen der Welt Ammoniten 
als heilige Zauber- oder Schlangensteine, magische 
Heilmittel oder Prophetensteine benutzt. Schon die 
Menschen des Paläolithikums sammelten Ammoni
ten und trugen sie wahrscheinlich als Amulette zum 
Schutz vor dämonischen Kräften (Lehmann, 1990). 
Ihre Form symbolisierte die Schöpferkraft, die Spira
le des Bewußtseins oder den spiralig gewundenen Weg 
zur Erleuchtung und Weisheit. Die Ägypter sahen in 
den Versteinerungen die Widderhörner ihres Sonnen
gottes Ammon, dem der Widder heilig war und dem 
die Ammoniten schließlich ihren Namen verdanken. 
“Das Ammonshorn gehört zu den heiligsten Edelstei
nen Äthiopiens, ist goldfarben und zeigt die Gestalt 
eines Widderhorns; man versichert, es bewirke wahr
sagende Träume” (Plinius, Naturalis historiae; aus: 
Rätsch, 1997). Obwohl Ammoniten die populärsten 
aller Fossilien darstellen und mannigfaltig beschrie
ben, klassifiziert und als Leitfossilien in der Stratigra
phie genutzt wurden, ist über das Ammoniten-Tier als 
Lebewesen bis heute nur wenig bekannt. Heute leben
de Cephalopoden, die rezenten Verwandten der Am
moniten, sind carnivore Mollusken mit hohem Organi
sationsgrad, leistungsfähigen Sinnesorganen, einem 
hoch entwickelten Gehirn und einer teilweise großen 
Beweglichkeit, Schnelligkeit und Intelligenz. Sie stel
len die am höchsten entwickelten, wirbellosen Tiere 
in den heutigen Meeren dar, obwohl sie ihrer Arten
anzahl nach eher unbedeutend sind. Doch sie vermit
teln noch einen Eindruck von den einstigen Fähigkei
ten, mit denen die ausgestorbenen Ammonoideen 
ebenfalls ausgestattet gewesen sein müssen. Die An
passung an die unterschiedlichsten Lebensräume und 
vielfältige Überlebensstrategien ermöglichten dieser 
Gruppe über Millionen von Jahren, seit ihrem ersten 
Auftreten im Unter-Devon und besonders in ihrer Blü
tezeit im Mesozoikum, eine erfolgreiche Existenz in 
großer Formenvielfalt.

Bisher bezogen sich alle Untersuchungen zur Ökolo
gie der Ammonoideen ausschließlich auf die fossil 
überlieferten Gehäuse. Die Erforschung der biologi
schen und ökologischen Faktoren, die den Organis
mus des Ammoniten-Tieres als Lebewesen und seine 
Lebenweise betreffen, wurde deshalb zum Inhalt des 
DFG-Projektes Ke 322/16-1 unter der Leitung von 
Prof. H. Keupp (Freie Universität Berlin). Die hier 
vorliegende Arbeit, betreut von Prof. R. Fischer (Uni
versität Hannover), ist Teil dieses DFG-Gemein-

schaftsprojektes mit dem Rahmenthema: “Paläobiolo- 
gie und Evolutionsökologie der Cephalopoden.” Die 
Zusammenarbeit soll neue, wissenschaftlich fundierte 
Erkenntnisse zum biologischen Verständnis der Am
monoideen erbringen und darüber hinaus zur Klärung 
der phylogenetischen und ökologischen Einbindung 
dieser Gruppe in das System der übrigen Cephalopoden 
beitragen.

Bis heute ist zur Paläobiologie der Ammonoideen nur 
wenig bekannt und die wenigen Angaben dazu sind 
größtenteils spekulativ. Eine weit über die bisherigen 
Untersuchungen hinausgehende systematische Erfas
sung der Flecken-, Streifen- und Narbenmuster auf 
Pyrit-Steinkernen paläozoischer und mesozoischer 
Ammonoideen und deren Deutung als Muskelansatz
flächen und/oder Auflageflächen von nichtmuskulären 
organischen Membranen soll zu biologisch vertretba
ren Rekonstruktionen von Mantelanheftung und 
Muskelsystemen und damit zu sicheren Aussagen bei
spielsweise zur Beweglichkeit des Weichkörpers in der 
Wohnkammer und zu Mechanismen des Septeneinbaus 
führen. Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung 
ermöglichen Aussagen zur Lebensweise der unter
schiedlichen Ammonoideen-Gattungen in ihrem jewei
ligen Lebensraum und Zeitalter.

1.2 Thematik

R. Jordan hat im Jahre 1968 erstmals in größerem Um
fang auf besondere Strukturen aufmerksam gemacht, 
die als dunkle Flecken und Streifen regelhaft auf pyriti- 
sierten Steinkernen von Ammoniten-Gehäusen verteilt 
zu beobachten sind. Er deutete sie als Muskelansatz- 
Strukturen und gründete darauf eine vorsichtige Ab
leitung von Muskelzügen bei mesozoischen Ammo
niten im Allgemeinen. Diese Beobachtungen dienten 
als Grundlage für eigene Vorarbeiten (Richter, 1992), 
in der die von Jordan beschriebenen Strukturen teil
weise bestätigt und erweitert wurden. Von rund 4000 
untersuchten Steinkernen der Gattungen Amaltheus und 
Fuciniceras aus dem Lias von Empelde (Hannover) 
zeigten ungefähr 1/3 der Exemplare regelhaft an be
stimmten Stellen auf dem Steinkern verteilte, bilateral 
symmetrisch ausgebildete Fleckenmuster, deren Ge
nese mit Sicherheit nicht zufällig war. Weitere Arbei
ten zu dieser Thematik beispielsweise von Crick 
(1898), Vogel (1959), Jones (1961), Rakus (1978), 
Sarikadze et al. (1990) und Doguzhaeva und Mutvei 
(1991, 1996) unterstützen die Tatsache, daß Muskel
ansatz-Strukturen auch in Form von dunklen Flecken
mustern auf pyritisierten Steinkernen überliefert wer
den können. Anhand von neuem, umfangreichem me
sozoischen und paläozoischen Material soll der For
menschatz der unterschiedlichen, schon in früheren
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Arbeiten beschriebenen Ansatzstrukturen bestätigt und 
erweitert werden. Die vorliegende Arbeit soll unter an
derem einen Überblick über das Auftreten von Flecken
mustern bei unterschiedlichen Taxa im Laufe der Erd
geschichte geben. Die Zuordnung der verschiedenen 
Strukturen zu Muskelzügen und die damit verbunde
ne Rekonstruktion des Ammonitentieres, wie sie schon 
von Jordan (1968) für mesozoische Ammoniten im All
gemeinen und von Doguzhaeva & Mutvei (1991,1996) 
für die Gattung Aconeceras ausgearbeitet wurden, soll 
anhand von neuen zusätzlichen Mustern und Muster
verknüpfungen für unterschiedliche Taxa ausgearbei
tet werden.

Auf den Phragmokonen von pyritisierten Steinkernen 
sind häufig sehr unterschiedliche Spuren der Weich
körper-Verlagerung während des Wachstums zu be
obachten, die wichtige Hinweise für die funktionsmor
phologischen Vorgänge während des Gehäusebaus lie
fern. Die sogenannten Schleppstreifen, parallel zur 
Wachstumsrichtung und/oder parallel des Septenver- 
laufs auf dem Phragmokon, deuten auf komplexe Ab
läufe während des Kammerneubaus hin, die sich bei 
Goniatiten, Ceratiten und Ammoniten in unterschied
licher Art und Weise abspielten. Im Gegensatz zu den 
Goniatiten mit relativ einfachen Suturen erforderte die 
Neubildung eines stärker verfalteten Septums bei Am
moniten komplexere Mechanismen des Septenbaus. 
Während der Bildung einer neuen Kammer erforderte 
die Loslösung des Weichkörpers, das anschließende 
Vorrücken und Festheften in der neuen Position an der 
Gehäusewand viskos-elastische Eigenschaften des hin
teren (septalen) muskulären Mantels. Typische, hori
zontal verlaufende Strukturen hinter den Inzisionen der 
Loben und Sättel der Suturen können als kurzzeitige 
Anheftungszonen einzelner Abschnitte des septalen 
Mantels (‘tie-points’, Seilacher, 1988) während des 
Vorrückens des Weichkörpers interpretiert werden. 
Frühere Arbeiten von Holder (1954), Zaborski (1986), 
Hewitt et al. (1991) und Lominadze et al. (1993) be
schreiben Strukturen wie ‘Schleppstreifen’, ‘drag 
bands’ und ‘telescoped pseudolobules’, die auf kalzi- 
tischen Steinkernen von mesozoischen Exemplaren zu 
beobachten sind. Schleppstrukturen, parallel zu den 
Septen angelegt, deuten auf organische Membranen 
in den einzelnen Kammern und deren Anheftungslinien 
hin (‘pseudosepta’ und ‘pseudosutures’, Landman et 
al., 1993;Checa, 1996; Tanabe et al., 1998). Diese or
ganischen Phragmen wurden rhythmisch vom hinte
ren septalen Mantel während der Verlagerung des 
Weichkörpers ausgeschieden. Ihre fossilen Abbilder 
sind auch auf dem Phragmokon von pyritisierten Stein
kernen von Goniatiten und phosphatisierten Phrag
mokonen von Ceratiten erhalten (Weitschat & Bändel, 
1991). Diese Art von Schleppstrukturen ist bei Letzte
ren nicht auf eine dünne, zusätzliche Schalenschicht

zurückzuführen, sondern auf dehydrierte organische 
Substanz, die diagenetisch verfestigt schließlich fossil 
überliefert wurde.

Anhand von quantitativen Analysen soll überprüft 
werden, ob gesetzmäßige Zusammenhänge zwischen 
Ansatzmustern und systematischer Stellung zu beob
achten sind. Sarikadze et al. (1990) konnten beispiels
weise zeigen, daß sich anhand von Steinkernen und 
Schalenstücken mit sehr gut erhaltenen Muskelab
drücken 22 spätjurassischer und frühkretazischer Am
monitengattungen systematische und phylogenetische 
Fragen klären ließen. Aufgrund der Form, Größe und 
Lage der Strukturen können unterschiedliche Gattun
gen voneinander unterschieden werden. Auch Jordan 
(1968) konnte mit Hilfe der beobachteten Strukturen 
einzelne Wohnkammer-Bruchstücke bestimmten Gat
tungen und Arten zuordnen.

Darüber hinaus sind Aussagen über die ontogenetische 
Veränderung von Mustern und Beziehungen zum Ge
häuse- und Septenbau nur anhand von größeren 
Materialmengen möglich. Dazu eignet sich das hier 
untersuchte Material besonders gut. Statistisch rele
vante Mengen an Steinkernen der Gattungen Amal
theus, Quenstedtoceras und Fuciniceras von jeweils 
einer Fundstelle/Horizont, die alle einem Lebensraum 
angehörten und damit wahrscheinlich einer Populati
on zuzuordnen sind, lassen Aussagen über Zusammen
hänge zwischen Fleckenmustern und der Gehäuseform 
und deren Veränderungen im Laufe des Wachstums 
zu. Alle Untersuchungsergebnisse sollen schließlich 
dazu führen, daß ein wesentlich differenzierteres Bild 
über die Funktionsweise des Ammonitentiers und dar
aus abgeleitet seine Lebensweise und seine Beziehun
gen zu den jeweiligen Lebensräumen entsteht. Bishe
rige Arbeiten, in denen versucht wurde, anhand der 
Gehäuseform, der Wohnkammerlänge und der Effizi
enz des Phragmokons als Auftriebsorgan auf die je
weilige Lebensweise der Ammonoideen zu schließen 
(z.B. Chamberlain, 1980, Trueman, 1941), litten unter 
der mangelnden Kenntnis vom Bau des Ammoniten- 
Weichkörpers. Mit Hilfe der beobachteten Strukturen 
in dieser Arbeit, die Aussagen zur Körperorganisation 
zulassen, können die damals ermittelten Daten ergänzt 
und im Hinblick auf die Lebensweise neu interpretiert 
werden.
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1.3 Methodik

Der erste Teil des beschreibenden Kapitels 2 beschäf
tigt sich zuerst mit der ausführlichen Beschreibung der 
verschiedenen beobachteten Fleckenstrukturen und 
deren Genese, d. h. mit einer qualitativen Auswertung 
der Strukturen. Da bisher außer bei Jordan (1968) kei
ne Beschreibungen ähnlicher Strukturen auf Pyritstein
kernen in der Literatur zu finden sind, werden gut er
haltene, fleckentragende Einzelindividuen in Form von 
Zeichnungen und Photos, die mit Flilfe von Zeichen
programmen (CorelDraw 7 und CorelPhotoPaint 7) 
bearbeitet wurden, abgebildet und deren Strukturen be
schrieben. Dazu werden die einzelnen Musterelemente 
nur nach ihrem Erscheinungsbild benannt. Die entspre
chende, insgesamt in dieser Arbeit verwendete Termi
nologie der unterschiedlichen Fleckenmuster ist in 
Kapitel 2.3 aufgeführt.

Im zweiten Teil des Kapitels 2 erfolgt dann die quanti
tative Auswertung des Materials durch Diagramme 
(Excel 7.0) nach bestimmten Gesichtpunkten wie: 
Fleckenmuster in Beziehung zur Gehäuseform und zur 
Ontogenese. In diese Analysen werden nur Gattungen 
einbezogen, die statistisch relevante Mengen an Stein
kernen aus jeweils einer Fundstelle enthalten und mög
lichst nur aus ein und demselben stratigraphischen 
Horizont entnommen wurden. Für die Analyse der 
Fleckenmuster verschiedener ontogenetischer Stadi
en jeweils einer Gattung, werden nur vollständige 
Steinkerne mit Wohnkammer-Erhaltung berücksich
tigt. Um die unterschiedlichen Gehäusetypen besser 
charakterisieren zu können, wird ein sogenannter 
Gehäuseindex definiert:

Gehäuseindex = W /W R x IG + 1/ WL ,

In die Formel gehen folgende wichtige Gehäuse-Para
meter, wie die Windungshöhe WH und -breite WB, der 
Involutionsgrad IG (Werte zwischen 0 = evolut und 1 
= involut) und die relative Wohnkammerlänge WL 
(brevidome = 0,5, mesodome = 0,75, longidome = 1) 
ein. Die Gleichung, der Einfachheit halber als Ge
häuseindex bezeichnet, charakterisiert eine bestimm
te Gehäuseform mit seinen typischen Parametern. Das 
Verhältnis der Höhe (WH ) zur Breite (WB) einer Win
dung, ein Standardmaß für den Windungsquerschnitt, 
ergibt für breitmündige Gehäuse Werte unter 1 und 
für hochmündige Gehäuse Werte über 1. Das Produkt 
von Windungsquerschnitt und Involutionsgrad (IG) be
wirkt eine Spreizung der Werte auf der y-Achse zur 
besseren Diskriminierung der Gehäusetypen. Die In
version der relativen Wohnkammerlängen (WL ) er
gibt immer Werte von 1, 1,34 und 2. Diese werden 
zum Produkt von Windungsquerschnitt und Involu
tionsgrad addiert, so daß die ermittelten Gehäusein-

dices immer über dem Wert 1 liegen und somit deut
lich von der x-Achse abgesetzt sind. Da die meisten 
ermittelten Windungsquerschnitte Werte zwischen 1 
und 2 annehmen und durch das Produkt mit dem Invo
lutionsgrad nur unwesentlich voneinander getrennt 
sind, führt die Addition der reziproken, relativen Wohn
kammerlänge in dieser Gruppe von Gehäusetypen zu 
einer besseren Verteilung auf der y-Achse. Eine Cha
rakterisierung der Gehäuseform anhand eines diskre
ten Wertes erleichtert somit die Darstellung der Zusam
menhänge von Gehäusemorphologie und Fleckenmus
tern und verbessert die Übersichtlichkeit durch eine 
Spreizung der Werte in den Diagrammen von Kapitel 
2.5 und 2.6.

1.4 Material

Die Hauptmengen des untersuchten Materials wurde 
von passionierten Fossiliensammlern vor allem vom 
Ehepaar Krause (Wennigsen), Herrn August Ilg (Düs
seldorf), Herrn Volker Ebbighausen (Odenthal), Herrn 
John Tilsley (England) und Herrn Dr. Wolfgang Weit
schat (Hamburg) zur Verfügung gestellt. Weitere Stük- 
ke wurden ergänzend aus den Sammlungen des Insti
tuts für Geologie/Paläontologie in Göttingen, des In
stituts für Geologie/Paläontologie der Universität Han
nover und der Bundesanstalt für Geowissenschaften 
und Rohstoffe in Hannover entliehen. Die Original
nummern sind in den Tafelerläuterungen aufgeführt.

Abb. 1 - Geologische Strukturkarte des Gebietes südwest
lich von Hannover (nach Dietz, 1959; verändert nach: Fi
scher, Mutterlose & Rittig, 1986).

Fig. 1 - Geological map of the area southwest of Hannover 
(after Dietz, 1959; altered after Fischer, Mutterlose & Rittig, 
1986).
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Abb. 2 - Lagekarte des Vaches-Noires Kliffs bei Villers-Sur-Mer und Houlgate (Pfeil) in der Normandie (aus: Rioult et al., 
1991).

Fig.2 - Sketch map of the Vaches-Noires cliff section near Villers-Sur-Mer and Houlgate (arrow), Normandy (after: Rioult 
et al. 1991).

Das Material der Sammlung Krause stammt hauptsäch
lich aus Aufsammlungen von Schichten des mittleren 
Lias (Domerium) von Empelde (OT Ronnenberg/Han- 
nover). Das Lias-Profil, aus dem der größte Teil der 
Exemplare gesammelt wurde ist von Fischer, Mutter
lose & Rittig (1986) beschrieben worden (Lageplan: 
Abb. 1). Einige wenige Stücke aus dieser Sammlung 
stammen von Lühnde (bei Hannover), von Mistelgau 
(Schwäbische Alb) und von Millau (Süd-Frankreich). 
Untersucht wurden 1603 Exemplare verschiedener 
Arten der Gattungen Amaltheus und Fuciniceras. Das 
Material wird im Institut für Geologie und Paläonto
logie der Universität Hannover unter den Original
nummern GPH 1999 IV.... und 20001....  aufbewahrt.
Das Material der Sammlung Ilg stammt aus der lam- 
berti- und henrici-Subzone des Calloviums der Nor
mandie (Houlgate und Villers-Sur-Mer) und wurde ho- 
rizontiert gesammelt. Das Profil der Fundstelle ist von 
Rioult et al. (1991) beschrieben worden (Lageplan: 
Abb. 2). Untersucht wurden 573 Steinkerne der Gat
tungen Quenstedtoceras, Hecticoceras, Choffatia, 
Kosmoceras, Grossouvria und Einzelstücke der Gat
tungen Peltoceras und Binatisphinctes. Die Stücke 
werden ebenfalls in der Sammlung des IGPH (s.o.) 
aufbewahrt.

Das Material der Sammlung Ebbighausen stammt aus 
den Knoppenbießener Schichten von Bergisch-Glad- 
bach, Nehden-Stufe und besteht aus 5020 Steinkernen 
verschiedener Arten der Gattungen Cheiloceras und 
Tornoceras. Das Profil, das unter anderem in der Gru
be des Kalkwerkes Cox aufgeschlossen ist, wurde von 
Jux & Krath (1974) beschrieben (Lageplan: Abb. 3). 
In dem Materal sind 1471 Stücke mit deutlichen Flek-

kenmustern enthalten. Aus diesen wurden 417 gut er
haltene Exemplare zur genauen Untersuchung ausge
wählt. Artlich bestimmt wurden die Stücke von Dr. 
Ralf-Thomas Becker, Humboldt-Museum Berlin. Das 
Material wird im Humboldt-Museum in Berlin unter 
den Originalnummern MB.C....... aufbewahrt.

Das Material Weitschat stammt aus der Trias von Spitz
bergen und aus der Pierre Shale Formation (Ober-Krei
de) von South-Dakota/USA. Das Profil von Spitzber
gen (Svalbard-Archipel, Wiche Bukta) wurde von 
Dagys & Weitschat (1993) beschrieben. Untersucht 
wurden 37 gut erhaltene Steinkerne von Stolleyites 
tenuis und 2 Steinkerne einer nicht näher bestimmten 
Art der Gattung Baculites. Das Spitzbergen-Material 
liegt in der Sammlung des IGPH (s.o.).

Aus dem Carixium von Saltburn/Cleveland stammt das 
Material des Sammlers Tilsley (Sheffield/England). Es 
wurden 42 Steinkerne verschiedener Arten der Gat
tungen Polymorphites, Tragophylloceras und Hyp- 
oxynoticeras untersucht. Bestimmt wurden die Exem
plare von Prof. Dr. Fischer, Institut für Geologie und 
Paläontologie der Universität Hannover. Auch dieses 
Material wird in der Sammlung des IGPH (s.o.) auf
bewahrt.

Aus der Instituts-Sammlung in Hannover sind 575 
Steinkerne der Gattungen Simbirskites und Endemo- 
ceras aus der Unter-Kreide (Hauterive) der Umgebung 
von Hannover (Frielingen/ Neustadt am Rübenberge 
und Engelbostel) untersucht worden. Die Stücke ge
hören zur Sammlung Detlef Müller und werden in der 
Sammlung des IGPH (s.o.) aufbewahrt.
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Knoppenbießener
/ \  Sander Sch. Schichten A ß

| Hombacher Sch. Refrather Sch. Torringer Sch. Bensberger Sch.
U. Plattenkalk jonschiefer-Partie

Abb. 3 - Verbreitung der Knoppenbießener Schichten im Vorland der “Bergischen Überschiebung” nördlich von Bensberg, 
Bergisch-Gladbach (aus: Jux & Krath, 1974).

Fig.3 - Surficial distribution of the „Knoppenbießener Schichten“ near the „Bergische Überschiebung“ north of Bensberg, 
Bergisch-Gladbach (after: Jux & Krath, 1974).

Das Material, das aus der Instituts-Sammlung in Göt
tingen entliehen wurde, stammt aus dem Bajocium, 
Bathonium und Callovium der Umgebung von Hildes
heim (Lechstedt). Der Hauptanteil der Stücke sind Ori
ginale zu den Arbeiten von Roemer (1911), Wetzel 
(1950) und Westermann (1958). Einige Einzelstücke 
stammen aus den Sammlungen von Mascke und Mey
er. Untersucht wurden 74 Steinkerne verschiedener 
Arten der Gattungen Oppelia, Grossouvria, Oeco- 
traustes, Pawecotraustes, Oxycehtes, Dorsetensia, 
Clydoniceras, Parkinsonia, Sphaeroceras, Poly- 
sphinctites, Epalxites, Bullatimorphites und Ma- 
crocephalites.

Das Material (Orig.-Nr.: L b.... , Ma.....), das aus
der Sammlung der Bundesanstalt für Geowissenschaf
ten und Rohstoffe in Buchholz/Hannover entliehen 
wurde, stammt haupsächlich aus dem Carixium von 
NW-Deutschland. Einige Stücke sind Originale zu Ar
beiten von Hoffmann (1982), Fischer (1975), Huf 
(1968), Spiegler (1966) und Jordan (1968). Weitere 
Exemplare stammen aus dem Barremium von Beren
bostel und dem Bajocium von Warzen. Untersucht wur

den insgesamt 209 Steinkerne verschiedener Arten der 
Gattungen: Acanthopleuroceras, Ancyloceras, Arieti- 
ceras, Arnioceras, Beaniceras, Bifericeras, Bochia- 
nites, Brasilia, Callizoniceras, Clydoniceras, Crioce- 
ras, Echioceras, Eodemceras, Graphoceras, Hyperlio- 
ceras, Leioceras, Ludwigia, Oedania, Oxynoticeras, 
Platynoticeras, Platypleuroceras, Polymorphites, Pro- 
cerites, Sonninia, Staufenia, Tragophylloceras, Up- 
tonia.

Von Dipl.-Geol. A. Sprey (FU Berlin) wurden 263 
Steinkerne der Gattung Cadoceras zur Verfügung ge
stellt, die aus dem Callovium von Riasan (südl. von 
Moskau) stammen. Aus diesem Material wurden 72 
Exemplare mit deutlichen Fleckenmustern ausgewählt 
und untersucht. Das Material wird im Institut für Geo
logie und Paläontologie der Universität Hannover (s.o.) 
aufbewahrt.

Alle untersuchten Exemplare liegen in einer Größen
ordnung zwischen 0,3 - 5,5 cm vor. Es sind auffällig 
viele Juvenilformen und/oder Mikroconche in dem 
bearbeiteten Material enthalten. In den meisten Fällen
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ist dies jedoch darauf zurückzuführen, daß bei der 
Pyritisierung die kleinen Gehäuse oft vollständiger in 
Pyrit-Steinkerne umgewandelt werden als größere. So 
kann der Eindruck einer zwergwüchsigen Population 
durch eine ungleichmäßige Fossildiagenese vorge
täuscht werden, bei der bevorzugt die kleinen Exem
plare pyritisiert wurden (vgl. Jux & Krath, 1974).

2 FLECKENMUSTER

2.1 Erhaltung der Fleckenmuster

Die untersuchten Strukturen sind auf pyritisierten 
Steinkernen in Form von dunklen Flecken, Bändern 
und Finien erhalten. Sie sind auf hellglänzendem Py
rit ebenso sichtbar wie auf matten Erzflächen. Der 
Schwärzungsgrad der Strukturen ist unterschiedlich 
stark ausgeprägt. Einige Bereiche sind nur schwach 
gedunkelt, andere dagegen sind tiefschwarz erhalten. 
Tiefschwarze und leicht gedunkelte Strukturen kön
nen sich auch überlagern. Die geschwärzten Flecken 
und Streifen sind scharf gegenüber dem hellen unflek- 
kigen Pyrit des Steinkern abgesetzt. Die Umgrenzun
gen der Fleckenstrukturen sind in manchen Fällen noch 
von einer feinen Furche begleitet oder sie bilden eine 
Kante, wenn die Struktur als Erhebung auf dem Stein
kern ausgebildet ist.

Die unterschiedlichen Fleckenmuster treten regelhaft, 
immer an spezifischen Stellen auf dem Steinkern auf 
und sind häufig bilateral symmetrisch auf beiden Flan
ken angelegt. Eine zufällige Entstehung der Flecken 
kann damit ausgeschlossen werden. Vergleichbare 
Strukturen, die auf Ton- und Kalzitsteinkernen und auf 
der Innenseite der Gehäuse von Ammonoideen beob
achtet wurden, sind von einer ganzen Reihe von Auto
ren beschrieben worden (Kap. 2.3). Auch auf side- 
ritischen oder Pyrit-Steinkernen von Muscheln kön
nen Ansatzstrukturen des Weichkörpers, Mantellinie 
und Schließmuskeln als geschwärzter Streifen und 
dunkle Flecken überliefert werden (vgl. Jordan, 1968: 
Taf. 1, Fig. 1,2, 3; Taf. 17, Fig. 1). Die gute Überein
stimmung der Fleckenstrukturen bei Ammonoideen 
und den Ansatzfeldern von Muskeln und Haftbändern 
beim rezenten Nautilus belegt zweifelsfrei, daß die 
dunklen Fleckenmuster auf ehemalige Weichkörper- 
Strukturen bei Ammonoideen zurückgehen.

Zwischen dem untersuchten mesozoischen Material 
und den Funden aus dem Oberdevon gibt es Erhal
tungsunterschiede. Die Stücke aus dem Steinbruch Cox 
(Knoppenbießener Schichten) sind echte Erzstein
kerne. Die Kammern des Phragmokons und häufig 
auch die Wohnkammer sind vollständig von grobkris
tallinem Pyrit ausgefüllt, nur manchmal bleibt ein Rest

lumen frei. Die mesozoischen Exemplare zeigen in der 
Regel nur eine dünne Pyrittapete auf einem Toneisen- 
Steinkern. Diese Pyrittapete lag der Innenseite des nicht 
mehr vorhandenen Gehäuses unmittelbar an. Der ver
bleibende Hohlraum in den Kammern ist entweder mit 
Sediment oder mit einem Gemisch aus Sediment und 
feinkörnigem Pyrit verfüllt. Im Bereich der dunklen 
Flecken und Linien ist der Pyrit in Form von dünnen 
Häutchen dem hellen Pyrit aufgelagert. Durch Krat
zen auf den dunklen Flächen zum Beispiel mit einer 
Präpariernadel, kommt sehr schnell heller “Normal
pyrit” zum Vorschein. Gut zu erkennen ist der schicht
artige Aufbau auch auf Aufnahmen mit dem Raster- 
Elektronen-Mikroskop von devonischen Steinkernen, 
die im Rahmen einer Diplomarbeit (Spille, 1998) am 
IGP Hannover angefertigt wurden. Nach entsprechen
dem Anschliff der Steinkerne an Grenzflächen zwi
schen dunklen Flecken und hellem Normalpyrit kann 
man eindeutig eine dünne Schicht mit schwammig
poröser Struktur ausmachen, die dem hellen, eher kom
pakten Pyrit aufsitzt (Taf. 14, Fig. 1,2; Taf. 16, Fig. 2). 
In dieser Schicht sind keine einzelnen Pyritkristalle 
zu erkennen, sondern nur eine deutliche Lineation 
senkrecht zur Steinkern-Oberfläche. Bei mesozoischen 
Steinkernen ist ebenfalls eine auflagernde Schicht in 
den dunklen Flecken vorhanden, sie ist jedoch im Ge
gensatz zu den devonischen wesentlich dünner ausge
bildet. Spille (1998) konnte durch die Untersuchung 
mit dem Raster-Elektronenmikroskop bei hohen Ver
größerungen auch einen deutlichen Unterschied in der 
Oberflächenstruktur zwischen dunklen und hellen 
Pyritbereichen bei devonischen und mesozoischen 
Steinkernen nachweisen. In den hellen Bereichen über
wiegen plattig-ebene Flächen (Taf. 15, Fig. 1). In den 
dunklen Flecken herrschen ein ungleichmäßiges Reli
ef und rundliche, knollige Formen vor, die zusätzlich 
engräumig von Vertiefungen durchzogen sind (Taf. 15, 
Fig. 2; Taf. 16, Fig. 1). Der Durchmesser der einzel
nen rundlichen Erhebungen liegt zwischen 0,5 - 1 Mi
krometer, durch die Abrundung liegt der Durchmes
ser der reflektierenden Flächen sogar noch unter 400 
Nannometern. Daraus resultiert schließlich ein unter
schiedliches Reflexionsverhalten der beiden Bereiche. 
Sind die Oberflächen, an denen reflektiert wird klei
ner als die Wellenlängen der betrachteten Strahlung, 
so gilt nicht mehr das Gesetz der regulären, sondern 
der diffusen Reflexion. Die Lichtwellen werden nicht 
mehr an der Oberfläche reflektiert, sie dringen in den 
Pyrit ein. Da feinkörniger Pyrit die Eigenschaft be
sitzt, das gesamte sichtbare Farbspektrum zu absor
bieren, erscheint der Bereich mit einer knolligen, rund
lichen Oberfläche auf dem Steinkern dunkel. An den 
plattig-ebenen Pyritbereichen wird dagegen das sicht
bare Licht regulär reflektiert, diese Stellen erscheinen 
hellglänzend auf dem Steinkern.



12 Richter -  Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen

2.2 Genese der Fleckenmuster

Die dunklen Fleckenstrukturen werden in einem frü
hen Stadium der Diagenese, noch vor der Verfüllung 
des Gehäuses mit Sediment, gebildet. Spille (1998) 
diskutiert vor allem drei Möglichkeiten, die für die Ent
stehung maßgeblich sind:

1. Abdruck einer Rauhigkeit auf der Schaleninnen
seite und

2. selektiven Schalenersatz.
3. Weichteilnachzeichnung durch Bakterien-Pyrit

Die erste Möglichkeit erfordert keine besonderen 
Umstände bei der Diagenese und keine Beteiligung 
von organischer Substanz. Die Pyritkristallisation setzt 
an den rauhen und porösen Stellen der Muskel- bzw. 
Gewebeanheftung früher ein als an der glatten Schalen
innenwand, da an rauhen Flächen günstigere Bedin
gungen für die Keimbildung und die Keimauslese von 
Kristallen herrschen. Die Pyritausfällung kann sogar 
schon vor der Auflösung der Schalensubstanz einset- 
zen. Der Pyrit füllt die durch Karbonatlösung sich er
weiternden Hohlräume und wächst dabei nicht idio- 
morph, sondern zeichnet die Hohlräume nach. Damit 
ließe sich die Porosität in den schwarzen Flecken und 
die Ausbildung als aufliegendes Häutchen mit einer 
bestimmten Mächtigkeit erklären. Nach vollständiger 
Auflösung der Schale bleibt der Steinkern erhalten, 
der durch seine dunklen rauhen Flecken und die glat
ten hellen Bereiche die ursprünglichen Oberflächen
verhältnisse an der Schaleninnenseite wiedergibt.

Bei der zweiten Möglichkeit ist das Vorhandensein von 
organischer Substanz notwendig. Diese wird in einem 
sehr frühen Stadium in der Schale durch Pyrit ersetzt, 
während der karbonatische Teil der Schale nicht be
teiligt ist und unverändert bleibt. In den feinen Hohl
räumen und Poren der Schalenschichten, an denen das 
Haftepithel des Muskelgewebes mit Hilfe kleiner Fort
sätze inserierte, kann sich durch die verwesende orga
nische Substanz an diesen Stellen schon früh ein voll
ständig anoxisches Mikro-Milieu ausbilden. Es kommt 
zu einer ersten kurzen Phase der Pyritbildung, in der 
der Schwefelwasserstoff nicht aus dem Sediment, son
dern aus dem verwesenden Weichkörper und/oder aus 
der organischen Matrix der Schale stammt. Die an
dersartige Ausbildung des Pyrits und die in der Sum
me sehr geringe Menge des Pyrits in den schwarzen 
Flecken deuten auf eine solche nur sehr kurze erste 
Pyritbildungsphase hin. In einer späteren Phase, wenn 
das Sediment vollständig anoxisch ist und die Reduk
tion von Meerwassersulfat im Sediment erfolgt, kommt 
es zur Bildung des eigentlichen Erzsteinkerns. In die
ser Phase bildet sich der Pyrit im Innern des Gehäuses 
aus eindringenden Porenwasserlösungen und füllt die

verbleibenden Hohlräume teilweise oder ganz aus. Der 
Pyrit ist hier idiomorph ausgebildet, die Kristalle sind 
deutlich gegeneinander abgegrenzt.

Die Beteiligung einer zusätzlichen Schalenschicht, 
möglicherweise eines Myostracums, in Bereichen der 
Muskelanheftung wurden schon von Jordan (1968), 
Doguzhaeva & Kabanov (1988) und von Doguzhaeva 
& Mutvei (1991) angeführt. Ein besonders gut erhal
tener Toneisenstein-Steinkern von Stolleyites tenuis 
von Spitzbergen und eines Quenstedtoceras von Po
len (Sammlung Weitschat) zeigen ebenfalls eine dün
ne Schalenschicht in den Bereichen der großen Fateral- 
muskeln (Taf. 19, Fig. 4; Taf. 22, Fig. 8, 9). Auch auf 
pyritisierten Steinkernen der paläozoischen Muschel 
Loxopteria dispar aus dem Devon von Bergisch-Glad- 
bach (Sammlung Ebbighausen) ist die Mantellinie in 
Form einer breiten geschwärzten Finie erhalten (Taf. 
17, Fig. 1).

Die Tatsache, daß meistens zwei Drittel der Steinkerne 
aus ein und derselben Fundstelle keine Fleckenmuster 
aufweisen, kann zum Einen darauf zurückzuführen 
sein, daß die dünnen auflagernden Häutchen, aus de
nen sich ein schwarzer Fleck zusammensetzt, durch 
Verwitterungseinflüsse oder mechanischen Abrieb 
wieder entfernt wurden. Zum Anderen sind die wich
tigsten Bildungsfaktoren wie die Rauhigkeit der Schale 
und das Vorhandensein von organischer Substanz in 
den Gewebeansatzfeldern nicht immer erfüllt gewe
sen. Das war zum Beispiel der Fall, wenn der Weich
körper während der Einbettung und beginnender 
Pyritisierung schon nicht mehr vorhanden war. Oft 
werden die leeren Gehäuse postmortal über einen be
stimmten Zeitraum verdriftet, bevor sie absinken und 
eingebettet werden. Je nach Dauer dieses Transports 
kann die restliche organische Substanz, die vielleicht 
noch in der Schale haftete, mehr oder weniger voll
ständig entfernt worden sein. Die Ansatzstrukturen 
werden dann nicht mehr oder nur noch unregelmäßig 
auf dem Steinkern in Form von dunklen Flecken ab
gebildet.

Eine 3. Möglichkeit, die ebenfalls von Spille (1998) 
in Betracht gezogen wurde, ist eine Weichteil-Nach
zeichnung durch Pyrit. Wie sich durch die optischen 
Untersuchungen gezeigt hat, werden jedoch keine 
Membranen oder Muskelfasern direkt durch Pyrit er
setzt (echte Weichteil-Erhaltung). Entsprechende hi
stologisch interpretierbare Mikrostrukturen konnten 
nicht nachgewiesen werden. Stattdessen wird eine 
Bakterienschicht, die sich auf dem verwesenden Ge
webe bildet in Form eines Mineralüberzugs überlie
fert, der die äußere Form der Gewebeoberfläche ab
bildet. Damit ließen sich auch die zum Teil irregulä
ren schwarzen Flächen, häufig auf dem Phragmokon
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Abb. 4 - Übersichtszeichnungen zur Terminologie der beobachteten Fleckenmuster. 

Fig. 4 - Idealized sketch of the observed tissue attachment structures.

bei mesozoischen Ammoniten zu beobachten, erklä
ren. Dort ist der Zersatz von organischen Kammer
auskleidungen und Membranen durch Bakterien an der 
Bildung von dunklen Strukturen im Bereich des Phrag- 
mokons beteiligt. Die Erhaltung von Linienstrukturen 
zwischen den Suturen, sogenannten Pseudosuturen, 
kann ebenfalls anhand dieser Möglichkeit erklärt wer
den (Kap. 3.3). Für diese Annahme gibt es jedoch kei
nen sichtbaren Nachweis beispielsweise in Form von 
charakteristischen Oberflächenstrukturen auf den 
Steinkernen (s.o.).

2.3 Terminologie

Die unterschiedlichen Fleckenmuster treten regelhaft 
verteilt, immer an bestimmten Stellen auf dem Stein
kern auf. Man kann paarige Muster, die bilateral sym
metrisch auf den beiden Flanken des Steinkerns und 
unpaarige Muster, die jeweils in der Mitte der Ventral- 
und Dorsalseite einer Windung erhalten sind, unter
scheiden (Abb. 4). Folgende Begriffe werden für die 
Beschreibung der verschiedenen Strukturen der Wohn- 
kammer (Wk) und des Phragmokons (Phragm.) be
nutzt:
1. Einzelfleck, dorsolateral Wk: Diese paarig ange

legten, meist rundlichen Flecken sind vor dem letz
ten Septum in der Wohnkammer am Nabelrand zu 
beobachten. Die Flecken können dem letzten Sep
tum auch direkt angelagert sein. (= paarige Muskel
ansatz-Strukturen, J o r d a n  1968; Abdruck des Late
ralmuskels, Sarikadze et ab, 1990; paired dorsal 
scars, Doguzhaeva & Mutvei, 1996; empreinte de 
type ouvert/ferme, Rakus, 1978).

2. Siphonaistreifen Wk: Unpaariges dunkles schma
les Band auf der Ventralseite der Wohnkammer 
angelegt. Entspricht einer Schleppstreifen-Fortset

zung aus dem Phragmokon. (= dunkles Sipho- 
Band/Siphostruktur, Jordan, 1968). Meist endet 
dieses Band in einem unpaarigen rundlichen oder 
sichelförmigen Einzelfleck in der Wohnkammer.

3. Einzelfleck, ventral Wk: Ein unpaariger, rundlicher
oder sichelförmiger Fleck mit ungefähr einem Sep- 
ten-Abstand vor dem letzten Septum im Bereich 
des Externlobus in der Wohnkammer angelegt. Oft 
am Ende der Siphostreifenverlängerung aus dem 
Phragmokon ausgebildet oder ohne Verbindung zu 
dieser Struktur erhalten. (= Sipho-Struktur, Jordan, 
1968; Abdruck des Ventralmuskels, Sarikadze et 
ah, 1990; unpaired ventral scar, Doguzhaeva & 
Mutvei, 1996; empreinte siphonale, Rakus, 1978)

4. Präseptalfeld, ventral Wk: Ein schwach dunkles 
Feld, vor letztem Septum in der Wohnkammer an
gelegt. Es ist wesentlich breiter angelegt als die 
Siphostreifen-Verlängerung. Die dunkle Fläche 
reicht bis zum Bereich der Lateralloben auf den 
Flanken hinunter und ist dort scharf begrenzt. Sei
ne Ausdehnung und Form können variieren.

5. Präseptalfeld, lateral Wk: Ein schwach dunkles Feld
in der Wohnkammer vor dem letzten Septum ange
legt. Es erstreckt sich über die gesamte Flanken
breite und ist apertural scharf begrenzt. Seine Brei
te und Form können variieren. Häufig ist dieses Feld 
auch auf dem Phragmokon zwischen den Suturen 
vollständig als dunkles Interseptalfeld oder als dun
kle Restflecken meist zwischen den Lateralloben, 
untergeordnet auch zwischen den Umbilikalloben, 
erhalten. Der gedunkelte Bereich ist nach vorne 
scharf begrenzt und ist, manchmal mit geringem 
Abstand, vor dem vorhergehenden Septum ange
legt. (= posterior aponeurosis, Hewitt et ah, 1991)

6. Präseptallinie, lateral Wk: Eine dunkle Linie oder 
Band, entweder direkt vor dem letzten Septum oder 
mit ungefähr einer Kammerbreite vor dem letzten
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Septum in der Wohnkammer angelegt. Sie erstreckt 
sich vom Nabelrand der einen Flanke bis auf die 
Gegenseite und verläuft entweder geradegestreckt 
über die Ventralseite oder biegt ventral vor oder 
zurück. Oft bildet diese Linie die aperturale Be
grenzung des leicht dunklen Präseptalfelds und ist 
in manchen Fällen mit den dorsolateralen paarigen 
Einzelflecken und dem ventralen Einzelfleck in der 
Wohnkammer verbunden. (= Haftband-Struktur, 
Jordan, 1968, Rakus, 1978; annular elevation, 
Doguzhaeva & Mutvei, 1996)

7. Doppellinie, geschlossen zur Mündung, lateral 
Wk: Eine paarige Struktur in Form eines dunklen 
Linienpaares, das sich vom letzten Septum bis un
gefähr zur Mitte der Wohnkammer-Flanke erstreckt 
und zur Mündung hin buchtartig geschlossen ist. 
(= paired lateral scars, Doguzhaeva & Mutvei, 
1996)

8. Doppellinie, geschlossen zur Mündung und zum 
Phragmokon, Wk-Flanke: Ein kleiner rundlicher 
oder langgestreckter ovaler Bereich, meist ventro- 
lateral in der Wohnkammer angelegt, mit unter
schiedlichem Abstand zum letzten Septum. Er ist 
von einer feinen dunklen Linie umgrenzt, die den 
leicht gedunkelten Innenraum vom hellen Pyrit der 
Umgebung, und umgekehrt, abgrenzt.

9. Geisterlobenlinie(n), Wk: Eine feine dunkle Linie,
ausschließlich in der Wohnkammer erhalten, die den 
Verlauf des letzten, echten Septums exakt nach
zeichnet (= Pseudo-Lobenlinie, Blind, 1975). Es 
können auch mehrere Linien hintereinander in der 
Wohnkammer erhalten sein. Es handelt sich in dem 
Fall dann um eine Sonderform der Schleppstreifung 
(siehe Punkt 22).

10. Schleppstreifen, mit Doppellinie verknüpft: Eine 
Struktur im Innenraum einer zur Mündung ge
schlossenen Doppellinie (siehe Punkt 9.), die aus 
vielen feinen dunklen Bögen besteht. Die Bögen 
reichen von einer Linie zur anderen und sind kon
kav zum rundlichen Ende der Doppellinie gebo
gen, die Zwischenräume der Bögen sind nicht ge
dunkelt.

11. Spirallinien, lateral Wk: Eine paarig entwickelte 
spezielle Form der Doppellinie auf den Wohn- 
kammer-Flanken. Die feinen dunklen Linien ver
laufen jedoch dem Nabelrand und der Ventralseite 
der Wohnkammer und des Phragmokon parallel. 
Zur Mündung hin ist das Linienpaar geschlossen. 
Die Struktur erstreckt sich vom letzten Septum bis 
ungefähr zur Mitte der Wohnkammer.

12. Schleppstreifen, mit Spirallinien verknüpft: Fei
ne dunkle, konkav zum geschlossenen Ende der 
Spirallinien gebogene Linien im Zwischenraum des 
Spirallinien-Paares angelegt. Diese Schleppstrei
fung ist auch zwischen den Linien auf dem Phrag
mokon häufig erhalten.

13. Schleppstreifen, ventrolateral Wk: Feine dunkle 
Linien, die ventrolateral und ventral zwischen den 
Doppellinien oder Spirallinien verlaufen und diese 
so miteinander verbinden. Die feinen Linien lau
fen V-förmig auf der Ventralseite des Steinkerns 
zusammen.

14. annulare Linie, Wk: Eine feine dunkle Linie im 
vorderen Teil der Wohnkammer, nahe der Mündung 
entwickelt und ungefähr den Mündungsrand nach
zeichnend. Eine typische Struktur juveniler Exem
plare.

15. Siphonaistreifen, Phragm.: Schmales dunkles 
Band, meist mit der Breite des Externlobus, unpaa
rig auf der Ventralseite des Phragmokon entwik- 
kelt. Reicht häufig mit ungefähr einer Kammer
breite in die Wohnkammer hinein (siehe Punkt 2). 
Es zieht entweder ungestört über die Septen hin
weg oder ist von den Septen unterbrochen. Seine 
Begrenzungslinien können als feine Furchen im 
Steinkern erhalten sein. Das Band entspricht einem 
Schleppstreifen, der ventrale Einzeltlecken verbin
det (= dunkles Sipho-Band, Jordan, 1968).

16. Nabelband, Phragm.: Paariges dunkles Band von 
unterschiedlicher Breite entlang des Nabelrandes 
auf dem Phragmokon entwickelt. Es endet immer 
in einem Fleck vor dem letzten Septum in der Wohn
kammer (siehe Punkt 1). Das Band entspricht ei
nem Schleppstreifen, der paarige, dorsolaterale Ein
zelflecken auf dem Phragmokon verbindet (sie
he Punkt 17) (= “Schleppstreifung”, dunkles Band, 
Jordan, 1968).

17. Fleckenreihe am Nabelrand, Phragm.: Einzelne 
dunkle, deutlich umgrenzte Flecken entlang des 
Nabelrandes auf dem Phragmokon, die jeweils dem 
vorhergehenden Septum angelagert sind. Sie sind 
paarig angelegt und jedes Paar ist einer Kammer 
zuzuordnen. (= paarige Muskelansatz-Strukturen, 
Jordan, 1968).

18. Fleckenreihe dorsal, Phragm.: Eine Reihe schma
ler, nur leicht gedunkelter Flecken zwischen den 
Internloben des Phragmokon. Oft heben sich die 
sehr kleinen Strukturen nur durch eine rauh erschei
nende Oberfläche und eingetiefte Umgrenzungs
linien vom restlichen Steinkern ab. Sie sind unpaa
rig angelegt (Weitschat, 1986; Sarikadze et al., 
1990; Weitschat & Bändel, 1991; unpaired mid- 
dorsal scar, Doguzhaeva & Mutvei, 1996).

19. Fleckenreihe im Siphobereich, Phragm.: Unpaa
rige dunkle Einzelflecken, zwischen den Septen im 
Bereich der Externloben angelegt. Sie entsprechen 
dem unpaarigen Einzelfleck, der jeweils in der 
Wohnkammer vor dem letzten Septum angelegt ist 
(siehe Punkt 2).

20. Externband, Phragm.: Ein breites dunkles Band, 
dessen Grenzlinien ungefähr auf der Mitte der 
Phragmokon-Flanken durch die Lateralloben ver
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laufen. Es kann entweder über die Septen hinweg 
durchgängig verlaufen oder von den Septen regel
mäßig durchbrochen werden und endet in der 
Wohnkammer im ventralen Präseptalfeld (sie
he Punkt 4).

21. Schleppstreifen an Lobeninzisionen, Phragm.: 
Unterschiedlich lange dunkle Streifen, entweder mit 
parallelen Begrenzungslinien oder sich langsam auf 
die Breite der Lobeninzisionen verbreiternde dunkle 
Streifen, die meist komplett geschwärzt sind oder 
Reihen von konvex gekrümmten dunklen Bögen 
(sukzessive Strukturen). Sie sind besonders deut
lich an den Extern-, Dorsal- und Lateralloben ent
wickelt und erstrecken sich jeweils hinter dem zu
gehörigen Septum, parallel zur Wachstumsrichtung. 
Die Grenzlinien der geschwärzten Streifen und die 
Bögen können auch von feinen Furchen im Stein
kern gebildet werden. Spezielle Strukturen bei 
Ammoniten und Ceratiten, die mit dem Kammer
neubau während des Wachstums in Zusammenhang 
stehen (= Schleppstreifen, Holder 1954; drag- 
bands, Hewitt et al., 1991; Zaborski, 1986;linesof 
longitudinal contact, telescoped pseudolobules, Lo- 
minadze et ah, 1993).

22. Pseudosuturen, Phragm.: Feine dunkle Linien zwi
schen den Septen auf dem Phragmokon, den Sutur- 
verlauf nachzeichnend. Sie trennen verschieden 
gedunkelte Streifen im Septenzwischenraum, wo
bei der dunkelste Streifen direkt vor dem vorher
gehenden Septum liegt. Am deutlichsten sind die 
Linien im Extern- und Lateralbereich erhalten. Spe
zielle Strukturen bei Goniatiten und Ceratiten, die 
mit dem Kammerneubau während des Wachstums 
in Zusammenhang stehen (= phantom sutures, Sei- 
lacher, 1988; pseudosutures, Checa, 1996, Checa 
& Garcia-Ruiz, 1996; Tanabe et al., 1998).

2.4 Beschreibung der Fleckenmuster

2.4.1 Fleckenmuster bei devonischen Gonititen 

Tornoceratidae

In der Familie der Tornoceratidae sind bei den Gat
tungen Tornoceras und Linguatornoceras als charak
teristische Muster Doppellinien (7) auf den Wohnkam- 
mer-Flanken erhalten, die zur Mündung hin rundlich 
geschlossen sind, jedoch nicht parallel zu den Win
dungsrändern verlaufen. Auf dem Phragmokon sind 
die Linien nicht zu beobachten. Eine weitere typische 
Struktur sind komplett geschwärzte Interseptalflächen, 
deren Schwärzungen als dunkle Präseptalfelder (5) 
verschieden weit in die Wohnkammer hineinreichen 
(meist mit ungefähr einer Kammerbreite, seltener dop
pelte Kammerbreite) und dort scharf begrenzt sind. Auf

der Ventralseite in der Wohnkammer sind diese Felder 
häufig median mehr oder weniger tief eingebuchtet. 
Vor dem Präseptalfeld (5) ist die Doppellinie (7) an
gelegt, die Linien sind mit dem Feld direkt verbunden 
(Taf. 1, Fig. 1, 2, 3, 9). Die umfangreichen Schwär
zungen der Phragmokone sind bei Tomoceraten ver
schiedener Wachstumsstadien sehr häufig zu beobach
ten. Bei den Gattungen Linguatornoceras und Oxy- 
tornoceras sind die Präseptalfelder (5) in typischer 
Weise im oberen Flankendrittel zu zwei zungenförmi
gen schmalen Zonen verlängert. Unter diesen ventro- 
lateralen Verlängerungen ist bei Linguatornoceras die 
Doppellinien-Struktur auf der Flankenmitte angelegt 
(Taf. 3, Fig. 4, 6, 10; Taf. 17, Fig. 4, 6; Taf. 20, Fig. 7). 
Bei Linguatornoceras kann selten auch eine feine 
Schleppstruktur vor dem Präseptalfeld (5) erhalten 
sein (Taf. 12, Fig. 6).

Die Doppellinien (7) sind nicht geschwärzt, sondern 
ausnahmslos als sehr feine, leicht eingekerbte Linien 
erhalten. Oft erscheint diese Linie auch wie eine Kan
te, die einen leicht vertieften Innenraum der Doppel
linie (7) einfaßt. Sehr häufig ist bei den Tornoceraten 
nur der externe Teil der Doppel- oder Spirallinie (11) 
oder ein zur Mündung offenes Spirallinienpaar erhal
ten. Vollständige Strukturen sind auch bei guter Er
haltung der Steinkernoberfläche nur sehr schwach ab
gebildet. Die Linienstrukturen variieren deutlich in der 
Breite des Innenraums und in der Länge der Erstrek- 
kung in die Wohnkammer hinein. Dabei können drei 
verschiedene Grundtypen unterschieden werden:

1. Exemplare mit relativ breiter Doppellinie (7). Zu 
beobachten bei den Gattungen Tornoceras und Lin
guatornoceras (Taf. 1, Fig. 1, 3, 9; Taf. 17, Fig. 3, 
4).

2. Exemplare mit kurzer und schmaler Spirallinie (11).
Bei den Gattungen Phoenixites, Falcitornoceras 
und Tryolsoceras ausgebildet, häufig mit ge
schwärztem Innenraum erhalten (Taf. 1, Fig. 2, 5, 
7, 8; Taf. 20, Fig. 2).

3. Exemplare mit langgestreckter und intermediärer 
Spirallinie (11), die auch auf dem Phragmokon 
erhalten ist und deren Linien den Windungsrändern 
parallel verlaufen. Typisch für die Gattungen 
Armatites und Aulatornoceras, deren Muster den 
Spirallinien der Cheiloceraten sehr ähnlich sind 
(Taf. 1, Fig. 4, 10; Taf. 3, Fig. 2; Taf. 17, Fig. 2).

Zusätzlich zu dieser Linienstruktur ist bei Aulator- 
noceras und Armatites ein dunkles Externband (20) 
erhalten, das ein Stück in den hinteren Teil der Wohn
kammer hineinreicht (Taf. 1, Fig. 4; Taf. 3, Fig. 1, 2; 
Taf. 17, Fig. 2, 5). Laterale Präseptalfelder (5) sind 
bei diesen beiden Gattungen nicht entwickelt. Bei ei
nem sehr gut erhaltenen, ausgewachsenen Exemplar
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eines Armatites planidorsatus sind Muster erhalten, 
die sonst an keinem weiteren devonischen Exemplar 
beobachtet werden konnten. Die plane Ventralseite ist 
weit in die Wohnkammer hinein gedunkelt und läuft 
dort deutlich begrenzt spitz zu (Taf. 3, Fig. 12). Am 
Nabelrand ist unmittelbar vor dem letzten Septum ein 
paariger, gedunkelter Einzelfleck (1) erhalten, der dem 
dorsolateralen Fleckenpaar (1) der mesozoischen Ex
emplare in Form und Lage zu entsprechen scheint (Taf. 
1, Fig. 10).

Schließlich ist eine Schleppstreifung (22) im Bereich 
des Phragmokon parallel zu den Septen zu beobach
ten. Durch mehrere feine Linien, die den Verlauf des 
Septums nachzeichnen (Pseudosuturen (22)), wird der 
Bereich zwischen zwei Suturen auf der ganzen Flan
kenbreite in verschieden dunkle, schmale Zonen un
terteilt. Die dunkelste Zone liegt jeweils direkt hinter 
dem jeweiligen Septum. Besonders deutlich sind die 
Pseudosuturen (22) im Bereich zwischen den Lateral
loben erhalten (Taf. 12, Fig. 5; Taf. 20, Fig. 10). Inner
halb der Gattung Crassotornoceras sind keine Flanken
muster in Form von Doppellinien (7) erhalten. Ledig
lich mehr oder weniger vollständig geschwärzte Prä- 
septalfelder (5) und komplett geschwärzte Intersep- 
talflächen der Phragmokone sind zu beobachten (Taf. 
1, Fig. 6; Taf. 20, Fig. 8).

Cheiloceratidae

In dieser Familie zeigen vor allem Cheiloceras sub- 
partitum  und Cheiloceras verneiiili deutlich ge
schwärzte und sehr detailliert erhaltene Muster in Form 
eines Spirallinien-Paares (11), welches immer zur 
Mündung hin rundlich bis eckig geschlossen ist. Die 
externe und interne Linie dieser Struktur verläuft im
mer parallel zu den Windungsrändern. Die interne Li
nie ist häufig deutlicher erhalten als die externe und 
ist oft noch durch eine feine Furche begleitet. Die Li
nien sind auf dem Phragmokon ebenso zu beobachten 
wie auf den Wohnkammer-Flanken. Dort erstrecken 
sie sich bis ungefähr zur Mitte in die Wohnkammer 
hinein. Die Lage des Linienpaares variiert zwischen 
der Flankenmitte und einer ventrolateralen Position im 
oberen Drittel der Flanke, bei der dann die externen 
Linien sehr dicht zusammenliegen oder sich zu einer 
Linie verbinden. Auch der Abstand der Linien zuein
ander ist variabel. Entweder liegen die Linien sehr weit 
außen an den Windungsrändern oder sie liegen dicht 
auf der Flankenmitte zusammen und bilden eine 
schmal-zungenförmige Struktur. Im Innenraum zwi
schen den Linien sind außerdem mehr oder weniger 
dichte, teilweise deutlich geschwärzte, konkave 
Schleppstrukturen (12) entwickelt, die sich auch auf 
dem Phragmokon fortgesetzt verfolgen lassen (Taf. 2,

Fig. 1,2,3,7,9; Taf. 18, Fig. 1,2,7, 8A, 9; Taf. 20, Fig. 
3).

An wenigen Exemplaren von Cheiloceras subpartitum 
sind auf den Flanken im Bereich der Spirallinien (11) 
und auch darüber hinaus dicht aufeinander folgende 
“Geisterlobenlinien” (9) erhalten (Taf. 12, Fig. 4; Taf. 
18, Fig. 9; Taf. 20, Fig. 9). Bei Cheiloceraspompeckji 
und Cheiloceras tenue konnten derartige Spirallini- 
en-Strukturen auf den Flanken nicht beobachtet wer
den. Möglicherweise waren sie ursprünglich zwar vor
handen, aber nur sehr schwach strukturiert, so daß sie 
bei der nachfolgenden Diagenese nicht überliefert 
wurden. Als typische Strukturen sind hier lediglich ein 
breites, dunkles Externband (20) auf dem Phragmo
kon und in der Wohnkammer erhalten. Das vordere 
Ende des Externbandes in der Wohnkammer, ein ven
trales Präseptalfeld (4), ist in der Wohnkammer zu
sätzlich median leicht eingebuchtet. Eine ähnliche 
Struktur ist auch bei Cheiloceras sacculum zu beob
achten (Taf. 3, Fig. 7, 8, 8A; Taf. 18, Fig. 10, 10A). 
Bei Chei-loceras tenue ist nur eine Präseptallinie (6) 
als Grenzlinie eines nicht gedunkelten Präseptalfeldes 
(5) in der Wohnkammer erhalten (Taf. 2, Fig. 8; Taf. 
20, Fig. 4, 4A).

Bei den meisten Cheiloceras-Axten ist die Spirallini- 
en-Struktur (11) mit einem dunklen Externband (20), 
dem zweiten typischen Musterelement dieser Gattung, 
verknüpft. Es ist auf dem Phragmokon von schmalen 
hellen Säumen vor den Septen regelmäßig durchbro
chen erhalten und reicht verschieden weit auch in die 
Wohnkammer hinein. Entweder läuft es dort dann dif
fus aus oder es ist scharf rundlich begrenzt oder medi
an deutlich eingebuchtet. Begrenzt wird das Band 
durch die externe Linie des Spirallinien-Paares (11) 
(Taf. 2, Fig. 6, 7; Taf. 3, Fig. 3, 5; Taf. 18, Fig. 8; Taf. 
20, Fig. 6).

Auch bei den Cheiloceratidae sind Pseudosuturen (22) 
auf dem Phragmokon parallel dem Septenverlauf an 
den Lateralloben und im Ventralbereich erhalten, in 
der Art, wie sie zuvor für die Tornoceratidae beschrie
ben wurden (z. B. Cheiloceras (Puncticeras) longi- 
lobwn: Taf. 12, Fig. 3).

Bei einigen hier untersuchten Cheiloceras-Arten sind 
Spirallinien-Muster zu beobachten, die nicht ge
schwärzt ausgebildet sind, sondern in Form von fei
nen Linien erhalten sind, die sich durch eine rauhere 
Oberflächenstruktur vom glatten umgebenden Stein
kern abheben. Sie sind nur im Streiflicht deutlich zu 
erkennen. Derartige Erhaltungsformen sind auch bei 
den mesozoischen Pyrit-Steinkernen häufig zu beob
achten. Manchmal, meist bei juvenilen Exemplaren 
von Cheiloceras amblylobum und Cheiloceras saccu-



Richter - Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen 17

lum zwischen 1 und 1,4 cm im Durchmesser, ist der 
Innenraum der Spirallinien (11) zum Teil oder voll
ständig geschwärzt und alle umgebenden Flächen hell 
glänzend erhalten (Taf. 2, Fig. 3, 4, 5, 6; Taf. 18, Fig. 
4; Taf. 20, Fig. 1). Auch der umgekehrte Fall ist zu 
beobachten, bei dem der Innenraum der Spirallinien 
(11) hell und die Umgebung dieser Struktur leicht ge
dunkelt erhalten ist. Eine derartige Farbumkehr an den 
verschiedenen Fleckenmustern kann auch bei meso
zoischen Steinkernen beobachtet werden.

Eine unvollständige Erhaltung komplexerer Flecken
strukturen kann zur Vortäuschung eines neuen Muster
typs führen. Eine Teilerhaltung beispielsweise von ver
schiedenen Schleppstrukturen (“Geisterlobenlinien” 
(9)) auf den Wohnkammer-Flanken sind an einigen Ex
emplaren von Cheiloceras subpartitum gut zu beob
achten. Die Spirallinien (11) wurden nicht oder nur 
unvollständig überliefert. Die Schleppstrukturen (9) 
deuten eine nach hinten geschlossene Linienstruktur 
an (Taf. 12, Fig. 1, 2; Taf. 20, Fig. 9).

2.4.2 Fleckenmuster bei Ceratiten

Auf Pyrit-Steinkernen von Stolleyites tenuis aus der 
Oberen Trias (Unter-Carnium) von Spitzbergen sind 
ebenfalls Fleckenstrukturen auf den Flanken und im 
Extern- und Dorsalbereich überliefert. Wie zuvor für 
die devonischen Goniatiten beschrieben, sind ebenfalls 
Doppellinien (7) zu beobachten, die paarig auf den 
Flanken der Wohnkammer angelegt sind. Ihre Spuren 
sind seltener auch auf dem Phragmokon zu verfolgen. 
Beide Teillinien entsprechen Spirallinien (11) und 
verlaufen zu den Windungsrändern parallel, wobei die 
gesamte Struktur mehr im oberen Drittel der Flanke 
liegt. Der Abstand der internen Linie zum Nabelrand 
ist wesentlich größer, als der Abstand der externen 
Linie zum Venter (Taf. 4, Fig. 5).

Auf den Flanken und auf der Externseite des Phrag- 
mokons sind außerdem charakteristische Pseudosu- 
turen (22) parallel den Septen zu finden. Sie entspre
chen den Pseudosuturen (22) der zuvor beschriebe
nen, devonischen Exemplare. Die Strukturen sind in 
Form von mehreren feinen dunklen Bögen oder fei
nen Furchen zwischen den Suturen ausgebildet und 
zeichnen den Verlauf der jeweiligen Septen, vor allem 
den Bereich der Lateralloben und -sättel, nach. Bei ei
nigen kleineren Exemplaren wird noch die gesamte 
Lobenlinie durch die Pseudosuturen (22) nachge
zeichnet. Es fehlen bei diesen Exemplaren die Streifen
bündel und Furchen parallel zur Wachstumsrichtung 
an den Lateral- und Externloben, weil der Zerschlit- 
zungsgrad der Loben noch sehr schwach ausgeprägt 
ist. Im Laufe des Wachstums, bei zunehmender Zer-

schlitzung der Lateralloben werden zusätzlich feine, 
dunkle Schleppstreifen (21) oder Furchen parallel zur 
Wachstumsrichtung am hinteren Ende und besonders 
an den Rändern der Lobenelemente angelegt. Aus dicht 
stehenden Schleppstrukturen (21) können auch brei
te dunkle Streifen an den Loben, untergeordnet auch 
an den Sätteln, entstehen (Taf. 13, Fig. 1, 1A; Taf. 23, 
Fig. 8).

Auf der Externseite ist ein von den Septen unterbro
chener Siphonaistreifen (15) zu beobachten. Dieser 
kann zusätzlich aus sichelförmigen Einzelbögen zu
sammengesetzt sein, verbunden durch einen leicht 
dunklen Schleppstreifen (Siphonaistreifen (15)). Die 
Bögen sind am deutlichsten direkt hinter jedem Ex- 
ternlobus erhalten (Taf. 7, Fig. 1, 7).

Im Dorsalbereich sind sehr schmale, langgestreckte 
unpaare Flecken (18) zwischen den Internloben zu 
beobachten. Sie sind deutlich von einer Furche um
grenzt, das Innere der Flecken ist leicht geschwärzt 
und mit rauher Oberfläche erhalten. Die Strukturen sind 
den Septen nicht direkt angelagert, sondern liegen mit 
geringem Abstand vor dem jeweiligen Septum (Taf. 
6, Fig. 5; Taf. 25, Fig. 2).

2.4.3 Fleckenmuster bei Ammoniten

Bei der Darstellung der Muskelmuster der von ihm 
untersuchten jurassischen Ammonitensteinkerne un
terschied Jordan (1968) dunkle “Flecken”, die paarig 
oder unpaarig in der Wohnkammer auftreten und oft 
in übereinstimmender Lage auch im Phragmokon zu 
finden sind, und “Bänder” (auch Schleppstreifung ge
nannt), die einzelne Fleckenstrukturen miteinander ver
binden. Diese Benennung wird hier beibehalten. Jor
dan (1968) unterscheidet auf Pyritsteinkernen:

1. Flecken im Bereich der Nabelkante, die vor dem 
letzten Septum in der Wohnkammer und in ähnli
cher Position auch im Phragmokon erhalten sind, 
wo sie durch ein “dunkles Band” (Nabelband) mit
einander verbunden sein können;

2. die “Siphostruktur”, rundliche bis halbmondförmi
ge Einzelflecken auf der Externseite, die knapp vor 
der letzten Lobenlinie und in ähnlicher Position 
auch vor vorhergehenden Suturen zu sehen sind;

3. das “dunkle Sipho-Band” (Siphonaistreifen), das die
Siphostrukturen (ventrale Einzelflecken) miteinan
der verbindet. Es ist auf der Externseite des Phrag- 
mokons ausgebildet und reicht bis zur jüngsten 
Siphostruktur in die Wohnkammer hinein;

4. “Einbuchtungen” auf den Flanken der Wohnkammer
erhalten. Es sind zwei in Wachstumsrichtung lau
fende parallele Linien, die eine nach hinten ge
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schlossene, nach vorne offene, laterale Bucht bil
den. Die Linien trennen verschieden gefärbte Pyrit
bereiche voneinander.

Durch das neue, umfangreiche, hier untersuchte Ma
terial ergaben sich Erweiterungen und Präzisierungen 
der Jordan’schen Beobachtungen. Sie betreffen einzel
ne Fleckenmuster und ihren inneren Aufbau, gehen 
auf ihre ontogenetischen Veränderungen ein und er
möglichen auch eine Differenzierung verschiedener 
Ammoniten-Taxa.

Fleckenmuster im Bereich des Nabels 
und der Internseite

Fleckenmuster aus der Nabelregion von pyritisierten 
Ammonitensteinkernen sind von Jordan (1968) detail
liert beschrieben worden. Sie können aus einer Reihe 
von Einzelflecken (17) bestehen, die entlang des 
Nabelrandes vor den Septen liegen. Entweder sind die 
Flecken direkt dem jeweiligen vorhergehenden Sep
tum angelagert (entspricht dem “empreinte de type 
ouvert”, Rakus, 1978) oder sie liegen mit geringem 
Abstand vor der zugehörigen Sutur (entspricht dem 
“empreinte de type ferme”, Rakus, 1978) (Taf. 4, Fig. 
3; Taf. 5, Fig. 4, 6, 8; Taf. 25, Fig. 6). Sie sind nicht 
nur auf die Windungsflanke beschränkt, sondern set
zen sich auch auf der Internseite fort. In seltenen Fäl
len, wie bei Baculites, können die Flecken (1) dicht 
zusammenliegen, sodaß sie wie ein einziger großer, 
median eingebuchteter Fleck erscheinen (Taf.5, Fig.5). 
Der Umriß der Einzelflecken (1) variiert zwischen 
einer rundlichen bis eckigen, seltener sogar dreiecki
gen Form (z. B. Quenstedtoceras und Callizoniceras: 
Taf. 5, Fig. 4, 8; Taf. 22, Fig. 10). Auch ist die Höhe 
und Breite des Flecks häufig unterschiedlich entwik- 
kelt.

Die Flecken (1) am Nabelrand im Phragmokon sind 
sehr häufig durch ein durchziehendes Nabelband (16), 
einen Schleppstreifen (Jordan, 1968), miteinander ver
knüpft. Das Nabelband (16) endet an der jüngsten 
Fleckenstruktur (1), die vor dem letzten Septum am 
Nabelrand der Wohnkammer liegt (Taf.4, Fig. 1, 2, 7, 
8, 11; Taf. 21, Fig. 11; Taf. 23, Fig. 1, 2, 3, 7; Taf. 26, 
Fig. 2). An Stelle eines dunklen Nabelbandes (16) ist 
manchmal nur noch seine externe Begrenzung als fei
ne dunkle Linie oder feine Furche erhalten. Auf me
sozoischen Steinkernen sind Nabelbänder (16) ein 
sehr häufig erhaltenes Muster. Paarige Einzelflecken 
(1) am Nabelrand in der Wohnkammer und auf dem 
Phragmokon können bei allen mesozoischen Exem
plaren immer wieder beobachtet werden. Diese Struk
turelemente sind für Jura- und Kreideammoniten ty
pisch. Bei heteromorphen Ammoniten, wie Bochianites

und Ancyloceras, sind keine dunklen Bänder zwischen 
den paarigen Dorsolateralflecken (1) zu beobachten 
(Taf. 5, Fig. 3, 6, 11; Taf. 25, Fig. 4, 5).

Steinkerne von Amaltheus-Arten zeigen Nabelstruk
turen bei einem Gehäusedurchmesser von ca. 0,3 cm. 
Sie werden im Wachstumsverlauf im gleichen Maße 
breiter wie sich der Abstand des U2 zum Nabelrand 
vergrößert. Bei Fuciniceras treten Nabelstrukturen auf 
der ersten Windung auf, bei einem Durchmesser von 
ca. 0,3 cm. Der externe Rand liegt immer auf dem Sat
tel zwischen dem U2 und den jüngeren Loben- 
elementen, nähert sich aber im Laufe des Wachstums 
mehr und mehr dem umbilikalen Rand des U2, das 
heißt die Struktur verbreitert sich nicht mehr in dem 
Maße weiter wie die Windungshöhe zunimmt (Taf. 5, 
Fig. 2). Gleichermaßen verhält es sich bei den Gattun
gen Staufenia, Ludwigia, Simbirskites und Trago- 
phylloceras (Taf. 5, Fig. 7, 9, 10; Taf. 7, Fig. 11; Taf. 
23, Fig. 6; s. Kap. 2.6).

Die Gattung Hecticoceras zeigt im Bereich des Nabel
randes der Wohnkammer eine zusätzliche Struktur, die 
nur bei dieser Gattung zu beobachten war. Um einen 
kleinen Fleck (1) vor dem letzten Septum in der Wohn
kammer herum und darüber hinaus liegt entlang der 
Nabelkante eine paarig breitere, eingetieft geschwärz
te Zone mit rauher Oberfläche, die weit in die Wohn
kammer hineinreicht und rundlich endet. Der kleine 
paarige Einzelfleck (1) erscheint dagegen leicht erha
ben und ist nur an den Rändern geschwärzt. Der inne
re Teil ist hell erhalten (Taf. 4, Fig. 4; Taf. 10, Fig. 5; 
Taf. 26, Fig. 4, 5A, 5B).

Besonders bei Steinkernen der heteromorphen Gattun
gen Baculites, Choceratites, Ancyloceras und Bo
chianites, aber auch bei Windungsbruchstücken von 
Amaltheus, Hecticoceras, Quenstedtoceras und Sim
birskites kann eine Reihe unpaariger Einzelflecken 
(18) zwischen den Internloben im Dorsalbereich des 
Phragmokons beobachtet werden. Die Flecken (18) 
sind schmal langgestreckt oder rundlich-oval ausge
bildet und sind selten dem vorhergehendem Internlobus 
direkt angelagert. Meistens liegen sie mit etwas Ab
stand zwischen den Septen (Taf. 5, Fig. 3, 5, 11; Taf. 
6, Fig. 1, 2, 3, 4, 6; Taf. 25, Fig. 1, 3, 5). Umgrenzt 
werden die Strukturen auch durch eine feine Furche. 
Häufig ist der Innenraum des Flecks deutlich rauher 
auf der Oberfläche als der umgebende helle Pyrit- 
bereich und leicht erhaben erhalten. Seltener ist der 
Fleckinnenraum geschwärzt. Unpaarige, schmale dor
sale Einzelflecken (18) sind ebenso häufig zu beob
achten wie paarige dorsolaterale Flecken (1), verbun
den durch Nabelbänder (16). Bei Crioceratites kann 
zusätzlich hinter den Inzisionen der Internloben und - 
sättel eine deutliche Schleppstreifung (21) in Form
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von dunklen Streifen und kleinen eingekerbten Bögen 
und Linien beobachtet werden (Taf. 6, Fig. 1). Derar
tige Schleppstrukturen (21) treten auch häufig an an
deren Stellen am Steinkern auf (siehe unten).

Fleckenmuster im Bereich der Externseite

Auf der Externseite nahezu aller untersuchter Ammo
niten aus dem Jura und der Kreide zeigen sich Flecken
muster im Bereich des Externlobus. Im Detail sind sie 
unterschiedlich ausgebildet, doch es gibt eine gemein
same Grundform.

Bis in die Wohnkammer hinein kann man meist si
chelförmige, seltener rundliche Einzelflecken (3) be
obachten, die vor dem Externlobus angelegt sind, wie 
sie Jordan (1968: Abb. 7, 15, 17) bereits dokumentiert 
hat. Sie liegen mit ungefähr einer Kammerbreite vor 
dem letzten Septum oder sind, wie bei Baculites und 
Hyperlioceras, direkt dem letzten Septum angelagert 
(Taf. 8, Fig. 2, 3). Eine besondere Struktur zeigen ei
nige Exemplare von Hecticoceras, Arieticeras und Oe- 
dania. Anstelle eines dunklen Flecks (3) ist eine rund
lich-ovale Erhebung zu sehen, ähnlich den zuvor be
schriebenen, leicht erhaben erscheinenden paarigen 
Flecken (1) am Nabelrand in der Wohnkammer. An 
diesen Stellen müssen sich Vertiefungen in der Schale 
befunden haben (Taf. 8, Fig. 4, 5, 8, 9; Taf. 9, Fig. 7; 
Taf. 24, Fig. 2, 4; Taf. 26, Fig. 4A).

Nach hinten ist der ventrale Einzelfleck (3) mit weite
ren Flecken (19) im Phragmokon durch ein schmales 
dunkles Band, einen Siphonaistreifen (2,15), verbun
den (Taf. 7, Fig. 2; Taf. 8, Fig. 1,5; Taf. 9, Fig. 1; Taf. 
21, Fig. 11A; Taf. 24, Fig. 6). Dieses Band entspricht 
auch einem Schleppstreifen (Jordan, 1968), ähnlich der 
oben beschriebenen Schleppstreifung der paarigen 
Einzelflecken (1) am Nabelrand. Manchmal sind in 
ihm noch einzelne Fleckenstrukturen (19) zu erken
nen wie beispielsweise bei Polymorphites, Simbirs- 
kites, Tragophylloceras und Acanthopleuroceras (Taf. 
7, Fig. 5, 6, 8, 9). Man kann ein schmales Band 
(Siphonaistreifen (2,15)), das im Bereich der Extern
loben bis in die Wohnkammer hinein verläuft, von ei
nem breiten dunklen Band (Externband (20)) unter
scheiden, das vom umbilikaten Rand des Laterallobus 
bis zur Gegenseite reicht und häufig in der Wohnkam
mer in Form eines ventralen Präseptalfeldes (4) en
det (Taf. 5, Fig. 2,4; Taf. 7, Fig. 12; Taf. 9, Fig. 4; Taf. 
23, Fig. 1, 2). Auf den Pyritsteinkernen von Quen- 
stedtoceras und Choffatia sind die Ränder der Bänder 
häufig eingeritzt, wie auch die Ränder des Nabel
bandes (16) bei einigen Exemplaren anderer Gattun
gen (z. B. Echioceras, Acanthopleuroceras). Auf der 
Innenseite der Schale müßte sich dort also eine leisten

artige Erhebung befunden haben. Die schmalen 
Siphonaistreifen (15) sind meistens durchziehend 
entwickelt, werden aber manchmal wie z.B. bei Acan
thopleuroceras und Ancyloceras auch von den Septen 
unterbrochen (Taf. 7, Fig. 3, 8; Taf. 19, Fig. 2). Die 
breiteren Externbänder (20) sind dagegen häufig von 
den Septen unterbrochen erhalten (Taf. 9, Fig. 2; Taf. 
23, Fig. 4, 6).

Oft ist bei juvenilen Wachstumsstadien das Extern
band (20) zuerst noch durchziehend ausgebildet, im 
Laufe des Wachstums wird das Band regelmäßig von 
den Septen und schmalen hellen Flächen vor jedem 
Septum unterbrochen. Beide Strukturen sind häufig 
zusammen auf dem Steinkern eines Individuums über
liefert, z.B. bei Endemoceras und Callizoniceras (Taf. 
7, Fig. 4, 10, 11, 12). Im Fall von Quenstedtoceras 
wird im Laufe des Wachstums das Externband (20) 
in zwei schmale, parallel zueinander verlaufende Bän
der aufgeteilt. Im Bereich der Externloben, zwischen 
den dunklen Bändern, verläuft dann ein schmaler hel
ler Streifen. Ein ventraler Einzelfleck (3) oder ein Si- 
phonalstreifen (15) konnte bei dieser Gattung nicht 
beobachtet werden (Taf. 11, Fig. 9, 12; Taf. 22, Fig. 
2A, 4A, 7).

Eine besondere Externstruktur in der Wohnkammer ist 
bei einigen Exemplaren der Gattungen Choffatia und 
Oxynoticeras zu finden. Bei Choffatia ist der Extern
bereich auf einer breiten Fläche, fast bis zum Nabel
rand herunter, geschwärzt. Nach vorne zur Mündung 
hin verschmälert sich der dunkle Bereich und ist am 
Ende in der Mitte mehr oder minder stark eingebuch
tet (Taf. 9, Fig. 3, 5, 6; Taf. 24, Fig. 8, 9). Auch bei 
Oxynoticeras endet das Externband (20) in einem 
median eingebuchteten ventralen Präseptalfeld (4) 
(Taf. 9, Fig. 4; Taf. 19, Fig. 5). Bei Hecticoceras ist 
der geschwärzte Bereich wesentlich schmaler ausge
bildet und sein vorderes Ende läuft häufig spitz aus 
oder ist rundlich begrenzt. Die Ränder der Schwär
zung sind noch zusätzlich von tiefen Furchen im Stein
kern begleitet. Die gesamte geschwärzte Fläche weist 
oft eine rauhe Oberfläche auf (Taf. 8, Fig. 8, 9; Taf. 9, 
Fig. 9, 10; Taf. 26, Fig. 2, 4A, 5B).

Zusätzlich zu den Bandstrukturen kann man häufig auf 
der Externseite im Bereich des Externlobus dunkle 
Schleppstreifen (21) beobachten, die zum Teil auch 
aus hintereinander folgenden konvexen, kleinen Bö
gen aufgebaut sein können. Ihre Ränder und die Bö
gen sind hin und wieder ebenfalls eingekerbt. Diese 
Schleppstreifen (21) befinden sich hinter den Teil
spitzen des Externlobus und untergeordnet im Bereich 
des Externsattels (Taf. 7, Fig. 3; Taf. 13, Fig. 3; Taf. 
19, Fig. 2). Dieser Schleppstreifen-Typ (21) ist auch 
sehr häufig hinter den Hauptinzisionen der Lateral- und
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Umbilikalloben auf den Phragmokon-Flanken entwik- 
kelt (Kap. 3.3).

Siphonaistreifen (15) und Externbänder (20) sind 
ebenso häufig wie Strukturen am Nabelrand und auf 
der Dorsalseite zu finden und sind für Ammoniten cha
rakteristische Musterelemente. Ein Siphonaistreifen 
(15) und unpaarige Dorsalflecken (18) sind auch bei 
Ceratiten (Stolleyites) zu beobachten.

Fleckenmuster auf den Flanken

Auf den Flanken der Wohnkammer von Gehäusen na
hezu aller hier untersuchter Gattungen, mit Ausnah
me der heteromorphen Exemplare, ist eine sich in 
Wachstumsrichtung erstreckende Doppellinie (7) zu 
beobachten (Taf. 4, Fig. 1, 2, 4, 5, 9). Ähnlich den 
Linienstrukturen der devonischen Steinkerne können 
die Doppellinien-Strukturen der mesozoischen Stein
kerne auch aus zwei Spirallinien (11) bestehen, einer 
im oberen Flankendrittel gelegenen und einer dazu pa
rallelen nahe des Nabels. Die beiden Linien sind im
mer am vorderen Ende buchtartig geschlossen, selte
ner kurz vor dem letzten Septum im hinteren Teil der 
Wohnkammer. Solche “Einbuchtungen” beschrieben 
auch Jordan (1968: 37 ff), der sie mit einer zusätzli
chen, meist nicht erhaltenen Schalenschicht in der 
Wohnkammer in Verbindung bringt (s. Kap. 2.2), und 
Crick (1898: 98 ff). Die “Einbuchtungen” auf den Flan
ken, die Jordan auf Steinkernen von Pleurolytoceras 
hircicorne (Taf. 10, Fig. 5), Pseudogrammoceras 
doerntense (Taf. 10, Fig. 6) und Amaltheus wertheri 
(Taf. 10, Fig. 3 und 4) und die Crick bei Hecticoceras 
hecticum (Taf. 20, Fig. 5, 6, 7) und Distichoceras sp. 
(Taf. 20, Fig. 8) beobachteten, stellen vermutlich 
Doppellinien-Strukturen dar, die auch zur Mündung 
hin geschlossen ausgebildet waren. Durch die Unter
suchung größerer Mengen von Steinkernen zeigte sich, 
daß eine solche Struktur innerhalb der Gattungen Amal
theus und Hecticoceras nur vereinzelt auftritt und des
halb nicht als relevantes Muster betrachtet werden 
kann. Bei einigen Exemplaren von Amaltheus konnte 
eine Doppellinie in Form einer lateralen Bucht, zum 
Phragmokon hin geschlossen, beobachtet werden. Bei 
Hecticoceras ist ebenfalls eine laterale, gedunkelte 
Bucht zu sehen. In dieser Bucht ist zusätzlich immer 
noch eine nach vorne geschlossene Doppellinie (7) 
erhalten. Vermutlich handelt es sich bei Amaltheus auch 
um eine nach hinten geschlossenen Bucht, in der noch 
eine nach vorne geschlossene Doppellinie (7) lag, die 
jedoch nicht vollständig überliefert wurde. Lediglich 
ventrale und dorsolaterale Relikte der Doppellinie (7) 
und die oft deutlichen Grenzlinien der Ventral- und 
Dorsolateralstrukturen bilden so die Buchtränder auf 
der Flankenmitte. Der vordere geschlossene Abschnitt

ist nur schwach erhalten oder fehlt (Taf. 10, Fig. 4, 5, 
6; Taf. 21, Fig. 2; Taf. 26, Fig. 4). Es handelt sich in 
diesen Fällen wahrscheinlich um einen speziellen Er
haltungszustand, bei dem nur Teilbereiche einer Struk
tur überliefert wurden. Diese Erhaltungsform scheint 
besonders bei Exemplaren aufzutreten, bei denen die 
lateralen Doppellinien (7) mit etwas Abstand zum letz
ten Septum angelegt waren und bei denen ventrale und 
dorsolaterale Muster deutlich hervortreten. Im Gegen
satz dazu verlaufen die Doppellinien (7), die nach 
vorne zur Mündung hin geschlossen ausgebildet sind, 
fast immer parallel zu den Windungsrändern. Die Lage 
der Doppellinie (7) auf der Flanke und der Abstand 
der Linien zueinander kann von einem Individuum zum 
anderen, sogar innerhalb einer Art stark variieren 
(Amaltheus: Taf. 4, Fig. 1, 2; Simbirskites: Taf. 4, Fig. 
5; Taf. 5, Fig. 1). Eine derartige Varianz dieser Struk
tur konnte auch schon bei paläozoischen Exemplaren 
(z.B. Cheiloceras subpartition) beobachtet werden. 
Zwischen den Linien, die sich ungefähr bis zur Mitte 
der Wohnkammer erstrecken, kann Schleppstreifung 
(10) in Form von konkaven Bogenlinien auftreten, die 
auf das hintere Ende der Struktur beschränkt sind 
(Quenstedtoceras: Taf. 4, Fig. 9; Taf. 11, Fig. 7).

Von der Doppellinie (7) findet man auch im Phrag
mokon Spuren. Die externe Linie liegt in der Fortset
zung der Externband-Begrenzung durch den Lateral- 
lobus oder im Bereich des Sattels zwischen dem Late- 
rallobus und dem benachbarten Umbilikallobus. Die 
interne Teillinie liegt etwas über dem Rand des Nabel
bandes (16) oder seltener in seiner direkten Fortset
zung (Taf.5, Fig. 10; Taf. 11, Fig.8). Wie schon in Ka
pitel 2.4.1 für die devonischen Goniatiten beschrie
ben, sind auch bei den mesozoischen Exemplaren die 
Doppellinien (7) entweder als feine dunkle oder als 
feine gerauhte oder leicht eingeritzte Linien überlie
fert. Oft begrenzen die Linien zusätzlich noch verschie
den gefärbte Pyritbereiche auf dem Steinkern (z. B. 
Amaltheus, Amauroceras und Arieticeras: Taf. 4, Fig. 
2, 3; Taf. 9, Fig. 1; Taf. 21, Fig. 1 ,5 ,7 ,8 , 11, 11A; Taf. 
23, Fig. 3, 7). Besonders deutliche Spirallinien (11) 
auf der Wohnkammer und auf dem Phragmokon sind 
bei Quenstedtoceras zu beobachten. Ab einer Größe 
von ca. 0,5 cm, im Durchschnitt nach dem 45. Sep
tum, wird diese Struktur, zusätzlich zu einem Extern
band (20) und einem Nabelband (16), auf den Flan
ken angelegt. Im Laufe des Wachstums verbreitert sich 
der Innenraum der Linien langsam, wobei die Breite 
des Externbandes (20) leicht reduziert wird (Taf. 4, 
Fig. 9; Taf. 11, Fig. 7, 8, 10, 11, 12; Taf. 19, Fig. 3; 
Taf. 22, Fig. 6).

Bei Fuciniceras und Arieticeras sind die Doppellinien 
(8) ebenfalls in charakteristischer Weise ausgebildet. 
Die Strukturen liegen immer ventrolateral im oberen
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Flankendrittel der Wohnkammer dicht zusammen. Sie 
erstrecken sich nur jeweils ein kurzes Stück in die 
Wohnkammer hinein und sind zur Mündung und zum 
Phragmokon hin geschlossen. Häufig ist eine feine 
dunkle Umgrenzungslinie erhalten, die die unterschied
lich gefärbten Pyritbereiche voneinander abgrenzt (Taf. 
4, Fig. 3; Taf. 5, Fig. 2; Taf. 9, Fig. 7, 8; Taf. 11, Fig. 9; 
Taf. 23, Fig. 2, 7).

Manchmal können in der Wohnkammer als weitere 
dunkle Muster relativ kleine, ovale Flecken ausgebil
det sein. Sie wurden bei einigen wenigen Amaltheus
und Hecticoceras-Steinkernen beobachtet. Vermutlich 
handelt es sich hierbei um eine Teilerhaltung einer grö
ßeren Doppellinien-Struktur (7). Die Flecken sind 
paarig auf beiden Flanken in dem Bereich erhalten, in 
dem sonst Doppellinien (7) zu finden sind (Taf. 10, 
Fig. 1, 2). Als weitere Teilerhaltungen sind Doppel- 
linien, die nach vorne und hinten offen erhalten sind, 
oder einzelne Linien, die nahe den Windungsrändern 
liegen, zu erklären (Taf. 5, Fig. 4; Taf. 10, Fig. 3; Taf. 
19, Fig. 7).

Ein weiteres, sehr häufig auftretendes Merkmal auf 
den Flanken der Wohnkammer ist ein Präseptalfeld 
(5) und eine Präseptallinie (6). Bei Amaltheus, Poly- 
morphites, Chojfatia, Simbirskites, Fuciniceras und 
Oedania ist diese Struktur deutlich erhalten (Taf. 4, 
Fig. 7, 8, 11, 12; Taf. 21, Fig. 3; Taf. 23, Fig.5 ). Beide 
Strukturen sind im hinteren Abschnitt der Wohnkam
mer entwickelt. Meist hegt die Präseptallinie (6) im 
Abstand ungefähr einer Kammerbreite vor dem letz
ten Septum und begrenzt diesen Bereich, der auch ge
schwärzt als Präseptalfeld (5) erhalten sein kann, 
scharf nach vorne. Die Linie oder das Feld setzen am 
Nabelrand ein (über einen inneren Abschnitt ist nichts 
bekannt) und queren die Externseite auf die andere 
Flanke des Steinkerns (Taf. 8, Fig. 1, 4). Sie verbin
den häufig die paarigen Einzelflecken (1) am Nabel
rand und den ventralen Einzelfleck (3) bzw. den Si- 
phonalstreifen (2) miteinander (Taf. 4, Fig. 7, 8, 10, 
11; Taf. 7, Fig. 2, 4; Taf. 8, Fig. 6, 8). Seltener ist au
ßerdem die Doppellinien-Struktur (7) an die Präsep
tallinie (6) angeschlossen, wie z.B. bei juvenilen Ex
emplaren von Amaltheus (Taf. 11, Fig. 2, 3, 4A, 5; 
Taf. 21, Fig. 7, 8, 9). Die Doppellinie wird dabei zum 
letzten Septum hin geschlossen. Bei Echioceras sind 
schmale Präseptalfelder (5) vor jedem Septum auf 
dem Phragmokon erhalten (Taf. 4, Fig. 10). Eine “Haft- 
band-Struktur”, der die beschriebenen Strukturen ent
sprechen, wurde von Jordan (1968: 34 ff) bekannt ge
macht. Er vermutete eine Beziehung zwischen den dor
salen, lateralen und ventralen Strukturen und einem 
Haftband im hinteren Teil der Wohnkammer, konnte 
aber nur die Verbindung von Haftband und Sipho- 
struktur (ventralem Einzelfleck (3)) eindeutig belegen.

Eine relativ selten zu beobachtende Struktur ist im vor
deren Teil der Wohnkammer nahe der Mündung er
halten. Es handelt sich um eine feine dunkle Linie, die 
ungefähr den Mündungsrand nachzeichnet (annulare 
Linie (14)). Zusammen mit einer solchen Linie ist häu
fig ein median eingebuchtetes dunkles Präseptalfeld 
(5) und/oder eine Doppellinie (7) entwickelt (Taf. 11, 
Fig. 1; Taf. 21, Fig. 4, 10). Diese Strukturen wurden 
nur bei einigen juvenilen Exemplaren von Amaltheus 
beobachtet (Kap. 2.6.1). Ebenso selten ist eine soge
nannte Geisterlobenlinie (9) zu finden. Die feine 
dunkle Linie zeichnet exakt den Verlauf des letzten 
Septums nach. Erst bei genauerer Betrachtung stellt 
sich heraus, daß es sich um keine echte Suturlinie han
delt (Taf. 10, Fig.7; Taf.21, Fig.6). Diese Linie kenn
zeichnet ein bestimmtes Stadium während des 
Kammerneubaus. Sie stellt vermutlich die Ansatzlinie 
der Muralleiste dar, an der das neue Septum angesetzt 
und verankert werden sollte (Kap. 3.2.2).

Auffällige Fleckenmuster auf den Flanken im Phrag
mokon bei allen hier untersuchten mesozoischen Gat
tungen sind dunkle Schleppstreifen (21) hinter den 
Lobenspitzen. Ausschließlich an den nach hinten ge
richteten Lobenelementen sind solche Muster zu be
obachten. Es sind unterschiedlich lange, parallel be
grenzte oder sich langsam auf die Breite der Loben- 
inzision ausdehnende dunkle Streifen, die noch durch 
kleine dunkle Bögen gegliedert sein können. Mit zu
nehmender Zerschlitzung der Sutur im Verlauf des 
Gehäusewachstums werden die Schleppstreifen (21) 
immer deutlicher, weshalb man sie auf Windungen 
größerer Exemplare schon mit bloßem Auge gut er
kennen kann. Streifen hinter Hauptinzisionen sind kräf
tiger als hinter Nebeninzisionen (Taf. 13, Fig. 5; Taf. 
21, Fig. 6). Ihre Seitenränder sind nicht nur durch Farb- 
unterschiede des Pyrits markiert, sondern oft auch 
durch feine Furchen. Die Querbögen der Schlepp
strukturen (21) sind manchmal in den Steinkern ein
gekerbt. Auch hier kann man, wie oben für den Si- 
phonalstreifen (15) und das Nabelband (16) beschrie
ben, auf feine schmale, leistenartige Auflagerungen auf 
der Innenseite des Gehäuses rückschließen (Taf. 13, 
Fig. 4). Aus sehr dicht stehenden, dunklen Schlepp
streifen (21) entstehen oft breitere, dunkle Bänder auf 
den Flanken des Steinkerns (zum Beispiel bei Chof- 
fatia: Taf. 13, Fig. 2; Ludwigia: Taf. 5, Fig. 9; Arieti- 
ceras\ Taf. 4, Fig. 3). Meistens sind sie auf den Be
reich des Laterallobus beschränkt, können aber auch 
über größere Bereiche der Flanke entwickelt sein.

Wie sich gezeigt hat, tritt eine Schleppstreifung (21) 
an den Inzisionen der Haupt- und Nebenloben, unter
geordnet auch an den Sätteln, im Lateralbereich eben
so häufig auf wie auf der Ventral- und Dorsalseite des 
Steinkerns. Derartige Schleppstrukturen stellen zusam-
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Abb.5 - Charakteristische Fleckenmuster der Tornoceratidae in Beziehung zur Gehäuseform (n = 165). 

Fig. 5 - Characteristic attachment structure patterns in relation to shell morphology (n=164).

men mit Nabelbändern (16) und Siphonaistreifen
(2, 15) eines der häufigsten Fleckenmuster bei Am
moniten dar. In Kapitel 3.3 wird deshalb auf diese Mu
ster aufgrund ihrer paläobiologischen Signifikanz noch 
einmal ausführlicher eingegangen.

2.5 Fleckenmuster im Bezug zur Gehäuseform

2.5.1 Goniatiten

Aufgrund der großen Menge an gut erhaltenen flecken
tragenden Steinkernen verschiedener Arten und Gat-

Gattung Gehäuseindex Individuenanzahl
P o lo n o ce ra s 2,83 1
A rm a tite s 2,58 8
F a lc ito rn o c era s 2,43 15
T ru yo lsoceras 2,13 2
Tornoceras 2,08 4
A u la to rn o c e ra s 2,02 9
C ra sso to rn o cera s 2,04 8
L in g u a to rn o c e ra s 2,03 37
P h o en ix ite s 1,93 2

Tab. 1 - Gehäuseindex und Individuenanzahl der analy
sierten Gattungen aus der Familie der Tornoceratidae.

Tab. 1 - Shell indices and number of analyzed specimens 
of different genera belonging to the Tornoceratidae.

tungen der Familie der Cheiloceratidae und verschie
dener Gattungen der Familie der Tornoceratidae kann 
eine statistische Analyse vorgenommen werden, in der 
ein möglicher Zusammenhang zwischen dem Auftre
ten und der Lage der Fleckenstrukturen bei unterschied
lichen Gehäuseformen ermittelt werden soll. Für die 
Analyse kommen nur Exemplare mit Wohnkammer- 
Erhaltung in Betracht, da nur in den Wohnkammern 
die relevanten Merkmale (Fleckenmuster) der Gonia
titen erhalten sind. Für jeden Gehäusetyp wird ein ent
sprechender Gehäuseindex berechnet (siehe Kap. 1.3).

Der mittlere Gehäuseindex der Cheiloceratidae beträgt 
beispielsweise 1,5, der mittlere Index der Tornoce
ratidae beträgt 2,1. Der Wert 1,5 sagt aus, daß es sich 
bei Cheiloceras um relativ breitmündige (WHAVB ent
spricht dem Wert 0,5), involute Gehäuse (IG entspricht 
dem Wert 1) mit langer Wohnkammer (1 Windungs
umgang entspricht dem Wert 1) handelt. Ein Wert von
2,1 dagegen bezeichnet involute, hochmündige Gehäu
se (WH/Wß entspricht dem Wert 0,75) mit einer kürze
ren Wohnkammer (3/4 Windungsumgang entspricht 
dem Wert 0,75). Beide Familien sind also durch einen 
bestimmten Gehäusetyp gekennzeichnet. Der Gehäuse
typ der Tornoceratidae wird im allgemeinen als disco
idal bis subglobular mit mesodomen, der der Cheiloce
ratidae als subdiscoidal bis globular, mit longidomen
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Wohnkammern bezeichnet. In einem Diagramm wer
den die Gehäuseindices (x-Achse) gegen die verschie
denen Fleckenmuster (y-Achse) aufgetragen, um eine 
etwaige morphologische Abhängigkeit von Flecken
mustern und ihrer Anordnung auf unterschiedlichen 
Gehäuseformen ableiten zu können.

Tornoceratidae

Alle in die Analyse einbezogenen Individuen zeigen 
deutlich erhaltene Fleckenmuster in der Wohnkammer. 
Auf den häufig komplett geschwärzten Phragmokonen 
sind, außer den Spirallinien bei einigen wenigen Indi
viduen, keine Muster überliefert. Deswegen wurden 
Exemplare ohne Wohnkammer-Erhaltung bei dieser 
Analyse nicht mit einbezogen. Im Diagramm werden 
die ausgewählten Muster im Verhältnis zum Gehäuse
index der verschiedenen Gattungen und Arten darge
stellt.

Es ergaben sich zwei Mustergruppen:
-  Linienstrukturen, wobei sich Spirallinien und Dop

pellinien immer gegenseitig ausschließen;
-  Felderstrukturen, die sich gegenseitig nicht unbe

dingt ausschließen. Laterale und ventrale Präsep- 
talfelder können durchaus innerhalb einer Gattung/ 
Art zusammen auftreten, jedoch niemals zusammen 
auf ein und demselben Individuum.

In Abbildung 5 wird deutlich, daß laterale Spirallinien 
nur bei den Gattungen Armatites, Falcitornoceras, 
Aulatornoceras, Truyolsoceras und Phoenixites ent
wickelt sind. Bei den Gattungen Tornoceras und 
Linguatornoceras dagegen sind ausschließlich Doppel
linien als typisches Muster erhalten. Innerhalb der 
Gattungen Armatites, Falcitornoceras, Aulatornoceras 
und Truyolsoceras sind laterale und ventrale, median 
eingebuchtete Präseptalfelder zusammen mit Spiralli
nien ausgebildet. Bei Tornoceras treten ausschließlich 
laterale, bei den Gattungen Phoenixites und Polono- 
ceras ausschließlich ventrale, nicht median eingebuch
tete Präseptalfelder auf. Linguatornoceras zeigt zusätz
lich noch laterale, median eingebuchtete Präseptal
felder. Bei Phoenixites ist das ventrale Präseptalfeld 
zusammen mit Spirallinien erhalten. Nur bei der Gat
tung Crassotornoceras ist die Musterausprägung auf 
ein laterales Präseptalfeld reduziert.

G a ttu n g G e h ä u se in d e x In d iv id u e n a n z a h l

C heiloceras am bly lobum 1,5 6

C heiloceras pom p eck ji 1,36 6

C heiloceras saccu lum 1,4 13

C heiloceras subpartitum 1,7 107

C heiloceras  aff. subpartitum 1,8 1

C heiloceras v e m e u il 1,6 17

C heiloceras circum flexum 1,7 3

C heiloceras ro tundum 1,8 4

C heiloceras undulosum 1,4 3

C heiloceras pra e len tifo rm e 1,7 2

P a ra to rleyo cera s g lobosum 1,25 2

Tab. 2 - Gehäuseindex und Individuenanzahl der analysier
ten Gattungen und Arten aus der Familie der Cheilo- 
ceratidae.

Tab. 2 - Shell indices and number of analyzed specimens of 
different genera belonging to the Cheiloceratidae.

lobum und Ch. sacculum können die Spirallinien zwi
schen einer lateralen und ventrolateralen Lage im Ge
häuse variieren. Nur bei Paratorleyoceras globosum 
sind die Spirallinien ausschließlich ventro-lateral an
gelegt. Zusammen mit den Spirallinien sind, wie bei 
den Tornoceratidae, ebenfalls laterale oder ventrale 
Präseptalfelder innerhalb einer Art erhalten (Ch. 
subpartitum). Bei Ch. verneuili und Ch. sacculum sind 
die ventralen Präseptalfelder noch zusätzlich median 
eingebuchtet entwickelt. Bei Paratorleyoceras globo
sum fehlen Präseptalfelder dagegen völlig. Innerhalb 
der Art Ch. undulosum ist die Spirallinie ausschließ
lich mit einem lateralen, bei Ch. praelentiforme, Ch. 
rotundum und Ch. circumflexum ausschließlich mit ei
nem ventralen Präseptalfeld zusammen erhalten. Bei 
den Arten Ch. pompeckji und “Ch.” aff. subpartitum 
fehlen dagegen die Spirallinien, es ist lediglich ein late
rales Präseptalfelder entwickelt, welches bei “Ch.”aff. 
subpartitum noch median eingebuchtet ist. Laterale 
Doppellinien treten innerhalb der Cheiloceratidae nicht 
auf.

Cheiloceratidae

Aus Abbildung 6 wird ersichtlich, daß ein typisches 
Muster der Cheiloceratidae die lateral und ventrolateral 
angelegte Spirallinie darstellt. Innerhalb der Arten
Cheiloceras subpartitum, Ch. verneuili, Ch. ambly-
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Abb. 6 - Charakteristische Fleckenmuster der Cheiloceratidae in Beziehung zur Gehäuseform (n = 86).

Fig. 6 - Characteristic attachment structure patterns of cheiloceratids in relation to shell morphology (n = 86).

2.5.2. Ammoniten

Für eine statistische Analyse der Fleckenmuster in 
Beziehung zur Gehäuseform bei Ammoniten wurden 
folgende Gattungen untersucht: Amaltheus, Quen- 
stedtoceras, Hecticoceras, Fuciniceras und Choffatia. 
Diese fünf Gattungen wurden aufgrund ihrer Indivi
duenanzahl, des guten Erhaltungszustandes der 
fleckentragenden Exemplare und ihrer unterschiedli
chen Gehäusetypen ausgewählt. Die den unterschied
lichen Morphotypen entsprechenden Gehäuseindices 
wurden, wie zuvor für die Goniatiten, mit der in Kapi
tel 2.5.1. aufgestellten Formel ermittelt. Allerdings 
wurden bei den Ammoniten auch Steinkerne ohne 
Wohnkammer in die Analyse miteinbezogen, da auf 
den Phragmo-konen sehr häufig deutliche Reste von 
Strukturen erhalten sind, die aus der Zeit überliefert 
wurden, als der jeweilige Kammerabschnitt noch als 
Wohnkammer diente. So kann man mit Hilfe des 
Phragmokons zumindest auf einen Teil des Muster
inventars, das in der Wohnkammer des Exemplares 
angelegt worden sein muß, zurückschließen.

Bei Amaltheus handelt es sich um oxycone, eher 
involute Gehäuseformen mit einer Wohnkammerlänge

von ca. 1/2 eines Windungsumgangs (brevidom), bei 
Quenstedtoceras um suboxycone bis cadicone, relativ 
involute Formen mit häufig hochovalem, seltener ge
rundeten Windungsquerschnitt und brevidomen Wohn- 
kammern (ca. 180 Grad). Fuciniceras gehört zu den 
platyconen, relativ evoluten Formen mit hochellip
tischem Windungsquerschnitt und einer Wohnkam
merlänge, die einer 1/2 Windung entspricht. Auch bei 
Hecticoceras handelt es sich um relativ evolute, platy- 
cone Gehäuseformen mit hochovalem Windungsquer
schnitt und einer Wohnkammerlänge von etwas über 
180 Grad (brevidom). Bei Choffatia handelt es sich 
um evolute Gehäuse, mit cadiconen bis rundlichen 
Windungsquerschnitten und langen Wohnkammern, 
die einen Windungsumgang einnehmen (longidom).

In den folgenden Diagrammen wurden auf der x-Ach- 
se die verschiedenen Mustertypen gegen die Gehäu
seindices aufgetragen. Auf der linken Seite der x-Achse 
wurden die Musterelemente der Wohnkammer aufge
tragen, die den Hauptanteil aller ermittelten Struktu
ren darstellen, auf der rechten Seite die Phragmokon- 
Muster.
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Abb. 7 - Charakteristische Fleckenmuster der Gattung Amaltheus in Beziehung zur Gehäuseform (n = 508).

Fig. 7 - Characteristic attachment structure patterns of the genus Amaltheus in relation to shell morphology (n = 508).

Amaltheus

In die Analyse von Amaltheus sp. wurden 508 Exem
plare mit gut erhaltenen Fleckenmustern in der Wohn- 
kammer und auf dem Phragmokon einbezogen. Die 
errechneten Gehäuseindices liegen in einem Bereich 
zwischen 2,4 und 3,7 und wurden auf der y-Achse 
aufgetragen. Die tieferen Werte stellen einen eher breit
mündigeren Gehäusetyp dar, die höheren Werte (grö
ßer 3) entsprechen hochmündigen Gehäuseformen. In
nerhalb dieser Art besteht eine deutliche Morpho- 
varianz der Gehäuseform, die charakteristisch für die 
meisten Ammoniten-Gattungen ist.

Als relevante Wohnkammer-Muster wurden für 
Amaltheus auf der x-Achse aufgetragen: Doppellinie 
(DL) lateral, Doppellinie ventrolateral. Doppellinie 
geschlossen zum Phragmokon, paariger Einzelfleck 
dorsolateral, Einzelfleck ventral, Siphostreifen Wohn- 
kammer (Wk), Präseptalfeld ventral, Präseptalfeld la
teral, Präseptalfeld median eingebuchtet, Präseptallinie, 
Geisterlobenlinie, annulare Linie vorderer Teil Wohn- 
kammer, Schleppstreifung ventral Wohnkammer.

Als relevante Phragmokon-Muster wurden auf der 
x-Achse aufgetragen: Nabelband, Fleckenreihe dorsal, 
Siphostreifen Phragmokon, Schleppstreifen Loben- 
inzisionen, Externband, Doppellinie Phragmokon.

Die Musterelemente von Wohnkammer und Phragmo
kon stehen folgendermaßen in Beziehung zueinander:

-  die laterale Doppellinie ist immer zur Mündung hin 
geschlossen und kann auf dem Phragmokon (DL 
Phragm.) fortgesetzt sein; ihre Lage kann in der 
Wohnkammer nach ventrolateral verlagert sein und 
sie kann zum Phragmokon hin, im hinteren Teil der 
Wohnkammer, zusätzlich geschlossen sein. Diese 
beiden Modifikationen der Doppellinien-Struktur 
stellen Spezialfälle dar;

-  das Nabelband auf dem Phragmokon endet in den 
paarigen dorsolateralen Einzelflecken in der Wohn
kammer;

-  der Siphostreifen auf dem Phragmokon reicht mit 
gleicher Breite noch ein Stück in die Wohnkammer 
hinein und endet dort oder in einem verbreitertem 
rundlichen oder ovalen ventralen Einzelfleck in der 
Wohnkammer;

-  das ventrale Präseptalfeld stellt das Ende des Extem- 
bandes aus dem Phragmokon dar;

-  ventrale oder laterale Präseptalfelder können noch 
zusätzlich median eingebuchtet sein;

Aus Abbildung 7 wird deutlich, daß bestimmte Muster
typen wie ein paariger dorsolateraler Einzelfleck und 
das Nabelband, ein Siphostreifen in der Wohnkammer 
und auf dem Phragmokon und das Externband gleich-
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Abb.8 - Charakteristische Fleckenmuster der Gattung Quenstedtoceras in Beziehung zur Gehäuseform (n = 210).

Fig. 8 - Characteristic attachment structure patterns of the genus Quenstedtoceras in relation to shell morphology (n = 
210).

mäßig bei alle Gehäuseindices von 2,4 bis 3,7 auftre- 
ten. Diese Strukturen sind also nicht an eine bestimm
te Gehäuseform gebunden. Ein weiteres, häufig auf
tretendes Muster ist die zur Mündung oder zum 
Phragmokon hin geschlossene Doppellinie. Sie ist 
ebenfalls bei Gehäuseindices von 2,6 bis 3,5 vertre
ten. Eine ventrolaterale Lage der Doppellinie setzt al
lerdings schon bei einem Gehäuseindex von 3 aus. Bei 
hochmündigeren Gehäusen werden also die Doppel
linien ausschließlich lateral angelegt. Hier besteht 
möglicherweise ein Zusammenhang von Gehäuseform 
bzw. dem Windungsquerschnitt und der Anlage des 
Musters. Diese Annahme soll jedoch im Vergleich mit 
anderen Gattungen, die einen ähnlichen Gehäuseindex 
und vergleichbare Muster aufweisen, überprüft wer
den (Kap. 2.5.3).

Weiterhin deuten sich Unterschiede zwischen juveni
len und adulten Mustern an. Im Indexbereich zwischen 
2,4 und 3 liegt der Hauptanteil der juvenilen Exem
plare und einiger Mikroconche. Muster wie die an- 
nulare Linie im vorderen Teil der Wohnkammer, ein 
median eingebuchtetes laterales Präseptalfeld und eine 
ventrolateral angelegte Doppellinie treten in diesem 
Indexbereich auf und setzen dann abrupt aus. Offen
sichtlich besteht mehr ein funktionmorphologischer als

ein konstruktionsmorphologischer Zusammenhang 
zwischen dem Auftreten der Fleckenmuster und deren 
Anlage an spezifischen Stellen im Gehäuse innerhalb 
der Gattung Amaltheus (Kap. 2.6). Eine dorsale Flek- 
kenreihe kann wegen der Lage auf der Innenseite der 
Windungen nur bei Windungsbruchstücken erkannt 
werden. Man kann aber davon ausgehen, daß diese 
Struktur bei den verschiedenen Gattungen immer ent
wickelt ist, wie die nachfolgenden Kapitel für einige 
andere analysierte Gattungen belegen.

Quenstedtoceras

Für die Analyse von Quenstedtoceras sp. wurden 210 
gut erhaltene Exemplare mit und ohne Wohnkammer- 
Erhaltung herangezogen. Die ermittelten Gehäu
seindices (y-Achse) liegen bei Werten von 2,3 bis 3,2. 
Es besteht auch innerhalb dieser Gattung eine deutli
che Morphovarianz der Gehäuse. Die Gehäuseindices 
weisen auf einen der Gattung Amaltheus ähnlichen 
Gehäusetypus hin. Diese Ähnlichkeit erlaubt damit 
auch einen Vergleich beider Gattungen hinsichtlich der 
auftretenden Muster und deren Verteilung bei gleichen 
Gehäuseindices.
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Abb. 9 - Charakteristische Fleckenmuster der Gattung H ecticoceras in Beziehung zur Gehäuseform (n = 140).

Fig. 9 - Characteristic attachment structure patterns of the genus H ecticoceras in relation to shell morphology (n = 140).

Auch in Abbildung 8 zeigt sich, daß die Doppellinie 
in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon, der 
paarige dorsolaterale Einzelfleck, das Nabelband, der 
Siphostreifen auf dem Phragmokon, Schleppstreifen 
an den Lobeninzisionen und das Externband jene Struk
turen darstellen, die unabhängig von den Gehäuse- 
indices verteilt sind. Bei Amaltheus deutete sich an, 
daß eine ventrolateral angelegt Doppellinie möglicher
weise auf bestimmte Indices festgelegt sei. Bei Quen
stedtoceras ist in dem Bereich von 2,4 bis 3,1 die Dop
pellinie nur lateral angelegt. Innerhalb dieser Gattung 
tritt eine ventrolaterale Doppellinie überhaupt nicht auf. 
Laterale Präseptalfelder und Präseptallinien sind eben
falls nicht ausgebildet. Bei gleichen Gehäuseindices 
waren dagegen bei Amaltheus immer laterale Präsep
talfelder und Präseptallinien entwickelt. In charakteri
stischer Weise ist bei Quenstedtoceras die Doppellinie 
auch immer mit deutlichen schwarzen Linien auf dem 
Phragmokon fortgesetzt zu erkennen. Diese Struktur 
ist nur bei dieser Gattung derart markant auch auf dem 
Phragmokon entwickelt, ähnlich den Spirallinien der 
devonischen Cheiloceratidae. Man kann dieses Mu
ster also als gattungstypisch bezeichnen. Außerdem 
deuten modifizierte Fleckenmuster, die vom häufig 
auftretenden Grundtyp abweichend ausgebildet sind 
möglicherweise auf eine Anpassung an eine bestimm
te Lebensweise hin.

H ecticoceras

Für die Analyse wurden 140 Steinkerne mit und ohne 
Wohnkammer-Erhaltung ausgewählt. Die errechneten 
Gehäuseindices enthalten Werte von 2,5 bis 2,9. Die 
Moiphovarianz der Gehäuse ist geringer ausgeprägt 
als bei Quenstedtoceras oder Amaltheus.

Aus Abbildung 9 wird ersichtlich, daß auch bei 
Hecticoceras sp. die laterale Doppellinie, das Nabel
band, der Siphostreifen in der Wohnkammer und auf 
dem Phragmokon, das Externband und ein ventrales 
Präseptalfeld, eine dorsale Fleckenreihe und Schlepp
streifen an den Lobeninzisionen zu den Mustern ge
hören, die bei unterschiedlichen Gehäuseindices im
mer wieder auftreten. Die Doppellinien sind immer 
zur Mündung und zum Phragmokon hin geschlossen 
entwickelt und lateral, nicht ventrolateral, in der Wohn
kammer angelegt. Eine Fortsetzung dieser Struktur auf 
dem Phragmokon fehlt ebenso wie laterale Präsep
talfelder und Präseptallinien.

Einige Musterelemente sind jedoch bei Hecticoceras 
im Detail abgewandelt wie der ventrale Einzelfleck 
und der paarige dorsolaterale Fleck, die als erhabene 
Stellen auf dem Steinkern erhalten sind. Beide Flek- 
ken sind oft noch zusätzlich von markanten langge-
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Abb. 10 - Charakteristische Fleckenmuster der Gattung Fuciniceras in Beziehung zur Gehäuseform (n = 64).

Fig. 10 - Characteristic attachment structure patterns of the genus Fuciniceras in relation to shell morphology (n = 64).

streckten dunklen Flecken begleitet, die sich deutlich 
durch eine rauhe oder geriefte Oberfläche vom Stein
kern abheben. Diese rauhen dunklen Bereiche sind 
häufig noch in den Steinkern eingetieft. An der Scha
leninnenseite müssen demnach am Nabelrand und im 
Ventralbereich in der Wohnkammer Verdickungen oder 
leistenartige Erhebungen Vorgelegen haben. Sie dien
ten möglicherweise einer Verstärkung dieser Ansatz
flächen, weil die dort inserierenden Muskeln aufgrund 
einer spezifischen Lebensweise der Hecticoceraten 
stark beansprucht wurden. Derartige Mustertypen tre
ten in dieser Form nur bei Hecticoceras auf und sind 
damit als gattungsspezifische Muster zu bewerten. 
Auch bei dieser Gattung deutet die Modifizierung der 
Fleckenmuster möglicherweise auf eine Spezialisie
rung der Lebensweise hin.

Fuciniceras

Aus dieser Gattung wurden 64 Steinkerne mit gut er
haltenen Mustern, mit und ohne Wohnkammer-Erhal- 
tung analysiert. Die Gehäuseindices liegen bei Werten 
von 2,4 bis 2,7. Eine Morphovarianz der Gehäuse
formen ist bei Fuciniceras nur schwach ausgeprägt. 
In Abb. 10 ist zu erkennen, daß bei Fuciniceras die

Hauptmustertypen eine ventrolaterale, zur Mündung 
und zum Phragmokon hin geschlossene Doppellinie, 
paarige dorsolaterale Einzelflecken, ein Nabelband, ein 
Extemband und ein ventrales Präseptalfeld sind. Die
se treten gleichermaßen bei allen Gehäuseindices auf. 
Die Doppellinien-Struktur ist allerdings ausschließlich 
am hinteren und vorderen Ende geschlossen. Sie äh
nelt eher einem länglich-ovalen Fleck, da sie nur ein 
kurzes Stück in die Wohnkammer hineinreicht und ist 
häufig ventro-lateral und seltener auch lateral ange
legt. Bei den anderen betrachteten Gattungen treten 
bei gleichen Index-Werten aber auch laterale, nur zur 
Mündung geschlossene Doppellinien auf. Diese Art 
der Doppellinie kann demnach nicht abhängig von ei
ner bestimmten Gehäuseform sein. Ein Siphostreifen 
tritt innerhalb dieser Gattung anscheinend seltener auf 
als bei gleichen Index-Werten der anderen analysier
ten Gattungen. Dies ist wahrscheinlich auf eine unter
schiedlich gute Erhaltung von Siphostreifen und 
Externband zurückzuführen. Die schmale Sipho- 
struktur war vermutlich erheblich schwächer struktu
riert als das Externband, so daß auf den meisten Stein
kernen nur das Externband deutlich überliefert wor
den ist. Aufgrund des häufigen Auftretens von ventra
len Einzelflecken müßte aber auch der damit verknüpf
te Siphostreifen entwickelt gewesen sein.
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Abb. 11 - Charakteristische Fleckenmuster der Gattung Choffatia in Beziehung zur Gehäuseform (n = 63).

Fig. 11 - Characteristic attachment structure patterns of the genus Choffatia in relation to shell morphology (n = 63).

Choffatia

Es wurden 63 Steinkerne dieser Gattung mit und ohne 
erhaltener Wohnkammer analysiert. Die Gehäuse- 
indices liegen zwischen 1,12 - 1,27. Diese Werte deu
ten auf eine nur geringe Morphovarianz hin. Das Ge
häuse dieser Gattung liegt nach den ermittelten Wer
ten im Bereich von relativ breitmündigen Formen. Aus 
Abb. 11 wird deutlich, daß die typischen Musterele
mente von Choffatia aus einer ventrolateral angeleg
ten Doppellinie, die nur zur Mündung geschlossen ist, 
einem zum Teil eingebuchteten, ventralen Präseptal- 
feld, einem lateralem Präseptalfeld, einem Nabelband 
und dorsolateralen Einzelflecken innerhalb des Nabel
bandes und in der Wohnkammer, einem Siphostreifen 
auf dem Phragmokon und in der Wohnkammer, einem 
Externband und Schleppstreifen an den Lobeninzi- 
sionen bestehen. Wie bei Fuciniceras sind deutliche 
Einzelflecken am Nabelrand als Fleckenreihe ausge
bildet. Beide Gattungen weisen große Abstände zwi
schen den Septen auf und die Ausbildung der deutlich 
abgehobenen Einzelflecken vor jedem Septum läßt 
Rückschlüsse auf die Verlagerungsrhythmik des 
Weichkörpers zu. Auch Jordan (1968) machte auf ei
nen Zusammenhang von Nabelrandflecken und -bän
dern und den Septenabständen aufmerksam.

2.5.3 Zusammenfassung der statistischen Analysen 

Goniatiten

Nach der Aufnahme der charakteristischen, häufig auf
tretenden Mustertypen der beiden Familien Tomocera- 
tidae und Cheiloceratidae stellte sich die Frage, ob 
möglicherweise ein Zusammenhang zwischen der 
Gehäusemorphologie und der Ausbildung bestimmter 
Muster-Elemente bestehen könnte. Interessant ist be
sonders die Lage der Doppellinien-Struktur in der 
Wohnkammer und die Ausbildung eines eingebuchte
ten Präseptalfeldes, stellen diese doch die Hauptmerk
male der Goniatiten dar. Vermutungen hinsichtlich ei
nes Zusammenhangs von Gehäuseform und der Lage 
der Strukturelemente auf der Gehäuseinnenwand bei 
Ammoniten wurden schon von Jordan (1968) geäu
ßert. Diese Annahme konnte für die Cheiloceratidae 
belegt werden. Ventrolateral angelegte Spirallinien tre
ten bei den Tornoceratidae und Cheiloceratidae bei 
Gehäuseindices von sehr breitmündigen Formen auf. 
Es gibt allerdings auch einen Übergangsbereich bei 
den Indices von 1,5 - 1,7. In diesem Bereich können 
laterale und ventrolaterale Doppellinien nebeneinan
der auftreten. Bei den Tornoceratidae, deren Gehäuse
indices alle im Bereich der hochmündigen Formen lie-
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gen, treten ventrolateral angelegte Doppellinien über
haupt nicht auf. Im Fall von Cheiloceras pompeckji 
und Cheiloceras saccidum fehlen laterale Doppellinien, 
wenn ventrale, deutlich eingebuchtete Präseptalfelder 
erhalten sind. Nicht eindeutig konnten art- bzw. gat
tungsspezifische Mustertypen ermittelt werden. Die 
beiden Mustergruppen, Linien- und Feldstrukturen, 
sind nach einem einheitlichen Grundmuster angelegt, 
welches gattungsübergreifend beibehalten wird.

Ein weiterer Aspekt hinsichtlich der phylogenetischen 
Beziehungen der beiden Goniatiten-Familien zeichnete 
sich ebenfalls im Rahmen dieser Analyse ab. In der 
Familie der Tornoceratidae kann man zwei verschie
dene Linienmuster, Doppellinien und Spirallinien, 
voneinander abgrenzen. Bei den Cheiloceratidae sind 
diese Muster auf die Spirallinien-Struktur reduziert. 
Möglicherweise ist eine der beiden Gattungen Aula- 
tornoceras oder Phoenixites das Taxon für die Ent
wicklung der Cheiloceratidae aus den Tornoceratidae. 
Beide Gattungen weisen einen Gehäuseindex auf, der 
relativ nahe an dem der Cheiloceratidae liegt und sie 
zeigen eine gute Übereinstimmung in der Form der 
Spirallinienstrukturen (Kap. 2.7.1).

Ammoniten

Es gilt auch bei mesozoischen Ammonoideen, daß ein 
Muster-Grundtyp immer beibehalten wird (z.B. Dop
pellinie, Nabelstruktur, Siphostruktur, Extemband, Prä- 
septalfeld) und daß einige Musterelemente auf gat
tungsspezifische Art und Weise im Detail modifiziert 
auftreten, beziehungsweise innerhalb einer Gattung 
völlig fehlen können. Vor allem die Lage der Doppel- 
linien-Struktur scheint bei Ammoniten zum Teil vom 
Windungsquerschnitt abhängig zu sein. Doch sind 
Abweichungen möglich, was bei Quenstedtoceras im 
folgenden deutlich wird. Bei Hecticoceras sind die 
ventralen und dorsolateralen Fleckenstrukturen in der 
Wohnkammer deutlich modifiziert entwickelt.

Quenstedtoceras fehlen Präseptalstrukturen wie late
rale Präseptalfelder und Präseptallinien. Dafür ist eine 
markante, ausschließlich laterale Doppellinien-Struk- 
tur in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon aus
gebildet. Der Bereich zwischen den Linien auf dem 
Phragmokon ist leicht gedunkelt und eine markante 
Schleppstreifung ist im Bereich zwischen beiden Li
nien in der Wohnkammer ausgebildet. Bei Fuciniceras, 
dessen Gehäuseindices zwischen 2,4 und 2,7 liegen 
(breiter, rundlicher Windungsquerschnitt), sind aus
schließlich typische kurze, ventrolateral angelegte 
Doppellinien ausgebildet. Amaltheus stellt sich schließ
lich als eine Gattung dar, in der alle Musterelemente 
vertreten sind, wobei sich besonders die Doppellinien-

Struktur als sehr variabel in ihrer Anlage in der Wohn
kammer erwiesen hat. Innerhalb dieser Gattung kann 
die Doppellinie lateral und auch ventrolateral ange
legt sein. Die ventrolaterale Lage der Doppellinie ist 
innerhalb dieser Gattung auf Gehäuse mit niedrigen 
Gehäuseindices, also breiteren Windungsquerschnitten 
beschränkt (2,4 - 3). Die laterale Doppellinie ist sogar 
manchmal auf dem Phragmokon fortgesetzt erhalten, 
jedoch nicht in derart markanter Form wie bei Quen
stedtoceras. Ist sie ventrolateral angelegt, so reicht sie 
nur kurz in die Wohnkammer hinein und ähnelt einem 
ovalen Fleck wie bei Fuciniceras. Auffällig ist, daß 
im Bereich der Indices zwischen 2,4 und 3 bei Quen
stedtoceras nur laterale Doppellinien entwickelt sind. 
Bei Choffatia steht die Lage der Doppellinie eindeutig 
in Beziehung zur Gehäuseform. Ein breitmündiger 
Gehäusetyp mit longidomer Wohnkammer (Gl: 1,12 - 
1,27) zeigt ausschließlich ventrolaterale Doppellinien.

Abschließend ist also festzustellen, daß ein funktions
morphologischer Zusammenhang zwischen Flecken
mustern und Gehäuseform bei Ammoniten besteht. Die 
Abweichungen in der Verteilung einiger Muster an be
stimmten Stellen in der Wohnkammer, die zum Teil 
im Zusammenhang mit der Gehäusemorphologie ste
hen, modifizierte einzelne Musterelemente oder die Re
duktion einzelner Elemente könnten auf eine Anpas
sung an eine spezialisierte Lebensweise hindeuten.

2.6 Ontogenetische Veränderungen der 
Fleckenmuster

Schon während erster Studien an Steinkernen von 
adulten und juvenilen Exemplaren deutete sich an, daß 
das Auftreten bestimmter Mustertypen bei Amaltheus 
mit unterschiedlichen Wachstumsstadien des Gehäu
ses verknüpft sein könnte, bei Fuciniceras dagegen 
die Muster bei juvenilen und adulten Exemplaren 
gleichartig ausgebildet sind (Richter, 1992). Diese An
nahmen sollten anhand der folgenden statistischen Aus
wertungen bestätigt und präzisiert werden.

Für die Analyse wurden zwei Arten der Gattung Fu
ciniceras, Amaltheus sp. und Quenstedtoceras sp. aus
gewählt. Alle Arten enthalten neben Steinkernen mit 
einem Gehäusedurchmesser größer 1 cm auch eine grö
ßere Anzahl juveniler Exemplare mit einer Gehäuse
größe ab 0,3 cm im Durchmesser. In die Analyse wur
den nur vollständige Steinkerne, keine Windungs
bruchstücke, mit und ohne Wohnkammer-Erhaltung 
einbezogen.
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Abb. 12 - Verteilung der adulten Individuen mit Septendrängung (Mikroconche) von A m altheus auf die unterschiedlichen 
Gehäuse-Durchmesser (n = 68).

Fig. 12 - Distribution to different shell diameters of adult specimens (microconchs showing septal approximation) of 
A m altheus (n = 68).
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Abb.13 - Auftreten von Fleckenmuster bei Mikroconchen (mit Septendrängung) und juvenilen Makroconchen der Gat
tung A m altheus (n = 235).

Fig. 13 - Appearance of attachment structure patterns on microconchs (with septal approximation) and juvenile macro- 
conchs of A m altheus  (n = 235).
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Abb. 14 - Auftreten von Fleckenmuster bei Mikroconchen (mit Septendrängung) und juvenilen Makroconchen der Gat
tung A m altheus  (n = 254).

Fig. 14 - Appearance of attachment structure patterns on microconchs (with septal approximation) and juvenile macro- 
conchs of A m altheus  (n = 254).
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Abb. 15 - Auftreten von Fleckenmustem bei adulten Individuen mit Septendrängung (Mikroconche) der Gattung A m altheus  

(n = 68).

Fig. 15 - Appearance of attachment structure patterns on adult specimens (with septal approximation) of A m altheus (n =
68).
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Abb. 16 - Auftreten von Fleckenmustern bei unterschiedlichen ontogenetischen Stadien von Fuciniceras (n = 45). 

Fig. 16 - Appearance of attachment structure patterns on different ontogenetic stages of Fuciniceras (n = 45).

2.6.1 Amaltheus

Unter den 489 ausgewählten Exemplaren mit erhalte
ner Wohnkammer befanden sich 68 adulte Exemplare 
mit Septendrängung. Bei der Überprüfung der Vertei
lung der adulten Individuen auf die unterschiedlichen 
Gehäuse-Durchmesser ergaben sich zwei Maxima bei 
0,5 cm und bei 1,6 cm (Säulendiagramm, Abb. 12). 
Diese Verteilung deutet entweder auf zwei unterschied
liche Arten mikroconcher Amaltheen oder auf ein un
terschiedliches Einsetzen des Adultstadiums innerhalb 
einer Art hin (vgl. Abb. 15). Da eine artliche Bestim
mung vor allem der kleinen Steinkerne unter 1 cm 
Durchmesser unsicher ist, wurde Amaltheus sp. in der 
weiteren Auswertung als eine Art betrachtet, in der 
Mikroconche mit Septendrängung neben juvenilen 
Makroconchen ohne Septendrängung enthalten sind.

In drei getrennten Diagrammen wurden jeweils zusam
men für adulte Mikroconche und juvenile Makrocon- 
che getrennt nach Gehäuse-Durchmessern von 0,3 - 
0,9 cm und von 1 - 4,7 cm und für alle adulten Indivi
duen (Mikroconche) insgesamt die verschiedenen 
Muster (x-Achse) gegen die Gehäuse-Durchmesser (y- 
Achse) aufgetragen (Abb. 13, 14, 15).

Aus Abbildung 13 wird ersichtlich, daß innerhalb der 
Gruppe von 0,3 - 0,9 cm (Mikroconche mit Septen
drängung und juvenile Makroconche ohne Septen

drängung) schon ab einem Durchmesser von 0,3 cm 
ein Nabelband und paarige dorsolaterale Einzelflecken, 
ein Externband und ein ventrales Präseptalfeld, zum 
Teil noch zusätzlich median eingebuchtet angelegt 
wurden, auftreten. Ab 0,45 cm Durchmesser treten 
dann zusätzlich eine laterale Doppellinie, ein laterales 
Präseptalfeld oder eine Präseptallinie und ein Sipho- 
streifen auf. Diese ontogenetisch früh auftretenden 
Musterelemente waren vermutlich auch schon bei klei
neren Durchmessern entwickelt, sie sind bei dieser 
Größenordnung nur nicht mehr erhalten. Die Doppel
linien können also schon bei kleinen Durchmessern 
ab 0,5 cm zusätzlich zum Phragmokon hin geschlos
senen oder ventrolateral in der Wohnkammer ange
legt sein. Eine charakteristische Struktur für diese Grö
ßenordnung stellt die annulare Linie, im vorderen Teil 
der Wohnkammer angelegt, dar. Diese Struktur tritt 
nur bis zu einem Durchmesser von 0,9 cm auf und setzt 
dann aus. Median eingebuchtete ventrale und laterale 
Präseptalfelder treten ebenfalls nur in einem Größen
bereich von 0,3 cm bis 0,9 cm auf. Ab 0,9 cm setzt 
ertsmals eine Schleppstreifung an den Lobeninzisionen 
ein, da ab dieser Größe die Verfaltung der Septen deut
lich zunimmt (Kap. 3.2.2).

Innerhalb der Gruppe von 1 - 4,7 cm Gehäuse-Durch
messer (Mikroconche mit Septendrängung und juve
nile Makroconche ohne Septendrängung), dargestellt 
in Abbildung 14, fehlen dann die charakteristischen
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Juvenilmuster: eine annulare Linie am Vorderrand der 
Wohnkammer und median eingebuchtete Präsep- 
talfelder. Alle anderen Musterelemente treten in un
terschiedlicher Häufigkeit, aber für alle aufgetragenen 
Durchmesser durchgehend, auf. Einige Muster, wie die 
dorsale Fleckenreihe, Geisterlobenlinien, die Doppel
linie auf dem Phragmokon und eine Schleppstreifung 
auf der Ventralseite der Wohnkammer sind Struktu
ren, die im allgemeinen nur selten überliefert oder auf 
den ersten Blick nicht einzusehen sind, wie z. B. die 
dorsale Fleckenreihe. Da in dieser Analyse keine Win
dungsbruchstücke einbezogen wurden, mußten einige 
Steinkerne aufgebrochen werden, um die dorsalen 
Strukturen aufzunehmen. Eindeutig belegt werden 
konnte, daß Siphostreifen und Externband sowohl bei 
juvenilen, als auch bei adulten Individuen nebenein
ander auftreten können. Externbänder sind nicht aus
schließlich bei Jugendformen entwickelt und werden 
nicht im Laufe des Wachstums durch einen Sipho
streifen ersetzt (Richter & Fischer, 1992).

Aus Abbildung 15 wird ersichtlich, daß es sich um 
zwei Gruppen von adulten Mikroconchen handelt. Bei 
kleinen, ontogenetisch jungen Mikroconchen in der 
Größenordnung zwischen 0,45 - 0,9 cm treten noch 
die typischen juvenilen Musterelemente wie eine 
annulare Linie und ein median eingebuchtetes latera
les Präseptalfeld auf. Bei größeren, ontogenetisch äl
teren Mikroconchen, deren Gehäuse-Durchmesser über 
0,9 cm liegen, treten dagegen keine juvenilen Flecken
muster mehr auf.

2.6.2 Fuciniceras

Für die Analyse dieser Gattung wurden 45 Exemplare 
mit und ohne erhaltener Wohnkammer betrachtet. Die 
Gehäuse-Durchmesser liegen bei Werten von 0,45 cm 
bis 3,2 cm.

Aus Abbildung 16 wird ersichtlich, daß schon früh in 
der Entwicklung ab 0,45 cm basale Musterelemente 
wie ein Nabelband und dorsolaterale Einzelflecken, ein 
Externband und ein ventrales Präseptalfeld entwickelt 
wurden. Ein Siphostreifen war vermutlich ebenfalls 
früh ausgebildet, er tritt allerdings bei Fuciniceras nur 
relativ selten auf, wofür eine schlechtere Erhaltungs
fähigkeit dieses Musters im Gegensatz zu den ande
ren Strukturen verantwortlich sein kann. Eine Schlepp
streifung an den Lobeninzisionen tritt, im Vergleich 
mit anderen untersuchten Gattungen, ebenso selten wie 
der Siphostreifen auf. Dafür ist häufig eine mangel
hafte Erhaltung der Flecken auf manchen Steinkernen 
verantwortlich. Ab einem Durchmesser von 0,7 cm tritt 
dann eine zum Phragmokon und zur Mündung ge
schlossene Doppellinien-Struktur auf. Diese Struktur

muß aber auch schon bei kleineren Exemplaren vor
handen gewesen sein, da schon bei 0,45 cm Durch
messer ein Externband auftritt, das von einer Anlage 
einer Ventral Struktur in vorhergehenden, ehemaligen 
Wohnkammerabschnitten zeugt. Von Fuciniceras la
gen nur sehr wenige Exemplare mit Durchmessern 
unter 0,6 cm vor. Die Möglichkeit, alle Struktur
elemente zu erfassen, ist bei wenigen Exemplaren nur 
noch relativ gering.

2.6.3 Quenstedtoceras

Für die Untersuchung wurden 188 Exemplare mit und 
ohne Wohnkammem ausgewählt. Ihre Gehäuse-Durch
messer liegen bei Werten von 0,3 cm bis 2,9 cm.

Abbildung 17 zeigt, daß für Quenstedtoceras sp. eine 
laterale Doppellinie in der Wohnkammer und auf dem 
Phragmokon, ein Externband und ein ventrales Prä
septalfeld, ein Nabelband und paarige dorsolaterale 
Einzelflecken, ein Siphostreifen in der Wohnkammer 
und auf dem Phragmokon und Schleppstreifen an den 
Lobeninzisionen die Hauptmusterelemente darstellen, 
die ab 0,5 cm Durchmesser auftreten. Lediglich das 
Nabelband und Schleppstreifung an den Lobeninzi
sionen können schon ab 0,3 cm Durchmesser auftre
ten. An dem charakteristischen Musterelement, der la
teralen Doppellinie in der Wohnkammer und auf dem 
Phragmokon kann die Änderung der Strukturen im 
Laufe des Wachstums am deutlichsten beobachtet wer
den. Sie wird in einem Größenstadium von 0,5 - 0,8 cm 
schmal angelegt und im Laufe des Wachstums konti
nuierlich verbreitert, das Externband wird im gleichen 
Maße verschmälert (Kap. 2.4.3).

In Abbildung 18 wurde deshalb nur noch die Entwick
lung der Doppellinien-Struktur betrachtet. Es wurden 
die Septen vom Protoconch aus bis zu dem Punkt ge
zählt, an dem die neu angelegte Doppellinie zu erken
nen ist. Auf der x-Achse ist diese Septenzahl, die das 
Einsetzen der Doppellinie markiert, gegen die Indi
viduenzahl auf der y-Achse aufgetragen. Betrachtet 
wurden 57 Exemplare, bei denen der Nabelbereich und 
die Doppellinie erhalten waren. Es zeigte sich, daß das 
Einsetzen der Doppellinie zwischen Septenzahlen von 
35 bis 52 variiert. In einem Ausnahmefall setzte die 
Doppellinie erst nach 65 Septen ein. Das entspricht 
einer durchschnittlichen Anzahl von 45 Septen bis zum 
Auftreten der Doppellinie.
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Abb. 17 - Auftreten von Fleckenmustem bei unterschiedlichen ontogenetischen Stadien von Quenstedtoceras (n = 188). 

Fig. 17 - Appearance of attachment structure patterns on different ontogenetic stages of Quenstedtoceras (n = 188).
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Abb. 18 - Die neue Anlage einer Doppellinien-Struktur in Bezug zur Gehäusegröße, ausgedrückt durch die Septenanzahl 
(n = 57).

Fig. 18 - The appearance of a double line structure in relation to shell size, represented by numbers of septa (n = 57).
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2.6.4 Zusammenfassung

Für Amaltheus sp. konnten charakteristische Muster, 
die nur bei Jugendstadien auftreten, wie eine annulare 
Linie im vorderen Teil der Wohnkammer und median 
eingebuchtete Präseptalfelder belegt werden. Eine 
Schleppstreifung an den Lobeninzisionen tritt dage
gen erst ab einer Größe von 0,9 cm auf und markiert 
damit den zunehmenden Grad der Septenverfaltung 
während des Wachstums des Gehäuses (Kap. 3.2.2). 
Ein Externband und ein Siphostreifen treten bei juve
nilen und adulten Exemplaren gleichermaßen neben
einander auf. Die Annahme, daß das für Jugendstadien 
typische Externband durch einen Siphostreifen wäh
rend des Wachstums ersetzt wird (Richter, 1992, Rich
ter & Fischer, 1992), konnte nicht bestätigt werden 
(Taf. 11, Fig. 4, 4A). Bei kleinen 0,3 cm messenden 
Exemplaren sind schon ein Externband und ein medi
an eingebuchtetes ventrales und laterales Präseptalfeld 
und ein Nabelband entwickelt. Ab einer Größe von 
0,45 cm sind dann neben den median eingebuchteten, 
ventralen und lateralen Präseptalfeldern auch sehr breit 
angelegte, laterale Doppellinien entwickelt. Die zusätz
liche Anlage der Doppellinien kann auf einen Wech
sel von einer passiv-planktonischen zur aktiv schwim
menden Lebensweise hindeuten (Kap. 4.3). Bei Amal
theus sind die typischen juvenilen Strukturen ebenfalls 
bei adulten Mikroconchen mit Gehäuse-Durchmessern 
von 0,45 - 0,9 cm zu beobachten und könnten Anzei
chen für Neotenie oder Mikrogerontie sein (vgl. 
Holder, 1952; Vogel, 1959). Die eingebuchteten Prä
septalfelder, die bei juvenilen Amaltheen häufig auf
treten, sind zuvor nur bei Goniatiten beobachtet wor
den. Diese Struktur stellt möglicherweise ein von “Vor
fahren” ererbtes, ursprüngliches Merkmal dar und 
könnte auf die evolutiven Zusammenhänge zwischen 
paläozoischen Ammonoideen und Ammoniten hindeu
ten.

Für Quenstedtoceras sp. konnte ebenfalls eine mar
kante Veränderung der Strukturen im Laufe des Wachs
tums belegt werden. Eine laterale Doppellinie wird 
zusätzlich zu früh angelegten Mustern wie dem Nabel
band, Schleppstreifung an den Lobeninzisionen (die 
bei Quenstedtoceras im Gegensatz zu Amaltheus schon 
bei einer Größe von 0,3 cm auftritt) und dem Extern
band angelegt. Dabei ist die Neuanlage dieser Struk
tur nicht auf eine bestimmte Gehäusegröße festgelegt. 
Anhand einer Septenzählung zeigte sich ein variables 
Einsetzen der Doppellinie zwischen 35 und 52 Septen 
(Mittelwert 45). Vermutlich wird die Ausbildung die
ser neuen Struktur durch äußere Einflüsse mitgesteuert, 
zum Beispiel durch einen Wechsel der Lebensweise 
am Ende des Juvenilstadiums und zu Beginn eines 
subadulten Stadiums oder durch einen Wechsel in ei
nen anderen Lebensraum. Durch den Erwerb einer zu

sätzlichen paarigen Lateral Struktur ist ein Wechsel von 
passivem Schweben zum aktiven Rückstoßschwimmen 
vorstellbar (Kap. 4.3).

Für Fuciniceras konnte hingegen gezeigt werden, daß 
die im juvenilen Stadium angelegten Musterelemente 
während des Wachstums nicht mehr verändert wer
den. Über Jugendstadien mit einer Größe unter 0,45 cm 
können keine Aussagen gemacht werden, da diese 
Größenstadien fehlen. Vermutlich macht Fuciniceras 
aber keine so einschneidenden Veränderung der Le
bensweise während des Wachstums durch, wie bei
spielsweise für Quenstedtoceras belegt werden konn
te (Kap. 4.3).

2.7 Fleckenmuster und Phylogenie 
der Ammoniten

Nach der qualitativen und quantitativen Auswertung 
der Fleckenmuster und deren spezifischen Verteilung, 
soll überprüft werden, ob anhand der beobachteten 
Fleckenmuster Verwandtschaftsbeziehungen für Tor- 
noceratidae und Cheiloceratidae abgeleitet werden 
können. Die folgenden Ausführungen sollen lediglich 
eine hierarchische Einteilung der beobachteten Muster- 
verteilungen darstellen, die auf Verwandtschafts
beziehungen zwischen den unterschiedlichen Gattun
gen hindeuten könnten. Die möglichen Zusammenhän
ge auf der Grundlage der Fleckenmuster, die als Merk
male betrachtet werden, sind in einem Dendrogramm 
(Abb. 19) bildlich dargestellt. Das Dendrogramm ent
spricht jedoch keinem errechnetem Kladogramm im 
Sinne einer phylogenetischen Analyse, sondern wur
de von Hand erstellt.

2.7.1 Tornoceratidae

Aus Abbildung 5, Kapitel 2.5.1, in der die Muster
verteilungen der Goniatiten in Beziehung zur Gehäuse
form dargestellt werden, ergeben sich folgende Zusam
menhänge:

Die Grundannahme für das Dendrogramm basiert auf 
folgenden plesiomorphen Merkmalen: Laterale 
Doppellinie, laterales Präseptalfeld (1. Knotenpunkt). 
Diese Strukturen stellen den Grundzustand dar. Alle 
anderen beobachteten Muster werden als Ableitungen 
(Apomorphien) betrachtet.

Die Gattung Tornoceras repräsentiert somit den Grund
zustand ohne weitere Ableitungen, entsprechend dem 
Ausgangspunkt der Entwicklung. Am 2. Knotenpunkt 
erfolgt eine Aufspaltung in zwei Gruppen. Eine Grup
pe zu der Linguatornoceras gehört, die eine laterale
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CO
1: laterale Doppellinie, 

laterales Präseptalfeld

2: zusätzlich ventrales 
Präseptalfeld 
laterales Präseptalfeld 
kann median 
eingebuchtet sein

3: zusätzlich laterale Spirallinie, 
ventrales Präseptalfeld kann 
median eingebuchtet sein

X: breitmündige Formen 
(Gehäuseindex < 2,1)

Y: hochmündige Formen 
(Gehäuseindex > 2,4)

Abb. 19 - Schematische Darstellung der möglichen Verwandtschaftsbeziehungen bei Tornoceratiden, abgeleitet von den 
beobachteten Fleckenmustern und den Gehäuseindices.

Fig. 19 - Sketch of possible relationships within the Tornoceratidae, derived from observed attachment structure patterns 
and shell indices.

Doppellinie und laterale sowie ventrale Präseptalfelder 
besitzt, wobei das laterale Präseptalfeld median ein
gebuchtet sein kann. Eine zweite Gruppe, zu der Aula- 
tornoceras und Truyolsoceras, Phoenixites, Falcitor- 
noceras und Armatites gehören, zeigen an Knotenpunkt 
3 zusätzlich eine laterale Spirallinie auf und die ven
tralen Präseptalfelder können dann auch median ein
gebuchtet sein. Die laterale Doppellinie ist reduziert. 
An den Knotenpunkten X und Y spalten sich unter
schiedliche Gehäusetypen voneinander ab. Knoten
punkt X entspricht breitmündigen Formen mit einem 
Gehäuseindex <2,1, Knotenpunkt Y entspricht hoch
mündigen Formen mit einem Gehäuseindex > 2,4. Zu 
den hochmündigeren Gehäusetypen gehören die Gat
tungen Falcitornoceras, Phoenixites (adulte Exempla
re) und Armatites, zu den breitmündigeren die Gattun
gen Aulatornoceras, Truyolsoceras und juvenile Ex
emplare von Phoenixites. Die Gattung Armatites reprä
sentiert entsprechend das abgeleitete Endglied der Ent
wicklungsreihe. Die Gattungen Polonoceras und Cras- 
sotornoceras können bei dieser Betrachtung nicht mit- 
einbezogen werden, da die wenigen Exemplare dieser 
Gattungen erhaltungsbedingt nur wenig aussagekräf
tige Merkmale zeigen.

Für die Tornoceratidae wurde von Becker (1993) fol
gende Einteilung aufgestellt:

-  der Tribus Tornoceratini, zu dem die Gattungen
Tornoceras, Linguatornoceras und Crassotor- 
noceras zählen,

-  der Tribus Aulatornoceratini, zu dem die Gattungen 
Aulatornoceras, Truyolsoceras und Armatites zäh
len und

-  der Tribus Falcitornoceratini, zu dem die Gattungen 
Falcitornoceras und Phoenixites zählen.

Die entsprechenden Verwandtschaftsbeziehungen sind 
dann von Becker (1995) anhand relevanter Gehäuse
merkmale (Wohnkammerlänge, Windungsquerschnitt, 
Berippung, Septenbau, Involution, Schalendicke, Or- 
namentierung und Mündungsgestalt) und der stratigra
phischen Verbreitung der verschiedenen Arten ermit
telt worden. Demnach sind Tornoceras und Linguator
noceras eng miteinander verwandt, was sich auch in 
der Ähnlichkeit der Ansatzstrukturen widerspiegelt. 
Aulatornoceras stellt den Ausgangspunkt der Entwick
lung zu Truyolsoceras und Armatites dar. Die Ansatz
muster von Aulatornoceras und Armatites sind sich 
sehr ähnlich, die Strukturen von Truyolsoceras wei
chen im Detail dagegen etwas von denen der beiden 
anderen Gattungen ab. Nach dem ermittelten Gehäuse-
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index (<2,1) muß diese Gattung jedoch in die Gruppe 
zu Aulatornoceras gestellt werden. Armatites zeigt 
ähnliche Ansatzstrukturen wie Aulatornoceras, der 
ermittelte Gehäuseindex für Armatites liegt jedoch über 
2,4, im Bereich von schmalen, hochmündigen Ge
häuseformen. Deshalb steht Armatites am Außenrand 
des Dendrogramms, etwas abgesetzt von Aulatorno
ceras und Truyolsoceras, als Endglied dieser Entwick
lungsreihe. Phoenixites und Falcitornoceras sind eng 
miteinander verwandt, worauf ebenfalls die Ähnlich
keit ihrer Ansatzmuster hindeutet. Die möglichen 
Verwandschaftsbeziehungen, die in dem Dendro- 
gramm (Abb. 19) auf der Grundlage der beobachteten 
Strukturen dargestellt sind, entsprechen den von Becker 
(1995) dargelegten Verwandtschaftsverhältnisse für die 
Familie der Tornoceratidae. Die ermittelten Ansatz
strukturen liefern in diesem Fall zusätzliche relevante 
Merkmale, die für phylogenetische Fragen genutzt 
werden können.

Durch die Berücksichtigung der Gehäuseform als zu
sätzliches Merkmal ist es möglich, auch die Gattung 
Cheiloceras, deren Ursprung in der Familie der Torno
ceratidae liegt, in diesem Zusammenhang zu betrach
ten. Nach den beobachteten Strukturen und der Ge- 
häuseindices von Cheiloceras, die dem Diagramm 
(Abb. 6) zu entnehmen sind, wäre diese Gattung dann 
am wahrscheinlichsten aus der Gruppe der relativ breit
mündigen Formen mit Aulatornoceras und Truyol
soceras abzuleiten. Bei Cheiloceras ist als charakteri
stisches Mermal nur noch eine laterale Spirallinien ent
wickelt, laterale Doppellinien fehlen. Faterale und ven
trale Präseptalfelder, die auch median eingebuchtet sein 
können, sind ebenfalls vorhanden. Die Gehäuseindices 
dieser Gattung liegen alle im Bereich < 2, also bei den 
breitmündigen Formen. Nach Becker (mündl. Mittei
lung) würde der Ursprung der Cheiloceraten nach den 
Gehäusemerkmalen und der Suturform allerdings auf 
die Gattung Crassotornoceras zurückgehen. Diese 
Gattung ist von Becker (1993) zusammen mit Torno- 
ceras und Linguatornoceras in einem Tribus vereint 
worden. Die typischen Merkmale innerhalb dieser 
Gruppe bestehen allerdings ausschließlich aus latera
len Doppellinien. Die Cheiloceraten zeigen dagegen 
ausschließlich laterale Spirallinien. Aufgrund der Ähn
lichkeit der beobachteten Ansatzstrukturen wäre dann 
die Gattung Aulatornoceras bevorzugt als Ursprung 
der Cheiloceraten zu betrachten.

2.7.2 Ammoniten

Aufgrund einer markanten Ventralstruktur, die bei der 
Gattung Oedania und der Gattung Hecticoceras in 
Form einer kleinen ovalen Erhebung im hinteren Teil 
der Wohnkammer zu beobachten ist, deutet sich bei

den Familien der Graphoceratidae und der Oppeliidae 
ebenfalls eine mögliche Verwandtschaftsbeziehung an. 
Donovan et al. (1981) stellen in Abb. 20 die Verwand
schaftsbeziehungen von jurassischen Ammonitina dar. 
Dabei existiert noch keine genaue Festlegung bezüg
lich der Abstammung der Über-Familie der Haploce- 
rataceae, zu der auch die Familie der Oppeliidae ge
stellt wird. Postuliert wird eine Entwicklung aus den 
Phymatoceratidae, die sich aus den Hildoceratidae 
ableitet und die die Ausgangsfamilie für die Grapho
ceratidae darstellt. Mit der Einbeziehung der beobach
teten Fleckenstrukturen könnten diese Annahmen un
terstützt werden. Da aber bei keiner anderen verwand
ten Familie, wie zum Beispiel die Sonniniidae, eine 
solche Musterausbildung beobachtet wurde, könnte 
dies auch darauf hindeuten, daß die Abstammung der 
Oppeliidae nicht von den Phymatoceratidae, sondern 
direkt von den Graphoceratidae erfolgte. Um jedoch 
fundierte Aussagen über diese Zusammenhänge ma
chen zu können, müßte man entsprechend mehr Mate
rial aus verwandtschaftlich benachbarten Familien un
tersuchen. Im Rahmen dieser Arbeit können lediglich 
Hinweise zu phylogenetischen Fragen geliefert wer
den.

2.7.3 Familienspezifische Fleckenmuster bei 
jurassischen Ammoniten

Innerhalb der Familien der Cardioceratidae und der 
Hildoceratidae kann man eine große Ähnlichkeit der 
ausgebildeten Fleckenmuster beobachten. Deutlich 
werden die Gemeinsamkeiten besonders in der Aus
bildung der lateralen bzw. der ventralen Doppellinien- 
Strukturen. So zeigen die Gattungen Fuciniceras und 
Arieticeras relativ schmale, kurze und immer ventral 
angelegte Doppellinienpaare. Außer den Finien- 
strukturen sind ein dunkles Externband und ein Nabel
band entwickelt. In dem Nabelband sind dann immer 
direkt vor jedem Septum deutlich geschwärzte dorso- 
laterale Flecken ausgebildet (vgl. Taf. 4, Fig. 3; Taf. 5, 
Fig. 2; Taf. 9, Fig. 7^8; Taf. 11, Fig. 9; Taf. 23, Fig. 1, 
7). Diese besondere Form der Doppellinien wurde bei 
keiner anderen der untersuchten Gattungen beobach
tet. Aufgrund der deutlichen Übereinstimmung der 
Strukturen, sind diese beiden Gattungen zurecht in ei
ner Familie zusammengefaßt.

Das gilt auch für die Familie der Cardioceratidae. Die 
Gattungen Quenstedtoceras und Cadoceras zeigen 
beide außerordentlich markante, laterale Doppellinien- 
Strukturen, die auch deutlich auf dem Phragmokon zu 
verfolgen sind (Taf. 22, Fig. 5, 6). Bei beiden Gattun
gen kann beobachtet werden, daß diese Struktur erst 
im Faufe des Wachstums zu den anderen, schon frü
her in der Entwicklung angelegten Mustern, wie ei-
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Abb. 20 - Phylogenie der Ammoniten aus dem Jura und der Unter-Kreide auf der Basis von Unterordnungen, Über
familien und Familien (verändert nach: House & Senior, 1981).

Fig. 20 - Phylogenetic relationships of Jurassic- and Lower Cretaceous ammonites based on suborders, superfamilies and 
families (modified from House & Senior, 1981).
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Abb. 21 - Schematischer Medianschnitt durch ein Exemplar von Nautilus, der den Kopfretraktormuskel (er), den 
Trichterretraktormuskel (hr) und den Trichter (h) zeigt (verändert nach: Mutvei, 1964, Fig.2).

Fig. 21 - Diagrammatic median cross section through a specimen of Nautilus showing the cephalic retractor muscle (cr), 
hyponome retractor muscle (hr) and the hyponome (h) (modified from Mutvei 1964, Fig.2).

nem Externband, einem Siphostreifen und einem 
Nabelband, angelegt wird. Solche markanten Lateral- 
strukturen sind nur bei diesen beiden Gattungen zu 
beobachten (vgl. Taf. 4, Fig. 9; Taf. 11, Fig. 6,7, 8, 10, 
10A; Taf. 19, Fig. 3; Taf. 22, Fig. 1, 2, 3, 4). Wahr
scheinlich spiegeln derartige strukturelle Modifikatio
nen Anpassungen an eine spezielle Lebenweise wi
der.

3 INTERPRETATION DER FLECKEN
MUSTER

3.1 Gewebeansatz-Strukturen bei N a u tilu s

Nautilus besitzt einen paarigen kräftigen Retraktor- 
Muskel, der am Kopfknorpel ansetzt und im hinteren 
Teil der Wohnkammer an großen halbmondförmigen 
Flecken an der Gehäusewand festgeheftet ist (cr, Abb. 
21). Diese Anheftungsfelder erstrecken sich über den 
lateralen und dorsolateralen Bereich der Wohnkammer 
(Mutvei, 1957; Mutvei et ah, 1993). Ein zweites Paar 
kleinerer Trichtermuskeln ist unter den Kopfretraktoren 
entwickelt. Diese Muskeln hinterlassen keine deutli
chen Ansatzmarken auf der Schaleninnenseite, sie sind

in das Feld der Kopfretraktoren integriert (hr, Abb.21). 
Die kräftigen Kopfretraktormuskeln sind nötig, um ei
nen Rückstoß zu erzeugen (Mutvei, 1964). Diese Mus
keln bilden eine Art “Dach” über der Mantelhöhle. 
Werden sie kontrahiert, wird der gesamte Kopfbereich 
ruckartig in die Wohnkammer hineingezogen. Das 
Dach über der Mantelhöhle wird herabgedrückt und 
das Wasser aus der Mantelhöhle stoßartig durch den 
Trichter herausgepreßt.

Eine weitere Ansatzstruktur beim rezenten Nautilus 
bildet eine ringförmige (annulare) Zone vor den An
satzfeldern der Kopfretraktoren. Entlang dieses schma
len Bereiches sind die Längsmuskeln des vorderen 
Mantels mittels eines Haftbandes mit der Schale fest 
verbunden (mb, Abb. 22B). Das hintere Weichkörper- 
Gewebe ist mit einem schmalen septalen Haftband di
rekt vor dem letzten Septum angeheftet (sb, Abb. 22B). 
Die beiden Anheftungsbereiche dieser Bänder sind auf 
der Schalenoberfläche kaum voneinander zu unter
scheiden. Diese Zone (‘annular elevation’ von Mutvei, 
1957) ist im Lateralbereich breit, im Dorsalbereich der 
Wohnkammer dagegen schmal ausgebildet. Die annu
lare Erhebung wird von einer dünnen prismatischen 
Schicht auf der Schaleninnenseite gebildet. Das Man-
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dm
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Abb. 22 - Schematische Ansicht der Mantel- und Muskelansatzfelder bei Nautilus. Frühes embryonales Stadium (A) und 
adultes Stadium (B). Abkürzungen: dm, Dorsalmuskel; rm, Retraktormuskel; 1mm, ringförmiger Abschluß der Längs
muskeln des Mantels; er, Kopfretraktor; mb, myoadhesives Band des Mantels; sb, myoadhesives Septalband; pvl, 
pallioviscerales Ligament (verändert nach: Mutvei et ah, 1993, Fig.10 B, C).

Fig. 22 - Diagrammatic lateral views of mantle and muscle attachment areas of Nautilus. Early embryonic stage (A) and 
adult stage (B). Abbreviations: dm, dorsal muscle; rm, retractor muscle; 1mm, annular terminus of longitudinal mantle 
muscles; cr, cephalic retractor muscle; mb, mantle myoadhesive band; sb, septal myoadhesive band; pvl, palliovisceral 
ligament (modified from Mutvei et al. 1993, Fig.10 B, C).

telgewebe, das dort inseriert ist, besteht aus ‘palisaden
artigen Zellen’ (Bändel & Spaeth, 1983). Bei adulten 
Exemplaren bildet diese Schalenschicht einen schma
len Grat an der vorderen Grenze der annularen Erhe
bung. Im Dorsalbereich direkt vor dem letzten Sep
tum ist außerdem noch eine kleine unpaarige Ansatz
struktur zu beobachten, an der das pallio-viscerale Li
gament ansitzt (pvl, dm, Abb. 22B).

3.2 Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen

In allen früheren Studien (Waagen, 1867, Crick, 1898, 
Jones, 1961, Jordan, 1968, Doguzhaeva & Kabanov, 
1988, Doguzhaeva & Mutvei, 1991, 1996, Sarikadze 
et al., 1990), in denen verschiedene Muskelansatz
strukturen bei Ammonoideen beschrieben und inter
pretiert wurden, zeigte sich immer wieder, daß die

funktionelle Interpretation einiger Strukturen speku
lativ bleiben wird, da Nautilus als einziger noch le
bender ectocochleater Cephalopode nur bedingt zum 
Vergleich herangezogen werden kann. Es wurden ei
nige Muskelfelder bei Ammonoideen beobachtet, die 
bei Nautilus nicht entwickelt sind. Daraus läßt sich 
schließen, daß die Weichkörper-Organisation in bei
den Gruppen unterschiedlich sein muß. Ansatzstruk
turen, wie die kleinen paarig-dorsolateralen und un
paarig-ventralen Felder, ventrale Präseptalfelder, 
schmale paarige ventrale Muskelfelder sowie jegliche 
Form von Schleppstreifung, die mit den Anheftungs
feldern verknüpft ist, fehlen bei Nautilus. Große paa
rig-laterale Muskelfelder, ein schmaler unpaariger 
Dorsalmuskel und eine Haftbandstruktur im hinteren 
Teil der Wohnkammer stimmen dagegen gut mit den 
Ansatzfeldern von Nautilus überein (siehe Tab. 3).
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Die Wohnkammern von Ammonoideen und von Nau
tilus variieren deutlich in ihrer Form. Nautilus besitzt 
eine relativ kurze und breite Wohnkammer mit run
dem Windungsquerschnitt. Bei Ammonoideen sind die 
Wohnkammern häufig lang und schmal, mit unter
schiedlich hohen und breiten Windungsquerschnitten 
(von flach-scheibenförmig bis kugelig) ausgebildet. 
Das Schwimm- und Schwebevermögen sowie die Be
weglichkeit des Weichkörpers in der Wohnkammer 
werden maßgeblich durch die Gehäusemorphologie 
mitbestimmt. Weiterhin bestehen deutliche Unterschie
de in den Mechanismen des Kammemeubaus während 
des Gehäusewachstums.

3.2.1 Goniatiten

Wie bei Nautilus ist bei Goniatiten ein Anheftungs
feld im hinteren Teil der Wohnkammer zu beobach
ten, welches vor dem letzten Septum angelegt ist. Die
ses Präseptalfeld und die Präseptallinie, die das Feld 
nach vorne scharf abgrenzt, entspricht dem Ansatz
feld eines septalen und pallialen myoadhesiven Ban
des (Haftband) des Mantels (Abb. 23A: mb). Im Ge
gensatz zu Nautilus zeigen die Goniatiten je ein Paar 
große laterale und kleine ventrale Muskeln. Die paari
ge, nach vorne geschlossene Doppellinie wird als 
Umriß der Ansatzfläche kräftiger, paariger Kopfretrak- 
toren gedeutet (Abb. 23A: dl,er). Die mediane Ein
buchtung des lateralen und des ventralen Präsep- 
talfeldes im hinteren Abschnitt der Wohnkammer deu
tet auf paarige Trichterretraktoren hin (Abb. 23A: hr).

Die Schleppstreifung, die in Form von feinen Linien 
zwischen den echten Septen auf dem Phragmokon er
halten ist, kann als Abfolge einer zyklischen Ausschei
dung von Kammermembranen, gebildet vom hinteren 
septalen Mantel auf dem Weg zur Ansatzstelle eines 
neuen Septums, interpretiert werden (pseudosutures, 
Tanabe et ah, 1998; Hewitt et ah, 1991; Checa, 1996) 
(Kap. 3.3). Geisterlobenlinien, die in der Wohnkammer 
mit den lateralen paarigen Ansatzflächen der Kopfre- 
traktoren verknüpft auftreten, können als annulare 
Ansatzlinien der Längsmuskeln des vorderen Mantels 
gedeutet werden, der rhythmisch in einzelnen Schrit
ten vorverlagert wurde.

3.2.2 Ammoniten

Auch bei Ammoniten sind ein Präseptalfeld und eine 
Präseptallinie vor dem letzten Septum im hintersten 
Teil der Wohnkammer erhalten (Abb. 23: mb), ver
gleichbar den Strukturen bei Nautilus und bei Gonia
titen. Diese entsprechen auch hier der Ansatzfläche 
eines septalen bzw. pallialen Haftbandes. Die auf den

Flanken des Gehäuses erhaltenen Doppellinien kön
nen für Ammoniten ebenfalls als Umriß der kräftigen, 
paarigen Kopfretraktoren gedeutet werden. Im Gegen
satz zu den Goniatiten waren die Trichterretraktoren 
der Ammoniten vermutlich in das Ansatzfeld der gro
ßen Kopfretraktoren integriert (Abb. 23: dl, er, hr), 
vergleichbar der Situation bei Nautilus. Andererseits 
könnte auch das ventrale, teilweise median eingebuch
tete Präseptalfeld oder die schmale paarige ventrale 
Doppellinie den Ansatz für die Trichtermuskulatur 
gebildet haben (Abb. 23C: hr), vergleichbar der Struk
tur bei den Goniatiten. Exemplaren mit dieser speziel
len Struktur müßte dann allerdings ein getrennt aus
gebildeter Kopfretraktor gefehlt haben. Die auch bei 
Ammoniten häufig ausgebildeten Externbänder auf 
dem Phragmokon und die damit verknüpften ventra
len Präseptalfelder deuten bei einigen Gattungen auf 
eine getrennt entwickelte Trichtermuskulatur hin. Diese 
ist dann im Gegensatz zu den Goniatiten meist unpaa
rig ausgebildet, wie beispielsweise die Gattungen 
Hecticoceras und Callizoniceras zeigen (Taf. 7, Fig. 
12; Taf. 8, Fig. 8, 9; Taf. 24, Fig. 3; Taf. 26, Fig. 2, 
4A). An Jugendstadien von Quenstedtoceras wird 
deutlich, wie sich aus einem breiten Externband in der 
Wohnkammer (Trichterretraktor) ein zusätzlicher 
schmaler, lateraler Kopfretraktoransatz bildet (Taf. 11, 
Fig. 10, 10A;Taf. 22, Fig. 2, 3).

Die kleinen paarigen, dorsolateralen Ansatzflecken, die 
entlang der Nabelkante auftreten, können als An
heftungsfelder eines zweiten Paares von Kopfretrak
toren gedeutet werden. Diese Muskeln könnten dazu 
gedient haben, den schnellen Rückzug des Kopfes in 
die Wohnkammer zu unterstützen und zusätzlich eine 
feste Fixierung des hinteren Weichkörperabschnittes 
an der Schalenwand zu gewährleisten. Die Funktion 
des kleinen unpaarigen Ventralmuskels war möglicher
weise, den ventralen Körperabschnitt fest an der Scha
leninnenseite zu befestigen, um als zusätzliches Gegen
lager beim schnellen Zurückziehen des Kopfes zu die
nen (Abb. 23B. C: dp,v). Einige Autoren gehen davon 
aus, daß der Weichkörper vieler Ammoniten wesent
lich beweglicher innerhalb der Wohnkammer war und 
viel weiter aus der Wohnkammer herausgestreckt wer
den konnte als bei Nautilus (Doguzhaeva & Mut- 
vei, 1991; Jacobs & Landman, 1993). Eine zusätzliche 
Muskelgruppe und eine feste Verankerung im hinte
ren Bereich des Gehäuses könnte eine derartige Be
weglichkeit gewährleistet haben. Die kleine mediano
dorsale Ansatzfläche, die auf der Internseite der Win
dungen zwischen den Dorsalloben aufeinanderfolgen
der Septen zu beobachten ist, entspricht wahrschein
lich der Ansatzfläche eines palliovisceralen Ligaments, 
vergleichbar mit der des rezenten Nautilus.
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Abb. 23 - Schematische Rekonstruktionen der Muskelsysteme eines generalisierten Goniatiten (A) und zweier generali
sierter Ammoniten (B, C). Abkürzungen: dl, Doppellinie; er, Kopfretraktor; hr, Trichterretraktor; mb, myoadhesives Band 
des Mantels; v, Ventralmuskel; dp, paariger Dorsolateralmuskel (verändert nach: Doguzhaeva & Mutvei, 1996, Fig. 7A).

Fig. 23 - Reconstruction sketches of different muscular systems in a generalized goniatite (A) and generalized ammonites 
(B, C). Abbreviations: dl, double line; cr, cephalic retractor; hr, hyponome retractor; mb, mantle myoadhesive band; v, 
ventral muscle; dp, paired dorsolateral muscle (modified from Doguzhaeva & Mutvei 1996, Fig.7A).



44 Richter -  Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen

Eine annulare Linie im vorderen Bereich der Wohn- 
kammer, die bei juvenilen Exemplaren von Amaltheus 
zu sehen ist, entspricht vermutlich dem beim juveni
len Nautilus zu beobachtenden ringförmigen Abschluß 
der Längsmuskeln des Mantels, der an der Gehäuse
innenwand im vorderen Teil der Wohnkammer fest
geheftet ist (Abb. 22A: 1mm). Man kann diese Linie 
auch mit der Mantellinie von Muscheln vergleichen 
(Mutvei et ab, 1993). Aus einem median eingebuchte
ten Präseptalfeld könnte sich bei juvenilen Amaltheen 
im Laufe des Wachstums der Ansatz für die paarigen 
lateralen Kopfretraktoren entwickelt haben.

Die horizontalen Schleppstreifen parallel zur Wachs
tumrichtung, die mit den Lobeninzisionen verknüpft 
auftreten, können als temporäre punktförmige An
heftungsstellen des hinteren septalen Mantels interpre
tiert werden (‘tie points’, Seilacher, 1988). Bei der 
Verlagerung des Weichkörpers während des Gehäuse
wachstums hielten sie den posterolateralen Mantelab
schnitt im Bereich der Lobenelemente in Kontakt mit 
der Schaleninnenseite und ermöglichten so eine erneute 
Einfaltung des septalen Mantels im Bereich der Sattel
elemente, noch bevor dieser mit Lertigstellung des neu
en Septums wieder durchgehend festgeheftet wurde. 
Die Geisterlobenlinie entspricht der Muralleiste, die 
den äußeren “Rahmen” für das neue Septum auf der 
Schaleninnenseite bildet, an dem der hintere Mantel
abschnitt fixiert wird. Mit diesem Rahmen wird die 
Porm der neuen Kammerscheidewand und ihrer Sutur 
schon vor dessen endgültiger Mineralisierung festge
legt (Blind, 1975, Lehmann, 1990) (Kap. 3.3).

3.3 Schleppstreifung im Bereich der Suturen

Die hier beobachteten, unterschiedlich gestalteten 
Schleppstrukturen im Bereich des Phragmokons ent
lang der Lobenlinien, können als wichtige Hinweise 
für die Interpretation der verschiedenen Mechanismen 
des Kammerneubaus und der damit vebundenen Ver
lagerung des Weichkörpers während des Gehäuse
wachstums dienen. Aufgrund der paläobiologischen 
Signifikanz dieser Strukturen für die Ammonoideen 
wird die Interpretation dieser komplexen Vorgänge im 
folgenden etwas ausführlicher erläutert.

Da bei Nautilus, weder an den Septen noch an den 
Muskelansatzfeldern eine derartige Schleppstreifung 
beobachtet werden kann, geht man bei diesem von ei
ner kontinuierlichen Verlagerung des Weichkörpers 
ohne zwischenzeitliche Stillstandsphasen aus (vgl. 
Ward et al., 1981). Diese Verlagerung erfolgt in Ab
hängigkeit vom Weiterbau der Gehäuseröhre, ist aber 
weitgehend unabhängig vom Bau eines neuen Septums. 
Bei Ammonoideen lief die Verlagerung des Weich

körpers dagegen in ungleichmäßigen, unterschiedlich 
schnellen Phasen und anschließenden Ruhephasen ab, 
in denen der Weichkörper längere Zeit an einer Stelle 
im Gehäuse fixiert blieb, bis wieder eine neue Kam
mer gebildet wurde (vgl. Lominadze et al., 1993). Der 
Septeneinbau verlief im Gegensatz zu Nautilus in deut
lich diskreten Schritten. Die Gehäuseröhre wurde bei 
Ammonoideen gleichfalls kontinuierlich weitergebaut, 
was an den gleichmäßig angelegten Wachstumslinien 
der Schalen zu erkennen ist.

Ammoniten

Die horizontal verlaufenden Schleppstreifen an den 
Inzisionen der Loben, insbesondere die bogenförmi
gen, sukzessiven Strukturen entstanden durch ein zwi
schenzeitliches, kurzes Aussetzen der Verlagerung des 
hinteren muskulösen Mantels während der Anlage ei
nes neuen Septums und spiegeln damit die Unterschie
de im Ablauf der Mantel Verlagerung wider. Sie erfolgte 
entweder kontinuierlich und hinterließ einen durchzie
henden, gleichmäßig dunklen Streifen oder rhythmisch 
in diskreten Schritten und bildete Reihen von dunklen 
Bögen. Die Zwischenfixierung hinterließ immer wie
der eine dünne Schalenschicht, die der inneren 
Prismenschicht der Gehäuseinnenseite zusätzlich auf
gesetzt war. Diese wurden vom muralen Teil des Man
tels gebildet. Es handelt sich um das gleiche Gewebe, 
mit dem auch die Septen ausgeschieden werden (Lomi
nadze et al., 1993). Wie vorhergehend in Kapitel 2.2 
erläutert, werden dünne, zusätzlich angelegte Schalen
schichten auf der Gehäuseinnenwand durch sehr fein
kristallinen Pyrit überliefert und erscheinen dadurch 
auf den Steinkernen geschwärzt. Die Beobachtungen 
von Zaborski (1986) und Lominadze et al. (1993) an 
kalzitisch erhaltenen Steinkernen unterstützen die 
Annahme, daß zusätzliche dünne Schalenschichten zur 
Anheftung von muskulärem Gewebe auf der Gehäuse
innenwand angelegt worden waren, die zur Bildung 
der dunklen Lleckenmuster auf Pyritsteinkernen führ
ten. Die Existenz dieser Schichten würde das Tie-Point- 
Konzept von Seilacher (1988) unterstützen, in dem eine 
vorübergehende Pestheftung einzelner Punkte des 
septalen Mantels im Bereich der Haupt- und Neben- 
lobenelemente angenommen wird. Das septale Mantel
gewebe wird in seinen Eigenschaften mit einer elasti
schen Gummihaut oder Membran verglichen (‘dia- 
phragm modeP für das Ammoniten-Septum). Diese 
festgehefteten Mantelteile bewegen sich entlang der 
Innenwand vorwärts, wobei der restliche Mantel, zwi
schen den Punkten flexibel bleibt, aber auf lokale Span
nungsfelder mit Lobenbildung nach fraktalen Mustern 
reagiert. Die komplizierte Verfaltung des Septums er
folgt nach solch einem fraktalen Bildungsprozeß. Sei
lacher (1988) betrachtet die Ammoniten-Septen als mi-
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neralisierte Abbilder einer muskulären Haut, die im 
festen Rahmen der Lobenlinie ausgespannt war. Für 
die Vorwärtsbewegung wird eine Flüssigkeitsmenge 
hinter dem Weichkörper angenommen, die einen zu
nehmenden Druck auf diesen ausübt und eine gleich
zeitige Kontraktion des hinteren Körperabschnittes. 
Die Flüssigkeit stammte vermutlich aus den zuletzt fer
tiggestellten Kammern und wurde entweder über den 
Sipho in den neu entstandenen Zwischenraum wieder 
ausgeschieden und/oder stammte direkt aus dem Ge
webe des hinteren Mantels.

Auf den teilweise leistenartig erhabenen Schalen
schichten, die häufig feine Riefen auf dem Steinkern 
hinterließen, bewegten sich die Teile des septalen 
Mantels vorwärts, welche später wieder die Loben des 
Septums bilden sollten. Diese horizontalen Schlepp
strukturen, parallel zur Wachstumsrichtung, entstehen 
immer nur dann, wenn es sich um komplex verfaltete 
Lobenlinien handelt (‘lines of longitudinal contact’; 
Lominadze et al., 1993). Je komplexer die Lobenlinie 
verfaltet war, umso mehr Schleppstreifen wurden ge
bildet. Nach Erreichen der Stelle, an der das neue Sep
tum entstehen sollte, markiert durch die Muralleiste, 
wurde dann der gesamte hintere Mantelabschnitt fi
xiert und die Ausscheidung der neuen Kammer
scheidewand, die zuerst noch aus einer organischen 
Matrix besteht und dann zunehmend mineralisiert wird, 
begann.

Gleichzeitig mit der Verlagerung des hinteren Man
tels mußten auch alle anderen Muskeln von der Scha
le gelöst werden. Auch die verschiedenen Retraktor- 
muskeln bewegten sich auf dünnen zusätzlichen Scha
lenschichten vorwärts, bis zu der Stelle, an der sie wie
der fixiert werden sollten. Während kontinuierlicher 
Verlagerungsphasen entstanden Schleppstreifen in 
Form von Nabelbänder und Siphonaistreifen zwischen 
den Ansatzfeldern der dorsolateralen und ventralen 
Muskeln (Jordan, 1968). Bei heteromorphen Ammo
niten wurden nur Schleppstreifen im Ventralbereich 
(Siphonaistreifen) und an den Suturen ausgebildet. Die 
Verlagerung der paarigen Dorsolateralflecken kam of
fensichtlich in diesen Fällen ohne Zwischenfixierung 
aus. Eine ventrale Fixierung, unterstützt durch die zu
sätzliche Anheftung des hinteren septalen Mantels an 
den Tie-Points bot ausreichenden Halt. Zudem mußte 
nur ein relativ kleiner Abstand zwischen dem letzten 
und dem neuen Septum überwunden werden. Auch das 
Siphonairohr mußte für eine neue Kammer verlängert 
werden. Über den Sipho mußte die mit Kammer
flüssigkeit gefüllte neue Kammer nach der Fertigstel
lung entleert werden. Deshalb war neben der Ausschei
dung einer Muralleiste die Verlängerung des Siphos 
auch der erste Schritt (Henderson, 1984, Weitschat & 
Bändel, 1991), der die Anlage einer neuen Kammer

einleitete, entsprechend den Vorgängen beim rezenten 
Nautilus (Denton & Gilpin-Brown, 1966, Ward et al., 
1981). Gleichzeitig wurde auch der ventrale kleine 
Muskel abgelöst und wanderte vorwärts. Dieser war 
dann auch der Muskel, der als erster in der Position 
der neuen Scheidewand wieder festgeheftet wurde. 
Dann erst wanderten die Retraktormuskeln und der 
hintere septale Mantel vorwärts. Wahrscheinlich be
wegte sich erst der ventrale Teil des Weichkörpers, 
dann der laterale und schließlich der dorsale Abschnitt 
ungleichmäßig “kriechend” vorwärts, ohne jemals 
komplett von der Gehäusewand losgelöst zu sein. In 
dieser Reihenfolge, von ventral beginnend, über die 
Lateralseite nach dorsal werden zuerst die Lobenab
schnitte des neuen Septums wieder fixiert und danach 
bilden sich die Sättel (Seilacher, 1988). Der ventrale 
Muskel, inzwischen wieder fixiert, konnte dann dem 
restlichen, noch in Vorwärtsbewegung begriffenen 
Weichkörper zusätzlich Halt bieten. Nach Abschluß 
der Verlagerung der dorsolateralen und dorsalen Mus
keln begann dann die Ausscheidung und Minerali
sierung des neuen Septums.

Auf der Basis des Tie-Point Modells argumentiert auch 
Zaborski (1986). Er interpretiert außerdem die beob
achteten Schleppstrukturen auf kalzitischen Stein
kernen von Ammoniten der Gattung Paravascoceras 
(Ober-Kreide) als das schrittweise Vorrücken des 
Weichkörpers in zwei unterschiedlich schnellen Pha
sen, das präseptale schmale Streifen aus prismatischem 
Schalenmaterial hinter den Loben zurückließ. Auch 
Lominadze et al. (1993) gehen von einer zusätzlichen, 
der Schaleninnenseite aufgelagerten prismatischen 
Schicht aus, die vom vorrückenden septalen Mantel 
periodisch ausgeschieden wurde und dem Steinkern 
Furchen, Kerben und Linien aufprägte. Hewitt et al. 
(1991) interpretieren die unterschiedlichen Schlepp
strukturen der kretazischen Gattung Vascoceras, 
Schleppstreifen und Pseudosuturen, als ausschließlich 
durch Kammermembranen (Pseudosepten) und Gele 
erzeugte Strukturen, anhand eines flexiblen, zum Teil 
eingefalteten hinteren Mantelabschnitts. Dieser war 
außerdem in der Lage, sich während der Verlagerung 
zur Position des neuen Septums zusammenzuziehen 
und auszudehnen, um so die Loben- und Sattelelemente 
des neuen Septums wieder herzustellen, ohne dabei 
fixierte Tie-Points zu benötigen. Diese Membranen und 
Gele werden durch die spätere Fossilisation in unter
schiedlichster Form und Lage als Schleppstrukturen, 
zum Beispiel durch ein U-förmiges Überlappen der 
Kammermembranen (‘pseudosepta’) in diesen Berei
chen, in Form von feinen Furchen (‘spiral grooves’) 
oder als dunkler gefärbte Streifen (‘drag-bands’) auf 
den kalzitisch erhaltenen Steinkernen überliefert.
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Abb. 24 - Modell zur Bildung von Kammermembranen am Beispiel von longidomen triassischen Ammonoideen (hell
grau: Kammerflüssigkeit; dunkelgrau: Kammermembranen). A: Die letzte fertiggestellte Kammer mit Pseudosepten (or
ganische Phragmen). B: Fast vollständig entwässerte Kammer, mit Ausnahme einiger Tropfen, die in der Nähe des Siphos 
und in einigen Septalfalten verblieben sind. Die horizontale organische Membran beginnt von den Kammerwänden in 
Richtung des Siphos zu dehydrieren. C: Vollständig entwässerte Kammer mit Resttropfen aus Kammerflüsigkeit in eini
gen Septalfalten und als Menisken auf beiden Seiten des Siphos (verändert nach: Checa, 1996).

Fig. 24 - Proposal for the formation of cameral sheets in longidome Triassic ammonoids (light grey: cameral liquid; dark 
grey: cameral sheets). A: Last completed chamber with pseudosepta (organic sheets). B: Almost drained chamber, except 
for drops retained near the siphuncular area and at some septal flutes. The horizontal sheet begin to dehydrate from the 
sides of the chamber towards the siphuncle. C: Drained chamber with drops of cameral liquid at some folds and menisci on 
both sides of the siphuncle (modified from Checa 1996).

Goniatiten

Im Gegensatz zu den Ammoniten mit kompliziert 
verfalteten Septen läuft die Verlagerung des Weich
körpers bei Goniatiten etwas anders ab. Die Schlepp
streifung in Form von Pseudosuturen, die parallel zu 
den Septen angelegt ist und den Verlauf des vorherge
henden Septums nachzeichnen, deutet daraufhin, daß 
der hintere Mantelabschnitt bei der Dehnung und Ver
lagerung des Weichkörpers während des Baus einer 
neuen Kammer niemals von der Innenwand losgelöst 
wurde. Der gesamte hintere, septale Mantelbereich 
“kroch” schrittweise, in konstanten Intervallen, in die 
Position des neuen Septums (‘phantom sutures’, Seila- 
cher, 1988). Hinweise auf Schleppstreifen an den Lo
ben im Ventral- und Lateralbereich parallel zur Wachs
tumsrichtung, ähnlich denen der mesozoischen Am
moniten, konnten nicht beobachtet werden. Die Verla
gerung des Weichkörpers der Goniatiten des Devon 
kam ohne Tie-Points aus. Seilacher (1988) geht für

die Bildung von einfach gewellten Nautiloideen- und 
Ammonoideen-Septen bei paläozoischen Formen von 
einem Ballonmodell (‘balloon modeT) aus. Anders als 
bei mesozoischen Ammoniten wird die Septenform 
durch einen bestimmten Gehäusequerschnitt und eine 
andere Druckverteilung erzeugt. Der Weichkörper wird 
einem hydrostatischen Ballon in einer Röhre gleich
gesetzt. Mit Hilfe des hydrostatischen Drucks im hin
teren Weichkörperabschnitt und einem Unterdrück der 
Kammerflüssigkeit hinter dem Weichkörper (Bayer, 
1979) wird der hintere Mantelabschnitt an die Gehäuse
wand gepreßt und mit gleichzeitigem Ausziehen und 
Dehnen bestimmter Teile des Mantels in den Loben
bereichen wird die konkave Septenform der Nautilo
ideen erzeugt. Die Anordnung der Schleppstrukturen, 
die bei devonischen Ammonoideen zwischen den ech
ten Septen in Form von Pseudosuturen beobachtet 
werden kann, würden diese Annahme unterstützen.



Richter - Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen 47

Ein modernes Modell von Checa (1996) anhand von 
Trias-Ammonoideen entwickelt, würde die vertikalen 
Schleppstrukturen, die in Form von feinen dunklen 
Linien oder feinen Kerben parallel zu den echten Sep- 
ten verlaufen, am besten erklären. Checa geht davon 
aus, daß die Pseudosuturen, die auf den Steinkernen 
von Ceratiten und Goniatiten zwischen den echten Sep- 
ten erhalten sind, die Spuren der Außenränder ehema
liger Kammermembranen (‘pseudosepta’) auf der Scha
leninnenseite darstellen, die vom hinteren septalen 
Mantel während der Verlagerung des Weichkörpers 
rhythmisch ausgeschieden wurden. Ihre Replizierung 
erfolgte noch vor Mineralisation des neuen Septums. 
Sie belegen die RekonstruktionsVorgänge in der Ge
staltung des hinteren Mantels während der Verlagerung 
des Weichkörpers. Die Pseudosepten oder Kammer
membranen waren zuerst in Form von weichen, elasti
schen organischen Lamellen, die ungefähr der Form 
des echten Septums entsprechen, ausgebildet. Später 
wurden sie durch Entwässerung verfestigt und konn
ten so fossil überliefert werden (z. B. phosphatisch, 
vgl. Weitschat, 1986). Die Lamellen wurden bei jedem 
Schritt des vorrückenden septalen Mantels mit Schleim
bändern an der Schaleninnenwand fixiert. Diese dün
nen Anheftungsbänder wurden dann ebenfalls später 
durch Dehydrierung verfestigt und als Pseudosuturen 
auf dem Pyrit-Steinkern fossil überliefert (Abb. 24A- 
C; 25A-D).

Während bei Ammoniten vom vorrückenden septalen 
Mantel ausgeschiedene dünne, parallel zur Wachstums
richtung angelegte Schalenschichten die Substanz bil
den, die dann fossil als geschwärzte Streifen oder klei
ne, dunkle Bogenreihen auf den Pyritsteinkernen über
liefert werden, war die Ausgangssubstanz bei den 
Schleppstrukturen von Goniatiten organisches Mate
rial. Der septale Mantel hinterließ feine organische 
Membranen und deren Anheftungslagen aus protein
haltigem Schleim oder Gel, die als feine Linien und 
unterschiedlich geschwärzte Flächen auf pyritisierten 
Steinkernen überliefert werden. Diese Art der Schlepp
strukturen, parallel zum Suturverlauf, tritt nicht nur bei 
Goniatiten und Ceratiten auf, sondern kann auch bei 
einigen Ammoniten beobachtet werden (vgl. Zaborski, 
1986; Lominadze et ah, 1993; Hecticoceras: Taf. 13, 
Fig. 4). Sie sind dann immer noch zusätzlich mit 
Schleppstreifen hinter den Loben kombiniert, die auf 
eine parallel zur Wachstumsrichtung ablaufende Ver
lagerung von spezifischen Abschnitten des hinteren 
Mantels, zum Beispiel durch Tie-Points hindeuten.

Ceratiten

Bei Stolleyites tenuis werden zusätzlich zu den Pseudo
suturen an den Lobenelementen erst mit beginnender

Zerschlitzung Schleppstreifen parallel zur Wachstums
richtung eingeschaltet (Taf. 13, Fig. 1, 1A; Taf. 23, 
Fig. 8). Besonders deutlich sind bei Stolleyites die 
Pseudosuturen im Bereich der Sättel im Ventrolate- 
ralbereich des Phragmokons entwickelt. Sie reflektie
ren eine in einzelnen Schritten erfolgte elastische, 
ballonartige Aufblähung der Sättel durch den anstei
genden Druck der Kammerflüssigkeit kurz vor Errei
chen der neuen Septenlage bis die typische konvexe 
Endform erreicht ist, noch bevor das neue Septum 
mineralisiert wird (vgl. Hewitt et ah, 1991). Die bo
genförmigen Strukturen im Bereich der Sättel auf dem 
Pyrit-Steinkern von Stolleyites ähneln denen, die 
Checa (1996) für ein Exemplar von Amphipopanoce- 
ras cf. medium aus dem Anisium von Zentral Spitz
bergen beschriebenen hat. Während bei den Goniatiten 
die Membranen während der Vorwärtsbewegung des 
Weichkörpers die Form des Septums beibehalten, sind 
bei den Mesoammonoideen die Pseudosepten einfa
cher gestaltet als das echte Septum. Die Membran muß 
also schon eine gewisse Elastizität besessen haben, 
um die gewellte Form des neu zu bildenden Septums 
schließlich zu erreichen. Demzufolge müssen Ammo
niten mit komplex verfalteten Septen einen sehr ela
stischen, die Goniatiten einen eher starren, wenig ela
stischen septalen Mantel besessen haben. Der hintere 
Mantelabschnitt der Ceratiten stellt also vom elasti
schen Verhalten her einen intermediären Zustand zwi
schen Goniatiten und Ammoniten dar.

Checa & Garcia-Ruiz (1996) und Garcia-Ruiz et al. 
(1990) betrachten den hinteren septalen Mantel der 
Ammonoideen in seiner Funktion nicht mehr als eine 
Membran, sondern als eine hochviskose, elastische 
Masse. Setzt man diese unter gerichteten Druck in ei
ner zylindrischen Zelle (entspricht dem Innenraum der 
Wohnkammer), entstehen mit Vergrößerung des 
Zylinderquerschnittes dendritenartige Fraktal-Muster 
verschiedener Ordnung, die den komplex verfalteten 
Septenformen entsprechen (viscous fingering model). 
Eine Festheftung des hinteren Mantelabschnitts an ein
zelnen, fixierten tie-points nach dem Modell von Seil- 
acher (1975), wäre für dieses Modell nicht mehr not
wendig.

Eine der wichtigsten Funktionen der Kammermem
branen (Pseudosepten) könnte eine Verbesserung des 
Flüssigkeitstransports in fast vollständig entleerten 
Kammern gewesen sein. In Kammern, in denen der 
Flüssigkeitsspiegel vom Sipho entkoppelt ist, traten 
große Oberflächenspannungen auf, die ein Entfernen 
kleinerer Flüssigkeitsmengen erschwerten (vgl. Abb. 
24C; 25B, C). Die vielen Membranen in den Kam
mern, wie auch deren organische Auskleidung, funk
tionierten wie einzelne Löschblätter und transportier
ten die Restflüssigkeit in kleinen Portionen zum Si-
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Abb. 25 - Modell zur Entstehung von Kammermembranen am Beispiel von brevidomen triassischen Ammonoideen (hell
grau: Kammerflüssigkeit; dunkelgrau: Kammermembranen). A: Letzte fertiggestellte Kammer mit Pseudosepten. B: Die 
Kammerflüssigkeit wurde vom Sipho entkoppelt, mit Ausnahme von Menisken auf beiden Seiten des Siphos und zwi
schen dem Sipho und den Septen. Eventuell befinden sich weitere Reservoirs zwischen einigen Septalfalten. C: Entleerte 
Kammer mit Flüssigkeitsreservoirs. D: Entleerte Kammer mit längstehenden Siphonallamelien, schrägstehenden Siphon- 
allamellen, Transversallamellen und Pseudosepten (verändert nach: Checa, 1996).

Fig. 25 - Mode of formation of cameral sheets in brevidome Triassic ammonoids (light grey: cameral liquid; dark grey: 
cameral sheets). A: Last completed chamber with pseudosepta. B: The cameral liqiud became decoupled from the siphuncle 
except for menisci retained on both sides of the siphuncle and between the siphuncle and septa. There were eventually 
other reservoirs retained in septal folds. C: Empty chamber with liqiud reservoirs. D: Empty chamber with longitudinal 
siphuncular, oblique siphuncular and transverse sheets, and pseudosepta (modified from Checa 1996).

pho, selbst wenn der Sipho schon längere Zeit entkop
pelt war. Die Entleerungskapazität der Kammern konn
te so erheblich gesteigert werden. Dies war beson
ders wichtig, da keine neue Kammer angelegt werden 
konnte, solange die vorhergehende Kammer nicht voll
ständig geleert war, wie bei Nautilus zu beobachten 
ist. Die Entleerungsrate der Kammern stellt einen maß
geblichen Faktor zur Begrenzung des Wachstums dar 
(Weitschat & Bändel, 1991). Ebenso konnte Flüssig
keit wieder schnell in die Kammern hineingebracht 
werden und wurde dort sofort gleichmäßig mit Hilfe 
der Membranen verteilt.

Kröger (2000) konnte durch seine Berechnungen be
legen, daß Ammoniten einen wesentlich größeren Ver
lust an Schalenmaterial, zum Beispiel durch räuberi
sche Angriffe von Freßfeinden, verkraften konnten als 
Nautilus. Der Verlust an Gewicht konnte durch eine 
schnelle Aufnahme von Flüssigkeit in den Phragmokon 
kompensiert werden, wodurch das lebenswichtige, 
neutrale Gleichgewicht schnell wieder herstellt wur
de, ähnlich wie bei den rezenten Sepien. Je größer die 
Phragmokone waren, umso größer war der Toleranz
spielraum für die Gleichgewichtsregulierung. Nauti
lus kann nur ungefähr 5% Schalenverlust (ca. 7-10 g) 
tolerieren. Dazu müssen ca. 4% des Phragmokon-Vo- 
lumens zum Ausgleich wieder mit Flüssigkeit gefüllt
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werden. Ammoniten müssen nach den Berechnungen 
für das Schalengewicht bis zu 20% des Phragmokon- 
Volumens wieder mit Flüssigkeit aufgefüllt haben, um 
einen neutralen Auftrieb zu erreichen. Diese Menge 
entspricht den Gewichtsmengen maximal regenerier
barer Schalenverluste nach Attacken von Räubern. 
Aber auch die Kompensation von Gewichtserhöh
ungen des Gehäuses, zum Beispiel durch die Besied
lung von Epöken (Cirripediern, Austern, Polychaeten) 
war ungefähr 5-mal effektiver als die des heutigen Nau
tilus, bei dem kaum 1% des Gewichtes der leeren Scha
le beim Aufwuchs von Epöken überschritten wird 
(Keupp et ah, 1999). Die Membranen sorgten außer
dem durch das Speichern von kleinen Flüssigkeits
mengen in Hohlräumen und Taschen für eine schnelle 
Regulierung des neutralen Gleichgewichts des Tieres, 
besonders in Phasen des aktiven Schwimmens in un
terschiedlichen Tiefen. Die Flüssigkeit konnte bei Be
darf entfernt werden (Weitschat & Bändel, 1991). Dies 
stellte einen funktionellen Vorteil gegenüber Nautilus 
dar, bei dem der gesamte osmotische Pumpvorgang 
nur über die Oberfläche des Siphos abläuft (Checa, 
1996).

Man geht heute davon aus, daß eine Steigerung der 
Effizienz des Schwebeapparates der Hauptgrund für 
die immer komplexer verfalteten Septen der Ammo
niten im Laufe der Evolution dieser Gruppe war, stell
te dieser Zustand doch einen bedeutenden Vorteil für 
den Organismus dar. Zusammen mit den Kammer
membranen wurde so die Oberfläche der auskleiden
den saugfähigen organischen Häute auf den Septalflä- 
chen und an den Kammerwänden vergrößert, um die 
Funktion des Siphos zu unterstützen und eine Verbes
serung und Beschleunigung des Abpumpens von Flüs
sigkeit zu ermöglichen (Lehmann, 1990). Eine derar
tige Optimierung (‘Fein-Trimmung’, Weitschat & 
Bändel, 1991) des Auftriebskörpers Phragmokon stell
te wahrscheinlich die Hauptfunktion verfalteter Sep
ten und Membranen dar. Die Gewährleistung eines be
ständigen Ausgleichs von Auftrieb und der entgegen
wirkenden Gewichtszunahme des Weichkörpers und 
der Schale während des Wachstums war lebenswich
tig. Nur so konnte der kraftsparende Schwebezustand 
erhalten werden. Das Auf- und Absteigen wurde bei 
Ammoniten mit einem leistungsfähigen Phragmokon 
mit wesentlich weniger Energieaufwand vollzogen. Im 
Gegensatz zu den Ammoniten wird bei Nautilus der 
Phragmokon mit den einfach gewölbten Septen nicht 
zu vertikalen Bewegungen in der Wassersäule benutzt. 
Die täglichen Migrationen über mehrere hundert Me
ter werden ausschließlich durch Rückstoßschwimmen 
bewältigt. Die Auffüllung und Leerung des Phragmo- 
kons für eine ‘passive Migration’ dauert bei Nautilus 
viele Stunden, in denen auch nur verhältnismäßig klei
ne Flüssigkeitsmengen bewegt werden (Chamberlain,

1981). Die vertikalen Bewegungen der Ammonoideen 
wurden dagegen durch den leistungsfähigen Schwebe
apparat möglich, allerdings auch unterstützt durch den 
Einsatz des Rückstoßantriebs beim Manövrieren in eine 
bestimmte Richtung. Die Vorstellung von Henderson 
(1984), daß die Verfaltung der Septen einer Vergröße
rung der Ansatzfläche des hinteren muskulösen 
Mantelabschnitts gedient hat, konnte hier nicht bestä
tigt werden. Es wurden keine geschwärzten Ansatz
felder auf den Septalflächen beobachtet.
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F le c k e n m u s te r W e ic h k ö rp e rs tru k tu r

1. paariger d orso la tera ler  E in zelfleck
zusätzliches dorsolaterale Kopfretraktonnuskel-Paar bei mesozoischen 
Ammoniten;

2. S iphonaistreifen  in der Wohnkammer ein Schleppstreifen, der das Vorwachsen eines Ventralmuskels bei 
mesozoischen Ammoniten anzeigt;

3. unpaariger ven tra ler  E in zeltleck
zusätzlicher Muskel, der die dorsolateralen Kopfretraktoren bei Ammoniten 
unterstützt;

4. ven tra les P räsep ta lfe ld
unpaariger Ansatz eines Trichterretraktonnuskels bei Ammoniten und 
Goniatiten;

5. latera les P räsep ta lfe ld
Ansatzfeld der pallialen und septalen Haftbänder des Mantels bei Ammoniten 
und Goniatiten;

6. P räsep ta llin ie Ansatzlinie des pallialen Haftbandes bei Ammoniten und Goniatiten;

7. zur Mündung geschlossene D o p p ellin ie
Umrißlinien der lateralen Ansatzfläche des Kopfretraktormuskels bei 
Ammoniten, Ceratiten und Goniatiten;

8. zum Phragmokon und zur Mündung 
geschlossene D op p ellin ie

Umrißlinien des schmalen Ansatzfelds des Kopfretraktormuskels oder des 
Trichterretraktonnuskels bei Ammoniten und Goniatiten;

9. G eister lob en lin ie(n )
Ansatzlinie der Muralleiste bei Ammoniten; bei Goniatiten mehrere 
Ansatzlinien der Längsmuskeln des vorderen Mantels;

10. S ch lep p streifen , mit D op p ellin ie
verknüpft

Umrißlinien der Ansatzfelder der lateralen Kopfretraktoren; sie zeigen ein 
Vorwachsen des Muskels bei Ammoniten und Goniatiten an:

11. Sp irallin ien
umgrenzen das Ansatzfeld des lateralen Kopfretraktormuskels bei Goniatiten 
und Ceratiten;

12. S ch lep p streifen , mit S p ira llin ien
verknüpft

Umrißlinien der Ansatzfelder der lateralen Kopfretraktoren; sie zeigen ein 
Vorwachsen des Muskels bei Goniatiten an (Cheiloceratidae);

13. ven tro latera le  Sch lep p streifen  in der
Wohnkammer

annulare Ansatzlinien der Längsmuskeln des vorderen Mantels bei 
Ammoniten und Goniatiten:

14. annulare L inie
ringförmige Ansatzlinie der Längsmuskeln des vorderen Mantels bei 
juvenilen Ammoniten {Amaltheus);

15. S iphonaistreifen  auf dem Phragmokon siehe Punkt 2.;

16. N ab elb an d
ein Schleppstreifen, der das Vörwachsen des dorsolateralen 
Kopfretraktormuskels bei mesozoischen Ammoniten anzeigt;

17. F leckenreihe am Nabelrand
eine Reihe von kleinen Ansatzfeldem des dorsolateralen 
Kopfretraktormuskels bei Ammoniten;

18. dorsale F leckenreihe
eine Reihe von kleinen Ansatzfeldem des palliovisceralen Ligaments 
zwischen den Intemloben bei Ammoniten und Ceratiten;

19. F leckenreihe im Siphobereich eine Reihe von kleinen Ansatzfeldem des Ventralmuskels bei Ammoniten 
und Ceratiten;

20. E xternband
frühere Ansatzflächen des ventralen Trichterretraktonnuskels auf dem 
Phragmokon bei Ammoniten und Goniatiten;

21. Sch leppstreifen  an Lobeninzisionen
punktuelle Anheftungsstellen des hinteren septalen Mantels bei der 
Verlagerung des Weichkörpers während des Wachstums bei Ammoniten und 
Ceratiten;

22. P seu d osu tu ren
Ansatzlinien der rhythmisch ausgeschiedenen Kammermembranen beim Bau 
einer neuen Kammer bei Ceratiten und Goniatiten;

Tab. 3 - Zusammenfassung der Fleckenmuster 1-22 (Kap. 2.3) und deren Bezug zu verschiedenen Weichkörperstrukturen. 

Tab. 3 - Summary of attachment structures 1-22 (Chap. 2.3) in relation to different parts of the soft body.



Richter - Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen 51

4 SCH LUßFO LG ERUNG EN

4.1 Lebensweise und Habitat der devonischen 
Goniatiten

Die untersuchten Exemplare stammen aus einer Fund
region bei Bergisch-Gladbach (Grube des Kalkwer
kes Cox und aus dem Aushub der Baugrube für das 
Kreishaus), deren Alter im mittleren Ober-Devon 
(Nehden-Stufe) einzugliedern ist. Der Ablagerungs
raum der Knoppenbießener Schichten, aus denen die 
Goniatiten entnommen wurden, ist folgendermaßen 
von Jux & Krath (1974) beschrieben worden: es han
delte sich um einen ehemaligen seewärtigen Schelf
rand, südlich vom “Old-Red-Kontinenf ’ mit einer Was
sertiefe von 50 - 200 m. Die Sedimentationsraten in 
diesem Bereich waren zu dieser Zeit nur relativ gering 
und die damalige Meeresbucht war nach Osten hin für 
die Einwanderung von Hochseeorganismen geöffnet. 
Ausgeglichene, ablandige Strömungen und aufwallen
des Tiefenwasser brachten Ventilation und Nährstof
fe. Das Festland lag nicht sehr weit vom Sedimenta
tionsraum entfernt. Die Sedimentationsflächen am 
Grund waren nicht völlig lebensfeindlich, aber schon 
die obersten Bodenschichten, reich an organischer Sub
stanz, waren vermutlich frei von Sauerstoff. Man kann 
zwei verschiedene benthonische Lebensbereiche un
terscheiden: offene Schlickflächen, fleckenartig von 
besonders angepaßten Filtrierern besetzt (Posidonien, 
Productiden), daneben Bereiche mit ausgedehnten 
Algenbeständen. Die damalige Lebensgemeinschaft 
setzte sich aus benthonischen, nektonischen und plank- 
tischen Faunen-Elementen zusammen. Den Hauptan
teil der Thanatozönose stellen Cephalopoden (vor al
lem Cheiloceratidae und Tornoceratidae), Brachiopo- 
den und Muscheln. Marines Phytoplankton und Spo
ren von Landpflanzen sind in den Schichten ebenfalls 
massenhaft enthalten. Spuren von grabenden oder wüh
lenden Organismen sind selten.

Die Goniatiten waren deutlich an eine bestimmte Fa
zies gebunden. Stark bewegte Ablagerungsräume mit 
klastischer Sedimentation (Strandnähe) wurden offen
sichtlich von ihnen gemieden. Nach Jux & Krath 
(1974) lebten die Goniatiten vermutlich nahe dem Mee
resgrund, wo sie nach Nahrung suchten und jagten (z. 
B. Foraminiferen, Ostracoden, Conodonten). Eine An
passung an ein Leben nahe dem Grund wird nach funk
tionsmorphologischen Analysen von Windungsmodi 
und Mündungsgestaltung der Gehäuse angenommen, 
wobei den Tieren mit globulären Gehäuseformen eine 
grundnahe, an Tiefenbereiche gebundene Lebenswei
se zugesprochen wird, im Gegensatz zu den Bachen, 
scheibenförmigen Formen. Vor allem die bei Chei- 
loceras festgestellten, ehemaligen Verletzungen des 
Mundrandepithels werden als Stoßverletzungen am

Meeresboden interpretiert. Algendickichte in tieferen 
Bereichen der Bucht werden als Lebensraum für klei
ne Goniatiten angenommen. Gerade die oft hyp- 
oxischen Zonen am Grund der epikontinentalen Bek- 
ken stellten Lebensräume dar, die Schutz vor Freßfein- 
den und gleichzeitig reichlich Nahrung boten (West
ermann, 1996). Die vielen verschiedenen Morphotypen 
der Goniatiten-Gehäuse deuten auf eine Vielfalt an 
ökologischen Nischen in diesem Lebensraum hin. Für 
die Zuordnung der Gehäusetypen zu morphologischen 
Anpassungen an bestimmte Habitate (s. u.) geben die 
Länge der Wohnkammer (Orientierung des Gehäuses), 
der Windungsquerschnitt und die Involution (horizon
tale Beweglichkeit), die Komplexität der Sutur (verti
kaler Beweglichkeit), die Skulptur (Schutz, horizon
tale Beweglichkeit) und die Muskelansatzstellen (ak
tiver Schwimmer, passiv schwebend) wichtige Hin
weise. Becker (1995, 1996) differenziert folgende 8 
Anpassungstypen, die für die untersuchten Gattungen 
und Arten des mittleren Famenniums relevant sind:

-  eunektonische (relativ schnelle Schwimmer),
-  heminektonische (mäßige Schwimmer),
-  megaplanktonische (schlechte Schwimmer im frei

en Wasser),
-  migronektonische (Schwimmer mit regelmäßigem 

Bodenkontakt),
-  migroplanktonische (vertikal mobil mit Boden

kontakt),
-  nektobenthonische (intermediär),
-  suprabenthonische (vagil über dem Meeresboden) 

und
-  planktobenthonische (unbeweglich über dem Mee

resboden) Formen.

Becker stellt die Falcitornoceratini, zu denen die Gat
tungen Falcitornoceras und Phoenixites gehören, in 
die Gruppe der guten Schwimmer (eunektonisch bis 
migronektonisch) mit voll pelagischer Lebensweise in 
der freien, gut durchlüfteten Wassersäule, in hydrody
namisch ruhigen Bereichen. Die Gehäuseformen die
ser Gattungen sind strömungsgünstig (hochmündig) 
und engnabelig, die Wohnkammern sind relativ kurz 
(brevidom). Tägliche vertikale Migrationen sind au
ßerdem anzunehmen. Die Phragmokone der beiden 
Gattungen weisen deutlich verfaltete Septen auf, die 
auf einen effektiven Schwebeapparat hindeuten. Die 
beobachteten Ansatzstrukturen sind bei beiden Gat
tungen schmale laterale Kopfretraktoren und ventrale 
paarige oder unpaarig ausgebildete Trichterretraktoren, 
welche eine Zuordnung zum aktiv schwimmenden, 
vertikal und horizontal beweglichen Nekton unter
stützt. Der Lebensraum und die Lebensweise der Fal
citornoceratini kann mit dem der Phylloceraten des Me
sozoikums verglichen werden.
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Die Aulatornoceratini, zu denen die Gattungen Ar- 
matites, Aulatornoceras, Truyolsoceras und Polono- 
ceras zählen, gehören ebenfalls zu einer Gruppe mit 
pelagischer Lebensweise und guter bis mäßiger Mo
bilität, je nach Involution des Gehäuses und dem Win
dungsquerschnitt (subinvolut bis convolut, hoch- bis 
niedrigmündig). Sie wird als eunektonisch (Annatites, 
Polonoceras) bis heminektonisch (Aulatornoceras, 
Truyolsoceras) eingeordnet, mit schneller vertikaler 
und guter bis mäßiger horizontaler Mobilität in eben
falls ruhigem Wasser, auch im äußeren Schelfbereich 
(Becker, 1996). Die Phragmokone weisen dichtsteh
ende, deutlich verfaltete Septen auf. Regelmäßige 
Bodenkontakte sind für die Gattungen der beiden Tri- 
bus unwahrscheinlich, da Verletzungen der Schale nur 
selten auftreten. Charakteristische Ansatzstrukturen 
sind bei den Gattungen Armatites und Aulatornoceras 
langgestreckte, relativ breite laterale Kopfretraktoren 
und ventrale unpaarige Trichterretraktoren. Bei Truyol
soceras sind schmale laterale Kopfretraktoren und paa
rige ventrale Trichterretraktoren entwickelt. Dies un
terstützt die Einordnung des Tribus in eine Gruppe von 
guten bis mäßig guten horizontalen Schwimmern mit 
einer guten vertikalen Beweglichkeit.

Die Tomoceratini, zu denen die Gattungen Tornoceras, 
Linguatornoceras, Crassotornoceras und Oxytor- 
noceras gerechnet werden, nehmen eine Mittelstellung 
ein. Mit einer mesodomen, discoconen Gehäuseform 
stellt Westermann (1996) sie in die Gruppe der hori
zontal wie vertikal guten, aktiven Schwimmer, die sich 
distal bis 150m Tiefe frei in der Wassersäule beweg
ten. Aber auch regelmäßiger Kontakt zum Meeresbo
den, wo sie vermutlich auch nach Nahrung jagten, ist 
wahrscheinlich. Tornoceras und Linguatornoceras 
zeigen sehr ähnliche Muskelansatz-Muster wie der 
rezente Nautilus und lassen auf eine ähnliche Weich
körperorganisation schließen. Eine vergleichbare, mi- 
gronektonische Lebensweise mit täglichen vertikalen 
Migrationen in unterschiedliche Wassertiefen und auch 
kurze Jagden nach Nahrung wären bei beiden devoni
schen Gattungen vorstellbar. Die Phragmokone zei
gen dichtstehende, gut verfaltete Septen und Kammer
membranen, welche auf einen effizienten Schwebe
apparat hindeuten. Die beobachteten Ansatzmuster bei 
Tornoceras und Linguatornoceras bestehen aus brei
ten lateralen Kopfretraktoren und großen unpaarigen 
oder paarigen Trichterretraktoren. Eine Einteilung in 
eine vertikal wie horizontal aktiv schwimmende Grup
pe im Sinne von Westermann (1996), wird durch die 
Ausbildung der entsprechenden Muskelansatz-Struk
turen unterstützt.

Zusammenfassend läßt sich grundsätzlich eine Eintei
lung der untersuchten Gattungen der Tornoceratidae 
nach aktiv schwimmenden und passiv unbeweglich

lebenden Gruppen vornehmen. Die Ausbildung einer 
Trichter- und Kopfretraktormuskulatur, die jeweils 
deutlich getrennt voneinander entwickelt ist und Mo
difikationen in Form und Lage bzw. Reduktionen die
ser Muskeln ist für die jeweilige Lebensweise entschei
dend. Vor allem hing es von den lateralen Kopfre
traktoren ab, ob überhaupt ein Rückstoß produziert 
werden konnte, der ein aktives Schwimmen und da
mit eine gute Beweglichkeit horizontal wie vertikal 
ermöglichte, vergleichbar der Situation bei Nautilus 
(Mutvei, 1964). Wie sich gezeigt hat, sind bei den Tor
noceratidae alle Exemplare entweder mit schmalen 
oder breitangelegten Lateralmuskeln und kleineren 
Trichtermuskeln ausgestattet. Sie alle waren also in 
der Lage einen Rückstoß zu erzeugen. Ein entschei
dender Faktor für die Zuordnung zu einer bestimmten 
Lebensweise stellte innerhalb dieser Familie deshalb 
die Gehäuseform dar, wie vorhergehend erläutert. Man 
könnte diese Familie demnach in eine Gruppe einord- 
nen, die relativ beweglich und aktiv in ihrem Lebens
raum war. Alle Gattungen der drei untersuchten Tribus 
sind mit einem Muskelapparat ausgestattet, der akti
ves Schwimmen horizontal wie vertikal über wech
selnde Distanzen erlaubt haben müßte (siehe Tab. 4).

Für die Gattung Cheiloceras nimmt Becker (mündl. 
Mitteilung) eine eher bodenbezogene Lebensweise an, 
wobei eine planktobenthonische Lebensweise den ku
geligen Formen zugerechnet wird. Sie schwebten ver
mutlich, aufgrund ihrer cadiconen und sphaeroconen 
Gehäuseform relativ unbeweglich direkt über dem 
Meeresboden. Die lange Wohnkammer ermöglichte le
diglich ein Rotieren der Mündung nach oben und un
ten, je nach Einziehen und Ausstrecken des Weich
körpers in der Wohnkammer. Die flacheren, lenticula- 
ren und discoconen Formen lebten vermutlich auch in 
Bodennähe, waren aber horizontal durch die strö
mungsgünstigen, flachen Gehäuse und hochmündige 
Windungsquerschnitte wesentlich beweglicher. Die 
Wohnkammern entsprechen auch bei den flachen For
men eineinhalb Windungsumgängen (longidom). Gro
ße vertikale Distanzen wurden nicht zurückgelegt. Die 
Phragmokone der Cheiloceraten bestehen aus relativ 
schwach verfalteten Septen und deuten auf eine mäßi
ge Effizienz des Schwebeapparates hin. Daraus läßt 
sich eine suprabenthonische (demersale) Lebenswei
se ableiten (vgl. Westermann, 1996). Die Zuordnung 
der Cheiloceraten zu einer hauptsächlich bodenbe
zogenen Lebensweise entspricht auch den Ergebnis
sen der Untersuchungen von Jux & Krath (1974) zu 
diesem Lebensraum. Allerdings werden die häufigen 
Gehäuseverletzungen der Cheiloceraten nach heutiger 
Auffassung häufig durch Attacken von Freßfeinden 
hervorgerufen (z. B. Krebse, Haie) und weniger durch 
Stoßkontakte am Meeresboden.
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Innerhalb der Gattung Cheiloceras ist eine deutliche 
Morphovarianz der Gehäuse festzustellen. Damit geht 
auch eine Differenzierung in der Lage und Ausbildung 
der Muskelsysteme einher. Bei kugeligen, breit- 
mündigen Morphotypen, wie zum Beispiel bei Cheilo
ceras (Cheil.) subpartitum, Cheiloceras (Puncticeras) 
pompeckji und Paratorleyoceras globosum ist ein Mus
kelpaar ausgebildet, das nach ventral verlagert ist und 
vermutlich als Trichterretraktor fungiert, um ein Manö
vrieren mit Hilfe des Trichters zu gewährleisten. Ein 
laterales Kopfretraktorpaar ist in diesen Fällen nicht 
ausgebildet und ein aktives, horizontales Schwimmen 
mit Hilfe des Rückstoßes wäre nicht mehr möglich. 
Da diese Formen, wie oben erläutert, aber vermutlich 
passiv knapp über dem Boden lebten und nur träge 
vertikale Bewegungen Vornahmen, also auf ein de- 
mersales Leben spezialisiert waren, könnte man ein 
solches modifiziertes Muskelsystem als eine Anpas
sung an eine planktobenthonische Lebensweise inter
pretieren. Flachere, hochmündige Morphovarianten, 
die mit den Arten Cheiloceras (Raymondiceras) ver- 
neuili und Cheiloceras {Cheil.) subpartitum auftreten 
und die charakteristische Gehäuseform der Art Cheilo
ceras (Raymondiceras) praelentiforme, hatten dage
gen eine deutlich getrennte Trichter- und Kopfretrak- 
tormuskulatur ausgebildet und waren damit wesent
lich aktivere, horizontale Schwimmer. Aufgrund der 
Wohnkammerlänge (longidom) und vereinfachtem 
Septalapparat lebten auch diese Formen mehr in Bo
dennähe, doch war ihre horizontale Mobilität insge
samt wesentlich größer als die der kugeligen Formen 
mit breiten, strömungsungünstigen Gehäusen. Diese 
Gattungen waren mäßige Schwimmer, mit einer trä
gen vertikaler Mobilität und waren an ein suprabentho- 
nisches, vermutlich räuberisches Feben angepaßt (siehe 
Tab. 4).

4.2 Lebensweise und Habitat der Ceratiten

Bei den untersuchten Ammoniten der Trias handelt es 
sich ausschließlich um die Art Stolleyites tenuis aus 
der borealen Ober-Trias (Unteres Carnium) von Zen- 
tral-Spitzbergen. Weitschat & Dagys (1989) und Dagys 
et al. (1993) beschreiben den damaligen, vollmarinen 
Sedimentationsraum in einem neritischen Becken auf 
dem Schelf, in dem die dunklen, bituminösen Schie
fer der Tschermakfjellet Formation abgelagert wurden. 
Die Fauna dieser Schichten setzte sich aus nektoni- 
schen und benthonischen Elementen wie Ammono
ideen, Nautiloideen, Muscheln, Schnecken und Bra- 
chiopoden (Spririferiden) zusammen, die hauptsäch
lich in kalkigen Konkretionslagen erhalten sind.

Die Ammonoideen gehören hauptsächlich zur ende
mischen Familie der Nathorstitidae. Diese zeichnet sich

durch eine große Variationsbreite von verschiedenen 
Morphotypen aus. Die untersuchten Exemplare mit 
erhaltenen Muskelansatz-Strukturen gehören zu den 
involuten hochmündigen, sphäroconen bis discoidalen 
Morphotypen mit longidomen Wohnkammern und nur 
schwach berippten Schalen. Wang & Westermann 
(1993) nehmen für die Nathorstitidae von China eine 
pelagische Lebensweise an, als relativ passive Drifter 
in Wassertiefen von 100 -500 m in tieferen Becken
bereichen und am Schelfrand. Eine nektobenthonische 
oder benthonische Lebensweise mit Kontakt zum Mee
resboden wird ausgeschlossen. Die vertikale Beweg
lichkeit war wahrscheinlich bei Stolleyites relativ gut, 
aufgrund eines leistungsfähigen Schwebeapparates mit 
dichtstehenden, multilobaten Septen und vielen unter
schiedlich orientierten Membranen in den einzelnen 
Kammern (vgl. Weitschat, 1986), einer flachen hoch
mündigen, strömungsgünstigen Gehäuseform und ei
nes Paars kräftiger, lateraler Kopfretraktoren, die ein 
Schwimmen mit Hilfe des Rüchstoß möglich mach
ten. Horizontales schnelles Schwimmen war aufgrund 
der langen Wohnkammern wahrscheinlich weniger ef
fektiv, doch eine Lebensweise als vollkommen passi
ve Drifter ist aufgrund der Gehäusemorphologie und 
des Muskelapparates ebenfalls auszuschließen. Auch 
Westermann (1996) nimmt aktive vertikale Migratio
nen für sphärocone, longidome Formen an, die ver
mutlich saisonal bedingt waren. Je nach Jahreszeit leb
ten sie entweder planktonisch in der Wassersäule oder 
nahe am Boden. Die vertikalen Bewegungen nach oben 
wurden mit Hilfe des Rüchstoßschwimmens vollzo
gen, nach unten ließen sie sich passiv durch einen leicht 
negativen Auftrieb absinken. Aufgrund der hier ge
machten Beobachtungen ist für Stolleyites eine mi- 
groplanktonische Lebensweise mit saisonal bedingten 
Bodenkontakten wahrscheinlich (siehe Tab. 4).

4.3 Lebensweise und Habitat der Ammoniten

Einen weiteren Anteil der untersuchten Ammonoideen 
dieser Arbeit stellen die Ammoniten aus der Norman
die dar. Es handelt sich hauptsächlich um die Gattun
gen Quenstedtoceras, Hecticoceras und Chojfatia, die 
horizontiert aus Schichten der lamberti- und henrici- 
Subzone des oberen Calloviums entnommen wurden. 
Die Subzonen liegen im Bereich der sogenannten 
Marnes de Dives. Rioult (1978) beschreibt den Ab
lagerungsraum von Villers-Sur-Mer, der zum Westrand 
des Anglo-Pariser Beckens gehört. Die Schichten der 
Marnes de Dives wurden in einem relativ flachen Rand
meer (max. 50-100 m tief) auf dem Schelf der 
Armorikanischen Plattform abgelagert (vgl. Rioult et 
al., 1991, Hudson & Martill 1991). Der Sedimenta
tionsraum lag zwar in der Nähe des Festlandes, was 
das häufige Auftreten von Pollen, Sporen und Treib
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holz belegt, es bestand andererseits aber auch eine gute 
Verbindung zum offenen Meer. Massenhaftes Auftre
ten von Foraminiferen und Phytoplankton deutet auf 
gutdurchlichtetes, kühleres Wasser hin. Die Sedimen
tationsraten am Meeresboden waren niedrig und die 
hydrodynamische Energie war gering. Mit dem Zu
strom von kühlen Meeresströmungen während dem 
Höhepunkt der Transgressionsphase im Oberen 
Callovium, der für eine gute Ventilation und Nährstoff
zufuhr sorgte, gelangten auch Hochseeorganismen in 
die Bucht (subboreale Fauna). Die Organismen-Ge- 
meinschaft bestand aus planktonischen. benthonischen 
und nektonischen Elementen. Im weichen, schlammi
gen Sediment des Meeresbodens dagegen, reich an or
ganischer Substanz, herrschten zeitweilig dysoxische 
bis anoxische Bedingungen, die die Pyritbildung begün
stigten, aber jegliches endobenthonisches Leben ver
hinderten. Nur selten sind größere Grabgänge und 
Bioturbation erhalten. Der Meeresboden bestand ei
nerseits aus schlammigen (suppigen) Schlickflächen, 
andererseits aus Flächen mit Algenbewuchs, in dem 
sich Austern, Schnecken, verschiedene Brachiopoden 
(Rhynchonelliden und Terebratuliden), Pecten, Kreb
se, Echinodermaten (Seeigel, Seesterne), Bryozoen und 
Serpuliden festsetzen konnten. Das Nekton bestand 
hauptsächlich aus Ammoniten und untergeordnet aus 
Nautiliden und Belemniten. Die Ammoniten schwam
men frei in der Wassersäule und hatten vermutlich auch 
häufig Kontakt zum Meeresboden, wo sie, teilweise 
aktiv jagend, Nahrung suchten. Die Vertebraten-Fau- 
na bestand vor allem aus Plesiosauriern und Ichtyo- 
sauriern, die bevorzugt Cephalopoden jagten, sowie 
aus Knochen- und Knorpelfischen (Hudson & Martill, 
1991).

Von den drei untersuchten Gattungen aus diesem Raum 
ist bei Chojfatia eine Anpassung an ein bodenbe
zogenes Leben wahrscheinlich. Schnelle horizontale 
Bewegungen waren aufgrund der longidomen Wohn- 
kammern und cadiconem bis rundem Windungsquer
schnitt nicht möglich. Vertikale Bewegungen wurden 
dagegen regelmäßig ausgeführt, allerdings nicht über 
größere Distanzen. Westermann (1996) bezeichnet die 
Gattung als träges Nekton, das meist bodennah in Tie
fen von 50-120 m lebte. Ventral angelegte paarige 
Trichtermuskeln, wie sie bei Choffatia beobachtet 
wurden, waren vielleicht für ein Manövrieren beim 
Schweben dicht über dem Meeresboden geeignet, aber 
nicht für die Erzeugung eines Rückstoßes für schnelle 
horizontale Schwimmbewegungen. Die dafür nötigen 
lateralen Kopfretraktoren konnten bei dieser Gattung 
nicht beobachtet werden. Die Abstände zwischen den 
Septen im Phragmokon sind bei Chojfatia groß und 
die Septalränder sind nur mäßig verfaltet. Ein derart 
gestalteter Schwebeapparat ist für eine ausgeprägte ver
tikale Mobilität über größere Distanzen in der Was

sersäule nur wenig geeignet. Kröger (2000) konnte für 
die Perisphinctiden anhand der verheilten Verletzun
gen der Schale eine gute Anpassung an ein Boden
leben nachweisen. Die deutlich berippten Gehäuse mit 
den langen Wohnkammer boten guten Schutz vor räu
berischen Attacken, z.B. von Krebsen am Meeresbo
den. Die Gattung Choffatia gehörte demnach auch zu 
einer wenig beweglichen, an ein planktobenthonisches 
Leben angepaßten Gruppe (siehe Tab. 4).

Hecticoceras war mit einem sehr viel differenzierte
ren Muskelapparat ausgestattet und war aufgrund kräf
tig entwickelter, lateraler Kopfretraktoren zum Rück
stoßschwimmen befähigt. Mit deutlich verstärkten 
dorsolateralen Muskeln (zusätzliche Kopfretraktoren) 
und ventralen Trichterretraktoren repräsentierte diese 
Gattung wahrscheinlich das aktive Nekton, das sich 
horizontal wie auch vertikal in größeren Wassertiefen 
bewegte, aber auch regelmäßig Bodenkontakt hatte, 
um Nahrung aufzuspüren und zu jagen. Kröger (2000) 
konnte dies durch die Untersuchung der Gehäusever
letzungsraten nachweisen. Auch Kröger stuft Hecti
coceras mit hochmündigem Gehäusequerschnitt und 
schwacher Skulptur als guten, schnellen Schwimmer 
ein, der sich bei Attacken von Räubern durch eine 
schnelle Flucht in Sicherheit brachte. Eine eunekto- 
nische und nektobenthonische Lebensweise ist für die 
Gattung Hecticoceras anzunehmen. Eine platycone 
Gehäuseform mit einer brevidomen Wohnkammer und 
einem hochovalen Windungsquerschnitt läßt ebenfalls 
eine aktive, horizontale Mobilität zu. Ein effizienter 
Schwebeapparat mit Kammermembranen und dicht
stehenden Septen deutet auf eine gute vertikale Mobi
lität hin. Man kann demnach diese Gattung zur Grup
pe der beweglichen, guten Schwimmer, horizontal wie 
vertikal in der Wassersäule, sowie in Bodennähe stel
len.

Für die Cardioceratidae nimmt Westermann (1996) 
eine planktonische sowie auch nektonische Lebenswei
se in geringeren Wassertiefen bis 45 m an. Bei Quen- 
stedtoceras sind große laterale Ansätze von Kopfre
traktoren zu beobachten, mit denen ein kräftiger Rück
stoß erzeugt werden konnte, und kleinere Trichterre
traktoren (bei subadulten Exemplaren). Die horizon
tale Mobilität in Bodennähe war wahrscheinlich rela
tiv groß. Ein Jagen nach Beute aus dem Hinterhalt ist 
besonders für die oxyconen Formen mit brevidomer 
Wohnkammer anzunehmen, da dieser Gehäusetyp sehr 
günstig für kurze schnelle Beschleunigungen mit Hil
fe des Rückstoßes ist (vgl. Jacobs & Chamberlain, 
1996). Auch diese Gattung zeigt häufig verheilte Ver
letzungen der Gehäuse, die nur bei Kontakten mit 
Predatoren in Bodennähe (z. B. Krebse und Fische) 
entstanden sein können. Durch die kräftige Berippung 
der Schalen war jedoch ein ausreichender Schutz vor
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handen(vgl. Kröger, 2000).Für Quenstedtoceras kann 
eine heminektonische und suprabenthonische Lebens
weise angenommen werden, mit mäßiger horizontaler 
Mobilität in Bodennähe, aber kaum vertikaler Mobili
tät. Bei den juvenilen Exemplaren dieser Gattung ist 
jedoch aufgrund ihrer Muskelmuster, auf eine andere 
Lebensweise zu schließen. Für Ammoniten wird im 
allgemeinen angenommen, daß die geschlüpften Jung
tiere zwar noch sehr klein waren, aber schon vollstän
dig entwickelt, vergleichbar der Entwicklung bei den 
rezenten Coleoideen. Ein Larvenstadium gab es nicht. 
Die Schlüpflinge, ihre Dichte entsprach ungefähr der 
von Meerwasser, hatten neutralen Auftrieb und lebten 
planktonisch in oberflächennahen Bereichen in der 
Wassersäule (vgl. Landman, 1988, Lehmann, 1990). 
Dieses Stadium dauerte unterschiedlich lange und war 
abhängig von der Dichtezunahme während des Wachs
tums. Exemplare mit 0,3 - 0,5 cm Durchmesser wer
den noch zum planktonischen Stadium gezählt (Land
man et ab, 1996). Die lateralen Kopfretraktoren wer
den bei Juvenilen von Quenstedtoceras erst ab einer 
Größe von ca. 0,45 cm angelegt, wobei die Einschal
tung zwischen der Anlage des 32. und 52. Septum 
schwankt. Im Durchschnitt wird nach dem 45. Sep
tum zusätzlich der Lateralmuskel angelegt und mar
kiert damit den Wechsel des Lebensraums und der Le
bensweise von passiv planktonisch in oberflächennahen 
Zonen der freien Wassersäule (küstenfern) zu hemi- 
nektonisch bis nektobenthonisch in flacheren Bereichen 
des Meeres. Durch die großen lateralen Retraktoren 
konnte das Jungtier einen Rückstoß erzeugen und sich 
nun vor allem aktiv horizontal bewegen und so in fla
chere Bereiche wandern, um auch am Boden nach 
Nahrung zu suchen. Ab diesem Wachstumsstadium 
waren die Gehäuse vermutlich auch groß genug und 
genügend robust, um Angriffen von Fressfeinden (z. 
B. Fische oder große Cephalopoden) zu widerstehen.

Hecticoceras hielt sich wahrscheinlich häufiger in 
küstenferneren Bereichen auf, während sich Quen- 
stedtoceras eher in flacheren Bereichen als mäßiger, 
aber aktiver Schwimmer in Bodennähe bewegte. Die
se Annahmen werden von Vidier et al. (1993) und 
Neige et al. (1997) unterstützt. Die Autoren konnten 
belegen, daß die Hecticoceraten während Transgres- 
sionsphasen (hohem Meeresspiegel) sehr häufig auf- 
treten. Die suboxyconen Formen von Quenstedtoceras 
sind im borealen Callovium in flacheren Habitaten 
häufig. Beide Gattungen, deren Phragmokone durch 
dichtstehende und deutlich verfaltete Septen gekenn
zeichnet sind, waren vermutlich auch in der Lage, sich 
ebenso häufig vertikal zu bewegen. Tägliche Migra
tionen in der freien Wassersäule mit Hilfe eines effizi
enten Schwebeapparates und Ruhephasen am Boden 
sind ebenfalls wahrscheinlich (vgl. Kröger, 2000). 
Choffatia wird dagegen ausschließlich nahe am Bo

den gelebt haben. Die ventral angelegten Muskelan
satz-Strukturen dieser Gattung und das Fehlen von la
teralen Kopfretraktoren, ist auch bei devonischen Chei- 
loceraten mit kugeligen, breitmündigen Gehäusen und 
longidomen Wohnkammern zu beobachten (Tab. 4).

Einen weiteren großen Anteil an untersuchten Ammo
noideen stellen die Ammoniten des Lias aus Empelde 
bei Hannover. Es handelt sich um die Gattungen Amal
theus und Fuciniceras. Sie stammen aus den tonig- 
mergeligen Schichten der margaritatus-Zone. des Obe
ren Pliensbachium (Domerium). Fischer et al. (1986) 
beschreiben den Ablagerungsraum um Hannover, der 
während des Lias zum Südteil des niedersächsischen 
Beckens gehörte. Es wurden Sedimente eines relativ 
flachen, epikontinentalen Meeres abgelagert. Der Mee
resboden war in tiefere Becken und Schwellen unter
gliedert. Nach Süden bestand wahrscheinlich zeitwei
lig eine Verbindung zum südwestdeutschen Jurameer. 
Diese war jedoch häufiger unterbrochen oder verhin
derte vor allem für die Ammoniten einen uneinge
schränkten Austausch mit der Tethys. Die Tiefe des 
Sedimentationsraumes schwankte zwischen 40-100 m. 
Bei tieferem Wasser herrschten ruhige Sedimentations
bedingungen vor, bei flacherem Wasser war die Schich
tung ungleichmäßiger und durch das Auftreten von 
vagilem Epibenthos und hemisessilem schalentragen
den Endobenthos gekennzeichnet. Im Domerium war 
das Meer eher flacher, aber die Tiefe wechselte gerade 
in diesem Zeitabschnitt häufiger. Die Salinität in die
sem Raum war gleichbleibend normal. Die Wassertem
peratur war mäßig warm. Der Bodenchemismus war 
gekennzeichnet durch Sauerstoff-Armut und einer An
reicherung von Schwefelwasserstoff, der das Endoben
thos gering divers hielt. Der Kalkgehalt des Sediments 
war hoch, was häufig zur Geodenbildung führte. Bes
sere Belüftung, verursacht durch Wasserströmungen, 
betraf meist nur die obersten Bereiche des Substrats 
(bis max. 1 cm Tiefe), in dem sich nur eine klein
wüchsige schalentragende Fauna von Endobenthonten 
halten konnte. Durch die geringere Wassertiefe und 
die niedrigen Sedimentationsraten im Domerium wur
de der Meeresboden gut mit Licht versorgt. Dies war 
wichtig für die Algen-abweidenden Gastropoden, die 
auf dem relativ weichen Substrat lebten. Dominiert 
wurde die Fauna im Domerium allerdings von Suspen
sionsfressern (Endobenthos) und Detritusfressern (Epi
benthos). Die Faunengemeinschaft bestand neben den 
Ammoniten aus kalkschaligen Ostracoden, Foramini
feren und aus häufig vorkommenden Crinoiden, Ophi- 
uren, Holothurien, Muscheln (Pinna, Nuculiden, Inoce- 
ramen, Pectiniden, Gryphaeen) und Schnecken. Auch 
Brachiopoden und Serpuliden, sowie einige Grabspu
ren (Chondrites-Typ) waren im Domerium zeitweise 
dominant. Die Fossilien sind häufig als Pyritsteinkerne 
erhalten.



56 Richter - Gewebeansatz-Strukturen bei Ammonoideen

In der margaritatus-Zone, dem unteren Abschnitt des 
Domeriums, treten mehrere Arten von Fuciniceras 
(brunsvicense und pseudocanavarii) und von Amal- 
theus (margaritatus, gibbosus, wertheri) häufig auf. 
In dem relativ flachen Meeresbecken stellten vermut
lich die Amaltheen das aktive Nekton dar, das sich 
hauptsächlich horizontal aktiv bewegte. Der Hauptan
teil der untersuchten Exemplare von Amaltheus hat 
kräftige Lateralmuskeln und kleinere, getrennt entwik- 
kelte Trichterretraktoren ausgebildet. Die scheibenför
migen Gehäuse (oxycone Formen) mit brevidomen 
Wohnkammem sind für aktives, schnelles Schwimmen 
mit Rückstoß besonders günstig. Vertikale Bewegun
gen wurden wahrscheinlich nur wenig oder überhaupt 
nicht ausgeführt, da die Septen zwar dicht stehen, aber 
nur mäßig verfaltete Suturen aufweisen. Regelmäßige 
Bodenkontakte, vergleichbar mit Quenstedtoceras, 
sind anzunehmen. Man kann davon ausgehen, daß die 
Ammoniten am Grund nach Nahrung suchten und 
Amaltheus vielleicht sogar ein Jäger aus dem Hinter
halt war (vgl. Jacobs & Chamberlain, 1996). Eine 
heminektonische und suprabenthonische Lebenswei
se ist also ebenfalls anzunehmen. In den Schichten des 
Domerium treten immer dann Ammoniten gehäuft auf, 
wenn auch ein reiches epibenthonisches Leben vor
handen war (vgl. Fischer et ah, 1986). Auch Wester
mann (1996) stuft die Amaltheidae als aktives Nekton 
in flacheren Meereszonen bis ca. 25 m Tiefe ein.

Innerhalb der Gattung Amaltheus treten auch weniger 
stromlinienförmige, etwas breitere Gehäuseformen mit 
eher runden Windungsquerschnitten auf. Bei diesen 
Formen kann man Muskelansatzflächen beobachten, 
die nach ventral verlagert sind. Ein zusätzliches Paar 
kleiner Trichterretraktoren ist nicht ausgebildet. Dies 
deutet darauf hin, daß diese Gruppe wahrscheinlich 
an ein mehr bodenbezogenes Leben angepaßt gewe
sen war und nicht zu den aktiven Schwimmern gehör
te. Sie stellten vermutlich eine planktobenthonisch le
bende Gruppe dar, die sich relativ unbeweglich immer 
in Bodennähe aufhielt (siehe Tab. 4).

Bei juvenilen Exemplaren von Amaltheus sind bei ei
nem Durchmesser von 0,3 cm schon paarige Dorsola- 
teralmuskeln und paarige Trichtermuskeln entwickelt. 
Ab einem Durchmesser von 0,45 cm sind zusätzlich 
laterale breite Kopfretraktoren erhalten, deren Existenz 
einen Wechsel von einer planktonischen zur nektoni- 
schen Lebenweise im Laufe des Wachstums andeutet, 
ähnlich der Entwicklung bei Quenstedtoceras. Durch 
die Ausbildung von großen lateralen Retraktoren des 
Kopfes wird ein aktives Schwimmen mit Hilfe des 
Rückstoßes möglich. Ab einer Größe von 0,9 cm 
scheint die Entwicklung des Weichkörpers abgeschlos
sen zu sein und es fehlen bei Exemplaren dieser Grö
ße die typischen juvenilen Strukturen, wie z. B. den

Ansatz der Längsmuskeln des vorderen Mantelab
schnitts (annulare Linie), einen breiten Ansatz der la
teralen Kopfretraktoren und relativ große, paarige 
Trichtermuskeln (median eingebuchtete Präseptalfel- 
der). Eine Ausnahme bilden die ausgewachsenen Mi- 
kroconche, deren Durchmesser unter 1 cm liegen. Sie 
zeigen noch die Weichkörper-Strukturen, die nur bei 
juvenilen Exemplaren ausgebildet sind. Das Wachs
tum war jedoch abgeschlossen, worauf die deutlich 
entwickelte Septendrängung hinweist. Die mikrocon- 
chen Amaltheen zeigen die Weichkörper-Organisati
on eines Jungtieres, das Gehäuse weist dagegen die 
Merkmale eines adulten Tieres auf. Möglicherweise 
waren diese Formen auch fortpflanzungsfähig. Solche 
Zwergformen könnten neotenisch durch die Endab
kürzung der Ontogenie aus normalwüchsigen Amal
theen entstanden sein (vgl. Vogel, 1959). Für die Ent
stehung von Zwergformen werden hauptsächlich un
günstige Umwelteinflüße verantwortlich gemacht (z. 
B. Salinitätsschwankungen, Sauerstoffmangel, Nah
rungsknappheit). Die Lebensbedingungen waren auch 
im Domerium nicht optimal. Aufgrund der oft schlech
ten Durchmischung in den flachen Beckenbereichen 
sank der Sauerstoffgehalt in den Wasserschichten in 
Meeresbodennähe und in den oberen Bereichen des 
Sedimentes ab. Eine mehr oder weniger permanente 
Sauerstoffarmut in bodennahen Wasserschichten wird 
deshalb auch als Haupt-Ursache für die Verzwergung 
der Fauna angesehen. Die benthonische Begleitfauna 
der Amaltheen, die aus Muscheln, Schnecken und 
Brachiopoden bestand, ist ebenfalls kleinwüchsig aus
gebildet (Fischer, rnündl. Mitteilung). Da die Amal
theen, wie vorhergehend erläutert, hauptsächlich in fla
cheren Wasserzonen lebten, müßten sie ebenfalls häu
fig den sauerstoffreduzierten Bereichen nahe des Grun
des ausgesetzt gewesen sein. Als eine weitere Ursa
che wird häufig auch eine Krankheit angenommen, die 
eine Funktionsstörung des Organismus hervorgerufen 
hat. Vielleicht hatte diese eine Verlangsamung der 
Wachstumsgeschwindigkeit zur Folge, durch die soge
nannte mikrogerontische Formen entstehen können 
(vgl. Schmidt, 1926; Holder, 1952). Die nachweislich 
ungünstigen Lebensbedingungen im Habitat sind für 
die Entstehung einer kleinwüchsigen Amaltheen-Po- 
pulation jedoch wahrscheinlicher.

Bei Fuciniceras sind als markanteste Struktur in der 
Wohnkammer paarige Muskelfelder, die ventrolateral 
angelegt sind, zu beobachten. Westermann (1996) stuft 
die Hildoceratidae, zu denen Fuciniceras gehört, als 
nektonisch ein und zwar in etwas größeren Wasser
tiefen bis 60 m. Mit platyconen Gehäusen und brevi
domen Wohnkammern werden diese Formen von ihm 
als relativ gute Schwimmer bezeichnet. Der Muskel
apparat von Fuciniceras deutet allerdings darauf hin, 
daß er wahrscheinlich nicht zu den aktiven Schwim-
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Systematische Einheit Schalenmerkmale Ansatzstrukturen Lebensweise

Tornoceratidae (Tornoceratini):
Tornoceras, L ingnatornoceras. 
O xytornoceras

mesodome, discocone, oxycone und 
suboxycone Gehäuseformen; Gehäuse 
involut, hochmündig; komplexer 
Septalapparat mit 
Kamm ermembran en;

relativ große, breite laterale 
Kopfretraktoren; große ventrale 
paarige und
unpaarigeTrichtermuskeln;

pelagische Foimen: migronektonisch 
(vertikal mobil mit Bodenkontakt)

Aulatornoceratini: A ula tornocer as, 
Truyolsoceras, Arm atites, 
Polonoceras

mesodome, oxycone und suboxycone 
Gehäuseformen mit tabulatem bis 
rundem Venter; Gehäuse involut bis 
convolut. glattschalig; 
Windungsquerschnitt hochmündig bis 
relativ niedrigmündig; relativ 
komplexer Septalapparat;

langgesüeckte, relativ breite und 
sclunale kurze, laterale 
Kopfretraktoren: paarige, relativ 
kleine ventrale Trichtermuskeln;

pelagische Formen: eunektonisch bis 
heminektonisch (gute bis mäßige 
Schwimmer, vertikal schnell beweglich)

Falcitornoeeratini:
Falcitornoceras, P hoenixites

mesodome. oxycone bis suboxycone, 
involute Gehäuse (hochmündig), mit 
rundem Venter: relativ komplexer 
Septalapparat;

relativ schmale, laterale 
Kopfreüaktoren: paarige und 
unpaarige, relativ kleine ventrale 
Trichtermuskeln;

pelagische Foimen: eunektonisch bis 
migronektonisch (gute Schwimmer, auch 
vertikal sclmell beweglich)

Cheiloceratidae: breitmündige 
Morphovarianten von: Cheiloceras  
(Cheil.) subpartitum , Cheiloceras  
(Puncticeras) pom peckji, 
Paratorleyoceras g lobosw n

longidome. subglobulare bis 
globulare, breitmündige Gehäuse; 
involut bis convolut; vereinfachter, 
reduzierter Septalapparat oder 
multilobat;

relativ breite ventrolaterale und 
ventrale Trichtermuskeln: 
Kopfretraktoren reduziert:

epibenthonische Formen: 
planktobenthonisch (schlechte Schwimmer, 
relativ unbeweglich über dem 
Meeresboden), vertikal träge oder vertikal 
sclmell beweglich (multilobate Foimen);

Cheiloceratidae: hochmündige 
Morphovarianten von: Cheiloceras  
(Raym ondiceras) verneuili, 
Cheiloceras (Cheil.) subpartitum ; 
Cheiloceras (Raym ondiceras) 
praelentiform e

longidome, oxycone bis suboxycone 
Gehäuse; involut. mit gerundetem 
Venter; vereinfachter, reduzierter 
Septalapparat;

laterale Kopfretraktoren und ventrale 
Trichtermuskeln;

epibenthonische Fonnen: suprabenthonisch 
(vagil über dem Meeresboden, als Räuber), 
vertikal träge;

Nathorstitidae: hochmündige 
Morph ovariante von: Stolleyites  
tenuis

longidomes, oxycones bis 
suboxycones Gehäuse; involut; 
multilobate Suturen und 
Kammermembranen'.

schmale, laterale Kopfretraktoren;
pelagische Form: migroplanktonisch 
(vertikal mobil, mit saisonalen 
Bodenkontakten)

Amaltheidae: hochmündige und 
breitmündige Morphovarianten von: 
A m altheus sp.

brevidome, oxycone bis suboxycone 
Gehäuse; relativ involut; 
hochmündige und breitmündige 
Moiphotypen (mit runden 
Windungsquerschnitten); 
dichtstehende Septen. mäßig lobate 
Suturen;

breite, laterale Kopfretraktoren oder 
ventrolaterale Trichtermuskeln:

heminektonisch (mäßige Schwimmer) bis 
suprabenthonisch (vagil über dem 
Meeresboden, als Räuber), vertikal kaum 
mobil; breitmündige Moiphotypen: 
planktobenthonisch (schlechte Schwimmer, 
relativ unbeweglich über dem Meeresboden)

Hildoceratidae: Fuciniceras  
(versch. Arten)

brevidome, platycone Gehäuse: 
mittelweit genabelt; Septenabstände 
groß, Suturen nur wenig verfaltet;

ventrolaterale Trichtermuskeln; 
Kopfretraktoren reduziert;

epibenthonische Form: planktobenthonisch 
(schlechte Schwimmer, relativ unbeweglich 
über dem Meereboden); vertikal wenig 
Mobilität;

Perisphinctidae: C hoffatia  su lcifera

longidomes, cadicones Gehäuse; 
relativ evolut mit breitelliptischen bis 
gerundetem Windungsquerschnitt; 
Septenabstände relativ groß;

ventrale Trichtermuskeln, 
Kopfretraktoren reduziert;

epibenthonische Form: planktobenthonisch 
(schlechte Schwimmer, relativ unbeweglich 
über dem Meereboden); vertikal wenig 
Mobilität;

Oppeliidae: H ecticoceras sp.

brevidomes, platycones Gehäuse; 
hochovaler Windungsquerschnitt; 
mittelweit genabelt; Septen 
dichtstehend, mäßig lobate Suturen, 
Kammermembranen;

breite, laterale Kopfretraktoren; 
langgetreckte Dorsolateral- und 
Ventralmuskeln;

eunektonisch (relativ schnelle Schwimmer) 
bis nektobenthonisch (intermediär; vertikal 
mobil häufig in Bodennähe sowie in der 
freien Wassersäule)

Cardioceratidae: Q uenstedtoceras  
(versch. Arten)

brevidomes, oxycones bis cadicones 
Gehäuse; relativ involut oder 
mittelweit genabelt; dichtstehende 
Septen, mäßig lobate Suturen;

breite, laterale Kopfretraktoren; 
kleine ventrale Trichtermuskeln;

heminektonisch (mäßige Schwimmer) bis 
suprabenthonisch (vagil über dem 
Meeresboden, als Räuber); vertikal wenig 
mobil;

Tab. 4 - Zusammenfassung der Ergebnisse zur Lebensweise der untersuchten Taxa des Devons und des Mesozoikums 
(Kap. 4).

Tab. 4 - Summary of results with regard to the mode of life of the examined Devonian and Mesozoic taxa (Chap.4).
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mern gehörte. Auch die vertikale Mobilität war ver
mutlich nicht sehr groß, da Fuciniceras einen relativ 
einfach gestalteten Septalapparat besitzt (große Septen- 
abstände, schwache Verfaltung der Suturen). Ein kräf
tiger Rückstoß war wegen des Fehlens von großen 
Lateralmuskeln (Kopfretraktoren) nur schwer möglich. 
Die ventrolateralen Muskelfelder (Trichterretraktoren) 
weisen, wie oben für Chojfatia und einige Arten von 
Cheiloceras erläutert, auf ein bodenbezogenes Leben 
und auf vertikale Migrationen in der Wassersäule, al
lerdings in tieferen, küstenferneren Bereichen. Fuci
niceras gehörte wahrscheinlich zu den Formen mit ei
ner planktobenthonischen Lebensweise. Diese waren 
horizontal und vertikal wenig mobil und lebten immer 
nahe dem Meeresboden. Diese Annahme wird noch 
durch die Verteilung der Muskelansatz-Muster, die bei 
juvenilen Exemplaren beobachtet werden kann, unter
stützt. Der Muskelapparat war schon bei einem Durch
messer von 0,45 cm voll entwickelt und entsprach dem 
der größeren, älteren Exemplare. Die Jungtiere von 
Fuciniceras bewegten sich wahrscheinlich schon mehr 
oder weniger in dem Lebensraum, in dem auch die 
subadulten und adulten Exemplare lebten, jedoch in 
etwas höheren Wasserschichten. Die planktonische Le
bensweise wurde einfach beibehalten. Nur ihr Bewe
gungsraum innerhalb der Wassersäule verlagerte sich 
vermutlich mehr in die Nähe des Meeresbodens (sie
he Tab. 4).
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TAFEL 1

Laterale Strukturen in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon bei Tornoceratidae. (Maßstabsbalken entsprechen 
1 cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - L inguatornoceras guestphalicum  (Frech) (MB.C.2906). Lateralansicht eines adulten Exemplars. In der Wohnkam
mer ist eine lange, schmal auslaufende Doppellinie durch ein dunkles Präseptalfeld nach hinten geschlossen. Das 
Präseptalfeld ist ventral stark verbreitert. (Foto siehe Taf. 17, Fig. 4)

Fig. 2 - (l)T ruyo lsoceras  sp. (MB.C.3071). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein dunkles Präseptalfeld ist in der 
Wohnkammer ventral verbreitert. In die dunkle Bucht im hinteren Wohnkammerabschnitt läuft eine schmale, kurze 
Spirallinie hinein.

Fig. 3 - Tornoceras typum  (Sandberger) (MB.C.2907). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine breite, relativ kurze 
Doppellinie ist im hinteren Teil der Wohnkammer durch ein dunkles Präseptalfeld geschlossen. Das Präseptalfeld ist 
ventrolateral leicht verbreitert. (Foto siehe Taf. 17, Fig. 3)

Fig. 4 - A u la to rn o cera s  e iflien se  p o s te r io r  Becker (MB.C.3072). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Auf der 
Flankenmitte der Wohnkammer und dem Phragmokon ist eine feine Spirallinie erhalten. Auf der Ventralseite ist die 
Spirallinie von einem Externband begrenzt, das mit ungefähr einer Kammerbreite vor dem letzten Septum in der 
Wohnkammer endet.

Fig. 5 - F alcitornoceras korni Becker (MB.C.3073). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine schmale Doppellinie 
ist mit einem ventrolateral angelegten, dunklen Band in der Wohnkammer verbunden. Das Band setzt sich auf dem 
Phragmokon fort und ist durch schmale, helle Säume vor jedem Septum durchbrochen. Es entspricht in seiner Lage 
und Breite der Fortsetzung der Doppellinie aus der Wohnkammer.

Fig. 6 - C rassotornoceras crassum  (Matern) (MB.C.3074). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein schmales, dunkles 
Präseptalfeld mit scharfer Begrenzung am Vorderrand ist in der Wohnkammer, dem letzten Septum direkt angelagert, 
erhalten. (Foto siehe Taf. 20, Fig. 8)

Fig. 7 - A rm atites p lan idorsa tu s  (Münster) (MB.C.3075). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine schmale, lang
gestreckte Doppellinie ist einem schmalen dunklen Präseptalfeld vorgelagert. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 8 - F alcitornoceras korn i Becker (MB.C.3076). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein schmales dunkles, 
ventrolateral angelegtes Band reicht vom Phragmokon ein kurzes Stück in die Wohnkammer hinein und endet dort 
kurz vor dem lezten Septum. Eine feine einzelne Linie ist dem Band vorgelagert. Die Linie entspricht dem ventralen 
Teil einer Doppellinie, die dorsolaterale Linie ist nicht überliefert. (Foto siehe Taf. 20, Fig. 2)

Fig. 9 - P hoenixites cf. varicatus (Wedekind) (MB.C.3077). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein breites dunkles 
Band, lateral auf dem Phragmokon angelegt, reicht bis in die Wohnkammer und endet dort spitz auslaufend kurz vor 
dem letzten Septum. Das Band ist von hellen Säumen vor jedem Septum durchbrochen. Es entspricht einer schmalen 
Doppellinien-Struktur mit geschwärztem Innenbereich. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 10 - L inguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.3078). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine breite, relativ kurze 
Doppellinie, rundlich nach vorne geschlossen, ist im hinteren Bereich der Wohnkammer mit einem breiten, am Vorderrand 
gerade begrenzten Präseptalfeld verbunden.

Fig. 11 - A rm atites p lan idorsa tus  (Münster) (MB.C.3079). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein Spirallinienpaar, 
nach vorne geschlossen, ist auf der Wohnkammerflanke erhalten. Die ventralseitige Linie ist auf dem Phragmokon 
fortgesetzt und wird von einem schmalen dunklen Externband begrenzt. Vor dem letzten Septum in der Wohnkammer 
ist am Nabelrand ein kleiner geschwärzter Einzelfleck erhalten.

Fig. 12 - A ula tornoceras auriform e  (Oppenheimer) (MB.C.2905). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine breit 
angelegtes Spirallinienpaar ist auf der Wohnkammerflanke in Form von feinen, eingekerbten Linien erhalten. Die 
ventrale Spirallinie wird von einem dunklen Externband begrenzt, das ein Stück weit in die Wohnkammer hineinreicht. 
(Foto siehe Taf. 17, Fig. 2)
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TAFEL 2

Laterale und ventrale Strukturen in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon bei Cheiloceratidae. (Maßstabsbalken 
entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  crassum  Wedekind (MB.C.3080). Lateralansicht der Wohnkammer. Ein 
laterales Spirallinienpaar ist in Form von deutlich geschwärzten Linien erhalten. Markante Schleppstrukturen sind 
zwischen den Linien in Form von geschwärzten, konkaven Bögen zu erkennen. (Foto siehe Taf. 18, Fig. 1)

Fig. 2 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  subpartitum  (Münster) (MB.C.3081). Lateralansicht der Wohnkammer. 
Ein ventrolateral angelegtes Spirallinienpaar ist in der Wohnkammer erhalten und reicht weit nach vorne in sie hinein. 
Zwischen den Linien sind V-förmige, leicht dunkle Schleppstrukturen ausgebildet.

Fig. 3 - C heiloceras (C heiloceras) am blylobum  (Sandberger) (MB.C.2902). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. 
Ein am Vorderende rundlich-eckig geschlossenes Spirallinienpaar ist auf der Flanke der Wohnkammer und des 
Phragmokon erhalten. Der Linienabschnitt in der Wohnkammer zeigt zwischen den Linien eine deutliche Schleppstruk
tur in Form von breiteren und dünneren geschwärzten Bögen. Der Abschnitt auf dem Phragmokon ist zwischen den 
Linien komplett geschwärzt. (Foto siehe Taf. 18, Fig. 2)

Fig. 4 - C heiloceras (C heiloceras) am blylobum  (Sandberger) (MB.C.3082). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. 
Ein komplett zwischen den Linien geschwärztes Spirallinienpaar ist auf dem Phragmokon und in der Wohnkammer 
erhalten. Die Spirallinien-Struktur ist von hellen Säumen vor jedem Septum durchbrochen und reicht nur ein kleines 
Stück in die Wohnkammer hinein.

Fig. 5 - C heiloceras (C heiloceras) sacculum  (Sandberger) (MB.C.3083). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine 
sehr breit angelegte Spirallinien-Struktur reicht bis zum Nabel herunter. Nach vorne ist die Struktur deutlich durch eine 
breitere, geschwärzte Linie begrenzt. Der Bereich zwischen den Linien ist in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon 
komplett geschwärzt. (Foto siehe Taf. 18, Fig. 4)

Fig. 6 - C heiloceras (C heiloceras) cf. sacculum  (Sandberger) (MB.C.3084). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein 
Spirallinienpaar ist zwischen den Linien in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon komplett gedunkelt. Die 
ventrale Linie wird auf dem Phragmokon von einem Externband begrenzt. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 7 - C heiloceras (R aym ond iceras) cf. verneuili (Münster) (MB.C.2904) Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein 
Spirallinienpaar ist in Form von feinen, eingekerbten Linien in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon erhalten. 
In der Wohnkammer sind zwischen den Linien einige Schleppstrukturen, ebenfalls in Form von feinen, eingekerbten 
konkaven Bögen, ausgebildet. Die ventrale Linie wird auf dem Phragmokon und ein Stück in der Wohnkammer von 
einem Externband begrenzt. (Foto siehe Taf. 18, Fig. 6)

Fig. 8 - C heiloceras (R aym ond iceras) tenue Sobolev (MB.C.3085). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars (Ausschnitt). 
Ein unvollständig geschwärztes Präseptalfeld, von einer dunklen Präseptallinie am Vorderrand begrenzt, ist in der 
Wohnkammer vor dem letzten Septum erhalten. Ventral ist das Feld deutlich verbreitert.

Fig. 9 - P aratorleyoceras g lobosum  (Münster) (MB.C.3086). Ein schmales, ventrolateral angelegtes Spirallinienpaar ist 
in der Wohnkammer erhalten. Das geschlossene Vorderende ist nicht überliefert. Zwischen den Linien sind Schlepp
strukturen, in Form von schmalen und breiten, konkaven Bögen ausgebildet
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TAFEL 3

Ventrale Strukturen in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon bei Tornoceratidae und Cheiloceratidae. (Maßstabs
balken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - A rm atites  aff. p lan idorsa tus  (Münster) (MB.C.2910). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein breites Extern
band reicht ein Stück in die Wohnkammer hinein und ist an seinem Vorderende, einem ventralen Präseptalfeld, me
dian eingebuchtet. Das Band ist von hellen, schmalen Säumen vor jedem Septum durchbrochen. Das kleine ventrale 
Präseptalfeld in der Wohnkammer ist am Vorderende mit einer schmalen Doppellinie verbunden. (Foto siehe Taf. 17, 
Fig. 5)

Fig. 2 - A ula tornoceras auriform e  (Oppenheimer) (MB.C.2905). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein dunkles 
Externband reicht relativ weit in die Wohnkammer hinein und endet in einem langgestreckten ventralen Präseptalfeld. 
Das Präseptalfeld ist median stark eingebuchtet. Dadurch ist es in zwei, bilateral-symmetrische Verlängerungen auf
geteilt. (Foto siehe Taf. 17, Fig. 2)

Fig. 3 - C heiloceras (R aym ond iceras) prae len tifo rm e  Sobolev (MB.C.2909). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. 
Ein relativ schmales Externband auf dem Phragmokon endet in einem kleinen, rundlich begrenzten, ventralen 
Präseptalfeld in der Wohnkammer. (Fotos siehe Taf. 18, Fig. 8, 8A)

Fig. 4 - L inguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.3087). Ventralansicht des Phragmokon und der Wohnkammer. Ein ven
tral stark verbreitertes dunkles Präseptalfeld in der Wohnkammer ist median deutlich eingebuchtet.

Fig. 5 - C heiloceras (R aym ond iceras) cf. verneuili (Münster) (MB.C.2904). Ventralansicht des Phragmokon und der 
Wohnkammer eines adulten Exemplars. Ein relativ schmales Externband endet in der Wohnkammer in einem kleinen, 
median eingebuchteten ventralen Präseptalfeld. Die Außenränder des Bandes bilden die Grenzen der Spirallinienpaare 
auf den Flanken. (Foto siehe Taf. 20, Fig. 6)

Fig. 6 - O xytornoceras signatum  Becker (MB.C.3088). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein breites Externband, 
dessen Begrenzungen auf den Flanken noch über die breiten Lateralloben hinausreichen, endet in einem langgestreck
ten ventralen Präseptalfeld in der Wohnkammer. Das Feld ist median eingebuchtet und bildet damit zwei schmale 
symmetrische Verlängerungen aus.

Fig. 7 - C heiloceras (P uncticeras) pom peckji gastriform e  (Becker) (MB.C.2912). Ventralansicht eines juvenilen Exem
plars. Ein fast bis zum Nabel hinunter geschwärztes breites Externband endet in einem breiten ventralen Präseptalfeld, 
dessen Vorderrand leicht eingebuchtet ist. (Fotos siehe Taf. 20, Fig. 4, 4A)

Fig. 8 - C heiloceras (C heiloceras) sacculum  (Sandberger) (MB.C.3089). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein 
breites, leicht dunkles Externband endet in einem breiten ventralen Präseptalfeld, dessen Vorderrand median deutlich 
eingebuchtet ist. A Ventralansicht der Wohnkammer des juvenilen Exemplars. (Fotos siehe Taf. 18, Fig. 10, lOA)

Fig. 9 - L inguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.2911). Ventralansicht der Wohnkammer. Ein laterales Präseptalfeld ist 
ventral verbreitert und median deutlich eingebuchtet, so daß zwei symmetrische dunkle Verlängerungen entstehen. 
(Foto siehe Taf. 17, Fig. 6)

Fig. 10 - Linguatornoceras cf. haugi (Frech) (MB.C.3090). Ventralansicht der Wohnkammer. Ein laterales Präseptalfeld 
ist ventral stark verlängert ausgebildet. Sein Vorderrand ist leicht eingebuchtet. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 11 - A rm atites p lan idorsa tus  (Münster) (MB.C.3079). Ventralansicht des Phragmokon und der Wohnkammer eines 
adulten Exemplars. Ein sehr schmales dunkles Externband, dessen Begrenzungen mit der Kante der abgeflachten 
Externseite zusammenfallen, reicht weit in die Wohnkammer hinein und läuft dort spitz aus.
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TAFEL 4

Laterale und dorsolaterale Strukturen bei mesozoischen Ammoniten. (Maßstabsbalken entsprechen 1cm)

Fig. 1 - A m altheus  sp. (GPH 1999 IV 1) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine laterale, nach hinten offene 
Doppellinie ist auf der Wohnkammerflanke erhalten. Ein dunkles Nabelband auf dem Phragmokon verbindet paarige 
dorsolaterale Flecken in der Wohnkammer, die vor dem letzten Septum angelegt sind.

Fig. 2 - A m altheus sp. (GPH 20001 1) Adultes Exemplar mit kurzer, ventrolateral angelegter und nach hinten geschlossener 
Doppellinie, die helle und dunkle Pyritbereiche voneinander abtrennt. (Foto siehe Taf. 21, Fig. 11)

Fig. 3 - A rie ticeras aff. fa lc ip lica tum  (Fucini) (L 249, Original zu Jo r d a n  1968, Taf. 5, Fig. 2, Abb. 10) Adultes Exemplar 
mit ventrolateral angelegter kurzer, nach hinten geschlossener Doppelinie, deren Innenraum dunkel erhalten ist. In 
dem leicht gedunkelten Nabelband auf dem Phragmokon sind tiefdunkle Einzelflecken direkt vor jedem Septum er
halten. Das Nabelband entspricht einem Schleppstreifen zwischen den paarigen Einzelflecken. Eine breitflächige 
Schleppstreifung ist an den Lateralloben auf dem Phragmokon erhalten. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 7)

Fig. 4 - H ecticoceras sp. (GPH 1999 IV 2) Adultes Exemplar mit breit angelegter Doppellinie, die im nabelseitigen Teil 
von einem langgestreckten Dorsolateralfleck begrenzt ist. Der Fleck ist mit einem Nabelband auf dem Phragmokon 
verbunden. (Foto siehe Taf. 26, Fig. 2)

Fig. 5 - S im birskites sp. (GPH 20001 33) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein dunkles, schmales Präseptalfeld in 
der Wohnkammer, das direkt am letzten Septum angelegt ist, verbindet die Strukturen am Nabelrand auf beiden Seiten 
des Steinkerns miteinander. Auf der Wohnkammerflanke ist der vordere, geschlossene Teil einer lateralen Doppellinie 
erhalten. Breite, dunkle Schleppstreifen sind an den Lateral- und Umbilikalloben auf dem Phragmokon erhalten.

Fig. 6 - Stolleyites tenuis (Stolley) (GPH 1999 IV 3) Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine feine dunkle Spirallinie 
ist in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon erhalten.

Fig. 7 P olym orphites (U ptonia) bronni (Römer) (L 2552a) Ein adultes Exemplar zeigt eine dunkle Präseptallinie, die die 
paarigen dorsolateralen Flecken in der Wohnkammer verbindet.

Fig. 8 - C hojfatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 20001 19) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein schmales 
dunkles Präseptalfeld verbindet die paarigen dorsolateralen Flecken in der Wohnkammer miteinander. In dem leicht 
gedunkelten Nabelband sind tiefdunkle Einzelflecken vor jedem Septum deutlich erhalten.

Fig. 9 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 55) Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine breite, leicht dunkle Doppel
linie mit markanten Schleppstrukturen ist auf den Flanken der Wohnkammer und des Phragmokons deutlich erhalten. 
Ein dunkles Externband begrenzt die Doppellinie ventralseitig. Das Externband reicht bis in den hinteren Teil der 
Wohnkammer hinein und endet kurz vor dem letzten Septum. Ein dunkles, breites Band begrenzt die Doppellinie 
dorsolateral. Es reicht ebenfalls bis in den hinteren Teil der Wohnkammer.

Fig. 10 - E chioceras raricosta tum  (Zieten) (Ma 13455) Lateralansicht des Phragmokons. Schmale dunkle Präseptalfelder 
sind vor jedem Septum erhalten und sind mit dem Nabelband verbunden.

Fig. 11 - O edania delicata  Buckman (Ma 13442) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein schmales dunkles Prä
septalfeld ist mit dem dorsolateralen paarigen Fleck in der Wohnkammer verbunden. Das Nabelband ist relativ breit 
angelegt. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 5)

Fig. 12 - A m altheus w ertheri (Lange) (GPH 2000 I 6) Adultes Exemplar mit einer relativ breiten, geschwärzten Präsep
tallinie, die ungefähr den Verlauf des letzten Septums nachzeichnet. Der nabelseitige Teil der Linie ist nicht erhalten. 
(Foto siehe Taf. 21, Fig. 3)
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TAFEL 5

Laterale, dorsolaterale, dorsale und ventrale Strukturen bei planspiral aufgerollten und heteromorphen Ammoniten.
(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - Sim birskites sp. (GPH 2000 I 35) Juveniles Exemplar mit ventrolateral angelegten Doppellinien in der Wohn- 
kammer. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 2 - F uciniceras brunsvicense  (Fischer) (GPH 2000 I 7) Lateralansicht eines adulten Exemplars. Dunkle Einzelflecken 
vor jedem Septum werden durch ein Nabelband verbunden. Die ventrolateral angelegte, kurze Doppellinie mit dunklem 
Innenraum, ist nach hinten durch eine Präseptallinie geschlossen. Die Linie umschließt das Vorderende des Dorso- 
lateralflecks vor dem letzten Septum und auch das Vorderende des geschwärzten Ventralflecks vor dem letzten Septum. 
Das Externband zieht ungestört über die Sepien hinweg. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 1)

Fig. 3 - ( l)A ncyloceras trisp inosum  (Koenen) (Ma 13443) Dorsalansicht des Phragmokons. Paarige dorsolaterale und 
unpaarige dorsale schmale Flecken auf einem Phragmokon-Bruchstück. Die paarigen Flecken sind in diesem Fall nicht 
durch einen Schleppstreifen verbunden. Jeder Fleck läßt sich dem vorhergehenden Septum zuordnen, doch im Gegensatz 
zu den planspiral aufgerollten Ammoniten sind die Flecken nicht direkt vor dem Septum angelagert, sondern sie sind 
dem Folgenden von hinten angelagert.

Fig. 4 - C allizoniceras hoyeri (Koenen) (Ma 13448) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. In der Wohnkammer sind 
ein langgestrecktes ventrales Präseptalfeld, ein schmales laterales Präseptalfeld, ein fast dreieckiger Dorsolateralfleck 
und der externseitige Teil einer lateralen Doppellinie zusammen erhalten. Der Fleck am Nabelrand ist in diesem Fall 
nicht mit dem Präseptalfeld vordem letzten Septum verbunden. An den Lobeninzisionen auf der gesamten Flankenbreite 
des Phragmokons ist Schleppstreifung, ausgebildet. Im Ventralbereich ist ein dunkler Siphonaistreifen erhalten.

Fig. 5 - B aculites sp. (SGP1H4268) Dorsalansicht des Phragmokons und der Wohnkammer eines juvenilen Exemplars. 
Die paarigen, dorsolateralen Flecken sind zu einem breiten Feld verschmolzen, das median leicht eingebuchtet ist und 
dessen Vorderrand durch eine deutliche Furche im Steinkern begrenzt wird. An dieses Feld schließt sich ein schmales 
Präseptalfeld an, das auch im Dorsalbereich direkt dem letzten Septum angelagert ist. Im Dorsallobus des letzten 
Septums ist ein kleiner, unpaariger Einzelfleck erhalten.

Fig. 6 - (l)B och ian ite s  undula tus (Koenen) (Ma 13447) Dorsalansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Eine 
dunkle Fleckenreihe auf dem Phragmokon und ein ovaler, dunkler Einzelfleck sind in der Wohnkammer als Reste eines 
dorsolateralen Fleckenpaares einseitig erhalten. Der Einzelfleck ist nicht dem letzten Septum direkt angelagert, sondern 
ist ein kleines Stück vom Septum entfernt angelegt. Die Reste der älteren Flecken sind jeweils hinter dem vorhergehendem 
Septum angelagert erhalten. (Foto siehe Taf. 25, Fig. 6)

Fig. 7 - Tragophylloceras num ism ale  (Pompeckji) (L 1340, Original zu Hoffmann 1982, S.268) Lateralansicht eines ju
venilen Exemplars. Ein schmales dunkles Externband, das im Laufe des Wachstums leicht an Breite zunimmt, ist auf 
dem Phragmokon erhalten. Der dorsolaterale Fleck am Ende des Nabelbandes in der Wohnkammer ist mit einem re
lativ breiten dunklen Präseptalfeld verknüpft. Reste der vorhergehenden Präseptalfelder sind zwischen den letzten drei 
Septen im Externbereich und an den Lateralloben erhalten.

Fig. 8 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 1 14) Das Windungsbruchstück eines adulten Exemplars zeigt einen dreieckigen 
dorsolateralen Einzelfleck, der mit etwas Abstand vor dem letzten Septum in der Wohnkammer angelegt ist. (Foto 
siehe Taf. 22, Fig. 10)

Fig. 9 - Ludw igia decip iens Althoff (Ma 13452) Lateralansicht des Phragmokons. Das relativ breite dunkle Nabelband 
wird im Laufe des Wachstums verbreitert. Breite, dunkle Schleppstreifenverbände sind zwischen den Lateralloben 
erhalten und bilden ein durchziehendes dunkles Band. Schleppstrukturen in Form von kleinen dunklen Bögen liegen 
im Bereich der Externsättel. Dunkle Reste von schmalen Präseptalfeldern sind im Externbereich und Lateralbereich 
zwischen den letzten zwei Septen erhalten.

Fig. 10 - Sim birskites sp. (GPH 2000 I 37) Lateralansicht des Phragmokons eines juvenilen Exemplars. Ein schmales 
Nabelband wird im Laufe des Wachstums verbreitert. Parallel zum Nabelband verläuft ein breites dunkles Lateralband 
(Fortsetzung einer lateralen Doppellinien-Struktur aus der Wohnkammer). Eine deutliche Schleppstreifung ist an den 
Inzisionen der Lateralloben entwickelt. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 11 - (l)B och ian ite s  undulatus  (Koenen) (Ma 13445) Die Dorsalansicht des Phragmokons zeigt dunkle Fleckenreste 
von paarigen Dorsolateralflecken, die hinter den Septen angelagert sind. Eine leicht dunkle unpaarige Fleckenreihe ist 
zwischen den Dorsalloben angelegt. Die relativ großen Flecken sind dem Internlobus der letzten vier Septen direkt 
angelagert. (Foto siehe Taf. 25, Fig. 5)
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TAFEL 6

Dorsale, unpaarige Strukturen bei Ammoniten und Ceratiten. (Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angege
ben)

Fig. 1 - C rioceratites cf. tuba  (Koenen) (Ma 13444) Dorsalansicht des Phragmokons. Schmale langgestreckte, unpaarige 
Dorsalflecken sind zwischen den Interloben erhalten. Hinter den Inzisionen der Loben im Dorsalbereich sind verschiedene 
Schleppstrukturen in Form von feinen Riefen, kleinen dunklen Bögen und schwarzen, breiteren Streifen erhalten. Die 
Schleppstrukturen verlaufen parallel zur Wachstumsrichtung.

Fig. 2 - H ecticoceras sp. (GPH 2000127) Die Dorsalansicht des Phragmokons zeigt eine leicht dunkle, unpaarige Fleckenreihe 
zwischen den Internloben. (Maßstabsbalken entspricht 5mm; Foto siehe Taf. 25, Fig. 3)

Fig. 3 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 14) Bruchstück des Phragmokons mit sehr schmalen, langgestreckten Flecken 
zwischen den Dorsalloben.

Fig. 4 - Sim birskites sp. (GPH 2000 I 34) Dorsalansicht des Phragmokon mit dunklen breiteren Flecken zwischen den 
Internloben. Die Oberfläche der unpaarigen Flecken ist schwach gefurcht und erscheint angerauht. (Maßstabsbalken 
entspricht 5mm)

Fig. 5 - Stolleyites tenuis (Stolley) (GPH 1999 IV 6) Dorsalansicht des Phragmokon mit einer Fleckenreihe aus leicht 
gedunkelten, unpaarigen Einzelflecken. Die Länge der Flecken entspricht der Ausdehnung des jeweiligen Internlobus. 
(Foto siehe Taf. 25, Fig. 2)

Fig. 6 - A m altheus g ibbosus (Schlotheim) (GPH 1999 IV 5) Dorsalansicht des Phragmokon mit einer Reihe leicht ge
dunkelter, unpaariger Einzelflecken zwischen den Internloben. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)
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TAFEL 7

Ventrale Strukturen bei Ammoniten und Ceratiten im Bereich des Phragmokon und der Wohnkammer. (Maßstabsbalken 
entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - Stolleyites tenuis (Stolley) (SGPIH4267). Ventralansicht des Phragmokons. Ein dunkler Siphonaistreifen wird 
durch einen schmalen hellen Saum vor jedem Septum unterbrochen.

Fig. 2 - C hoffatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 2000122). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. 
Der dunkle Siphonaistreifen reicht mit ungefähr einer Kammerbreite in die Wohnkammer hinein und endet in einem 
schwarzen, halbmondförmigen Fleck. Die Siphostruktur ist mit einem schmalen dunklen Präseptalfeld verknüpft. 
(Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 3 - (J)A ncyloceras tr isp inosum  (Koenen) (Ma 13443). Ventralansicht des Phragmokons. Ein schmaler dunkler 
Siphonaistreifen ist im Bereich des Phragmokon durch schmale helle Säume vor jedem Septum unterbrochen. Hinter 
den Inzisionen der Loben der Externseite ist eine deutliche Schleppstreifung, in Form von schwarzen Streifen, feinen 
Riefen und kleinen dunklen Bögen erhalten. (Foto siehe Taf. 19, Fig. 2)

Fig. 4 - E ndem oceras sp. (GPH 20001 38). Ventralansicht des Phragmokons und einem kleinen Teil der Wohnkammer. Ein 
durch helle Säume vor jedem Septum durchbrochenes breites Extemband und ein durchziehender Siphonaistreifen 
sind zusammen auf ein und demselben Exemplar erhalten.

Fig. 5 - P olym orphites in terruptus (Quenstedt) (GPH 1999 IV 8). Ventralansicht des Phragmokons. In einem leicht ge
dunkelten, durchziehenden Siphonaistreifen zeichnen sich dunklere halbmondförmige Einzelflecken ab. Der Siphonai
streifen stellt einen Schleppstreifen dar, der die unpaarigen Einzelflecken miteinander verbindet. Die vielen dunklen 
Einzelstrukturen zeigen ein Vorwachsen der Struktur an.

Fig. 6 - Sim birskites sp. (GPH 2000 I 36). Ventralansicht von Phragmokon und Wohnkammer eines juvenilen Exemplars. 
Rundliche, hufeisenförmige Einzelflecken sind durch einen dunklen Siphonaistreifen verbunden. Dunkle Schlepp
streifen und feine Riefen sind hinter den Inzisionen der Externloben erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 7 - Stolleyites tenuis (Stolley) (SGPIH4265). Ventralansicht des Phragmokons eines breitmündigen Morphotypen. 
Dunkle Siphonalstreifen-Reste wechseln mit schwarzgestreiften Einzelflecken hinter den nachfolgenden Septen ab. 
Die Streifung deutet auf ein Vorwachsen der Struktur hin.

Fig. 8 - A canthopleuroceras cf. m augenesti (D’Orbigny) (Ma 13456). Ausschnitt aus der Ventralseite des Phragmokons. 
Zwischen den Externloben sind dunkle, halbmondförmige Einzelflecken am Ende von kurzen dunklen Siphonalstrei- 
fen-Abschnitten erhalten. Der Siphonaistreifen stellt einen Schleppstreifen dar, der jedem Einzelfleck hinter jedem 
nachfolgenden Septum zuzuordnen ist. Teilweise sind vom Siphonaistreifen nur die Außenlinien erhalten.

Fig. 9 - Tragophylloceras robinsoni (Simpson) (GPH 2000 I 39). Ventralansicht des Phragmokons. Dunkle sichelförmige 
Einzelflecken, die kurz vor jedem Externlobus angelegt sind, werden durch einen dunklen Siphonaistreifen 
(Schleppstreifen) verbunden. Der Streifen zeigt eine charakteristische Internstruktur aus Linien und unterschiedlich 
gedunkelten Abschnitten.

Fig. 10 - E ndem oceras sp. (GPH 2000 I 38). Lateralansicht des Phragmokons. Ein dunkles Externband ist von hellen 
Säumen vor den Septen durchbrochen erhalten. Die Begrenzung des Externbandes auf den Flanken verläuft ungefähr 
durch die Mitte der Lateralloben. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 4)

Fig. 11 - Staufenia  stau fensis (Oppel) (Ma 13450). Lateralansicht des Phragmokons. Ein dunkles Externband ist in frü
heren Stadien des Wachstums durchziehend ausgebildet, im weiteren Verlauf der Entwicklung wird das Band durch 
zunehmend breitere helle Säume vor den Septen durchbrochen. Das gilt in diesem Fall auch für das breite dunkle 
Nabelband. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 6)

Fig. 12 - C allizoniceras hoyeri (Koenen) (Ma 13449). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Ein schmaler 
Siphonaistreifen und ein breites ventrales Präseptalfeld sind zusammen auf ein und demselben Exemplar erhalten. Ein 
rundlicher ventraler Einzelfleck mit heller und dunkler Internstruktur ist im vorderen Bereich, innerhalb des 
Präseptalfeldes, erhalten. (Foto siehe Taf. 24, Fig. 3)
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TAFEL 8

Ventrale Strukturen der Wohnkammer und des Phragmokon bei planspiral aufgerollten und heteromorphen Ammoniten. 
(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - A m altheus w ertheri (Lange) (GPH 1999 IV 9). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer eines 
adulten Exemplars. Ein Siphonaistreifen endet vor dem letzten Septum in einem halbmondförmigen dunklen Einzel
fleck. Eine dünne dunkle Präseptallinie verläuft vor dem Fleck.

Fig. 2 - B aculites sp. (SGPIH4268). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Ein großer Einzelfleck ist 
dem letzten Septum direkt angelagert. Am Vorderrand der Struktur sind zusätzlich deutliche Furchen erhalten.

Fig. 3 - H yperlioceras desori (Moesch) (Ma 13451). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Ein rundli
cher, geschwärzter Einzelfleck ist dem letzten Septum direkt angelagert. Im Innern der Struktur sind feine Furchen 
erhalten, deren Verlauf die Umrisse des Flecks nachzeichnet.

Fig. 4 - O edania delicata  Buckman (Ma 13442). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Anstelle eines 
geschwärzten Flecks ist eine rundliche Erhebung auf dem Steinkern erhalten. Ein schmales Präseptalfeld ist hinter der 
Erhebung angelegt. Das Feld und die Erhebung sind in diesem Fall nicht miteinander verbunden. (Foto siehe Taf. 24, 
Fig. 4)

Fig. 5 - O edania delicata  Buckman (Ma 13454). Ventralansicht des Übergangs vom Phragmokon zur Wohnkammer. Eine 
rundliche Erhebung auf dem Steinkern ist in Verbindung mit einem Siphonaistreifen erhalten. (Foto: Taf. 19, Fig. 1)

Fig. 6 - P olym orphites (U ptonia) bronni (Römer) (L 2552a). Ventralansicht des Übergangs vom Phragmokon zur Wohn
kammer. Ein kleiner rundlicher Einzelfleck in Verbindung mit einer dunklen Präseptallinie.

Fig. 7 - Sonninia  (P oecilom orphus) sp. (Ma 13457). Ventralansicht von Phragmokon und Wohnkammer. Ein rundlicher 
einzelner Fleck, mit helldunkel gestreiftem Vorderrand ist dem letzten Septum direkt angelagert. (Foto siehe Taf. 24, 
Fig. 5)

Fig. 8 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 1 31). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer. Eine schmale Erhe
bung vor dem letzten Septum auf dem Steinkern liegt zwischen zwei feinen dunklen Präseptallinien. Unterlegt ist die 
Erhebung von einem ventralen, nach vorn spitz zulaufenden Präseptalfeld. Innerhalb des Feldes sind zusätzlich feine 
Furchen erhalten, die in der Spitze zusammenlaufen. (Foto siehe Taf. 26, Fig. 4A)

Fig. 9 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 27). Ventralansicht der Wohnkammer. Eine dreieckig-rundliche Erhebung vor dem 
letzten Septum ist zusammen mit einem ventralen Präseptalfeld erhalten. Das Feld läuft nach vorn schmal aus. In der 
Mitte des Feldes sind feine Furchen konzentrisch um einen hellen Bereich angeordnet. Einige der Furchen ziehen bis 
in die Spitze am Vorderende der Struktur. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)
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TAFEL 9

Ventrale Strukturen in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon bei Ammoniten. (Maßstabsbalken entsprechen 1cm, 
falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 1). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer eines adulten Exemplars. 
Ein Siphonaistreifen endet in der Wohnkammer mit ungefähr einer Kammerbreite vor dem letzten Septum. Paarige 
Doppellinien liegen im Ventralbereich der Wohnkammer dicht zusammen. Der Innenraum ist hell, der umgebende 
Pyrit der restlichen Wohnkammer ist leicht gedunkelt erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm; Foto siehe Taf. 21, 
Fig. 11A)

Fig. 2 - A m auroceras fe rrug ineum  (Simpson) (GPH 1999 IV 7). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Ein breites Ex
ternband, von hellen Säumen vor jedem Septum durchbrochen, ist zusammen mit einer ventrolateral angelegten 
Doppellinie und einem schmalen Nabelband auf dem Phragmokon und in der Wohnkammer erhalten. (Foto siehe Taf. 
23, Fig. 3)

Fig. 3 - C hoffatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 2000 I 25). Ventralansicht der Wohnkammer eines juvenilen 
Exemplars. Ein breites dunkles Externband reicht weit in die Wohnkammer hinein und ist am Vorderende median 
leicht eingebuchtet erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm; Foto siehe Taf. 24, Fig. 9)

Fig. 4 - O xynoticeras sp. (Ma 13453). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer eines juvenilen Exemplars. 
Ein dunkles Externband reicht ein Stück in die Wohnkammer hinein. Das Vorderende ist deutlich median eingebuchtet 
und wird am Vorderrand von einer schwarzen Linie scharf begrenzt. (Foto siehe Taf. 19, Fig. 5)

Fig. 5 - C hoffatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 2000 I 20). Ventralansicht der Wohnkammer eines juvenilen 
Exemplars. Ein Externband reicht weit in die Wohnkammer hinein. Es ist nur am Vorderende und entlang eines schmalen 
Streifen in der Mitte der Struktur geschwärzt erhalten. Auf beiden Seiten des dunklen Streifens sind helle, rundlich 
begrenzte Felder ausgebildet. Das dunkle Vorderende ist deutlich median eingebuchtet.

Fig. 6 - Choffatia  (G rossouvria) sulcifera  (Oppel) (GPH 2000 I 24). Ventralansicht der Wohnkammer eines juvenilen 
Exemplars. Das median eingebuchtete Vorderende des Externbandes zeigt auch entlang der Mittellinie des Feldes den 
paarigen Charakter der Struktur. Die unterschiedlich geschwärzten Streifen am Vorderrand deuten auf ein Vorwachsen 
der Struktur hin. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 7 - A rie ticeras aff. fa lc ip lica tum  (Fucini) (L 249, Original zu Jordan (1968): Taf. 5, Fig. 2, Abb. 10). Ventralansicht 
des Phragmokons und der Wohnkammer eines adulten Exemplars. Ein Siphonaistreifen endet am letzten Septum. 
Anstelle eines Einzelflecks ist eine dunkle kleine ovale Erhebung ein kurzes Stück vor dem letzten Septum erhalten. 
Die Erhebung ist am Vorderrand durch ein breites dunkles Feld begrenzt, das von den dunklen, ventral liegenden 
Doppellinien gebildet wird. (Foto siehe Taf. 24, Fig. 2)

Fig. 8 - A rie ticeras aff.  fa lc ip lica tum  (Fucini) (L 4556, Original zu Fischer (1975): Abb. 30, S. 87). Ventralansicht des 
Phragmokons und der Wohnkammer eines adulten Exemplars. Paarige, ventrolateral angelegte kurze Doppellinien 
sind zu einem breiten Feld verschmolzen, das am Vorder- und Hinterende deutlich median eingebuchtet ist.

Fig. 9 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 26). Ventralansicht der Wohnkammer eines adulten Exemplars. Ein ventrales 
Präseptalfeld, dessen Vorderende spitz zuläuft, ist mit einem zweiten langestreckten Feld verknüpft. Das längere Feld 
reicht weit nach vorne in die Wohnkammer hinein. Sein Vorderende ist leicht verbreitert. Entlang den beiden Seiten des 
Feldes sind paarige Doppellinien angelegt. In der Mitte des kleineren Präseptalfeldes ist eine rundliche helle Erhebung 
auf dem Steinkern erhalten.

Fig. 10 - H ecticoceras sp. (GPH 1999 IV 2). Ventralansicht der Wohnkammer eines adulten Exemplars. Ein ventrales 
Präseptalfeld, das nach vorn spitz ausläuft umschließt einen leicht dunklen Siphonaistreifen. Dessen Vorderende ist 
deutlich V-förmig gefurcht. Vor den beiden Strukturen liegen deutlich umgrenzte paarige Doppellinien, deren ventrale 
Linien zu einem hellen Feld verschmolzen sind. (Foto siehe Taf. 26, Fig. 2A)
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TAFEL 10

Erhaltungsbedingte Modifikationen einiger Strukturen in der Wohnkammer bei Ammoniten. (Maßstabsbalken entspre
chen 1cm)

Fig. 1 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 29). Lateralansicht eines Wohnkammer-Bruchstücks. Teilerhaltung des Vorderendes 
einer Doppellinie, in Form eines ovalen Flecks auf der Wohnkammer-Flanke.

Fig. 2 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 2). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Teilerhaltung des vorderen geschlossenen 
Endes einer Doppellinie, in Form eines ovalen Flecks.

Fig. 3 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 3). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Teilerhaltung einer Doppellinie, bei der 
das geschlossene vordere Ende nicht erhalten ist. Die beiden Linien grenzen unterschiedlich gedunkelte Pyrit-Bereiche 
voneinander ab.

Fig. 4 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 28). Lateralansicht eines Wohnkammer-Bruchstücks. Eine breite geschwärzte 
ventrale und dorsolaterale Struktur ist zusammen mit einem dunklen Präseptalfeld erhalten. Der geschwärzte Bereich 
deutet in seinen Umrissen eine nach hinten geschlossene Bucht an. Eine nur schwach erhaltene, nach vorn geschlossene 
Doppellinie ist von der dunklen Bucht umgrenzt.

Fig. 5 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 1 31). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Eine breit angelegte Doppellinie ist 
von einem dunklen Präseptalfeld und einer breiten Struktur am Nabelrand begrenzt. Die dunklen Flächen deuten eine 
nach hinten geschlossene Bucht an, die die laterale Doppellinie einfaßt. Kleine helle Erhebungen sind ventral und 
dorsolateral, kurz vor dem letzten Septum, auf dem Steinkern erhalten. (Foto siehe Taf. 26, Fig. 4)

Fig. 6 - A m altheus  sp. (GPH 2000 I 4). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Dunkle Flächen bilden eine nach hinten 
geschlossene Bucht auf der Wohnkammer-Flanke. Eine nach vorn geschlossene Doppellinie fehlt in diesem Fall. Im 
Ventralbereich der dunklen Bucht ist eine feine Schleppstreifung erhalten. (Foto siehe Taf. 21, Fig. 2)

Fig. 7 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 5). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Die letzte Lobenlinie ist in Form einer 
feinen dunklen Linie erhalten, die den Verlauf des vorhergehenden Septums exakt nachzeichnet. Da es sich um keine 
echte Suturlinie handelt, wird diese Struktur als Geisterlobenlinie bezeichnet. (Foto siehe Taf. 21, Fig. 6)
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TAFEL 11

Strukturen unterschiedlicher ontogenetischer Stadien bei Amaltheus, Quenstedtoceras und Fuciniceras. (Maßstabsbalken 
entsprechen 5mm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - Amaltheus sp. (GPH 2000 I 8). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine breite geschwärzte annulare Linie, 
nahe dem Mündungsrand in der Wohnkammer stellt eine Struktur dar, die nur bei Jugendformen von Amaltheus auftritt. 
Die Linie ist zusammen mit einer relativ kurzen, breit angelegten Doppellinie und mit einem Einzelfleck am Nabelrand 
vor dem letzten Septum erhalten. (Foto siehe Taf. 21, Fig. 4)

Fig. 2 - Amaltheus sp. (GPH 2000 I 12). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein dunkles Präseptalfeld ist mit einer 
fast eckig geschlossenen Doppellinie zusammen in der Wohnkammer erhalten.

Fig. 3 - Amaltheus sp. (GPH 2000 I 10). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein ventral verbreitertes Präseptalfeld 
ist mit einer Doppellinie, die sich über die ganze Flankenbreite erstreckt, zusammen erhalten.

Fig. 4 - Amaltheus sp. (GPH 200019). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer eines adulten Mikroconchs. 
Ein schmaler Siphostreifen, der kurz vor dem letzten Septum in der Wohnkammer endet und paarige Doppellinien mit 
leicht gedunkelten Säumen entlang der Linien, sind zusammen erhalten. A Lateralansicht des adulten Mikroconchs. 
Eine ventral leicht verbreiterte Doppellinie ist nach hinten durch eine Präseptallinie geschlossen. Reste eines dunklen 
Externbandes sind auf dem Phragmokon erhalten. (Foto siehe Taf. 21, Fig. 5)

Fig. 5 - Amaltheus sp. (GPH 2000 111). Lateralansicht eines adulten Mikroconchs. Ein dunkles Extemband auf dem 
Phragmokon tritt zusammen mit einem Präseptalfeld und einer breit angelegten Doppellinie in der Wohnkammer auf. 
(Foto siehe Taf. 21, Fig. 9)

Fig. 6 - Quenstedtoceras sp. (GPH 20001 16). Lateralansicht eines subadulten Exemplars. Eine schmale, nur leicht dunkle 
Doppellinie mit markanten Schleppstrukturen im vorderen Teil ist auf den Flanken der Wohnkammer und des Phrag
mokons deutlich erhalten. Ein dunkles Externband begrenzt die Doppellinie ventralseitig. Das Extemband reicht bis in 
den hinteren Teil der Wohnkammer hinein und endet kurz vor dem letzten Septum. (Maßstabsbalken entspricht 1cm; 
Foto siehe Taf. 22, Fig. 1)

Fig. 7 - Quenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 18). Lateralansicht des Phragmokons. Ein breites Externband und ein Nabelband 
sind die Strukturen, die schon früh im Laufe des Wachstums angelegt werden. Die laterale Doppellinie wird erst spä
ter ausgebildet. Anfangs ist sie noch schmal ausgebildet, verbreitert sich aber zunehmend auf den jüngeren Kammern. 
In dem Maße, in dem die Doppellinie sich verbreitert, wird das Externband schmaler. In dem leicht gedunkelten 
Bereich zwischen den Doppellinien sind zusätzlich noch geschwärzte Schleppstreifen an den Inzisionen der Late
ralloben erhalten. Unterschiedlich stark geschwärzte Strukturen können sich manchmal überlagern. (Foto siehe Taf. 
22, Fig. 6)

Fig. 8 - Quenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 17). Ventralansicht der Wohnkammer und des Phragmokons eines subadulten 
Exemplars. Paarige Doppellinien sind mit einem Externband verknüpft, das in diesem Fall auch paarig ausgebildet ist. 
In der Mitte ist das Band durch einen schmalen, hellen Streifen in ein bilateral-symmetrisches Bänderpaar unterteilt. 
(Foto siehe Taf. 22, Fig. 2A)

Fig. 9 - Fuciniceras sp. (GPH 2000 I 43). Lateralansicht eines adulten Exemplars. Alle Strukturelemente wie ein Extem
band, ein Nabelband und eine ventrolateral angelegte, kurze Doppellinie, sind schon früh angelegt worden und werden 
bis zum Wachstumsende nicht mehr verändert. Lediglich die Breite des Extembandes und des Nabelbandes nimmt 
während der Entwicklung leicht zu. (Maßstabsbalken entspricht 1cm; Foto siehe Taf. 23, Fig. 2)

Fig. 10 - Quenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 15). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine kleine Doppellinie ent
steht aus einem dunklen, breiten Externband. A Ventralansicht der Wohnkammer. Eine paarige, kleine Doppellinie ist 
mit einem Externband verknüpft, das noch nicht in zwei paarige, parallel laufende Bänder aufgeteilt ist.
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TAFEL 12

Schleppstrukturen bei Goniatiten. (Maßstabsbalken entspricht 1cm)

Fig. 1 - Cheiloceras (Cheiloceras) subpartitum crassum Wedekind (MB.C.3093). Lateralansicht der Wohnkammer. Eine 
Reihe von feinen, dunklen Linien (Geisterlobenlinien) ist auf der Wohnkammer-Flanke erhalten. Die Linien zeichnen 
den Verlauf der echten Suturen nach. Eine Spirallinien-Struktur ist in diesem Fall nicht überliefert worden. (Foto siehe 
Taf. 20, Fig. 9)

Fig. 2 - Cheiloceras (Cheiloceras) subpartitum crassum Wedekind (MB.C.3094). Lateralansicht eines juvenilen Exem
plars. Einige Geisterlobenlinien sind mit Teilen einer Spirallinien-Struktur zusammen auf der Wohnkammer-Flanke 
erhalten. Von den Spirallinien ist nur der nabelseitige Teil als geschwärzte, breitere Linie überliefert.

Fig. 3 - Cheiloceras (Puncticeras) longilobum Sobolev (MB.C.2908). Lateralansicht des Phragmokons. Eine Schleppstrei
fung ist parallel dem Suturverlauf zwischen den Septen erhalten. Feine Linien unterteilen die Flächen zwischen den 
Septen in unterschiedlich stark geschwärzte, schmale Zonen. Die dunkelste Zone liegt jeweils hinter dem vorherge
henden Septum und ist diesem direkt angelagert. Die markantesten Schleppstrukturen sind im Bereich der Lateralloben 
zu beobachten.

Fig. 4 - Cheiloceras (Cheiloceras) subpartitum subpartitum (Münster) (MB.C.2903). Lateralansicht der Wohnkammer. 
Eine schmale Sprirallinien-Struktur ist zusammen mit einigen Geisterlobenlinien auf der Wohnkammer-Flanke erhal
ten. Der Teil der Geisterlobenlinien, der die Lateralloben nachzeichnet, ist gleichzeitig mit den Schleppstrukturen 
zwischen den Spirallinien verknüpft. (Foto siehe Taf. 20, Fig. 3)

Fig. 5 - Linguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.3091). Lateralansicht des Phragmokons. Eine Schleppstreifung ist parallel 
den Suturen erhalten. Feine Linien unterteilen die Flächen zwischen den Septen in zwei unterschiedlich geschwärzte 
Zonen. Die dunkelste Zone liegt jeweils direkt hinter dem vorhergehenden Septum. Am deutlichsten ist die Schlepp
streifung zwischen den Lateralloben entwickelt. (Foto siehe Taf. 20, Fig. 10)

Fig. 6 - Linguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.3092) Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Im Bereich vor dem 
Präseptalfeld in der Wohnkammer ist eine Schleppstruktur erhalten. Der ventralseitige Teil einer Doppellinie im vorderen 
Bereich der Wohnkammer ist mit den feinen, dunklen Schleppstreifen weiter hinten in der Wohnkammer verbunden. 
Die Schleppstruktur deutet auf ein Vorwachsen der Doppellinien-Struktur hin.
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TAFEL 13

Schleppstrukturen bei Ammoniten und Ceratiten. (Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - Stolleyites tenuis (Stolley) (SGPIH4266). Lateralansicht des Phragmokons mit Schleppstrukturen hinter den Loben 
im Lateral- und Ventrolateralbereich. Die Strukturen sind teilweise mit dunklen Feldern unterlegt. A Ausschnitt aus 
der Flanke (gepunkteter Kasten). Die Schleppstrukturen sind einerseits parallel zu den Septen in Form von Bögen, 
hinter den Loben- und Sattelelementen ausgebildet. Andererseits sind sie parallel zur Wachstumsrichtung, in Form von 
feinen dunklen Linien und Furchen, ausschließlich hinter den Lobenelementen angelegt. (Foto siehe Taf. 23, Fig. 8)

Fig. 2 - Choffatia (Grossouvria) sulcifera (Oppel) (GPH 2000123). Ventralansicht des Phragmokons und der Wohnkammer 
eines juvenilen Exemplars. Die Schleppstreifung an den Ventral- und Lateralloben ist in Form von breiten, durch
ziehenden Schleppstreifenverbänden erhalten. Sehr dicht stehende schmale Streifen werden dann zusammengefaßt als 
ein breiter Streifen überliefert. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 3 - Choffatia (Grossouvria) sulcifera (Oppel) (GPH 2000 121). Ventralansicht des Phragmokons. Schleppstrukturen 
in Form von kleinen schwarzen oder eingekerbten Bögen und unterschiedlich stark geschwärzten Streifen hinter den 
Loben- und Sattelelementen sind häufig im Ventral- und Lateralbereich erhalten. Die Bögen sowie die Streifen vergrößern 
bzw. verbreitern sich zunehmend in Richtung der zugehörigen Lobenelemente. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 4 - Hecticoceras sp. (GPH 20001 32). Ventralansicht des Phragmokons eines Exemplars mit Suturasymmetrie. Reihen 
von feinen Riefen und Kerben, vorallem im Bereich zwischen den Mediansättel, sind parallel zu den Suturen ausgebildet. 
(Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 5 - Amaltheus sp. (GPH 1999 IV 4). Lateralansicht des Phragmokons. Eine charakteristische Schleppstreifung in 
Form von geschwärzten Streifen hinter den Loben- und Sattelelementen ist parallel zur Wachstumsrichtung angelegt. 
Hinter den Hauptelementen der Lateral- und Umbilikalloben sind die Streifen in Länge und Breite am deutlichsten 
ausgebildet.
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TAFEL 14

Analyse von schwarzen Flecken und nichtfleckigen Pyritbereichen auf dem Steinkern eines devonischen Goniatiten 
(.Falcitornoceras korni) mit dem Raster-Elektronen-Mikroskop (verändert aus: Spille 1998).

Fig. 1 - Ebene plattige Pyritkristalle im nichtfleckigen Bereich auf dem Steinkern werden vom Pyrit eines dunklen Flecks 
mit rauher Oberfläche überlagert (rechts unten im Bildausschnitt sichtbar). Der weiße Kasten entspricht Fig. 2.

Fig. 2 - Vergrößerter Ausschnitt des Übergangs vom nichtfleckigen Pyrit zum Pyrit eines schwarzen Flecks in hoher 
Vergrößerung. Der Pyrit des Flecks lagert deutlich dem nichtgefleckten Pyritbereich auf.
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TAFEL 15

Analyse der Oberflächen im Bereich eines dunklen Externbandes und im nichtgeschwärzten Bereich neben dem Band auf 
dem Steinkern eines Ammoniten (Quenstedtoceras sp.) mit dem Raster-Elektronen-Mikroskop. Die Aufnahmen zeigen 
technisch bedingt eine leichte Unschärfe (aus: Spille 1998).

Fig. 1 - Oberfläche des nichtgeschwärzten Bereichs außerhalb des Externbandes in starker Vergrößerung. Es überwiegen 
ebene plattige Flächen.

Fig. 2 - Oberfläche innerhalb des schwarzen Externbandes bei gleicher Vergrößerung wie in Fig. 1. Knollige, von eng- 
räumigen Vertiefungen durchzogene Formen herrschen vor, ebene Flächen sind nicht erkennbar.
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Tafel 16

Fig. 1 - REM-Aufnahme eines schwarzen Flecks in hoher Vergrößerung auf dem Steinkern eines devonischen Goniatiten 
(F alc itornoceras korni (Becker)). Rundliche Oberflächenformen in einem unruhigen hohen Relief sind erkennbar 
(aus: Spille 1998).

Fig. 2 - Rückstreuelektronenbild eines schwarzen Flecks auf dem Steinkem eines devonischen Goniatiten (C heiloceras  
(Staffites) curvispina  (Sandberger)) im Querschnitt. Rechts oben ist der massive Pyritsteinkern zu erkennen, diagonal 
von links oben nach rechts unten verläuft der schwammig-porös erscheinende Bereich des schwarzen Flecks, der dem 
Normalpyrit (hellgrauer Bereich mit weißen Kristallgrenzflächen) aufgelagert ist. Finks unten (schwarz) ist das 
Einbettungmittel zu erkennen (verändert aus: Spille 1998).
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TAFEL 17

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm)

Fig. 1 - Loxopteria  d ispar  (Sandberger) (Samml. Amler, Marburg). Die Mantellinie mit Trichterbucht ist deutlich als 
breite geschwärzte Linie auf dem Pyritsteinkern erhalten.

Fig. 2 - A ula tornoceras auriform e  (Oppenheimer) (MB.C.2905).

Fig. 3 - Tornoceras typum  (Sandberger) (MB.C.2907).

Fig. 4 - L inguatornoceras guestphalicum  (Frech) (MB.C.2906).

Fig. 5 - A rm atites aff. p lan idorsa tus (Frech) (MB.C.2910).

Fig. 6 - L inguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.2911). Ventralansicht der Wohnkammer. (Maßstabsbalken entspricht 1cm)
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TAFEL 18

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm)

Fig. 1 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  crassum  Wedekind (MB.C.3080).

Fig. 2 - C heiloceras (C heiloceras) am blylobum  (Sandberger) (MB.C.2902).

Fig. 3 - C heiloceras (R aym ondiceras) verneuili (Münster) (MB.C.3101). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein 
dunkles, ventral verbreitertes Präseptalfeld begrenzt im hinteren Bereich der Wohnkammer eine feine dunkle, zur 
Mündung hin geschlossene Spirallinie auf der Flankenmitte.

Fig. 4 - C heiloceras (C heiloceras) sacculum  (Sandberger) (MB.C.3083).

Fig. 5 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  subpartitum  (Münster) (MB.C.3102). Lateralansicht der Wohnkammer. 
Eine ventrolateral angelegte, feine dunkle Spirallinie reicht weit in die Wohnkammer hinein. Die Struktur zieht un
gestört über die Einschnürung hinweg.

Fig. 6 - C heiloceras (R aym ondiceras) cf. verneuili (Münster) (MB.C.2904).

Fig. 7 C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  subpartitum  (Münster) (MB.C.3103). Lateralansicht der Wohnkammer. Ein 
schmales, ventrolateral angelegtes Spirallinienpaar zeigt konkave Schleppstrukturen zwischen den Linien. Feine Geister
lobenlinien sind zwischen Nabel und Spirallinien auf der Wohnkammerflanke erhalten.

Fig. 8 - C heiloceras (R aym ondiceras) prae len tiform e  Sobolev (MB.C.2909). A Vergrößerter Ausschnitt aus der Wohn- 
kammer-Flanke.

Fig. 9 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  subpartitum  (Münster) (MB.C.2913).

Fig. 10 - C heiloceras (C heiloceras) sacculum  (Sandberger) (MB.C.3089). A Ventralansicht.
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TAFEL 19

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm)

Fig. 1 - O edania delicata  Buckman (Ma 13454).

Fig. 2 - (l)A ncyloceras trisp inosum  (Koenen) (Ma 13443).

Fig. 3 - Q uenstedtoceras sp. (2000156). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine schmale, leicht dunkle Doppellinie 
auf den Flanken der Wohnkammer und des Phragmokons erhalten. Ein dunkles, breites Band begrenzt die Doppellinie 
dorsolateral. Es reicht bis hinter das letzte Septum.

Fig. 4 - Stolleyites tenuis (Stolley) (SGPIH 4269). Lateralansicht der Wohnkammer. Ein laterales Spirallinienpaar erscheint 
auf dem Tonsteinkern leicht eingetieft, da die zusätzliche Schalenschicht in diesem Bereich fehlt. Die Umgrenzung der 
Struktur hebt sich als feine Kante vom dunklen Bereich zwischen den Linien ab.

Fig. 5 - O xynoticeras sp. (Ma 13453).

Fig. 6 - Ludw igia  decipiens h ilterm anni Althoff (b 523). Lateralansicht der Wohnkammer. Eine ventrolateral angelegte, 
feine dunkle Doppellinie ist in der Wohnkammer erhalten. Das zur Mündung hin geschlossene Ende der Struktur ist 
rundlich-eckig ausgebildet.

Fig. 7 - O edania delicata  Buckman (Ma 13454). Lateralansicht von Fig. 1. Ein ovaler Fleck, der vordere Teil einer zur 
Mündung geschlossenen Doppellinie in der Wohnkammer, umgrenzt mit einer leicht dunklen Linie einen hellen 
Innenraum.
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TAFEL 20

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - C heiloceras (IR aym ond iceras) gyrospina  Becker (MB.C.3104). Eine breit angelegtes, relativ kurzes Spirallinien
paar ist in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon erhalten. Der Bereich zwischen den Linien ist komplett geschwärzt.

Fig. 2 - F alcitornoceras korni (Becker) (MB.C.3076).

Fig. 3 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  subpartitum  (Münster) (MB.C.2903). Ausschnitt aus der Wohnkammer- 
Flanke, die eine schmale, leicht dunkle Spirallinienstruktur zeigt.

Fig. 4 - C heiloceras (P uncticeras) pom peckji gastriform e  (Becker) (MB.C.2912). A Ventralansicht.

Fig. 5 - C heiloceras (C heiloceras) aff. subpartitum  (Münster) (MB.C.3105). Ventralansicht des Phragmokons und dem 
hinteren Teil der Wohnkammer. Ein laterales Präseptalfeld mit rauher Oberflächenstruktur ist mittig deutlich einge
buchtet. Die Umgrenzung des Feldes ist in den Steinkern leicht eingeritzt.

Fig. 6 - C heiloceras (R aym ond iceras) cf. verneuili (Münster) (MB.C.2904). Ventralansicht der Wohnkammer.

Fig. 7 - L inguatornoceras guestphalicum  (Frech) (MB.C.3106). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein dunkles 
Präseptalfeld in der Wohnkammer ist ventrolateral deutlich verlängert. An der Spitze der dunklen Verlängerung ist ein 
Stück einer feinen, leicht eingeritzten Doppellinie erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 8 - C rassotornoceras crassum  (Matern) (MB.C.3074). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Ein relativ schmales, 
laterales Präseptalfeld ist vor dem letzten Septum in der Wohnkammer erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 9 - C heiloceras (C heiloceras) subpartitum  crassum  Wedekind (MB.C.3093).

Fig. 10 - L inguatornoceras haugi (Frech) (MB.C.3091).
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TAFEL 21

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - A m altheus sp. (GPH 1999 IV 1).

Fig. 2 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 4).

Fig. 3 - A m altheus w ertheri (Lange) (GPH 2000 I 6).

Fig. 4 - A m altheus juv. sp. (GPH 2000 I 8). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Nahe der Mündung ist eine relativ 
breite, dunkle annulare Linie erhalten (Pfeil). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 5 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 9). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 6 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 5). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 7 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 44). Adulter Mikroconch mit dunklem Präseptalfeld und einer paarigen dunklen, breit 
angelegten Doppellinie, die ventral dicht zusammenliegen. Der Bereich der Doppellinie erscheint heller gegenüber 
dem Rest des Pyritsteinkerns.

Fig. 8 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 45). Adulter Mikroconch mit dunkelbrauner Doppellinienstruktur und hell erschei
nendem Präseptalfeld. Die Doppellinie und ihr Innenraum erscheinen dunkelbraun gegenüber dem restlichen Pyritstein
kern. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 9 - A m altheus sp. (GPH 2000 111). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 10 - A m altheus juv. sp. (GPH 2000 I 46). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Die Umgrenzung eines lateralen, 
mittig eingebuchteten Präseptalfeldes ist in Form von breiten geschwärzten Linien in der Wohnkammer erhalten. Im 
vorderen Bereich der Wohnkammer ist eine leicht dunkle annulare Linie, die den Mündungsrand nachzeichnet, er
halten (Pfeil). A Ventralansicht. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 11 - A m altheus sp. (GPH 2000 I 1). A Ventralansicht.
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TAFEL 22

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 16).

Fig. 2 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 17). Lateralansicht der Wohnkammer und des Phragmokons. Eine laterale 
Doppellinie ist mit einem dunklen Externband verknüpft. A Ventralansicht. (Maßstabsbalken entspricht 5mm).

Fig. 3 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 13). Ventrolateralansicht der Wohnkammer und des Phragmokons eines juve
nilen Exemplars. Eine kleine, geschwärzte Doppellinienstruktur ist mit einem dunklen Externband verknüpft. (Maß
stabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 4 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 47). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine langgestreckte Doppellinie 
ist in der Wohnkammer und auf dem Phragmokon fortgesetzt erhalten. Ventral wird die Doppellinie von einem schmalen, 
dunklen Externband begrenzt. A Ventralansicht. Das dunkle Externband ist paarig angelegt. An die Verlängerung des 
Externbandes in der Wohnkammer, schließt sich die paarige Doppellinienstruktur an. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 5 - C adoceras sp. (GPH 2000 I 48). Lateralansicht des Phragmokons. Eine Doppellinie ist als feine dunkle Linie auf 
der Flanke zu erkennen. Der Bereich zwischen den Linien ist leicht bräunlich erhalten. Das Exemplar zeigt das Sta
dium, in dem die Doppellinie neu angelegt wurde. In älteren Kammern ist sie erst schmal ausgebildet und verbreitert 
sich dann zunehmend.

Fig. 6 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 18). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig* 7 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 49). Ventralansicht eines juvenilen Exemplars. Das dunkle Externband ist auf 
dem Phragmokon noch unpaarig ausgebildet. In der Wohnkammer ist es tief eingebuchtet und wird dadurch in zwei 
paarige Abschnitte unterteilt. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 8 - Q uenstedtoceras sp. (SGPIH4270). Lateralansicht eines Kalzit-Tonsteinkerns. Eine helle zusätzliche Schalen
schicht ist im Bereich der Doppellinienstruktur auf der Flanke des Phragmokon erhalten.

Fig. 9 - Q uenstedtoceras sp. (SGPIH4271). Lateralansicht der Wohnkammer eines Tonsteinkerns. An den Rändern der zur 
Mündung geschlossenen Doppellinie sind noch einige helle Schalenreste erhalten. Die gesamte Struktur war mit einer 
dünnen, zusätzlichen Schalenschicht bedeckt.

Fig. 10 - Q uenstedtoceras sp. (GPH 2000 I 14). Lateralansicht des Windungsbruchstücks eines adulten Exemplars. Ein 
leicht dunkler, dorsolateraler Einzelfleck mit nahezu dreieckigem Umriß ist mit etwas Abstand vor dem letzten Sep
tum erhalten (kleiner Pfeil).
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TAFEL 23

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - F uciniceras brunsvicense  (Fischer) (GPH 2000 I 7).

Fig. 2 - F uciniceras sp. (GPH 2000 I 43).

Fig. 3 - A m auroceras fe rrug ineum  (Simpson) (GPH 1999 IV 7).

Fig. 4 - E ndem oceras sp. (GPH 2000 138).

Fig. 5 - O edania delicata  (Oppel) (Ma 13442). Vergrößerter Ausschnitt des hinteren Wohnkammerabschnittes, in dem ein 
dunkles Präseptalfeld erhalten ist. (Maßstabsbalken entspricht 3mm)

Fig. 6 - Staufenia staufensis (Oppel) (Ma 13450).

Fig. 7 - A rie ticeras aff. fa lc ip lica tu m  (Fucini) (L 249, Original zu Jordan (1968): Taf. 5, Fig. 2, Abb. 10).

Fig. 8 - Stolleyites tenuis (Stolley) (SGPIH4266).
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TAFEL 24

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 50). Ventralansicht des hinteren Wohnkammerabschnitts. Ein dunkel umgrenzter 
Ventralfleck ist mit ungefähr einer Kammerbreite vor dem letzten Septum in der Wohnkammer erhalten. Im Fleck ist 
eine feine dunkle Schleppstreifung zu erkennen. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 2 - A rie ticeras aff. fa lc ip lica tu m  (Fucini) (L 249, Original zu Jordan (1968): Taf. 5, Fig. 2, Abb. 10). Ventralansicht 
des hinteren Wohnkammerabschnitts und des Phragmokons. Ein rauh erscheinender Ventralfleck ist leicht erhoben 
ausgebildet. Er ist mit ungefähr einer Kammerbreite vor dem letzten Septum in der Wohnkammer zwischen den ventral 
liegenden Doppellinien angelegt. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 3 - C allizoniceras hoyeri Koenen (Ma 13449).

Fig. 4 - O edania delicata  Buckman (Ma 13442). Ventralansicht zu Fig. 5 auf Taf. 23.

Fig. 5 - Sonninia  (P oecilom orphus) sp. (Ma 13457).

Fig. 6 - E ndem oceras  sp. (GPH 2000 1 51). Ventralansicht der Wohnkammer und des Phragmokons. Ein schmaler 
Siphonaistreifen reicht weit in die Wohnkammer hinein und ist auch an seinem Ende schmal und rundlich begrenzt. 
(Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 7 - C hojfatia  (G rossouvria) sulcifera  (Oppel) (GPH 2000 1 19). Ventralansicht des Phragmokons und dem hinteren 
Abschnitt der Wohnkammer. Ein schmales dunkles Präseptalfeld vor dem letzten Septum ist mit einem Siphonaistreifen 
verknüpft. Der Streifen ist durch feine schwarze Linien begrenzt und reicht mit ungefähr einer Kammerbreite in die 
Wohnkammer hinein.

Fig. 8 - C hojfatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 2000 I 52). Ventralansicht der Wohnkammer eines juvenilen 
Exemplars. Ein dunkles ventrales Präseptalfeld ist mittig deutlich eingebuchtet.

Fig. 9 - C hojfatia  (G rossouvria) su lcifera  (Oppel) (GPH 2000 I 25). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)
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TAFEL 25

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - C rioceratites juv. cf. tuba  (Koenen) (Ma 13458). Dorsalansicht des Phragmokons. Zwischen den Internloben sind 
kleine, leicht dunkle, ovale Einzelflecken erhalten.

Fig. 2 - Stolleyites tenuis (Stolley) (GPH 1999 IV 6). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 3 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 27). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 4 - (J)B ochianites undulatus (Koenen) (Ma 13446). Dorsalansicht des Phragmokons und des hinteren Wohnkam- 
merabschnittes. Dorsolaterale, paarige Einzelflecken sind direkt hinter jedem Septum angelegt. Die linke Fleckenreihe 
ist deutlich schwarz erhalten. (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 5 - (l)B och ian ites undulatus (Koenen) (Ma 13445). (Maßstabsbalken entspricht 5mm)

Fig. 6 - ( l)B och ian ites  undulatus (Koenen) (Ma 13447).
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TAFEL 26

(Maßstabsbalken entsprechen 1cm, falls nicht anders angegeben)

Fig. 1 - H ecticoceras sp. (GPH 20001 53). Lateralansicht eines juvenilen Exemplars. Eine leicht dunkle, breite Doppellinie 
ist auf der Wohnkammerflanke angelegt und reicht weit in die Wohnkammer hinein. Eine geschwärzte Furche ist am 
Nabelrand erhalten und zeigt eine rauhe Oberflächenstruktur. Zur Mündung hin ist die dunkle Furche verbreitert.

Fig. 2 - H ecticoceras sp. (GPH 1999 IV 2). A Ventralansicht.

Fig. 3 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 54). Vergrößerter Ausschnitt aus der Wohnkammerflanke. Eine Doppellinien- 
Struktur hebt sich hell vom umgebenden Pyrit ab und erscheint leicht in den Steinkern eingetieft. Die Ränder der 
Struktur sind als feine Kanten ausgebildet.

Fig. 4 - H ecticoceras sp. (GPH 2000 131). Der kleine paarige Dorsolateralfleck (Pfeil) ist als Erhebung ausgebildet und ist 
nicht geschwärzt (Maßstabsbalken entspricht 1cm). A Vergrößerter Ausschnitt aus der Ventralseite im Bereich der 
Wohnkammer und des Phragmokons. (Maßstabsbalken entspricht 5mm).

Fig. 5A,B - H ecticoceras sp. (GPH 2000 I 26). Lateralansicht der beiden Flanken eines Exemplars. Die Ansatzstrukturen 
im Dorsolateralbereich sind deutlich verlängert und geschwärzt. Der ganze Bereich ist in den Steinkern eingetieft und 
zeigt eine rauhe Oberflächenstruktur. Auf der Ventralseite vor dem letzten Septum ist ein großer schwarzer Fleck 
ausgebildet, der breit angelegt ist und nach vorne schmal ausläuft (vgl. Fig.4A). Die kleinen dorsolateralen Einzelflecken 
(Pfeil), die direkt vor dem letzten Septum liegen, sind als leichte Erhebungen auf dem Steinkern ausgebildet (vgl. 
Fig.4). Sie sind nicht geschwärzt, sondern sind hell erhalten und heben sich deutlich von der geschwärzten Furche, in 
der sie liegen, ab.
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