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Studien zur Pal~iopathologie der Invertebraten III: 
Parasitismus bei Ammoniten 

R A I N E R  H E N G S B A C H ,  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", "Migbildung" 
and the names of forma-types are made. 

Kurzfassung: Die bei Ammoniten bekannten Anomalien (forma-Typen) werden, soweit m6glich, 
nach mutmaglichen Ursachengruppen gegliedert und auf m6gliche parasitiire Herkunft gepriift. Bishe- 
rige Interpretationen von Erkrankungen als Folge von Parasitismus werden besprochen: forma juxtacari- 
nata-juxtalobata, f. juxtalobata, f. verticata, f. inflata, Perlbildung, Riesenwuchs; weitere Anomalien wer- 
den als teilweise parasitiir bedingt diskutiert: f. cacoptycha, f. juxtacarinata, f. chaotica u. a. Die biologi- 
sche Plausibilit~it bzw. Nachvollziehbarkeit bei Annahme parasitiirer Ursachen von Anomalien wird 
behandelt. Augerdem werden einige terminologische Empfehlungen zur Behandlung der forma-Be- 
zeichnungen sowie zum Gebrauch der Begriffe Anomalie und Mil~bildung gegeben. 

Einleitung 

Pal~iopathologische 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 ffir die Organismen der geologischen Ver- 
gangenheit betonte, widmete er sich nicht n~iher diesem Thema. Es dauerte noch recht lange, 
bis man die Denkm6glichkeit parasit~iren Befalls als Ursache von paliiopathologischen Er- 
scheinungen richtig angenommen hatte. 

Es ist letztlich etwas bezeichnend ffir den Mangel an biologischem Verst~indnis, dag 
BAYER noch 1970 jene F~ille, in denen z. B. eine konstante Kielverschiebung schon an den in- 
nersten Windungen auftritt, mit ,,genetischen Anlagen,, in Verbindung bringen wollte. Ahn- 
lich iiuf~erte sich im gleichen Jahr auch HOLDER (1970) noch einmal. Eine andere, etwa 6kolo- 
gische Ursachenerkl~irung wurde hier nicht in Betracht gezogen, obwohl gerade HOLDER 
(1956) in bezug auf die forma cacoptycha 6kologische Griinde erwog. Bis Parasitismus ffir ei- 
nen gr6geren Kreis pal~iopathologischer Erscheinungen bei Ammoniten verantwortlich ge- 
macht wurde (seit KEUvv 1976), dauerte es jedoch noch zwei Jahrzehnte. 
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Diese neue Bewertung des Parasitismus als Ursache paliiopathologischer Erscheinungen 
konnte erst durchgesetzt werden, nachdem biologisches - vor allem 6kologisches - Gedan- 
kengut sich in der Pal~iontologie st~irker ausgebreitet hatte. Dal~ wirklich biologisches Ver- 
st~indnis von sogenannten Anomalien immer noch an recht enge Grenzen bei Pal~iontologen 
st6f~t, zeigt z. B. die Bewertung einer Geh~iuseverletzung bei einem Dactylioceras durch LEH- 
MANN (1975), der ein Herausquellen des Weichk6rpers aus der Bruchstelle der Wohnkammer 
annahm, das biologisch niemals in dieser Form realistisch erscheint (vgl. KEtSVv 1977); die Ver- 
hiiltnisse bei rezenten Mollusken wurden nicht hinreichend beriicksichtigt. 

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

Pal~iopathologische Bildungen bei Ammoniten k6nnen in zahlreichen Fiillen mit Sicher- 
heit auf Verletzungen, also mechanische Einfliisse zuriickgefiihrt werden. Solche F~ille sind im 
Rahmen dieser Betrachtung naturgemiit~ weniger von Interesse. Anders sieht es mit all jenen 
Erkrankungen aus, die eine solche mechanische Erkl~irung nicht zulassen bzw. nicht erken- 
nen lassen. Hier sind 6kologische Schwankungen (HOLDER 1956), ontogenetische bzw. phy- 
logenetische Korrelationsschwierigkeiten zwischen Conothek und Phragmocon (H(~LDER 
1956), parasitiirer Befall (RIEBER 1963) und Mutationen (MAUBEUGe 1949) vermutet worden. 

Im folgenden soll der Versuch gemacht werden, die derzeit bekannten >,paliiopathologi- 
schen Normen,, (KEuvv 1977) darauf zu priifen, ob sie von parasitiirem Befall herriihren k6nn- 
ten, und es soll erneut verdeutlicht werden, dai~ verstiirkt mit 6kologischen, speziell auch pa- 
rasitiiren Ursachen fiir sogenannte Anomalien gerechnet werden mul~. 

Terminologisches 

Pathologische Erscheinungen an Ammoniten sind, wie gesagt, schon lange nichts Neues 
fiir den Pal~iontologen. Anfangs oft als Monstrosit~iten, Abnormit~iten, Aberrationen bezeich- 
net, setzte sich allm~ihlich mehr und mehr der heute gebr~iuchliche Begriff Anomalie bei uns 
durch (u. a. H()LDER 1956, 1970, 1973; BAYER 1970; Kr.uPP 1976, 1977, 1979; LEHMANN 1976). 
Als Anomalien werden im allgemeinen mehr oder weniger geringe Unregelm~i~igkeiten bzw. 
Entwicklungsst6rungen in der Medizin bezeichnet. Die Verkriippelung eines Ammoniten bis 
hin zu dessen artlicher Unkenntlichkeit (vgl. HOLDER 1970) aber di~rfte kaum mit einer sol- 
chen Abweichung vonder Norm gemeint sein. Da andererseits die Pal~iopathologie ihren Ur- 
sprung in der Medizin- eben der Pathologie - hatte und ohne st~indige 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 Mif~bildung in Zusammenhang mit Fossilien, hier Ammoni- 
ten (z. B. HELI.ER 1958, 1964). Mif~bildungen sind in der Medizin (und damit auch Biologie) 
auf priinatale (intrauterine) Erkrankungen zuriickgehende Krankheitszust~inde von Organen. 
Auch hier wiire also wohl besser dieser bereits besetzte Begriff zu vermeiden. 

Um entsprechende begriffliche Verwischungen, Verwechslungen oder 13berschneidungen 
zu vermeiden, habe ich kiirzlich (HENGSBACH 1990, 1991) den Begriff Pal~iopathie (pa- 
laios=alt, pathS=Leiden) vorgeschlagen fiir paliiopathologische Erscheinungen - also An- 
omalien und Miflbildungen des herk6mmlichen paliiontologischen Sprachgebrauchs; zu- 
gleich wiirde damit auf den biologischen bzw. ~itiologischen Charakter solcher Erscheinun- 
gen hingewiesen. 
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An dieser Stelle m/Schte ich einige Gedanken zum Gebrauch der vor allem seit HOLDER 
(1956) verbreiteten >>forma-Typen,, machen, nach denen die verschiedenen Pal~iopathien ein- 
geteilt werden. Es hat sich eingebtirgert, die forma-Bezeichnungen, welche die zweifellos vor- 
zufindenden ,,paliiopathologischen Normen,, benennen, wie nomenklatorische Taxa, also Bi- 
nomen, zu behandeln. So wird beispielsweise vonder  forma inflata KEuee 1976 gesprochen 
wie yon einem bestimmten Fossil (bzw. Lebewesen). 

Dies ist jedoch unzutreffend und letztlich irrefi]hrend. Obwohl ich selbst (H~NGSBACH 
1979b) von dieser Schreibung Gebrauch gemacht habe, m6chte ich hier doch Bedenken an- 
melden. Zun~ichst handelt es sich lediglich um eine praktisch hilfreiche Einteilung pathologi- 
scher Bildungen an Lebewesen - ~,hnlich den verschiedenen Krankheiten des Menschen (nur 
kennen wit hier natiirlich viel mehr); es geht nicht um Lebewesen, die taxonomisch identifi- 
ziert werden, auch nicht um Spurenfossilien, die wie Taxa behandelt werden, well man sonst 
nichts von ihnen 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 gesagt, 
suggeriert, es handele sich um Taxa - und damit Organismen. Es handelt sich aber eben nur um Krank- 
heiten, welche diesen Lebewesen (als Vertretern von Taxa) widerfahren sin& die Taxa, deren Angeh6rige 
Pal~iopathien zeigen, sind dagegen in aller Regel bekannt und bestimmbar- oder werden, da ja das Mate- 
rial vorliegt, gesondert beschrieben und aufgestelh. 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 reich von der auch yon mir friiher vertretenen Praxis distanzieren. 

Historischer f3berblick zur Diskussion von Parasitosen bei Ammoniten 

Bereits im Verlauf des letzten Jahrhunderts wurden zahlreiche Anmerkungen zu Pal~iopa- 
thien gemacht (u. a. von STAHL 1824, V. ZIETEN 1831-33, A. D'ORBIGNY 1842-49, V. HAUER 
1854, QUENSTEDT 1858, 1885-88; O. FI~AAS 1863, SLTSS 1865, REYNES 1879), SO dag ENGEL 1894 
bereits eine zusammenfassende Obersicht, vor allem der von QUENSTEDT genannten F~ille, 
verfassen konnte. Er rechnete dabei Riesenwuchs zu den Erkrankungen. Daf~ dies richtig sein 
kann, zeigten sp~iter Beobachtungen an rezenten Mollusken (BoETrGER 1953a, 1953b). In sei- 
ner klassischen Arbeit spricht ENGE/. auch yon der M6glichkeit, ja Wahrscheinlichkeit, 
Schmarotzer unter den Krankheitsursachen zu haben, ~ihnlich ,,unseren Eingeweidewiir- 
mern,. Diese 13berlegung wird aber nicht welter spezifiziert, da praktisch eine Erkennung pa- 
rasit~irer Ursachen nicht m6glich sei. 

Etwa ein halbes Jahrhundert nach der Arbeit EN6ELS (1894) erschien eine weitere zusam- 
menfassende Obersicht der bekannten ,,Anomalien an jurassischen Ammoniten,, von HOL- 
DER (1956), die ebenfalls als grundlegend in der Paliiopathologie der Ammoniten zu bezeich- 
nen ist. In ihr lieferte H(SLDEI~ eine Reihe von Begriffen (forma-Bezeichnungen) zur Um- 
schreibung yon Pal~iopathien und zu deren Einteilung, zu der er auch bereits bestehende 
Krankheits-Beschreibungen einbezog. 

In dieser Arbeit ist bereits yon 6kologischen Schwankungen als m6glicher Ursache der 
forma cacoptycha die Rede. Auch erw~ihnt H6LDER die M6glichkeit von ,,Bakterienbefall,, als 
Ursache ftir Riesenwuchs, nachdem BOETXCER (1953a, 1953b) entsprechende Beobachtungen 
an rezenten Gastropoden gemacht hatte; allerdings bezieht sich HOLDERS Bemerkung often- 
bar nur auf Riesenwuchs. 

Eine ,,innere St6rung des Weichk6rpers, die vielleicht auf Parasiten zuriickzuRihren ist,,, 
wird bereits wenige Jahre sp~iter yon RIEB~R (1963) vermutet. Er beschreibt ein Cardioceras 
mit nach mehreren Umg~ingen 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 

9 Pal~iont. Z. 65 



130 Rainer Hengsbach 

schon von HOLDER als forma juxtacarinata bzw. forma juxtalobata bezeichneten F~illen von 
Asymmetrie, deren Abweichungsbetrag yon der Geh~iuse-Medianen n~imlich w~ihrend des 
weiteren Wachstums relativ konstant bleibt. 

H6LDEr, (1970) hat in Erg~inzung seiner Studie von 1956 neuere Beobachtungen an Mol- 
luskenschalen, vor allem Ammoniten, beigebracht, die, ebenso wie die Arbeit von BAwR 
(1970), fiir verschiedene F~ille von Paliiopathien als Ursachen parasit~iren Befall im Sinne RIr- 
BERS als m6glich bzw. wahrscheinlich erscheinen lassen. Beide Autoren wollen aber solchen 
m6glichen Parasitenbefall auf Fiille beschriinkt wissen, die dem von RIE13rR beschriebenen 
entsprechen. 

Parasitismus als Ursache auch anderer pathologischer Erscheinungen bei Ammoniten an- 
zunehmen, ist vor allem das Verdienst von KEuvv (1976, 1977, 1979, 1986) und HENGSBACH 
(1979a, 1986a, 1990). KEt3vv (1976) fiihrt vorfibergehende Geh~iuse-Aufbl~ihungen auf Parasi- 
tenbefall zurfick (vgl. HENCSBACH 1979b). Rippenscheitelungen im Nabelkanten-Bereich bei 
fr~inkischen Dactylioceraten versucht KEuvv (1979), unter Einbeziehung der statistischen 
Schwankungen zwischen verschiedenen Lokalit~iten innerhalb des gleichen Groflraumes, mit 
Parasitenbefall zu erkliiren. 

Im gleichen Jahr erscheint meine Arbeit (f-IENgSBACH 1979a) fiber die Asymmetrie der 
Ammoniten-Lobenlinie (d. h. die paramediane Verlagerung des Phragmocons); ich bin zu 
dem Ergebnis gekommen, daft diese Sutur-Asymmetrie bei einem Teil der betroffenen Taxa 
parasit~ir verursacht worden sein diirfte. In Ergiinzung dieser Ausfiihrungen konnte ich 
(HrNGSBACH 1986a) sp~iter diese Wahrscheinlichkeit fiir Parasitismus in den genannten F~il- 
len weiter untermauern, und zwar unter Beachtung weiterer rezentbiologischer Aspekte. 

In einer j~ingst erschienenen Arbeit (HENGSBACH 1990) wird darauf hingewiesen, welch 
groi~e Bedeutung der Parasitismus in der belebten Natur hat und dai~ diese Bedeutung auch in 
der geologischen Vergangenheit in gleichem Umfang bestanden haben mug. Ich pl~idiere for 
eine angemessene, eigenstiindige Forschungsrichtung innerhalb der Pal~iopathologie, dam. E. 
nur so dem hohen Stellenwert parasit~irer Erscheinungen - hier bei Fossilien - Rechnung ge- 
tragen werden kann: fiir eine Pal~ioparasitologie. 

KEuvv (1986) beschreibt zwei Dactylioceras mit perlartigen Schalenkonkretionen. Er fiihrt 
deren Ursprung, unter Vergleich mit den Verh~iltnissen bei rezenten Mollusken, auf Parasiten 
als Nuclei zuri~ck. 

Wenig spiiter konnte ich (HrNGSBACIq 1987) ein Amaltheus gloriosus vorstellen, das eine 
einseitige unnatfirliche Verflachung der Flankenskulptur der einen Seite nach einer kurzzeiti- 
gen Skulpturunterdr~ickung zeigt. Auch hier k6nnte es sich um eine parasit~ir bedingte Ent- 
wicklungsst6rung handeln; irgendwelche Verletzungsspuren sind nicht zu erkennen, und die 
Art der Pal/iopathie, ihr fliichenhaftes Auftreten u. a., m6gen in diese Richtung deuten. 

Einteilung der forma-Typen 

Seit Pal~iopathien bei Ammoniten beschrieben werden, sind zahlreiche ~genormte,, Ver- 
letzungs- bzw. Krankheitsfolgen als forma-Typen ausgeschieden worden. Heute werden 
mittlerweile fiber zwanzig solcher ~>formae,< unterschieden (vgl. Tab. 1). 

Trotz der Vielzahl der inzwischen unterschiedenen ~)formae<< hatte die Normierung der 
bekanntgewordenen Pal~iopathie-Typen bzw. des ~Ausheilungsmechanismus<< nicht zu der 
wohl erhofften Klarheit fiber ihre Ursachen gefiihrt. Die heutige Vielfalt der forma-Bezeich- 
nungen scheint mir inzwischen eher hemmend als hilfreich bei der Aufkl/irung der Griinde 
und des Zustandekommens von Pal/iopathien zu sein. So l~ilgt sich beim Uberfliegen der fol- 
genden Zusammenstellung leicht erkennen, dal~ verschiedene forma-Typen nur unterschied- 
liche Auspriigungsstufen der gleichen ~pal~iopathologischen Norm, darstellen. Auch sind 
nicht alle forma-Begriffe einheitlich morphologisch-deskriptiv zu verstehen: f. substructa 
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Tab. 1. Vorl~iufige Obersicht fiber die forma-Bezeichnungen und ihre mutmaglichen Ursachen. g = gene- 
tisch (mutativ); v = Verletzung; p = parasMr;/5 =/skologisch; ( ) =evtl.; ! = offensichtlich. 

Bezeichnung Autor mutmaf~l. Ursachen 

1. forma calcar ZIETEN 1831-33 g 
2. forma circumdata MARTIN 1858 V 
3. forma cacoptycha LANGE 1941 v, 6, p 
4. forma abrupta HOLDER 1956 v 
5. forma disseptata HOLDER 1956 g, 6 
6. forma excentrica HOLDER 1956 g, p 
7. forma juxtacarinata HOLDER 1956 v, p, (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 HEELER 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 KEuPv 1976 v 
17. forma inflata KEUPV 1976 p! 
18. forma alternospinata KEUPP 1977 v 
19. forma bovicornuta KEUPP 1977 v 
20. forma chaotica KEUPP 1977 v, p 
21. forma aptycha KEuPP 1977 v, 6, p 
22. forma syncosta HENGSBACH 1979 g 

meint  z. B. prim~ir den Ausheilungsmodus,  f. calcar dagegen kann nur  morphologisch verstan- 
den werden. 

Dagegen eignen sich die verschiedenen forma-Typen fiir die klare Umschre ibung und 
Kennze ichnung yon Pal~iopathien; hier ist auch ihre Vielzahl nicht sinnlos. KEUeV (1977) geht 
dazu iiber, eine Pal~iopathie gegebenenfalls mit einem Paar yon forma-Begriffen zu definie- 
ren, da in der Realit~it 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 KEUVI' zu einer noch pr~iziseren Beschreibung einer vorliegenden 
Pal~iopathie, was ja Voraussetzung aller weiteren Diskussionen ist. 

Daf~ von den aufgefiihrten formae viele als Auspr~gungsformen anderen, allgemeineren zugeordnet 
bzw. subsumiert werden k6nnen, wurde schon erw~ihnt. 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. aj0tycha 
KEupps diirften oft nur schwer unterscheidbar sein, wobei letztere einen Spezialfall der ersteren clarstel- 
len wird. )khnliches gilt for die f. bovicornuta und f. alternospinata, die yon KEUVP (1977) als Sonderf~lle 
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 Pal~iopathien z~ihlen; und zwar zu der nicht prim~ir auf 
Verletzungen (mechanische Einwirkung) beruhenden )/lnderung des ,,genetischen Programms~, des Ta- 
xons, die also vielleicht im Mutativen zu suchen sein wird. In der Zoologie und Caenetik sind seit langem 
Mutanten bekannt, bei denen die Ver~inderung des Genoms ph~inotypisch zur Uberschreitung von Art- 
und sogar Gattungs-,,grenzen, fiihrte; und um Ph~inotypen handelt es sich ja bei Fossilien. Solche F~lle 
sind sowohl in der freien Natur als auch in genetischen Versuchen gefunden worden. 

Auch die f. chaotica KEUVVs mag als iibergeordneter Sammelbegriff f/.~r verschiedene andere formae 
angesehen werden, namentlich ftir die f. undaticarinata HELLERS, die f. circumdata MARTINS oder die f. 
cacoptycha LANGES. KEUPe (1977), der die f. chaotica nach der Beschreibung einer ,,chaotisierten Arieten- 
Skulptur~, durch HOLDER (1970) einfiihrt, definiert diese prim~ir durch das wiederholte Abwandern des 
Kieles auf die Flanke. Dabei zeigen zwei der drei von KEUPI' abgebildeten Stiicke jedoch keine ,,Chaoti- 
sierung- der Flankenberippung. Die ,,chaotisierte Arieten-Skulptur,, HOLDERS dagegen umfagt gleicher- 
mafl, en d.as pal~iopathe Verhalten des Kieles wie auch der Rippen (HENGSBACH 1979b). KEUPP selbst weist 
auf die Uberg~inge zwischen seiner f. chaotica und der f. circumdata hin. Hinweise auf die ,~Verwandt- 
schaft<~ zur f. duplicarinata (KEuPP 1977: Abb. 59, 21) und zur f. undaticarinata (KEuPp 1977: Abb. 58, 10) 
ergeben sich aus den entsprechenden Abbildungen. 
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KEUVV (1977) hatte zahlreiche forma-Typen unter ~itiologischem Aspekt diskutiert. Die 
Tabelle 1 enth~ilt den Versuch, den verschiedenen forma-Typen ihre mutmaf~lichen Ursachen 
zuzuordnen, soweit mir dies nach dem derzeitigen Kenntnis- und Diskussionsstand iiber- 
haupt m6glich und sinnvoll erscheint. Dabei lassen sich m. E. drei Gruppen von Paliiopathien 
zuniichst bilden: 

I. Diejenigen, die nach unserem heutigen Wissen als Verletzungsfolgen zu betrachten sind; zu ihnen 
z~ihlen: 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, daf~ viele forma-Typen, die auf Verletzungen zurfickgefiihrt 
werden k6nnen, auch bei v611ig intakten Geh~usen zu finden sind. Zu ihnen z~hlt er: f. juxtacarinata, 
f. undaticarinata, f. circumdata, f. alternospinata, f. bovicornuta, f. cacoptycha. Ich m6chte diese Gruppe 
noch erweitern urn: f. chaotica, f. juxtalobata und f. verticata. 

Eine solche Einteilung - auch wenn sie vorerst noch so unsicher ist - wird yon Bedeutung 
sein fiir die Einkreisung yon m6glichen Ursachen, und zwar nach dem Ausschlugverfahren 
(vgl. HENGSBACH 1979a, 1990); darauf wird noch im folgenden Abschnitt zurfickzukommen 
seln. 

So k6nnen zun~ichst die formae seccata, substructa, syncosta und calcar nach heutigem 
Kenntnisstand bei der Diskussion um m6gliche parasifiire Verursachungen yon Pal~iopathien 
auger Betracht bleiben; l~it~t sich doch ihre mechanische direkte Herkunft erkennen oder die 
Unabh~ingigkeit yon einer parasifiiren Ursache plausibel durch ihr Erscheinungsbild begrfin- 
den. Eine f. calcar z. B. auf Parasitismus zuriickfiihren zu wollen, wiJrde wenig biologisches 
Vorstellungsverm6gen erkennen lassen. Inwieweit hier oder bei der f. syncosta atavistische 
Ziige durchscheinen k6nnen (evtl. f. syncosta bei Amaltheus margaritatus DE MONTFORT als 
Atavismus vonAm, bifurcus HOWARTH; vgl. H~NGSBACH 1979b) sei dahingestellt. Dies zu un- 
tersuchen ist nicht Gegenstand der vorliegenden Arbeit. Im folgenden beschr~inken wir uns 
auf F~ille yon Pal~iopathien, die parasit~ir verursacht worden sein mfissen oder wenigstens sein 
kfnnen.  

Pa l / iopa th ien  als Pa ra s i t o sen  

Allgemeines 
Das Pal/iopathien an Ammoniten - wie an Fossilien allgemein - Parasitosen darstellen 

k6nnten, ist ein fiir Pal~iontologen, wie erw~ihnt, offenbar noch relativ wenig vertrauter Ge- 
dankengang. Dementsprechend sind nicht nur die Interpretationen von Pal/iopathien, son- 
dern auch die Begriffsfassungen in der Paliiontologie teilweise einseitig bzw. zu eng. Erst mit 
dem Aufkommen der Pal6kologie/inderte sich das oft recht starr-morphologische Denken 
zugunsten einer Einbeziehung 6kologisch-dynamischer Prozesse in pal/iontologische Be- 
trachtungen. 

Einer der in unserem Zusammenhang interessierenden Punkte ist die Ep6kie bei Ammo- 
niten. Sie ist keineswegs neu und wurde wiederholt beschrieben (u. a. von LANGE 1932, 
SCHINDEWOLF 1934, SEILACHER 1960, MERKT 1966, MEISCHNER 1968). Ep6kie ist hier inso- 
fern von Interesse, als sie die Grenzen zum Parasitismus fiberschreiten kann. Von einer so en- 
gen Definition des Parasitismus, wie sie noch SCHINDrWOLr (1934) als die der Zoologen wie- 
dergab, wonach ,definitionsgem~if~ der Parasit sich von assimilierten K6rpersubstanzen des 
Wirtstieres n~ihrt ..... , ist man heute allgemein abgeriickt. Moderne Lehrbiicher der Okologie 
stellen zwar nutritive Vorteile bzw. Abh~ingigkeiten des Parasiten in den Vordergrund, bezie- 
hen aber auch andere Formen der Nutzung wie Sauerstoffbedarf, Raumparasitismus, W~irme, 
ph-Wert u. a. in den Begriff des Parasitismus ein (z. B. KI.OVT 1978, TISCHI.ER 1984). Anderer- 
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seits steht die Schadwirkung, d. h. die Sch~idigung des Wirtes im Vordergrund. Zwar wird Pa- 
rasitismus nicht mehr nur durch die Schadwirkung, sondern zunehmend durch die spezifi- 
sche Qualit~it der heterotypischen Beziehung (des Bisystems) definiert, doch wird die Patho- 
genit~it (Sch~idigung) immer ein Hauptkriterium bleiben, auch wenn in extremen Einzelf~illen 
von Parasitismus keine Sch~idigung 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. 
HIEVE 1981). 

Unter diesen Aspekten sind auch die F~ille von Ep6kie bei Ammoniten zu betrachten und 
zu prfifen, und es w~ire durchaus kein Widerspruch, einen fossilen Fund sowohl als Ep6kie wie 
auch als Parasitismus einzustufen. Es ist ffir Pal~iontologen, die ja fiberwiegend mit starren, to- 
ten Einzelobjekten zu tun haben, immer wieder yon Bedeutung, sich die Unsch~irfe und das 
IneinanderflieRen von Abl~iufen und Prozessen - und somit auch deren begrifflicher und deft- 
nitorischer Fassung zu vergegenw~rtigen. 

Riesenwuchs 

Zu den Pal~iopathien, die schon relativ frfihzeitig mit m6glichem Parasitenbefall in Verbin- 
dung gebracht wurden, geh6rt der Riesenwuchs. Nachdem BOETTG~R (1953a, 1953b) fiber pa- 
rasit~ir bedingte Verz6gerung der Geschlechtsreife und damit verbundene Verz6gerung des 
Wachstumsendes sowie parasitiire Kastration bei der Landschnecke Zebrina (Zebrina) detrita 
(MOu_ER) berichtet hatte, konnte HOLDER (1956) vermuten, daft auch bei Ammoniten solche 
F~ille parasit~ir bedingten Riesenwuchses m6glich seien. Diese Vermutung ist durchaus be- 
grfindet. Sowohl Zebrina als auch die Ammoniten sind Mollusken, und zwar Conchifera, und 
es ist gut m6glich, daf~ Ammoniten zu jenen Mollusken geh6rten, bei denen der ontogeneti- 
sche Reifeeintritt parasit~ir in ~ihnlicher Weise verz6gert werden konnte. Voraussetzung dabei 
ist, wie auch TASNADI-KUBACSKA (1962) betont, dag der n~imliche Riesenwuchs auf einzelne 
Individuen beschr~inkt sein sollte, um andere Ursachen wie etwa Dimorphismus auszuschlie- 
f~en, 

Schalenkonkretionen (Haftperlen) 

House (1960) interpretiert grubenartige Strukturen an Goniatiten-Pyritkernen als Hin- 
weise auf Haftperlen zwischen Mantelsack und Innenschale. Km3vv (1986) hatte das Glfick, 
neben den Steinkernen zweier Dactylioceraten mit entsprechenden Vertiefungen auch die da- 
zugeh6rigen Negative mit anhaftender Schale und den jeweiligen Bildungen untersuchen zu 
k6nnen. Es ergab sich, dag es sich offensichtlich um Haftperlen handelte, die sich um einen 
organischen Nucleus gebildet h~itten. Nach Lage, Gr6ge und Struktur sowie nach Verglei- 
chung mit der Perlbildung bei rezenten Muscheln vermutet KEUVV Parasiten (Trematoden- 
Larven?) als Verursacher dieser Perlbildungen. Bei rezenten Miesmuscheln wird die Perlbil- 
dung nach GOTTING (1979) fiberwiegend durch Plattwfirmer-Larven bzw. deren Exkremente 
ausgel6st; allgemeiner nennt GC)TTING (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 jeden Hinweis auf Verletzungen eintrat. Der Abweichungsbetrag 
sowohl yon Kiel wie Sipho nimmt allm~ihlich zu, wobei allerdings beide nicht in Deckungs- 
lage sind; der Kiel weicht st~irker ab als der Sipho mit Externlobus. RIEBER interpretiert diese 
Pal~iopatbie als Folge von Parasitenbefall, eine durchaus plausible und wahrscheinliche Be- 
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grfindung. Sp~iter haben BAYER (1970) und HOLDER (1970) entsprechende F~ille beschrieben 
und sich der Ursachenbegrfindung RIEBERS angeschlossen. 

Forma juxtalobata sensu HENGSBACH 1979 (Sutur-Asymmetrie) 

In einer umfassenden Studie iiber die Asymmetrie der Ammonitenlobenlinie habe ich (HENGSBACH 
1979a) einen Tell 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 v611ig normal entwickeltem Geh~iuse auf Parasitismus zuriickgefiihrt und in der 
Folgezeit welter zu begriinden versucht (HENGSBACH 1986a, 1986b). 

In diesen F~illen von Sutur-Asymmetrie wird mit dem Befall des Jungammoniten in 
frfiher Jugend (+ kurz nach dem Schliipfen?) durch Spezialisten unter den Parasiten gerech- 
net, die stets an der gleichen Stelle im hinteren Mantelsack fi~r konstante Abdr~ingung der Si- 
pho-Wurzel im Weichk6rper und somit des Externlobus sorgten. Je nachdem ob dieser Herd 
rechts oder links der Sipho-Wurzel war, und je nachdem, wie grol~ er war und an welcher Posi- 
tion er genau safe, entstand eine rechte oder linke Asymmetrie st~irkerer oder schw~icherer 
Auspriigung. N~ihere Details sind in den genannten Arbeiten zu finden. 

Forma inflata (KEUI'I' 1976) 

KEUVV (1976) beschreibt einen neuen forma-Typ, der praktisch nur mit Parasitismus er- 
kliirt werden kann. Es handelt sich um temporiire Geh~iuse-Auftreibungen, denen keinerlei 
Hinweise auf Verletzungen vorausgehen. Da mittlerweile solche Aufbl~ihungen mit anschlie- 
t~endem Abklingen wiederholt gefunden worden sind (KEuvV 1977, HENGSB^CH 1979b u. a.), 
die das gleiche Bild vermitteln, kann die Ursachenbegrfindung als gefestigt betrachte werden: 
Eine parasifiire Erkrankung der betreffenden Mantelepithelien, etwa durch Freilegung in- 
folge Verletzung, ffihrte zu deren Anschwellen und somit der Auftreibung des ja yon ihnen 
abgeschiedenen Geh~iuses. 

Zur forma inflata ist auch die von LEHMANN (1975) beschriebene Geh~iuseausbesserung bei einem 
durch Bif~ verletzten Dactylioceras zu ziihlen; KE~VP (1977) wies zu Recht darauf hin, daft der nach der 
Verletzung offenbar vori~bergehend ungeschfitzte Weichk6rperparasit~irem Befall (Infektion) besonders 
ausgesetzt gewesen sein wird, was die beachtliche Aufbl~ihung der plombierenden Schalenausbesserung 
erkl~ire. 

Forma verticata sensu KEUPP 1979 

KruPv (1979) berichtet von einer auff~illigen Nabelkanten-Pr~iferenz von Pal~iopathien 
nach der forma verticata bei friinkischen 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 Schlufl auf Parasitenbefall nahe, wobei K~uvv an solche Pa- 
rasiten denkt, die sich im geschfitzten Gehiiusezwickel der Umgiinge ansetzten. Hier sch~idig- 
ten sie das Geh~iuse-bildende Mantelepithel, was dann zu der Pal~iopathie der forma verticata 
ffihrte. 

Diese Begriindung der beschriebenen Nabelkanten-Paliiopathie ist durchaus einleuch- 
tend, und es kann deshalb davon ausgegangen werden, daf~ Pal~iopathien dieses forma-Typs 
auch parasit~ir verursacht sein k6nnen und darauf zu priifen wiiren. 
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Weitere forma-Typen m6glicher parasit~irer Herkunft 

Ganz im Sinne des zuvor beschriebenen Falles der f. verticata ist sicherlich damit zu rech- 
nen, daf~ auch verschiedene andere formae wenigstens teilweise Parasitosen darstellen k6n- 
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, k6nnen sicherlich zun~ichst vernachl~issigt werden. Zu ihnen 
z~ihlen m. E.: f. seccata (nut bei Bruch bzw. Schnitt), f. duplicarinata (vermutlich nur bei Bit~), 
f. cicatricocarinata (offenbar an vernarbte Verletzungen gebunden, die aber eventuell auch pa- 
rasit~ir verursacht sein k6nnten; vgl. f. verticata sensu KEUVV 1979) und f. substructa (wohl 
stets nach mechanischen Schalenverletzungen). Die f. pexa muf~ im Sinne KEuvvs (1979) nicht 
an ~iugere Einwirkungen gebunden sein. 

Andererseits k6nnen formae, die nach heutigem Diskussionsstand auf genetische Defekte 
oder Verankerung hinweisen, bier auger Betracht bleiben. Zu ihnen di~rften sicher die f. syn- 
costa und die f. calcar zu rechnen sein. Ob ein genetischer Defekt, iihnlich der bekannten ,,po- 
doptera,-Mutante bei Drosophila, vielleicht der Grund ffir so eigenartige Paliiopathien ist wie 
die Kielverlagerung auf die Flankenmitte ~iber weite Strecken (BAYER 1970, HOLDER 1970), 
bleibt often, ist aber durchaus denkbar. 

Denkbar w~ire in diesen F~illen der f. juxtacarinata allerdings auch, dag die Kielverlage- 
rung, in Analogie zur besprochenen Sutur-Asymmetrie, auf Parasitismus zurfickzufiihren ist; 
hier w~ire dann nicht der hintere Mantelsack betroffen gewesen, sondern das entsprechende 
Kielepithel im Mfindungsbereich. 

Vor allem abet sind auch fliichenhaftere Sch~idigungen des Weichk6rpers auf parasit~iren 
Befall zu pri~fen. Analog zur f. inflata w~ire hier wohl besonders an Pal~iopathien nach der f. 
chaotica und f. cacoptycha zu denken. Auch KEuvv (1977) weist ja darauf bin, dag verschie- 
dene formae sowohl auf Verletzungen zuriickgeffihrt werden k6nnen als auch ohne jegliche 
Verletzungshinweise zu finden sind. 

Hier mul~ die )kuf~erung HOLDERS (1956) erw~ihnt werden, der bereits recht friihzeitig fiir 
die f. cacoptycha auf die M6glichkeit 6kologischer Ursachen wie ,,6kologische Schwankun- 
gen des Meerwassers, hinwies; er bezog sich dabei auf Angaben des Rezentbiologen und Ak- 
tuopal~iontologen W. SCHAFER und dokumentierte damit die wfinschenswerte Diskussion 
mit Neontologen. 

Zu den (zumindest relativ etwa zur Rippenscheitelung) fl~ichenhaften Pal~iopathien, die 
wenigstens teilweise parasit~ir bedingt sein m6gen, z~ihlt auch die forma chaotica sensu H(3L- 
DER(1970).Gerade der dort vonH(3LDER beschriebeneFall lief~e eineparasit~ire Ursache wahr- 
scheinlich erscheinen; die Ausbreitung der Sch~idigung (Befall) vom Kielepithel aus auf die 
linke Flanke, mit dem Resultat der starken Chaotisierung der Skulptur, paf~t sich gut dem Bild 
einer Parasitie des Epithels ein. Auch spricht H(SLDER nicht von Anzeichen einer Verletzung; 
er w~ihlt die neutrale Formulierung einer -schweren Sch~idigung des linken Epithelbereichs,. 

Parasitismus und biologische Nachvollziehbarkeit 

Ober Organisation und Biologie der Ammoniten ist nicht allzu viel bekannt. Bekannt ist 
jedoch, daf~ 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. HENN~G 1966, 1982 U. a.) 
geh6rig betrachtet werden mug und als Grundplanmerkmal auch den Ammoniten zuzu- 
schreiben ist. 

Dieses schalenbildende Epithel war offenbar in verschiedene Bezirke gegliedert, die ver- 
schiedene Aufgaben hatten. KEUVV 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 pr~igenden 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. STENZEI~ 1964, HENCSBACH 1978 U. a.). Eine Schalenbil- 
dung, die auch nur ann~ihernd einen kontinuierlichen Weiterbau gew~ihrleisten soll, w~ire 
auch anders gar nicht denkbar als unter gleichzeitigem ,~Festhalten,, der zu erg~inzenden Ge- 
h~iuser6hre (da sonst ja wohl jedes Zuwachsst0ck eine Deformierung des Geh~iuses bedeute- 
te). 

Da alle Organismen st~indig zahlreichen Feinden ausgesetzt sind, kann auch mit einer Ge- 
f~ihrdung 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 Mfindung erfolgte. In diesem 
Sinne sind auch die Beitr~ige von KEFVV (1979, 1986), in denen entsprechende Parasiten ange- 
nommen werden, durchaus plausibel und wahrscheinlich; dies gilt nat0rlich um so mehr for 
die f. inflata, die eine andere Erkl~irung nicht sinnvoll zul~it~t. 

Von rezenten Mollusken sind entsprechende ~Eindringlinge,, seit langem bekannt: Neben 
anorganischen Fremdk6rpern sind es oft Parasiten, die zur Perlbildung Anlat~ 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 f0hren. Auch m6gen 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 for Ammoniten. Ob ein solcher Befall selten oder verbreitet war und ob er ge- 
gebenenfalls nur in bestimmten F~illen, etwa auf Grund der 1Dbertragung von Krankheitserre- 
gern, bei sonst Oblicher Resistenz der Wirte zu Pal~iopathien f0hrte, kann hier dahinstehen. 

Diese Verh~iltnisse sind bedeutsam for die Beurteilung verschiedener Pal~iopathien der Co- 
nothek, vor allem auch fl~ichenhafteren Auftretens wie etwa bei der forma cacoptycha. In 
zahlreichen F~illen parasit~iren Befalls kann nicht mit punktuellen, sondern muf~ mit eher fl~i- 
chigen Erkrankungen gerechnet werden. Dies schlieft nat/irlich nicht aus, daf auch punktu- 
elle Beeintriichtigungen parasifiiren Ursprungs sein k6nnen (KEuPv 1979). 

Wie zu erwarten, finden sich auch im Eingeweidesack selbst bzw. seinen Organen Parasi- 
ten. So sind beispielsweise nach GOT~rING (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 zurOckgefOhrt werden (vgl. H~NGSBACH 
1979a, 1986a); es wurde im vorigen Abschnitt hierauf eingegangen. 

Ein solcher Parasitenbefall durch einen Spezialisten (lediglich bei bestimmten Gattungen, 
dann aber in z. T. hohen Anteilen in der ,,Population,~ w~ire dann in frOher Jugend eingetreten. 
Da nach heutigem Wissen fiber die FrOhontogenese der schalentragenden Cephalopoden ver- 
mutet werden kann, daft zumindest ein Grofteil der Ammoniten zum Zeitpunkt des Schl0p- 
fens ein Embryonalgewinde mit mehreren Septen besaf - ~ihnlich dem des noch recht grund- 
plannahen rezenten Nautilus (vgl. z. B. DRUSHSHITS & KHIAMI 1970; KULICKI 1974, 1979; 
BANDEL 1982) -, kann angenommen werden, daft die Jung-Ammoniten mehr oder weniger 
bald nach dem SchlOpfen befallen worden sind; daf0r spricht jedenfalls die Tatsache, dat~ von 
den Asymmetrie zeigenden Ammoniten-Taxa, for die Parasitismus wahrscheinlich gemacht 
wurde, keine F~ille bekannt sind, bei denen die ersten Septen bereits asymmetrisch sind, ob- 
wohl sich die Asymmetrie bis weit in die innersten Windungen verfolgen l~if~t (HENGSBACH 
1986a, 1986b). 



Parasitismus bei Ammoniten 137 

Auch mit den Vorstellungen fiber das Vorriicken des Weichk6rpers und die Bildung der 
Septen steht ein solcher Parasitismus in Einklang. Die Parasiten sorgten durch Abdriingen der 
Sipho-Wurzel fiir paramediane Anheftung des Septums bzw. seiner Vorform (SEII, ACHER 
1975, WESTERMANN 1975, BAYER 1977 u. a.). Diese war bei der noch sehr einfachen Lobenlinie 
ohnehin leichter m6glich. 

Je nachdem, ob der Herd mehr oder weniger dicht an der Sipho-Wurzel, ob er rechts oder links von ihr 
sag und wie grog er war- es w~ire v611ig unbiologisch zu glauben, ein solcher Spezialist hiitte in allen Indi- 
viduen stets nundertprozentig die gleiche Position ,,getroffem< oder immer die korrekt gleiche Gr6ge be- 
sessen -, wurde der Sipho nach rechts der links entsprechend stark abgedr~ingt. Auch ein Pendeln oder 
Ver~inderungen des Abweichungsbetrages k6nnen so eine plausible Erkl~irung finden (HEN6SBACH 
1979a, 1986a). 

Nach Erreichen einer bestimmten Gr6f~e bzw. durch gleichm~ilgiges Mitwachsen der Para- 
siten (wobei often bleibt, fiber wie lange Strecken) wurde eine Konstanz bedingt; auch bei der 
Annahme eines Absterbens oder Abwanderns (in Organe des Mantelsacks) fiber kurz oder 
lang diirfte ab einer bestimmten St~irke die Asymmetrie nicht mehr riickg~ingig zu machen ge- 
wesen sein. Offenbar konnten dann die schon friih befallenen Tiere nach dem ,,Hereinwach- 
sen~, in diesen pal~iopathen Zustand auch nach einem Abklingen (das u. U. nicht lange auf sich 
Mtte warten lassen m6ssen) der Erkrankung die Asymmetrie nicht mehr abbauen (HENGS- 
BACH 1986a). Ob es sich um kontinuierlich mitwachsende, station~ire Parasiten oder tempo- 
r~ire handelte, deren Auswirkungen sp~iter nicht mehr rOckg~ingig gemacht werden konnten 
(wenigstens ab einer gewissen Dauer des Parasitierens), wird kaum nachvollziehbar sein; es 
sei denn, ein Abnehmen der Asymmetrie oder ~ihnliches g~iben Hinweise. Das Wiedererlan- 
gen der medianen Anordnung bei bestimmten Gattungen mag fiir eine Ausheilung sprechen. 
Konnte andererseits der Befall (vielleicht vir6ser oder bakterieller) einged~immt werden, mag 
pendelnde Asymmetrie (zumindest fiber gewisse Strecken) entstanden sein. 

Literatur 

BANDEL, K. 1982. Morphologie und Bildung der friihontogenetischen Geh~iuse bei conchiferen Mollus- 
ken. - Facies 7: 1-198, 109 Abb., 6 Tab., 22 Taf., Erlangen. 

BAYER, U. 1970. Anomalien bei Ammoniten des Aaleniums und Bajociums und ihre Beziehung zur Le- 
bensweise.- N. Jb. Geol. Pal~iont. Abh. 135: 19-41, 2 Abb., 1 Tab., 4 Tar., Stuttgart. 

-- 1977. Cephalopoden-Septen.-N.Jb. Geol. Pal~iont. Abh.,Teil l:Abh. 154:290-366,29Abb.;Tei12: 
Abh. 155: 162-215, 20 Abb., Stuttgart. 

BOETTGER, C. R. 1953a. Gr6genwachstum und Geschlechtsreife bei Schnecken und pathologischer Rie- 
senwuchs als Folge einer gest6rten Wechselwirkung beider Faktoren. - Zool. Anz., 17. Suppl.-Bd. 
(Verh. dt. Zool. Ges. 46): 468 487, 8 Abb., Leipzig. 

-- 1953b. Riesenwuchs der Landschnecke Zebrina (Zebrina) detrita (MULLEI',) als Folge parasit~irer 
Kastration.- Arch. Molluskenk. 82:151 152, 2 Abb., Frankfurt/Main. 

DRUSHCHITS, V. V. & KHIAMI, N. 1970. Structure of the septa, protoconch wall and initial whorl in early 
Cretaceous ammonites. - Paleont. J. 1: 26-38, Falls Church. 

ENGEL, TH. 1989. Ober kranke Ammonitenformen im Schw~ibischen Jura. - Nova Acta Leopold. 61: 
327-384, 3 ~Ihf., Halle. 

FRAAS, O. 1863. Abnormit~iten bei Ammoniten.-.lh. Ver. vaterl. Naturk. W/~rttemberg 19:11 i-113, 1 Taf., 
Stuttgart. 

GOTTING, K.-J. 1974. Malakozoologie. - 320 S., 160 Abb., G. Fischer, Stuttgart. 
- 1979. Durch Parasiten induzierte Perlbildung bei Mytilus edulis I,. (Bivalvia). - Malacologia 18: 

563-567. 
HAUER, F. v. 1854. [Sber einige unsymmetrische Ammoniten aus den Hierlatz-Schichten. - Sitz.-Ber. k. 

Akad., math.-naturw. KI., 1854:401 410, 1 Taf., Wien. 
HELLER, F. 1958. Geh~iusemigbildungen bei Amaltheiden. - Geol. B1. NO-Bayern 8: 66-71, 1 Abb., Erlan- 

gen. 
- 1864. Neue Hille yon GeMusc Mil~bildungen bei Amaltheiden. - Pal~iont. Z. 38; 136-141, 1 Taf., 

Stuttgart. 



138 Rainer Hengsbach 

HENGSBACH, R. 1978. Bemerkungen fiber das Schwimmverm6gen der Ammoni ten  und die Funkt ionen 
der Sep ten . -  Sitz.-Ber. Ges. naturf. Freunde Berlin, N, F. 18: 105-117, 5 Abb., Berlin. 

- 1979a. Zur Kenntnis  der Asymmetrie der Ammoniten-Lobenl inie .  - Zool. Beitr., N. F. 25: 107-162, 
28 Abb., 3 Tab., 2 Taf., Berlin. 

- 1979b. Weitere Anomalien an Amaltheen-Geb~iusen (Ammonoidea;  Lias). - Senckenbergiana let- 
haea 60: 243-251, 2 Taf., Frankfur t /Main.  

- 1986a. Zur Kenntnis der Sutur-Asymmetrie bei Ammoni ten.  - Senckenbergiana lethaea, 67: 
119-149, 24 Abb., 2 Tab., Frankfur t /Main.  

- 1986b. Ontogenetisches Auftreten und Entwicklung der Sutur-Asymmetrie bei einigen Psilocera- 
taceae (Ammonoidea;  Jura). - Senckenbergiana lethaea 67: 323-330, 6 Abb., Frankfur t /Main.  

-- 1987. Zwei schwer erkrankte Ammoni ten  aus dem Lias yon Reutlingen (Wfirttemberg). - Sitz.-Ber. 
Ges. naturf. Freunde Berlin, N. F. 27: 183-187, 2 Abb., Berlin. 

- 1990. Studien zur Pal~iopathologie der Invertebraten I: Die Pal~ioparasitologie - eine Arbeitsrich- 
tung der Pal~tobiologie. - Senckenbergiana lethaea 70: 439-461, 9 Abb., Frankfur t /Main.  

-- 1991. Studien zur Pal~iopathologie der Invertebraten II: Die Symmetropathie - ein Beitrag zur Er- 
forschung sogenannter  Anomalien. - Senckenbergiana lethaea. [im Druck] 

HENNIG, W. 1966. Phylogenetic Systematics. - VII+263 S., 69 Abb., Univ. Illinois Press, Urbana.  
- 1982. Phylogenetische Systematik. - 246 S., 69 Abb., Paray, Berl in-Hamburg.  

HIEPE, TH. 1981. Lehrbuch der Parasitologie: Bd. 1, Allgemeine Parasitologie. - 150 S., 20 Abb., 10 Tab., 
G. Fischer, J.e.na. 

HOLDER, H. 1956. Uber  Anomalien an jurassischen Ammoni ten.  - Pal~iont. Z. 30: 95-107, 9 Abb., Stutt- 
gart. 

- 1970. Anomalien an Molluskenschalen, insbesondere Ammoni ten,  und deren Ursachen. - Pal~iont. 
Z. 44: 182-195, 12 Abb., Stuttgart. 

- 1973. Miscellanea cephalopodica. - Mfinstersche Forsch. Geol. Pal~iont. 29: 39-76, 10 Abb., 3 Taf., 
Mfinster/Westf.  

-- 1978. Ammoni ten  der Gat tung Parapatoceras aus dem Oberen  Mitteljura des Sfintels (6stliches 
Wesergebirge, Niedersachsen). - Paliiont. Z. 52: 280-304, 16 Abb., 1 Tab., Stuttgart. 

HousE,  M. R. 1960. Abnormal  growth in some Devonian goniat i tes .-  Palaeontology 3: 129-136, 4 Abb., 1 
Taf., London. 

KEUVV, H. 1976. Neue Beispiele fiir den Regenerat ionsmechanismus bei verletzten und kranken Ammo-  
niten. - Pal~iont. Z. 50" 70-77, 5 Abb., Stuttgart. 

- -  1977. Paliiopathologische Normen  bei Amaltheiden (Ammonoidea) des Fr~inkischen Lias. - Jb .  Co- 
burger  Landesstiftung, 1977: 263-280, 4 Tar., Coburg. 

- 1979. Nabelkanten-Pr~ferenz der forma verticata HOLDER 1956 bei Dactylioceraten (Ammono-  
idea, Toarcien). - Paliiont. Z. 53: 214-219, 1 Abb., Stuttgart. 

- -  1986. Perlen (Schalenkonkretionen) bei Dactylioceraten aus dem fr~inkischen Lias. - Natur  und 
Mensch 1986: 97-102, 5 Abb., Nfirnberg. 

KI-OFT, W. J. 1978. C)kologie der Tiere. - 304 S., 86 Abb., 7 Tab., Stuttgart (UTB Ulmer). 
KULICKI, C. 1974. Remarks on the embryogeny and postembryonal  development  of ammonites.  - Acta 

palaeont, polon. 19: 201-224, 8 Abb., 6 Taf., Warschau. 
- -  1979. The Ammoni te  shell: its structure, development  and biological significance. - Palaeont. 

polon. 39: 97-142, 10 Abb., 25 Taf., Warschau. 
LANCr, W. 1932. Uber  Symbiose yon Serpula mit Ammoni ten  im unteren Lias Norddeutschlands.  - Z. dt. 

Geol. Ges. 84: 229-234, 9 Abb., 1 Taf., Berlin. 
Lr.HMANN, U. 1975. lDber Biologie und Gehiiusebau bei Dactylioceras (Ammonoidea)  aufgrund einer 

Fraktur-Analyse. - Mitt. Geol.-Pal~iont. Inst., Hamburg  44: 195-206, 2 Abb., 1 Taf., Hamburg.  
- -  1976. Ammoni ten  - ihr Leben und ihre Umwelt .  - 171 S., 143 Abb., 3 Tab., 1 Falttaf., Enke, Stutt- 

gart. 
MAUBEUGE, P. L. 1949. Sur quelques &hant i l lons  anormaux d 'Ammoni tes  jurassiques. - Inst. Grand-Du-  

cal Luxemb. 18: 127-147, 3 Tar., Luxemburg. 
MEISCHNER, D. 1..968. Pernici/Sse Ep6kie von Placunopsis auf Ceratites. - Lethaia 1:156-174, 10 Abb., Oslo. 
MERK'r, J. 1966. Uber  Austern und Serpeln als Ep6ken auf Ammonitengeh~iusen. - N. Jb. Geol. Paliiont. 

Abh. 125: 467-479, 1 Taf., 1 BelL, Stuttgart. 
ORBIGNV, A. D' 1842-1849. Pal~ontologie francaise. Terrains jurassiques. C~phalopodes. - 2 Bde., Text u. 

Atlas: 642 S., 234 Tar., Paris. 
QUENSTEDT, F .  A .  1856-1858. Der Jura. - 842 S., 100 Taf., Laupp, T/.ibingen. 

- 1883-1888. Die Ammoni ten  des Schw~ibischen Jura. - 1140 S., 126 Taf., 3 Bde., Schweizerbart,  Stutt- 
gart. 

REYNES, P. 1879. Monographie  des Ammonites;  Lias. - XXIV + 72 S., 58 Taf. 
RIEBER, H. 1963. Ein Cardioceras (Ammonoidea) mit asymmetrischer Lage von Phragmokon und Kiel. - 

N. Jb. Geol. Pal~tont. Mh. 1963: 289-294, 2 Abb., Stuttgart. 



Parasitismus bei Ammoniten 139 

SCHINDEWOLF, O. H. 1934. {)ber Ep6ken auf Cephalopoden-Geh~iusen. - Paliiont. Z. 16: 15-31, 2 Taf., 
Berlin. 

SEILACHER, A. 1960. Epizoans as a key to Ammonoid ecology. - J .  Paleont. 34: 189-193, 3 Abb., Tulsa. 
- 1975. Mechanische Simulation und funktionelle Evolution des Ammoniten-Septums. - Pal~iont. Z. 

49: 268-286, 8 Abb., Stuttgart. 
STAHL 1824. Verzeichnis der Versteinerungen Wtirttembergs. - Correspondenzbl. wtirtt, landwirthsch. 

Ver., Stuttgart (zit. nach HOLDER 1956). 
STENZEL, H. B. 1964. Living Nautilus. - [In:] Treat. Inv. Paleont., part K: 59-93, Abb. 43-68, Univ. Kansas 

Press, Lawrence. 
Suss, E. 1865. Uber Ammoniten. - Sitz.-Ber. k. Akad. Wiss. Wien, math.-naturw. KI. 52: 71-89, Wien. 
TASNADI-KUBACSKA, A. 1962. Pal~iopath.ologie. - 269 S., 293 Abb., VEB G. Fischer, Jena. 
TISCHLER, W. 1984. Einfiihrung in die Okologie. - X + 437 S., 100 Abb., G. Fischer, Stuttgart. 
WESTERMANN, G. E. G. 1975. Model for origin, function and fabrication of fluted cephalopod septa.- Pa- 

l~,ont. Z. 49: 235-253, 7 Abb., Stuttgart. 
Z~ETEN, C. H. v. 1831-1833. Versteinerungen Wiirttembergs. 102 S., 72 Tar., Schweizerbart, Stuttgart. 

Eingang des revidierten Manuskriptes bei der Schriftleitung am 28.4. 1990. 


