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Studien zur Paliopathologie der Invertebraten III:
Parasitismus bei Ammoniten

RAINER HENGSBACH, Seeham ™

Mit 1 Tabelle

Abstract: The anomalies known from ammonites (forma-types sensu HOLDER) are, as far as pos-
sible, divided in possible groups of causes and reviewed with reference to possible parasitism. Previous in-
terpretations of anomalies as caused by parasitism are discussed: forma juxtacarinata-juxtalobata, f. juxta-
lobata, f. verticata, f. inflata, pearls, hypertrophy; other anomalies like forma cacoptycha, f. juxtacarinata
or f. chaotica may be caused only partly by parasitism. The biological evidence and plausibility of assumed

»

parasitism is discussed. Additionally terminological suggestions for the use of “anomaly”, “Mifibildung”
and the names of forma-types are made.

Kurzfassung: Die bei Ammoniten bekannten Anomalien (forma-Typen) werden, soweit moglich,
nach mutmaflichen Ursachengruppen gegliedert und auf mégliche parasitire Herkunft geprift. Bishe-
rige Interpretationen von Erkrankungen als Folge von Parasitismus werden besprochen: forma juxtacari-
nata-juxtalobata, f. juxtalobata, f. verticata, f. inﬁata, Perlbildung, Riesenwuchs; weitere Anomalien wer-
den als teilweise parasitir bedingt diskutiert: f. cacoptycha, f. juxtacarinata, f. chaotica u. a. Die biologi-
sche Plausibilitit bzw. Nachvollziehbarkeit bei Annahme parasitirer Ursachen von Anomalien wird
behandelt. Auferdem werden einige terminologische Empfehlungen zur Behandlung der forma-Be-
zeichnungen sowie zum Gebrauch der Begriffe Anomalie und Miﬁ%:ildung gegeben.

Einleitung

Paliopathologische Erscheinungen bei Ammoniten sind bereits seit langem bekannt und
beschrieben worden. Schon Ende des letzten Jahrhunderts waren die wesentlichen Formen
von Erkrankungen bekannt, die ENGEL (1894) in einer zusammenfassenden Ubersicht und
Gliederung des Wissens seiner Zeit verfassen konnte. Obwohl er bereits mit verbliiffender
Klarheit die Bedeutung von »Schmarotzern« auch fur die Organismen der geologischen Ver-
gangenheit betonte, widmete er sich nicht naher diesem Thema. Es dauerte noch recht lange,
bis man die Denkmoglichkeit parasitiren Befalls als Ursache von paldopathologischen Er-
scheinungen richtig angenommen hatte.

Es ist letztlich etwas bezeichnend fiir den Mangel an biologischem Verstindnis, daf§
BAYER noch 1970 jene Fille, in denen z. B. eine konstante Kielverschiebung schon an den in-
nersten Windungen auftritt, mit »genetischen Anlagen« in Verbindung bringen wollte. Ahn-
lich dulerte sich im gleichen Jahr auch HOLDER (1970) noch einmal. Eine andere, etwa $kolo-
gische Ursachenerklirung wurde hier nicht in Betracht gezogen, obwohl gerade HOLDER
(1956) in bezug auf die forma cacoptycha 6kologische Griinde erwog. Bis Parasitismus fiir ei-
nen grofleren Kreis paliopathologischer Erscheinungen bei Ammoniten verantwortlich ge-
macht wurde (seit KEUPP 1976), dauerte es jedoch noch zwei Jahrzehnte.
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Diese neue Bewertung des Parasitismus als Ursache paliopathologischer Erscheinungen
konnte erst durchgesetzt werden, nachdem biologisches - vor allem 6kologisches - Gedan-
kengut sich in der Paliontologie stirker ausgebreitet hatte. Dal wirklich biologisches Ver-
stindnis von sogenannten Anomalien immer noch an recht enge Grenzen bei Paliontologen
stodt, zeigt z. B. die Bewertung einer Gehiuseverletzung bei einem Dactylioceras durch LEH-
MANN (1975), der ein Herausquellen des Weichkorpers aus der Bruchstelle der Wohnkammer
annahm, das biologisch niemals in dieser Form realistisch erscheint (vgl. Keurp 1977); die Ver-
hiltnisse bei rezenten Mollusken wurden nicht hinreichend beriicksichtigt.

Auch haben die Erkenntnisse der letzten Jahrzehnte gezeigt, daf das »genetische Programme« fiir das
Ammoniten-Gehiuse nicht so detailliert festgelegt war, wie lange Zeit angenommen wurde. Das zeigte
sich in immer wieder auftretenden Abweichungen von einem solchen Programm wie etwa der Asymme-
trie des Phragmocons gegeniiber dem Primérgehause (HOLDER 1956, HENGSBACH 1979a u. a.) oder der
beidseitig abweichenden Ausbildung der Lobenlinie (HOLDER 1978).

Paliopathologische Bildungen bei Ammoniten konnen in zahlreichen Fillen mit Sicher-
heit auf Verletzungen, also mechanische Einflisse zuriickgefiihrt werden. Solche Fille sind im
Rahmen dieser Betrachtung naturgemaR weniger von Interesse. Anders sieht es mit all jenen
Erkrankungen aus, die eine solche mechanische Erklirung nicht zulassen bzw. nicht erken-
nen lassen. Hier sind 6kologische Schwankungen (HOLDER 1956), ontogenetische bzw. phy-
logenetische Korrelationsschwierigkeiten zwischen Conothek und Phragmocon (HOLDER
1956), parasitirer Befall (RIEBER 1963) und Mutationen (MAUBEUGE 1949) vermutet worden.

Im folgenden soll der Versuch gemacht werden, die derzeit bekannten »paliopathologi-
schen Normen« (KEUPP 1977) darauf zu priifen, ob sie von parasitirem Befall herrithren kénn-
ten, und es soll erneut verdeutlicht werden, daff verstirkt mit 8kologischen, speziell auch pa-
rasitiren Ursachen fiir sogenannte Anomalien gerechnet werden muft.

Terminologisches

Pathologische Erscheinungen an Ammoniten sind, wie gesagt, schon lange nichts Neues
fir den Paliontologen. Anfangs oft als Monstrosititen, Abnormititen, Aberrationen bezeich-
net, setzte sich allmihlich mehr und mehr der heute gebriuchliche Begriff Anomalie bei uns
durch (u. a. HOLDER 1956, 1970, 1973; BAYER 1970; KEUPP 1976, 1977, 1979; LEHMANN 1976).
Als Anomalien werden im allgemeinen mehr oder weniger geringe UnregelmiaRigkeiten bzw.
Entwicklungsstérungen in der Medizin bezeichnet. Die Verkriippelung eines Ammoniten bis
hin zu dessen artlicher Unkenntlichkeit (vgl. HOLDER 1970) aber diirfte kaum mit einer sol-
chen Abweichung von der Norm gemeint sein. Da andererseits die Paliopathologie ihren Ur-
sprung in der Medizin - eben der Pathologie - hatte und ohne stindige Riickbeziehung auf re-
zentbiologische und medizinische Erkenntnisse nicht sinnvoll arbeiten kann, sollte man im
Sinne der Vereinheitlichung von Fachterminologie eine Angleichung an den Gebrauch von
Begriffen in Medizin bzw. Biologie vornehmen.

Das gilt auch fiir den Begriff Mibildung in Zusammenhang mit Fossilien, hier Ammoni-
ten (z. B. HELLER 1958, 1964). Mifbildungen sind in der Medizin (und damit auch Biologie)
auf prinatale (intrauterine) Erkrankungen zuriickgehende Krankheitszustinde von Organen.
Auch hier wire also wohl besser dieser bereits besetzte Begriff zu vermeiden.

Um entsprechende begriffliche Verwischungen, Verwechslungen oder Uberschneidungen
zu vermeiden, habe ich kiirzlich (HENgsBacH 1990, 1991) den Begriff Paliopathie (pa-
laios—alt, pathe=Leiden) vorgeschlagen fiir paliopathologische Erscheinungen - also An-
omalien und Mif{bildungen des herkémmlichen paliontologischen Sprachgebrauchs; zu-
gleich wiirde damit auf den biologischen bzw. itiologischen Charakter solcher Erscheinun-
gen hingewiesen.
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An dieser Stelle méchte ich einige Gedanken zum Gebrauch der vor allem seit HOLDER
(1956) verbreiteten »forma-Typen« machen, nach denen die verschiedenen Paliopathien ein-
geteilt werden. Es hat sich eingeblurgert, die forma-Bezeichnungen, welche die zweifellos vor-
zufindenden »paliopathologischen Normen«benennen, wie nomenklatorische Taxa, also Bi-
nomen, zu behandeln. So wird beispielsweise von der forma inflata KEUPP 1976 gesprochen
wie von einem bestimmten Fossil (bzw. Lebewesen).

Dies ist jedoch unzutreffend und letztlich irrefiihrend. Obwohl ich selbst (HENGSBACH
1979b) von dieser Schreibung Gebrauch gemacht habe, méchte ich hier doch Bedenken an-
melden. Zunichst handelt es sich lediglich um eine praktisch hilfreiche Einteilung pathologi-
scher Bildungen an Lebewesen - dhnlich den verschiedenen Krankheiten des Menschen (nur
kennen wir hier natiirlich viel mehr); es geht nicht um Lebewesen, die taxonomisch identifi-
ziert werden, auch nicht um Spurenfossilien, die wie Taxa behandelt werden, weil man sonst
nichts von ithnen kennt, sondern um deren Erkrankungen. Dementsprechend sollte man eine
Nennung von forma-Typen im Text nicht kursiv hervorheben, wie es bei Binomen der Fall ist.

Der Gebrauch binominaler Nomenklatur ist m. E. denkerisch unsauber; wird damit doch, wie gesa
suggeriert, es handele sich um Taxa - und damit Organismen. Es handelt sich aber eben nur um Krani
heiten, welche diesen Lebewesen (als Vertretern von Taxa) widerfahren sind; die Taxa, deren Angehérige
Paliiopathien zeigen, sind dagegen in aller Regel bekannt und bestimmbar - oder werden, da ja das Mate-
rial vorliegt, gesondert beschrieben und aufgestellt. Es ist also irreleitend, den Eindruck zu erwecken, es
handele sich bei den forma-Typen um Fossilien, die nach nomenklatorischem Standard zu behandeln
sind. In diesem Sinne muf ich mich von der auch von mir frither vertretenen Praxis distanzieren.

Historischer Uberblick zur Diskussion von Parasitosen bei Ammoniten

Bereits im Verlauf des letzten Jahrhunderts wurden zahlreiche Anmerkungen zu Paliopa-
thien gemacht (u. a. von STAHL 1824, v. ZIETEN 1831-33, A. D’ORBIGNY 1842-49, v. HAUER
1854, QUENSTEDT 1858, 1885-88; O. FrRAAS 1863, SUuss 1865, REYNES 1879), so dafl ENGEL 1894
bereits eine zusammenfassende Ubersicht, vor allem der von QUENSTEDT genannten Fille,
verfassen konnte. Er rechnete dabei Riesenwuchs zu den Erkrankungen. Daf dies richtig sein
kann, zeigten spiter Beobachtungen an rezenten Mollusken (BOETTGER 1953a, 1953b). In sei-
ner klassischen Arbeit spricht ENGEL auch von der Maglichkeit, ja Wahrscheinlichkeit,
Schmarotzer unter den Krankheitsursachen zu haben, ihnlich »unseren Eingeweidewiir-
mernc«. Diese Uberlegung wird aber nicht weiter spezifiziert, da praktisch eine Erkennung pa-
rasitirer Ursachen nicht moglich sei.

Etwa ein halbes Jahrhundert nach der Arbeit ENGELs (1894) erschien eine weitere zusam-
menfassende Ubersicht der bekannten »Anomalien an jurassischen Ammoniten« von HOL-
DER (1956), die ebenfalls als grundlegend in der Paliopathologie der Ammoniten zu bezeich-
nen ist. In ihr lieferte HOLDER eine Reihe von Begriffen (forma-Bezeichnungen) zur Um-
schreibung von Paliopathien und zu deren Einteilung, zu der er auch bereits bestehende
Krankheits-Beschreibungen einbezog.

In dieser Arbeit ist bereits von 8kologischen Schwankungen als méglicher Ursache der
forma cacoptycha die Rede. Auch erwihnt HoLDER die Méglichkeit von »Bakterienbefall« als
Ursache fiir Riesenwuchs, nachdem BOETTGER (1953a, 1953b) entsprechende Beobachtungen
an rezenten Gastropoden gemacht hatte; allerdings bezieht sich HOLDERs Bemerkung offen-
bar nur auf Riesenwuchs.

Eine »innere Stérung des Weichkérpers, die vielleicht auf Parasiten zuriickzufiihren iste,
wird bereits wenige Jahre spiter von RIEBER (1963) vermutet. Er beschreibt ein Cardioceras
mit nach mehreren Umgangen unvermittelt einsetzender und zunehmender asymmetrischer
Verlagerung von Kiel und Sipho, wobei letzterer eine geringere Abweichung zeigt als der Kiel,
also keine Deckungsgleichheit vorliegt. Damit unterschied sich das Cardioceras von den
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schon von HOLDER als forma juxtacarinata bzw. forma juxtalobata bezeichneten Fillen von
Asymmetrie, deren Abweichungsbetrag von der Gehiuse-Medianen nimlich wihrend des
weiteren Wachstums relativ konstant bleibt.

HoLDER (1970) hat in Erginzung seiner Studie von 1956 neuere Beobachtungen an Mol-
luskenschalen, vor allem Ammoniten, beigebracht, die, ebenso wie die Arbeit von BaYEr
(1970), fiir verschiedene Fille von Paldopathien als Ursachen parasitiren Befall im Sinne R1E-
BERs als moglich bzw. wahrscheinlich erscheinen lassen. Beide Autoren wollen aber solchen
méglichen Parasitenbefall auf Fille beschrinkt wissen, die dem von RiEBER beschriebenen
entsprechen.

Parasitismus als Ursache auch anderer pathologischer Erscheinungen bei Ammoniten an-
zunehmen, ist vor allem das Verdienst von Keurp (1976, 1977, 1979, 1986) und HENGSBACH
(1979a, 1986a, 1990). KEUPP (1976) fuhrt voribergehende Gehiduse-Aufblihungen auf Parasi-
tenbefall zuriick (vgl. HENGsBACH 1979b). Rippenscheitelungen im Nabelkanten-Bereich bei
frinkischen Dactylioceraten versucht KEuPP (1979), unter Einbeziehung der statistischen
Schwankungen zwischen verschiedenen Lokalititen innerhalb des gleichen Groffraumes, mit
Parasitenbefall zu erklaren.

Im gleichen Jahr erscheint meine Arbeit (HENGSBACH 1979a) liber die Asymmetrie der
Ammoniten-Lobenlinie (d. h. die paramediane Verlagerung des Phragmocons); ich bin zu
dem Ergebnis gekommen, daR diese Sutur-Asymmetrie bei einem Teil der betroffenen Taxa
parasitir verursacht worden sein diirfte. In Erginzung dieser Ausfithrungen konnte ich
(HENGSBACH 1986a) spater diese Wahrscheinlichkeit fiir Parasitismus in den genannten Fal-
len weiter untermauern, und zwar unter Beachtung weiterer rezentbiologischer Aspekte.

In einer jiingst erschienenen Arbeit (HENGSBACH 1990) wird darauf hingewiesen, welch
grofle Bedeutung der Parasitismus in der belebten Natur hat und dafl diese Bedeutung auch in
der geologischen Vergangenheit in gleichem Umfang bestanden haben muf. Ich pladiere fir
eine angemessene, eigenstindige Forschungsrichtung innerhalb der Paliopathologie, dam. E.
nur so dem hohen Stellenwert parasitirer Erscheinungen - hier bei Fossilien - Rechnung ge-
tragen werden kann: fiir eine Paldoparasitologie.

KEUPP (1986) beschreibt zwei Dactylioceras mit perlartigen Schalenkonkretionen. Er fuhrt
deren Ursprung, unter Vergleich mit den Verhaltnissen bei rezenten Mollusken, auf Parasiten
als Nuclei zurlick.

Wenig spiter konnte ich (HENGSBACH 1987) ein Amaltheus gloriosus vorstellen, das eine
einseitige unnatiirliche Verflachung der Flankenskulptur der einen Seite nach einer kurzzeiti-
gen Skulpturunterdriickung zeigt. Auch hier kénnte es sich um eine parasitir bedingte Ent-
wicklungsstorung handeln; irgendwelche Verletzungsspuren sind nicht zu erkennen, und die
Art der Paldopathie, ihr flichenhaftes Auftreten u. a., mdgen in diese Richtung deuten.

Einteilung der forma-Typen

Seit Paliopathien bei Ammoniten beschrieben werden, sind zahlreiche »genormte« Ver-
letzungs- bzw. Krankheitsfolgen als forma-Typen ausgeschieden worden. Heute werden
mittlerweile (iber zwanzig solcher »formae« unterschieden (vgl. Tab. 1).

Trotz der Vielzahl der inzwischen unterschiedenen »formae« hatte die Normierung der
bekanntgewordenen Paliopathie-Typen bzw. des »Ausheilungsmechanismus« nicht zu der
wohl erhofften Klarheit iiber ihre Ursachen gefiihrt. Die heutige Vielfalt der forma-Bezeich-
nungen scheint mir inzwischen eher hemmend als hilfreich bei der Aufklirung der Griinde
und des Zustandekommens von Paliopathien zu sein. So 138t sich beim Uberfliegen der fol-
genden Zusammenstellung leicht erkennen, dad verschiedene forma-Typen nur unterschied-
liche Auspragungsstufen der gleichen »paliopathologischen Norm« darstellen. Auch sind
nicht alle forma-Begriffe einheitlich morphologisch-deskriptiv zu verstehen: f. substructa
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Tab. 1. Vorlaufige Ubersicht {iber die forma-Bezeichnungen und ihre mutmaflichen Ursachen. g = gene-

tisch (mutativ); v — Verletzung; p = parasitir; & = 6kologisch; () = evtl; ! = offensichtlich.
Bezeichnung Autor mutmafll. Ursachen
1. forma calcar ZIETEN 1831-33 g
2. forma circumdata MARTIN 1858 v
3. forma cacoptycha LANGE 1941 v, 0, p
4. forma abrupta HOLDER 1956 v
5. forma disseptata HOLDER 1956 g, 0
6. forma excentrica HOLDER 1956 2P
7. forma juxtacarinata HOLDER 1956 v, ps (g)
8. forma juxtalobata HOLDER 1956 p, v, (g)
9. forma seccata HOLDER 1956 v!
10. forma verticata HOLDER 1956 v, p
11. forma cicatricocarinata HELLER 1964 v, (p)
12. forma undaticarinata HELLER 1964 v, p
13. forma juxtasulcata Geczy 1966 P,V
14. forma pexa HOLDER 1973 v
15. forma substructa HoLDER 1973 v!
16. forma duplicarinata Keurp 1976 v
17. forma inﬁata KEeurp 1976 p!
18. forma alternospinata KEupp 1977 v
19. forma bovicornuta KEupp 1977 v
20. forma chaotica Keurp 1977 v, p
21. forma aptycha Keurp 1977 v,0,p
22. forma syncosta HENGSBACH 1979 g

meint z. B. primir den Ausheilungsmodus, . calcar dagegen kann nur morphologisch verstan-
den werden.

Dagegen eignen sich die verschiedenen forma-Typen fir die klare Umschreibung und
Kennzeichnung von Paliopathien; hier ist auch ithre Vielzahl nicht sinnlos. KEupp (1977) geht
dazu iiber, eine Paldopathie gegebenenfalls mit einem Paar von forma-Begriffen zu definie-
ren, da in der Realitit oft verschiedene formae »erfiillt« werden oder es schwer zu sagen ist, ob
beispielsweise eine f. verticata oder eher eine f. circumdata vorliegt (vgl. HOLDER 1956: Abb.
6). Auf diese Weise gelangt KEUPP zu einer noch priziseren Beschreibung einer vorliegenden
Paldopathie, was ja Voraussetzung aller weiteren Diskussionen ist.

DaR von den aufgefithrten formae viele als Ausprigungsformen anderen, allgemeineren zugeordnet
bzw. subsumiert werden kénnen, wurde schon erwahnt. HOLDER selbst (1956) gibt ein Beispiel, wenn er
seine f. verticata als spezielleren Fall der f. abrupta betrachtet. Die f. cacoptycha LaNGEs und die f. aptycha
Keupps diirften oft nur schwer unterscheidbar sein, wobei letztere einen Spezialfall der ersteren J:rstel-
len wird. Ahnliches gilt fiir die f. bovicornuta und f. alternospinata, die von KEUPP (1977) als Sonderfille
der f. circumdata erkannt wurden.

Die f. calcar ZIETENs und die f. syncosta HENGsBaCHs diirften ihrerseits (letztere vielleicht als Son-
derfall der ersteren) zur gleichen Kategorie von Paliopathien zihlen; und zwar zu der nicht primér auf
Verletzungen (mechanische Einwirkung) beruhenden Anderung des »genetischen Programms« des Ta-
xons, die also vielleicht im Mutativen zu suchen sein wird. In der Zoologie und Genetik sind seit langem
Mutanten bekannt, bei denen die Verinderung des Genoms phinotypisch zur Uberschreitung von Art-
und sogar Gattungs-»grenzenc fithrte; und um Phinotypen handelt es sich ja bei Fossilien. Solche Fille
sind sowohl in der freien Natur als auch in genetischen Versuchen gefunden worden.

Auch die f. chaotica KEuPPs mag als iibergeordneter Sammelbegriff fiir verschiedene andere formae
angesehen werden, namentlich fir die f. undaticarinata HELLERs, die f. circumdata MARTINs oder die f.
cacoptycha LANGEs. KEUPP (1977), der die f. chaotica nach der Beschreibung einer »chaotisierten Arieten-
Skulptur« durch HOLDER (1970) einfithrt, definiert diese primir durch das wiederholte Abwandern des
Kieles auf die Flanke. Dabei zeigen zwei der drei von KEUuPP abgebildeten Stiicke jedoch keine »Chaoti-
sierung« der Flankenberippung. Die »chaotisierte Arieten-Skulptur« HOLDERs dagegen umfaft gleicher-
maflen das paldopathe Verhalten des Kieles wie auch der Rippen (HENGSBACH 1979b). KEUPP selbst weist
auf die Uberginge zwischen seiner {. chaotica und der f. circumdata hin. Hinweise auf die »Verwandt-
schaft« zur f. duplicarinata (KEUPP 1977: Abb. 59, 21} und zur f. undaticarinata (KEurp 1977: Abb. 58, 10)
ergeben sich aus den entsprechenden Abbildungen.
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Keurp (1977) hatte zahlreiche forma-Typen unter itiologischem Aspekt diskutiert. Die
Tabelle 1 enthilt den Versuch, den verschiedenen forma-Typen ihre mutmaRlichen Ursachen
zuzuordnen, soweit mir dies nach dem derzeitigen Kenntnis- und Diskussionsstand tiber-
haupt méglich und sinnvoll erscheint. Dabei lassen sich m. E. drei Gruppen von Paliopathien
zunichst bilden:

1. Diejeni%en, die nach unserem heutigen Wissen als Verletzungsfolgen zu betrachten sind; zu thnen
zihlen: f. duplicarinata, f. abrupta, f. substructa, f. pexa, f. seccata und f. cicatricocarinata (?).

2. forma-Typen, die offenbar nicht an Verletzungen (mechanische Einwirkungen) gebunden sind und
ohne Hinweise auf diese auftreten, sind: f. excentrica, f. syncosta, f. calcar, f. disseptata sowie f. inflata
(pars).

3. KEUPP (1977) wies bereits darauf hin, daff viele forma-Typen, die auf Verletzungen zurickgefuhrt
werden kdnnen, auch bei véllig intakten Gehiusen zu finden sind. Zu thnen zihlt er: f. juxtacarinata,
f. undaticarinata, f. circumdata, {. alternospinata, f. bovicornuta, f. cacoptycha. Ich méchte diese Gruppe
noch erweitern um: f. chaotica, f. juxtalobata und f. verticata.

Eine solche Einteilung - auch wenn sie vorerst noch so unsicher ist - wird von Bedeutung
sein fiir die Einkreisung von méglichen Ursachen, und zwar nach dem Ausschluflverfahren
(vgl. HENGSBACH 1979a, 1990); darauf wird noch im folgenden Abschnitt zuriickzukommen
sein.

So kdnnen zunichst die formae seccata, substructa, syncosta und calcar nach heutigem
Kenntnisstand bei der Diskussion um mégliche parasitire Verursachungen von Palaopathien
aufler Betracht bleiben; lalt sich doch ithre mechanische direkte Herkunft erkennen oder die
Unabhingigkeit von einer parasitiren Ursache plausibel durch ihr Erscheinungsbild begrin-
den. Eine f. calcar z. B. auf Parasitismus zuriickfithren zu wollen, wiirde wenig biologisches
Vorstellungsvermdgen erkennen lassen. Inwieweit hier oder bei der {. syncosta atavistische
Ziige durchscheinen kdnnen (evtl. f. syncosta bei Amaltheus margaritatus DE MONTFORT als
Atavismus von Am. bifurcus HOwARTH; vgl. HENGSBACH 1979b) sei dahingestellt. Dies zu un-
tersuchen ist nicht Gegenstand der vorliegenden Arbeit. Im folgenden beschrinken wir uns
auf Fille von Palidopathien, die parasitir verursacht worden sein miissen oder wenigstens sein
konnen.

Paliopathien als Parasitosen
Allgemeines

Das Paliopathien an Ammoniten ~ wie an Fossilien allgemein - Parasitosen darstellen
konnten, ist ein fiir Paliontologen, wie erwihnt, offenbar noch relativ wenig vertrauter Ge-
dankengang. Dementsprechend sind nicht nur die Interpretationen von Paliopathien, son-
dern auch die Begriffsfassungen in der Paliontologie teilweise einseitig bzw. zu eng. Erst mit
dem Aufkommen der Palokologie dnderte sich das oft recht starr-morphologische Denken
zugunsten einer Einbeziehung dkologisch-dynamischer Prozesse in paldontologische Be-
trachtungen.

Einer der in unserem Zusammenhang interessierenden Punkte ist die Epokie bei Ammo-
niten. Sie ist keineswegs neu und wurde wiederholt beschrieben (u. a. von LaNGE 1932,
SCHINDEWOLF 1934, SEILACHER 1960, MERKT 1966, MEISCHNER 1968). Epdkie ist hier inso-
fern von Interesse, als sie die Grenzen zum Parasitismus iiberschreiten kann. Von einer so en-
gen Definition des Parasitismus, wie sie noch SCHINDEWOLF (1934) als die der Zoologen wie-
dergab, wonach »definitionsgemiR der Parasit sich von assimilierten Korpersubstanzen des
Wirtstieres nihrt . . .« ist man heute allgemein abgeriickt. Moderne Lehrbiicher der Okologie
stellen zwar nutritive Vorteile bzw. Abhingigkeiten des Parasiten in den Vordergrund, bezie-
hen aber auch andere Formen der Nutzung wie Sauerstoffbedarf, Raumparasitismus, Wirme,
ph-Wert u. a. in den Begriff des Parasitismus ein (z. B. KLOFT 1978, TISCHLER 1984). Anderer-
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seits steht die Schadwirkung, d. h. die Schidigung des Wirtes im Vordergrund. Zwar wird Pa-
rasitismus nicht mehr nur durch die Schadwirkung, sondern zunehmend durch die spezifi-
sche Qualitit der heterotypischen Beziehung (des Bisystems) definiert, doch wird die Patho-
genitit (Schadigung) immer ein Hauptkriterium bleiben, auch wenn in extremen Einzelfillen
von Parasitismus keine Schidigung des Wirtes eintritt. Zum Teil wird diese aber auch zum
entscheidenden Kriterium per definitionem erhoben und eine Reproduzierbarkeit bzw.
Nachvollziehbarkeit der Schadwirkung gefordert, will man von Parasitismus sprechen (z. B.
Hiere 1981).

Unter diesen Aspekten sind auch die Fille von Epokie bei Ammoniten zu betrachten und
zu priifen, und es wire durchaus kein Widerspruch, einen fossilen Fund sowohl als Epékie wie
auch als Parasitismus einzustufen. Es ist fiir Paldontologen, die ja iiberwiegend mit starren, to-
ten Einzelobjekten zu tun haben, immer wieder von Bedeutung, sich die Unschirfe und das
Ineinanderfliefen von Abliufen und Prozessen - und somit auch deren begrifflicher und defi-
nitorischer Fassung zu vergegenwirtigen.

Riesenwuchs

Zu den Paldopathien, die schon relativ frithzeitig mit méglichem Parasitenbefall in Verbin-
dung gebracht wurden, gehort der Riesenwuchs. Nachdem BOETTGER (19534, 1953b) Giber pa-
rasitir bedingte Verzdgerung der Geschlechtsreife und damit verbundene Verzogerung des
Wachstumsendes sowie parasitire Kastration bei der Landschnecke Zebrina (Zebrina) detrita
{MULLER) berichtet hatte, konnte HOLDER (1956) vermuten, dal auch bei Ammoniten solche
Fille parasitir bedingten Riesenwuchses moglich seien. Diese Vermutung ist durchaus be-
grindet. Sowohl Zebrina als auch die Ammoniten sind Mollusken, und zwar Conchifera, und
es ist gut moglich, dafl Ammoniten zu jenen Mollusken gehérten, bei denen der ontogeneti-
sche Reifeeintritt parasitir in ahnlicher Weise verzégert werden konnte. Voraussetzung dabei
ist, wie auch TasNADI-KUBACSkA (1962) betont, dafd der nimliche Riesenwuchs auf einzelne
Individuen beschrinkt sein sollte, um andere Ursachen wie etwa Dimorphismus auszuschlie-

Ren.

Schalenkonkretionen (Haftperlen)

Housk (1960) interpretiert grubenartige Strukturen an Goniatiten-Pyritkernen als Hin-
weise auf Haftperlen zwischen Mantelsack und Innenschale. KEupp (1986) hatte das Gliick,
neben den Steinkernen zweier Dactylioceraten mit entsprechenden Vertiefungen auch die da-
zugehorigen Negative mit anhaftender Schale und den jeweiligen Bildungen untersuchen zu
kénnen. Es ergab sich, daf§ es sich offensichtlich um Haftperlen handelte, die sich um einen
organischen Nucleus gebildet hitten. Nach Lage, Groe und Struktur sowie nach Verglei-
chung mit der Perlbildung bei rezenten Muscheln vermutet Keupp Parasiten (Trematoden-
Larven?) als Verursacher dieser Perlbildungen. Bei rezenten Miesmuscheln wird die Perlbil-
dung nach GOTTING (1979) iberwiegend durch Plattwiirmer-Larven bzw. deren Exkremente
ausgeldst; allgemeiner nennt GOTTING (1974) Milben und Milbeneier als Nuclei von Perlbil-
dungen bei Mollusken.

Forma juxtacarinata-juxtalobata sensu RIEBER 1963

Von RIEBER (1963) wird ein Cardioceras mit asymmetrischer Lage von Phragmocon und
Kiel beschrieben, bei dem die Abwanderung beider Medianelemente erst nach mindestens
drei Windungen und ohne )eden Hinweis auf Verletzungen eintrat. Der Abwelchungsbetrag
sowohl von Kiel wie Sipho nimmt allmahlich zu, wobei allerdings beide nicht in Deckungs—
lage sind; der Kiel weicht stirker ab als der Sipho mit Externlobus. RIEBER interpretiert diese
Paléopathie als Folge von Parasitenbefall, eine durchaus plausible und wahrscheinliche Be-



134 Rainer Hengsbach

griindung. Spiter haben BAYER (1970) und HOLDER (1970) entsprechende Fille beschrieben
und sich der Ursachenbegriindung RIEBERs angeschlossen.

Forma juxtalobata sensu HENGSBACH 1979 (Sutur-Asymmetrie)

In einer umfassenden Studie {iber die Asymmetrie der Ammonitenlobenlinie habe ich (HENGSBACH
1979a) einen Teil der als Sutur-Asymmetrien bezeichneten paramedianen Verlagerungen von Sipho und
Externlobus bzw. asymmetrischen Verzerrung des Phragmocons bei Ammoniten ohne Hinweise auf Ver-
letzungen und mit sonst véllig normal entwickeltem Gehause auf Parasitismus zuriickgefithrt und in der
Folgezeit weiter zu begriinden versucht (HENGSBACH 1986a, 1986b).

In diesen Fillen von Sutur-Asymmetrie wird mit dem Befall des Jungammoniten in
frither Jugend (£ kurz nach dem Schliipfen?) durch Spezialisten unter den Parasiten gerech-
net, die stets an der gleichen Stelle im hinteren Mantelsack fur konstante Abdringung der Si-
pho-Wurzel im Weichkdrper und somit des Externlobus sorgten. Je nachdem ob dieser Herd
rechts oder links der Sipho-Waurzel war, und je nachdem, wie groff er war und an welcher Posi-
tion er genau saf, entstand eine rechte oder linke Asymmetrie stirkerer oder schwiacherer
Ausprigung. Nihere Details sind in den genannten Arbeiten zu finden.

Forma inflata (KEUPP 1976)

Keurp (1976) beschreibt einen neuen forma-Typ, der praktisch nur mit Parasitismus er-
klirt werden kann. Es handelt sich um temporire Gehiuse-Auftreibungen, denen keinerlei
Hinweise auf Verletzungen vorausgehen. Da mittlerweile solche Aufblihungen mit anschlie-
Rendem Abklingen wiederholt gefunden worden sind (KEuPP 1977, HENGSBACH 1979b u. a.),
die das gleiche Bild vermitteln, kann die Ursachenbegriindung als gefestigt betrachte werden:
Eine parasitire Erkrankung der betreffenden Mantelepithelien, etwa durch Freilegung in-
folge Verletzung, fithrte zu deren Anschwellen und somit der Auftreibung des ja von ithnen
abgeschiedenen Gehauses.

Zur forma inflata ist auch die von LEHMANN (1975) beschriebene Gehiuseausbesserung bel einem
durch Bi verletzten Dactylioceras zu zihlen; KEUPP (1977) wies zu Recht darauf hin, dafl der nach der
Verletzung offenbar voriibergehend ungeschiitzte Weichkérper parasitirem Befall (Infektion) besonders
auli esetzt gewesen sein wird, was die beachtliche Aufblihung crer plombierenden Schalenausbesserung
erklare.

Forma verticata sensu KEUPP 1979

KEuPP (1979) berichtet von einer auffilligen Nabelkanten-Priferenz von Paliopathien
nach der forma verticata bei frinkischen Dactylioceraten. Die Untersuchung der statistischen
Verteilungen sowohl innerhalb dreier lokaler »Populationen« wie auch dieser untereinander,
die Lage und Art der Ausbildung sowie das Fehlen jeglicher Verletzungshinweise an den be-
troffenen Ammoniten legen den Schluf auf Parasitenbefall nahe, wobei KEuPP an solche Pa-
rasiten denkt, die sich im geschiitzten Gehiusezwickel der Umginge ansetzten. Hier schidig-
ten sie das Gehiuse-bildende Mantelepithel, was dann zu der Paldopathie der forma verticata
fuhrte.

Diese Begriindung der beschriebenen Nabelkanten-Paldopathie ist durchaus einleuch-
tend, und es kann deshalb davon ausgegangen werden, dafl Paldopathien dieses forma-Typs
auch parasitir verursacht sein kénnen und darauf zu priifen wiren.
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Weitere forma-Typen moglicher parasitirer Herkunft

Ganz im Sinne des zuvor beschriebenen Falles der f. verticata ist sicherlich damit zu rech-
nen, da auch verschiedene andere formae wenigstens teilweise Parasitosen darstellen kon-
nen. Hier mag ein Blick auf die Einteilung der forma-Typen, die im vorigen Abschnitt ver-
sucht wurde, hilfreich sein. Diejenigen unter ihnen, die nach heutigem Wissen als reine
Verletzungsfolgen auftreten, kénnen sicherlich zunichst vernachlissigt werden. Zu ihnen
zihlen m. E.: f. seccata (nur bei Bruch bzw. Schnitt), f. duplicarinata (vermutlich nur bei Biff),
f. cicatricocarinata (offenbar an vernarbte Verletzungen gebunden, die aber eventuell auch pa-
rasitdr verursacht sein konnten; vgl. f. verticata sensu KEUPP 1979) und f. substructa (wohl
stets nach mechanischen Schalenverletzungen). Die f. pexa muf) im Sinne KEUPPs (1979) nicht
an duflere Einwirkungen gebunden sein.

Andererseits konnen formae, die nach heutigem Diskussionsstand auf genetische Defekte
oder Verankerung hinweisen, hier auler Betracht bleiben. Zu ithnen dirften sicher die f. syn-
costa und die f. calcar zu rechnen sein. Ob ein genetischer Defekt, dhnlich der bekannten »po-
doptera«-Mutante bei Drosophila, vielleicht der Grund fiir so eigenartige Paldopathien ist wie
die Kielverlagerung auf die Flankenmitte tiber weite Strecken (BAYER 1970, HOLDER 1970),
bleibt offen, ist aber durchaus denkbar.

Denkbar wire in diesen Fillen der f. juxtacarinata allerdings auch, daf die Kielverlage-
rung, in Analogie zur besprochenen Sutur-Asymmetrie, auf Parasitismus zuriickzufithren ist;
hier wire dann nicht der hintere Mantelsack betroffen gewesen, sondern das entsprechende
Kielepithel im Miindungsbereich.

Vor allem aber sind auch flichenhaftere Schidigungen des Weichkorpers auf parasitiren
Befall zu priifen. Analog zur f. inflata wire hier wohl besonders an Paldopathien nach der f.
chaotica und f. cacoptycha zu denken. Auch KEurp (1977) weist ja darauf hin, daf§ verschie-
dene formae sowohl auf Verletzungen zuriickgefithrt werden konnen als auch ohne jegliche
Verletzungshinweise zu finden sind.

Hier muf die AuBerung HOLDERs (1956) erwihnt werden, der bereits recht frithzeitig fir
die f. cacoptycha auf die Méglichkeit 8kologischer Ursachen wie »6kologische Schwankun-
gen des Meerwassers« hinwies; er bezog sich dabei auf Angaben des Rezentbiologen und Ak-
tuopaliontologen W. SCHAFER und dokumentierte damit die wiinschenswerte Diskussion
mit Neontologen.

Zu den (zumindest relativ etwa zur Rippenscheitelung) flichenhaften Paldopathien, die
wenigstens teilweise parasitir bedingt sein mdgen, zihlt auch die forma chaotica sensu HOL-
DER(1970).Gerade der dort vonHOLDER beschriebeneFall liefe eine parasitire Ursache wahr-
scheinlich erscheinen; die Ausbreitung der Schidigung (Befall) vom Kielepithel aus auf die
linke Flanke, mit dem Resultat der starken Chaotisierung der Skulptur, paflt sich gut dem Bild
einer Parasitie des Epithels ein. Auch spricht HOLDER nicht von Anzeichen einer Verletzung;
er wihlt die neutrale Formulierung einer »schweren Schidigung des linken Epithelbereichs«.

Parasitismus und biologische Nachvollziehbarkeit

Uber Organisation und Biologie der Ammoniten ist nicht allzu viel bekannt. Bekannt ist
jedoch, da® Ammoniten ihre Schale durch Absonderungen des Mantelrandes - des Mantel-
rand- oder Mundrand-Epithels - vorbauten; ein Prinzip, das recht einheitlich auch den rezen-
ten Conchifera eigen ist und das sicher als zu deren Grundplan (W. HENNIG 1966, 1982 u. a.)
gehorig betrachtet werden muf und als Grundplanmerkmal auch den Ammoniten zuzu-
schreiben ist.

Dieses schalenbildende Epithel war offenbar in verschiedene Bezirke gegliedert, die ver-
schiedene Aufgaben hatten. KEUPP spricht so z. B. von einem Kielepithel und einem Flanken-
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epithel bei den Amaltheen; sicherlich war das Kielepithel anders differenziert als die die Flan-
kenberippung prigenden Epithelbezirke des Mundrandepithels.

Dieses die Schale sezernierende Mundrandepithel befindet sich in einer Haftzone, an der
bei Nautilus der Mantel terminal auf 1 bis 1, 5 cm Breite als »marginal attachment band« mit
dem Schalenrand verbunden ist (vgl. STENZEL 1964, HENGSBACH 1978 u. a.). Eine Schalenbil-
dung, die auch nur annihernd einen kontinuierlichen Weiterbau gewihrleisten soll, wire
auch anders gar nicht denkbar als unter gleichzeitigem »Festhalten« der zu erganzenden Ge-
hiuserdhre (da sonst ja wohl jedes Zuwachsstiick eine Deformierung des Gehiuses bedeute-
te).

Da alle Organismen stindig zahlreichen Feinden ausgesetzt sind, kann auch mit einer Ge-
fihrdung des Mundrandepithels der Ammoniten durch Parasiten - auch Viren sind iibrigens
letztlich ja Parasiten - gerechnet werden. So ist etwa der Befall von Teilen dieses Epithels auch
ohne vorherige Freilegung durch Verletzung denkbar, indem z. B. ein Eindringen von Parasi-
ten zwischen Schale und Mantel (Mundrandepithel) in der Mindung erfolgte. In diesem
Sinne sind auch die Beitrige von KEUPP (1979, 1986), in denen entsprechende Parasiten ange-
nommen werden, durchaus plausibel und wahrscheinlich; dies gilt natiirlich um so mehr fur
die f. inflata, die eine andere Erklirung nicht sinnvoll zulaf3t.

Von rezenten Mollusken sind entsprechende »Eindringlinge« seit langem bekannt: Neben
anorganischen Fremdkorpern sind es oft Parasiten, die zur Perlbildung AnlaR geben (vgl.
GOTTING 1974). Da aber die Reaktion eines bestimmten Gewebes, hier des Mundrandepi-
thels, auf verschiedenartige Feinde (Parasiten) unterschiedlich sein kann, werden nicht alle
Befallserscheinungen zu Perlbildung fithren. Auch mdgen verschiedene Epithelbezirke un-
terschiedlich auf gleiche Angreifer reagieren; ebenso wie unterschiedliche Schwere der Er-
krankung (des Befalls) unterschiedliche Krankheits- bzw. Ausheilungsbilder erzeugt. Dies
gilt dann auch fiir Ammoniten. Ob ein solcher Befall selten oder verbreitet war und ob er ge-
gebenenfalls nur in bestimmten Fillen, etwa auf Grund der Ubertragung von Krankheitserre-
gern, bei sonst Ublicher Resistenz der Wirte zu Paldopathien fithrte, kann hier dahinstehen.

Diese Verhiltnisse sind bedeutsam fiir die Beurteilung verschiedener Paldopathien der Co-
nothek, vor allem auch flichenhafteren Auftretens wie etwa bei der forma cacoptycha. In
zahlreichen Fillen parasitiren Befalls kann nicht mit punktuellen, sondern muf mit eher fla-
chigen Erkrankungen gerechnet werden. Dies schlieRt natiirlich nicht aus, daf§ auch punktu-
elle Beeintrichtigungen parasitiren Ursprungs sein kénnen (KEUPP 1979).

Wie zu erwarten, finden sich auch im Eingeweidesack selbst bzw. seinen Organen Parasi-
ten. So sind beispielsweise nach GOTTING (1974) in Cephalopoden neben verschiedenen Pro-
tozoen Trematoden und Cestoden einschlieflich deren Larven und Nematoden nachgewie-
sen worden; in den Eingeweidesystemen leben nach seinen Angaben Flagellaten, Sporozoen,
Turbellarien, Trematoden und Copepoden. Auf Parasiten des hinteren Mantelsackes kann die
Sutur-Asymmetrie verschiedener Ammoniten-Taxa zuriickgefiihrt werden (vgl. HENGSBACH
1979a, 1986a); es wurde im vorigen Abschnitt hierauf eingegangen.

Ein solcher Parasitenbefall durch einen Spezialisten (lediglich bei bestimmten Gattungen,
dannaberin z. T.hohen Anteilen in der »Population« wire dann in frither Jugend eingetreten.
Da nach heutigem Wissen iiber die Frithontogenese der schalentragenden Cephalopoden ver-
mutet werden kann, dafl zumindest ein Grofiteil der Ammoniten zum Zeitpunkt des Schliip-
fens ein Embryonalgewinde mit mehreren Septen besafl - dhnlich dem des noch recht grund-
plannahen rezenten Nautilus (vgl. z. B. DRUSHSHITS & KHiam1 1970; KuLick1 1974, 1979;
BANDEL 1982) -, kann angenommen werden, daf die Jung-Ammoniten mehr oder weniger
bald nach dem Schliipfen befallen worden sind; dafiir spricht jedenfalls die Tatsache, dal von
den Asymmetrie zeigenden Ammoniten-Taxa, fiir die Parasitismus wahrscheinlich gemacht
wurde, keine Fille bekannt sind, bei denen die ersten Septen bereits asymmetrisch sind, ob-
wohl sich die Asymmetrie bis weit in die innersten Windungen verfolgen a8t (HENGSBACH
19862, 1986b).
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Auch mit den Vorstellungen iiber das Vorriicken des Weichkorpers und die Bildung der
Septen steht ein solcher Parasitismus in Einklang. Die Parasiten sorgten durch Abdringen der
Sipho-Wurzel fiir paramediane Anheftung des Septums bzw. seiner Vorform (SEILACHER
1975, WESTERMANN 1975, BAYER 1977 u. a.). Diese war bei der noch sehr einfachen Lobenlinie
ohnehin leichter méglich.

Jenachdem, ob der Herd mehr oder weniger dicht an der Sipho-Wurzel, ob er rechts oder links von ihr
sall und wie grof§ er war - es wire vollig unbiologisch zu glauben, ein solcher Spezialist hatte in allen Indi-
viduen stetsiundertprozemig die gleiche Position »getroffen« oder immer die korrekt gleiche Grofe be-
sessen —, wurde der Sipho nach rechts der links entsprechend stark abgedringt. Auch ein Pendeln oder
Verinderungen des Abweichungsbetrages konnen so eine plausible Erklarung finden (HENGSBACH
1979a, 19864).

Nach Erreichen einer bestimmten Grif8e bzw. durch gleichmiRiges Mitwachsen der Para-
siten (wobei offen bleibt, Gber wie lange Strecken) wurde eine Konstanz bedingt; auch bei der
Annahme eines Absterbens oder Abwanderns (in Organe des Mantelsacks) tiber kurz oder
lang diirfte ab einer bestimmten Stirke die Asymmetrie nicht mehr riickgingig zu machen ge-
wesen sein. Offenbar konnten dann die schon frith befallenen Tiere nach dem »Hereinwach-
sen«in diesen paliopathen Zustand auch nach einem Abklingen (das u. U. nicht lange auf sich
hidtte warten lassen missen) der Erkrankung die Asymmetrie nicht mehr abbauen (HENGs-
BACH 1986a). Ob es sich um kontinuierlich mitwachsende, stationire Parasiten oder tempo-
rire handelte, deren Auswirkungen spiter nicht mehr riickgingig gemacht werden konnten
(wenigstens ab einer gewissen Dauer des Parasitierens), wird kaum nachvollziehbar sein; es
sei denn, ein Abnehmen der Asymmetrie oder dhnliches giben Hinweise. Das Wiedererlan-
gen der medianen Anordnung bei bestimmten Gattungen mag firr eine Ausheilung sprechen.
Konnte andererseits der Befall (vielleicht virdser oder bakterieller) eingedimmt werden, mag
pendelnde Asymmetrie (zumindest Uber gewisse Strecken) entstanden sein.
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