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Uber Wachstum und Lebensalter der germanischen Ceratiten
SIEGFRIED REIN, Erfurt-Rhoda

Zusammenfassung

Die Besiedlung der Ceratitengehduse durch Placunopsis - Larven erfolgte phasenweise in kon-
stanten Intervallen. Die daraus abgeleiteten hypothetischen Zeitbeziige (1cm Epokenwachs-
tum = 1 Jahr) erméglichen Riickschliisse auf Wachstumstempo und Lebensalter des Wirtes.
Danach wurden Ceratiten der unteren Ceratitenschichten ca. 6 - 10 und Discoceratiten 30-50
Jahre alt.

summary

The attachment of Placunopsis-larvae on ceratite shells happened in phases of constant inter-
vals. Hypothetical time references (1cm growth of the epizoans = 1 year) drawn from this
fact allow conclusions on the speed of growth and the life expectancy of the host. As a result
ceratites from the Lower Ceratites Beds could reach an age of 6 to 10 years. Discoceratites
were able to reach 30 to 50 years of age.

1. Einleitung

Zum Verstindnis der Individualentwicklung von Organismen gehdren Kenntnisse iiber Wachs-
tum, Wachstumsgeschwindigkeit und Lebensalter. Derartige Informationen sind von aus-
schlieBlich fossil iiberlieferten Tiergruppen wie den germanischen Ceratiten nur liber Analo-
gieschliisse zu erhalten. Eine praktizierte Methode ist die indirekte Altersbestimmung mit
Epoken. Dabei werden die Wachstumswerte rezenter Epoken (Serpeln, Austern usw.) auf ihre
fossilen Vorfahren iibertragen und mit dem Wachstum des Wirtes verglichen. Mit dieser Me-
thode kam GEISLER (1938) bei Epokie von Placunopsis ostracina (SCHLOTHEIM) auf Cerati-
tes auf ein geschitztes Lebensalter von 6-8 Jahren fiir den Wirt und MEISCHNER (1968) mit
dem gleichen Epoken bei Discoceratites auf 4 Jahre fiir eine Gehdusewindung. MEISCHNER
vermutete, daf} die Besiedlung der Ceratitengehéuse durch Larvenschwirme der Muschel Pla-
cunopsis in Form jahrlicher Reproduktions-Phasen erfolgt sein konnte.

Ein derartiger Besiedlungsrhythmus entspricht den fortpflanzungsbiologischen Besonderhei-
ten sessiler Organismen. Viele koloniebildende Lamellibranchiaten (z.B. Austern) sind zwitt-
rig. Die Abgabe riesiger Mengen freibeweglicher Ei- oder Samenzellen bewirkt iiber Che-
morezeptoren den Reiz zur Freisetzung einer ebenso grofien Anzahl von Samen- bzw. Eizellen.
Nach erfolgreicher Befruchtung suchen sich die Veligerlarven einen geeigneten Platz zum An-
wachsen oder gehen mangels geeignetem Substrates zugrunde.

Andere sessile Organismen sichern ihre Fortpflanzung durch jahreszeitlich gesteuerte Repro-
duktionsphasen dergestalt, daf} zeitgleich Ei- und Samenzellen in grofer Zahl ins freie Wasser
abgegeben werden. Auch hier suchen nach erfolgter Befruchtung die Veligerlarven nach einem
geeigneten Platz zum Anheften. Da die Reproduktion in gleichen Zeitabstédnden erfolgt, sind
die Generationen im Unterschied zur vorigen Strategie grolenmifig gut zu unterscheiden.
Ein derartiges Besiedlungsverhalten von Placunopsis konnte vom Autor (REIN 1996a) auf
einem C. sublaevigatus beobachtet werden. Der erste Versuch, aus dem Besiedlungsrhyth-
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mus von Placunopsis auf den Ceratiten Riickschliisse auf deren Lebensalter und ihre Wachs-
tumsgeschwindigkeit abzuleiten, war erfolgversprechend. Inwieweit die mit dieser Methode
gemachten hypothetischen Schlufifolgerungen bestitigt und verallgemeinert werden konnen,
soll im folgenden untersucht werden.

2. Ein Ceratites sublaevigatus (WENGER) als ,,Eichceratit*

Ceratiten mit Epoken (Placunopsis) unterschiedlicher Grofe, also verschiedener Besied-
lungsphasen, sind durchaus héufig. Sie sind fiir Altersbestimmungen des Wirtes aber nicht
geeignet, wenn Individuen verschiedener Generationen gemeinsam neben- bzw. iibereinan-
der aufgewachsen sind. Um aussagekriftige Angaben zu erhalten, muf jeweils der Zeitpunkt
der Besiedlung aufeinanderfolgender Generationen zum Relativieren der Zeit sichtbar wer-
den, d.h., einige Individuen miissen jeweils in Mundrandnéhe aufgewachsen sein.

Diese Bedingungen erfiillt der Ceratites sublaevigatus (WENGER) Abb. 1 und Tafel I; Abb. 2,

D, = 110 mm; Original REIN 1996a; praenodosus -Zone Kronach-Dérfles, leg. F. & H. Mar-

tin, Slg. Nr. C 85 mit folgenden Besonderheiten:

- Eine vollstindig verfiillte Wohnkammer
(=180°) als fester Bezugspunkt auf dem Ce-
ratitengehéuse.

- Ein eindeutig erkennbarer Grofenunter-
schied der sichtbaren Epdkengenerationen
(21 mm und 11 mm) als Nachweis fiir eine
zeitlich unterschiedliche Besiedlung (Tafel
I; 2 b/c).

- Eingleichmifiger Siedlungsabstand von ca.
36° als angeniherter Zeitbezug. Den Epoken
stand zum Wachstum jeweils nur die Zeit zur
Verfiigung, die der Ceratit fiir den Bau die-
ses Gehduseabschnittes benotigte.

- Bei Annahme einer jahreszeitlich gesteuer-
ten Fortpflanzungsstrategie wire theoretisch

nach 72° die 3. Generation Veligerlarven zu erwarten. Mit dem Nachweis der 1 mm grofien

Individuen noch mit sichtbarem Byssus (Tafel I; 2d) wird diese erneute Besiedlungsphase be-

statigt.

Ceratites sublaevigatus Dpne =78 mm

Abb. 1

Welche Aussagen werden damit moglich?

* Gehiusewachstum des Ceratiten: Bei einem angenommenen Jahreszyklus der Placunop-
sisreproduktion entsprechen ca. 36° Gehiusezuwachs einem Jahr.

* Wachstum des Epiken: Jihrliche Grofenzunahme von Placunopsis um einen cm

¢ Lebensalter des Ceratiten: Gleiches Wachstumstempo vorausgesetzt, benotigte der Cera-
tit fiir die letzte Windung (=360°) etwa 10 Jahre.

* Wachstumstempo: Die Individuen der 1. Generation sind alle etwa 21 mm grof3. Sie wiren
bei konstanter Groflenzunahme 2 Jahre alt. In diesem Zeitraum (74°) wurden 7 Septen ein-
gebaut. Die gerundete Zeit fiir den Bau eines Septums betrigt demnach:

700 Tage (= 2 Jahre) : 7 = 100 Tage,
d.h. der Ceratit benétigte fiir den Bau eines Septums rund 14 Wochen.

Diese (hypothetischen) Aussagen sind nur denkbar, weil durch die vollstindige Wohnkammer
und dem miindungsnahen Siedlungsverhalten einiger Veligerlarven ein annédhernd konkreter
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Tafel 1

Abb. 2a C. sublaevigatus, DE = 110 mm; Original REIN 1996a; praenodosus -Zone Kronach-Dérfles,
leg. F. & H. Martin, Slg. Nr. C 85.

Abb. 2b Placunopsis (21 mm)  Abb. 2¢ Placunopsis (11 mm) Abb. 2d Placunopsis - Larve
der ersten Generation der zweiten Generation (1 mm) der dritten
Generation
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Tafel 2

Abb. 7 C. weyeri, D, = 240 mm, Abb. 8 C. dorsoplanus, D, = 225 mm,
D,,, = 198 mm, weyeri -Zone D,,, = 166 mm, dorsoplanus -Zone
Dettelbach, leg. J. Emst, Slg. Nr. 59007 Dettelbach, leg. J. Emst, Slg. Nr. 59008

Abb. 9 C. dorsoplanus, D, = 186 mm, Abb. 10 C. evolutus, D, = 89 mm,

D,,, = 132 mm, dorsoplanus -Zone D,,, = 63 mm; evolutus -Zone
Dettelbach, leg. J. Emst, Slg. Nr. 59009 Troistedt, leg. S. Rein, NKME Nr. 93047
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Zeitbezug sichtbar wird. Wenn sich die daraus gezogenen SchluBfolgerungen an weiteren
Belegstiicken bestitigen lassen, wird dieser C. laevigatus (WENGER) zum Eichceratiten fiir
Wachstum und Lebensalter aller Ceratiten.

3. Belegmaterial

Aus dem zur Verfiigung stehenden Belegmaterial wurden 4 Modellbeispiele nach folgenden

Kriterien ausgewdhlt:

M Echte Epokie gilt als Voraussetzung (Besiedlung durch Placunopsis zu Lebzeiten)

B Nur Ceratiten mit groBwiichsigen Epoken im vorderen Bereich der Wohnkammer wurden
ausgewihlt. Da die vollstdndige Verfiillung der Wohnkammer (= 180°) nur selten erfolgt
ist, wird als reeller Bezugspunkt das letzte Septum vor der Wohnkammer angenommen
und von dort durch den Nabelmittelpunkt theoretisch die Gehdusemiindung konstruiert.

3.1 Ceratites sublaevigatus (WENGER) Abb. 3
D, = 131 mm; praenodosus -Zone Génheim, leg. H. Klein, Slg. Nr. 63005

Besiedlungsrhytmus: 1. Generation 33 mm =5 Placunopsis
2. Generation 25 mm =9 Placunopsis
3. Generation 15 mm =7 Placunopsis

Auf dem vorderen Abschnitt der mit 110° er-
haltenen Wohnkammer befindet sich ein 33
mm grofer Epoke der ersten Generation. Im
Zeitraum seiner Entwicklung von der Veliger-
larve bis zum 33 mm groflen Epoken ver-
groBerte der,,Wirt“ sein Gehduse maximal um
105° und 12 Septen. Schitzt man fiir diesen
Zeitraum (33 mm Placunopsis =) 3 bis 3,5
Jahre, dann erhélt man folgende Ergebnisse:
- durchschnittlich jdhrliches Gehdusewachs-
tum 30° - 35°.
- Zeit fiir die letzte Windung 10 - 12 Jahre
- Zeit fiir den Bau eines Septums
12 -14 Wochen

oo g T - jéhrlicher Septenbau 3,5 - 4 Septen

Diese Ergebnisse decken sich aufféllig mit dem
Wachstumsverhalten des Eichceratiten.

Ceratites sublaevigatus Dpne = 104 }mm
PEW o %

3.2 Ceratites weyeri (URLICHS & MUNDLOS) Abb. 4
D, =256 mm; weyeri -Zone Génheim, leg. H. Klein, Slg. Nr. 63000

Besiedlungsrhytmus: 1. Generation 39-41 mm =3 Placunopsis
2. Generation 34-36 mm = 18 Placunopsis
3. Generation 25 mm =9 Placunopsis
4. Generation 15 mm =7 Placunopsis

In der Zeit vom Aufwachsen der Veligerlarve bis zu ihrer Endgrofe von 36 mm vergréBerte sich
das Gehduse maximal um 70°. In dieser Zeit wurden 9 Septen eingebaut. Schétzt man wie ge-
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habt fiir diesen Zeitraum (36 mm Placun-

Ceratites weyeri Dene = 190 mm opsis =) 3,5 Jahre, dann erhilt man folgende
Ergebnisse:
- durchschnittlich jihrliches Gehéuse-

wachstum 19°
- Zeit fiir die letzte Windung 18-20 Jahre
SE - Zeit fiir den Bau eines Septums

18 Wochen
- jahrlicher Septenbau 2,5 Septen
Das Wachstum von Placunopsis ver-
langsamt sich offensichtlich ab einer Grof3e

@@@ von 30 mm. Dariiber hinaus sind vor allem

& bei ilteren Epoken die Endgrofen von ihrer
/ Lage und dem vorhandenen Platz auf dem
Gehéduse abhidngig (exponierte Lage,

Abb. 4 Wachstumsbeeintrachtigung durch gegen-

seitige Behinderung, Uberwachsen durch
nachfolgende Generationen usw.).

3.3 Ceratites evolutus (PHILIPPI) Abb. 5 und Tafel I1; Abb. 10
D, = 89 mm; evolutus -Zone Troistedt, leg. S. Rein, NKME Nr. 93047

Besiedlungsrhytmus: 1. Generation 20 mm =2 Placunopsis
2. Generation 15 mm =1 Placunopsis
3. Generation 10 mm = 11 Placunopsis

Im Miindungsbereich der mit 170° fast voll-
standig erhaltenen Wohnkammer sitzt ein
Epoke mit 15 mm GroBe. Er ist mit seiner
ausgefallenen Grofe ein Problemfall. Die
herkdmmliche Berechnungsweise fiihrt zu
abweichenden Ergebnissen (13 Jahre fiir
N '7 die letzte Windung, 16 Wochen fiir ein Sep-

Ceratites evolutus Dene = 63 mm

tum). Beriicksichtigt man die Moglichkeit
. eines halbjdhrlichen postmortalen Nach-
o wachsens, dann wire er ein Individuum der
> ,,3. Generation. Die Werte fiir einen 10
/ mm Epoken stehen dann mit 8,5 Jahren fiir
die letzte Windung und 8 Wochen fiir ein
Abb. 5 Septum voll im Trend der bisherigen Er-
gebnisse.

3.4 Nachweis der Wachstumsgeschwingkeit durch iiberwachsene Epéken

Ceratites dorsoplanus juv. (PHILIPPI) Abb. 6

D, = 112mm; D,,, = 80 mm; dorsoplanus -Zone Dettelbach, leg. J. Ernst, Slg. Nr. 59006
Die abgebildete (untere) Seite a3t wegen fehlender Verfiillung Teile des von der Wohnkam-
mer iiberwachsenen Phragmokonabschnittes sichtbar werden. Darauf sind (bei gezielter Licht-
fiihrung) zwei juvenile Placunopsis von 3 und 7 mm Grof3e zu erkennen. Die Rekonstruktion
des Wachstumsvorganges erlaubt wiederum Riickschliisse auf die Wachstumsgeschwindig-
keit:

202



Die Veligerlarven machten sich gleichzei-
tig nebeneinander auf der Lateralseite dicht
vor dem Uberschlag fest. Wihrend die erste
Larve bereits bei 3 mm Grofe vom Gehduse
iiberwachsen wurde, schaffte es die zweite
bis zu einer Grofle von 7 mm. Geschitzt
bedeutete das eine Galgenfrist von 3 - 4 Mo-
naten. In dieser Zeit baute der noch juvenile
C. dorsoplanus ein Septum (iiber Wechsel-
winkel vermessen), wofiir er 12 - 14 Wochen
benotigte.

Die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit
konnte an einem weiteren juv. C. dorsopla-
nus, D, = 93 mm, gleichfalls Dettelbach,
leg. J. Ernst, Slg.Nr. 59005 nachgewiesen
werden. Juvenile Ceratiten der dorsoplanus
-Zone mit einem Phragmokon zwischen 80-
100 mm brauchten demnach ca. 8 Jahre fiir
Abb. 6 einen Umlauf.

3.5 Weitere Nachweise

Zusitzliches Belegmaterial stand vor allem aus den oberen Ceratitenschichten von der prae-
nodosus -Zone bis zur dorsoplanus -Zone zur Verfiigung. Geeignete Belege aus den unteren
und mittleren Ceratitenschichten sind nicht so hdufig und miissen erst gezielt ausgesucht wer-
den. Die aufgefiihrten Werte sind keineswegs reprisentativ.

Untere Ceratitenschichten:

pulcher -Zone (2x): letzte Windung 6-8 Jahre und ca. 10 Wochen / je Septum

Mittlere Ceratitenschichten:

compressus -/evolutus -Zone (3x): letzte Windung 7-10 Jahre und 11-14 Wochen / je Septum.
Tafel II, Abb. 10

enodis/posseckeri -Zone (2x): letzte Windung 8-9 Jahre und 10-12 Wochen / je Septum
Obere Ceratitenschichten:

nodosus -Zone: letzte Windung 14-18 Jahre und 16-20 Wochen /pro Septum

weyeri -Zone: letzte Windung 15-25 Jahre und 18-28 Wochen fiir ein Septum. Taf. II; Abb 7.
dorsoplanus -Zone: letzte Windung 20-28 Jahre und 21-30 Wochen fiir ein Septum. Taf. II;
Abb. 8/9

semipartitus -Zone: letzte Windung 25-28 Jahre und 25-28 Wochen fiir ein Septum

4. Diskussion

Bei der Wertung der Ergebnisse geht es primér um die Vorstellung der methodischen Mittel.
Die auf diese Weise errechneten Werte verandern zwar bisherige Vorstellungen von der On-
togenie der germanischen Ceratiten erheblich, fiir statistisch abgesicherte Aussagen wird je-
doch noch mehr Belegmaterial benotigt.

4.1 Zur Kenntnis des Wachstumsverhaltens von Placunopsis

Die Auswertung der Placunopsisgrofien auf den Steinkernen bestétigt bislang die Grofendif-
ferenz je Besiedlungsphase im cm -Bereich bis zu einer Gréfle von 3 cm. Inwieweit und wie
lange diese anfangs lineare Grofenzunahme von Placunopsis um 1cm eine Konstante bleibt,
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muf} weiterhin gepriift werden. Die Annahme eines konstanten Wachstums-Indexes fiir die
Epokengrofe lem = 1 Jahr (s. Eichceratit) hat sich fiir alle Altersberechnungen bewiahrt und
erscheint berechtigt.

In Ausnahmefillen kann es zu abweichenden Werten kommen. Sie sind dann i.d.R. auf wachs-
tumsbedingte Ursachen oder den friihzeitigen Tod von Einzelindividuen zuriickzufiihren. Nach
diesen Befunden hat es den Anschein, dafl Placunopsis eine jahreszeitlich gesteuerte Fort-
pflanzungsstrategie entwickelt hat. Bei Beibehaltung der methodischen Grundregel werden
die Ergebnisse aber auch dann kaum beeintrichtigt, wenn sich die Annahme einer jahreszeit-
lichen Steuerung der Reproduktionsphasen nicht bestitigen sollte.

Es scheint, als ob die Groflenzunahme von Placunopsis ab 30 mm verlangsamt wird und zwi-
schen 40 und 50 mm abgeschlossen ist. Das entspricht dem natiirlichen Wachstumsverhalten
vergleichbarer rezenter Bivalven (z.B. Anomioidea). Daraus wire abzuleiten, daf3 aussage-
kriftige MeBwerte vor allem mit Epokengrofien von 10 - 30 mm zu erwarten sind.

Weitere Faktoren fiir die Bewertung des Epokenwachstums sind die speziellen Lagen des
Epoken auf dem Gehause (Placunopsis an exponierter Stelle, durch zu dichtes Beieinander
am Wachstum beengt, durch Uberwachsen nachfolgender Generationen behindert usw.).

4.2 Zur Wachstumsgeschwindigkeit der Ceratiten

Die Ergebnisse bestitigen aus der Rezentbiologie Bekanntes: juvenile Individuen wachsen
schneller (Abb. 5) als adulte, wobei es i.d.R. eine Abhidngigkeit von der jeweiligen Gehause-
grofle gibt. Das Wachstumstempo des Ceratiten ist demnach eine Variable von Individualal-
ter und Gehausegrofie. Inwieweit Septendrangung bzw. dicht stehende Septen tatsdchlich auf
ein verlangsamtes Wachstumstempo schlieSen lassen, konnte mit dem zur Verfiigung stehen-
den Material nicht gekldrt werden. Zumindest scheint ein verringertes Gehdusewachstum nicht
gleichbedeutend mit einer Lobendrangung und umgekehrt einher zu gehen. Am Beispiel der
abgebildeten C. dorsoplanus wird deutlich, da3 der groflere (Taf. II; Abb. 8) geringere [18
Jahre/21 Wochen] Alterswerte als der kleinere [25-28 Jahre/30 Wochen] hat (Taf. II; Abb.9).
Ahnliche Tendenzen werden bei Medianschnitten erkennbar, wo die Anzahl der eingebauten
Kammern bei gleichen Groflenparametern stark variieren kann.

4.3 Das Lebensalter der Ceratiten

4.3.1 Friihontogenetische Entwicklung

Fossil erhaltene juvenile Ceratiten gehoren aufgrund der spezifischen Fossilisationsbedin-
gungen im Muschelkalk zu den absoluten Seltenheiten (REIN 1993). Ihre frithontogenetische
Entwicklung kann faktisch nur iiber Medianschnitte der Gehduse adulter Individuen nach-
vollzogen werden. Zu dieser Thematik wurden bislang nur von WENGER (1957) nédhere An-
gaben gemacht. Danach ist der Ceratiten-Protoconch 0,26 mm grof3, das Gehduse besteht aus
6,5 bis 8,5 planspiral aufgerollten Windungen und die Anzahl der Luftkammern liegt abhdn-
gig von der Gehausegrofle zwischen 100 und 200.

Eigene Untersuchungen (Verdff. in Vorbereitung) fiibren zu abweichenden Ergebnissen. Die
bisher 18 angeschliffenen Protoconche (1x C. robustus, 16x C. compressus, 1x C. spinosus)
haben eine GroBe von ca. 0,5-0,7 mm (Abb. 11). Die Anzahl der Luftkammern bis 61 mm D,
und 6 Windungen liegt zwischen 69 und maximal 100.
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Protoconch 0,5 mm,
1. Windung 1,3 mm = 10 Septen,
2. Windung 2,8 mm = 13 Septen,
3. Windung 6,5 mm = 17 Septen,
4. Windung 15 mm = 20 Septen,
5. Windung 32 mm = 25 Septen
und letzte gekammerte Halbwin-
dung 48 mm (=D,,,.) = 15 Septen.
=100 Septen

Abb. 11: Medianschnitt C. compressus
(PHiLipp1); Dy, = 48 mm,
compressus -Zone Erkeln,
leg. M. Schulz, NKME
Nr. 91;074

4.3.2 Gesamtalter der Ceratiten

Die unter 2./3. ermittelten Werte fiir die Bauzeit der letzten Windung basieren auf der An-
nahme eines kontinuierlichen Wachstumsverlaufs und haben somit nur Richtwertcharakter.
Zur Einschitzung des Gesamtalters eines Ceratiten gehort neben der Bauzeit fiir die letzte
Windung die Zeitspanne der Individualentwicklung vom Schliipfen aus dem Ei bis zum An-
schluf} an die letzte Windung. Diese Werte miifiten je nach Gehéduse-Durchmesser hinzuge-
zdhlt werden.

Rechnet man bei einer Phragmokongréfe von ca. 63 mm von einer Bauzeit zwischen 8-12
Wochen fiir die letzten Septen kontinuierlich auf 1 Woche Bauzeit fiir die ersten Septen zuriick,
so erhdlt man ein Alter von ca. 8 Jahren. Hinzu kdme die Bauzeit fiir die Wohnkammer = ca.
4,5 Jahre. Auf der Grundlage eines Jahreszyklus der Placunopsis - Reproduktion wire ein
9-10 cm grofler Ceratit (Abb. 5) etwa 12-13 Jahre alt geworden und fiir die Discoceratiten er-
rechnet sich ein Lebensalter von 30 bis 50 Jahren.

Obwohl diese Werte deutlich iiber den bisher geschitzten Angaben liegen, erscheinen sie im
Vergleich mit dem Lebensalter rezenter Mollusken nicht ungewdhnlich. Eine generelle Ab-
hiangigkeit der Gehidusegrofie vom Individualalter kann daraus jedoch nur bedingt abgeleitet
werden.

Fiir das Verstidndnis der stammesgeschichtlichen Entwicklung der germanischen Ceratiten sind
diese Ergebnisse von grundlegender Bedeutung. Wie bereits vermutet (REIN 1996b) wird durch
die Wachstumswerte die Tendenz sichtbar, daf3 mit der phylogenetischen GréBenzunahme eine
Zunahme des Individualalters und keine Wachstumsbeschleunigung einhergeht. Diese Er-
kenntnis kann auch 6kologisch gedeutet werden.
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