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ZUSAMMENFASSUNG

Bei der Mehrzahl der Ammoniten, da die Kontraktion beim Verenden zu einer Sen-
kung fiihrt, sind Biotop und Einbettungsort in horizontaler Richtung mehr oder minder
identisch, in vertikaler Richtung dagegen mehr oder minder abweichend.

Die Frage, ob die Ammoniten nach dem Tode an Ort und Stelle einge-
bettet oder aber die leeren Schalen postmortal noch verfrachtet werden, bil-
det sowohl vom biologischen wie auch vom stratigraphischen Gesichtspunkte
aus ein wichtiges Problem, dessen Losung sich anlisslich der Bearbeitung
der ungarischen Jura-Ammoniten als eine unumgingliche Aufgabe erwies.
Yom biologischen Gesichtspunkte aus ist die Feststellung der Art und Weise
der Verbreitung als Vorbedingung jeder zonologischen und zoogeographi-
schen Untersuchung zu betrachten. Dariiber hinaus hat es sich wiihrend der
Neubearbeitung der klassischen Lias-Dogger-Fauna von (sernyve (Bakony-
(iebirge) herausgestellt, dass mehrere Detailprobleme — so z. B. die Mass-
und Merkmalabweichungen von Formen, die zu einer Art gehiéren — eng
mit der Frage der Einbettung zusammenhingen. In der Untersuchung der
Einbettungsbedingungen — die die stratigraphische Seite unseres Themas
darstellt — spielen wieder jene Abweichungen eine nicht weniger wesentliche
Rolle, die sich aus dem Umstand ergeben, ob die Schale leer oder aber mit dem
Weichkorper zusammen zur Einbettung gelangte. Der Kenntnis der Einbet-
tungshedingungen wird auch in der Deutung der ,,gemischten Faunen”
alpinen Charakters eine Bedeutung zugeschrieben.

Die leere Schale des in der Indo-Westpazifischen Faunaprovinz um die
Fidschi-Inseln und um die Philippinen lebenden Nautilus wird postmortal
nach weitgelegenen Gebieten, an die Kiisten Afrikas, Japans und von New
South Wales verfrachtet. Dasselbe trifft auch fir Spirula zu. Die leeren
Schalen von Spirula, die in tropischen und subtropischen Gebicten Meeres-
tiefen von 100—1750 m bewohnt, sind in ufernahen Bildungen weltverbreitet
bhekannt.

Auf Grund der heutigen Verbreitung der Nautilus- und Spirula-Schalen
liige es an der Hand anzunehmen, dass auch in der erdgeschichtlichen Ver-
gangenheit die gekammerten und mit Gas gefiillten Cephalopodengehiuse
iihnlich zur Verbreitung gekommen sind. Auf eine Moglichkeit der postmor-
talen Verfrachtung wurde bereits von D'Orbigny (1849) hingewiesen.
Walther hat in seinem epochemachendem Werk (1893—94) auch die
stratigraphische Bedeutung der Verfrachtung erwiihnt. Seiner Auffassung
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nach ist die Verbreitung sowie die H:iufigkeit der leeren Cephalopoden-Ge-
hiiuse sowohl von der Lebensweise und den Lebenshedingungen des Tieres,
wie auch von der Umwelt und der Wassertiefe gleich unabhiingig.

Diese Auffassung von Walther kann innerhalb der Klasse der
Cephalopoden fiir die Nautiloideen mit Recht als allgemeingiiltig angenommen
werden. Kobayashi (1954) erkliirt die Verbreitung der tertiiiren Nauti-
loideen im Gebiete Japans mit einer nekroplanktonischen Verfrachtung durch
Meeresstromungen. Bei den Ammoniten liegen aber die Dinge anders. Bei die-
sen spricht in vielen Fiillen auch die Erhaltung des Materials gegen einen
postmortalen Transport (H aug 1900). Das Gehiiuse der Ammoniten ist oft
diinner als das der Nautiloideen. Die evoluten Gehiiuse, die mit Ohrenbildun-
gen oder mit langen Stacheln versehen sind, kénnen sehr leicht verletzt wer-
den und doch sind diese in den Ablagerungen oft in einem einwandfreien
Erhaltungszustand vorzufinden. Im Kreise der evoluten Nebenformen sind
zahlreiche Typen bekannt, die infolge ihrer Gestalt, und noch mehr infolge
ihrer Grosse viel zerbrechlicher als die Spirula-Schalen sind. Trotzdem ist der
beschiidigte Erhaltungszustand fiir die von den heutigen Meeren ans Ufer
geschwemmten Spirula-Schalen charakteristisch. Gegen eine postmortale
Verfrachtung spricht ausser dem Erhaltungszustand das Auftreten der Am-
moniten an den einzelnen Fundorten. In manchen Fundorten spricht die Art
des Vorkommens sowie ein volliges Fehlen von jeder Sortierung nach Gestalt
und Grosse der Schalen schon vornherein gegen die Annahme, dass die Ammo-
niten-Schalen zusammengeschwemmt worden sind (L ange 1952). Dariiber
hinaus lidsst die Zusammensetzung der Fauna, wie darauf Haug bereits
1900 hingewiesen hat, in vielen Fillen in der Thanatocoenose die urspriing-
liche Biocoenose vermuten. Auch die Variationsuntersuchungen bestiitigen,
dass zwischen den eingebetteten Formen Populationsverbindungen vorhan-
den sind. Dafiir liefert Trueman (1941) ein Beispiel, der die Promicro-
ceraten von Marston Marble auf Grund der Griossenunterschiede in 5 verschie-
dene Generationen teilen konnte. Auch ein regionaler Vergleich der Fundorte
weist auf einen urspriinglichen Zusammenhang der Faunen hin. So gelang es
Scott (1943) die Ammoniten der verschiedenen, in einer grossen Ausdeh-
nung vorkommenden Kreide-Fazies in Texas der Wassertiefe nach zu unter-
scheiden. Ebenso konnte sich auch Benecke (1905) auf die geschlossene
geographische Verbreitung der Phylloceraten und der Lytoceraten berufen, als
er gegen eine Moglichkeit des postmortalen Transports Stellung genommen hat.
Die grosse Hiufigkeit dieser Formen in den Ablagerungen des offenen Meeres
spricht besonders gegen die Bedingungen eines Transportes, da die Anhiiufung
der leeren Schalen durch Transport in der Niithe des Meeresufers erfolgt
(Uhlig 1911). Ausser der riiumlichen Anordnung der Faunen erweist sich
in vielen Fillen in manchen Fundorten auch zeitlich ein regelmissiger Zu-
sammenhang. So ist in Csernye die Dominanz der Phylloceraten und Lytoce-
raten, die auf einen alpinen Charakter hinweisen, vom Mittellias his zum
Oberdogger bestiindig (G é czy 1958). Der riiumliche und zeitliche Zusam-
menhang der Faunen ergibt sich offenbar nicht aus dem Fehlen der verfrach-
tenden Kraft, des sich bewegenden Mediums. Das Vorhandensein von Meeres-
stromungen im Laufe des ganzen Mesozoikums ist anzunehmen, wenn auch
ihre Intensitit withrend des Jura infolge der ausgeglichenen Klimaverhiilt-
nisse unter der heutigen geblieben ist. Viele Zeichen zeigen dafiir, dass man
eher mit der anderen Bedingung des Transportes, mit dem Leerwerden der
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Schalen zu rechnen hat, d. h. die Einbettung erfolgte mit dem Weichkorper zu-
sammen. Darauf weisen die Ammoniten-Schalen hin, bei denen auch die
Aptychen erhalten geblieben sind (Benecke 1905) und noch mehr der
Oppelia-Fund von Solnhofen, bei dem auch der Mageninhalt vorhanden ist
(Girich 1924, Schwarzbach 1936). Auch die wichtige Theorie von
Kovécs (1956) nimmt eine Einbettung mit dem Weichkorper zusammen
an. Mit dem Verwesen der Weichteile erkliirte K ovdecs die Ausscheidung
der Mangankruste, die die Ammoniten-Schalen des Bakony-Gebirges bedeckt. In
Kenntnis dieser Angaben ist es leicht zu verstehen, dass Walther seine Auf-
fassung bald einer Revision unterzog (1897) und den postmortalen Transport
nur noch in manchen Fillen, vor allem fiir das plotzliche Auftreten von For-
men annahm.

Im Falle der Ammoniten diirfte man also mit dem Ausbleiben der Ver-
frachtung von leeren Gehiusen und mit einer Einbettung, die sich von der
der Nautiloideen unterscheidet, rechnen. Da wir es hier mit einem postmor-
talen Vorgang zu tun haben, ist die Einbettung mit dem Weichkorper zu-
sammen nicht unmittelbar als eine Folge der benthonischen Lebensweise zu
erkliren. Wihrend der Nautilus infolge seiner Nahrungsweise als ein bentho-
nisches Tier aufzufassen ist, sind die Ammoniten auf Grund ihrer morpholo-
gischen Merkmale eher als schwimmende, also nektonische Lebewesen zu
betrachten. Nach der Annahme von Daecqué (1921) spielt im Absinken
der Gehiuse der meist in den oberen Niveaus des Meeres lebenden Ammo-
niten im allgemeinen das Mehrgewicht eine Rolle, das sich daraus ergibt, dass
die Septen meistens dichter aufeinander folgen und die Wohnkammer recht
lang ist. Die massenhafte Einbettung der Ammoniten wiire aber lediglich auf
Grund dieser beiden Gesichtspunkte schwer zu verstehen. Eine lange Wohn-
kammer lisst auf einen Weichkirper grossen Ausmasses folgern. Durch das
Herausfallen desselben — da sein spezifisches Gewicht das des Meereswassers
tibertrifft — wird das Gehiiuse leichter. Ebenfalls ist es fraglich, ob die Septen
tatsiichlich eine Rolle in der Vermehrung des Gewichtes spielen kinnen. Bei
den von Trueman (1941) untersuchten Ammoniten hetrug das Gesamt-
gewicht der Septen nur etwa 3—69, des Gewichtes vom ganzen Gehiiuse.
Dieser niedrige Prozentsatz lisst sich durch die Diinne der Septen erkliren.
Ein schweres Septum wiirde iibrigens auch der von Dacqué angenom-
menen hydrostatischen Funktionen widersprechen. Das Fehlen einer post-
mortalen Verfrachtung bei den Ammoniten erklirte Diener (1912) mit
den komplizierten Lobenlinien, indem die reiche Gliederung des Septumran-
des auch eine engere Verbindung mit dem Weichkérper mit sich bringt, die
das Loslosen des Weichkorpers von der Wohnkammerwand verhindert, was
beim Nautilus mit den einfachen Lobenlinien bald erfolgt. Die Verbindung
zwischen Weichkorper und Gehiiuse, die iibrigens durch den Haftmuskel viel
mehr gesichert sind, erklirt noch nicht das rasche Absinken. Die Auftreibung
an die Oberfliche sowie die Verfrachtung bei der rezenten Spirula, obwohl sie
ein Innenskelett besitzt, erfolgt doch gleich nach dem Absterben des Tieres
und der Einsetzung der Verwesungsvorgiinge am Weichkorper (Bruun
1943).

Um Dieners Theorie zu erginzen, muss noch dem von dem des
Nautilus abweichenden raschen Absinken der Ammoniten-Gehiuse auch
der nach vorne gerichteten Konvexitit der Scheidewiinde eine Rolle zuge-
schrieben werden. Nach Solger (1901) ist die Septumform bei den Ectococh-

95



lien unter den Cephalopoden durch die gegenseitige Wirkung vom inneren
Gasdruck und idusseren Wasserdruck bedingt. Geht der Septumbau in den
hoheren Wasserniveaus, wo also der niedrige Wasserdruck einen Uberdruck
des inneren Gases verursacht, vor sich, dann wird infolge dieses Uberdruckes
der Weichkorper nach vorne gespannt und so werden Scheidewiinde mit nach
vorne gerichteter Konvexitit gebaut ( Ammoniten ). Bei solchen Formen aber,
die in einer grosseren Wassertiefe leben, wo also ein Uberdruck des Wassers
dem inneren Gas gegeniiber zur Geltung kommt (Nautilideen und die alten
Goniatiten ), wird infolge dieses Wasseriiberdruckes ein Septum mit nach
vorne gerichteter Konkavitit gebaut. Da die Zeitdauer des Septumbaues
fiir das Tier zwangsweise eine Ruheperiode bedeutet, konnen wir die Gegen-
meinung von Pia (1914), der zwischen dem Vorwiirtsriicken des Weich-
korpers und dem gleichzeitigen Wasseriiberdruck einen Widerspruch sieht,
schwer verstehen. Unabhiingig von Solger muss man schon aus einer
rein mechanischen Uberlegung aus annehmen, dass der Aufenthaltsort der
Ammoniten wihrend des Septumbaues in den héheren Wasserregionen gewe-
sen sein muss. Nach Pfaff (1911) soll die nach vorne konvexe Scheide-
wand mechanisch, vom Gesichtspunkte des Druckes aus eine giinstige Kon-
struktion darstellen, da ein dem Druck ausgesetztes Gewdlbe eine sechsfach
so grosse Belastung zu ertragen imstande ist als eine dem Zug ausgesetzte
konkave Septumfliiche. Eine Vorbedingung des Baues von einem nach vorne
konvexen Ammoniten-Septum ist allerdings der nach vorne gewdslbte Weich-
korper. Dieser Zustand kann aber auch nur beim niedrigen Wasserdruck vor-
kommen.

Durch die Form des entstandenen Septums wird die vertikale Bewegung
des Tieres in grossem Masse beeinflusst. Als Keferstein (1862—66)
sich mit den Verhiltnissen des rezenten Nautilus befasst, nimmt er an, dass
die Sinkung und Hebung durch eine Regulierung des Gasvolums im Raum
zwischen dem letzten Septum und der Hinterwand des Korpers erfolgt. Seine
Annahme wurde durch die Berechnungen von Meigen (1870) unter-
stiitzt. Da das Gewicht des Gehiuses und Weichkérpers mit dem des aus-
gedrungenen Wassers mehr oder minder identisch ist, geniigt schon eine
Anderung des Gasvolums im hinteren Teil der Wohnkammer, um ein Sinken
oder Heben hervorzurufen. Allerdings zweifeln Pia (1923), Walther
(1919—1927) und Berry (1928) die hydrostatische Bedeutung des Was-
sers an. Und tatsichlich : vom funktionellen Gesichtspunkte aus ist das
Ammoniten-Gehiuse weniger plastisch als die Schwimmblase der Fische, was
schon tibrigens auch vom hoheren Spezialisationsgrad der Fische folgt. Dage-
gen ist sowohl beim Nautilus auch als bei den Ammoniten der Gasgehalt vor
dem Septum, zumindest bis zum Abschluss des Schalenbaues, abgesehen von
den Ruheperioden withrend des Septumbaues eine Vorbedingung des Wachs-
tums. Dass dieses Gas in der vertikalen Bewegung tatsiichlich eine Rolle spielt,
wird auch dadurch wahrscheinlich gemacht, indem auch bei der heutigen
Spirula, die nur ein reduziertes Innenskelett ohne Wohnkammer besitzt,
die Senkung und Hebung vermutlich durch die Veriinderung des Gasvolums vor
dem letzten Septum vor sich geht (B ruun 1943). Die Theorie von Ke fer-
stein wird von Schmidt (1925) fiir die Ammoniten verwendet, wobei
die durch die abweichende Septumform hervorgerufene Differenz in der Be-
wegung eine Beachtung findet. Die Kontraktion der Muskeln am hinteren
Korperteil verursacht beim Nautilus mit konkaven Septen eine Vergros-
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serung des Gasvolums und dadurch eine Hebung des Tieres, wihrend wir
bei den Ammoniten mit einem entgegengesetzten Fall zu tun haben. Da hier
die hintere Korperwand nach vorne gewdlbt ist, wird durch die Muskelkon-
traktion die Koérperwand gerade und dadurch das Gasvolum vor dem letzten
Septum geringer. Bei den Ammoniten bringt die Muskelkontraktion die Sen-
kung des Tieres mit sich.

Beobachtungen im Kreise der Mollusken zeigen dafiir, dass die Schnek-
ken mit einem in das Gehiuse zuriickgezogenen Weichkorper und die Mu-
scheln mit zusammengeschlossenen Klappen verenden. Die ihnlicherweise
angenommene Muskelkontraktion fithrt beim Nawtilus zur Hebung. Darum
sind an der Oberfliiche des Meeres nur sterbende oder nach grossen Gewit-
tern kraftlos herumgeschwommene Nauwtilus-Exemplare zu Svhen (Sten-
zel 1957). Im letzteren Fall kann angenommen werden, dass die konvulsive
Kontraktion eine Folge des Kampfes gegen den Sturm ist. Beim Verenden der
Ammoniten diirfte man ebenfalls mit einer Kontraktion der Muskeln rechnen,
die aber bei diesen, da die Septen anders geformt sind, eine Senkung hervor-
ruft. Durch die Kontraktion zieht sich das Tier vollig in das Gehiuse ein,
womit es verstindlich wird, dass vom Weichkorper der Ammoniten von
Solnhofen ausserhalb der Wohnkammer iiberhaupt keine Abdriicke bekannt
sind (Arkell 1957). Das Einziehen des \\'oichkiirpors in das Gehiuse ver-
ursacht, da die Geschwindigkeit des Sinkens in einem mﬂtreﬂ(‘ngewt/ten
\mlmhms zum durch die Gestalt hervorgerufenen Widerstand steht, eine
Vergrosserung der Sonl\ungsgcsch\\m(hgl\elt, wodurch das Gehiuse tlefer als
der Aufenthaltsort am Leben heruntersinken kann. Durch diesen Umstand
ist die Hiufigkeit der Ammoniten in solchen Gebieten, die keine Bedingungen
fiir ein reiches benthonisches Leben besitzen, zu erkliren (Solnhofen, Holz-
maden sowie die Ablagerungen des tieferen jurassischen Mediterran-
meeres).

Das weitere Schicksal des auf den Meeresgrund gesunkenen Kadavers
hingt nun von den physikalischen und chemischen Einwirkungen, die dort
herrschen, ab. Nach der Verwesung des Weichkorpers kann das Gehiiuse sich
nachtriglich erheben, wenn die Fiulnisgase sich nicht entfernen koénnen
und die durch die Verwesung der Weichteile erfolgte Gewichtsveriinderung
nicht durch die sich auf das Gehiuse ablagernden oder in die Wohnkammer
eingedrungenen Sedimente kompensiert wird. Eine Phase dieses Vorgangs wird
von Rothpletz (1909) in seiner Solnhofener Ammoniten- \nalvw ge-
zeigt, wo der Gasgehalt des leeren Gehiuses das abgelagerte Sediment auf-
gewolbt hat. Unteu.,r(‘ordn(‘t kann mit der Hebung des Gehiuses auch die
Moglichkeit eines postmortalen Transports eintreten. Gegeniiber der post-
mortalen Verfrachtung anderer Benthosformen (wie z. B. Gastropoden, Echi-
niden, ja sogar Lamellibranchiaten, die nach den Beobachtungen Sch -
fers aus dem Jahre 1953 ebenfalls eine postmortale Verfrachtung erleiden
konnen) kann hier eher nur eine lokale in Betracht gezogen werden. Dasselbe
gilt auch im Falle der Formen des seichten Meeres, wo die Wellen oder die
Stromungen die Schalen zusammenschwimmen konnen.

Im allgemeinen kann also festgestellt werden, dass bei der Mehrzahl
der Ammoniten, da die Kontraktion beim Verenden zu einer Senkung fiihrt,
Biotop und Einbettungsort in horizontaler Richtung mehr oder minder iden-
tisch, in vertikaler Richtung dagegen mehr oder minder abweichend sind.
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