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Z U SAMMEN FAS SUNG S U M M A R Y  

Die Arbelt behandelt die fr~hontogeneti- 

sche Mollusken-Entwieklung der Schale und 

der diese bildenden Epithelien. Speziell 

werden Archaeogastropoden 0 Ammoniten und 

Neritaceen behandelt und mit einigen ausge- 

w~hlten h6herem Gastropoden verglichen0 

Archaeogastropoden,Neritaceen und h~here 

Gastropoden sind pal~ontologisch gut trenn- 

bare Gruppen, wenn die Bildungund Morpholo- 

gie der fr~hontogenetischen Schalen vergli- 

chen werden. Eine Verbindung zwischen Ar- 

chaeogastropoden und Ammoniten zeigt sich 

in der Art der Mineralisierung der organi- 

schen Prim~rsch~lchen, Cephalopoden sind 

generell eine ziemlich einheitliche Gruppe 

der Mollusken, deren Vorfahren den Vorfah- 

render Archaeogastropoden nahe verwandt 

waren. Neritaceen und h~here Schnecken ver- 

bindet die innere Befruchtung sowie der Be- 

sitz einer echten Larve, die den Archaeo- 

gastropoden wie auch den Cephalopoden fehlt. 

Die Ergebnisse werden in einem Schema des 

Entwicklungsablaufes in der Ontogenese dar- 

gestellt und zur Phylogenese des Mollusken- 

stammes in Bezug gebraeht. Hierzu werden 

auch einige Entwicklungsabl~ufe bei K~fer- 

schnecken, Muscheln und Scaphopoden mitein- 

bezogen. Es erweist sich, dab einige in der 

Systematik bisher noch bewertete Eigenschaf- 

ten und Merkmale nur eehr mit Vorsicht ge- 

nutzt werden d~rfen t w~hrend andere bisher 

wenig beachtete Kriterien mehr Aussagekraft 

besitzen ale bisher vermutet. Die Bildung 

der Schalendr~se erweist sich als die zen- 

trale Erfindung der Mollusken, die vermut- 

lieh w~hrend des oberen Kambriums die Con- 

chifera entstehen lieB. Mit vielen Beispie- 

fen wird belegt, dab innerhalb aller behan- 

delten Molluskengruppen eine Ausdeutung 

fossiler Schalenreste nur dann zu sinnvol- 

fen Ergebnissen fUhrt, wenn die Bildungs- 

weise der Schale bei rezenten Verwandten 

gut untersucht ist. Umgekehrt zeigt es sich, 

dab Modelle der Evolution der Mollusken, 

die nut auf Rezentbefunden basieren, in der 

Regel wenig ~hnlichkeit mit dem tats~ehli- 

chen Ablauf der Geschehnisse aufweisen. 

The development of the early ontogenetic 

shell and the epithelia forming i t  is traced 

in archaeogastropods, ammonites, and neri- 

taceans and is compared with that of some 

selected higher gastropods. Results are 

integrated into a scheme of evolution of 

molluscs. Here developmental stages of 

ontogeny are related to the evolution of 

mollusc classes, especially those of the 

conchifers. To do so in a more general way 

polyplacophoran, bivalve and scaphopod 

ontogenies are described with few examples. 

The archaeogastropods form their primary 

shell in a way that is d i f ferent  from all 

other gastropod orders (Chapter 2). Here a 

b i la te ra l l y  symmetrical purely organic 

shell is mechanically deformed by force of 

the soft body from the inside and the out- 

side. During the transit ion from the free 

swimming stage to the crawling young the 

shell is thus pressed into trochospiral 

shape and mineralized rapidly afterwards 

by growth of aragonitic needles in the 

organic shell .  In contrast to current 

theories about gastropod body torsion the 

coil ing of the shell of archaeogastropods 

is independent from twisting of the soft 

parts inside i t .  This is demonstrated by 

the cuplike patellacean archaeogastropods. 

Here a b i la te ra l l y  symmetrical shell can be 

produced by a normally torted animal. Si- 

milar independence of shell and body torsion 

can also be observed in quite d i f ferent  

and unrelated gastropod groups outside of 

the archaeogastropods. Torsion has nothing 

to do with the ab i l i t y  of the embryo to 

withdraw into its shell, but is the result 

of d i f fe rent ia l  growth of epithel ia, mainly 

those of the visceral mass. Due to i t  foot 

and mantle cavity are brought into the 

r ight position needed in benthic l i f e .  

The early ontogentic shell of f i ssure l la -  

cean archaeogastropods shows several featu- 

res of the same systematic value as those 

used in taxonomy but usually suggesting a 

d i f ferent  system. The formation of a s l i t  

occurs late during ontogeny and place of 

occurrence as well as absence and presence 



should not be overemphazised in systematics 

of molluscs. Shell pores also occur in 

these gastropods and thus are not res t r ic -  

ted to bivalves and polyplacophores. The 

primary shell of the archaeogastropod can 

be a tool to di f ferenciate these from all 

other gastropods including the Neritacea. 

An account of d i f ferent  morphologies and 

sculptures of the primary shell is provided. 

data presented indicate that original 

cephalopods and primary archaeogastropods 

had a common ancestor, l iv ing in the Upper 

Cambrian, with direct development, a fea- 

ture s t i l l  present in both groups. First  

cephalopods can be reconstructed a b i t  

more in detail and with more functional 

reason than found in l i te ra ture  up to now 

(Chapter 3.6.3). 

Secretion and mineralization of the early 

ontogenetic shell of two Mesozoic ammonites 

are described and reconstructed in detail 

(Chapter 3). The absence of growth lines 

indicates the formation of the whole em- 

bryonic conch in uninterrupted contact to 

the gland cells (periostracum cel ls) .  After 

detachment from the la t ter  the whole outer 

shell became mineralized, while the inner 

conch walls remained of organic structure. 

These and the whole inter ior  of the conch 

were covered by mineral layers afterwards. 

Tissue shell connection migrated from the 

inner surface of the inner l ip  to the sur- 

face of the f i r s t  septum and from there to 

the internal side of the third chamber du- 

ring formation of the siphuncular system. 

The construction of the f i r s t  septum pre- 

ceeded that of the original siphuncular 

rod, while following septa were produced 

in connection to each segment of the 

siphuncle. Results are compared with some 

of the more modern interpretations of am- 

monite embryonic shell construction and 

function. A comparison with the development 

of the embryonic shell of recent Sepia, 
8plru la ,  and Naut i lus  and some fossil  

cephalopods provides two general trends 

in cephalopods: First ,  that the shape and 

mode of mineralization of the primary shell 

is connected to egg size and not to syste- 

matic placement, and second, that recent 

and fossi l  cephalopods alike lack a true 

larval stage and have extremely yolk rich 

eggs i f  compared with most other molluscs. 

Shape0 size and structure of embryonic 

shells of fossi l  cephalopods allow the re- 

construction of the course early ontogeny 

took. Shape size and structure of the scars 

formed by the attachment of the body to 

the shell makes i t  possible to d i f ferent ia te  

endocochleates from ectocochleates. The 

The Neritacea (Chapter 4) are an inde- 

pendent group of gastropods, neither 

archaeogastropod, nor of meso-neogastropod 

relat ion. This is shown in their anatomy 

in their embryonic development, and in 

their shell morphology. The la t ter  is 

analyzed in detail and wi l l  allow in the 

future to d i f ferent ia te  fossi l  nertiaceans 

from other molluscs. The shell detaches 

from the cells of the mantle during early 

ontogeny, before the visceral mass is 

covered by i t .  Early mineralization and 

growth lines as well as growth around 

the s l ight ly  torted body characterizes the 

embryonic shell. Its mode of coil ing d i f fe r  

from that of the strongly convolute larval 

shell. These characters separate neritacean 

with free larvae from all other gastropods, 

but when the larval phase occurs within the 

egg capsule a separation from higher gastro 

pods with similar development is probelma- 

t i c .  

Within Neritacea as well as within other 

unrelated gastropod families and orders 

l impet- l ike species are found (Chapter 4.5) 

The change from the coiled early ontogene- 

t~c shell to the cup-like adult shell goes 

along with a rearrangement of tissue shell 

attachment and a loss of the operculum. 

The animal no longer withdraws into i ts 

shell ,  but rather pulls i ts shell down onto 

the substrate, when in danger. The result 

is an externally and internal ly similar 

shell which also may become extremely simi- 

lar to shells of untorted molluscs, l ike 

recent and fossi l  monoplacophores. I t  is 

documented that neither morphology of the 

internal mould, nor muscle scars, or apex 

position provide sound systematic evidence. 

The later can be gathered only from the 

early ontogenetic shell ,  but here rest r ic -  



tions must be taken into account. 

The course of the embryonic development 

of higher gastropods (Chapter 5.1) is quite 

variable because a true larval phase is 

developed. During this phase plankton is 

eaten or this normal food of the free larva 

is substituted by nutrients provided within 

the egg capsule. The mode of development of 

a free larva provides systematic informa- 

tion expressed by the size, shape and sculp- 

ture of the shell. Where larval food is 

present within the egg capsuleo embryonic 

development is adapted to this~ and s y s t e -  

matic information is lost. A number of 

cases shows how l iquid yolk, yolk grains, 

and nurse eggs are taken by embryos at 

d i f ferent  stages of development. Distance 

from marine way of l i f e  masks the indirect 

course of development strongly. The fresh- 

water and land snails in addition, provide 

a good model for the formation of internal 

shells, that can be applied to the cephal- 

opods as well. Here three types of tissue, 

originating in the shell gland and charac- 

ter izing the mantle, are produced simul- 

taneously. The muscle mantle can close 

over the shell gland before shell formation, 

thus making the shell an internal one. 

Differences present in the ontogeny of 

molluscs makes i t  possible to gather in- 

formation regarding the course in which 

evolution proceeded (Chapter 5.2), Poly- 

placophores branched off  prior to the in- 

vention of an embryonic shell gland. Bi- 

valves, scaphopods, archaeogastropods, 

cephalopods and higher gastropods developed 

their  specif ic way of early shell formation 

independently from untorted b i la te ra l l y  

symmetrical common ancestors, probably at 

the end of the Cambrian. The protostome or 

deuterostome development, the type of 

swimming larva and the mode and way of 

feeding are variable features and of l i t t l e  

use for reconstructing the phylogeny. Direct 

development with a adult organs appearing 

without transit ional organs is the original 

type, present in archaeogastropods and 

cephalopods. Larvae having to metamorphose 

transit ional organs into adult ones and 

thus c a r r y i n ~  out i n d i r e c t  development 

c h a r a c t e r i z e  a l l  h igher  gastropods and have 

developed i ndependen t l y  w i t h i n  the b iva lves .  

1 EINLEITUNG - INTRODUCTION 

In der heutigen Fauna stellen die Mol- 

lusken einen sehr artreichen und vielgestal- 

tigen Stamm der Invertebraten dar, dernur 

yon den Insekten an Zahl Gbertroffen wird, 

Da die Mollusken berelts seit dem Beginn 

des Kambriums in den fossilen Faunen ver- 

treten sind und mit ihrem harten Geh~use 

ein ausgezeichnetes Fossilisationspotential 

besitzen, verschiebt sich dieses Verh~ltnis 

fGr den Geologen zugunsten der Mollusken. 

Dem Pal~ontologen bleibt meist nur die 

Schale zum Studlum des Molluskentieres, 

w~hrend der restliche K~rper nicht oder 

nur sehr unzul~nglich Oberliefert ist, Bel 

den rezenten Gro~gruppen der Mollusken gibt 

es noch Arten, die sich auf altpal~ozoische 

Vorfahren bezlehen lassen, Als sogenannte 

lebende Fossilien werden die rezente Mono- 

placophore Neopilina, die Archaeogastropo- 

de Pleurotomaria und die Cephalopode Nau- 

tiZu8 angesehen. Diese Liste l~Bt sich 

stark erweitern, da eine ganze Anzahl im 

~iteren Pal~ozoikum erstmalig auftretender 

Molluskengruppen mit vielen Arten bis in 

unsere Zeit reichen, Im oberen Kambrlum 

gliedern sich die FrHhmollusken, die vorher 

in ihrer Einstufung problematisch sind, in 

Gruppen und Klassen auf, deren Vertreter 

auch in der heutigen Fauna vorhanden sind. 

Zu jener Zeit entstanden die Conchifera, 

zu denen die Scaphopoden, Bivalvier, 

Gastropoden und Cephalopoden zu rechnen 

sind. 

Der Schwerpunkt dieser Studie liegt auf 

den Gastropoden, besonders Archaeogastro- 



poden und Neritaceen sowie auf den Ammoni- 

ten. Das Geh~use rezenter und fossiler 

Gastropoden und Cephalopoden spiegelt die 

Lebensgeschichte seines Tr~gers wider. Sei- 

ne Gestalt ist funktionell. Im Lebensablauf 

eines Individuums ver~ndert sich die Funk- 

tion. Neben der Entwicklungsgeschichte ei- 

nes Individuums reflektiert das Geh~use in 

seiner Gestalt auch die Entwicklungsge- 

schichte der Art, der Gattung und der gan- 

zen Gruppe yon Mollusken, zu der es geh~rt~ 

All diese Faktoren ~berlagern sich~ Die 

Ausdeutung eines fossilen Molluskengeh~uses 

auf seine Funktion und auf die Stammesge- 

schichte hin is, mit vielen Unsicherheits- 

faktoren behaftet, die nicht zuletzt darauf 

beruhen, dab die Verh~itnisse bei rezenten 

Mollusken unvollst~ndig bekannt sind. Das 

Ziel dieser Studie ist es daher, die Ge- 

h~usemorphologie, vornehmlich der fr~honto- 

genetischen Stadien, mit dem Weichk~rper in 

Verbindung zu setzen t unter dessen Einwir- 

kung sie sich ausformte. Das geschieht im 

Hinblick auf Daten, die man aus fossilen 

Faunen gewinnen kann. Damit die an Gastropo- 

den und an Ammoniten gewonnenen Daten sich 

in einen breiteren Rahmen einf~gen lassen, 

der eine phylogenetische Auswertung f~r die 

Conchifera im ganzen zul~Bt, wurden einige 

ausgew~hlte Beispiele von anderen Mollusken 

mit herangez~gen. 

Obwohl es auch innerhalb der Mollusken 

mehrere groBe Gruppen gibt, die nur fossil 

bekannt sind, bin ich ~berzeugt, dab nur 

die genaue Kenntnis der rezenten Mollusken 

eine Interpretation der fossilen Fauna in 

befriedigender Weise erm~glicht. 

Untersuchungsmaterial und Methode~ Beobach- 

tungen zur Embryonalentwicklung rezenter 

Mollusken konnten in der Meeresstation In- 

stituto Colombo Aleman (Jetzt INVEMAR) in 

Santa Marta, Kolumbien, im Laboratoire 

Arago in Banyuls-sur-Mer, Frankreich und in 

der Marinen Station der Universit~t von 

Khartoum in Port Sudan-Suakin, Sudan t durch- 

gef~hrt werden. Weiterhin wurden in den In- 

stituten fur Pal~ontologie in Bonn und Er- 

langen Z~chtungen durchgef~hrt. Aufsammlun- 

gen von rezenten Molluskengeh~usen und Ge- 

legen erfolgten in der Region von Woods Hole 

(Massachusetts, USA), an der kolumbiani- 

schen Karibikk~ste sowie in Curacao, am 

Mittelmeer bei Rovinj (Istrien) und Banyuls 

sur-Mer (S~dfrankreich), am Atlantik bei 

Cornwall (England) und den Kanarischen In- 

seln, am Roten Meer bei Aqaba und Port Su- 

dan. Schalenmaterial von Arten des tiefen 

Wassers konnten aus Proben der Woods Hole 

Oceanographic Institution ausgelesen und 

aus tieferem Wasser bei Banyuls-sur-Mer 

gedredscht werden0 Weitere Proben kommen 

vonder kalifornischen Pazifikk~ste und von 

der Atlantikk~ste bei den Hebriden. Leben- 

des Plankton wurde in Santa Marta, Banyuls- 

sur-Mer und Yerseke (Osterschelde, Nieder- 

lande) mit dem Netz gefangen0 Fossiles 

Material yon Gastropoden und Cophalopoden 

stammt aus dem Oberkarbon Nordrhein-West- 

falens, der oberen Trias der Dolomiten, dem 

unteren und mittleren Jura Frankens und 

Polens und aus der oberen Kreide Jordaniens 

Die Aufzucht der lebenden Tiere erfolgte 

in Aquarien und Terrarien. Bei marinen Ar- 

ten war es in der Regel notwendig, flieSen- 

des Seewasser bei der Aquarienhaltung zur 

Verf0gung zu haben. Die Aufzucht h6herer 

mariner Gastropoden wurde von BANDEL (1975a 

geschilderto Bei Archaeogastropoden wurden 

frisch im Meere gesammelte Tiere ins Aqua- 

rium verbracht, wo sie mitunter innerhalb 

von Stunden mit der Eiablage begannen. Die 

einzelnen Gelege wurden anschlieBend in 

Glasbeh~itern aufbewahrt, deren Wasser 

nach einigen Stunden gegen frisches ausge- 

tauscht wurde. Die Beobachtung der Embryo- 

nen der gez~chteten Mollusken erfolgte mit 

einem Polarisationsmikroskop. Die Unter- 

suchung an Neritina virginea erfolgte an 

frisch aus Kolumbien nach Erlangen gebrach- 

ten Tieren, die im Aquarium ihren Laich 

produzierten. Bei diesem muSte zur Untersu- 

chung der Embryonen jeweils die Eikapsel 

ge~ffnet werden. Dies war auch der Fall bei 

anderen h~heren Prosobranchiern~ bei Ar- 

chaeogastropoden und Pulmonaten konnte die 

Entwicklung der Embryonen durch die Kapsel 

hindurch beobachtet werden. 

Rezentes und fossiles Schalenmaterial 

wurde mit dem Rasterelektronenmikroskop 

untersucht. Die Geh~use der verkieselten 



Kreidemollusken aus Jordanien wurden aus 

dem Kalkstein mit Essigs~ure herausge~tzt. 

Terminologie: Bei der Auswahl beschreiben- 

der Begriffe f~r die Welch- und Hartteile 

der Mollusken wird einer m~glichst einfa- 

chen Wortwahl Vorzug gegeben. Dies erfolgt 

in der Hoffnun~t da~ damit die oft recht 

komplizierten Bildungsvorg~nge und r~umli- 

chen Verh~itnisse in den Geh~usen deutli- 

cher werden. Zudem tragen viele der akzep- 

tierten Begriffe eine Deutung bereits in 

sich, was zur Verwirrung beitragen kann. 

Bei der Beschreibung der verschiedenen Ge- 

h~useabschnitte wurden die Begriffe Em- 

bryonalgeh~use und Larvalgeh~use (BANDEL, 

1975a) vermieden und durch neutralere Be- 

griffe wie Primer-, Sekund~r-, Terti~rge- 

h~use ersetzt. Hierbei ist das vom Embryo 

zuerst gebilddete Geh~use das Prim~rgeh~u- 

se, unabh~ngig davon, zu welcher Entwick- 

lungsphase und an welchem Entwicklungsort 

das Geh~use auftritt, wird das Primer- vom 

Sekund~rgeh~use abgel~st usw. Die Begriffe 

oben und unten, links und rechts, innen und 
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Abb. I. Schematische Darstellung der wich- 
tigsten Begriffe bei adulten (oben) und 
larvalen Schnecken. 

Schematic sketch of the most important terms 
used for adult and embryonic-larval gastro- 
pods. 

auBen, apertural und apikal sind in Abb. I 

definiert. Als Ausgangsbasis dient die Le- 

bensstellung der Schnecke oder Cephalopode~ 

Bei der Veligerlarve weist die M~ndung des 

Geh~uses nach oben, beim benthonischen Tier 

nach unten. 

2 MORPHOLOGIs UND BILDUNG DES FROHONTOGENETISCHEN GEHAUSES BEI ARCHAEOGASTROPODA - 

FORMATION OF THE EARLY ONTOGENETIC SHELL OF ARCHAEOGASTROPODS 

2.1 DIE EMBRYONALENTWICKLUNG AM BEISPIEL 

VON 4 MEDITERRANEN TROCHACEEN 

4 Mediterranean trochaceans were studied. 

Fe r t i l i za t i on  of the encapsuled eggs is 

external. Development within the egg covers 

and as free swimming embryos d i f fe rs  only 

in the rate of development, with more rapid 

succession in the l a t t e r .  Ear l iest  observed 

hatching occurs in the t rans i t ion  from the 

ve l iger - to  trochophora phase when cel ls  of 

a shell gland have appeared. By a combina- 

tion of increase of internal pressure and 

rapid growth of the gland cel ls the or ig inal  

mantle expands rapid ly while secreting a 

f i r s t  shell cap. Further growth of the ring 

of gland cel ls  across the visceral mass is 

somewhat slower but the whole primary shell 

t issue is attached with the shell edge 

while the visceral mass is free. When the 

conch covers the visceral mass, two muscles 

form, a l e f t  attached near the median axis 

and a r ight  one on the r ight  side to the 

shell i n t e r i o r  ~elum-aperture orientated 

upwards). Mantle edge then detaches from 

conch margin and the soft body of a free 

swimming embryo can t o t a l l y  be retracted 

into i t s  shel l ,  velum with c i l i a  folded 

onto i t  closing the aperture. Since muscle 

shell connection is not symmetrical the 

visceral mass l i es  at the r igh t .  I t  be- 

comes stretched and coiled t rochospi ra l ly  

due to d i f f e r e n t i a l  growth of i t s  ep i the l ia .  

In this process of growth the anter ior body 

with velum and growing foot is passively 

rotated by about 900 . Between foot and 

operculum on the r ight  outside and muscle 



attached visceral mass on the inside, the 

b i la te ra l l y  symmetrical cup-like shell is 

mechanically deformed, During this process 

the l e f t  side becomes apical and the r ight 

side umbilical, lateral folds ("sutures") 

form and the inner l ip  is pressed inside 

and inclined. After shell deformation the 

le f t  retractor muscle is resorbed. The 

r ight one becomes the only retractor and 

the precursor of the columellar muscle of 

the adult. In this transit ional stage be- 

tween swimming embryo and crawling young 

the shell becomes rapidly mineralized 

throughout. Shell growth continues only 

after a successful start of benthic l i f e ,  

Als Untersuchungsobjekte zur Beobachtung 

des Ablaufes der Embryonalentwicklung bei 

Archaeogastropoden dienten 4 Arten der 

Trochaceen aus dem Mittelmeer bei Banyuls- 

sur-Mer, 

Bei den Arten Cantharidu8 exasperatusj 

Gibbula drepanensis und Gibbula adansoni 

verl~uft die Entwicklung der Embryonen im 

Schutze des Geleges his zu dem Zeitpunkt, 

zu dem die schl~pfenden Tiers bereits krie- 

chen k~nnen. Bei Gibbula divarioata dage- 

gen vollzieht sich die Embryonalentwicklung 

vornehmlich im freien Meereswasser. Die 

Larve is, Bestandteil des Planktons, Bei 

allen 4 Arten erfolgt die Entwicklung der 

Schale jedoch im wesentlichen in gleichar- 

tigen Schritten. Unterschiede zwischen der 

Entwicklung im Gelege und im Plankton be- 

stehen darin, da~ die einzelnen Schritte 

eine unglelch lange Zelt beanspruchen. Bei 

Gibbula divari~ata erfolgen alle Entwick- 

lungsstufen nach der Herausbildung der 

Trochophora rascher hintereinander als bei 

den drei Arten, die Im sch~tzenden Gelege 

verbleiben. Die Weibchen von Cantharidue 

exaspe~atusj Gibbula drepanensis und Gibbula 

adansoni produzieren sine gelatin~se Ei- 

masse, die aus runden Eikapseln besteht, 

in denen die kugeligen, dotterreichen gelb- 

lichen bis gr~nlichen Einzeleier eingebettet 

liegen (Abb, 10,11). Gibbula divaricata 

Weibchen scheiden gr~nliche Eier aus, die 

einzeln oder zu mehreren zusammen direkt 

ins Meereswasser entlassen werden. Diese 

Eier sind von einer kugeligen, retikulat 

verfalteten Eih~lle umgeben und werden mit 

der Wasserstr~mung verdriftet und von ihr 

verstreut (Abb. 8a). 

2.1.1 ENTWICKLUNG BIS ZUM FERTIGEN PRIMER- 

GEH~USE 

Die Befruchtung der Eier vollzieht sich 

auBerhalb des K~rpers des weiblichen Tie- 

res. Die befruchteten Eier entwickeln sich 

raseh, wobei die ersten Zellteilungsschrit- 

te von ROBERT (1902) im Detail verfolgt wur 

den. Die Zellen am animalen Pol (oben) sind 

protoplasmareicher als die Zellen am vege- 

tativen Pol und teilen sich daher rascher, 

sodaB die dotterreichen Zellen des vegetati 

ven Pols schlieBlich von ihnen umwachsen 

werden. Schon nach etwa 10 Stunden ist sine 

einfache Trochophoralarve entwickelt, die 

einen rundlichen K~rper und einen einfachen 

Wimperkranz (Prototroch) besitzt. Der Wim- 

pernkranz ist aus der K~rpermitte verscho- 

ben und umgibt den vorderen Pol des nun et- 

was elliptischen Gebildes (Taf. I/I). Der 

K~rperinnenraum ist v611ig mit undurchsich- 

tigen, an Dotter reichen runden Zellen ge- 

f~llt0 Randliche Dotterzellen beulen die 

AuBenoberfl~che der Trochophora aus und 

pr~gen sich in ihrer Form besonders im 

apikalen Bereich des Eingeweidesackes nach 

auBen durch. Mit Hilfe des Cilienschlages 

des vorne gelegenen Wimperkranzes rotiert 

die Trochophora langsam in der Eih~lle. 

Gibbula diva~iaata verl~Bt nach etwa 

15st~ndiger Entwicklung die Eih~lle als 

Trochophora (Abb. 2a). Am vegetativen Pol 

hat sich die Zellschicht, die die dotter- 

reichen Zellen des animalen Pols u~wachsen 

hat, 10ckenlos geschlossen. Die unregel- 

m~Bige Oberfl~che des Eingeweidesackes 

ward dadureh beseitigt, ds~ die Larve zu 

einem prall gef~llten K~rper ausgespannt 

wird, in dem sich der Innendruck der K~r- 

perfl~ssigkeit erh~ht. Hierbei wird auch 

die seitliche Grubs, der Entstehungsort 

des Mantelgewebes, zu einer flachen, schwac 

eingew~ibten Scheibe ausgespannt (Tar. I/1) 

Die Dr~senzellen des Mantelgewebes dif- 

ferenzieren sich weiterhin aus. Bei Gibbula 
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divarioa~a tritt eine erste Schalenkappe t 

welche die gesamte apikale Rundung des 

Eingeweidesackes Hberdeckt, bereits nach 

etwa 20-st~ndiger Entwicklung auf (Taf. 

I/2), bei Gibbula adansoni nach 30 Stunden 

und bei Gibbula drepanensi8 und Canthari- 

du8 exasperatu8 nach 36 Stunden. Das Aus- 

einanderrHcken, des schalenabscheidenden 

Zellpolsters erzeugt den ringf6rmigen Man- 

telrand schnell, hierbei wird ebenso rasch 

die Schale sezerniert. Dieser Zellvermeh- 

rungsvorgang wird durch eine weitere Er- 

h6hung des Innendrucks im Eingeweidesack 

des Embryos beschleunigt, bei dem das In- 

nenvolumen erweitert und die ektodermale 

H~lle des Eingeweidesackes gespannt wird0 

Das so entstandene, den apikalen K~rper be- 

deckende Sch~ichen ist v~llig symrnetrisch, 

im Querschns gleichf~rmig gew~ibt und in 

der Aufsicht rund. 

Von nun an geht das Schalenwachstum lang- 

samer vor sich und ist mit dem Wachstum des 

Dr~senwulstes gekoppelt, der sich ~ber den 

apikalen Bereich des Embryos ausbreitet 

(Abb. 2b). Das Sch~ichen ist mit dem Scha- 

lenabscheidenden Zellen des Mantelrandes 

rundum lest verbunden t es besteht keine 

Offnung zwischen dean AuBenrand des Mantels 

und der Innenoberfl~che der Schale (Tar. 

1/2). Das Mantelgewebe (bzw, die Oberfl~- 

che des Eingeweidesackes), welches hinter 

dem schalenbildenden Rand gelegen ist, 

kann sich zwar vonder Schaleninnenober- 

fl~che zur~ckziehen, doch muB hierzu ~ber 

die ektodermalen, frisch produzierten Man- 

telzellen Fl~ssigkeit in den so entstehen- 

den Hohlraum ausgeschleust und bei R~ck- 

kehr des Gewebes an die Schalenoberfl~che 

wieder aufgenommen werden. Somit ist kein 

Druckunterschied zwischen dem Innenraum 

der Schalenkalotte und dem K~rperinneren 

des Embryos zu verzeichnen. 

Beim Erscheinen der ersten Schalenkalot- 

te befindet sich die Trochophoralarve im 

Umbau zur Veligerlarve (Abb. 2b). Hierbei 

tritt neben dem urspr~nglichen Wimperkranz 

(Prototroch) ein einfacher Kranz bewimper- 

ter Zellen auf, der sich durch seitliche 

Ausw61bung vergr~Bert und verst~rkt und zum 

Velum wird. Der Velum-Kopf-Bereich setzt 

Abb. 2a. Trochophorastadium bei Archaeo- 
gastropoden. Der animale Pol (oben vorne) 
ist vom Wimperkranz (Prototroch) umgeben. 
Der vegetative Pol (unten hinten) ist yon 
einer geschlossenen Zellschicht (Ektoderm) 
bedeckt, b0 Die Umwandlung der Trochophora 
in die Verligerlarve erfolgt, indem der 
Wimperkranz an zwei Stellen zu Velum-Lappen 
umgeformt wird (oben links und rechts), und 
indem der ~ber den Hinterk~rper vorr~ckende 
Mantelsaum eine organische Schale (Prim~r- 
geh~use) ausscheidet. 

a. Trochophore of archaeogastropods with 
anterior ring of c i l ia  and rounded posterior 
pole covered by ectodermal cells, b. Tran- 
sitional phase from trochophore to veliger 
with c i l ia  concentrated in forming velum- 
lobes. The apical (posterior) portion of 
the body becomes covered by the growing 
primary shell. 

sich durch eine ringfSrmige Einschn~rung 

um den Vorderpol des Embryos herum zunehmend 

vom restlichen K~rper (Eingeweidesack) ab. 

Die Schalendr~se ist seitlich gelegen. Da- 

her w~chst das Mantelgewebe bei seiner Aus- 

breitung Hber den Eingeweidesack auf der 

der Schalendr~se gegen~berliegenden Seite 

starker. Das ist im folgenden die AuBenseite 

des Gehauses, die im Bereich der Apertur 

die AuSenlippe darstellt. Die k~rzere Sei- 

te bildet demnach die Innenseite des Ge- 

h~uses, die im Bereich der ~ffnung die 

Innenlippe bildet. Die Dr~senzellen des 

ringf~rmigen Mantelwulstes scheiden die 

Schale in ihrer vollen M~chtigkeit aus. 

Das Geh~use wird welter hinten vorerst nicht 

mehr verdickt. Die Prim~rschale zeigt be- 

felts eine artspezifische, charakteristi- 

sche Skulptur. 

Nachdem der gesamte apikale Bereich des 

Embryos vom Mantel Oberwachsen ist t be- 

sitzt das Geh~use eine eif6rmige Gestalt mit 

schr~g abgeschnittenem Ende der gerundeten 

Apertur (Abb. 6). Die Innenseite des Ge- 
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h~uses ist kurz t die AuBenseite lang, beide 

sind gleichf6rmig gekrs Das Mantelge- 

webe, welches nun den Eingeweidesack um- 

gibt, kann sich bis auf den Bereich der 

Mantelrandzellen und auf einen breiten 

Fleck im apikalen Schalenbereich v~llig von 

der Schaleninnenseite abl~sen, ist jedoch 

gegen auBen noch v611ig abgeschlossen (Abb. 

3a), 

Ein erster Abschnitt der Geh~usebildung 

ist hiermit abgeschlossen, nach 24 Stunden 

bei Gibbula divarioa~a und 42 bis 44 Stun- 

den bei Cantharidu8 exasperatu8. Bei der 

frei im Wasser schwimmenden Larve ist die 

Prim~rschale yon ihrem ersten Erscheinen 

bis zur endg~Itigen Gr6Be innerhalb von 

4 Stunden ausgeschieden. Bei den sich im 

Gelege entwickelnden Embryos dauert dieser 

Abschnitt etwa doppelt so lange. Mit der 

Fertigstellung des Prim~rgeh~uses ver~n- 

dert sich auch die Anheftung der apikalen 

K6rperregion mit der Schale. Es bilden sich 

zwei Muskelstr~nge aus, die sich rechts 

und links am extremen Rande der urspr~ngli- 

chen Epithelverankerung mit der Schale ver- 

binden. Diese Anheftung hatte sich bereits 

herausgebildet, als das Primargehause zu 

etwa zwei Dritteln seiner Gr6Be sezerniert 

war (Taf. I/2). Muskelzellen treten aber 

erst ganz kurz vor der Fertigstellung des 

Geh~uses auf. Betrachtet man die Larve in 

ihrer Lebensstellung im Plankton, so weist 

die M~ndung des Gehauses nach .ben. Sie 

wird durch die Aktivitat der Zilien des 

Velums in diese Position gebracht. Der im 

Bereich der Mittelebene angeheftete Muskel 

ist der linke, und der rechte Muskel sitzt 

der rechten Schalenseite an (Abb. 3b). Die 

Zellen des linken Muskels lassen sich in 

den Mantelrand hinein verfolgen, w~hrend die 

Zellen des rechten Muskels in das Velum 

hinein verlaufen. 

2~ ENTWICKLUNG BIS ZUM BEGINN DER GE- 

H~USEMINERALISIERUNG 

Nachdem die Muskeln funktionell geworden 

sind und gleichzeitig mit dem AbschluB ih- 

rer Bildung 16sen sich die Mantelrandzellen 

vonder Schale, Damit wird die Anheftung 

des Eingeweidesackes an den Mantelrand auf- 

Abb~ 3a. Veligerlarve einer Trochacee mit 
sich bildendem Prim~rgeh~use. Der Ort des 
sp~teren Muskelansatzes ist in der Gestalt 
einer Mantelgewebeanheftung bereits sicht- 
bar (unten Mitte), Der Geh~userand ist mit 
dem Mantelrand fest verbunden, b. Veliger- 
larve einer Trochacee nach der Abl~sung des 
Mantelrandes vom Aperturrand des Geh~uses. 
Der Weichk~rper ist mit der Schale durch 
zwei Muskeln verbunden (unten Mitte). 

a. Veliger of trochacean with growing pr i -  
mary shell that is attached with the tissue 
a l l  along the shell margin and a spot of th 
visceral mass where later a pair of muscles 
w i l l  form. b. Veliger after detachment of 
shell secreting mantle cel ls from shell 
margin. The body is connected to the shell 
by a pair of retractor muscles. 

gel~st, und die Verbindung des K6rpers zur 

Schale wird auf die Muskeln verlagert. Dies 

stellen im folgenden die einzige Verbindung 

des Gewebes zur Schale her. Nun wird auch 

der Innenraum der Schale, der Raum zwischen 

Schaleninnenoberfl~che und Eingeweidesack- 

oberfl~che, fur das Meerwasser frei zug~ng- 

lich. Es stellen sich hier damit normale 

Druckbedingungen ein. Der K~rperinnendruck 

des Eingeweidesackes ist nicht mehr der 

gleiche, der auch von innen auf die Schale 

ausgeUbt wird, wie dies bei der Bildung 

der Prim~rschale der Fall war. 

Da nun Muskeln vorhanden sind, kann sich 

der Weichk6rper ganz in die Schale zurOck- 

ziehen (Abb 3). Bei den planktonischen 

Larven von Gibbu~a divaricata ist dieses 

Stadium nach etwa 30 Stunden erreicht. Zu 

diesem Zeitpunkt ist noch kein Operculum 

vorhanden und der FuB zeigt sich nur als 

schwache W~ibung auf der AuBenseite des 

Nackens unter dem Velum (Abb. 4a). Bei 

den im Ei verbliebenen Embryonen ist die- 

ses Entwicklungsstadium nach 50 bis 60 

Stunden erreicht. W~hrend sich aber die 

planktonischen Larven auf einen Reiz hin 
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rasch in die Schale zur~ckziehen, fehlt 

den im Ei sich entwickelnden Embryonen die- 

ser Reflex. Hier fehlt demnaoh die M~glich- 

keit der Reizaufnahme, obwohl die Embryonen 

ansonsten unter dem Mikroskop vollst~ndig 

den Larven von Gibbula divarioata gleichen. 

Erst naoh Bildung des FuBes und des Oper- 

culums stellt sich bei den im Ei verblie- 

benen Embryonen ebenfalls der Reflex des 

pl6tzlichen R~ckzugs in die Schale ein. 

Die freischwimmende Larve von Gibbula 

divarica~a ist direkt nach der Abl~sung 

des Mantelrandes vonder Prim~rschale reizt 

aufnahmef~hig und reagiert bei jeder St6- 

rung (etwa Ersch~tterung) durch v611igen 

und ruckartigen R~ckzug in die Schale 

(Abb. 4). Hierbei verk~rzen sich die Mus- 

kel schnell. Dabei wird der Mantelrand auf 

der Innenseite der Schale weir nach innen 

gezogen. Das Velum wird hinter die Geh~use- 

6ffnung zur~ckgezogen und die auf seine 

Oberfliche zur~ckgeschlagenen Zilien ver- 

schlieBen die 0ffnung. Hierdurch wird eine 

Kugelgestalt der Larve erreicht und das 

Tier sinkt rasch aus dem Bereich der St6rung 

ab. Der rasche R~ckzug des Weichk~rpers in 

die schitzende Schale wird dadurch erleich- 

tert, dab beim schwinunenden Veliger nur 

etwa die Hilfte des Schaleninnenraumes 

durch den Weichk6rper ausgef~llt ist, w~h- 

rend der Rest yon Meerwasser eingenommen 

wird (Taf. I/3-6). Beim ROckzug in die 

Schale wird das Wasser nach auBen abge- 

dr~ngt und der restliche Weichk~rper paBt 

vollst~ndig in den vorhandenen Hohlraum. 

Beim Wiederausfalten des Velums und dem 

Vorr~cken des Mantelrandes bis an den Scha- 

lenrand verl~uft der ganze Vorgang sehr viel 

langsamer. Das Tier dehnt sich nur allm~h- 

lich wieder aus und erreicht erst nach el- 

niger Zeit wieder die Gestalt der voll ak- 

tiven Schwimmlarve. 

Rundliche Dotterzellen f~llen den GroB- 

teil des Trochophora-K~rperinnenraumes6 

Sie f~llen auch noch den gr~Bten Tell des 

K6rperinnenraumes des fr~hen Veligers mit 

seiner ersten Schalenkalotte. Nach der Fer- 

tigstellung des Prim~rgeh~uses ist aber 

schon ein Tell der Dotterreserve verbraucht. 

Der Rest bildet einen kugelf~rmigen Ball, 

b 

Abb. 4a. Voll ausgesteckte Larve von Gibbula 
divariaata mit dem Velum (oben links), dem 
FuBh6cker (oben an der Velumbasis), dem 
freien Mantelrand, dem dottergef~llten Ein- 
geweidesack (unten links) und den beiden 
Muskelanheftungen an der Geh~useinnenseite. 
b. Wenn der Weichk6rper ins Geh~use zur~ck- 
gezogen wird, so wird auch der Mantelrand 
naeh innen verlagert (oben reeht) und die 
Zilien werden auf die Velumoberfl~che nie- 
dergelegt. 

a. Swimming ve l iger  of Gibbula divaricata 
with growing foot v i s i b l e  as low hump on 
the upper velum base. b. When the body with- 
draws into the shell by action of the two 
re t rac tor  muscles the mantle edge is re- 
tracted as well as the yolk f i l l e d  visceral  
mass and the velum. C i l i a  are folded onto 
the surface of the velump thus closing the 
aperture. 

der umgeben vom Mantelgewebe im apikalen 

Schalenlumen gelegen ist~ Der Dotterball 

liegt nicht in der Mitte, sondern wird von 

den Muskeln, die auf seiner Vorderseite und 

auf seiner linken Seite ent!angziehen, auf 

der rechten Schalenseite gehalten (bei 

Aktivit~tsposition der Larve mit Offnung 

nach oben). Die Larven Yon Gibbula divari- 

cata verbrauchen ihre Dotterreserven rascher 

als die Embryonen yon Cantharidus exaspera- 

tuB, Gibbula drepanensis und G. adansoni. 

Doch betrifft diese Feststellung nur die 

objektiv abgelaufene Zeit~ Betrachtet man 

den Zeitpunkt der Fertigstellung der Scha- 

le als Bezugspunkt, so is, der Dotterver- 

brauch bei den Vertretern beider Entwick- 

lungstypen etwa gleich groB. Durch die Lage 

des Dotterba!les und die Ansatzstellen der 

Muskel bedingt is, also das rechte Schalen- 

innenlumen beim schwimmenden Veliger oder 

dem im Ei rotierenden Embryo vornehmlich 

vom Weichk6rper gefUllt, w~hrend das linke 

frei bzw. mit Meerwasser gef~llt is, (Taf. 

I/3-6) . 

Die folgende Phase wird durch die Heraus- 

bildung des FuBes und des auf seiner AuBen- 
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oberfl~che ausgeschiedenen Operculums cha- 

rakterisiert (Abb. 5) . Zugleich beginnt 

eine tropfenfSrmige Differenzierung des 

Dotterballes. Das spitze Ende liegt im hin- 

teren Teil. Gleichzeitig erfolgt eine tro- 

chospirale Einrollung. Diese vollzieht 

sich innerhalb der symmetrisch-planispira- 

fen Schale (Abb. 5) und ist das Produkt 

der Differenzierung der den Dotterklumpen 

umgebenden Zellagen der Eingeweidesack- 

Epithelien. 

und auch das Widerlager der Muskelanheftung 

ist ebenfalls zur rechten Seite hin verscho- 

ben. Damit ist die Einknickung der Seiten- 

falte auf der rechten Seite etwas starker 

als auf der linken Seite. Die "Sutur" des 

Prim~rgeh~uses entsteht also durch Einfal- 

tung der Flanken, die vormals glatt waren 

(Taf. 2/5-7). Die Innenlippe erscheint nun 

von links nach rechts geneigt~ die linke 

Geh~useseite wird im folgenden zur apikalenj 

die rechte zur umbilikalen Seite. Das Ge- 

h~use wird in diesem Verformungsvorgang von 

seiner eif~rmigen Gestalt in die eingeroll- 

te Gestalt gepreBt, mit eingezogenem, abge- 

flachtem Innenrand und stark gekr~mmtem 

AuSenrand (Abb. 6). 

Abb~ 5. Larve in der Phase der Eingeweide- 
sackeinrollung (Mitte links), durch die 
der WeichkSrper im Verh~itnis zum Geh~use 
gedreht erscheint. W~hrend der~ochospira- 
fen Einrollung dreht sich der FuB zur Seite 
(links) und hat bereits ein Operculum ausge- 
schieden~ 

Veliger during torsion of the visceral mass, 
due to which velum and foot are passively 
rotated. Musoles and shell are unaffected. 

Darauf wird die Schale verformt und paBt 

sich damit nachtr~glich der Gestalt des 

Weichk~rpers an. Bei diesem Vorgang bilden 

das Operculum und der FuS auf der rechten 

AuSenseite der Schale und die Retraktor- 

muskeln an der Innenseite der Schale die 

Widerlager, an denen die Geh~useinnenseite 

nach innen gezogen und gepreBt wird. Die 

verst~rkten Muskeln slnd so angelegt, dab 

sie im Zusammenspiel mit dem ganzen rest- 

lichen K6rper besonders leicht die Verfor- 

mung bewirken. Die Innenflanke des Geh~u- 

ses und damit auch die Innenlippe des Pri- 

m~rgeh~uses wird dabei in das Geh~useinnere 

hineingepreSt, die Flanken des Geh~uses 

werden links und rechts der Aperturbasis 

eingefaltet (Abb. 6). Das erfolgt nicht in 

ganz symmetrischer Weise0 Der Eingeweide- 

sack ist rechts im Geh~useinneren gelegen 

Abb. 6a. Geh~use einer Archaeogastropode 
vor der Verformung der organischen Schale. 
b. Geh~use nach der Verformung der Schale 
dutch das Zusammenspiel yon Fu8 (auSen) 
und mit Muskeln verst~rktem K~rper (innen). 

a. Conch of an archaeogastropod embryo be- 
fore deformation of the primary shel l .  
b. Conch after deformation of the primary 
shell by interaction of visceral mass and 
muscle pair on the inside and foot with 
operculum on the outside. 

Die trochoform-spiralige Einrollung des 

Eingeweidesackes bringt eine Drehung des 

ansitzenden Vorderk~rpers um etwa 90 Grad 

mit sich. Der Fu8 verlagert sich w~hrend 

seines Wachstums folglich auf die rechte 

Selte der Veligerlarve (Taf. I/5,6). Durch 

die Verformung der Prim~rschale zwischen 

dem auBen gelegenen FuB und dem zwischen 

den Muskeln gehaltenen Eingeweidesack ver- 

lagert sich der FuB noch welter nach rechts 

und kommt somit in den Bereich der rechten 

Innenlippe. Die Drehung des Vorderk~rpers 

gegen~ber dem Geh~use erfolgt also auf 

Grund zweier Vorg~nge. Der erste besteht 
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in der trochospiralen Drehung des Hinter- 

k~rpers (Abb. 5), der zweite in der mechani- 

schen Verformung des Geh~uses dutch Zug- 

Druck zwischen den verst~rkten Muskelb~n- 

dern und dem Muskelsystem des gesamten 

FuSes. Bei der ersten Drehung wandert der 

FuS genau in jenen rechten, seitlichen 

Schalenbereich~ unter dem die Muskeln an- 

geheftet sind. Der AuSendruck der durch 

den Fu8 auf die Schale ausge~bt werden kann, 

wirkt also gerade in dem Bereich, in dem 

die Muskeln von innen ziehen k~nnen. 

W~hrend der Weichk~rper sich Am Verh~lt- 

nis zur Schale um 90 Grad verdreht und 

durch die Verformung der Schale zudem der 

FuB in die Position gebracht wird, in der 

er zum Kriechen ben~tigt wird, erfolgt 

auch ein anderer Umbau des K~rpers fur den 

Ubergang vom schwimmenden zum kriechenden 

Tier ("Metamorphose"). Der Fu8 wird hierbei 

so weir ausgebildet, dab er zum Kriechen 

genutzt werden kann. Gleichzeitig ist das 

Velum noch voll funktionsf~hig. Die Larve 

hat also die Kriech-Schwimm-Phase erreicht 

(Veliconcha), was bei Gibbula dlvaricata 

nach etwa 36 Stunden erfolgt und bei den 

anderen Arten in etwa der doppelten Zeit 

erreicht ist. Die Schale ist bei allen 

Arten noch v~llig unverkalkt. 

Zu diesem Zeitpunkt der Embryonalent- 

wicklung wird der linke Retraktormuskel 

zur~ckgebil~et (Abb. 7; Taf. 2/2)~ Gleich- 

zeitig verst~rkt sich der rechte Retraktor- 

muskel. Diese RUckbildung des linken Mus- 

kels hat keinerlei Auswirkung auf die F~- 

higkeit des Tieres, sich rasch in die Scha- 

le zur~ckzuziehen. Daher hat der linke Mus- 

kel die wesentliche Aufgabe, bei der Scha- 

lenverformung mitzuwirken. Im AnschluB da- 

ran wird er resorbiert. 

2.1.3 GEH~USEMINERALISATION UND BEGINN DES 

BENTHISCHEN LEBENS 

Naehdem sich der linke Muskel vonder 

Schale gel~st hat und noch w~hrend die Mus- 

kelzellen resorbiert werden, wird die 

Schale mineralislert (Tar. 2/3). Der erste 

Anflug von Aragonitkristalliten tritt im 

Abb. 7. Nach der Verformung der organischen 
Prim~rschale wird der linke Muskel resor- 
biert und der rechte Muskel wird zum allei- 
nigen Retraktormuskel und damit auch zum 
Vorl~ufer des Spindelmuskels. 

After shell deformation the l e f t  muscle is 
resorbed and the r ight muscle remains the 
only retractor and precursor of the columel- 
lar muscle of the adult. 

hinteren Bereich der Schale auf, breitet 

sich abet schnell ~ber das ganze Geh~use 

aus. Aragonitnadeln von etwa 0,2 ~/m Durch- 

messer sprieBen Uberall fast gleichzeitig 

in die organische Schale hinein, ersetzen 

und durchsetzen diese v~llig. (Taf0 3/4,5)~ 

Die Mineralisation verl~uft unabh~ngig da- 

von, ob das Tier schwimmt, kriecht oder mit 

voll ausgestrecktem Velum und FuS in der 

Eih~lle rotiert, gleichartig0 Bei Gibbula 

divaricata ist der Zeitpunkt der Verkalkung 

der Schale nach etwa 35 Stunden Entwick- 

lung erreicht, w~hrend die Geh~use der 

drei sich im Gelege entwickelnden Arten 

erst nach 70 his 80 Stunden verkalken. 

Noch im Verlauf dieses Prozesses l~st sich 

bei Gibb~la drepanensi8 die Eikapselmembran 

auf und die geschlUpften veliconcha kriechen 

noch elnige Zeit in der Gelegegallerte um- 

her, k~nnen diese aber auch rasch verlassen 

und wegschwimmen. Bei Cantharidu8 emaspera- 

tub bleibt die EihUlle weiterhin geschlos- 

sen. 

W~hrend der Mineralisation des Geh~uses 

steht die Oberfl~che des Mantels nicht in 

fortw~hrendem Kontakt mit der Schalen- 

oberfl~che, sondern gleitet Uber diese hin- 

weg oder liegt auf dieser nur vorUbergehend 

auf, wenn sich das Tier ein wenig in sein 

Geh~use zurUckgezogen hat, Dem Mantelrand 

kommt bei der Schalenmineralisation keine 

Aufgabe zu. Das fur die Mineralisation be- 

n~tigte Material wird vom gesamten Mantel- 
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gewebe ausgeschieden, welches den Einge- 

weidesack ~berkleidet, Die Kristallisation 

erfolgt auSerhalb und ohne direkte EinfluS- 

nahme des Mantels in der extrapallialen 

Fl~ssigkeit, die nach ihrer Exkretion durch 

den Mantel der Schale als viskose Fl~sslg- 

keitsschicht innen anliegt. 

Der Kopfbereich des Embryos hat sich 

welter differenziert. Es treten nun Augen 

in Form zweier schwarzer Pigmentflecken 

auf und es wachsen rasch Tentakel, Der 

Spalt zwischen dem Velum-Kopf-Bereich und 

dem Mantelrand vertieft sich. Hier ent- 

steht die Mantelh~hle. In ihr wachsen Kie- 

men und der Enddarm m~ndet in ihr (Taf. 2/4). 

Die ~u~ere Schicht dieser H~hle bedeckt in 

zunehmendem MaBe die Innenoberflache der 

Schale. Dieser Bereich des Mantels ist 

~ber Muskelfasern mit dem Eingeweidesack 

verbunden. Nach der Ausbildung dieses At- 

mungs- und Exkretionsorgans des benthi- 

schen Tieres wird das Velum resorbiert. 

Damit ist die "Metamorphose" beendet. Bei 

Gibbula divarioa~a ist dies schon am drit- 

ten Tag der Entwicklung geschehen~ bei 

Gibbula drepansnei8 tritt der Verlust 

des Velums zu Beginn des f~nften Entwick- 

lungstages ein und bei Cantharidu8 ezaspe- 

ratus und Gibbula adansoni ist diese Le- 

bensphase am 5. Lebenstag abgeschlossen, 

ungef~hr gleichzeitig mit bzw, kurz vor 

oder kurz nach dem Schl~pfen aus der Ei- 

h~lle. Das kriechende Jungtier besitzt nur 

geringe Dotterreserven~ die Energiesub- 

stanz, die fur die Herausbildung eines ben- 

thonischen Jungtieres n~tig war, ist prak- 

tisch ersch~pft~ Dem Tier steht nun eine 

Radula zur Verf~gung~ mit deren Hilfe Nah- 

rung aufgenommen werden kann. Mantelh~hle 

und Darm haben lhre Funktion aufgenommen 

und ein pumpendes Herz ist klar erkennbar, 

Der Weiterbau des Geh~uses erfolgt nach 

der ersten Verwertung der yon auSen aufge- 

nommenen Nahrung. Auf das Prim~rgeh~use 

folgt nun das gani anders skulpturierte 

Sekund~rgehause, Hierbei werden die Dr~sen- 

zellen des Mantelrandes durch vorgelagerte 

mit Muskelfasern verst~rkte Muskelmantel- 

zellen am Schalenrand kurzzeitig in stabi- 

ler Lage gehalten und so schmale Streifen 

organischen Periostracums an der AuSenlip- 

pe der Geh~use~ffnung angefUgt. Diese or- 

ganische Substanz bildet die feste Unter- 

lage fur den Aufwuchs der mineralischen 

Schale. Letztere w~chst unabh~ngig vom Man- 

telrand im Schutze elner Schleimschicht 

auf, die sich aus der extrapallialen FiUs- 

sigkelt bildet, welche von den Zellen des 

Mantels ausgeschieden wird. Das Wachstum 

der mineralischen Lagen wird durch die 

FlOssigkeit in seiner Struktur bestimmt t 

unterliegt jedoch nicht der direkten Kon- 

trolle einzelner Gewebeabschnitte des Man- 

tels. Im mineralischen Geh~useteil tritt 

Perlmutter zum ersten Mal als Schalenele- 

ment auf, wenn schon fast eine Windung des 

Sekund~rgeh~uses fertiggestellt ist. 

2.2 UBERBLICK UBER DIE GELEGE UND PRIMER- 

GEH~USEMORPHOLOGIE - MORPHOLOGY OF 

ARCHAEOGASTROPOD SPAWN AND PRIMARY 

SHELL 

Eggs of shallow water species measure be. 

tween 0.1 and 0.2 mm, while deep water spe- 

cies often have a larger egg diameter. A 

spherical egg capsule usually surrounds 

each egg and often is enclosed in a ge- 

latinous substance. Eggs are either dis- 

persed into the seawater or are glued to 

the substrate. All eggs are f e r t i l i zed  ex- 

ternal ly within their covers. Several 

characteristic egg masses are figured and 

described. The sculpture of the primary 

shell can be grouped into 10 types (Chapter 

2.2.2): smooth; pitted surface; f ine net; 

f ine spiral threads; transversal rods; 

spiral r ibs; tubercules and tubercule- 

ridges; combination of spiral and transver- 

sal ribs; radial r ibs; hexagonal pattern. 

All sculpture patterns have a high f o s s i l i -  

zation potential but are not correlated 

to higher systematic u6its with 

of the genus Calliostoma. This i 

trast to sculptural patterns of 

shells in higher prosobranchs wi 

larvae. Var iab i l i ty  of archaeoga 

primary shell sculpture pattern 

by their mode of formation. The 

exception 

s in con- 

primary 

th free 

stropod 

is caused 

primary 
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organic shell may have di f ferent  thicknesses 

but remains permeable to mineral deposits 

and deformable. In addition the or ig inal ly  

b i la te ra l l y  symmetrical shell is deformed 

in variable degrees in d i f ferent  species 

and even within a single species, when the 

yolk content of the egg is variable to some 

degree. Finally the mineralization of the 

shell reacts to construction and density of 

the organic substance, i ts deformation, and 

the amount of material made available by the 

mantle and by the pattern of the mantle 

surface. Size and shape of the primary shell 

is dependant upon egg size, and the l a t t e r  

is correlated with water-depth. Deep-water 

individuals have a rounded yolk f i l l e d  

visceral mass when the shell is deformed. 

The result is smoothly rounded marginal 

folds. Shallow-water species (0-100 m depth) 

with poor yolk reserves form angular folds. 

This provides a tool for palecological in- 

terpretation of fossi l  archaeogastropods. 

2.2.1 GELEGE 

Bei den Gelegen der Archaeogastropoden 

wird in der Regel ein kugeliges Ei von ei- 

ner klar durchsichtigen, meist ebenfalls 

kugeligen Eih~lle umgeben. Das Ganze ist 

meist noch yon einer Gallerte umh~llt. Der 

Eidurchmesser liegt bei Arten des flachen 

Wassers bei Werten zwischen 0,1 - 0,2 mm ~. 

Bei Sci88urella aostata ist das Ei etwa 

O,10 mm breit. Bisher wurden maximal 0,25 

mm dicke Eier bei Clanaulu8 bertheloti 

(THORSON 1967) gemessen. Die Protoconchbrei- 

ten yon Trochaceen aus dem tiefen Wasser 

vor der amerikanischen Ostk~ste legen aber 

nahe, dab mindestens bis 0,4 mm groBe Eier 

vorkommen (Tab. 2) . Der Durchmesser der 

Eih~lle ("Corion" oder Eikapsel) betragt 

etwa 0,2 - 0,35 rnm (bei Flachwasserformen) 

und kann sich wahrend der Embryonalent- 

wicklung verandern, indem die H~lle auf- 

quill,. Die Gallerth~lle is, ebenfalls von 

unterschiedlicher Dicke und kann ebenfalls 

aufquellen oder sich auf- und abl~sen. 

Die Gelege der Archaeogastropoden las- 

sen sich in zwei Grundtypen aufgliedern, 

die in der Regel mit der Art der Embryonal- 

entwicklung verkn~pft sind0 Im ersten Typ 

scheiden die Weibchen einzelne oder in 

kleinen Gruppen mitelnander verklebte Kap- 

seln aus, die mit ausstr~mendem Wasser aus- 

gestoBen werden und wegdriften. Aus die- 

sen Einzelkapseln schl~pfen in der Regel 

noch vor Ablauf von 24 Stunden freischwim- 

mende Trochophoralarven oder Veligerlarven 

und der anschlieBende Teil der Embryonal- 

entwicklung erfolgt im Plankton. 

Einzelne Kapseln mit zentralem Ei, kuge- 

liger H~lle und gallertiger AuBenanlage 

finden wir bei Hallo,is (LEBOUR 1937, AMIO 

1963), einigen Patellaceen (LEBOUR 1937; 

AMIO 1963, ANDERSON 1965), bei Arten der 

Gattungen Gibbulaj Monodonta und Tricolia 

(LEBOUR 1937, UNDERWOOD 1972) oder Tectu8, 

Turbo und Lunella (AMIO 1963). Monodonta 

articulata Eier sind 0,12 - 0,14 mm breit. 

Bei Gibbula divaricata erfolgt die Eiabgabe 

wie bei Monodonta articulata ins freie 

Wasser hinein. Hier ist die Eikapsel reti- 

kulat verfaltet (Abb. 8a) . Schon kurz nach 

der Herausbildung einer gr~nlichen Trocho- 

phora ~ffnet sich die H~lle und die Larve 

schwimmt davon. 

Dem Substrat verankerte Eikapseln werden 

von den unterschiedlichsten Arten sezerniert. 

Ein sehr einfacher Typist bei Diodora 

italica ausgebildet (Abb. 8b). Weibchen die- 

ser Art scheiden von April bis Juni im Be- 

reich von Banyuls-sur-Mer gallertige Eikap- 

seln (~ 0,7 mm) aus. Im zweiten Typ werden 

Kapseln mit Hilfe ihrer klebrigen Gallert- 

h~lle an Substrate angeheftet und zu Ge- 

legen zusammengefaBt. In diesen verl~uft 

ein GroBteil der Embryonalentwicklung in- 

nerhalb des sch0tzenden Geleges ab, und es 

schlOpfen bereits kriechende Jungtiere, die 

entweder nicht mehr schwimmen oder noch 

kurzzeitig mit Hilfe des Velums aufschwim- 

men k6nnen. 

Das Diodora italica Weibchen klebt die 

etwa 0,7 mm groBen Kapseln mit Hilfe des 

FuBes dem felsigen Untergrund an, wobei in 

der Regel eine Anordnung zu einfachen Rei- 

hen erfolgt. Das O,15 mm groBe, gelblich 

weiBe Ei wird von einer etwa 0,3 mm breiten 

nicht kugeligen Eih~lle umgeben, die von 



17 

Abb. 8a. Eikapsel und El von Gibbula 
divari~ata mit retikulat verfalteter Ei- 
kapselh~lle, b. Seitenansicht einer Ei- 
kapsel aus dem Gelege yon Diodora italica. 
Die Gallerth~lle enth~it die Eikapsel, in 
der das Ei liegt. 

a. Capsule and egg of Gibbula divariaa~a 
with re t i cu la te  capsulecover, b. Egg and 
d isc - l i ke  capsule of Diodora i t a l i oa  are 
enclosed in a spherical j e l l y  mass. 

einer stark konvexen und einer schwach kon- 

vexen H~lfte gebildet wird, deren R~nder 

sich in einer scharfen Naht treffen (Abb. 

8b). Nach 7 - 8 Tagen Entwicklung schl~p- 

fen kriechende Jungtiere, die noch ein klei- 

nes Velum besitzen und daher noch kurze 

Strecken frei im Wasser schwimmen k~nnen. 

Bei Scissurella costata aus dem Mittel- 

meer sind die Kapseln zu Gelegen zusammen- 

gefaSt (Abb. 9). Die 100 bis 150 etwa 0,4 

mm gro~e Gallertkapseln umfassen kugelige 

Eih~llen von etwa 0,25 mm @, mit einem 

etwas ~ber 0,1 mm groBen gelblichen Ei. 

Die Eimasse is, mit einer Seite einem Sub- 

strat, meist Algen, angeklebt und entl~Bt 

nach mehr als einer Woche Entwicklungszeit 

kleine, nicht mehr (oder nur fur kurze 

Zeit) schwimmf~hige kriechende Jungtiere. 

Abb. 9a. Das gallertige Gelege von Scissu- 
rella oostata is, zu einer Kugel zusammenge 
f~gt t die an ein Substrat angeklebt wird. 
b. Jedes Ei von Scleswrella oostata ist 
von einer Eikapsel umgeben. 

a. Je l ly  mass of SoissureIla costata spawn. 
b. Each egg of this spawn is enclosed w i t h i  
a spherical capsule. 

Minute. Turbo radiatus aus dem Roten Meer 

sowie Gibbula adansoni aus dem Mittelmeer 

besitzen ~hnliche Gelege (BANDEL 1979b). 

Da mehrere Weibchen ihre Gelege aneinander- 

kleben entstehen oft groSe Eimassen, die 

besonders an Algen angeheftet werden. Ein 

Gelege von G, adansoni enth~it etwa 2000 

Eier von etwa 0,17 mm Durchmesser, einge- 

h~llt in eine etwa 0,2 mm breite Kapsel, 

Gelegepakete, die breit einer Unterlage 

aufgeklebt sind, beschrieb AMIO (1963, 

Abb. 19) von Cantharidu8 japoniaue. Dieses 

Gelege sieht im wesentlichen wie das von 

Cantharidu8 exasp~ratus aus dem Mittelmeer 

aus (ROBERT 1902). 

Die nierenfSrmigen Gelege von etwa 6 mm 

Breite und 12 mm L~nge setzen sich aus 

etwa 500 Einzelkapseln zusammen, die in al- 

ternierenden Reihen zusammengef~gt sind, 

welche ihrerseits zu engen Schlaufen zusam- 

mengelegt sind. Ein Weibchen sezerniert 

ungef~hr 8 0,18 - 0,22 mm groSe Eier pro 

Abb. I0. Gelege und einzelne Eikapsel von 
Gibbula adansoni. 

Spawn and egg capsule of Gibbula adansoni. 

Die gallertige Gelegemasse von Gibbula 

drepanensi8 dagegen ist zu einem 0,5 bis 

0,6 mm breiten und bis 5 cm langen Strei- 

fen geordnet, welchen in einer Links- oder 

Rechtsspirale von etwa 4 Windungen einem 

Fels- oder Pflanzensubstrat angeklebt wird. 

Die etwa 700 weiBen Eier messen O,15 bis 

0,18 mm im ~ und sind in etwa 0,2 mm groBen 

Eih~llen gelegen. 
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Abb. 11. Gelege und einzelne Eikapsel von 
Gibbula drepanensia. 

Spawn and single egg capsule of Gibbula 
drepanenBi8. 

Abb. 12. Teil des Geleges von Tricolia 
8peciosa. Im Gallerteband liegen die Ei- 
kapseln~ die je ein Ei enthalten. 

Portion of spawn of Trieolia 8peoiosa with 
egg capsule holding one egg. 

Gallertige Gelege, die in den Spiral- 

furchen an der Unterseite der Schale von 

M~nnchen und Weibchen der Art Clanoulu8 

ber$helo~i angeheftet sind, sind im wesent- 

lichen so aufgebaut wie Cantharidus-Gelege 

(THORSON 1967). Nach dem Schl~pfen aus 

der Eih~lle bleiben hier die kriechenden 

Jungtiere noch im Schutz der Gallerte, 

bis der Beginn des Sekund~rgeh~usebaus er- 

kennbar ist. Dies ist ein Fall von sehr 

einfacher Brutpflege, in dem die Eier sich 

an der Unterseite des elterlichen Geh~uses 

entwickeln. Die Tiere verlassen das Gelege 

als Miniaturebenbilder der Eltern. Dies 

ist auch bei Diodora granifera der Fall. 

Hier verbleiben die Eier jedoch in dem 

Raum zwischen FuB und Mantel des Weibchens, 

nachdem sie von den mit dem hereinstr~men- 

den Wasser transportierten Spermien des 

sich in der N~he befindlichen M~nnchens 

befruchtet wurden. Die gelatinSsen Kapseln 

mit O,19 mm groBen Eiern entwickeln sich 

im Schutze dieses Brutraumes, bis nach 

etwa 11Tagen kriechende Jungtiere diesen 

Raum verlassen (BOGGS 1978). Brutkammern 

besonderer Art sind auch bei arktischen 

Patellaceen entwickelt (THORSON 1935~ 

LINDBERG 1979). Hier verlassen ebenfalls 

fertlge Miniaturnapfschnecken den Schutz 

des m~tterlichen Geh~uses, 

Einfach gerundete Gallerteb~nders in 

denen locker verstreut etwa 0~3 mm groBe 

kugelige Eih~llen mit etwas ~ber Or2 mm 

groBen gelblich-br~unlichen Eiern liegen~ 

werden von Triaolia 8peoiosa-Weibohen aus 

dem Mittelmeer vornehmlich auf Seegras- 

blattern abgelegt (Abb. 12). 

Die Gelege yon Callioatoma beschrieben 

ROBERT (1902) und LEBOUR (1936), 

Abb. 13. Das Gallerteband des Geleges von 
Calliostoma zizyphinum enth~lt runde Ei- 
kapseln, in denen je ein Ei enthalten ist, 

Spawn ribbon of Calliostoma zizyphinum 
contains caspules with one egg each. 

In der Region von Banylus-sur-Mer lebt 

C. zizyphinum im Bereich tiefer HartgrOnde 

,(Coralligen) . Die Weibchen verspannen hier 

ihr etwa 4 mm breites und 2 mm hohes Gal- 

lerteband zwischen herausragenden Skelett- 

Strukturen (Abb. 13). Jedes Weibchen sezer- 

niert etwa 10 bis 35 Eier in jeder Minute 

und produziert so ein bis zu 1 m langes 

Gelege, welches etwa 15OO Eier enth~it, 

Die br~unlichen bis gelblich-weiBen Eier 

sind etwa O,18 mm groB und befinden sich 

in einer etwa 0,2 mm groBen, kugeligen Ei- 

h~lle, die ihrerseits von einer dicken 

Gallerte umgeben wird, 

Calliostoma laugieri-Weibchen aus dem 

Mittelmeer schelden im Mai und Juni 1 - 

1,2 mm breite Gallertstr~nge frei ins Meer- 
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wasser ab, die aus in einer Reihe anein- 

andergeklebten Eikapseln bestehen (Abb. 

14), Das etwa 0,2 mm groBe, kugelige, gelb- 

lich-br~unliche Ei ist yon einer 0,7 - 0,8 

mm groBen, kugeligen Eikapsel eingeschlos- 

sent welche ihrerseits in einezwischen I 

und 1,5 mm Durchmesser aufwelsende galler- 

tlge H~llmasse eingebettet ist. Die Ent- 

wicklung des Embryos verl~uft innerhalb 

der Eih~lle bis nach 7 - 8 Tagen ein krlech- 

f~higes Jungtier schl~pft, welches mit 

Hilfe des meist noch vorhandenen Velums 

noch fur kurze Strecken aufschwimmen kann. 

(Taf. 7/8,11) und Solariella ao~inophora 

(Taf. 7/2,5) geh6ren hierher, Die Proto- 

conche der drei Trochaeeen sind wohlgerun- 

det und die seitlichen Einfaltungen des 

Geh~uses sind einer Sutur in ihrer Gestalt 

t~uschend ~hnlich. Die Gr6Be der Gehause 

und die Breite der Protoconche weisen da- 

rauf hin, dab sich die Embryonen aus dot- 

terreichen Eiern entwickeln und kriechend 

aus der Eikapsel schl~pfen. Das gleiche 

gilt auch fur Punoturella cf. billsae, 

doch weist sich hier die seitliche Einfal- 

tung deutlich aus, indem von ihr Runzeln 

abzweigen (Abb. 15), Nesta oandida dagegen 

weist neben und unter der Einfaltung einen 

zugespitzt erscheinenden Innenteil des Ge- 

h~uses auf, und besitzt zudem noch einen 

schmalen Protoconch (Tab. 5). 

Abb. 14, Aneinandergeklebte Eikapseln von 
Calliostoma laugierij wie sie vom Weibchen 
ins Wasser ausgeschieden werden und ver- 
driften. 

Dri f t ing chain of Call~ostoma laugie~i spawn. 

Ein Callios~oma granulatum Weibchen pro- 

duziert in einem Laichgang etwa 15OO gelb- 

lich-welSe Ot18 mm groBe Eier. Sie liegen 

in etwa 0,2 mm groBen t durchsichtigen HUI- 

len~ die ihrerseits von einem etwa 2 mm 

dicken Gallertball umkleidet sind. Mehrere 

GallertbMlle (2 - 10) miteinander verklebt, 

werden frei ins Wasser abgegeben und ver- 

drlften. Nach ~ber einer Woche Entwicklungs- 

zeit schl~pfen kriechende Jungtiere, die 

noch kurzzeitig mit Hilfe des Velums auf- 

schwimmen k~nnen, 

Abb. 15. Prim~rgehMuse von Punc~urella cf. 
billsae, einer Fissurellacee, die in etwa 
700 m Wassertiefe lebt. Die seitliche Ver- 
faltung weist sich deutlich als solche aus, 
indem Runzeln und Falten von ihr ausgehen, 
Umgezeichnet nach rasterelektronenmikros- 
kopischer Aufnahme, 

Primary shell of Puncturella cf. billsae 
with lateral folds regularly rounded and 
wrinkles originating from them. This 
fissurellacean lives in about 700 m water- 
depth. 

202.2 PRIM~RGEH~USE-MORPHOLOGIE 

Skulpturtypen 

a) Glatte Schale= Nur sehr wenige Prim~rge- 

hMuse yon Archaeogastropoden erscheinen 

auch dann noch glatt, wenn man sie bei 

hohen Vergr6Berungen (bis 5000) betrachtet. 

Die Fissurellaceen Nesta candida (Taf6 10/ 

3) und Punoturella cf. bilIBae (Abb. 15) 

sowie die Trochaceen Solariella lamellosa 

(Taf. 3/8ti0), Margarines cf. oanoellata 

b) Grubenmustert Die Fissurellacee Punctu- 

rella profundi weist ein Prim~rgehause auf, 

welches bei geringer Vergr~Berung eine glatt 

erscheinende Oberfl~che zeigt (Abb. 23b). 

Erst bei hoher Vergr6Berung erkennt man auf 

ihr in regelm~Biger Anordnung etwa I ~un 

breite Gruben (Taf. 11/9,12). Fissurella 

angusta (Taf. 11/7,10~ Abb. 16) und Colli- 

sella sp. (Abb. 16) aus dem Litoral der 

Karibik besitzen in eine glatte Oberfl~che 

eingetiefte, breite Gruben, die einen gro- 
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Ben Tell der Oberfl~che des Prim~rgeh~uses 

einnehmen und damit ein Netzwerk entstehen 

lassen. W~hrend die gesamte Oberfl~che des 

Prim~rgehauses bei Colllsella sp. gleich- 

f~rmig mit Gruben bedeck, ist, sind diese 

bei Fissurella an~usta am Innenteil des 

Geh~uses unter und neben der Verfaltung zu 

Reihen angeordnet (Abb. 21), wahrend sie 

auf dem restlichen Gehause wie bei Colll- 

8ella sp. ausgebildet sind (Abb. 16a). 

Ein ~hnliches Grubenmuster weist Euchelu8 

cf. guttarosea auf (Taf. 6/3,6,9). Die zwi- 

schen den 3 - 4 ~m breiten Gruben befindli- 

chen Stege sind auf ihrer Oberfl~che glatt. 

Das ist anders bei Margarites oostalis 

(Tar. 6/1,4,7), elner Schnecke des tiefen 

und kalten Wassers e die sehr dotterreiche 

Eier besitzt. Hier ist bes gleicher Gruben- 

weite die Gestalt der Stege zugespitz t und 

unregelm~Big ausgebildet (Abb. 16b). 

c) Feines Netzwerk: Viele Prim~rgeh~use von 

Archaeogastropoden werden von einem sehr 

feinen Netzwerk bedeckt. Dieses setzt sich 

aus rundlichen bis sechseckigen, etwa I ~m 

breiten Maschen zusammen, die von mindestens 

O,2 ~m breiten Netzstegen umgeben werden. 

Dieser Skulpturtyp tritt selten allein auf 

und ist meist mit feinen und groben Rippen, 

Querstegen, Tuberkeln und WOisten verkn~pft. 

Die minimale Breite der Netzstege ist durch 

die sie mineralisierenden Aragonitkristal- 

lite vorgegeben. Die Kristallite ragen in 

den Netzleisten ~ber die allgemeine Scha- 

lenoberfl~che hervor~ sind aber immer von 

einer dHnnen organischen Schicht eingehOllt. 

Sie sind mindestens 0,2 ~m breit und stel- 

len nach auBen hin verl~ngerte Aragonit- 

kristalle dar, die welter im Inneren der 

Schale die durchgehende Prismenschicht zu- 

sammensetzen (Taf~ 3/4,5; BANDEL 1979b). Bei 

Monodonta cf. dama aus dem Roten Meer be- 

deckt ein feines Netz das ganze Prim~rgeh~u- 

seals einzige Skulptur ~hnlich Taf. 5/8. 

Abb. 16a, Prim~rgeh~use von Collis~lla sp. 
aus dem Litoral der Karibischen See~ Umge- 
zeichnet nach rasterelektronenmikroskopi- 
scher Aufnahme. b. Ausschnitt des Netzmu- 
stets, welches das Prim~rgeh~use von Mar- 
garite8 oostali8 bedeck,. 

a. Primary shell of Collisella sp. from the 
shore of the Caribbean Sea. b. Portion of 
the sculpture of the primary shell of Mar- 
garite8 oostalis with a net- l ike pattern. 

Auch bei Archaeogastropoden, deren Pri- 

m~rgeh~use eine Grubenskulptur aufweist t 

besitzen sowohl Arten mit dotterarmen Eiern 

wie Collisella sp. und Fissurella angusta 

(Taf. 4,5), die beide wahrscheinlich eine 

planktonische Phase durchlaufen, als auch 

Arten mit groBen t dotterreichen Eiern, die 

kriechend ihr Gelege verlassen, wie Mar- 

garlte8 costalis, einem sehr ~hnlichen 

Skulpturtyp. 

d) Feine Spiralleisten: Cantharidu8 exaspe- 

ratu8 (BANDEL 1975c: Taf. 1, Fig. I-3,7, 

Abb. 23c), Gibbula drepanensi8 (BANDEL 

1975c, Taf. I, Fig. 4,5,6,8~ hier~ Taf. 6/ 

10,11,12) ,  Gibbula divaricataj Gibbula 

adansonij Tegula cf, fasciata (Taf. 5/10) 

und Trochu8 cf. sandwichensi8 (Taf. 7/3,6) 

besitzen neben dem feinen Netzwerk auch 

Spiralstreifen, in denen mehrere nebenein- 

ander gelegene Aragonitnadeln den durch- 

gehenden oder unterbrochenen StreifenrOcken 

bilden. Das Skulpturelement der Spiralstrei- 

fen ist bei den ersten 4 dieser Arten mit 

Sicherheit bereits im noch unmineralisier- 

ten t rein organischen Geh~use vorhanden 

(Kapitel 2.1). Erst bei der Verkalkung des 

Gehauses werden die organischen Rippen von 

Kristalliten durchsetzt und so fixiert. 

Das Muster von Spiralstreifen und feinem 

Netzwerk ist oft innerhalb einer Art varia- 

bel ausgebildet, wie bei Tricolia affini8 

(Taf. 3/6,9,12). Dies ist ein recht allge- 

meines Merkmal dieses Skulpturtyps, in dem 

die Anzahl der Spiralstreifen zwischen 

eins und vier schwanken und das Netzwerk 

zwischen den Streifen mehr oder weniger 

deutlich hervorgehoben sein kann~ Bei 
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Trioola des Roten Meeres is, das Prim~rge- 

h~use mancher Individuen fast v611ig glatt 

(Taf. 4/5) und bei Trioolia 8psoiosa und 

Tricolia sp, (Taf. 4/2,11) vom Mittelmeer 

und TriooZia pullu8 von Cornwall finden 

sich Spiralstege oft nur im apikalen Ge- 

h~useteil. Bei all diesen Arten treten 

abet such Individuen auf, deren gesamtes 

Prim~rgeh~use mit einer Spiralleisten- 

Netzskulptur bedeck, sind. Spiralleisten 

und feines Netzwerk bedecken auch die 

Primargehauseoberfl~chen der Arten Gibbula 

magusj Gibbula oineraria, Gibbu~a tumida a 

Can~haridus clelandij Can~haridus montagui 

und Skenea 8erpuloides BABIO & THIRIOT- 

QUIEVREUX 1975). 

e) Querstegez Netzleisten werden manchmal 

so verdickt t dab den Anwachszonen des Pri- 

m~rgehauses folgend Querstege entstehen. 

Dies is, bei Halio~i8 in besonders deut- 

licher Weiss sichtbar (Tar. 4/1,4,7,10). 

Hier sind die Querstege auf der inneren 

Seite des Gehauses, im Bereich der neben 

und unter der Einfaltung gelegen ist, deut- 

lich verbogen (Taf. 4/10). ~hnliche Skulp- 

turelemente sind auch bei Patellaceen h~u- 

fig (AMIO 1963). 

Querstege sind der Skulptur des feinen 

Netzwerks eng verwandt und k~nnen in diese 

~bergehen, wie die Bilder von Diodora 

italica zeigen (Tar. 2/5-7)0 Querstege 

k~nnen aber sehr kr~ftig ausgepr~gt sein 

und sind dann vom feinen Netzwerk stMrker 

abgesetzt ( Troohus dents,us aus dem Roten 

Meerl Taf. 3/I,2,4,5~ Taf. 5/2,6). Die 

kr~ftlgen Skulpturelemente weisen einen 

unregelm~Sigen Zickzackverlauf auf. lhre 

kristalline Zusammensetzung is, deutlich 

zu erkennen, wenn man die organische Be- 

deckung mit Wasserstoffsuperoxyd entfernt 

(Taf. 3/Fig. 4 - 5). An unbehandelten Ge- 

hausen zeigt sich abet, dab die minerali- 

schen Komponenten der W~lste in der Regel 

mit organischem Material bedeck, sind (Tar. 

5/6). Querstege bedecken die Primargeh~use 

der Napfschnecken Cocoulina reticulata 

(Taf. 8/4t5,9) , Coooulina cf. 8pinigera 

(Taf. 8/3,6)t sowie den Trochaceen Seguen- 

zia monooingula%a, S. megalooonoha (BANDEL 

1979b| Tar. 2,4,7),und Solariella dentlfera 

und der Pleurotomariacee Soissurella 

crispata (Tar. 11/4), 

f) Spiralrippen~ Die Skulptur der Spiral- 

rippen unterscheidet sich in der Dimension 

der Rippen sowie such in der geringeren 

Variabilit~t der Anzahl der Rippen vonder 

der Spiralstreifen, Einen 0bergangstyp zwi- 

schen beiden Skulpturen stellen Galeoastraea 

cf. persica aus dem Roten Meer (Tar. 5/ 

2,5,8), sowie auch Emarginula tuberoulosa 

aus dem Mittelmeer, oder Worthenia m~nsteri 

und W. coralllophila (Taf. 12/2) aus der 

Trias der Dolomiten dar. 

Eine enge Spiralstreifung bzw. feine 

Spiralberippung von I - 3 ~un Breite tritt 

bei Sola~iella tubula auf (Tall 5/1,4,7). 

Der enge Zusammenhang zwischen der den Un- 

tergrund bildenden Netzstruktur und den 

Rippen zeigt sich darin, daS die Begrenzung 

der Rippen durch Netzgruben gebildet wird 

(Taf. 5/7). Zwischen den kraftigen Spiral- 

rippen sind bei diesem Typ der Skulptur 

reins, kurze Stege vorhanden, die in ihrer 

Richtung den Spiralrippen parallel ausge- 

richter aber auch von dieser Richtung etwas 

abweichen k~nnen (Taf. 7/4). Ganz ~hnliche 

Geh~useskulpturen sind bei den Arten 

C~elostrema tortuganum, Arene trioarinata, 

A. oruentata aus der Karibik, Arene varia- 

bilie aus Florida (Taf. 7/1,4) und Isandia 

holdworthiana (Abb. 17) vom Roten Meer ent- 

wickelto 

Abb. 17. Prim~rgeh~use von Isandia hold- 
worthiana vom Roten Meer. Neben Spiral- 
rippen treten kurze Spiralstreifen auf. 

Primary shell of Isandia holdworthiana 
from the Red Sea. Spiral ribs and short 
spiral ly arranged ridges are present. 
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Eine kr~ftige, regelm~Bige Spiralberip- 

pung trifft man bei Miorogaza vetula (Taf, 

6/2,5,8), Micragaza sp. (Taf. 7/12) aus 

dem tiefen Wasser vor der amerikanischen 

Ostk~ste und bei Kokenella sp. (Taf, 12/I), 

einer Pleurotomariacee aus der oberen Trias 

der Dolomiten. Hier gehen regelmaSige Spi- 

ralstreifen einher mit der Verst~rkung ein- 

zelner Elemente des feinen Netzmusters, 

welches den Untergrund bedeckt. Damit ent- 

stehen neben den 10 - 20 ~m breiten Rippen 

ebenso brelte, in ihrer Gestalt unregelm~Big 

begrenzte, oben glatte, tuberkelartige WUI- 

ste. Diese entsprechen bereits dem folgen- 

den Skulpturtyp. 

g) Tuberkel und Tuberkelw~lste: Wenn sich 

aus der feinen Netzskulptur nur einzelne 

Stege in unregelm~Biger Weise durch ver- 

st~rkte Einlagerung von Aragonitprismen 

verdicken, entsteht eine granul6se Ober- 

fl~che, wie zum Belspiel im Falle von 

Microgaza vetula (Abb~ 18) in Verbindung 

mit Spiralrippen vorhanden ist (Taf, 6/8). 

In reiner Form bedeckt die Tuberkelgranu- 

lation das Prim~rgeh~use von Solariella 

lubrica (Taf. 5/9,11,12) und Margarite8 

sp. aus dem tiefen Wasser vor der amerika- 

nischen Ostk~ste, aber wohl auch das Pri- 

margeh~use von Emarginula m~nsteri aus der 

oberen Trias der Dolomiten (Taf. 12/6). 

Abb. 18. Prim~rgeh~use von Microgaza vetula 
mit einer Mischskulptur aus Spiralrippen 
und Tuberkeln. 

Primary sh@ll of Microgaza vetula with a 
mixture of spiral  ribs and tubercules as 
sculpture, 

Die Uberg~nge von Tuberkel-Wulststruktur 

zur Struktur der Querstege ist flieBend, 

da eine Ausrichtung der Wulsttuberkel be- 

reits Querstege erzeugt. Aber auch zum ein- 

fachen feinen Netz sind die Uberg~nge flie- 

Bend, und dies oft sogar innerhalb elner 

Art. Eine Tuberkel-Spiralrippen-Mischskulp- 

tur findet man zudem bei Clanculu8 coralli- 

nu8 (Taf. 3/7) aus dem Mittelmeer, bei 

Solariella aeglei8 (Taf. 7/10) und bei 

Solariella sp. aus dem tiefen Wasser vor 

der amerikanischen Ostk~ste0 

h) Netzwerk yon Spiral- und Querrippen: 

Ein Netzwerk welches von Splralrippen und 

den Anwachszonen folgenden Rippen gebildet 

wird, findet man bei so unterschiedlichen 

Vertretern der Archaeogastropoden wle Turbo 

cf. petholatu8 (Taf. 3/3,6; Abb. 19b) 

Scissurella costata (Taf. 11/I-3) und 

Fissurella nodosa (Taf. 12/11). Wahrend bei 

diesen Formen der Abstand der Radialrippen 

zueinander etwa gleich ist, sind die Spi- 

ralrippen auf den Schmalseiten dichter als 

auf den Flanken~ Daher ist das Muster auf 

den Flanken das einer Strickleiter, auf den 

Schmalseiten dagegen sind quadratische 

K~stchen ausgebildet, Auf der Innenseite 

ist das Muster mehr oder weniger stark ver- 

zerrt. Die Verzerrung ist bei Turbo cf. 

petholatu8 sehr ausgepragt (Abb. 19b), bei 

Scissurella (Abb. 19a) weniger deutlich. 

Bei Fissurella cf~ nimbosa (Taf. 12/3) be- 

steht das Netzwerk aus eng stehenden Spi- 

ralrippen, die in gleichf~rmige-m Abstand 

zueinander verlaufen und Querelementen, 

die nicht zu Radialrlppen vereinigt sind. 

Dadurch wird der Eindruck eines Netzes 

mit parallelen Maschenreihen hervorgerufen. 

i) Radialrippen| Soiasurella costata aus 

dem Mittelmeer besitzt Individuen, bei 

denen das Netzwerk von Spiral- und Radial- 

rippen sehr gleichf~rmig und fein ausge- 

bildet ist. Es treten aber auch Individuen 

auf, deren Radialrippen starker hervortre- 

ten als die Spiralrippen. Die gleichen Ver- 

h~itnisse sind bei Scieeurella sp, aus 

dem Bereich hinter dem Riffkamm des Roten 

Meeres bei Port Sudan zu beobachten (Taf. 

IO/7). Bei Sci88urella oingulata aus der 

Karibik (Taf. 10/9) und Sinezoa sp. yon 

Lanzarote, Kanarische Inseln (Taf. 10/10; 

Tar. 11/5) stellen die Radialrippen das 

dominante Skulpturelement dar. Sie sind 
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Abb. 19a. Prim~rgeh~use yon Sciseurella sp, 
(Port Sudan, Rotes Meer). Die Skulptur be- 
steht aus Maschenwerk von Spiral- und Quer- 
rippen, b. Pirm~rgeh~use von Turbo cf. 
petholatu8 (Port Sudan, Rotes Meer). Die 
Verzerrung der Maschenskulptur im Bereich 
der seitlichen Einfaltung ist hier beson- 
ders deutlich. 

a. Pirmary shell of Soissurella sp. with a 
sculpture of spiral ridges crossed by 
transversal r ibs. b. Primary shell of Tur- 
bo cf. petholatus with deformed sculptural 
pattern near the lateral shell folds. 

stark mineralisiert und nach der Verformung 

des organischen Prim~rgeh~uses sekund~r 

durchgepr~gt. Daher ist im Bereich des ver- 

zerrten Prim~rgeh~uses die Rippenskulptur 

ebenfalls gleichf6rmig ausgebildet. 

Abb. 20. Prim~rgeh~use von Sinezona sp. 
(Lanzarote). Die Radialberippung~t das 
dominante Skulpturelement. 

Primary shell of Sinezona sp. with strong 
radial ribs. 

J) Sechseck-Musterz Soweit bisher bekannt 

ist, weisen alle Arten der Gattung Callio- 

stoma ein typisches Muster von regelm~Bi- 

gen, meist zu Sechsecken verkn~pften Ste- 

gen auf glattem Untergrund auf (JEFFREYS 

1865, ROBERT 1902, LEBOUR 1936, BABIO & 

THIRIOT-QUIEVREUX 1975, JUNG 1975). Dieses 

Netzwerk wird dem Prim~rgeh~use aufgepr~gt, 

wenn dieses bereits verformt ist. Dies ist 

dadurch belegt, dab das organische Prim~r- 

geh~use seitlich eingefaltet wurde, dabei 

an der Innenseite unter der Falte ein 

Spitzchen ausbildete, von welchem Runzeln 

ausgehen, die die Einfaltung ~berschreiten 

(Taf. 9/9,11), und dab das Netzwerk der 

Skulptur keine Verformung an der Geh~use- 

innenflanke zeigt, sondern Uberall gleich- 

artig ausgebildet ist (Abb 23a). 

Bei Calliostoma granulatum(Taf. 9/1,9) 

und C. laugieri (Taf. 9/6-8) betr~gt die 

Maschenweite des Netzes bis zu 23 ~m und 

bei C. laugleri 12 - 15 ~m. Die Netzstreifer 

sind immer massiv verkalkt (Taf0 9/12), sie 

sind bei C. granulatum 4 - 5 ~m und bei 

C. laugieri etwa I0 ~m breit. Da das Geh~usr 

von C. granulatum etwas breiter ist als 

jenes von C. laugieri und die WUlste schma- 

ler sind, erscheint das Maschenwerk hier 

enger. Den AbschluB des Prim~rgeh~uses bil- 

det in der Regel eine Aperturverdickung, die 

aber auch ausfallen kann (Taf~ 9/6). 

Calliostoma cf. fascinans vonder ame- 

rikanischen Ostk~ste (Tar. 9/4,12) weist 

ein noch feineres Netz auf, sodaB hier auf 

die Flankenbreite 12 - 14 Maschen auftreten 

k~nnen (8 bei C. granulatumj 6 bei C. lau- 

gieri . Callio8toma cf. jujubinum vonder 

Karibik (Tar. 9/5) welst Maschen auf, die 

jenen von C. laugieri ~hneln, jedoch schma- 

lere Stege aufweisen. Calliostoma zizyphinu~ 

- Prim~rgeh~use (Abb. 23a) dagegen ~hneln 

mehr denen yon C. granulatum. Das Netzwerk 

kann sich, wie im Falle yon C. cf.jujubinum 

bis auf den Rand des Aperturringes fort- 

setzen. Da dieser nach Abl~sung des Mantel- 

randes und der Verformung des organischen 

Prim~rgeh~uses angefUgt wurde, ist erwie- 

sen, dab die Verkalkung des Geh~uses ziem- 

lich sp~t erfolgt. Bei Calliostoma liegt 

wohl ein ~hnlicher Fall vor wie bei 

Scissurella/Sinezona~ wo die Skulpturelemen- 

te der Radialrippen ebenfalls sekund~r dem 

verformten Geh~use aufgepr~gt werden~ 

Diskussion der Skulptur des Prim~rgeh~uses 

Aus der Beschreibung der Typen der Skulp- 

tur geht deutlich hervor, dab diesem Merkmal 

des Prim~rgeh~uses, von wenigen Ausnahmen 
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abgesehen, wenig Wert bei der systematischen 

Unterteilung der Archaeogastropoden zu- 

kommt. Mit der Ausnahme des bei Calllostoma 

entwickelten Typs kommen alle anderen Skulp- 

turtypen in den unterschiedlichsten syste- 

matischen Einheiten der Archaeogastropoden 

vor. Obwohl die Muster der Skulptur recht 

gut fossilisierbar sind (Taf. 12/I,2,6), 

k6nnen sie nlcht zur systematischen Unter- 

teilung der Archaeogastropoden ben~tzt 

werden. Selbst so charakteristische Formen 

wie Netzmaschen, Strickleiterberippung oder 

Spiralrippen sind gleichermaBen bei Pleuro- 

tomariaceen r Fissurellaceen und Trochaceen. 

anzutreffen. Der Prim~rgehauseskulptur kann 

also nicht der gleiche systematische Wert 

zugemessen werden wie der Gestalt des Adult- 

geh~uses oder der Morphologie und Anzahl der 

Radulaz~hne im Radulaband0 Dieser Befund 

steht im Gegensatz zu den Verh~itnissen , 

wie sie bei h6heren Prosobranchiern vor- 

handen sind. Bei Meso- und Neogastropoden 

spiegelt die Skulptur des Embryonalgeh~uses 

als Veliger schl~pfender Arten durchaus 

die systematische Stellung ihres Tr~gers 

wider (BANDEL 1975a). 

eines recht einfachen Vorganges= Dieser be- 

steht darin, dab die prim~re, organische 

Schale durch Aragonitnadeln der gleichen 

Dimension mineralisiert wird~ Drei Stufen 

der Geh~useausbildung spielen hierbei eine 

Rolle= 

Zum ersten wird ein rein organisches Ge- 

h~use ausgeschieden. Dieses besteht aus ei- 

ner netzartigen Verflechtung von organischen 

Fibrillen und Schichten, die eine Maschen- 

weite von etwa I ~m besitzt. Das Geh~use 

wird allein von den Dr~senzellen des Man- 

telrandes ausgeschieden und bleibt mit ihnen 

ununterbrochen verbunden. Das organische 

Prim~rgeh~use kann unterschiedlich dick 

sein, yon L~ngs- und Querskulpturen bedeckt 

sein und bleibt verformbar. 

Zum zweiten wird das rein organische, 

planispiralsymmetrische Geh~use in unter- 

schiedlich intensiver Weise verbogen, Hier- 

bei verstMrkt sich die AuSenkrOmmung und 

die Innenseite der Schale wird gleichzeitig 

nach innen gezogen, dabei lokal gestaucht 

und gezerrt. Dadurch wird der unter der 

Apertur gelegene Geh~usebereich besonders 

stark deformiert. Im AnschluB an die De- 

formierung kann manchmal noch ein organi- 

scher Wulst im Bereich der Apertur ange- 

setzt werden~ 

Abb. 21. Prim~rgeh~use von Fissurella an- 
gusta aus dem Litoral der Karibik mit Gru- 
benmuster, welches im Bereich unter der 
Einfaltung durch die Verformung des orga- 
nischen Geh~uses vom restlichen Geh~use 
abgesetzt wurde. Eine Aperturrandverdickung 
wurde naeh Verformung des organischen Ge- 
h~uses und vor der Verkalkung des Geh~uses 
angef~gt, 

Primary shell of Fisaurella angusta from 
the shore of the Caribbean Sea with an 
apertural ridge and sculptural differences 
of the shell caused by secondary deformation, 

Die groBe Flexibilit~t der Prim~rgeh~u- 

seskulptur ist wahrscheinlich das Ergebnis 

Zum dritten wird das organische GehMuse 

dutch Aragonitprismen von etwa Os2 ~m 

Durchmesser verkalkt. Bei der Mineralisie- 

rung ersetzen und durchsetzen die Kristal- 

lite parallel zueinander und senkrecht zur 

Geh~useoberfl~che das organische Material 

indem sie dessen Netzstruktur als Matrix 

nutzen0 Im einfachsten Fall werden dabei 

Netzleisten von Kristalliten starker durch- 

drungen als das Material der dazwischenlie- 

genden Netzmaschen. Die Kristallite dringen 

damit welter auf die Oberfl~che vor, wo 

Netzleisten vorgegeben sind. Rippen in 

der organischen Schale werden wie die Netz- 

leisten v~llig von Kristalliten eingenom- 

men, Die Verformung der Skulptur und Textur 

des organischen GehMuses wird meist durch 

die Mineralisierung einfach abgezeichnet. 

Die Intensit~t der Mineralisierung der 

~uBersten Geh~useschicht bestimmt in der 
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Regel das endg~itige Geh~usemuster. Daher 

ze~gen die meisten Mustertypen Uberg~nge, 

Bei einigen Arten yon Sciasurella und bei 

Sinezona wird allerdings ein bestimmter 

Skulpturtyp, n~mlich die Radlalrippen, 

noch ~ber die vom organischen Geh~use vor- 

gegebene Gestalt hinaus ver~ndert. Hier 

pr~gt sich ein Muster durch t welches zwar 

dem Skulpturtyp noch weitgehend folgt, 

aber die Verformung des Geh~uses nlcht be- 

achtet. Das Geh~use ist nach der Minerali- 

sierung starr~ 

Die drei Prozesse, die die Skulptur des 

Geh~uses formentliegen offensichtlich eng 

beieinander,so daS innerhalb der gr~Beren 

Archaeogastropoden-Gruppierungen alle 

Skulpturtypen durch nut leichte Ab~nderun- 

gen im Bauplan der organischen schaie durch 

unterschiedlich starke Verformung und Ver- 

lauf der Verkalkung abge~ndert werden konn- 

ten. Hierin unterscheiden sich die Archaeo- 

gastropoden wesentlich von den h~heren 

Prosobranchiern. 

her in die organische Schale hineingesproBt 

durchsetzen diese Jedoch ohne R~cksicht auf 

vorgegebene Muster des organischen Prlm~r- 

geh~uses oder seine Verformung. Das letzte- 

re, zwar schon in Ans~tzen bei den Radial- 

rippen von Sci88urella und Sinezona der 

Fall, ist auch bei Collisella sp. zu beob- 

achten, 

Es ist durchaus m~glich t dab die Bildung 

von Sechsecknetzmustern bei Calliostoma 

demselben Grundschema folgt, wie die so 

~hnlichen Bildungen bei Peraclis und 

Gaetrochaena, Hierbei muB die formgebende 

Leistung vom Mantelgewebe erbracht werden, 

welches das Netzwerk auf der Schalenober- 

fl~che (innen bei Calliostoma, auBen bei 

Peraolis und Gas~rochaena) vorformt, 

Von den vorher geschilderten Skulptur- 

typen ist die Sechseckskulptur von Callio- 

stoma stark unterschieden. Morphologische 

Ubergange zu den anderen Skulpturtypen der 

Archaeogastropoden sind im Grubenmuster 

besonders von Collisella spb vorhandenb 

Hinsichtlich der Kristallstruktur der Netz- 

stege unterscheidet sich Callios~om~ Yon 

anderen Archaeogastropoden~ Bei den norma- 

fen Skulpturelementen sind die Kristallite 

immer nadelig t einander parallel, und der 

Durchmesser der Einzelnadeln ist nicht 

gr~Ser als Or2 pm. Bei Callios~oma dagegen 

ist die Ausrichtung der Kristallite nicht 

parallel zueinander, und die Kristalllte 

k~nnen auch gr~Sere Durchmesser zeigen, 

Vergleichbar mit dem Hexagonmuster bei 

Callios~oma sind Skulpturbildungen bei 

ganz anderen Mollusken, wie etwa der Ptero- 

pode Peraclis (Opisthobranchier) (Abb, 22) 

oder der Bohrmuschel Gastrochaena, Bei der 

freischwimmenden Fl~gelschnecke wie auch 

der in Korallen bohrenden Muschel wird das 

Netzwerk aber auf der AuBenseite des Ge- 

h~uses abgesetzt, indem sich der Mantel 

~ber die AuSenseite legt, Bei Calliostoma 

sind die Kristallrippen jedoch von innen 

Abb. 22, Das Geh~use der Pteropode Peraolis 
zeigt ein retikulates Muster (a), welches 
sekund~r yon auSen aufgesetzt wurde (b). 

Shell of the pteropod Peracli8 with a re- 
t i cu la te  sculpture, that has been secon- 
da r i l y  deposited on i t s  outer surface. 
a. general view; b. close-up. 

Gr~e und Gestalt des Prim~rgeh~usesz Die 

Gestalt des Prim~rgeh~uses entspricht ei- 

ner sekund~r in die Trochospirale gezwunge- 

nen, primer symmetrischen Schale. Bei eini- 

gen Patellaceen kann die Trochospirale wie- 

der aufgehoben werden (Kapitel 2,4), dann 

bleibt aber doch die Verformung des wenig 

aufgewundenen Geh~uses in ein starker ge- 

kr~mmtes Geh~use erhalten (Taf. 8/4t6,10,11) 

Hierbei ist es nicht wesentlich, ob die 

Entwicklung sich im Inneren einer Eikapsel 

vollzieht~ oder ob eine freischwimmende 

Larve eingeschaltet ist (BANDEL 1979b). An 

der Geh~usegestait ist das nicht zu erken- 

nen, sehr im Gegensatz zu den Verh~itnissen 
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Protoconch Prlm~rgeh~use 
Breite(~m) Breite SkulptLtr 

Calllostoma jujubinum o,19 0,34-0,35 Sechseckmuster 
Calliostoma cf.fascina~s o,25 0,49 Sechseckmuster 
Calliostoma zlzyphinum 0,20 o,41 Sechseck~uster 
Calllostoma laugieri o,21 0,37-0,43 Sechseckmuster 
Calllostoma granulatum 0,26 o,45 Sechseckmuster 
Tegula cf. fasclata o,12-o,13 0,25 Splralstreifen 

u.Netz 
Monodonta cf.dama o,11 o,21 Netz 
Gibbula umbilicaris o,12 0,23 Spiralstreifen 

u.Querstege 
Cantharidus exasperates o,14-o,~6 0,23-0,29 Splralstrelfen 

u.Netz 
Trochus sandwichensls o,12 o,19-o,2o Splralstreifen 

u.Netz 
Stomatella varia o,16-o,17 0,23 Querstege 
Clanculus corallinus o,12-o,16 0,24-0,28 Spiralrippen 

u.Netz 
Clanculus pharaonls o,12 o,19-o,22 splralrlppen 

u.Netz 
Troehus dentatus o,12 0,26 Querstege 
Turbo cf.petholatus o,16 0,20 KMstchenmuster 
Galeoastraea cf.perslca o,12 o,21 Spiralrippen 

u.Netz 
Arene varlabilis o,14 0,24-0,25 Spiralrlppen 
Arena trlcarinata o,15 0,25 Spiralrlppen 
Arene cruentata o,11-o,12 0,25 Splralrlppen 
Cyclostrema tortuganum o,11-o,12 o,22~o,24 Splralrippen 
Isandla holdsworthiana 0,08 o,19 Spiralstreifen 

u.Netz 
Astraea cf.phoebia o,12 0,33 ? 
Tricolia afflnis 0,09 o,16-o,17 Spiralstreifen 

u.Netz 
Trlcolla pulla o,~2 o,~7-o,22 Netz und glatt 

Tab. I. Trochaceen aus dem flachen Wasser. 
Ein kr~ftiger Aperturring ist fast immer 
entwickelt und die seitliche Einfaltung 
des Prim~rgeh~uses erzeugt ~berall eine zu- 
gespitzt erscheinende Innenseite~ 

Trochaceans from shallow water. An apertural 
ridge is developed in most cases and a l l  
have a la tera l  fold that appears pointed. 

bel den h~heren Gastropoden (BANDEL ~975a t 

b,c). 

Die Meinung von FRETTER & GRAHAM (1962) t 

dab Archaeogastropoden w~hrend ihrer Em- 

bryonalentwicklung in der Regel eine plank- 

tonische Phase durchlaufen t trifft nicht 

zu. Damit ist auch FIORONI's (1966) Annah- 

me, dab Gibbula-Arten und Verwandte (bier 

sind wohl Trochaceen des litoralen Bereichs 

des Mittelmeeres gemeint) alle rasch als 

Veligerlarven schlGpfen t nicht aufrecht zu 

erhalten, wie aus Kapitel 2.1 hervorgeht t 

in dem 3 solcher "Gibbula" Arten mit krie- 

chend schlGpfenden Jungen vorgestellt wer- 

den. Auch meinte FIORONI, dab hinsichtlich 

Gelegebau, SchlGpfzustand und Entwicklungs- 

weise der Trochaceen grebe Unterschiede zu 

primitiveren Archaeogastropoden (z,B. 

Patellaeeen) best~nden. Auch dies kann 

nicht best~tigt werden. Es ist vielmehr so~ 

dab innerhalb der Archaeogastropoden diese 

Verh~itnisse ziemllch gleichf~rmig sind t 

und es besteht AnlaB anzunehmen, dab gerade 

die Patellaceen hler mlt einigen ihrer 

Vertreter sich etwas vom normalen Entwick- 

lungsweg entfernt haben (siehe Kapitel 2.2.1 

und 2.4). 

Abb. 23a. Prim~rgeh~use yon Calliostoma 
zizyphinum aus dem Literal des Mittelmeeres 
(bis 30 m Tiefe) von Banyuls-sur-Mer0 Die 
Skulptur besteht aus einem Hexagonnetzwerk 
von Rippen auf glattem Untergrund und ist 
durch die Einfaltung nicht verformt. Unter 
der Einfaltung ist ein Spitzchen ausgebil- 
det. b. Prim~rgeh~use yon Punoturella pro- 
fundi aus 300 bis 700 m Tiefe vet der Ost- 
kOste Floridas. Die Skulptur besteht aus 
einem feinen Grubenmuster auf glattem Un- 
tergrund0 Unter der seitlichen Einfaltung 
ist das Geh~use wohlgerundet, c. Prim~rge- 
hause yon Cantharidu8 exasperatu8 aus dem 
Literal yon Banyuls-sur-Mer (O - 2 m Tiefe) 
mit Spiralstreifen aus feinem Netzmuster. 
Unter der Einfaltung ist ein Spitzchen aus- 
gebildet. Die Skulptur ist durch die Ein- 
faltung verformt. 

a. Primary shell of Calliostoma zizyphinum 
from shallow water with undeformed hexago- 
nal pattern and pointed la tera l  fo ld .  b. 
Primary shell of Punctur~lla profundi from 
300 to 700 m depth with a pattern of grooves 
on smooth background. The la tera l  folds are 
well rounded, c. Primary shell of Canthari- 
dub exasperatus exasperaCu8 from shallow 
water with spiral  ribs which are deformed 
by the la tera l  folds. The fold forms a 
pointed inner f lank. 

In der Art der Verformung des organischen 

Prim~rgeh~uses l~Bt sich nur ein Unter- 

schied erkennen: Formen bei denen die Einfal- 

tung sehr regelm~Big gerundet ist und ande- 

re, bei denen die Einfaltung nicht gerundet 

ist. Wie Tabelle 2 zeigt, tritt eine wohl- 

gerundete Gestalt der unter der Verfaltung 

gelegenen Innenflanke des Geh~uses vornehm- 

lich bei solchen Trochaceen auf, die in tie- 

fen Meeresbereichen leben. Zugespltzte For- 

men treten dagegen bei den flachwasserbe- 

wohnenden Trochaceen besonders reichlich 

auf (Tab, I). Dabei ist es gleichg~itig, ob 

sich bei letzteren die Embryonen vollst~n- 

dig in der Eikapsel entwickeln oder ob sie 

einen Tell ihrer Entwicklung freischwimmend 

vollziehen, Da die Verformung des Geh~uses 
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slch auf dem Eingeweidesack als Widerlager 

vollzieht, ist als Urheber der gerundeten 

oder zugespitzten Gestalt des inneren Ge- 

h~useteils der Gehalt an Dotter im Einge- 

weidesack ausschlaggebend. Es besteht dem- 

nach die ganz allgemeine Regel, dab Tief- 

wassergastropoden dotterreiche Eier be- 

sitzen und Flachwassergastropoden weniger 

Dotter aufweisen. Damit erfolgt die Ver- 

formung des Prim~rgeh~uses bei Tiefwasser- 

formen auf einem prall gef~llten Eingewei- 

desack, bei Flachwasserformen auf weniger 

volumln6sem Eingeweidesack, Daher ist auoh 

anzunehmen, dab die Embryonalentwicklung 

der Tiefwasserformen auf Grund des Dotter- 

reichtums etwas langsamer verl~uft als die 

der Flachwasserarten und dab zudem die 

Jungtiere mit einer gr~Beren Dotterreserve 

versehen schl~pfen. Da abet die Geh~usege- 

stalt hlnsichtlich der Rundung des Innen- 

tells nicht vonder systematischen ZugehS- 

rigkeit abh~ngt t sondern vom Lebensort t 

ist dieses Merkmal auch nicht systematisch 

verwertbar, F~r pal6kologische Ausdeutun- 

gen einer Archaeogastropodenfauna kann sich 

dieses Merkmal abet als sehr wertvoll er- 

weisenb 

Protoconch Brelte Prim~rgeh~useTiefe 
Brei~e(mm) (mm) Skulptur (m) 

Margarites costalis o,33 0,58-0,62 
Margarites sp. US-Kdste o,II o,21 
Margarites of.cancellata o,17 0,36 
8olariella actinophora o,35-o,4o 0,57-0,64 
Solariella lamellosa o,16-o,17 0,36 
Solariella lubrlca o,12 0,28 
Solariella tubula o,14-o,16 0,25-0,30 
Solariella sp,US-K~ste o,33 0,48 

Solariella cf.actlnophora o,]4-o,15 0,30 
Solariella den~ifera O,18  O,31-O,38 
Solariella aegleis o,16 0,34 

Solarlella cf.lacunella o,15 o,34 

Seguenzia monoclng~lata o,~6-o,17 o,3o-o,36 
$equenzla msgaloconcha o,19-o,2o 0,34-0,35 
Microgaza vetula 0,35 0,59-0,67 
Mlcrogaza sp. US-Ost-K~ste o,18-o,2o 0,29-0,36 
Euchelus cf,guttarosea o,21 o,33 
Ganesa graniqyra o,10 o,19 

Gruben 200 
Tuberkel 250 
glatt 200-300 
glatt 8oo-21oo 
glatt ~oo-8oo 
Tuberkel 260 
Spiralrlppen 250 
Spiralrippen 8oo-21oo 
u,Tuberkel 
Spiralrippen 1oo-25o 
Querstege 8OO 
$plralrippen 1oo-25o 
u.Tuberkel 
Spiralrippen 15o-2oo 
u.Tuberkel 
Querstege 12o-9oo 
Querstege ? 
Splralrippen 550 
Splralrippen 800 
Gruben 5oo 
Tuberkel 200 

Tab. 2. Trochaceen aus dem tiefen Wasser, 
Allen gemeinsam ist die regelm~Big gekrUmm- 
te, seitliche Einfaltung und der d~nne 
Aperturring am Prlm~rgeh~use, 

Trochaceans from deep water. All show a 
well rounded regular lateral fold and a 
thin apertural ridge. 

Protoconch 
Breite Form 
m~ 

?rim~rgeh~use 
Breite Skulptur 

Pterotrochus hlrasei 0,23 fund 0,3 Quersteqe 
Pleurotomarla sp.,Japan 0,45 fund 0,7 Querstege 
Worthenia m~nsteri o, Io fund o,18 feine Netz-u. 

Splralrlppe 
Worthenia coralllophila o,oB spitz o,15 Querstege ~. 

Spiralrippe 
Kokenella sp.,Dolomlten 0,07 fund o,13 Splralrlppen 
~aliotis t~berculata o,~B spitz 0,28-0,30 Querstege 
Haliotis lamellosa o,15 spitz 0,23 Querstege 
Scissurella uzmbilicata o,1o spitz o,21-o,23 Querstege 
Sciss~rella crispata o,11 spitz 0,28 Querstege 
Sclssurella costata 0,09 spitz o,16-o,18 K~stchenmuste 
Scissurella clnqulata 0,08 spitz o,16-o,18 Radlalrippen 

o,11 
Scissurella sp.,Port Sudan 0,07 spitz o,13-o,14 K~stchenmuste 
Sinezona sp.,Lanzarote 0,08 spitz o,16-o,18 Radialrlppen 
Sinezona rimuloides 0,09 spitz o,17 Radialrlppen 

Tab. 3, Pleurotomariaceen. 

Pleuromariaceans, dimensions of the proto- 
conchs and sculpture of the primary shells. 

2.3 GEGENOBERSTELLUNG DER ERGEBNISSE MIT 

DEM GARSTANG-CROFT'SCHEN ENTWICKLUNGS- 

MODELL FUR ARCHAEOGASTROPODEN - 

CRITICAL EVALUATION OF THE GARSTANG- 

CROFTS' MODEL OF GASTROPOD BODY TOR- 

SION 

Torsion of the gastropod body is usually 

interpreted in the way suggested by GARSTAN( 

(1928) and elaborated by CROFT (1937, 1955) 

using embryogenesis of some archaeogastro- 

pods. The generally expressed opinion in 

l i te ra ture  is that torsion came about be- 

cause a free swimming b i la te ra l l y  symmetri- 

cal plankton feeding larva could not retraci 

i ts head into its mantle cavity. In order 

to do so i t  had to tor t  its body by 180 ~ 

Left and r ight retractor muscles supposedly 

appear at d i f ferent  times due to stretching 

of twisted muscle f ibres while shell growth 

continued. This is erroneous and the course 

of events follows very d i f ferent  l ines, a) 

The termination of shell secretion and the 

detachment of gland cells from the margin 

of the primary conch in a free swimming 

larva coincides with the moment at which 

the b i la te ra l l y  symmetrical body can be 

to ta l l y  retracted into the shelter of i ts 

shell, b) The veliger of archaeogastropods 

has no mantle cavity (pa l l ia l  cavity) and 
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thus cannot re t ract  into i t .  c) The visceral  

mass is connected to the shell by two musc- 

les which are both funct ional  from the i r  

time of appearance onward, d) Torsion of the 

visceral  mass is caused by d i f f e r e n t i a l  

growth of ep i t he l i a l  ce l ls  and not related 

to muscle a c t i v i t i e s ,  e) The trochospiral  

co i l i ng  of the gastropod is not an adaption 

for  the swimming larva but rather for the 

crawling benthic animal as an aid to sta- 

b i l i z e  the shell over the head-foot, f)  The 

muscle pair is u t i l i z e d  as a re t ractor  and 

together with other minor muscles i t  

accomplishes the deformation of the s h e l l .  

g) After deformation of the b i l a t e r a l l y  

symmetrical shell  into tochospiral shape 

the l e f t  muscle is resorbed and the r i gh t  

used as columellar muscle, h)The shell is 

mineralized af ter  deformation. Deformation 

completes torsion so that the foot comes 

into the correct oosi t ion needed for crawl - 

ing. i )  The primary shell  is completed 

when the mantle detaches from i t s  edge. 

Further shell growth is resumed only a f ter  

establishment in the benthos, j )  Archaeo- 

gastropod vel igers do not feed during free 

EinfluB gehabt hat und wort- und schrift- 

gewaltige Vertreter gefunden hat, so dab er 

heute weitgehend die Lehrbuchvorstellung 

dominiert, Es handelt sich um die Torsions 

theorie GARSTANG's (1928). FRETTER (1969) 

dr~ckt das frei ~bersetzt etwa so aus: 

"Unser Konzept vom Ubergang yon einem hy- 

pothetischen Vorgastropoden zu einem ech- 

ten Gastropoden mit seiner vorne gelegenen 

Mantelh~hle basiert auf GARSTANG'S Theorie, 

nach der die Torsion in der Larve vor sich 

ging und in die Erwachsenen fortgetragen 

wurde". GARSTANG's Theorie wurde im folgen- 

den von CROFTS (1937, 1955) im Detail und 

am Beispiel einer Reihe von Archaeogastro- 

poden ausgearbeitet und modifiziert. GAR- 

STANG ging davon aus, dab die Drehung des 

Weichk~rpers innerhalb der Schale als eine 

Anpassung der freischwimmenden Schnecken- 

larve zu deuten ist. Die Larve einer hypo- 

thetischen Urgastropode soll demnach ein 

symmetrisches Geh~use besessen haben, in 

welchem ein ebenso symmetrischer Weichk6r- 

per mit einem Retraktormuskelpaar verankert 

war. Wollte sich diese Larve in den Schutz 

ihres Geh~uses begeben, so konnte sie das 

swimming phases, on ly  a f t e r  becoming ben th i c ,  nur tun, indem sie sich in die Mantelh~hle 

Embryonic food is prov ided by egg yo lk  

on ly  and a t rue  l a r v a l  phase ending w i th  

metamorphosis is not developed.  

Bei der Deutung des Ubergangs von hypo- 

thetischen, bilateralsymnletrischen Urga- 

stropoden zu Gastropoden, spiel, der Vor- 

gang der Einrollung oder Verdrehung des 

Eingeweidesackes gegen~ber dem FuS-Kopf- 

Bereich (Torsion) eine zentrale Rolle. 

Hierbei soll die hypothetische Urschnecke 

ihre Mantelh~hle, und damlt auch die in 

dieser liegenden Kiemen, hinten getragen 

haben. Dutch die 180-Grad-Drehung des 

Weichk~rpers um seine Achse soll die Man- 

telh~hle aber nach vorne ~ber den Kopf-FuB- 

Bereich gebracht worden sein. Durch die- 

sen Vorgang soll aus der Urschnecke die 

Schnecke geworden sein. 

Es ist besonders ein Deutungsversuch 

dieses hypothetischen Vorganges,der groBen 

zurOckzog. Da sich der Hohlraum der Mantel- 

h6hle aber neben der Innenllppe des Geh~u- 

ses befunden haben soll t konnte die Larve 

nur ihren FuB besch~tzen, w~hrend der Kopf 

ungesch~tzt drauBen bleiben muBte. Durch 

einen einzigen Mutationsschritt (Makromuta- 

tion) sei nun das Retraktormuskelpaar der- 

art umgestaltet worden, dab nur noch ein 

Muskel den FuB-Mantel-Bereich bedient, der 

zweite den Kopf-Velum-Bereich. Zudem soll 

im gleichen Zuge der eine Muskel mit seinem 

Ansatz an die Schale nach vorne r~cken und 

der andere nach hinten. In dem Augenblick, 

wo die Muskeln ihre Aufgaben ~bernehmen 

k6nnten, und sich zusammenz~gen, w~rde der 

Vorderteil der Larve gegen den Hinterteil 

um 180 Grad verdreht. Damit w~re die Man- 

telh6hle nach auBen ger~ckt. Die den Schutz 

der Schale aufsuchende Larve k6nnte ihren 

Kopf in die Mantelh~hle zur~ckziehen, der 

in GARSTANG' s Vorstellung weniger verletz- 

liche FuB mHBte jedoch auch weiterhin drau- 

Ben vor dem Geh~use verbleiben. Die hypothe- 

tische Drehung des Weichk~rpers in der 

Schale, die alleine dem Schutz des Kopfes 
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der Larve dienen sollte, w~rde dann t GAR- 

STANG's Vorstellung zufolge, nicht mehr 

r~ckg~ngig gemacht, und die Schnecke m~Bte 

in der weiteren Entwicklung ihres K6rpers 

mit den Auswirkungen dieser Drehung fertig 

werden0 

THOMPSON (1957) hob hervor, dab GAR- 

STANG's Theorie von zwei Voraussetzungen 

ausgeht. Erstens, dab beim ROckzug des 

Velums in die Schale es die Mantelh6hle 

ist, die den Kopf aufnimmt, und zweitens, 

daS der Kopf einer Gastropodenlarve ver- 

letzlicher ist, als ihr FuB. Beide Voraus- 

setzungen, so zeigte THOMPSONt sind nicht 

richtig, Zum ersten zieht sich der Mantel- 

rand ebenso weit in die Schale zurUck, wie 

der Kopf, wenn der Retraktormuskel wirksam 

wird, und damit bleibt das Velum auch im 

Inneren des Geh~uses vor und auBerhalb der 

Mantelh~hle gelegen. Zum zweiten existiert 

kein Unterschied in der Verletzbarkeit zwi- 

schen FuB und Velum. Verletzungen an beiden 

haben fur die winzige Larve die gleichen, 

fatalen Folgen. Ausgehend yon Opisthobran- 

chier- und Mesogastropodenlarven kommt 

THOMPSON daher zu dem SchluB, dab GARSTANG's 

Theorie damit die Basis entzogen sei. 

Obwohl man sich den Uberlegungen THOMP- 

SON's getrost anschlieBen kann, sollen hier 

dennoch einige Argumente aufgefUhrt werden, 

die fur die Nichtanwendbarkeit des GARSTANG- 

schen Modelles fur die Gastropodenphyloge- 

nese sprechen0 Dies erscheint insofern not- 

wendig, als zum Beleg fur die Anwendbarkeit 

von GARSTANG's Theorie in der Literatur 

immer wieder die Arbeiten yon CROFTS (1929, 

1937, 1955) herangezogen werden, die sich 

alle auf Archaeogastropoden beziehen. 

CROFTS besch~ftigte sich vornehmlich mit 

der Ontogenese von Haliotis, erweiterte 

aber ihre Untersuchungen auf Patella a Pa- 

tina und Calliostoma. Ihre Ergebnisse wur- 

den von FRETTER & GRAHAM (1962) sehr im 

Detail nacherzahlt und nachvollzogen. 

CROFTS kam bei ihren untersuchungen zu dem 

SchluB, dab die GARSTANG'sche Idee im gro- 

Ben und ganzen richtig sei und nur etwas 

modifiziert werden mUsse. 

Aus den Angaben CROFTS wird klar, dab 

die einzelnen Schritte der Entwicklung von 

Haliotie in ihrem zeitlichen Ablauf ganz 

~hnlich vor sich gehen, wie dies bei Gibbul 

divaricata beobachtet werden konnte, Zudem 

ist das Prim~rgeh~use yon Halioti8 (Taf. 

4/7) dem yon Gibbula sehr ~hnlich (Taf. 

6/IO-12). CROFTS beobachtete auch, dab die 

Embryonalentwicklung yon Calliostoma im 

wesentlichen der von Halioti8 gleicht, und 

dab nur eine zeitliche Verschiebung der 

einzelnen Entwicklungsschritte zu verzeich- 

nen ist. Eigene Untersuchungen an Callio- 

stoma haben gezeigt, dab bei Vertretern 

dieser Gattung die Embryonalentwicklung im 

wesentlichen so abl~uft, wie sie im Falle 

von Cantharidu8 exasperatu8 hier geschil- 

dert ist, 

Haliotis tuberaulata verl~Bt den Schutz 

der Eih~lle nach etwa 13 Stunden als Tro- 

chophora. Die Ausgl~ttung des Gewebes der 

Schalendr~se beobachtete CROFTS bei 14 

Stunden alten Embryonen. Sie beschrieb 

auch, dab die erste uhrglasf6rmige, dann 

napff6rmige, nicht mineralisierte Schale 

mit dem Mantelrand fest verbunden ist. 

Nicht gesondert vermerkt wurde von CROFTS, 

wie auch FRETTER & GRAHAM (1962) und FRET- 

TER (1965, 1972), dab es vor der Differen- 

zierung des Mantelrandes (nach 24 Stunden 

Entwicklung) zur Abl~sung des Geh~useran- 

des yon den Mantelrandzellen kommt. Die 

Schale yon Halioti8 ist in diesem Stadium 

symmetrisch und nautiloid in ihrer Gestalt. 

CROFTS beobachtete allerdings bereits in 

diesem Stadium der Entwicklung die Existenz 

einer Mantelh6hle, die aus einem Spalt zwi- 

schen Mantelrandwulst und FuS bestehen soll 

In Wirklichkeit handelt es sich hierbei 

jedoch nur um eine Einengung des Vorder- 

teils des Weichk6rpers an der Basis des 

Velums. Der FUB ist zu diesem Zeitpunkt 

nur eine kleine Ausbeulung in dlesem Be- 

reich. Zwischen Mantelwulst und FuBanlage 

bildet sich ein Spalt nur dann, wenn der 

K~rper sich in die Schale zurUckzieht. Das 

ist aber CROFTS zufolge dem Embryo in die- 

sem Entwicklungsstadium noch gar nicht m~g- 

lich0 Eine Mantelh6hle, die diesen Namen 

verdient, entsteht im Archaeogastropoden- 

embryo erst am Ende der Embryonalentwick- 

lung, wenn das bereits kriechende Tier sein 
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Dotterreserven weitgehend aufgebraucht hat 

und selbst Nahrung aufnimmt. Das betrifft 

auch Haliotis, wie aus der Beschreibung die- 

ses sp~teren Entwicklungsstadiums bei CROFTS 

(1955) und FRETTER & GRAHAM (1962, Fig. 228) 

ersichtlich wird. 

Die Verankerung des Eingeweidesackes an 

der Schale erfolgt bei Hallo,is wie bei den 

beschriebenen Trochaceen an zwei Stellen t 

einer in der linken Mitt, und einer anderen 

an der rechten Seite. Allerdings beobachtete 

CROFTS, dad nut an der linken dieser Anhef- 

tungen sich auch Muskelzellen ausdifferen- 

zieren S w~hrend an der rechten Anheftung 

zun~chst nichts passiert. Diese Beobachtung 

~bernahmen FRETTER & GRAHAM widerspruchslos. 

CROFTS (1955) bemerkte auch bei Calllostoma a 

Patella und Patina eine gleichartige An- 

heftung des Eingeweidesackes mit der Prim~r- 

schale, wie sie bei Hallo,is entwickelt sein 

soll. 

CROFTS zufolge dr~ckt der linke Retrak- 

tormuskel den Eingeweidesack an die rechte 

Seite. Durch diese Verlagerung entsteht ein 

zlemlich groSer, freier Raum zwischen 

Weichk~rper und Schaleninnenseite. Diesem 

Raum messen FRETTER & GRAHAM die MSglich- 

keit zu, eine Gasblase aufzunehmen. Dutch 

dies, soll die Veligerlarve beim Schweben 

im Plankton unterst~tzt werden. Die wahre 

Funk,ion des Raumes wird klar, wenn man be- 

obachtet, daS die Gastropodenlarve den 

Schutz, den ihre Schale gew~hren kann t auch 

nutzt, und sich in sie zur~ckzieht. Damit 

ist auch GARSTANG's Vorstellung nicht mehr 

verwertbar, da keine Drehung des Weichk~r- 

pers n~tig is,, um das vorhandene Exoske- 

lett nutzen zu k6nnen6 

CROFTS hat ihre Beobachtungen bei Halio- 

tis-Larven wahrscheinlich an fixiertem Ma- 

terial durchgef~hrt. H~tte sie lebende Ve- 

ligerlarven mit gerade fertiggestellter 

Schale unter dem Mikroskop beobachtet, so 

w~re ihr aufgefallen, dad dies, Schale auch 

gleich ihrer Aufgabe ~berstellt wird. Der 

Weichk~rper kann sich n~mlich vollst~ndig 

in sie zur~ckziehen. Damit w~ren die mei- 

sten der folgenden Uberlegungen und Analysen 

hinf~llig geworden. 

CROFTS geht in ihrer weiteren Analyse der 

Embryonalentwicklung von Halioti8 davon 

aus t dab nur der linke Retraktormuskel 

nach etwa 22 Stunden Entwicklungszeit aus- 

gebildet ist. Der rechte Muskel soll erst 

sehr vlel sp~ter, beim bereits kriechf~hi- 

gen Tier, in Erscheinung treten. Die Zeitan- 

gabe f~r die Aufnahme der ersten Muskel- 

funktion ist im Einklang mit den Beobach- 

tungen, die bei Gibbula divaricata ge- 

macht werden konnten (24 Stunden). CROFTS 

zufolge erstreckt sich der eine Muskel 

~ber die linke Oberfl~che des Eingeweide- 

sackes nach vorne und teilt sich hier in 

zwei Strange auf. Die Muskelzellen des einen 

Stranges sollen dabei mit Mantel und Velum 

geradlinig verbunden sein, der andere 

Strang dagegen is, aufgef~chert und soll 

um den vorderen Weichk~rper herumlaufen 

und mit FuS und Velum verbunden sein (Abb. 

24). Dieser Verlauf der Muskelstr~nge soll 

nun nach der Aufnahme seiner Aufgabe inner- 

halb weniger Stunden den Vorderk6rper mit 

Velum und Fu8 um 90 Grad gegen den Einge- 

weld,sack verdrehen (Abb. 24). CROFTS 

meinte, dad nach 90 Grad Dr,hung des K~r- 

pervorderteils nun zwar endlich das Velum 

in den Schutz der Schale (in die hypothe- 

tische Mantelh~hle) zurUckgezogen werden 

kann, daS aber noch ein Tell des Weichk~r- 

pers, insbesondere des FuDes, auDerhalb 

der Schale verbleiben muD. In diesem Sta- 

dium der Embryonalentwicklung ist aber 

bereits ein Operculum vorhanden. Schon 

theoretische Uberlegungen ~ber den Zweck 

eines solchen Gebildes, welches ja zudem 

bei Halioti8 im erwachsenen Tier verloren 

geht, f~hren zu dem SchluD, dad das Oper- 

culum als ~ffnungsverschluD dient. Da es 

auf der RUckseite des FuDes gelegen is,, 

kann es seine Aufgabe nur erf~llen, wenn 

das ganze Tier in die Schale zur~ckgezogen 

ist. Die theoretischen Erw~gungen erweisen 

sich am lebenden Material als zutreffend. 

Keln Tell des Weichk~rpers beim Veliger 

einer Archaeogastropode im Stadium der 

Eingeweidesackeinrollung bleibt vor der 

GehMusem~ndung zur~ck, wenn sich das Tier 

in das Geh~use zur~ckzieht. 

Die Dr,hung des Vorderk~rpers wird nicht 

durch ein oder zwei Muskeln hervorgerufen, 
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lung des Weichk~rpers nur seine Lage gegen- 

Gber der Schale ver~ndert. 

Abb. 24a. Umgezeichnet nach FRETTER & GRA- 
HAM (1962, Fig. 227, B,C). A. Die Veliger- 
la~ve Yon Halioti8 tuberculata, vor der 
90 Torsion, mit komplexem Muskelverlauf. 
B.oDie gleiche Larve, nach Abschlu8 der 
90 Torsion mit gestreoktem Muskel. b. Um- 
gezeichnet nach YOUNGE (1960, Fig. a) ~ 
-links: Patella vulgata-Veligerlarve vor 
der Torsion; -rechts: Patella vulgata-Veli- 
ge~larve 6 Stunden sparer, nach vollzogener 
90 Torsion. 

a. Redrawn from FRETTER & GRAHAM (1962, 
Fig. 227, B.C). A. Veliger of Haliotis 
tuberoulata before torsion with assumed 
complex course of muscle f ibres and assumed 
non func t i ona l l i t y  R f second muscle. B. The 
same larve af ter  90 ~ torsion due to hypo- 
thet ica l  muscle stretching, b. Redrawn from 
YOUNGE (1960, Fig. a); A. Patella vulgata 
vel iger as i t  is supposed to look before 
torsion, B. Patella vulgata vel iger 6 hours 
la ter  with torsion completed. Here the 
second muscle is neglected completely. 

sondern ist vielmehr das Resultat der tro- 

chospiralen Einrollung des vorher kugeligen 

Eingeweidesackes. Die Verformung entsteht 

durch unterschiedliches Wachsttun seiner 

H~llgewebe. ROBERT (1902) beobachtete an 

Cantharidue- und Callioetoma-Embryonen 

die Einrollung des Eingeweidesackes und die 

damit verbundene Drehung des Vorderteils 

des Weichk~rpers in Relation zur Schale, 

die Ja diese Drehung in der Achse des Weich- 

k~rpers nicht mitmacht, ROBERT zufolge ist 

die Drehung besonders gut an der allm~hli- 

chen Wanderung des heranwachsenden FuBes 

zur Seite hin zu bemerken, ROBERT stellte 

also bereits fest, dab der Vorderk~rper 

nicht gegen den Hinterk~rper verdreht wird, 

sondern dab vlelmehr die spiralige Einrol- 

Naoh der ersten Phase der Drehung des 

Kopf-FuB-Bereiches soll nun der linke Re- 

traktormuskel von Haliotie nach vorne und 

auf die rechte Seite wandern (CROFTS, 1937, 

1955; FRETTER, 1969). In diese Interpreta- 

tion paBt auch, dab der an der Columella 

befestigte Retraktormuskel der erwachsenen 

Callioetoma sich nicht vom rechten Muskel 

der Larve ableiten soll, sondern vom linken 

Es ist aber in der Realit~t genau umgekehrt 

Der linke Muskel ist n~mlich derjenige, der 

vor der Mineralisierung der Schale resor- 

biert wird (bei Trochaoeen). Bei Patella- 

ceen k~nnen beide larvalen Retraktormuskel 

erhalten bleiben (ANDERSON, 1965). Im Ver- 

trauen auf die Untersuohungen CROFTS wider- 

sprachen FRETTER & GRAHAM (1962) den Analy- 

sen und Deutungen yon NAEF (1913, 1926), 

SMITH (1935) und PELSENEER (1911), die die 

richtige Meinung vertraten, dab der Retrak- 

tormuskel oder Spindelmuskel der erwachse- 

nen Archaeogastropoden sich vom Velumre- 

traktor herleitet. 

Die Ver~nderungen, die sich im zeitliche 

Zusammenhang mit der spiraligen Einrollung 

der Dotterreserve auch auf die Morphologie 

der Schale auswirkte, wurde von CROFTS, 

FRETTER, FRETTER & GRAHAM und anderen nicht 

bemerkt. CROFTS (1955) meinte vielmehr, dab 

nach der ersten Torsionsphase die Schale 

spiralig weitergebaut wird. ROBERT (1902) 

erw~hnte elne Verst~rkung in der Einrollung 

der Schale, die w~hrend der Torsionsphase 

auftritt, wobei allerdings unklar blelbt, 

ob Schalenwachstum oder Schalenverformung 

gemeint sind. Ebensowenig wie diese Scha- 

lenverformung, die bei Haliotie sehr deut- 

lich an der Morphologie des Prim~rgeh~uses 

ablesbar ist (Taf0 4/4,7,10), wurde die 

anschlieBende Schalenmineralisation bemerkt 

Der zweite Teil der von GARSTANG gefor- 

derten 180 Grad Drehung des K~rpers erfolgt, 

CROFTS (1955) zufolge, in der Zeit, in der 

der Veliger zum benthonischen Leben ~ber- 

geht und somit sowohl kriechen als auch 

schwimmen kann. Das kriechf~hige Tier hat 

aber nach den Vorstellungen yon FRETTER & 
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GRAHAM (1962) auch weiterhin ernste Schwie- 

rigkeiten~ Es muS ja noch die restlichen 

90 Grad der Torsion vollziehen, die die 

GARSTANG'sche Theorie fordert. Das Tier 

soll sich weder vollst~ndig in die sch~tzen- 

de Schale zur~ckziehen, noch ausdauernd und 

stabil kriechen k6nnen. Das seitlich gele- 

gene Sch~lchen und der schwere Eingeweide- 

sack sollen das Tierchen einseitig links 

so belasten, dab es immer wieder einhalten 

muB und ersch~pft zur Seite sinken soll, 

FRETTER & GRAHAM stellen fest r daS Haliotis 

am 6. Tage zur v~llig benthonischen Lebens- 

weise ~bergegangen ist. Am 6. Tage soll 

auch der zweite Teil der 180 Grad Torsion 

begonnen werden, von dem, ihrer Vorstel- 

lung nach, erst 90 Grad erfolgt sind. Es 

wird daher eine larvale Phase postuliert, 

die vom 6. bis zu 12. Tage der Entwicklung 

reichen soll. Durch die Interpretation 

nicht beobachteter aber geforderter Vor- 

g~nge in der Ontogenese lebender Tiere 

kommen FRETTER & MANLEY (1977) bei Trioo- 

lia pullu8 zu der Ansicht, daS sich an das 

Prim~rgeh~use noch ein Larvalgeh~use an- 

schlieSen soll. Dieses soll von einer Lar- 

ve abgeschieden worden sein und soll eine 

weitere Gehausewindung umfassen0 Der zweite 

Torsionsschritt, der die 180 Grad K6rper- 

drehung in der Schale vollziehen soll, ist 

also vom freischwimmenden Stadium in das 

Krlechstadium gerutscht, ohne dab dieser 

Widerspruch aufgefallen ist. Damit wird 

aber GARSTANG's Idee einer Mutation, die 

der freischwimmenden Larve Nutzen bringen 

soll und die dann vom erwachsenen Tier 

beibehalten wird, absurd. 

Zusammenfassung= 

a) Das Ende der Sekretion der PrimMrschale 

und die Abl~sung des Mantelsaums vom Ge- 

h~userand bei planktonischen Larven f~llt 

mit dem Zeitpunkt zusammen, zudem sich der 

Weiohk~rper vollstandig in das schOtzende 

Geh~use zur~ckziehen kann. 

b) Die Veligerlarve der Archaeogastropoden 

besltzt keine Mantelh6hle S und kann daher 

auch keinen K~rperteil in eine solche H~hle 

zur~ckzlehen, 

c) Der Eingeweidesack ist nach der Fertig- 

stellung des Prim~rgeh~uses dutch zwei Mus- 

keln mit der Schale verbunden. 

d) Bei der Verdrehung des Weichk~rpers im 

Geh~use spielen die Muskeln keine Rolle, 

Die Torsion erfolgt dutch verschieden 

schnelles Zellwachstum in den Zellschich- 

ten, die den Eingeweidesack umh~llen. 

e) Die trochospirale Einrollung ist kein 

adaptiver Vorteil f~r die schwimmende Larve, 

sondern vielmehr f~r das kriechende, ben- 

thoische Tier, da dadurch die Lage der 

Schale ~ber dem FuSe stabilisiert wird0 

f) Das Retraktormuskelpaar dient dem R~ck- 

zug des Weichk~rpers in die Schale hinein, 

sowie im Zusammenspiel mit anderen, weniger 

sichtbaren Muskeln als Widerlager zur 

Schalenverformung dutch FuBdruck von auBen 

auf die Schale, 

g) Der rechte Retraktormuskel (bei Orien- 

tierung nach der Lebensstellung der Schale 

mit der M~ndung nach obenvorne) bleibt bei 

trochoformen Archaeogastropoden erhalten 

und wird zum Spindelmuskel. Der linke Mus- 

kel wird resorbiert t kann jedooh bei eini- 

gen Arten mit napff~rmiger Schale erhalten 

bleiben. 

h) Die Schale wird erst nach ihrer Verfor- 

mung asymmetrisch und mineralisiert. Die 

Verformung vollzieht die Drehung des FuSes 

yon der rechten Seite weiter nach innen, 

i) Das Prim~rgeh~use wird nach seiner 

Fertigstellung nicht oder nur noch sehr 

geringf~gig vergr~Sert, Erst nach der Auf- 

nahme eines voll benthischen Lebens wird 

das folgende Geh~use angef~gt. 

j) Es gibt bei Archaeogastropoden keine 

Nahrungsaufnahme w~hrend der planktonischen 

Phase der Larven. Bis zum v611igen Ubergang 

zum benthischen Leben ist die Ern~hrung 

durch Eidotter gew~hrleistet. 

2.4 DIE SEKUND~RE GEH~USESYMMETRIE BEI 

PATELLACEEN - SECONDARY SHELL SYMMETRY 

IN PATELLACEAN GASTROPODS 

In the Patellacea and related archaeo- 

qastropod limpets the original pathway of 

archaeogastropod shell formation and de- 

formation is modified towards bi lateral  

symmetry, while the soft body undergoes 

normal torsion. The formation of a cup 
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l ike the adult secondary shell has been 

carried into early development of the em- 

bryonic (primary) shel l .  The trochospiral 

twist of the shell may be lost completely 

while a secondary increase in coil ing by 

deformation of the organic primary shell 

is retained. Both larval retractor muscles 

may stay active after shell deformation is 

accomplished and can stay in use unt i l  be- 

coming the main retractor of the adults. 

Different species show al l  grades of primary 

muscle arrangement - from that of normal 

archaeogastropods with l e f t  muscle in central 

position and r ight muscle at the r ight side 

to symmetrical arrangement with l e f t  muscle 

at the l e f t  and r ight muscle at the r ight 

side. In the l a t t e r  case the soft body re- 

mains in the center of the shell and is 

torted here by d i f fe ren t ia l  cell growth. 

Shell mineralization usually occurs r ight 

after shell deformation but may be retarded 

in species that develop within the shelter 

of the mantle cavity of the mother. Patella- 

cean archaeogastropods provide a good examp- 

le for the abolishment of trochospiral 

coilingD when this feature of the shell is 

no longer of use in adult l i f e .  Several 

other recent and fossi l  gastropods (molluscs) 

with non-coiled adult shell can be analysed 

accordingly. Caution must be used when a 

symmetrical soft body is reconstructed from 

a symmetrical shel l ,  as commonly seen in 

l i te ra tu re .  

In dieser Gruppe sind Archaeogastropoden 

mit einer einfachen, napff~rmigen Schale und 

einem zentralen (Patella) oder etwas nach 

vorne (Acmaea, Lepeta) (Taf. 8/7) oder 

nach hinten (Cocculina) (Taf. 8/8,9) ver- 

schobenen Apex zusammengefaBt (Patellacea 

und Cocculinacea). Das Prim~rgeh~use sitzt 

oft unvermittelt dem konischen Sekund~rge- 

h~use auf. Es ist keine vermittelnde Ju- 

venilschale, wie etwa die Sekund~rschale 

der Fissurellen t entwickelt (siehe Kapitel 

2.5). Abet bez~glich der Morphologie des 

Primargeh~uses finden wir bei patelliden 

Archaeogastropoden Abweichungen yon der 

allgemeinen Grundform t wie sie bei Fissu- 

relliden und anderen Archaeogastropoden 

ausgebildet is,. Die Gestalt des Sekund~r- 

geh~uses (Adultgeh~use) is, etwas variabel. 

Bei Acmaea virginea besitzt es einen zipfel 

f~rmig nach vorne gekrthnmten Apex. Bei 

Cooculina is, der Apex weniger weir ausge- 

zogen und nach hinten gekrtlmmt (Taf. 8/9). 

Bei Acmaea sp., Lepetella tubicola und 

Lepeta oaeca liegt der Apex subzentral, 

doch sind die Flanken des Sekund~rgeh~uses, 

die zum Apex aufsteigen t gerade. 

Die Gr6Be der Eier innerhalb der Eih~lle 

und der diese noch umgebenden Gallerth~lle 

liegt zwischen 0,11 und 0,13 nun (AMIO 1963) 

Auch bei solchen Arten S deren Junge sich im 

Schutze der Bruth~hle der Mutter entwickeln 

sind die Eier nicht gr~Ser. LINDBERG (1979) 

ermittelte fur die Art Problacmaea moskalev" 

Eidurchmesser yon 0,11 - 0r12 mm. 

Die Entwicklung der Embryonen gleicht im 

wesentlichen der anderer Archaeogastropoden 

doch lassen sich einige kleinere Abweichun- 

gen aufzeigen. Bei Patina (=Helcion) pellu- 

cida (Abb. 25) beschrieb THORSON (1946, 

Fig. 89) eine schwimmende Larve, vonder er 

annahm, dab sie kurz vor der Aufnahme des 

benthischen Lebens steht. Das Geh~use ist 

bereits deutlich verformt, der Eingeweide- 

sack eingerollt und nur ein rechter Larval- 

rektraktor vorhanden. Dies zeigt, dab das 

Geh~use bereits mineralisiert ist oder ge- 

rade mineralisiert wird. Die Bilder THOR- 

SONS (Abb. 25) zeigen ~brigens sehr deut- 

lich, dab das Tier sich vollst~ndig in sein( 

Schale zur~ckziehen kann, und dab noch kei- 

ne Mantelh~hle vorhanden ist. Es liegt eine 

Entwicklungsstufe vor, wie sie in gleicher 

Weise bei den i/n Detail beschriebenen 

Trochaceen von Banyuls zu verzeichnen is, 

(Kapitel 2.1). Wenn die von THORSON (1946) 

beschriebene Veligerlarve tats~chlich von 

Patina pellucida stammt (der Ubergang zum 

kriechenden Tier wurde nicht beobachtet), 

dann is, damit eine typische Patellide aus- 

gebildet, deren Embryonen im Ubergang vom 

schwimmenden zum kriechenden Leben nut 

noch einen Retraktormuskel besitzen. Es 

ist dies der rechte Muskel, wie bei den 

meisten Archaeogastropoden im gleichen 

Entwicklungsstadium. 
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bei diesen Arten vonder ersten Anheftung 

des Eingeweidesackes an das Geh~use his zum 

Ubergang der Larve zum Bodenleben erhalten. 

Abb. 25. Ansichten der Veligerlarve von 
Patina (=Helcion) pelluoida nach THORSON 
(1946, Fig, 89), Nur der rechte Retraktor- 
muskel ist entwickelt und die Larve glelcht 
der anderer Archaeogastropoden, die sich 
im glelchen Stadium der Entwicklung befin- 
den. 

Veliger of Patina psllucida redrawn from 
THORSON (1946, f ig. 89) with only right 
retractor muscle present, resembling embryos 
of average archaeogastropods of the same 
stage of development. 

Bei anderen Patellaceen kann die Ent- 

wicklung anders verlaufen, wie Taf. 8/2 

zelgt. Hier sind bel der Verkalkung des 

Prim~rgeh~uses von Aomaea sp. zwel Muskel 

an der Schale angeheftet gewesen, Diese 

haben sich in Form zweier~lster auf der 

Innenoberfl~che der Schale abgepr~gt. 

THOBSON (1946, Fig. 88) hatte bei Acmaea 

testudinali8 aus der Nordsee festgestellt, 

dab das Geh~use des Embryos dieser Art 

nicht trochospiral t sondern offen planspi- 

ral ausgebildet ist, und dab neben der sym- 

metrischen Geh~useform auch der WeichkSr- 

per des Tieres recht symmetrisch wlrkte. 

Die Dottermasse des Embryos ist also hier 

nlcht zur rechten Seite verschoben, sondern 

verbleibt w~hrend der Embryonalentwicklung 

in mittlerer Lage. THORSON stellte zudem 

fest, dab das Gehause des zum kriechenden 

Leben ~bergehenden Tieres nur eine schwachet 

dorsale Einkr~mmung aufweiset und seitliche 

Depressionen zelgt. Sehr ~hnliche Verh~lt- 

nisse mit fast oder ganz symmetrischen An- 

ordnungen des Weichk6rpers in einem schrag 

eif~rmigent planispiralen Geh~use bildete 

AMIO (1963, Fig, 13,15,17d) fur die Arten 

Collieella heroldi, Notoaomaea fueooviridi8 

und Notoaomaea oonolnna ab0 Es sind 5 Tage 

alte Larven dargestellt, die in ihrer Ent- 

wlcklung kurz vor dem Ubergang zum Boden- 

leben stehen, Das Vorhandensein eines Mus- 

kelpaares beobachtete ANDERSON (1965) an 

Larven Yon Notoaomaea petterdi und Chiazao- 

maea flammea. Die beiden Muskeln bleiben 

Wasser- Skulptur Geh~use- Gr6Se Winkel 
tiefe form (mm) 
(m) 

Coccul~na cf.spln• 1oo-2oo 
Coccul~na cf.beanii 13o 
Coccullna retlculata 25o-8oo 
bepetella cf.tubicola 200 
Lepeta caeca 5o- So 
Acmaea sp.,Santa Maria O- 5 
ACmaea vlrglnea 3- 30 
Colllsella sp., O- 5 
Santa Marta 
Cellana eucosmia O- 5 

Querstege fast sym. o,29 10 ~ 
Querstege fast sym. o,19 0 ~ 
Querst~q~ f as t  s~m. o,2s ls~ 
? symmetr, o,13 O ~ 

glair fast sym. 0,22 O O 
? fast sym. o,18 25 ~ 
? ? ? O ~ 

Netz-Gruben symmetr, o.12 0 O 

? syr~metr, o.18 30 ~ 

Tab, 4. Cocculinaceen und Patellaceen mit 
Angaben ~ber Fundtiefe, Skulptur und Form 
des Prim~rgeh~uses und dem Winkel der zwi- 
schen Einrollachse des Prim~rgeh~uses und 
L~ngsachse des Adultgeh~uses besteht. 

Cocculinaceans and Patellaceans: Living 
depths, sculpture and shape of the primary 
shell, as well as angle between coiling 
axis of primary shell and longaxis of se- 
condary shell. 

Die SymInetrie oder"Fastsyr~metrie"der 

Muskelanheftung und des Eingeweidesackes 

spiegelt sich auch in der Endform des Prim~r- 

geh~uses wider. Bei Acmaea sp. aus der Ka- 

ribik (Taf. 8/2) zeigt die Verfaltung der 

Geh~usewand neben den Muskelelndr~cken an, 

dab das Prim~rschalchen vor seiner Verkal- 

kung verformt wurde~ Es kam bei dieser Ver- 

formung abet nur zu einer schwachen Ver- 

schiebung aus der weniger gekr~mmten zur 

starker gekr~mmten AuBenseite. Zudem wurde 

die Innenlippe ein wenig aus ihrer Richtung 

senkrecht zur Geh~useachse verschoben, Bei 

Cellana eucosmia ist auch eine solche Ver- 

schiebung aus der Planispirale nicht mehr 

vorhanden und die Innenlippe bleibt gerade 

(Tar, 8/I). Auf der AuBenseite des Prim~r- 

gehauses yon Collisella sp. von Santa Marta 

zelgt sich diese Verformung der Schale vor 

ihrer Mineralislerung ebenfalls deutlich 

an, Bei Cooculina (Taf, 8/4,6) sind eine 

oder mehrere Falten entwickelt t die yon 

der Innenlippe ausgehend auf das Prlm~rge- 

hause verlaufen0 Sie vereinigen sich je- 

doch nicht nach hlnten zu einer suturarti- 

gen Falte (Abb0 26) , wie bei den nicht- 

patelloiden Archaeogastropoden und auch bei 

Co~lieella Sp, ZU beobachten ist, sondern 
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sic folgen in ihrem Verlauf den Anwachszo- 

nen der Prim~rschale, Damlt ist nur der 

vordere Teil des Prim~rgeh~uses sekund~r 

etwas starker eingekrttmmt worden, w~hrend 

der hintere Tell fast unver~ndert bleibt. 

Das gekrUmmte, eif~rmige Prim~rgeh~use 

bleibt bei Cocculina weitgehend symmetrisch 

und ward nur noch geringf~gig verformt be- 

vor es mineralisiert (Abb. 26). Es besteht 

abet zumeist ein deutlicher Unterschied in 

der Ausrichtung der L~ngsachse der Prim~r- 

schale und der Sekund~rsohale, Bei Acmaea 

sp. bilden beide Achsen miteinander einen 

Winkel yon 30 Grad, bei Cocculina re~iculata 

sind es 15 Grad und bei Cocculina of. 

8pinlgera etwa 10 Grad, Im Falle yon Lepeta 

caeca und Collisella sp. fallen beide Ebe- 

nen zusammen (Tar. 8/7). Doch bei Lepeta 

caeca ist noch ein weiterer Faktor in der 

Embyonalentwicklung hinzugekommen. Hier 

verl~uft die Entwicklung ohne freie Larve 

(THOR, ON, 1946), doch ist der genaue Ablauf 

der Embryonalentwicklung noch nicht bekannt. 

Sic verl~uft wohl auf Mhnliche Weise, wie 

bei Problacmaea moskalevi und Problacmaea 

sybari~ica. FUr diese Arten hat LINDBERG 

(1979) aufgezeigt, dab die Embryonen nach 

dem Ubergang yon der Schwimm- in die Kriech- 

phase Am Schutze der Bruth~hle der Mutter 

verbleibt. Dieser Raum wird erst verlassen~ 

wenn Gin kleines, napff~rmiges Geh~use von 

0,3 bis 0,4 m~ Durchmesser gebildet ist. 

Abb. 26. Cocculina reticulata aus dem 200 - 
800 m tiefen Wasser vor der SO-K~ste der 
USA. Das Prim~rgeh~use sitzt dem konischen 
Adultgeh~use unvermlttelt auf (rechts). Das 
organische Prim~rgeh~use wurde vor seiner 
Verkalkung innen eingekniokt und dadurch 
auSen starker gekrttmmt, was sich in einer 
Verfaltung unter der Innenlippe wiederspie- 
gelt (links), 

Cocc~lina reticulata from 200 - 800 m depth 
in which the primary shell shows an abrupt 
t rans i t ion  into the secondary shel l .  Primary 
shell deformation is only p lan isp i ra l ,  not 
t rochospiral .  

Neben der Verlagerung des Zeitpunktes 

des freien unabhMngigen Lebens tritt hier 

auBerdem noch eine Verlagerung des Zeit- 

punktes der Schalenmineralisation hinzu. 

Bei Acmea rubella (THOR,ON, 1936, Fig. 74), 

Problacmaea moscale~i (LINDBERG, 1979, 

Fig. 9) und Lepeta caeca erfolgte die Mi- 

neralisierung erstw nachdem bereits ein 

kleines, konisches Sch~iohen auf die Pri- 

m~rschale folgte, das heiBt also zum zeit- 

punkt der Bildung der frUhen Sekundarschale 

Das wird durch das tief retikulate Muster 

der Partie der Sekund~rschale angezeigt, 

die direkt auf die Prim~rschale folgt (Taf. 

8/10,11). Das symmetrisohe Prim~rgeh~use 

wird aus seiner schr~gen Eiform dadurch 

noch starker abgewandelt und erreicht bei 

diesen Arten breit napff6rmige Gestalt, 

Bei Problacmaea sybaritica tritt sogar eine 

fur die sp~te Verkalkung einer d~nnen orga- 

nischen Schale typisehe zentrale Grube des 

Apex auf (Abh. 27c), wie sie auch bei h~he- 

ren Gastropoden (BANDEL 1975a) bei Sepia 

(BANDEL & BOLETZKY 1979) bekannt ist (Kapi- 

tel 3.4,1), 

Die Skulpturen der Prim~rgeh~use von 

Patellaceen und Cocculinaceen zeigen elne 

~hnliche Variationsbreite wie bei Archaeo- 

gastropoden (Kapitel 2,2.2), Sehr h~ufig 

sind Netzwerk- und Querwulstmuster, wie 

sie AMIO (1963) fur Arten der Gattung 

Collisella und Notoacmaea dargestellt hat. 

Wahrscheinlich ist auch die feine Granula- 

tion, die THORSON (1946) fur Acmaea testu- 

dinalis und LEBOUR (1937) fur Patella uulga 

notierten das gleiche. Interessant ist die 

Gruben-Netz-Skulptur von Collisella sp. 

aus der Karibik (Taf, 22/I), die zur Netz- 

skulptur von Callios%oma ~berleitet. Dies 

ist wieder ein Hinweis fur den Umstand, dab 

die Skulptur des Prim~rgeh~uses bei Archaeo 

gastropoden keinen groBen systematischen 

Wert besitzt,der Uber die Gattung hinaus- 

reicht. Das l~Bt sich auch fur Problacmaea 

s~baritica zeigen, die ein feines Gruben- 

muster auf glatter Oberfl~ohe besitzt 

(LINDBERG 1979) wie bei einzelnen Arten 

der Fissurellaceen (Taf. 11/10,12). 

Die Embryonen der Patellaceen nehmen, 

ebenso wie die anderer Archaeogastropoden~ 
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Abb. 27. Aufsicht und Seitenansloht des Prim~rgeh~uses yon vler Cocculinaceen/Patellaceen- 
Arten mit zunehmender Tendenz zur Bilateralsymmetrie~ A, Cocculina cf. spinigsra; 
B. Lep~ta oaeaa$ C. Problaomaea moskalevi r nach Lindberg 1979 t Fig6 5t7)~ 
D, Problaomaea 8ybaritioa (umgezeichnet nach Lindberg 1979, Fig, 12,13). 

View of the primary shell from above and from the side showing C0cculinacea/Patellacea 
with increasing tendency to bilateral symmetry. 

w~hrend ihrer Entwicklung als Veligerlarven 

keine Nahrung auf. ANDERSON (1965) wies 

dies am Beispiel dreier Patellaceenarten 

nach, Eine Nahrungsaufnahme des schwimmen- 

den Veligers mGBte schon daran scheitern 0 

dab das Velum keine Doppelreihe von Zilien 

mit einer dazwischengelagerten Nahrungsrin- 

ne besitzt# sondern nur einen einfachen 

Zilienrand, Nach AbschluB der Entwicklungs- 

phase, in der ein Velum ausgebildet is,, 

mGssen sich aber nicht alle Patellaceenar- 

ten gieich selbst ihre Nahrung suchen, wie 

die Gber diesen Zeitraum in der BruthShle 

der Mutter verbleibenden Problacmaea-Arten 

zeigen (LINDBERG 1979). Hier erfolgt, nach 

Beendigung der eigentlichen Embryonalphase, 

eine ErnMhrung der Jungtiere durch Dotter- 

abscheidungen der Mutter, so dab die Jung- 

tiere his zu ihrem endgGltigen Zeitpunkt 

des SchlGpfens zu kleinen Napfschnecken 

auswachsen k~nnen. 

Bei Patellaceen verlagert sich in ver- 

schiedenen Entwicklungslinien die bilaterale 

Symmetrie des Sekund~rgeh~uses (=Adultge- 

hause) in die Prim~rschale vor. Auch der 

linke, larvale Retraktormuskel kann nach 

AbschluB der Verformung des Prim~rgeh~uses 

nun beibehalten werden und glelch in den 

zweiten Retraktromuskel des napffSrmigen 

Sekund~rgeh~uses GberfGhrt werden. Zudem 

rGckt dieser linke Muskel bei verschiedenen 

Patellaceenarten zunehmend nach auBen, so 

dab schlieBllch belde Muskeln symmetrisch 

links und rechts im Geh~useapex angeheftet 

sind. Damit verbleibt auch der Eingeweide- 

sack in der Mitte des Geh~uselumens und 

seine Einrollung erfolgt in einer Ebene. 

AuBerdem kann bel Arten~ die sich in der 

m~tterlichen Brutkammer entwickeln, noch 

der Zeitpunkt der Geh~useverkalkung soweit 

verlagert werden, dab das organische Geh~u- 

seerst beim napff~rmigen Jungtier minerali- 

siert. 

Da es Patellaceenarten gibt, welche f~r 

Archaeogastropoden normale Prim~rgeh~useaus- 

bildung und -verformung besitzen, kann man 

die Symmetrie der Geh~use anderer Arten die- 

ser Napfschnecken als sekund~r ansehen, Auch 

innerhalb anderer Gruppen der Gastropoden 

mit planispiralen oder napff6rmigen Adultge- 

h~use sind ~hnliche Entwicklungen bei re- 

zenten und fossilen Formen zu erwarten. Bei 

den Caeciden, Heteropoden und Capuliden 

(Mesogastropoden), der Pteropoden (Oplstho- 

branchier) und der Ancyliden (Pulmonaten) 

ist eine solche Tendenz ebenfalls nachzu- 

weisen6 

2.5 SONDERAUSBILDUNGEN DER FROHEN GEH~USE 

BEI FISSURELLACEEN - CHARACTERISTICS 

OF THE EARLY SHELL OF FISSURELLACEANS 

The fissurellaceans are a well defined 

group of archaeogastropods with cup-like 
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adult conch composed of aragonitic shell 

with crossed lamellar structure, a charac- 

t e r i s t i c  radula morphology, and a s l i t  or 

related structure of the shel l .  Within the 

f i ssure l l i ds  systematics ar based only on 

radula or adult shell features. The morpho- 

logy and shape of the primary shell is 

varied. Between l impet- l ike adult shell and 

embryonic primary shell a trochospiral ly 

coiled secondary shell is developed which 

is sculpted in 6 d i f ferent  ways, each of 

them di f ferent from the sculpture of the 

primary on one side and that of the te r t ia ry  

shell on the other side. During i ts  secretion 

a s l i t  forms which shows a variable history 

in the following ontogeny. All these featu- 

res of primary and secondary shell follow 

di f ferent  patterns, each of which would 

result in a systematic grouping of genera 

and species within the fissurellaceans that 

is d i f ferent from each of those found in 

the l i te ra tu re .  The cup-like shell of the 

adult in contrast to patellaceans is always 

reached during late juvenile l i f e  after a 

normal trochospiral embryonic and early 

juvenile archaeogastropod shell development. 

I t  is shown that scissurel l ids are not 

closely related to f i ssu re l l i ds  and that 

the so-called ~Soiesurellamstage" in 

f i s su re l l i d  ontogeny mentioned in the 

l i te ra tu re  is a mistake in observation. Also 

plankton-feeding larva assumed to exist 

among both groups of gastropods are not 

existent. Development is direct as in other 

archaeogastropods. The high importance 

placed on the presence or absence of a s l i t  

in gastropod systematics is shown to be 

of questionable value. S l i t  formation is a 

feature of the late ontogeny and very var i -  

able within fissurellaceans and scissurel l ids 

and has occurred within quite d i f ferent  

rather than related groups of gastropods at 

d i f ferent  times. Some f i ssure l l i ds  possess 

pores in their shells simi lar to those pre- 

sent among Polyplacophora and some bivalves. 

Thus, in contrast to SCARLATO & STAROBOGATOV 

(1978) shell pores are of no value to higher 

systematics in molluscs. 

Das Haptmerkmal der Fissurellen besteht 

in der Morphologie des adulten Geh~uses, 

Dieses is, napff6rmig und rund bis oval 

wie bei den Patellen. Im Gegensatz zu letz 

teren weist das Geh~use der Fissurellen 

in der Regel am Vorderrand einen Schlitz 

auf oder es zeigt ein apikales Schalenloch 

(Taf. 12/7,8,10), Auch kann das Geh~use 

weitgehend reduziert sein, so dab sich 

der Weichk~rper bei einigen Arten nicht 

mehr unter die Schale zur~ckziehen kann. 

THIELE (1929-31) unterschied zwei Un- 

terfamilien innerhalb der Familie Fissu- 

rellidae, Bei dieser Unterteilung legte er 

besonderen Wert auf die Gestalt der Radula 

vor allem auf die L~ngen-Breiten-Relation 

des Mittelzahnes, In anderen Gliederungen 

wurden die Merkmale des Adultgeh~uses 

(hier Terti~rgeh~use genannt) starker in 

Betracht gezogen, Vor allem die Lage und 

Form des Schlitzes und seines Verschlusses 

(Schlitzband), wie auch die Form und Um- 

rahmung des apikalen Foramens dienen als 

Kennzeichen fur die Unterscheidung von 

Unterfamilien, Gattungen und Untergattun- 

geno Arten werden vornehmlich durch Skulp- 

tur und Morphologie der ausgewachsenen 

Schale getrennt. Die unterschiedliche Ge- 

wichtung der Merkmale ergibt fast so viele 

Gliederungen des Systems der Fissurelliden 

wie sich Bearbeiter gefunden haben0 

Es gibt aber noch zwei weitere Merkmale 

des Fissurellidengeh~uses, welche bisher 

nicht mit in die Betrachtung einbezogen 

wurdenl die Gestalt des Prim~rgeh~uses 

und die Skulptur und Morphologie des 

Sekund~rgeh~uses. Letzteres stellt die 

Schale eines noch nicht konischen, sYmme- 

trischen, aber bereits vollst~ndig benthon~ 

schen Jungtieres dar, welches sich in den 

meisten Charakteristika vom Terti~rgeh~use 

(Schale des symmetrischen S konischen 

Adulttieres) unterscheidet, Im folgenden 

soll auf die Merkmale der Primer- und 

Sekund~rschale eingegangen werden. 

2.5,1 PRIM~RGEH~USE 

Die Fissurellaceen besitzen Prim~rge- 

h~use, die sich nach Morphologie und Bil- 
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dung nicht yon denen anderer Archaeo- 

gastropoden abtrennen lassen. Im Falle Yon 

Diodora italioa aus dem Mittelmeer entl~Bt 

das Gelege (Abb, 8b) mlt seinen etwa O,15 

mm groBen Eiern die Jungen nach 7 - 8t~gi- 

ger Entwicklung, Die Schl~pflinge k~nnen 

bereits kriechen, manchmal, wenn das Velum 

noch nicht resorbiert ist, auch noch fur 

kurze Zelt aufschwimmen, Das Prim~rgeh~use 

(@ 0,25 - 0,26 mm) zeigt unterhalb der 

seltlichen Einfaltungen die typisch zipfel- 

f6rmige Zuspltzung des Innenbereichs des 

Geh~uses (Tar, 2/5-7). Diese Gestalt ist 

f~r solche Archaeogastropoden charakteri- 

stisch, die im Flachwasser leben. Der nach 

der Verformung und vor der Verkalkung des 

Geh~uses sekretierte Aperturring greift 

auf der rechten Seite etwas welter auf die 

Oberfl~che des Geh~uses vor als auf der 

linken Seite und bezeichnet so die apikale 

(linke) und die ur~bilikale (rechte) Seite 

der Schale. Nachdem die Jungtiere das Ge- 

lege verlassen haben und nach AbschluB der 

Kriech-Schwimm-Phase erfolgt%eiteres Ge- 

h~usewachstum erst naehdem aktiv Nahrung 

aufgenommen wurde. Diodora apertura der 

englischen S~dk~ste entwickelt sich gleich- 

artig wie D, italloa (LEBOUR, 1937). 

Auch die Entwicklung von Diodora grani- 

fera YOn Hawaii verl~uft ganz ~hnlich 

(BOGGS 1978) wie die von D. italica. Die 

Weibchen behalten hier Jedoch die Eikapsel 

in einem Brutraum zur~ck, Auch nachdem sich 

am 6. Entwicklungstag die Eikapseln aufl~- 

sen, verbleiben die Schl~pflinge noch his 

zum 11. Tag im Schutz der m~tterlichen 

Brutkammer und verlassen diese mit dem An- 

satz eines Sekund~rgeh~uses. 

Fisaurella barbadensis hingegen sehl~pft 

aus O,16 nun groBen Eiern, welche in galler- 

tigen Eifaden liegen (WARD 1966), nach 24- 

st~ndiger Entwicklung als Veligerlarve 

(LEWIS 1960). Die Eier von Hemitoma ootora- 

diata messen O~12 mm im Durchmesser~ LEWIS 

(1960) beobachtete nach nur 12st~ndiger 

Entwicklung das Schl~pfen einer mit einer 

Schale versehenen Larve. So wie bei diesen 

karibischen Fissurellaceen produzieren auch 

Diodora lieteri (Tar. 10/2), Fissurella 

angue~a (Taf. 11/7)~ Fissurella nodosa 

(Taf, 12/11) und Fiesurella nimbosa (Taf. 

12/3) der karibischen K~ste Kolwnbiens mit 

der Wasserstr~mung davondriftende Eikapseln, 

aus denen wahrschelnlich innerhalb des er- 

sten Entwicklungstages freischwimmende Lar- 

ven schl~pfen, 

Protoconch PrimMrgeh~use Lebensort- 
GreBe Yorm GreBe Skulptur Tiefe 

Puncturella o,17 fund 0,24 glatt 700 
cf. billsae 
Nesta candlda o,1o spitz 0,20 glatt o - 1o 
Puncturella o,17 fund 0,23 GrtLben 300-700 
profundi 
Fissurella 0,09- spitz o,17- Gruben o - 2 
angusta o,li o,18 
Emarginula o,12 spitz o,21 Netz-Tub. 50 - 60 
of. rosea 
Emarginula 0,08 spitz o,14- Netz-Tub. fossil 
m~nsteri o,18 
Emarginula o,12 spitz 0,25 Netz-Tub. 0,50 
papillosa 
Emarginula 0,08- spitz o,15- Netz-Tub. o,1o 
pumila o, lo o,17 
Emarginula o,1o spitz 0,20 Netz-Tub. 5 - 20 
phrlxodes 
Emarginula o,12- spitz o,21 Netz-Tub. 5 - 20 
sicula 
Emarginula o,12 spitz 0,23 Netz-Tub. o - 50 
huzardl 
Diodora italica o,14 spitz 0,25- Spiralstr. o - 1o 

0,26 Netz-Querst. 
Diodora sp. o, li spitz 0,22 Netz-Querst. o - 1o 
Gran Canaria 
Rimula pycnonema o,1o spitz o,15 Netz-Querst. 5 - 20 
Puncturella cf. o,15 fund 0,25 Querstege 400-800 
plecta 
Rimula frenulata o,12 spitz o,22 Netz + Quer- 50 

stege 
Diodora listeri 0,08- spitz o,18 Netz + Quer o - 20 

o,11 stege 
Emarginula o,13 spitz 0,23 Netz § Quer- o - 50 
fissurata stege 
Puncturella o,15 spitz 0,22- Tub.-Spiral- 30 
granulata 0,25 streifen 
Fissurella nodosa o,15 spitz o,18 Maschen o - 2 
Fissurella o,1o- spitz o,25 Maschen 2 
granifera o,13 
Fissurella 0,08- spitz o,15 Maschen o - 2 
ni~bosa o,11 

Tab, 5. Daten zu den Prlm~rgeh~usen von 
Fissurellaceen und Angaben ~ber die Tiefe 
des Lebensortes der Arten. 

Fissurellaceans with data regarding the 
primary shell and the depth of l iv ing en- 
vironment. 

Die Skulpturelemente des Prim~rgeh~uses 

von Fissurellaceen sind in Tabelle 5 auf- 

gef~hrt. A11e aufgezeigten Skulpturtypen 

finder man auch bei anderen Gruppen von 

Archaeogastropoden. Gliederte man die 

Fissurellaceen nach dem Merkmal der Prim~r- 

geh~useskulptur, so erg~be sich eine ganz 

andersartige Einteilung als jene, die mit 

den Merkmalen der Adultgeh~use und der 

Radula aufgestellt wurde. 

Die Form der seitllchen Einfaltung des 

Prim~rgeh~uses ist nicht systematisch ver- 

wertbar, sondern reflektiert, wie bei an- 

deren Archaeogastropoden, ledigllch einen 
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~kologischen Unterschied, Arten, die sich 

im tiefen Wasser entwickeln e besitzen dot- 

terreiche Eier (fast 0,2 nun Durchmesser) 

und wohlgerundete Einfaltungen. Arten des 

flachen Wassers besitzen kleinere (O,12 - 

O,16 mm) Eier mit geringerem Dottergehalt 

und zugespitzt erscheinende Innenseiten 

und nicht gerundete Einfaltungen am Prim~r- 

gehause. 

2.5.2 SEKUND~RGEH~USE 

Auf das Prim~rgeh~use~ welches vom em- 

bryonalen Tier ausgeschieden wird, folgt 

ein spiralig aufgerollter Geh~useteile 

welcher vom kriechendens nun selber Nah- 

rung aufnehmenden jugendllchen Tier ausge- 

schieden wird. Dieses Sekund~rgeh~use ist 

durch seine Form und Skulptur deutlich zu 

unterscheiden vom Terti~rgeh~use, welches 

das endg~ltige konische Geh~use, auch des 

adulten Tieres, darstellt. Das SekundMrge- 

h~use ist durch eine rasch im Durchmesser 

zunehmende Offnung gekennzeichnet und um- 

fast daher nur eine Viertel- bis eine Drit- 

telwindung. WMhrend es auf der apikalen Ge- 

h~useseite durch einen deutlichen Wechsel 

im Baustil und in der Skulptur vom Prim~r- 

geh~use getrennt wird~ ist auf der apertura- 

len Seite der Ubergang zum konischen, nicht 

mehr spiralig aufgerollten Terti~rgeh~use 

allm~hlich. Nicht nur die Morphologie des 

Sekund~rgeh~uses als trochospirales Gebil- 

de mit rasch zunehmendem Windungsquerschnitt 

unterscheidet sich vonder des konischen, 

nicht mehr aufgew~ndenen Terti~rgehauses, 

sondern auch die Skulptur beider Geh~use 

ist deutlich unterschieden. 

Sechs Skulpturtypen des Sekund~rgeh~u- 

ses lassen sich unterscheiden (Taf. 6). 

Der erste Typist durch Wuchslinien auf 

glattem Untergrund gekennzeichnet, wie er 

bei Punoturella aouminata und P. granulata 

anzutreffen ist, Winzige, spiralig ange- 

ordnete Tuberkelreihen auf glattem Grund 

bilden den zweiten Skulpturtyp, wie man 

ihn bei Punoturella profundi (Taf. 12/9) 

findet. Das Sekund~rgeh~use von Emarginula 

8icula (Abb. 28) zeigt kr~ftige Tuberkel- 

reihen auf glattem Untergrund. In diesem 

dritten Skulpturtyp weisen die Reihen bis 

an den M~ndungsrand heran etwa den glei- 

chen Abstand zueinander auf. Dies wird bei 

dem rasch zunehmenden Windungsdurchmesser 

dadurch erreicht, dab sich die Reihen auf- 

spalten und somit in ihrer Anzahl zunehmen. 

Der vierte Typist bei Emarginula phrixode8 

verwirklicht, wo schmale, spiralige Strei- 

fen ausgebildet sind (Taf. 10/51Abb. 29). 

Bei Nesta candida liegt der gleiche Skulp- 

turtyp vor, doch sind die Streifen breiter 

(Taf. 10/3). Es ist abet immer noch glatter 

Untergrund zwischen ihnen gelegen. Bei 

Emarginula tuberosa (Abb. 30) verbinden 

sich im f~nften Skulpturtyp kraftige Spi- 

ralstreifen mit radialen Streifen zu einem 

retlkulaten Muster. Eine ~hnliche Skulptur 

liegt bei Emarginula huzardi vor, doch 

sind die Rippen hier weniger kraftig ent- 

wickelt. Der sechste Skulpturtyp kommt bel 

Emarginula fissurata (Taf, 10/4) vor. Hier 

sind kr~ftige spirale Rippen entwickelt, 

die durch Furchen voneinander getrennt 

werden. 

Abb. 28. Das Sekund~rgeh~use von Emarginula 
8 iou la  aus der Karibik besitzt eine Skulp- 
tur, die aus kr~ftigen Tuberkelstreifen auf 
glattem Untergrund besteht. Der Schlitz 
setzt fr0h ein. 

The secondary shell  of Emarginula 8ioula 
shows a sculpture of tubercule-rows and a 
s l i t  that starts ear ly.  

Die Skulptur des Sekund~rgeh~uses weist 

weder eine Beziehung zur Skulptur des Pri- 

m~rgeh~uses auf, noch ist in ihr die Skulp- 

tur des Terti~rgeh~uses vorgezeichnet. Sie 

stellt ein ganz eigenes Merkmal einer jeden 

Art dar, Mit der Skulptur des Sekund~rge- 

h~uses kSnnte eine andere Gruppierung der 

Fissurellaceen durchgefGhrt werden als mit 

den Merkmalen der Primer- und Terti~rschale. 
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Abb, 29. Das Sekund~rgeh~use von Emarginula 
phrizodes aus der Karibik zeigt eine Skulp- 
tur, die yon schmalen Rippen gebildet wird, 
die einer glatten Unterlage aufliegen, Der 
Schlitz beginnt etwas nach der Mitte des 
Geh~uses, Das Einsetzen der Adultskulptur 
ist allmMhlich. 

The secondary shell of Emarginula phrizode8 
shows a sculpture consist ing of narrow ribs 
and a s l i t  that star ts in the central shel l  
port ion.  

Skulpturtypus 
SekundMrgehMuse 

Skulpturtypus 
AdultgehMuse 

Puncturella acuminata nur Anwachsstrelfung 
Puncturella granulata 

Puncturella proftu~di Gruben-Reihen 

Emarglnula slcula 20 

Emarginula papillosa 20-30 Tuberkel- 

Diodora italica 40-50 relhen 

Rimula pycnonema 20 
Fissurella ntunbosa 30 

Emargin~la phrlxodes 25 

Nesta candida 20-25 
Spiral- 

Fissurella nodosa 35 
Fissurella nubecula 25 �9 strelfen 

Puncturella cf.billsae 25 

Emarginula tuberculosa 40-50 

Emarglnula huzardi 20-25 Spiral- 
stre• 

Fissurella angusta 50 und 
Rimula frenulata 30 Radial- 

streifen 

Emarginula fissurata 20 
Emarginula pumila 26 
Emarginula cf.rosea 35 

Diodora listeri 30 

Diodora sp. Gran Canarla 20 

Tuberkel, 
konz.Rippen, Poren 

Tuberkelrelhen 

KMstchenmuster, 
regelm~Big 
KMstchenmuster, 
Poren, 
KMstchenmuster, 
K~oten 
KMstcher~nuster, grob 
KMstchenm~ster 
regelm~Sig 

KMstchenmuster, 
regelmaBig 
KMstchenmuster, 
Knoten 
KMstchenmuster, grob 
K~stchenmuster, 
Knoten 
konz. Rippen 

KMstchenmuster, grob, 
Knoten 
K~stchenmuster, grob, 
Knoten 
konz. Rippen 
KMstchenmuster, 
Knoten 

KMstchenmuster, grob 
konz. Streifen,Poren 
KMstchenmuster, 
Poren 
K~stchenmuster, 
Knoten 
K~stchenmuster, 
Knoten 

Tab. 6. GegenUberstellung Skulptur des 
Sekund~rgeh~uses und Terti~rgeh~uses, 

Comparison of sculpture 0f secondary and 
tertiary shells of Fissurellaceae. 

Abb, 30. Das Sekund~rgehMuse von Emarginula 
tuberouloea zeigt eine feine Spiralstrei- 
fung, die von kr~ftigen, der Anwachsstrei- 
fung folgenden Rippen gekreuzt wird. Das 
Tier lebt in etwa 500 m Wassertiefe vor 
der K~ste Georgias, 

The secondary shell of  Emarginula tuberoulo- 
8a shows fine spiral ribs crossed by strong 
concentric ribs and a slit that starts late. 

2,5,3 MUNDUNGSRAND-SCHLITZ UND LOCH 

Schlitz im Sekund~rgeh~usel Die sch~ssel- 

f~rmigen Geh~use erwachsener Fissurelliden 

besitzen eine apikale 0ffnung oder einen 

Schlitz am Vorderende, Loch oder Schlitz 

sind im Prim~rgeh~use noch nicht vorhanden 

und entstehen w~hrend des Vorbaus des Se- 

kund~rgeh~uses als Einbuchtung am ~uBeren 

M~ndungsrand, Aus dem Vorr~cken dieser 

Einbuchtung und dem VerschluB in ihrem api- 

kalen Bereich entsteht das Schlitzband wie 

bei Emarginula und Nesta oder es entsteht 

daraus die apikale ~ffnung der Schale wie 

bei Fissurella a Diodora und Punoture~la. 

~berg~nge zwischen beiden Formen trifft 

man bei Rimula. Bei solchen Arten, die ein 

offenes Schlitzband besitzen, ist der da- 

runter liegende Mantel ebenfalls gleichar- 

rig geschlitzt, Die Offnung liegt ~ber dem 

Anus und wird zur Abf~hrung des ausstr6men- 

den Wassers und auch der F~kalabscheidungen 

genutzt. Das Wasser kommt aus dem Raum der 

Mantelh~hle und wird ~ber die Kiemen ge- 

f~hrt. Mit dem Vorr~cken des vorderen Ge- 

h~userandes bei der Vergr~Berung der Scha- 

le rOckt auch der Schlitz vor. Er wird 

gleichzeitlg an seinem Hinterende verk~rzt 

und bleibt so in seiner relativen Gr6Be im 

Verh~itnis zur jeweiligen Geh~usegr~Be 

gleich, 

Die M~ndungseinbuchtung entsteht w~hrend 

der Bildung des Sekund~rgeh~uses. Der Zeit- 

punkt ihrer ersten Erscheinung ist jedoch 

keineswegs gleichartig, sondern von Art zu 

Art unterschieden, Es k~nnen drei Gruppen 

unterschieden werden t eine erste mit Bucht- 

bildung im fr~hesten Geh~useabschnitt, eine 

zweite im mittleren Tell und eine dritte im 

sp~ten, noch gerade vor dem Ubergang zum 
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konischen Terti~rgeh~use abgeechiedenen 

Teill 

Fr~hes Einsetzen des Schlitzes bei: Rimula 

frenulataj Emarginula sioula, Emarginula 

huzardij Puncturella granulataj Nesta can- 

dida. Mittleres Einsetzen des Schlitzes bei| 

Punoturella profundi, Emarginula fissurata, 

Emarginula papillosa~ Emarginula phrizodesj 

Fissurella nubecula a Fissurella nimbosa, 

Diodora italica~ Diodora lister. Sp~tes 

Einsetzen des Schlitzes bei~ Rimula pyono- 

nema, Emarginula cf. rosea, Emarginula 

pumila~ Fissurella nodosa~ Fissurella an- 

gusta~ Puncturel~ tuberosa. 

Die Zusasumenstellung zeigt, dab auch 

hier wieder sine andere Gruppierung der 

Arten der Fissurelliden zustande gekommen 

is,, als die, die sich aus den Merkmalen 

der Prim~rschale oder der Skulptur der Se- 

kund~rschale ergaben. Innerhalb der Indi- 

viduen einer Art is, der Beginn der Aus- 

bildung der Bucht im M~ndungsrand in der 

Ontogonie genau fixiert, zwischen verschie- 

denen Arten is, er aber sehr variabel~ 

Terti~rgeh~use: Nicht alle M~ndungsrand- 

buchten, die w~hrend der Ontogenese einer 

Art entstehen, haben danach auch die glei- 

che Fortentwicklung. In den Gattungen 

Emarginula und Nesta (Abb, 31b) bleibt die 

Bucht nach ihrer ersten Bildung bestehen 

und w~chst in ihrer GreBe und Breite mit 

der normalen Schalenvergr6Berung mit. Die 

den Schlitz hinten verschlieBenden Wuchs- 

inkremente bilden eln Schlitzband, welches 

in der Art seiner Skulptur in der Regel der 

Skulptur des TertiMrgeh~uses gleicht. 

Der Schlitz von Rimula frenulata schlieBt 

sich w~hrend der Abscheidung des letzten 

Tells der Terti~rschale (Abb. 32b). Es ist 

aber eine Sutur erkennbar, die zwischen 

den beiden Schalenr~ndern erhalten bleibt 

und anzeigt, dab der Mantel hier w~hrend 

des Vorbaus dieses Geh~useabschnittes nicht 

verschmolzen is,. W~hrend die Wuchsinkre- 

mente des Schlitzbandes bei R. frenulata 

anfangs regelm~Big und im Einklang mit 

der Anwachsstreifung des Schalenrandes 

des Terti~rgeh~uses abgeschieden werden, 

Abb. 31a. Das juvenile Sekund~rgeh~use von 
Halioti8 tuberoulata zeigt das Einsetzen 
des Schlitzbandes, nachdem bereits eine 
Windung Sekund~rgehMuse gebildet Wurde. 
Die W~nde des Schlitzes weichen periodisch 
auseinander und gehen danach wieder zusam- 
men, so dab L~cher entstehen. Das I. der 
vier L6cher ist bereits wieder geschlossen. 
b, Das Geh~use yon Emarginula papillosa 
zeigt einen einfachen Schlitz, der bei der 
Geh~usevergr~Berung hinten durch sin skulp- 
turiertes Schlitzband geschlossen wird. 

a. A juvenile conch of Haliotis tuberculata 
shows the s l i t  which makes i ts  appearance 
after two whorls without s l i t  had formed. 
Margins of the s l i t  are crenulate, so that 
holes form, of which the f i r s t  is secondari. 
ly closed, b. The conch of Emarginula papil. 
losa shows a simple s l i t  which is closed 
in apical position by regular growth in- 
crements. 

erfolgt sp~ter eine Dr~ngung der Inkremente. 

Die ~ffnung bleibt im folgenden im wesent- 

lichen unver~ndert. Dies zeigt, dab das 

Tier w~hrend des sp~ten Verschlusses des 

Schlitzes praktisch ausgewachsen war und 

daher sp~ter nicht mehr die Notwendigkeit 

bestand das Loch fur die Abwasserf~hrung 

zu erweitern. 

Bei Rimula pycnonema ends, das Schlitz- 

band etwas weiter vom Schalenrand des er- 

wachsenen Tieres entfernt als bei R. fenu- 

latam w~hrend alle anderen Merkmale gleich 

sind. Doch ist hier das Loch f~r sp~tere 

Wuchsstadien nicht groB genug und es muB 

erweitert werden. Es erfolgt daher eine 

sedund~re Erweiterung dieser Apertur durch 

Aufl6sung der Schale in ihren zentralen 

Randbereichen (Abb. 33b). 

Puncturella granulata baut ein ~hnlich 

hoch gelegenes, in einem Loch mUndendes 

Schlitzband wie Rimula pycnonema. Hier wird 

jedoch von Anfang an das Schlitzband so 

konstruiert, dab weder eine Anwachsstreifen- 

dr~ngung noch sine sekund~re ~ffnungsver- 

gr6Berung n~tig wird. Der Rand der 0ffnung 

is, durch Seitenw~nde zus~tzlich hochgezo- 



42 

gen, wodurch die Ableitung der nach oben 

abstr~menden Fl~ssigkeit erleichtert wird. 

Abb. 32a, Bei Scissurella eostata setzt 
de, einfache Schlitz ein, nachdem das Se- 
kund~rgeh~use bereits eine Windung hat, 
MAt dem Vorwuchs des Geh~uses wird auch 
der Schlitz hinten verk~rzt un~ hierbei 
entsteht ein regelmMBiges Schlitzband. 
b. Rimula frenulata - Jugendstadien be- 
sitzen einen~ mat dem Geh~use vorwachsen- 
den Schlitz. Dieser ward beim ErreAchen 
des Adultstadiums geschlossen, wobei ein 
Loch entsteht. Das Schlitzband wird anfangs 
von regelm~SAgen Wuchsinkrementen gebildet, 
die mit Ann~herung an das Loch gedr~ngt 
werden. 

a. In the conch of Soi~8urella oostata the 
s l i t  forms af ter  one whorl of secondary 
shell without s l i t  had formed. With further 
growth the s l i t  is closed by regular in- 
crements, b. Rimula frenulata at f i r s t  has 
a very regular s l i t  which is closed during 
la ter  ontogenesis. The gowth increments in 
the selenizone are regular at f i r s t ,  
croweded la te r .  

Bei Puncturellaj Diodora, Fissurella 

und Luoapina r~cken bei weAterem Vorwuchs 

des Schalenrandes die W~nde der aperturalen 

Einbuchtungen wieder enger aneinander und 

de, Schalenrand w~chst im nachhinein ohne 

Einbuchtung fort (Abb. 34). Mit diesem Vor- 

gang verbunden, schlieBt sAch auch der Man- 

telrand wieder am Schalenrand und nur im 

Be,eAch der dahinter verbliebenen Offnung 

is, er ebenfalls durchbrochen. Bei Punctu- 

rella liegt diese Schalen- und Mantel6ff- 

nung im vorderen Teil der Schale, bei Dio- 

doraj Fissurella und Lucapina in der Spitze 

des konischen Geh~uses. Diese Offnung wird 

bei der Vergr6Berung des Tieres durch zu- 

s~tzliches Wachstum ebenfalls vergr~Sert, 

um die Aufgabe der Abwasserfortf~hrung nicht 

zu verlieren. Dabei wird Schale resorbiert 

und das Loch in die bereits sekretierte 

Schale einge~tzt. So kommt es also, dab mit 

der Schalenvergr6Berung ein Verlust der 

Primer- und Sekund~rschale einhergeht. 

Abb. 33a, Sinezona sp. is, eine trochoforme 
Scissurellide, deren Schlitz erst einsetzt~ 
nachdem eine Windung des Sekund~rgeh~uses 
abgeschieden is,. Vor dem Erreichen der 
ausgewachsenen Geh~usegestalt wird der 
SchiAtz wieder geschlossen und das entstan- 
dene Loch kann sparer durch An~tzung der 
R~nder erweitert werden. Fundortz Lanzarote, 
Kanarische Inseln. b. Rimula pycnon~ma ist 
eAne napff~rmige Fissurellacee t deren Ge- 
h~use einen Schlitz aufweist, de, einige 
Zeit vor dem Erreichen der endg~ltigen Ge- 
hausegr6Be geschlossen wird. Das dadurch 
entstandene Loch wird nachtr~glich durch 
An~tzen de, seitiichen R~nder erweitert 
und nimmt eine spindelf~rmige Gestalt an. 
Fundort! Karibik bei Santa Marta. 

a. The scissurellid Sine~ona sp. shows a 
slit that starts late and ends during late 
0nt0geny. The h01e can be widened sec0n- 
darily by etching its margins, b. The 
f i s s u r e l l i d  Rimula pyononema shows a s l i t  
which is closed la ter  and the hole is 
enlarged by etching i t s  margins. 

Im Falle von Puncturella profundi (Taf. 

12/9), Diodora italica (Abb. 34b), Diodora 

liBteri (Taf. 12/7) und Fissurella nimbosa 

(Taf. 10/6) beginnt dAe Bildung der Bucht 

im mittleren Teil der Sekund~rschale. Sie 

w~chst zu einem Band aust welches mit ecki- 

gen Kanten im fr~hen Tell des Terti~rge- 

h~uses abrupt endet0 Die VerschluSinkremente 

de, apikalen Partien dieses Schlitzes sind 

von Anfang an gedr~ngt. Bei Diodora listeri 

und D. italiaa wird beim Weiterwachsen der 

Terti~rschale vom ZeAtpunkt de, Bildung der 

ersten kr~ftigen konzentrischen Rippen aus- 

gehend, die so angelegte, apAkale Schalen- 

~ffnung zu klein. Sie wird im folgenden 

durch An~tzung vergrSBert t sodas sie sich 

nach allen Seiten hin gleAchartig erweitert. 

So wird allm~hlich das ganze prim~re 

Schlitzband, schlieBlich das gesamte Prim~r- 

und Sekund~rgeh~use wegge~tzt und es ent- 

steht die typische hantelf~rmige (schl~ssel- 

lochf~rmige) apikale Schalen~ffnung. Bei 

Puncturella profundi endet die Vergr6Berung 

der apikalen ~ffnung noch bevor die Prim~r- 

schale v~llig weggeatzt ist (Taf. 12/9). 
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Bei P. aouminata dagegen wird die gesa/nte 

Spitze des konischen Geh~uses allm~hlich 

aufgel6st. 

Bei Fissurella angusta (Taf. 12/10), 

E. nubecula und F. nodosa (Taf. 12/8) wird 

von Anfang an die im Verlauf der Bildung 

des Sekund~rgeh~uses entstandene M~ndungs- 

randbucht wieder geschlossen, sodas ein 

ovales oder rundes Loch entsteht (Abb. 34a). 

Mit der Vergr6Berung des Tieres und dem 

Ausbau de, Terti~rschale wird das Loch ver- 

gr6Bert, indem seine R~nder zunehmend auf- 

gel~st werden, sodas auch hier alle fr~hen 

Gehausepartien wegge~tzt werden. 

Abb. 34. Das Geh~use Yon jugendlichen Indi- 
viduen yon Fissurella nodosa (a),Diodora 
italica (b) und Diodora listeri (c). Bei 
Fissurella nodosa ist kein anf~ngliches 
Schlitzband ausgebildet, w~hrend sich bei 
den anderen beiden Arten das apikale Loch 
aus einem Schlitz bildet, indem dieser se- 
kund~r verschlossen wird. 

The conchs of juvenile individuals of 
Fissurella nodosa (a), Diodora italiea (b) 
und Diodora listeri (c). F. nodosa shows 
only a hole from f i r s t  formation onward, 
the other two develop a s l i t  f i r s t .  

Die Merkmale des Schlitzbandes oder des 

Lochs, wie sis sich beim Vorbau des Text- 

tiargeh~uses ausbilden t dienen im wesent- 

lichen dazu, die Gattungs- und unterfami- 

lien-Merkmale der heute g~ltigen taxonomi- 

schen Einteilung de, Fissurelliden zu lie- 

fern. Dieses sine Merkmal erh~it also ei- 

nen Wert zugeordnet, der welt ~ber dem der 

vorher geschilderten Merkmale der Prim~r- 

und Sekund~rgeh~use eingesch~tzt wird. 

2.5.4 VERGLEICH MIT SCISSURELLIDEN 

BATTEN (1975) ~uBerte die Vermutung, dab 

die konischen Fissurelliden mit den trocho- 

form-spiraligen Scissurelliden eng verwandt 

seien, ja sogar, dab die Scissurelliden 

weiter nichts als adult gewordene larvale 

Fissurelliden darstellen. Aus diesem Grunde 

soll hier kurz auf die Morphologie des Ge- 

h~uses der Scissurelliden eingegangen wer- 

den. THIELE (1928-31) unterschied drei Gat- 

tungen der Scissurelliden, n~mlich Scissu- 

,ella mit normal trochoformer Schale und 

offenem Schlitz (Taf. 11/3), Schismope 

(Taf. 10/10) mit ~hnlich geformtem Gehause, 

jedoch im Alter geschlossenem Schlitz und 

offen bleibendem Loch ~ber der Mitre der 

letzten Geh~usewindung und Incisura (Taf. 

10/9) mit nut 2-3 schnell im Querschnitt 

zunehmenden Windungen und offenem Schlitz. 

Die Arten innerhalb dieser drei Gattungen 

wurden durch die Berippung des Adultgeh~u- 

ses unterschieden0 Die Schalenstruktur des 

Geh~uses besteht nach BATTEN (1975) und 

eigenen Untersuchungen aus Kreuzlamellen, 

wie sie auch bei Fissurelliden entwickelt 

sind. 

Aus den Gelegeklumpen von Sci68urella 

costata (Abb. 9) schl~pfen nach etwas mehr 

als einw~chiger Entwicklung kriechende 

Jungtiere, die nicht mehr ode, nur noch 

wenige Stunden schwimmen k6nnen, wie die 

Aufzucht solcher Gelege aus dem Mittelmeer 

ergab. Das Prim~rgeh~use yon Sci88urella 

costata besitzt eine Spiralrippen-Querrip- 

pen-Netzskulptur (Taf. 11/1,2), wie sie 

auch bei Scissurella sp. aus dem Roten 

Meer anzutreffen ist (Taf. 10/8). Bei 

letzterer Art treten Uberg~nge zum Radial- 

rippentyp auf (Tar. 10/7), de, dann bei 

Sci88urella (=Incisura) cingulata (Taf, 10/! 

Sinezona spj (Taf. 10/10) und Sinezona 

rimuloides (BATTEN 1975, Fig. 15) entwickel �9 

ist. Bei Sci88urella orispata (Taf. 11/4) 

tritt sine einfache feine Quersteg-Tuberkel 

skulptur auf. Eine Gliederung der in der 

Literatur unterschiedenen Gattungen und Un- 

tergattungen mit Hilfe de, Prim~rgeh~use- 

skulptur ist nicht m~glich. Die Verwertung 

dieses Merkmales wUrde zu einer~ yon der 

etablierten abweichenden systematischen 
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Gliederung f~hren. 

Auf das Prim~rgeh~use folgt ein Sekun- 

d~rgeh~use t jedoch kein Tertiargeh~use wie 

bel den Fissurelliden. Das Sekund~rgehMuse 

ist in seiner Skulptur deutlich vom Pri- 

m~rgeh~use abgesetzt. Sein Windungsquer- 

schnitt nimmt allm~hlich zu und die spi- 

ralige Einrollung is, deutlich trochoform. 

Der Beginn eines Schlltzes is, das ein- 

zige Merkmal, welches einen noch schlitz- 

losen Anfangsteil des Sekund~rgeh~uses 

vom schlitztragenden End,ell desselben 

unterscheidet. Alle anderen Merkmale der 

Sekund~rschale sind vom Beginn derselben 

bis zu ihrem Ende am M~ndungsrand des 

ausgewachsenen Tieres gleich (Tar. 10/9, 

10; Tar. 11/3,6). Das Schlitzband beginnt, 

nachdem O,7 bis 1,5 Gehausewindungen vom 

kriechenden Jungtier sekretiert wurden0 

Das Einsetzen des Schlitzes ist innerhalb 

einer Art nicht variabel~ Bei Sci88ur~lla 

oo8~a~a (Taf. 11/3) biidet sich eine erste 

Bucht am M~ndungsrand nachdem das jugend- 

liche Tier eine ganze Windung ohne Schlitz 

gebildet hat; bei Sols6urella sp. aus dem 

Roten Meet setzt die Schlitzbildung noch 

spater ein, bei Soissurella orispata da- 

gegen fr~her (Taf. 11/6). 

Die Ausbildung der zus~tzlichen Schalen- 

6ffnung bei Fissurelliden gab AnlaB zu der 

Theorie, da~ es eine Entwicklung gegeben 

habe, die von Formen mit einfachem Schlitz- 

band zu Formen mit apikalem Schalenloch 

gef~hrt habe. Diese Entwicklung solle so- 

dann die phylogenetische Stellung der heu- 

tigen Fissurelliden widerspiegeln. V. IHE- 

RING (1922) vertrat die Meinung, dab Fissu- 

rella in ihrer Embryonalentwicklung zuerst 

eine Emarginula- Phase durchl~uft, sp~ter 

eine Rimula-Phase, ehe schlieBlich die 

Fissurella-Phase erreicht is,. Zu ~hnlichen 

Schl~ssen kam BATTEN (1975): Dieser Autor 

interpretierte die SekundMrschale von 

Fissurella nub~aula (BATTEN, Fig. 26) als 

von einer noch schwimmfMhlgen Larve ausge- 

schieden. Er hypthetisierte, dab solche 

Formen der Fissurellen, deren Sekund~r- 

schale keinen Schlitz aufweisen, ihre Ve- 

ligerphase im Ei abgeschlossen haben und 

dann als kriechende Tiere schl~pfen. Solche 

Arten dagegen, deren Sekund~rschale eine 

~ffnung oder einen Schlitz zeigt, sollen 

eine freischwimmende planktonische Phase 

aufweisen. BATTEN erweiterte diese Hypo- 

these auch auf Scissurella crispata und 

S. costata~ die beide Larven gewesen sein 

sollen, bis der Schlitz in Erscheinung 

tritt. Der Ubergang vom schwimmf~higen zum 

nur noch kriechenden Tier wird aber vollzo- 

gen, noch ehe die erste Sekund~rschale ent- 

steht. Der Schlitz hat somit ~berhaupt nichts 

mit dem larvalen Dasein einer Fissurellide 

oder Scissurellide zu tun, sondern is, viel- 

mehr eine sekund~re Anpassung an das ben- 

thonische Leben. 

BATTEN (1975) ~uBerte die Meinung, dab 

die Fissurelliden t zu denen er auch die 

Scissurelliden rechnet, eine ungew~hnli- 

che Variationsbreite hinsichtlich der Skulp- 

tur der "Larvalschale" besitzen, wodurch 

sie sich von den anderen Archaeogastropoden 

abheben. Diese Hypothese ist ebenfalls nicht 

haltbar. Sowohl im Falle von Diodora itali- 

ca wie auch Scissurella costata wurde an 

lebenden Tieren gezeigt, daS die Sekund~r- 

schale nicht von einer "Larve" abgeschie- 

den wird und schon gar nicht von einer frei- 

schwimmenden Form, sondern vom kriechenden, 

am Boden Nahrung sammelnden Jungtier. 

BOUTAN (1885, Taf. 42t Abb. 4t5t 7) ver- 

wechselte Individuen der Art Scissurella 

oostata mit einer jungen Fiesur~lla (oder 

Diodora) und meinte daher, dab Fissurella 

in ihrer Jugendentwicklung ein Sci88urella- 

Stadium durchlaufe. BATTEN (1975) wies da- 

her auf die auBerordentliche Konvergenz 

zwischen Sci88urella einerseits und vermeint- 

licher jugendlicher Fiseurella andererseits 

hin. Er meinte, dab Scissurellen sich Yon 

den Fissurellen herleiten lieSen, indem 

larvale Fissurella-Stadien erwachsen wurden. 

Diesem Irrtum BOUTAN's waren vorher auch 

schon COOKE (1895) und HYMAN (1967) aufge- 

sessen. Bei der Abgrenzung der Fissurelliden 

und Scissurelliden von den restlichen Ar- 

chaeogastropoden (Pleurotomariiden, Halloti- 

den, Throchiden) maB BATTEN auch der Skulp- 

tur des Prim~rgeh~uses besondere Bedeutung 

bei. Er meinte, dab eine Skulptur, wle sie 

Scissurella crispata besitzt (BATTEN, Fig.8) 
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nut bei den Fissurelliden-Scissurelliden 

vorhanden ist t w~hrend alle anderen Archaeo- 

gastropoden glatte, ja polierte Prim~rge- 

h~useoberfl~chen besitzen sollen. Dieses 

Argument l~Bt sich nicht verifizieren wie 

eine Ubersicht ~ber die Skulpturen anderer 

Archaeogastropoden zeigt, Die Skulpturtypen 

der Primarschale wie sie bei Fissurelliden 

oder Scissurelliden auftreten, sind auch 

bei Arten anderer Archaeogastropodengruppen 

vorhanden (Kapitel 2.2). 

Auch hinsichtlich der Morphologie der 

Radula sind Fissurellaceen nicht sonderlich 

den Scissurelliden ahnlich, wie BATTEN an- 

nimmt und eigene Untersuchungen ergaben 

(BANDEL & CHRISTIAENS, An Vorbereitung) Q 

2.5,5 BEMERKUNGEN ZUM WERT DES SCHLITZES 

FUR DIE SYSTEMATIK 

Die Archaeogastropoden lassen sich nach 

THIELE's (1925) Gliederung in drei Gruppen 

aufteilen, Die erste, die Zeugobranchier, 

sind dutch einen Schlitz, einem Loch oder 

einer Reihe yon L6chern im Geh~use charakte- 

risiert und umfassen die Familien Pleuroto- 

mariidae, Haliotidae, Scissurellidae und 

Fissurellidae, Die zweite Gruppe umfaSt die 

Patellacea mit napff~rmigem Geh~use und 

einer docoglossen Radula, Die dritte Gruppe 

enth~it meist mit spiraligem Geh~use ver- 

sehene Arten unter der Bezeichnung Trochacea 

und besitzt wie die Zeugobranchia eine 

rhipidoglosse Radula, Der Gehauseschlitz 

oder das Loch stellt in der Auffassung von 

FRETTER & GRAHAM (1962) eine L6sung des 

Problems der Mantelh~hlen-Sauberhaltung 

dar t wie sie unter allen Gastropoden nut 

die Zeugobranchia entwickelt haben. 

Betrachtet man einige andere Merkmale 

der Zeugobranchia als das Schlitzband~ so 

erkennt man t dab tiefe Schnitte innerhalb 

der Untergruppen dieser Gruppe von Archaeo- 

gastropoden vorhanden sind. BATTEN (1975) 

hob hervor, dab die Pleurotomariiden und 

Haliotiden sich dutch den Besitz einer 

Perlmutterschicht auszeichnenp w~hrend 

Scissurelliden und Fissurelliden keine 

Perlmutter aber Kreuzlamellen besitzen, 

Wenn man die Morphologie der Radula be- 

r~cksichtigt S haben Pleurotomariiden und 

Haliotiden keine Gemeinsamkeiten. Dagegen 

paBt die Haliotis-Radula ganz gut zu sol- 

chen Formen der Trochaceen, die auch eine 

ganz ahnliche Schale und eine ~hnliche Le- 

bensweise besitzen, Vergleicht man etwa 

Stomatella mit Halioti8 (Taf. 3/9~ Taf, 4/I) 

so besteht der Unterschied zwischen beiden 

im wesentllchen nut noch im Schlitzbandp Es 

ist also wahrscheinlich, dab die Gruppierung 

von Archaeogastropodenfamilien nach dem 

Merkmal Schlitz-Loch oder Loch nicht die 

nat~rlichen Verwandtschaftsverh~ltnisse 

widerspiegelt. 

Doch tritt ein Schlitz nicht nur im Ge- 

h~use von Zeugobranchiern unter den Archaeo- 

gastropoden auf, Auch Seguenzia~ eine Trocha 

cee, besitzt einen tiefen Geh~usesinus (BAN- 

DEL 1979b). Auch bei Mesogastropoden treten 

Formen auf, deren Geh~use einen Schlitz 

aufweist, Bei den in Schw~Lmmen aufwachsenden 

Siliquariiden ist ein Schlitzband entwickelt 

Hier k6nnen auch Lochreihen auftreten, ~hn- 

lich denen im Schlitzband von Halioti8. Die 

planktonischen Atlantiden besitzen einen 

M~ndungsschlitz, dessen VerschluB zu einem 

Kiel ausw~chst. Bei den fossilen Mollusken 

tritt ein Schlitz oder ein tiefer M0ndungs- 

sinus in typischer Weise bei den Bellerophon 

tiden auf. Sie werden zu den Gastropoden ode 

den Monoplacophoren gezahlt, Je nachdem ob 

man bei ihrer Rekonstruktion dem Weichk~rper 

eine Verdrehung zubilligt oder nicht (RUN- 

NEGAR & JELL 1976, SALVINI-PLAWEN 1980, 

YOCHELSON 1978). Nach ROLLINS & BATTEN 

(1968) sind einige Bellerophontiden zu den 

Monoplacophoren zu rechnen, andere zu den 

Gastropoden. Da beide aber gleichermaSen 

einen Schlitz oder Sinus besitzen, ist 

demnach der Schlitz nicht einmal als ein 

alleiniges Merkmal der Gastropoden zu wer- 

ten, sondern findet sich auch bei anderen 

Molluskenklassen. 

Der Schlitz tritt in der Regel erst sp~t 

in der Ontogenese auf. Bei Fissurelliden 

ist das artlich verschieden und erfolgt in 

irgendeinem Entwicklungsstadium des Se- 

kund~rgeh~uses. Ein Schlitz oder Loch ist 

aber immer vorhanden, bevor sich die 

napff~rmige Terti~rschale bildet. Bei 
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Scissurelliden beginnt die Entstehung des 

Schlitzbandes nachdem vom benthonischen 

Tier bereits eine dreiviertel bib einein- 

halb Windungen umfassende Schale ohne 

Schlitz gebildet wurde. Bei den obertrias- 

sischen Pleurotomariiden Worthenia m~nsteri 

und W. coralllophila setzt der Schlitz 

nach 0,5 bzw. 1,5 Windungen des SekundMr- 

geh~uses ein, ganz ~hnlich S wie~ sich 

auch bei zwei Arten rezenter Pleurotomari- 

iden aus dam japanischen Meer beobachten 

lieB. Halioti8 lamellosa und H. tuberoulata 

(Taf. 4/I) beginnen mit dem Bau eines 

Schlitzes, nachdem das benthonische Tier 

auf dab Prim~rgeh~use folgend, ein flaches 

Geh~use yon einer Windung ausgeschieden 

hat, Bei Seguenzia tritt der tiefe Rand- 

sinus erst auf F nachdem schon 2t5 Windungen 

des Sekund~rgeh~uses mit glattem Rand ausge- 

schleden Bind (BANDEL 1979b). Die Atlanti- 

den Oxygyrus keraudrenii (BATTEN & DUMONT 

1976, Fig, 20,22,23) und Atlanta inulinata 

(BATTEN & DUMONT 1976, Fig. 48) dagegen 

zeigen die erste tiefe M~ndungsbucht im 

Bereich des Ubergangs vonder Larval- zur 

Adultschale. PILKINGTON (1970) wies an 

einer lebenden Atlanta sp, nacht dab die 

Bucht und nachfolgend das erste Schlitz- 

band schon vom fast ausgewachsenen Veliger 

gebildet wird, 

Uber die Pr~senz eines Schlitzbandes im 

Geh~use eines Mollusken lassen sich hypo- 

thetische Erw~gungen ~ber den Lebensort 

und die Lebenswelse der jeweiligen Art an- 

stellen. Die Aufgabe eines Schlitzes ist 

es ja Kot und Abwasser m~glichst welt ent- 

fernt vom Frischwassereinstrom in die 

Mantelh6hle abzulelten, Doch spricht die 

sehr unterschiedllche Lebensweise und Er- 

n~hrungsart rezenter Besltzer eines Schlitz- 

bandes gegen eine zu enge Auslegung. Die 

Pleurotomarie Pterotroohus teramachil lebt 

auf Weichb~den im tiefen Wasser vor der 

K~ste Taiwans und erbeutet hier ihre Nah- 

rung, die aus diversen Schw~mmen besteht. 

Hall,,is tuberoulata dagegen tist eln Be- 

wohner yon Hartsubstraten des Litorals im 

Mittelmeer. Hier is, das meist nur im Dun- 

keln aktive Tier zu sehr raschem Kriechen 

auf felsigem Untergrund fMhig auf seiner 

Suche nach Algenfilzen. Scissurella coetata 

ist sehr kleinwOchsig und lebt in Algen- 

filzen verborgen, meist im ruhigen Wasser 

der photischen Zone. Hier erbeutet sie Dia- 

tomeen und andere Kleinalgen. Innerhalb der 

Fissurelllden Bind die Anforderungen an 

das Substrat aufgrund der Napfgestalt ~ber- 

all gleich. Der ben6tigte harte Untergrund 

kann aber ebensogut Fels sein, wie die 

Oberfl~che gr6Berer Schw~mme oder das Wur- 

zelwerk yon Seegras. Fissurella nodosa 

schabt dabei vornehmlich Kalkalgen vom 

Fels des Gezeitenbereichs, Diodora listeri 

und Diodora italica fressen Schwamm- und 

Tunikatenkrusten von den Unterseiten von 

Stelnen, Fissurella angusta ern~hrt sich 

wahrscheinlich, indem sie planktonische 

Organismen filtriert (BANDEL 1974). Die 

Atlantaceen dagegen Bind r~uberische plank- 

tonische Schnecken, die sich in keiner 

Phase ihres Lebens am Boden aufhalten. 

Ein Schlitzband oder ein Loch im Geh~use 

eines Gastropoden besitzt daher nicht den 

systematischen oder ~kologischen Aussage- 

wert, den manche Autoren ihm beimessen. Das 

hat groBe Auswirkungen auf die Interpreta- 

tion fossiler Molluskent da der Besitz eines 

Schlitzbandes bei einer Gastropodenschale 

in der Regel als eindeutiger Hinweis auf 

eine Eingruppierung bei den Pleurotomariiden 

gewertet wird (WENZ 1938-44; KNIGHT et al, 

1960). 

2,5,6 SCHALENPOREN 

Das Terti~rgeh~use yon Puncturella granu- 

lata aus 30 m Wassertiefe vor Georgia (Taf. 

11/11), Emarginula cf. rosea aus 50 bis 60m 

Wassertiefe der Adria (Taf. 12/4), Emargi- 

nula pumila aus dem flachen Wasser der 

Karibik Kolumbiens (Taf. 10/1), Emarginula 

papillosa aus dem MitteLmeer s~dlich Sizi- 

liens (Abb. 36) und der fossilen Emarginula 

m~nsteri aus den obertriassischen Cassianer 

Schichten der Dolomiten bel Cortina d'Ampezzo 

(Abb. 37) besitzt Poren. 

Bei Puncturella granulata ist die Aus- 

tritts~ffnung der R~hren etwa 202/m breit. 

Poren sind auf die Spiralfurchen beschr~nkt 

und folgen in regelm~Bigen Abst~nden zuein- 

ander. Mit der Gr~Benzunahme des Geh~uses 
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nimmt auch die Breite der Spiralrippen zu 

und im gleichen Verh~ltnls hierzu auch der 

Abstand der Poren zueinander, Etwa 40 Po- 

renreihen (soviele wie Spiralrippen) tre- 

ten mit dem Beginn des Terti~rgeh~uses 

auf, wahrend das SekundMrgeh~use noch nicht 

yon Kan~len durchsetzt ist, 

Bei Emarginula pumila ist die Spiralbe- 

rippung des Terti~rgeh~uses etwas unregel- 

m~Biger ausgebildet, Die R~hren treten 

abet ebenfalls in den Radialfurchen auf 

die Oberfl~che aus. Etwa 45 Porenreihen 

sind ausgebildet, beginnend mit dem Bau 

des Terti~rgeh~uses. Der Querbruch der 

Schale zeigt S da6 die R~hren das Geh~use 

vonder Innenoberflache his zur AuSenober- 

fl~che in vertikaler Richtung durchsetzen. 

Der Kanal weist eine Breite Yon etwa 6 ~m 

auf. Kurz vor seinem Austritt auf der Au- 

Senoberfl~che erfolgt eine napff6rmige Er- 

weiterung Yon etwa 13 ~m Durchmesser, Die 

Kreuzlamellenschicht der aragonitischen 

Schale wird vom Rohr in einer Weise durch- 

setzt F daS keine Einwirkung auf die Nadel- 

elemente der Struktur zu erkennen ist (Abb. 

35). 

kreuzen die Spiralrippen, soda~ ein Muster 

rechteckiger Gruben zwischen den Rippen ge- 

bildet wird, Im Geh~use jugendlicher Tiere 

m~nden in jede der hier etwa quadratischen 

Gruben 4 ROhren, sodaB jedes Viertel der 

Grube von einer Pore eingenommen wirdl 

Sp~ter werden durch den hinzutretenden 

Mittelsteg die in Richtung zur Anwachs- 

streifung nebeneinanderliegenden Poren von- 

elnander getrennt und es flnden sich nun 

2 - 3 dberelnanderliegende Poren in jeder 

Grube (Taf. 12/4), Die die Schale durch- 

setzende R~hre ist hier etwa 10 ~m breit 

und erweitert sich vor ihrem Austritt auf 

die Oberfl~che zu einem bis zu 40 ~m brei- 

ten Becher. 

Bei Emarginula papillosa treten auf dem 

Terti~rgeh~use etwa 22 dornige Spiralrippen 

auf. Der Abstand zwischen ihnen nimmt mit 

zunehmender Geh~usebreite ebenfalls zu. 

Poren sind hier in den Furchen zwischen 

den feinen 0 regelm~Eigen, konzentrischen 

W~lsten anzutreffen, die die Spiralrippen 

kreuzen. Anfangs sind in jeder nur kurzen 

Furche I - 2 Poren zu finden, sp~ter sind 

es in den l~ngeren Furchen bis zu 8. Die 

~ffnung der R~hre nach au6en mist etwa 14 ~n 

im Durchmesser. 

Abb. 35. Die Schale yon Emarginula pumila 
zeigt im Querbruch den vertikalen Verlauf 
einer R6hre, die sich im Austritt auf die 
Schalenoberfl~che becherf~rmig erweitert, 

The she l l  of Emarginula pumila v e r t i c a l l y  
s l i c e d  shows tubes,  which at  t h e i r  end are 
Widened. 

Abba 36. Das Geh~use von Emarginula papillo- 
ea besitzt den Anwachszonen folgende Poren- 
reihen. 

The conch of Emarginula papillosa shows 
pores t h a t  f o l l o w  growth zones. 

Das zlpfelm~tzenf~rmige Terti~rgeh~use 

yon Emarginula cf. rosea ist von 17 - 18 

krMftigen Spiralrippen bedeckt. Zwischen 

diese schalten sich bei zunehmendem Geh~u- 

sedurchmesser feine Spiralrippen ein. Den 

Anwachszonen folgende, regelm~Sige Rippen 

Die fossile Emarginula m~nsteri besitzt 

ein Geh~use, welches in seiner Gestalt und 

Berippung dem von Emarginula cf. rosea 

sehr ~hnlich ist, Hier bleibt die Zwischen- 

rippe fein S sodas sie nur einen dUnnen 

Steg in den Gruben des Geh~usemusters bil- 
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det. In Jeder Grube m~nden 4, nur durch 

den Mittelsteg voneinander getrennte Poren 

(Abb. 37). 

Abb. 37. Das Geh~use der obertriassischen 
Emar~inul~ m~nsteri aus den Dolomiten bei 
Cortina d'Ampezzo besitzt R~hren, die in 
je 4 Poren in jeder Grube des Geh~use~nu- 
stets austreten. 

The shell of the Upper Triassic Em~rginul~ 
m~nszeri shows tubes within the shel l ,  which 
open to the surface within grooves of the 
shell sculpture. 

Bei Fissurellaceen auftretende Geh~use- 

poren stellen die Ausm~ndung yon in verti- 

kaler Richtung das Geh~use durchsetzenden, 

im Querschnitt runden R6hren dar, die die 

Innenseite des Geh~uses mit seiner AuBen- 

oberfl~che verbinden. Da die Poren regel- 

m~Big in die Au~enskulptur eingef~gt sind, 

werden sie auch mit dieser zusammen ange- 

legt. Die R6hre wird also in ihrer Posits 

festgelegt, w~hrend die Periostracumstruk- 

fur der ~uBersten Geh~useschicht gebildet 

wird. Sie is, bereits angelegt und wird 

nach innen ausgebaut, wenn das Geh~use in 

der Folge durch mineralische Anlagerungen 

als der Kreuzlamellenstruktur verdickt 

wird. Die zellige R6hrenf~llung nimmt 

hierbei keinen EinfluB auf die G~stalt der 

Kreuzlamellenstruktur, die in ihrer dlrek- 

ten Umgebung aufw~chst. 

Die Geh~useporen der Fissurellaceen er- 

f~llen sicherlich eine Aufgabe, indem sie 

Ausl~ufern des Welchk~rpers den Kontakt 

mit der Schalenoberfl~che erm~glichen. Da 

Jedoch ~ber die Art der Zellen, die diese 

R~hren f~llen und ~ber die Gestalt des 

Welchk~rperelements, welches die AuBengrube 

der R~hre nichts bekannt ist,kann man nur 

vermuten, dab es sich um ein Sinnesorgan 

handelt. 

Kan~le durchziehen auch die mlnerali- 

schen Geh~use von Polyplacophoren und eini- 

gen Muscheln. Bei den letzteren kennt man 

Poren bei marinen Vertretern der Gattung 

Araa und Glycymeris (WALLER 1980) sowie 

bei den im S~Bwasser lebenden Sphaeriidae 

(SCHRODER 1907). Bei Polyplacophoren durch- 

ziehen 20 bls 30 ~un breite R~hren die Scha- 

lenspangen und sind regelm~Big mit der 

Skulptur der Oberflache verkn~pft. In die- 

ser Hinsicht sind sie vergleichbar mit 

Poren der Fissurellaceen. Hinsichtlich ih- 

rer Gestalt und wohl auch ihrer Funktion 

unterscheiden sie sich aber von ihnen. Nach 

dem Verlust der Larvalaugen der zum Boden- 

leben Obergehenden Trochophoralarven sind 

Schalenaugen und andere Organe der ~stheten 

(R~hrenf~llungen) die einzigen Lichtsin- 

nesorgane der Polyplacophoren (FISCHER 

1980). Fissurellaceen dagegen besitzen 

normale Augen unabh~ngig davon, ob sie nun 

eln yon Poren durchsetztes Geh~use haben 

oder nicht. Die R~hren (~stheten) der K~- 

ferschnecken ,ellen sich zudem vor Errei- 

chen der Schalenoberflache in einzelne 

feinere R~hrchen auf, die dann auf der 

Oberfl~che austreten (HAAS & KRIESTEN 

1978; Abb. 1,2). Die R~hren der Fissurellen 

dagegen werden nach auBen hin welter und 

sind im Schaleninneren schmaler. 

Die R~hrenbreite der Muscheln Arca und 

Glyaymeris dagegen liegt mit 2 - 10 ~m 

(WALLER, 1980) im Berelch yon Fissurellen. 

Doch durchziehen hier die R~hren das Ge- 

h~use nicht in vertikaler Richtung, und sie 

besitzen an ihrem Ende kelne becherf~rmige 

Erweiterung. Auch sind R~hren bei Gl~cymeris 

und Area nicht in regelm~Biger Weise mit der 

AuBensku!ptur verbunden (WALLER 1980, Fig. 

17 - 22). Sie sollen nachtrMglich in die 

mineralische Schale einge~tzt worden sein 

und yon einer einzigen Zelle eingenommen 

werden (WALLER 1980). WALLER meint, dab 

die wahrscheinlichste Aufgabe der Mantel- 

forts~tze auf die Schalenoberfl~che bei 

Arca und Glycymeri8 darin gelegen ist, 

Bohrorganismen abzuwehren. Die Schalenporen 

yon Pisidium und Sphaerium werden erst 

nachtr~glich durch die Kalkschale von innen 

her durchge~tzt und erst nach dem Schl~pfen 

aus dem Kiemenbrutbeutel angelegt, wie el- 
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gene Beobachtungen ergaben. 

Es zeigt sich also, dab die bei den ver- 

schiedenen Molluskengruppen auftretenden 

Schalenporen betr~chtliche Unterschiede 

aufweisen. Der Nachweis, von in die Schale 

vordrlngenden Forts~tzen des Mantels auch 

bei einigen Schnecken, zeigt aber, dab die 

von SCARLATO & STAROBOGATOV (1978) vorge- 

schlagene Neugliederung der MolluskengroB- 

gruppen nach der Entwicklung yon Poren 

zweifelhaft ist. Die Autoren gliedern die 

Muscheln aus den Conchifera aus und stel- 

len sie in die N~he der Polyplacophoren, 

well bei beiden Gruppen die kalkige Schale 

von winzigen Forts~tzen des Mantels durch- 

setzt werde0 Bei anderen conchiferen Mol- 

lusken auSerhalb der Muscheln sei das 

nicht der Fall, Da Schalenporen auch bei 

Muscheln eher die Ausnahme sind und nun 

auch bei Schnecken Poren nachgewiesen sind, 

ist diese systematische Umstellung im 

Molluskensystem unn6tig, 

3 0NTOGENESE DES GEH~USES VON QUENSTEDTOCERAS UND VERGLEICH MIT DER EMBRYONALBILDUNG 

BEI ANDEREN CEPHALOPODEN - 0NTOGENY OF THE SHELL OF QUENSTEDTOCERAS AND COMPARISON 

WITH EMBRYONIC DEVELOPMENT OF OTHER CEPHALOPODS 

Shape and construction of the ammonitella: 

The ammonitella consists of a spherical to 

spindle-shaped f i r s t  chamber and a convolute 

whorl around i t .  With secretion of the cup- 

l ike ear l iest  shell portion, growth of an 

inner she l l - l i p  ends before the embryonic 

shell is completed, The outer wall of the 

whole embryonic conch is covered by tuber- 

cules on a smooth background. These as well 

as the whole outer shell consist of a pris- 

matic aragonitic layer that has grown into 

i t  from the inside of the shel l .  An addi- 

tional prismatic layer grew afterwards on 

the inner surface of the conch covering 

a l l  inner and outer walls, in greatest width 

at the base of t h e ' f i r s t  septum. The la t te r  

shows subprismatic aragonitic structure 

and continues into layers that cover the 

inner wall of the second chamber. The round 

aperture of the f i r s t  septum is as wide as 

the whorl is high and is oriented ve r t i ca l l y  

above the blind end of the inner l i p .  In 

marginal position the septum is inclined 

to the inner and outer walls and almost 

continuous with the inner l i p .  The f i r s t  

segment of the siphuncular tube consists 

of organic material attached to the inner 

wall by numerous fibers among them the 

"prosipho". I t  is attached to the f i r s t  

septum by way of prismatic crystals 

arranged so that space remains open between 

them. The second septum is nacreous and 

continuous into the organic second segment 

of the siphuncular tube. The la t te r  is 

attached to the end of the f i r s t  segment 

by a mineralized prismatic ring and a 

porous layer below i t .  The third septum, 

l ike the 2nd, is twisted backwards with 

i ts  nacreous septal neck, but in contrast 

has a foreward turned prismatic neck. From 

the 4th septum onwards, nacreous septal 

necks are bent foreward and the siphuncular 

tube no longer is continuous with septal 

layers, Muscle scars in the second chamber 

consist of prismatic cushion-like structu- 

res, and are paired and situated on top of 

the f i r s t  septum, In the third chamber the 

pair is present on the internal shell 

wall. From 4th chamber onwards only one 

scar remains in the most backward internal 

position of each chamber. 

3,1 FORM UND ZUSAMMENSETZUNG DER AMMONI- 

TELLA 

Das fr~hontogenetische Geh~use der Ammo- 

niten ist bei Arten sehr verschiedenen Al- 

ters und unterschiedlicher systematischer 

Einheiten sehr ~hnlich ausgebildet (ERBEN 

et al. 1969). DRUSHCHITS & KHIAMI (1969) 

bezeichneten dieses Geh~use, welches sich 
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das Ammonitella-Stadium fossil erhalten 

blieb oder die Ammonitella vom folgenden 

Geh~use teilweise ~berwachsen wurde und so 

zum "Nucleus" wurde. 

Abb0 38. Schematische Darstellung des Em- 
bryonalgeh~uses (=Ammonitella) eines Baculi- 
ten. Die Ammonitella besteht aus dem kugeli- 
gen inneren Protoconch (A) und der konvolut 
gewundenen Windung (B) in der die Wohnkam- 
mer ~ber den Siphonalkanal (C) mat dem ge- 
kammerten Geh~useteil in Verbindung steht. 
Der Sipho setzt sich aus einzelnen Segmen- 
ten zusammen, dessen erstes S das Caecum t 
blind endet (CI). Die Folgenden sind r~hren- 
f~rmig ineinandergesteckt (C2-C8), Der Pro- 
toconch besitzt eine freie Innenlippe (= 
Flansch) (D) und wird vom ersten Septum 
abgeschlossen (El) . Der Verlauf dieses 
Septums (El) unterscheidet sich von dem 
des zweiten Septums (E2), so dab letzteres 
zum Teil auf ersterem reitet (El u. 2). 
Nach der Bildung des Protoconchs, dessen 
Rand allseitig vorw~chst, setzt sich das 
Wachstum nur noch auf der AuBenseite (F2) 
fort (Ventralseite, Externseite) und h~rt 
mit der Innenlippe (D) auf der Innenseite 
(FI) auf. (Dorsal- oder Internseite). 

Schematic drawing of the embryonic conch 
(ammonitella) of a Bao~llte8 from the 
Campanian of Jordan. The spherical inner 
chamber (protoconch) (A) is covered by the 
convolute whorl (B) in which the l iving 
chamber through the siphuncular tube (C) 
is connected to the chambered part of the 
conch (phragmocon). The siphuncle consists 
of segments, the f i r s t  of which ends blindly 
(caecum) (Cl), the remaining are tube like 
and are f i t ted into each other with their 
ends (C2-C8). The f i r s t  septum (El) is 
oriented dif ferently than the second septum 
(E2) which partly rests on i t  (El and E2). 
After secretion of the in i t i a l  cup (proto- 
conch) which grew on all margins, growth 
continued only on the outer side (F2) 
(ventral, external side), and stopped with 
the inner l ip  (flange) (D) on the inner 
side (FI) (dorsal, internal side). 

deutlich vom ~brigen GehMuse abgrenzen 

l~Bt, als Ammonltella, eine Bezeichnung, 

die auch von KULICKI (1974, 1975, 1979) und 

TANABE et al, (1979) aufgegriffen und be- 

nutzt wurde, Sie soll auch im folgenden 

Verwendung finden, unabh~nglg davon, ob nur 

Die Ammonitella setzt sich im wesentli- 

chen aus zwei Teilen zusammen, einem inne- 

ten und einem ~uBeren (Abb. 38, Taf. 13/ 

1,2). Der innere Tell wird im folgenden 

Protoconch genannt (ERBEN, FLAJS & SIEHL 

1969); er ist von fast kugeliger bis spin- 

delf6rmiger Gestalt (Abb. 39, Tar. 13/1,2). 

Der ~uBere Tell umfaBt den Protoconch in 

einer vollst~ndigen, planispiralen und 

konvoluten Windung. Diese 2. Windung um- 

faBt und bedeck, den Protoconch auch auf 

den Seiten weitgehend, so dab die Proto- 

conchw~nde zum groBen Tell zu Innenw~nden 

der Ammonitella werden (Abb. 40). Die M~n- 

dung des Protoconchs is, ebenso breit t wie 

das Geh~use (Abb. 39). 

Abb. 39. Vorderansicht des Protoconchs mit 
der breiten, flachen Apertur und der Innen- 
lippe, die die ganze Geh~usebreite einnimmt. 

Frontal view of the in i t i a l  cup (protoconch) 
with its wide, low aperture and the inner 
l ip (flange) present along the whole width 
of the conch. 

Am ~bergang zur planispiralen 2. Windung 

der Ammonitella finder nur die AuBenlippe 

der Protoconchm~ndung eine Fortsetzung, 

w~hrend die Innenlippe bestehen bleibt. 

Letztere nimmt die ganze Breite des Geh~u- 

ses ein und endet abrupt an den seitlichen, 

vertikalen Flanken der I. Windung (Taf. 16/ 

I). Im apikal ge~ffneten Protoconch er- 

scheint die Innenlippe als in den Innenraum 

hineinragende Leiste (Tar. 16/I). In der 

Literatur hat sie die Bezeichnung Flansch 

(=flange) erhalten. 
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Die Wandstruktur des Protoconchs ist 

nlcht ~berall gleich. An der Innenlippe 

wlrd eine an organischer Substanz reiche, 

wenig kristalline Lage von einer inneren 

Prlsmenschlcht unterlagert. Am Innenlippen- 

rand Ist die Prismenschicht etwes m~chti- 

ger (0,004 mm) als etwas vom Rand entfernt 

(O,OO1 mm)~ An der Kante der Innenlippe 

sind die Einzelkristallite vertikal zur 

Oberfl~che angeordnet (Abb. 42, Tar. 16/2). 

Apikal der Innenlippe ist eine an organl- 

schem Material reiche Zwischenschicht 

(0,O01 nun dick) von einer dOnnen inneren 

Prismenschicht unterlagert und yon einer 

zur zweiten Windung geh6rigen ~uBeren 

Prismenschicht ~berlagert (Abb~ 41, Taf. 

15/5). Die Nadelkristallite beider Prismen- 

schichten zeigen eine schwach sph~ruliti- 

sche Anordnung mit der Spitze der Sph~rulit- 

sektoren zur Schalenoberfl~che hin ausge- 

richtet. 

Dort, wo der Protoconch nicht yon der 

zweiten Windung der Ammonitella ~berdeckt 

wird, somit AuBenwand ist, fehlt die als 

Innenauflage der 2. Windung entstandene 

~uBere Prlsmenschlcht. An ihre Stelle tritt 

elne andersartige Prismenschicht t die etwa 

0,002 mm dick ist und sich in der ganzen 

Au8enschale der Ammonitella und nur dort 

findet (Abb. 41, Tar. 14)I-3). 

In lhr sind die Kristallite ebenfalls 

schwach sph~rulitisch ausgebildet, wobei 

die Spitzen der SphMrulitsektoren aber in 

der an organischem Material reichen zen- 

tralen Schicht wurzeln, yon der auch die 

Sph~rulltsektoren der inneren Prismen- 

schicht ausgehen, aber nach innen weisen. 

Die AuBenw~nde der Ammonitella sind mit 

warzen~hnllchen Tuberkeln yon 0,0015 - 

0,0025 nun Durchmesser in lockerer Anord- 

hung und ohne besonderes Muster bedeckt. 

In dlese hinein setzen slch die Kristallite 

der MuBeren Prismenschicht fort (Tar0 14/4) 

und treten als K6rnchen auf lhrer Oberfl~che 

in Erschelnung (Tar. 13/7). Im folgenden 

wird die AuBenschicht als Tuberkel-Pris- 

menschlcht bezeichnet. Sie bedeck, nur 

die AuBenschale der Ammonitella und greift 

auch im Bereich der Innenlippe der Apertur 

nur eln kurzes St~ck ins Geh~useinnere vor 

Abb. 40~ Darstellung der AuBenschale der 
Ammonitella, wie sie vor der Mineralisie- 
rung vorlag. Die 2. Windung ~berlappt auf 
die Seiten des Protoconchs, der gestrichelt 
dargestellt ist. 

The outer shell of the ammonitella as i t  
detached from the gland cells of the mantle 
edge and before mineralization, I t  covers 
much of the i n t i t i a l  shell-cup (stippled 
l ine) .  

und endet dort direkt Ober dem Caecum (Taf. 

18/I). Wo die 3. Windung des Nach-Ammoni- 

tella-Geh~uses die Tuberkel-Prismenschicht 

mit einer inneren Prismenschicht ~berdeckt, 

zeichnen sich die Tuberkel in H0gelstruk- 

turen den Innenauflage ab (Taf. 14/5t6). 

Diese sind pultf~rmig mit flach geneigter 

Seite nach hinten und steiler Flanke nach 

vorne (Taf~ 14/6). Wo sich die Tuberkel- 

Prismenschicht der Protoconch-AuBenschale 

mit der ersten Windung trifft, stoSen bei- 

de Schichten in einer Naht aufeinander. An 

der Nabelnaht erecheinen die Kristallite 

gleichartig verk~rzt, bis beide Schichten 

ausgelaufen sind (Taf. 14/2). 

Unter der Tuberkel-Prismenschicht folgt 

im Bereich der Apertur des Protoconchs eine 

dicke innere Prlsmenschichtt die mitten 

auf der AuBenlippe abrupt endet (Taf. 15/2). 

An den Flanken der M~ndung des Protoconchs 

endet die Prismenschicht in einem Wulst im- 

met dort, wo das erste Septum sich yon der 

Wand abhebt (Abb. 43). Die Schicht setzt 

sich nach hinten in den Protoconch hinein 

fort und is, dort identisch mit der inneren 

Prismenschlcht (Taf~ 15/4). Sie ist unter 

den auBen exponierten Protoconchw~nden 
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dicker als dort, wo der Protoconch yon 

der 2. Windung ~berdeckt wird (Tar. 15/5)~ 

Die unteE der Prismenschicht gelegene sub- 

prismatische Schicht t die reich is, an or- 

ganischen Einlagerungen, is, hier gering- 

m~chtig und wird ebenfalls zum randlichen 

Wulst bin dicker (Tar. 15/4)0 

die Protoconchm~ndung zur~ck t sodaB die 

Apertur erhaben ists w~hrend seine Flanken 

schr~g nach hinten geneigt sind (Abb. 43, 

Taf. 17/2). An der Verhaftung zur AuBenwand 

setzt es sich in einer allm~hlich in ihrer 

Dicke abnehmende Prismenschicht fort, die 

die Innenauskleidung der zweiten Kammer 

bildet (Tar0 15/2,3). Es liegt der Innen- 

lippe des Protoconchs auBen auf, wobei es 

sich in der zentralen und randlichen MHn- 

dungsposition yon diesem rasch abhebt (Abb. 

43t Taf. 15/3) und vertikal aufrichtet. 

Dazwischen bildet es eine Fortsetzung der 

Innenlippet is, dieser aber in%mer deutlich 

von oben her aufgesetzt (Abb. 43). Yon 

der Stelle, wo die Innenlippe an der Sei- 

tenwand des Protoconchs endet, greift der 

Ansatz des Septums weit ins Protoconchin- 

nere zur~ck (Taf. 15/7). 

Abb. 41, In der Sutur zwischen AuSenwand 
des Protoconches und AuBenwand der zweiten 
Windung sind die Schichten in ihrem Ver- 
lauf eingezeichnet. 

Course of the di f ferent  layer at the suture 
between i n t i t i a l  cup (protoconch) (A) and 
whorl (B). 

Das erste Septum verschlieBt den Proto- 

conch big auf eine zentrale runde Offnung 

(Taf. 18/I) t die einen Durchmesser aufweist t 

welcher der H6he der Protoconchm~ndung ent- 

spricht. Das erste Septum ist also im zen- 

tralen Bereich deE M~ndung nur unvollst~n- 

dig erkennbar (Abb. 43). Seine Lage auf 

der AuBenlippe wird nur durch das Ausklin- 

gender vom Protoconchinneren herkommenden 

Prismenschicht und durch die verdickte 

subprismatlsche zentrale Schicht bezeich- 

net. In randlicher Position ist das Septum 

abet deutlich yon der Schale abgesetzt t yon 

deE es sich als undeutlich prismatische 

sehr feink~rnig kristalline, eigenst~ndige 

Wand abl~st (Abb. 43). Die Struktur gleicht 

der der subprismatischen zentralen Schicht 

des Protoconchs und der folgenden Ammoni- 

tella-Schale und nicht der der inneren 

Prismenschicht. Die vom Protoconchinneren 

kommenden Schichten finden im Septum keine 

Fortsetzung. Das Septum greift randlich in 

Dem Aperturrand des ersten Septums liegt 

das erste Siphonalrohr-Segment auft wel- 

ches die Apertur als gerundeter,nach hinten 

gerichteter Blindsack (Caecum) schlieBt 

(Taf. 16/1,3). Das Siphonalrohrende ist 

halbkugelig und besteht~ vom Anheftungs- 

bereich zur Apertur des ersten Septums 

abgesehen, aus organischem Material (Taf. 

16/4e5). In der Mittelebene sitzt die pris- 

matisch-sph~rulitische Aragonitverhaftung 

fest und l~ckenlos der AuBenwand auf (Abb. 

42) und innen ist sie dem hier kurzen er- 

sten Septum verankert. 

In seitlicher Aperturlage ist zwischen 

der sph~rulitisch-prismatischen Septenwand 

eine schmale Zone elngeschaltet, in der 

Kristallite in lockerer Anordnung aufge- 

wachsen sind, so dab zwischen ihnen LGcken 

verbleiben. Diese por6se Schicht zwischen 

Septum und Siphoverheftung verbindet die 

Innenseite des Siphonalstranges mit dem 

Innenraum der ersten Kammer, die durch den 

Protoconchinnenraum gebildet wird, Die 

AusmUndung der porSsen Schicht ist in ei- 

nem schmalen Spalt zwischen der Wand des 

ersten Siphonalrohrsegments und dem ersten 

Septum lateral gelegen (Taf. 16/6), 

Das Caecum ist mit den verschledenen 

W~nden der ersten Kammer durch organische 

Lammellen verhaftet, die sowohl an der 



53 

breite Muskelanheftungs-Polster ausgebil- 

det (Taf, 18/4), die der inneren Prismen- 

schiGht der Kammerinnenauskleidung eingela- 

gert sind, In ihnen ragen einzelne Prismen- 

b~ndel ~ber die Oberfl~che hervor, die dem 

Muskelgewebe eine gute Verbindungsm~glich- 

keit zur mineralischen Schale boten (Taf, 

18/3). 

Abb. 42. Innenlippe des PrGtoconchs (D) mit 
aufsitzendem ersten Septum (El) und auf die- 
sem aufgesetzten Rudiment des zweiten Sep- 
tums (E2). An das erste Septum ist dan 
Caecum (CI) angeheftet, am Septenkragen des 
zweiten Septums ist das hintere Ende des 
Segments des dritten Siphonalrohres veran- 
kert. 

Inner l ip  (D) of the i n i t i a l  shell cup wi~h 
f i r s t  septum (El) attached to i t .  The second 
septum in this median inner section is 
rudimentary (E2), The f i r s t  segment of the 
siphuncular tube (Cl) is attached to the 
f i r s t  septum (El) and the third segment to 
the rudiment of the second segment (E2). 

Innenlippe (Taf. 17/6) und an der Proto- 

conchauBenwand (Taf. 17/4) enden. Diese 

organischen H~utchen vereinigen sigh mit 

den ~uBersten organischen Lagen der Caecum- 

wand (Tar. 16/4t5), die ~berall eine gleich- 

bleibende Dicke von OPOO15 rnm aufweist 

(Taf. 16/5). Die Verankerungsh~utchen den 

Caecums zur Kammerinnenwand sind unter- 

schiedlich ausgebildet und bei Individuen 

der glelchen Art verschieden (Taf. 16/I~ 

Tar, 17/I,2). Das betrifft sowohl ihre 

Lage als auch ihre L~nge und Breite. Bei 

Quene~d~oaerae zeigen versGhiedene Indi- 

viduen welt in den Protoconch vorgreifende 

Membranen (Prosipho) neben kurzen Membranen 

im Bereich des aperturalen Caectu, s (Taf. 

16/I). Andere Individuen besitzen nut kurze 

Membranen, die das Caecum seitlich mit 

der Wand verhaften (kein Prosipho) (Taf~ 

17/It2). 

Neben der Apertur des ersten Septums 

sind links und rechts der Apertur im nach 

hinten vertleften Bereich eif6rmige t O,03mm 

Das zweite Septum zeigt einen vom ersten 

Septum sehr versohiedenen Verlauf (Tar. 

18/Ip2). Es teilt eine zweite schmale Kam- 

mer ab, die durch das zentrale Siphonalrohr 

r~umlich in zwei keilf~rmige Kammerteile 

aufgetrennt wird. Das Siphonalrohr liegt 

in seinem zentralen Tell der AuBenwand 

an und besteht hier innen (dorsal) nur aus 

dem Septenkragen (Abb, 42, Taf. 16/3). 

Das zweite Siphonalrohrsegment besteht aus 

dem dreieckigen Ausschnitt eines runden 

Rohres (Taf. 16/I, Taf. 18/2), Der kurze 

Tell ist dem ersten Septum ~ber der Innen- 

lippe aufgesetzt. Eine eigentliche Septen- 

wand fehlt hier, findet slch dagegen seit- 

lich (Abb. 42) davon. Das 2, Septum sitzt 

ventral unvermittelt der AuBenwand an 

(Taf. 16/7) und reitet in seinem Verlauf 

zum Tell auf dem I, Septum (Abb, 43). Es 

besteht aus einer sehr d~nnen apikalen 

Prismenschicht auf der eine aus nur 3 

Perlmutterlamellenlagen bestehende Perl- 

mutterschicht folgt (Taf. 15/6), die yon 

einer d~nnen Prismenschicht ~berlagert 

wird. Der nach hinten umgeknickte (re- 

trochoanitischen) Septenkragen weist eben- 

falls Perlmutterstruktur auft In der ventra- 

len Verhaftung des 2, Siphonalrohrsegments 

zur AuBenwand ist nur dieser Perlmutter- 

kragen vorhanden (Abb. 43). Seitiich setzt 

sich der Perlmutterkragen in die organi- 

schen Lamellen fort, die das freie Siphonal- 

rohrsegment bilden6 Letzteres geht in 

seinem apikalen Ende in einen prismatisch- 

sphMrulitischen Anheftungsring Ober S der 

nur direkt ~ber der Innenlippe fehlt. Das 

mineralische Rohrende ~berlappt mit der 

aperturalen Verhaftung das Caecum und ist 

diesem aufgesetzt. Somit fallen die por~sen 

Zonen, die die erste und die zweite Kammer 

mit dem Siphonalrohrinneren verbinden t in 

den gleichen ringf~rmigen Bereich und sind 

r~tunlich night voneinander getrennt (Taf, 

16/Is6), 
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Abb. 43. Ubersicht ~ber das in das Lumen 
des Protoconchs hineinragende erste Seg- 
ment des Siphonalrohres mit den Schnitt- 
lagen A, B, C und D0 A = zentrale Schnitt- 
lage durch den Bereich des ersten und 
zweiten Septums. B = etwas zur Seite hin 
verschobene Schnittlage noch im Bereich 
des Siphonalrohres. C = Schnitt neben dem 
Siphonalrohr. D = Schnitt nahe dem seit- 
lichen Aperturrand. 

Scetch of the f i r s t  segment of the siphun- 
cular tube as i t  extends into the lumen 
of the f i r s t  chamber. Four sections are 
indicated0 A in central posit ion, B mar- 
ginal siphuncle, C marginal of the s i -  
phuncle, D in la tera l  posit ion. 

Das 3. Septum wird in der Mitre vom 

Siphonalrohr durchsetzt, das sich nun all- 

seitig yon den W~nden gel6st hat (Tar0 18/ 

1,2), Es sitzt unvermittelt den Kmmmerw~nden 

an und setzt sich aus elner d~nnen apikalen 

Prismenschicht, einer dlckeren zentralen 

Perlmutterschlcht und einer aperturalen 

Prismenschicht zusammen, 

Der Septenkragen ist zweiteilig, Einer 

ragt nach hinten (retrochoanitischer Tell) 

(Taf0 19/I) und ein zweiter ist zur Wohn- 

kammer hin ausgeri~htet (prochoanitlscher 

Tell) (Tar. 19/2). Die Perlmutterlagen 

setzen sich unter spitzem Winkel nur in den 

hinteren Septenkragen fort. Dadurch sind 

die einzelnen Pl~ttchen in der Knickstelle 

voneinander gel6st und zwischen ihnen sind 

Hohlr~ume ausgebildet (Taf. 19/I). Die 

Perlmutterlamellen setzen sich ohne Bruch 

in die organischen Lagen des Siphonal- 

rohres fort, verbinden sich jedoch nut mit 

den Lagen der ~uBeren H~lle des 3. Sipho- 

nalrohrsegments (Abb. 44). Die inhere 

H~lfte des organischen Siphonalrohres endet 

in prismatischer Verhaftungsstruktur, die 

den perlmutterigen Siphonalkragen mit sph~- 

rulitisch-prismatisch ausgerichteten Nadel- 
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kristalliten bedeckt. Diese Schicht setzt 

sich nach vorne hin fort und bildet den 

sph~rulitisch-prismatischen prochoaniti- 

schen Septenkragen des 3. Septums (Taf. 

19/2). 

Abb. 44. Septenkragen des 3. Septums mit 
perlmutterigemt retrochoanitischem Septen- 
kragen, 

Septal neck of third septum with nacreous 
retrochoanitic and prismatic prochoanitic 
neck. 

Auf der Innenwand (dorsal) der 3, Kam- 

mer sind zwei ovale Muskelanheftungspolster 

ausgebildet, die in zentraler Position 

links und rechts vor der Apertur des Sep- 

rums liegen (Taf. 18/1,5), Sie sind an er- 

habenen Prismenb~ndeln und eingetieftem 

Rand deutlich yon der Innenoberfl~che der 

Kammer abgesetzt (Taf. 18/5). 

den vom 3. Septum gebildeten Innensattel 

vorgreift (Taf. 18/I), In den nun folgenden 

Kammern verbleiben die Muskelanheftung An 

der gleichen Positlon (Taf. 18/4). 

Im 5. Septum ist die Perlmutterschicht 

unter dem prochoanitischen Septenkragen 

vorhanden (Abb. 45), nioht mehr dagegen 

im retrochoanitischen Tell der Siphonaldute, 

Somit ist im Bereich der Verbindung des 

Septums zum Siphonalkanal die Struktur er- 

reicht, die im folgenden Adultgeh~use beibe- 

halten wird. Organische Lagen des Siphonal- 

rohres finden nun keine Fortsetzung mehr 

in Perlmutterlamellen der Septen. 

Die AuBenwand der 2. Windung besteht 

aus der ~uBeren Prismenschicht (Tuberkel- 

Prismenschicht). Diese Schicht endet am 

Aperturrand der Ammonitella (Tar. 14/7). 

Sie wird in von einer subprismatischen bis 

subperlmutterigen Schicht unterlagert, die 

reich ist an organischem Material (Taf. 14/ 

3). Diese Schicht wird zunehmend m~chtiger 

und stellt die aperturale Fortsetzung der 

Septenperlmutter dar. Den AbschluB nach 

innen bildet eine d~nne innere Prismenschicht~ 

Das 4. Siphonalrohrsegment ist dem zur 

Wohnkammer hin vorgew61bten Kragen des 

3. Septums in seinem Ende randlich und 

innen mit einem sph~rulitisch-prismati- 

schen t ringf~rmigen Kristallwulst verhaf- 

tet (Taf. 19/2). Im 4. Septum besteht der 

perlmutterige, retrochoanitische Siphonal- 

kragen nur noch aus schwach erkennbaren 

Rudimenten. Das sph~rulitisch-prismatisohe, 

mineralische apertural Ende des 4. Rohr- 

segments bildet nun den gr6Bten Tell des 

zur~ckgewendeten Kragens. Die Perlmutter- 

lagen des 4. Septums sind nach vorne ge- 

neigt, und ihnen ist ein sph~rulitisch- 

prismatischer, prochoanitischer Septenkra- 

gen als Fortsetzung des 4. Rohrsegments 

aufgesetzt, In der 4. Kammer befindet sich 

auf der inneren (dorsalen) Schalenoberfl~- 

che unter der Septenapertur eine einheit- 

iiche ovale Muskelverhaftungszonep die in 

Abb. 45o Septenkragen des 5. Septums mat 
prismatischem, retrochoanitischem Septen- 
kragen. 

Septal neck of the f i f t h  septum with a 
prismatic retrochoanitic and a nacreous- 
prismatic prochoanitic part. 

Nahe der Apertur der Ammonitella ver- 

dickt sich die mittlere Schicht und besteht 

nun aus Perlmutterlagen. Zum M~ngunsrand 

hin nimmt diese Schicht in ihrer M~chtig- 
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keit rasch ab, und direkt an der Apertur 

is, nut die ~uBere Prismenschicht vorhan- 

den. Die Adultschale is, der Innenschicht 

verhaftet und sitzt dem Perlmutterpolster 

auf, allerdings im direkten Kontakt nur 

zur dGnnen, inneren Prismenschicht. Die 

erste Adultschale setzt sich aus den drel 

aus der Literatur bekannten Schichten zu- 

sammen: ~uBere Prismenschicht, zentrale 

Perlmutterschicht und innere Prismenschicht 

(Tar. 14/9). W~hrend die ~uSere Prismen- 

schicht der inneren Prismenschicht des 

aperturalen Perlmutterpolsters der Em- 

bryonalschale direkt aufgelagert und ver- 

haftet is,, ist in aperturaler Richtung 

die ~uBere Tuberkel-Prismenschicht nicht 

mit der ersten Adultschale verwachsen (Taf. 

14/7,8). Zwischen beiden Geh~useteilen 

bleibt eln Spalt frei, der in dem Bereich 

anzutreffen ist, in dem sich nach anf~ng- 

licher Verengung die Apertur der Ammoni- 

tella wieder erweitert. 

3.2 BILDUNGSGESCHICHTE DER AMMONITELLA - 

RECONSTRUCTION OF THE AMMONITELLA-ONTOGENY 

Baculites and Quenetedtooera8 produced 

round eggs of about I mm diameter. From 

these miniature adu l t - l i ke  young hatched. 

In the course of i t s  formation the embryonic 

shell remained connected to the gland cel ls  

of the mantle that grew over the visceral 

mass. When the whole outer shell of the 

ammonitella had been secreted, a new attach- 

ment between animal t issue and shell formed 

on the inner side of the inner l i p  of the 

i n i t i a l  shell cup. Now mantle tissue de- 

tached i t s e l f  from the conch margin. Later 

the shell was mineralized, basical ly  in 

the same way as the shell of recent archaeo- 

gastropods, by growth of aragonit ic needle 

shaped c r y s t a l l i t e s  into the organic 

primary shel l .  Only the outer shell minera- 

l ized at f i r s t ,  la ter  prismatic layers 

covered the internal wal ls , too.  An extension 

of the visceral mass d i f fe rent ia ted into 

the siphuncular cord, The visceral mass, 

aside from this cord and the tissue shell 

attachment, retracted from the f i r s t  chamber. 

A thin organic and e last ic  membrane was 

secreted and attached to the aperture of 

the i n i t i a l  shell cup by a prismatic ridge. 

I t  formed the base for the mineral layers 

of the f i r s t  septum which re f lec ts  in i t s  

shape the morphology of the visceral mass 

pressing against the organic membrane. When 

the septum was completed t issue-shel l  

attachment migrated onto i t s  apertural sur- 

face forming two muscle scars. Now the 

siphuncular cord formed i t s  f i r s t  blind 

segment of the siphuncular tube attached by 

membranes to surrounding shell wal ls.  Com- 

munication between the closed-off f i r s t  

chamber and siphuncle existed in a porous 

zone between f i r s t  septum and f i r s t  tube 

segment. Upon completion of the f i r s t  

chamber buoyancy control l  of shell was 

possible, but embryonic development within 

the egg capsule was continued unt i l  several 

chambers had formed in the ammonites studied 

here. Septum and tube formation during pro- 

duction of the second chamber are connected, 

and with the development of a prochoanitic 

septal neck become detached from each other 

in following septa. The ret ractor  muscle 

pair gradually united into one ret ractor  

attached to the shell in the most posterior 

position of each chamber base. 

Die Ammonitella von Quenstedtoceras und 

Baculitee weist etwa 0,6 - O,7 mm im gr~B- 

ten Durchmesser auf. Der Innenraum der ku- 

geligen ersten Kammer ist etwa 0,5 mm weit. 

Somit war das Ei eines Ammoniten im Ver- 

gleich zu Gastropoden sehr groS und dotter- 

reich. Die erste Schale entstand nach der 

Funktionsaufnahme der Zellen der zentral im 

Keim gelegenen Schalendr~se. Mit dem ~ber 

den apikalen KSrperbereich vorwachsenden 

Mantel wurde das lest mit dem Rand des 

Mantels verbundene Geh~use vergrSBert. Das 

fGr die Schalenbildung verantwortliche 

DrGsengewebe lag im vorrGckenden Mantelrand, 

und die organischen Sekrete standen in 

fester Verbindung mit dem Material der Scha- 

le. So wuchs eine regelm~Big gewSlbte Scha- 

lenkalotte heran, bis eine fast kugelige 

Anfangsschale mit breiter und wenig hoher 

MGndung entstanden war (Protoconch; Abb. 39). 

Das Wachstum des Geh~useinnenrandes h~rte 

sp~testens in diesem Stadium der Schalenbil- 

dung auf, und nur der Geh~useauBenrand wuchs 
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weiter, Dies erfolgte in planispiraler Aus- 

richtung des GehMuses um die kugelige An- 

fangswindung des Protoconches herum. Nach- 

dem so eine weitere Geh~usewindung abge- 

schieden worden war, h~rte das Anwachsen 

der Schale v~llig auf und sollte bis 

einige Zeit nach dem Schl~pfen aus der Ei- 

kapsel nicht weitergehen. 

Die neue Windung umfaBte die Anfangs- 

schale an den Seiten breit, sodaB yon ihrer 

kugeligen Gestalt nur noch etwa die H~lfte 

von auSen sichtbar blieb t w~hrend der Rest 

vonder Windung abgedeckt wurde (Abb, 40). 

Bis zu dem Zeitpunkt der Fertigstellung 

des Prim~rgeh~uses war der Mantel fest 

mit dem Geh~userand verbunden. Nun 16ste 

er sich. Vorher muBte sich aber der K~rper 

an anderer Stelle an die Schale anheften. 

Dies erfolgte dutch ein symmetrisches Mus- 

kelpaar, welches wahrscheinlich entlang 

der Innenlippe im Innenraum des Protoconches 

mit dem Gehause verbunden warj Das immer 

noch vollkommen unmineralisierte organi- 

sche Geh~use zeigte eine breite M~ndung, 

die ~ber der gew~lbten Innenlippe eine 

bogenf~rmige AuSenlippe aufwies. Die ~ff- 

nung war breiter als hoch und ihre Basis 

(Innenlippe) wurde yon der AuBenseite der 

Protoconchwand gebildet. Die AuBenlippe 

war kurz vor der Apertur etwas verengtpum 

an der Apertur sich wieder zu erweiternj 

hinein fortsetztel Die neu gebildete Pris- 

menschicht zeigte daher auch ein sph~rulit- 

isch -prismatisches Erscheinungsbild mit 

Sph~rulitsektoren und nach innen sich ver- 

j~ngenden Prismen, die immer nach innen 

zugespitzt sind und nach auBen breiter wer- 

den, Die vorher nur organische Schale wurde 

somit bis in ihre Skulpturelemente hinein 

vollkommen mineralisiert. Die Skulptur be- 

stand aus locker angeordneten, ungeregelten 

Tuberkeln, in die nun Sph~rulits~ulen hin- 

einsprossen (Taf. 14/4,5). Bei der Minera- 

lisierung entstand eine ~uBere Prismen- 

schicht, die an der AuBenschale vom kugeli- 

gen Protoconch bis zum Rand der darauffol- 

genden Windung vollkommen einheitlich aus- 

gebildet wurde (Abb, 46). Die rasche Ab- 

scheidung der Schicht von innen heraus 

erzeugte eine glatte, nicht durch Anwachs- 

streifen gegliederte Oberfl~che, die in 

ihrer charakteristischen Tuberkelskulptur 

die ganze Ammonitella bedeckt (Taf. 13/ 

1,4-7). 

Die vonder ersten Windung umfaBten 

Schalenteile des Protoconches wurden nicht 

von dieser ersten Mineralisation erfaBt und 

blieben noch von rein organischer Zusammen- 

setzung. Nach der ersten Mineralisierung 

war in der Ammonitella auch noch kein An- 

satz zur Bildung eines Siphonalsystems vor- 

handen0 

Ein, ige Zeit nachdem eine organische 

Schale mit der Morphologie der Ammonitella 

ausgebildet wars erfolgte die Mineralisie- 

rung des Geh~uses. Sie schrltt vom apikalen 

Bereich ausgehend so rasch in aperturale 

Riuhtung forte dab die aufwachsenden Kri- 

stalllte der ersten Windung sich in N~hten 

mlt den aufwachsenden Kristalliten der 

zweiten Windung trafen (Abb, 41 t Tar, 14/2), 

Wohl innerhalb von Stunden wurde so das Ge- 

hause in seiner Form Yon innen heraus fi- 

xiert, Hierbei wuchsen yon der Innenober- 

fl~che der organischen Schale ausgehende 

nadelige Kristalllte nach auBen vor, Die 

Schaleninnenfl~che wurde yon einer extra- 

pallialen Fl~ssigkeit bedeckt t in der die 

Kristallisation, Yon sphMrulitischen Kri- 

stallkeimen ausgehend, nur nach auBen er- 

folgte und slch in die organische Schale 

Im Bereich des kugeligen Anfangsgeh~uses 

wurde die prismatische AuBenschicht der 

AuBenw~nde ebenso, wie die noch nicht mine- 

ralisierte Schale der Innenw~nde im folgen- 

den von einer inneren Prismenschicht be- 

deckt (Abb. 47). Wieder begann das Wachstum 

mit sph~rulitisch ausgebildeten Keimen, die 

nach innen vorwachsend eine sph~rulitisch- 

prismatische Schicht bildeten. Hierbei wur- 

den die Nadelelemente mit fortgesetztem Auf- 

w~chs immer starker in ihrer L~ngsrichtung 

aneinander angen~hert und damit vertikal 

zur Wuchsoberfl~che ausgerichtet. Diese 

erste innere Prismenschicht kam nur inner- 

halb des.Protoconchs zur Ausbildung und 

nicht in den Innenr~ttmen, die in der da- 

rauf folgenden Windung vorhanden waren. 

W~hrend die innere Prismenschicht im 

apikalen Bereich des Protoconches d~nn 
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Gewebes des Siphanalstranges ohne Bildung 

organischer oder mineralischer H~llen. Nur 

dieser Siphonalgewebeteil des apikalen 

K6rpers reichte noch in das Lumen des Pro- 

toconches, w~hrend sich das restliche Ge- 

webe zur~ckzog. Als Verhaftung dieses Stran- 

ges dlente weiterhin das an der Innenlippe 

ansitzende Epithel. Der am aperturalen Wulst 

mit der inneren Prismenschicht verhaftete 

Mantel war von innen her ausgespannt. 

Abb. 46z Mittelschnitt entlang der Windungs- 
ebene (A) und Querschnitt (B) dutch die Am- 
monitella nach der Mineralisierung der Au- 
Benschale. 

Median section through an ammonitella after 
mineralization of the outer shell walls, 
A: along plane of coi l ing; B: vert ical to 
coi l ing. 

blieb, wurde sle an den Flanken und beson- 

ders im Bereich der Apertur in gr~Berer 

M~chtigkeit angelagert (Taf. 14/I). Der 

aperturale Rand der inneren Prismenschicht 

wurde in einem Wulst verdickt, der in sei- 

hem Verlauf auf der AuBenwan~ (ventral) 

genau die Anaatzstelle des ersten Septums 

nachzeichnete (Tar. 15/7,8). An dlesem 

prlsmatischen Wulst war das Gewebe des 

r~ckw~rtigen Mantels der Schale verhaftet. 

Bevor das erste Septum sich bilden konnte, 

zog sich der Welchk6rper weitgehend aus 

dem Bereich des Protoconchs zur~ck, Vor- 

hergegangen war die Differenzierung des 

Abb. 47. Ammonitella nach dem Einbau der 
inneren Prismenschicht des Protoconchs. 

Ammonitella after deposition of the f i r s t  
inner prismatic layer. 

Bevor sich das Gewebe l~sen konnte, wurde 

vom rOckw~rtigen Mantelgewebe eine organi- 

ache Membran ausgeschieden, die mit prisma- 

tischen Kristalliten an der Basis des pris- 

matischen Wulstes der Schale verankert wur- 

de und im Bereich der Innenlippe dieser 

auBen aufsaB (Taf. 16/8). Das erste Septum 

kristallisierte auf dieser Oberflache aus, 

wobei die prismatischen Kristallrasen von 

der organischen Membran ausgehend in aper- 

turale Richtung und vertikal zur Oberfl~che 

aufwuchsen. Hierbei bildete sich ein sehr 

einf~rmiger und gut organisierter Rasen 

feiner Kristallite. Mit und nach den Pris- 

men des ersten Septums sprossen auch in 

der Wohnkammer Nadelrasen auf und kleideten 

sie innen aus. 
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Das erste Septum verengte die vormals 

breite M~ndung nun so, dab eine runde 

Apertur entstand, durch die der noch weiche 

Siphonalstrang ins Innere der ersten Kam- 

mer verlief. Als innere und mittlere Be- 

grenzung der neuen Apertur diente die 

Schale dlrekt oberhalb der vorragenden 

Innenlippe. Daher konnten hier auch pris- 

matische Ausl~ufer der Septenanheftung bzw, 

der Verankerung der die Septenbasis bil- 

denden Membran in einigen F~llen ~ber die 

Innenlippe hinweggreifen (Taf. 17/4,6) 

und sie zum Tell mlt einer prismatischen 

Schicht ~berdecken. Die W~nde des neuen 

Septums folgten in ihrem Verlauf innen 

weltgehend der Innenlippe. Wo diese rand- 

lich endete, griffen die Septenw~nde weir 

zur~ck, um dann im Bereich der AuBenlippen- 

wSlbung in die aperturale Richtung vorzu- 

stoBen. Die Gestalt des ersten Septums 

zeichnete die Form des Eingeweidesackendes 

nach, 

Die Einengung der M~ndung bedingte aber 

noch kelnen endg~ltigen R~ckzug des Weich- 

k6rpers aus dem Bereich des Protoconchin- 

nenraumes. Erst nach der v~lligen Fertig- 

stellung des ersten Septums zog sich der 

Welchk~rper bis auf den Bereich des Caecums 

zur~ck. Die Muskelanheftung verlagerte 

sich hierbei vonder Protoconchinnenlippe 

zur aperturalen Oberfl~che des ersten 

Septums, Es waren zwei Retraktormuskeln t 

die sich nun deutlich ausgebildet hier 

ansetzten. Diese Muskeln waren inzwischen 

auch so weitgehend differenziert, daS sie 

dan Tier in der Schale zurOckziehen konnten0 

Dotter den inneren Dottersacken war wohl 

zu diesem Zeitpunkt der Entwicklung schon 

weitgehend aufgebraucht. Als erste Schalen- 

bildungen des Siphonalstranges traten or- 

ganische H~utchen auf, die den verschiede- 

nen W~nden t der mlt dem ersten Septum ver- 

schlossenen ersten Kammer t angeheftet wur- 

den. Mittels dieser organischen Lamellen 

wurde das noch weiche, blinde Ende des 

lebenden Sipho allseitig angeheftet. Dabei 

war die Bildung der Anheftungslamellen in 

keiner genauen Anordnung erfolgt, sondern 

unterschied sich bei Jedem Individuum, 

Anheftungslamellen wurden der AuSenwand, 

dem ersten Septum und der Innenlippe des 

Protoconches angef~gt. Organische Anhef- 

tungsh~utchen wurden nicht nur im Bereich 

des vormaligen Protoconchlumes gebildet, 

sondern auch im Bereich ~ber der Innenlippe 

wo sie an der kurzen Septenwand angesetzt 

sind (Abb. 42). Die ersten organischen 

Lamellen des Siphonalrohres waren auch 

keineswegs durchg~ngige Schichtent sondern 

stellten einzelne, voneinander getrennte 

Strangeund H~utchen dar.Erst nach allseitl- 

ger Verankerung und Verspannung dieser er- 

sten Siphonal-Hartteilbildungen erfolgte di 

Sekretion des gerundeten, organischen 

Caecums mit seiner dicken, gleichf~rmigen, 

durchwegs organischen Wand und damit glelch 

zeitig der Aufwuchs der prismatischen An- 

heftung dieser Wand m• der lockeren und 

por~sen Basallage im Aperturrand. Der Auf- 

wuchs der prismatischen Anheftung des er- 

sten Siphonalrohrsegments und die Bildung 

der organischen Siphonalwand erfolgten 

gleichzeitig, soda~ sich die organischen 

H~utchen und Fasern in die Kristallite hin- 

ein fortsetzten und durch sie fest ange- 

heftet wurden. Mit AbschluB der Sekretion 

(Abb. 48) konnte dieser erste Tell des 

Siphonalapperates funktionell werden, wobei 

die Fl~ssigkeit der ersten Kammer, d.h. 

des Protoconchlnnenraumes ~ber die zwischen 

erster Septenwand und Caecumanheftung ge- 

legenen por~sen Zone mit dem Gewebe des 

Sipho in Verbindung treten konnte. Der 

Fl~ssigkeitsaustausch vollzog sich nicht 

durch die dicken organlschen H~llen des 

Siphonalrohres, sondern erfolgte ~ber die 

winzigen Zwischenr~ume der seitlichen Be- 

reiuhe der Caecumverhaftung mit der Apertur 

des ersten Septums (Taf. 17/6). 

Vor dem Einbau des ersten Siphonalrohr- 

segmentes hatte sich das Retraktormuskel- 

paar auf der aperturalen Seite des Septums 

angeheftet0 Bei der Bildung der folgenden 

zwei Kammern entstanden Septum und dazu- 

geh6riges Siphonalrohrsegment w~hrend des 

gleichen Bildungsvorganges. Der sich von 

der Oberfl~che des ersten Septums zur~ckzie- 

hende Mantel heftete dUnne organische 

H~utchen mit einem lockeren Prismenrasen 

auf der Innenfl~che der prismatischen 

Caecumverankerung an, Diese ersten H~ut- 

chen fanden ihre Fortsetzung in der ~uSer- 
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Abb. 48. Mittelschnitt durch die Ammonitella 
nach Einbau des ersten Septums und des er- 
sten Segments des Siphonalrohres, 

Ammonitella in median section with f i r s t  
septum and f i r s t  segment of siphuncular 
tube, 

sten Siphonalstrangh~lle und der Basalmem- 

bran des Septums, welche ihrerseits der 

Wand ~ber ein ringf~rmiges Prismenkissen 

angeheftet wurde. Auf dieser organischen 

Basis sproBte zuerst eine sehr d~nne Prls- 

menschicht auf, gleichzeitigmit der Sekre- 

tion der ~uBeren organischen Lamellen des 

Siphonalrohres und der Kristallgruppen der 

Rohranheftungen im aperturalen Ende des 

ersten Siphonalrohrsegments~ Danach bildete 

sich zugleich das organische Siphonalrohr- 

segment und die Perlmutterlagen im Septum- 

kragen sowie in der Wand des Septums, Da 

das 2. Siphosegment noch unten und oben 

der Wandung anlag, entstanden so zwei von- 

elnander getrennte Kammerhohlr~ume (Taf. 

18/I), die ~ber zwei por~se Zonen, die im 

seitlichen Rohrteil gelegen waren t leer- 

gepumpt werden konnten. Hierbei lagen die 

por~sen Zonen des ersten Siphonalrohrseg- 

ments dicht neben denen des zweiten Sipho- 

nalrohrsegments (Taf, 16/1,6,7). Die por~se 

Zone war also nun im rdckw~rtigen Tell der 

Kammer angelegt worden, w~hrend sie in der 

ersten Kammer im vorderen Tell gelegen ist. 

Bei der Bildung der dritten Kammer l~ste 

sich der Siphonalstrang von den W~nden, und 

das Rohr wurde nun frei im Kammerlumen aus- 

gespannt (Abb. 49; Taf, 18/1,2)o Das sich 

zur~ckziehende Mans verankerte den 

Siphonalstrang anfangs mit einzelnen orga- 

nischen Lamellen mit der aperturalen Ober- 

fl~che des 2~ Septums (Abb, 44, Taf, 16/I). 

Zudem schieden sich Lamellen aus, die den 

Siphostrang der AuBenwand ventral anhefte- 

ten. Die organische Basalmembran des 3. 

Septums wurde der prlsmatischen Oberfl~che 

wieder ~ber feine Prismenkissen dort veran- 

kerr, wo das Septum der AuBenschale ange- 

f~gt werden sollte und wo der Eingeweide- 

sack mit der AuBenwand verbunden war, Si- 

phonaistrang und Septum wurden sodann wie 

zuvor im 2. Septum dutch erste Hartstruktu- 

ren in ihrer Gestalt ausgeformt und die Ver- 

bindung des Mantels zur Schale l~ste sich. 

Die Perlmutterbildung im nach hinten um- 

gebogenen Septenkragen h~rte abet bald auf, 

noch ehe die volle Dicke des Siphona!tubus 

sezerniert war (Abb, 44) . Eine weitere 

Verdickung stand im folgenden in Verbindung 

mit prismatisch-sph~rulitischen Abscheidun- 

gen an beiden Enden des Tubussegments. Im 

Siphonalkragen des 3. Septums f~hrte dies 

zu einer prismatischen Innenauflage auf dem 

Perlmutterkragen sowie zum Vorbau eines 

prismatischen prochoanitischen Kragens 

(Abb. 44; Taf. 19/1,2). 

Der paarige Retraktormuskel der zweiten 

Kammer wurde in die dritte Kammer verlegt 

und ebenfalls in zwei Polstern angesetzt, 

wenn auch beide Muskeln hier enger aneinan- 

derr~ckten. Erst vor der Bildung des 3. 

Septums vereinigten sich die Muskelstr~nge 

zu einem, Dieser wurde nun und auch in 

folgenden Kammern der r~ckw~rtigen Innen- 

oberfl~che aufgesetzt, ehe sich das Septum 

bilden konnte. Da der R~ckzug des Retrak- 

tormuskelpaares und sparer des einheltlichen 

Retraktormuskels vor der Bildung des Sep- 

tums erfolgte, zeichnete sich die Verschmel- 

zung auch deutlicher in der Form der An- 

heftung des Septums auf der Innenschale 

(dorsal) ab. Das 3. Septum wurde im Bereich 

seiner inneren Anheftung nun um den einheit- 

lich runden bis ovalen Muskelansatz herum 

ausgeschieden (Taf. 18/I), 

Im 4. Septum setzte sich die Tendenz 

der Ausbildung eines nach vorne umgebogenen 

Septenkragens welter fort und gleichzeitig 

wurde die Bildung eines nach hinten ge- 
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w~lbten Perlmutterkragens welter reduziert. 

War schon im 3. Septum dieser Kragen unter 

spitzem Winkel dem eigentlichen Perlmutter- 

septum aufgesetzt, so war dies hier im 4. 

Septum noch starker der Fall. Im 5. Septum 

wurde dann im Septenkragen keine nach hin- 

ten weisende Perlmutterschicht mehr abge- 

schieden (Abb. 45). Der retrochoanitische 

Kragen setzte sich nun nur noch aus sph~- 

rulitisch-prismatischen Bildungen der 

Siphonalrohranheftung zusammen. Damit war 

nun eine zeitliche Verschiebung zwischen 

der Ausscheidung des Perlmutterseptums und 

der Bildung des Siphonalrohrsegents m~glich 

geworden. Vom 5. Septum an entstanden bei 

Quens~ed~ocera8 die Septen mit nach vorne 

gew~ibten Siphonalkragen (BANDEL 1981). Bei 

vielen anderen Ammoniten erfolgte dieser 

Umbau ebenfalls in dem Augenblick, wo sich 

nach vorne gerichtete Siphonalkragen heraus- 

bildeten. Das ,rat nicht unbedingt vom 5. 

Septum an auf, sondern erfolgte, je nach 

Art, in verschiedenen Septen. 

Bei der Bildung einer Geh~usekammer 

schied das sich zur~ckziehendeGewebe das 

Siphonalrohr ab, bevor sich ein neues Sep- 

tum bildete~ Das neue Siphosegment wurde 

der AuBenwand innen und der aperturalen 

Seite des vorherigen Septums oben mit or- 

ganischen Lamellen angesetzt (Taf. 19/3)0 

Die eigentliche Verbindung mit den Struktu- 

render mineralischen Wandungen erfolgte 

~ber sph~rulitisch-prismatische Kristall- 

kissen, die auf der Wand aufgesprossen 

waren und in die organischen Lamellen hin- 

einreichen. In solchen Septen, die noch 

keine verfalteten Lobenlinien zeigten, wur- 

de eine organische Basalmembran der AuBen- 

wand angeheftet, die dann durch prismati- 

sche Bildungen und nachfolgende Perlmutter- 

schichten verfestigt wurde. Sparer, bei 

Septen, die eine komplex verfaltete rand- 

liche Sutur aufweisen, entstand das Septum 

in seinen ersten mineralischen und organi- 

schen Ausscheidungen im Schleim der vom 

Mantelgewebe ausgeschiedenen extrapallialen 

Fl~ssigkeit und ohne basale, ausgespannte 

organische Membran. Hierbei wurde die 

Oberfl~che des unter Zug stehenden Mantel- 

epi{hels in seiner Form nachgepr~gt, nicht 

aber selbst mineralisiert, Es erfolgte so- 

mit hier der Aufwuchs sph~rulitisch-pris- 

matischer Aragonitkristallrasen mit Kristal 

wuchs nach hinten (Taf. 19/3,4). Nach der 

mineralischen Versteifung des Septums und 

der vollst~ndigen Abscheidung des organisch 

Siphonalrohrsegments l~ste sich der R~ck- 

w~rtige Mantel yon den geregelt verteilten 

Anheftungspunkten und -linien an der Scha- 

leninnenseite ab (bis auf den Retraktor- 

muskel, der im Bereich des Innen-, bzw. 

Dorsalsattels befestigt ist (Taf~ 18/4)) und 

erst danach erfolgte die Ausscheidung des 

Perlmutterseptums~ Bei Septen mit unzer- 

schlitzter Lobenlinie war der Mantel noch 

in einer zusammenh~ngenden Linie angehef- 

tet gewesen, konnte sich aber ebenfalls 

bereits nach der Abscheidung der ersten 

Prismenschicht des Septums von seiner 

Verankerung l~sen. Auf dem nach vorne ge- 

w61bten Siphonalkragen, der durch erstes 

Prismenseptum und Siphonalrohranheftung 

gebildet wurde, legte sich danach die Perl- 

mutterschicht an, nach deren Sekretion die 

Kammer ihre Funktion aufnehmen konnte. 

Mit fertiggestelltem 2. t 3., 4., 5. oder 

6. Septum, d.h. mit funktionsf~higem Si- 

phonalapparat versehen, schl0pfte das Tier 

(Abb. 49). Der Bereich der Wohnkammer wur- 

de kurz vor oder nach dem Schl~pfen durch 

zus~tzliche Perlmutterschichten, besonders 

nahe der Apertur verst~rkt. Ein weiterer 

Einbau von Septen erfolgte in dieser ersten 

Juvenilphase nicht. Es waren wohl noch ge- 

ringe Dotterreserven vorhanden, die aber 

nun schnell zur Neige gingen. Das Tier 

muBte Nahrung zu sich nehmen. In dieser 

Ubergangsphase war eine hohe Sterblichkeit 

zu verzeichnen0 Den gelungenen Ubergang 

kennzeichnete der Beginn des Baus der Se- 

kund~rschale (Adultschale) . Gleichzeitig 

mit der Vergr~Berung der Wohnkammer konnte 

nun der apikale Tell des K~rpers ebenfalls 

nach vorne verlagert werden, sodaB neue 

Septen und damit Kammern gebildet werden 

konnten. 
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Abb. 49, L~ngsschnitt durch die ventrale 
Seite des Siphonalrohres (C) eines erwach- 
senen Qu~nst~d~ooeras. Der Septenkragen ist 
nach vorne umgebogen (Pfeil in Richtung auf 
Geh~usem~ndung) und das Septum (E) besitzt 
neben Perlmutter auch prismatische Lagen. 
Eine por~se Zone (PZ) liegt an der Verbin- 
dungsstelle zweier Rohrsegmente (aus BANDEL~ 
1981, Fig. 7). 

Longitudinal section through the ventral 
half of the siphuncular tube (C) of an adult 
ammonite. The septal neck ponts forewards 
(arrow in direction of shell aperture) and 
much of septum and neck structure is com- 
posed of prismatic layers. Between two seg- 
ments of the siphuncular tube a porous zone 
is found (PZ). A = Outer shell wall;  E 
septum. 

3.3 DISKUSSION UND Vs MIT ALTERNA- 

TIVEN MODELLEN - DISCUSSION AND 

COMPARISON WITH ALTERNATIVE MODELS 

The model of archaeogastropod primary 

shell formation and mineralization is 

applied to the embryonic shell of ammonites. 

The so-called f i r s t  constriction in the 

transit ion from the large f i r s t  chamber to 

the followeing narrow whorl is not a signal 

of hatching from the egg, but of a re- 

arrangement of the gland cells of the mantle 

margin from circular to semicircular during 

uninterrupted secretion of the primary 

organic shel l .  The large dimension of f i r s t  

chamber and whole ammonitella gives evidence 

for the absence of a free swimming larva. 

Differences in the thickness of internal 

mineral layers within the f i r s t  chamber can 

be impressed upon the sediment f i l l i n g  i t  

and imitate growth l ine structures, while 

actually the outer shell is smooth and 

without growth increments throughout. All 

reconstructions of early shell formation 

using the idea of mineralized growth in- 

crements during ammonitella formation are 

erroneous. Problems of the structure and 

morphology of the inner l i p  (flange) are 

resolved when the course of mineralization 

of the shell is understood and the attach- 

ment of tissue to the shell and of the f i r s t  

septum to the inner shell is taken into 

consideration. Complications regarding the 

second septum are due to the fact that i t  

may in part rest on the f i r s t  septum or to 

some degree on the shel l .  Mineral and 

organic deposits of the shell may become 

altered during diagenesis and may be coated 

with thin or thick secondary deposits, 

which have lead to erroneous interpretation 

of siphuncle origin and structure and 1st 

septum morphology and formation. From 2nd 

septum onward, septum formation and secre- 

tion of the siphuncular tube are connected 

to each other, while the f i r s t  septum formed 

independent of the siphuncle. This along 

with the morphology of the or ig ina l ly  

paired and then unified retractor muscle 

explains the differences of f i r s t  suture 

lines in ammonites. All septa aside from 

the Is t  are nacreous. The septal neck may 

change from a backward twist to a foreward 

twist gradationally and species speci f i -  

ca l ly .  All ammonites hatched as miniature 

adul t - l ike individuals with functional 

buoyancy control of the conch. 

3,3,1 PROTOCONCH 

Die Gestalt des Protoconchsz Die Gestalt 

des Ammonitenprotoconchs t d. h~ des kugeli- 

gen Anfangsteils der Ammonitenembryonal- 

schale gleicht weitgehend der von Archaeo- 

gastropoden t bevor diese zwischen muskel- 

verst~rktem Eingeweidesack (innen) und 

FuB-Operculum-Druck (auBen) sekund~r ver- 

formt werden (siehe Kapitel 2.1.2). Der 

Anfangsteil der Ammonitella weist, wie 

das fr~he Prim~rgeh~use der Archaeogastro- 

poden, eine breites querovale M~ndung auf 

und ist dutch allseitiges Wachstum entlang 

des M~ndungsrandes gebildet worden. ERBEN 

(1966) zeigte, dab sich der Ammoniten-typi- 

sche breite Anfangsteil von symmetrisch- 

kugeligen Vorformen bei den stabf~rmigen 

Bactriten stufenweise herleitet. Bei Formen 
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der konvoluten Goniatiten, die noch eine 

Nabell~cke besitzen, bleibt der kugelige 

Anfangsteil noch symmetrlsch. Dann bilden 

sich im Querschnitt runde Formen heraus, 

wie wir sie bei der rezenten Spirula an- 

treffen, und schlieBlich entsteht die bei 

Ammoniten verwirkllchte Form, die breiter 

als hoch ist. 

Das Geh~use eines Ammoniten bis zur er- 

sten Waehstums~nderung (erste Verengung 

der Apertur), d.h. also der Protoconch 

in der Definition, wie sie ERBEN (1966) 

benutzt, ist aber nicht so stark eingerollt, 

dab seine M~ndung konvolut ist, wie es 

ERBEN (1966) schildert und darstellt (Abb. 

50). Die Form des Anfangsteils des Gehauses 

bleibt vielmehr kugelig und weist eine we- 

niger gebogene Krth~mungsachse auf als die 

folgende Windung. Das Gehausewachstum ist 

bis an die erste Verengung heran allseitig 

(Abb. 39). Die erste Verengung~ruht dem- 

nach auf einer Ver~nderung der Einrollungs- 

tendenz, gepaart mit dem Wechsel von all- 

seitigem Gehausevorwuchs zu einseitigem 

Vorwuchs nur der AuBenlippe der M~ndung. 

Abb. 50. Links die Form der Anfangskammer 
des unterdevonischen Goniatiten Anaroeste8, 
rechts (Mitte) der Protoconch, wie ihn 
palaozoische Ammonoideen besitzen sollen 
und (auSen) wie er. bei mesozoischen Ammo- 
noideen ausgebildet sein soll (nach ERBEN 
1966, Fig. 3, k, i, m). 

First chambers of the Lower Devonian 
goniatite Anaro~s~es ( le f t )  and paleozoic 
and mesozoic ammonites (right) as ERBEN 
(1966, f ig.  3) reconstructed them. 

Die Archaeogastropoden f~hren diese Ver- 

anderung der Einrollungstendenz durch se- 

kundare mechanische Verformung des Primar- 

gehauses herbei. Bei den Ammoniten folgt 

ein abrupter Wechsel in der Einrollungs- 

tendenz yon offen-spiralig zu eng-spiralig 

mit der Beendigung des kugeligen Anfangs- 

teiles des Gehauses und dem AbschluB des 

Vorwuchses der Innenlippe, Damit umfaBt 

die zweite Geh~usewindung den Anfangsteil 

(=Protoconch) weit und bedeckt ihn weit- 

gehend (Taf. 13/1,4-6; Taf. 20/9). 

Dimension des Protoconchs| Die Protoconch- 

weite liegt nach LEHMANN (1976) bei Ammo- 

niten zwischen 0,5 und 0,8 mm. Zahlreiche 

Messungen von TANABE et al. (1979) an 

kretazischen Ammoniten zeigten, dab der 

Protoconchdurchmesser etwas starker schwankt 

und zwischen 0,35 und 0,91 mm gelegen ist, 

Das Neritina/Nerita-Embryonalgehause ist 

viel kleiner als diese~ Es mist maximal 

0,25 mm im Durchmesser. Archaeogastropoden- 

Primargehausedurchmesser k6nnen ebenfalls 

als vergleichbare Gr~Ben betrachtet werden. 

Letztere bewegen sich zwischen 0,10 und 

O,60 m m, unabh~ngig von ihrer Schl~pfweise 

(BANDEL 1979b; Kapitel 2.2,2). Formen mit 

~ber 0,25 mm groBem Primargehause sind 

ausnahmslos als kriechende, benthonische 

Jungtiere geschl~pft. 

Der Durchmesser der Anfangskammer yon 

Ammoniten last sich auch mit der Protoconch- 

weite bei Meso- und Neogastropoden verglei- 

chen (BANDEL 1975a). Protoconchbreiten 

~ber 0,28 mm bedeuten in jedem Falle das 

Fehlen einer freien Larvalphase. Demnach 

k6nnen Gastropodenprotoconche nicht dazu 

herangezogen werden, ein geeignetes Modell 

fur die Schl~pfweise der Ammoniten als 

freischwimmende, planktonische Larven abzu- 

geben, wie dies ERBEN (1964, 1966) und 

ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969) vorschlugen. 

Alle Ammonitenprotoconche weisen vielmehr 

Dimensionen auf, wie sie nut bei solchen 

Gastropoden anzutreffen sind, die keine 

freie Larvalphase besitzen und deren Junge 

kriechend das Gelege verlassen6 Gut dagegen 

last sich die Dimension der kugeligen An- 

fangskammer der rezenten Spirula (0,5 - 

0,7 rnm Breite-H6he) mit dem Protoconch der 

Ammoniten vergleichen, sodas auch eine ahn- 

liche Entwicklungsweise der Jugendstadien 

beider Cephalopodengruppen naheliegt (Ka- 

pitel 3.4). 

Die Struktur des Protoconchs| Im kugeligen 

Anfangsteil der Ammonitenembryonalschale 

bewirkte eine recht unterschiedliche Ab- 

scheidung yon mineralischen Schichten im 
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Laufe der Embryonalentwicklung t dab bei 

verschiedenen Schnittlagen oder Bruchfl~- 

chen verschiedenartige Wandzusammensetzun- 

gen feststellbar sind. Schneider man den 

Protoconch median, sodas der Schnitt den 

Siphonalkanal seiner L~nge nach ~ffnet t so 

tritt die Tuberkel-Prismenschicht nur im 

Bereich der aperturalen AuBenlippe auf 

(Abb. 46). Dies haben anscheinend auch 

TANABE et al. (1980) beobachtet (siehe 

Abb. 51). Sons, is, in dieser Schnlttlage 

nur die zentrale subprismatische Lage an- 

zutreffen, die yon einer unterschiedlich 

m~chtigen inneren Prismenschicht unterla- 

gert wird und von einer ebenfalls unter- 

schiedlich m~chtigen Prismenschicht der 

Innenauskleidung der 2. Windung ~berlagert 

wird (Abb. 46a), Schneider man den Proto- 

conch randlich oder quer zur Ebene der 

planispiralen Einrollung (Abb. 46b), so 

wird je nach Schnittlage die auBere Tuber- 

kel-Prismenschicht angetroffent oder auch 

nicht t wenn die vonder 2. Windung flber- 

deckten Geh~useteile nicht angeschnitten 

sind. Diese Verh~ltnisse fflhrten dazu t 

dab in der Literatur ganz unterschiedliche 

Bildungsmodelle fur die Ausformung des 

Protoconchs vorgeschlagen wurden, ERBEN 

et al. (1969) gingen davon aus, dab eine 

uhrglasf~rmige Schale mit subprismatischer 

Struktur sich als erste flache Schalenka- 

lotte bildete, die dann allseitig vorwach- 

send in einer angefflgten zweiten subpris- 

matischen Schicht bis zur endgflltigen Ge- 

stalt des Protoconches auswuchs. In diesem 

Modell sollte also eine verkalkte Initial- 

kalotte durch ebenfalls von Anfang an mi- 

nerallsierte Schalenanlagerungen allsei- 

rig zu einer kugeligen Anfangswindung aus- 

wachsen. Mit dem soweit ausgeformten Sch~l- 

chen versehen sollte das larvale Tier 

dann das Ei verlassen, 

BIRKELUND & HANSEN (1974) schlugen vor, 

dab die Protoconchwand in einemVorgang 

abgeschieden wurde, getrennt allerdings 

vonder Bildung der darauffolgenden Windung. 

Dem widersprach KULICKI (1979), der fest- 

stellte, dab sich entgegen den Darstellun- 

gen von ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969), BIR- 

KELUND (1967)~ BIRKELUND & HANSEN (1968t 

1974) und KULICKI (1974) die ~uSere Prismen- 

schicht des Protoconches ohne Absatz in 

die zweite Windung fortsetzt tein Befund t 

der auch mit der Zeichnung in Abb. 4 bei 

ERBEN et al. ~bereinstimmt, 

TANABE, FUKUDA & OBATA (1980 I Fig. 4t 

A,B) beobachteten das Einsetzen der ~uBe- 

ren Tuberkel-Prlsmenschicht im Bereich der 

ersten Wachstums~nderung (Abb. 51). Doch 

auch sie gingen davon aus t dab die Wand 

im Bereich der ersten Kammer mineralisiert 

wurde, noch ehe die zweite Windung der 

Ammonitella ausgeschieden wurde, 

W~re die Entwicklung des Bereichs der 

ersten Kammer in der Weise erfolgt, wie 

dies mit gewissen Unterschieden von den 

verschiedenen Autoren vorgeschlagen wurde, 

n~mlich durch die Ausscheidung mineralisier- 

ter Wuchsinkremente, dann mflBten sich die 

Neritaceen als geeignetes Vergleichsmodell 

heranziehen lassen. Hier bildet sich, von 

einer uhrglasf~rmigen Prim~rschale aus- 

gehend, eine kugelige Embryonalschale 

(Sekund~rgeh~use), bei der yon Anfang an 

eine Mineralisierung durch undeutlich pris- 

matische Aragonitkristallite gegeben ist. 

Mit diesem ersten kugeligen Geh~use ver- 

sehen schl~pft die Larve dann und lebt 

for,an als Veligerlarve frei im Meer (Taf. 

19/6). Es besteht jedoch ein wesentlicher 

und ganz entscheidender Unterschied zura 

Ammonitenprotoconch. Das Embryonalgeh~use 

der als Larve schl~pfenden Neritaceen, 

wie Vertreter der Gattungen Nerita, 

Smaragdia und Neritina (Taf. 19/6; Taf. 21), 

zeigt ganz deutliche Anwachsstreifen, die 

den Gang der Vergr6Berung des Embryonalge- 

h~uses genau nachzeichnen. Solche Anwachs- 

strelfen fehlen auf dem Protoconch der 

Ammoniten vollst~ndig (Taf~ 13/1,4,5,6). 

Im Inneren der Anfangskammer ist die 

inhere Prismenschicht nicht durchgehend 

gleich m~chtig, sondern es sind vielmehr 

2 - 3 Stufen ausgebildet. Damit is, im 

apikalen Bereich die d~nnste Prismenschicht 

entwickelt, zur Innenlippe und zur Veren- 

gung hin folgt die erste Stufet bzw. Prls- 

menschichtverdickung (Tar. 14/I) und zum 

Ansatz des ersten Septums hin kann noch 

eine weitere solche Stufe folgen, Ist der 
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Innenraum der Anfangskammer durch einen 

Steinkern in seiner Form abgepragt, so 

k~nnen diese im Laufe de, Mineralisierung 

des organischen Prim~rgeh~uses gebildeten 

Prismenschichtstufen sich als Linien auf 

dem Steinkern abpr~gen t die man leicht f~r 

Anwachsstreifen halten kann. M~glicherwei- 

se entstanden so die "Anwachsstreifen", 

die ERBEN (1964) an den Protoconchstein- 

kernen bei unterdevonischen Bactriten- 

Ammonlten beobachtete. 

Innenlippe des Protoconchs (Flansch) ~ Sp~- 

testens nach der Bildung der kugeligen An- 

fangswindung h~rte das Wachstum der Innen- 

lippe am Ammonitenembryonalgeh~use auf. 

Sie erhielt in de, Literatur die Bezeich- 

nung Flansch ode, "flange". Wie MILLER & 

UNKLESBAY (1943) feststellten, is, eine 

Innenlippe bei den Ammonitenprotoconchen 

in de, Regel nachzuweisen. Ihre wahre Na- 

tur wurde dutch BIRKELUND & HANSEN (1974) 

erkannt, als sie den Flansch als den pri- 

m~ren Dorsal,and der Protoconch~ffnung 

deuteten, damit also als Innenlippe. 

Allerdings bereitete die mineralische 

Struktur der Innenlippe bei ihrer Deutung 

als Aperturrand Schwierigkeiten, well n~m- 

lich hier die innere Prismenschicht etwas 

verdickt auftritt (Taf. 16/2), w~hrend 

sie schon ein kleines St~ck geh~useeinw~rts 

d~nn ist (Tar. 15/5). Dies erkl~rt sich 

aus dem Ablauf de, Mineralisierung des an- 

fangs rein organischen Geh~uses der Ammoni- 

tella, wie oben bereits ausf~hrlich darge- 

stellt wurde~ 

Die Innenlippe war wohl der Bereich, in 

dem das rGckw~rtige Gewebe des Weichk~rpers 

mit der Schale verankert wurde, bevor sich 

die Zellen des Mantel,andes vom Rand der 

Mflndung des PrimMrgeh~uses 16sten. Das er- 

kl~rt die Riefung an der Innenseite der 

Innenlippe, wie sie auf Tafel 16/1 zu er- 

kennen ist. Bei Spir~laj die eine vlel 

h~here und schmalere Anfangskammer besitzt, 

als die Ammoniten, is, das Gewebe auf der 

Dorsalwand angeheftet und bildet dort sein 

gerieftes Prismenpolster aus (Taf. 22/2). 

Ein Muskelabdruok, de, eine ~hnliche Lage 

der Gewebeverankerung bei Ammoniten belegen 

k~nnte, ist in seiner Position bei Quen- 

s t e d C o c e r a s  nicht zu sehen. 

Sp~tere Mineralbildungen des ersten 

Septums umfassen lokal randlich die ~uBere 

Kante der Innenlippe (Tar. 15/8), sodaB 

mit der von innen her um die Innenkante 

greifenden prismenschicht zusammen hier 

eine umlaufende Prismenschicht vorhanden 

zu sein scheint. Das weist darauf hin, dab 

die Innenlippe vor der Bildung des ersten 

Septums in ihrer Form endg~itig fertigge- 

stellt war. ERBEN et al. (1969) hingegen 

hielten den Flansch f~r eine jflngere Bil- 

dung als das erste Septum. Dieser, ihrer 

Meinung nach sekund~r der Schale angefdgten 

Struktur, kommt dabei eine Bedeutung zu, 

die "noch nicht erkannt ist". Die Unter- 

suchungen an Bruchfl~chen zeigen jedoch, 

dab die Innenlippe nicht nach dem ersten 

Septum entstand und auch nicht fast gleich- 

zeitig mit der Anheftung des Caecums, wie 

ERBEN et al. annahm, sondern vor de, Aus- 

scheidung des ersten Septums und vor der 

Anheftung des Caecums. Denn w~re es anders, 

k6nnte weder das erste Septum auf der Innen 

lippe aufgesetzt worden sein, noch k6nnten 

die organischen Verankerungsh~utchen des 

Caecums an der Innenlippe ihre Befestigung 

gefunden haben. Auch die Bedeutung der Ver- 

dickung der Innenlippe ist nicht l~nger 

r~tselhaft. Ihre Aufgabe bestand darin, 

das Gewebe mit de, Schale zu verbinden. 

KULICKI (1974) vertrat die Auffassung, 

dab der Flansch nicht ~ber die ganze Breite 

der Anfangskammer anzutreffen sei und von 

der Wand des Protoconchs abgesetzt sei. 

So kam er ebenfalls zu de, Interpretation, 

dab dieses Gebilde w~hrend einer sp~teren 

Ausscheldungsphase entstand. TANABE et al. 

(1980) hielten die Innenlippe gar f~r eines 

von zwei Prosepta. Hierbei soll das erste 

Proseptum einer Verl~ngerung der ~uBeren 

Kalkschicht des Caecum entsprechen und 

mit dem zweiten Proseptum in Verbindung 

stehen. Aus ihrer Rekonstruktion in Fig. 2 

sowie de, Tafelabbildung (Tafj 3, Fig. I) 

ist aber ersichtlich, dab hler die Caecum- 

wand nur de, Innenlippe sehr nahe kommt 

und diese berOhrt, wie dies in zentraler 

Lage bei Ammonitencaeca sehr h~ufig der 

Fall is,. Zudem ist ein sekund~r gebildeter 
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Belag vorhanden, der nun eine Br~cke zwi- 

schen Caecum und Innenlippe geschaffen hat. 

Dies erkl~rt auch die Befunde von TANABE 

et al. (1979), daS bei elnigen Kreideammo- 

niten die Wand des Protoconches direkt mlt 

dem Proseptum verbunden sein soll w w~hrend 

andere einen Flansch aufweisen. Die bei 

allen von diesen Autoren dargestellten Am- 

monitenarten vorhandene Protoconch-Innen- 

lippe, wird mit dem Septum verwechselt. Der 

Flansch ist also die Innenlippe, die nach 

AbschluB des Geh~usewachstums des Proto- 

conchstadiums als freistehende Wand erhal- 

ten blieb (Taf. 5/1,2). Diese Innenlippe 

besteht aus organischer Substanz und ara- 

gonitischen Kristalliten. Das beantwortet 

auch zweifelsfrei die yon DAUPHIN (1975) 

aufgeworfene Frage, ob denn der Flansch el- 

niger vonder Autorin untersuchter Kreide- 

ammoniten primer oder sekund~r phosphatisch 

sel. Er war aragonitisch. 

3.3.2 AMMONITELLA 

Nach der Fertigstellung des Protoconchs 

wuchs das Geh~use zur Embryonalschale aus~ 

Hierbei blieb der Schalenrand mit dem scha- 

lensezernierenden Mante!rand fest verbunden~ 

Damit war die ~uBere Gestalt fixiert, die 

von DRUSHCHITS & KHIAMI (1969, 1970) die Be- 

zeichnung Ammonitella erhielt. Das Ammoni- 

tellastadium ist hinsichtlich seiner Form 

und Struktur bei Ammoniten der verschieden- 

sten stratigraphischen Zuordnung und der 

verschiedensten phylogenetischen Entwick- 

lungsreihen sehr ~hnlich (SCHINDEWOLF, 1932; 

ERBEN, FLAJS & SIEHL, 1969), DRUSHCHITS & 

KHIAMI (1970) nannten als Gr6Be der Ammoni- 

tella bei devonischen Ammoniten etwa 2 mm 

und bei kretazischen 0,6 bis 1,1 mm, TANABE 

et al, (1979) stellten Durchmesser yon etwa 

0,6 bls 1,9 ram fur kretazische Ammoniten 

fest. Damit liegt die Schwankungsbreite der 

Aramonitellagr~Be wohl zwlschen 0,6 und 2 mm 

maximalen Durchmessers, wobei innerhalb ei- 

ner Art die Schwankungsbreite gering bleibt. 

Die M~ndung der Ammonitella is, kurz vor 

ihrem Rande etwas eingezogen, um danach wie- 

der welter zu werden. Diese orale Verengung 

nahe des Schalenrandes wurde von ERBEN 

(1964, 1966) als zweite Wachstums~nderung 

bezeichnet. Die erste Wachstums~nderung 

beobachtem ERBEN an der MUndung des Proto- 

conches dortt wo das Windungslumen der Am- 

monitella etwas eingezogen erscheint~ Nach 

den Vorstellungen von ERBEN (1964, 1966) 

und ERBEN et al. (1969) wurde das Geh~use 

der zweiten Windung zwischen erster und 

zweiter Wachstums~nderung vonder frei- 

schwimmenden Ammonitenlarve ausgeschieden, 

die mlt dem Protoconch als Embryonalschale 

schl~pfte und nach Bildung der zweiten 

Einschn~rung metamorphosierte (Abb. 51). 

ERBEN et al. beobachteten auch, dab die 

~uSere Prismenschicht des Protoconches sich 

nicht in die iuBere Prismenschicht der 2, 

Windung der Ammonitella fortsetzt, Hierin 

wurde ihnen yon KULICKI (1979) widerspro- 

chen, der gefunden ha,re, dab sich die ~u- 

Bere Prismenschicht ~ber den Protococh- 

M~ndungsrand hin unbeeinfluBt fortsetzt 

und die ~uBere mlneralische Schicht der 

ganzen Ammonitella bildet~ Dies kann nur 

bedingt best~tigt werden, da es ganz ent- 

scheidend vonder Schnittlage dutch die 

Ammonitella abh~ngt, ob die AuBenschicht 

durchgehend als Tuberkel-Prismens~hicht 

erscheint oder nicht. Die ganze AuBenober- 

fl~che der Ammonitella ist von einer ein- 

heitlichen Prismenschicht unterlagert, die 

aber an der Innenwand der Ammonitella fehlt. 

KULICKI (1979) ging auch yon der Annahme 

aus, dab die Schalenbildung von Anfang an 

mit Mineralisation vor sich ging. Dies ist 

aber bei den noch lebenden Mollusken nicht 

unbedingt so, wie im Falle der rezenten 

Archaeogastropoden nachgewiesen wurde 

(Kapltel 2.2.2) e Hier erfolgt die Minerali- 

sierung erst lange nach Fertigstellung 

(2-4Tage) des gesamten Prim~rgehauses und 

der Auspr~gung sowohl der Skulptur, als 

auch der Morphologie des Geh~uses. Das 

Prim~rsch~lchen weist oft eine Verengung 

im M~ndungsbereich auf, auf die eine Er- 

weiterung des Aperturrandes folgt, ~hnlich 

den Verh~ltnissen bei Ammoniten mit ihrer 

zweiten Wachstums~nderung0 Die ersten 

Mineralbildungen sind, wie bei den Ammoni- 

ten, Prismen, welche die ursprOnglich v61- 

lig organische Schale bis in ihre feinsten 

Skulpturelemente hinein durchsetzen (Taf. 

3/4,5; BANDEL 1979b). Wle bei der Ammoni- 

,ella fehlen auch hier Anwachsstrelfen 
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v~llig. Dies ist bei Gastropoden allgemein 

nur im Bereich des zuerst gebildeten or- 

ganischen Geh~uses der Fall, die in fester 

Verbindung mit den ~ber dem Eingeweidesack 

vorr~ckenden Mantelrand-Dr~senzellen ge- 

bildet werden. Erst nach der Abl~sung des 

Mantelsaumes vom Geh~userand kann das Ge- 

h~use mineralisiert werden und Geh~usezu- 

wachszonen, die beim Aufbau der Schale an- 

einandergef~gt werden, bleiben deutlich 

sichtbar (BANDEL 1975a). 

Geh~useteil eine andere Skulptur aufweist, 

als jener, der vonder Larve gebildet wird 

(BANDEL 1975a,b,c). Die v~llig gleichar- 

tige Skulptur der gesamten Ammonitella- 

oberfl~che spricht fur die Richtigkeit der 

Annahme yon DRUSHCHITS & KHIAMI (1969, 

1970), dab die Ammoniten, vergleichbar 

rezenten Cephalopoden, keine Larvalphase 

besaBen. 

3.3.3 ERSTES SEPTUM 

Innerhalb der Gastropoden begleiten be- 

sonders kr~ftige Anwachsstreifen immer 

Uberg~nge von einer ontogenetischen Phase 

zur n~chsten. Dies is, bei anderen Conchi- 

fera wie etwa Scaphopoden (Taf. 22/3-5) 

oder Lamellibranchiaten (WALLER 1981) ge- 

nauso wie bei Gastropoden. Geht man Yon 

Beobachtungen an rezentem Material ausp 

so is, es v611ig undenkbar, dab etwa das 

Schldpfen aus dem Ei und der Ubergang vom 

besch~tzten Leben im Kapselinneren zum 

freien Larvalstadium im Meer ohne die Aus- 

bildung von Anwachsstreifen vor sich gehen 

k~nnte. Das Fehlen von Anwachsstreifen auf 

der Ammonitella, ein Umstand, der auch von 

KULICKI (1974) beobachtet wurde, spricht 

stark gegen die Annahme, dab Anunoniten sich 

w~hrend der Ausbildung dieses Geh~uses 

teils innerhalb, tells auBerhalb des Schut- 

zes der Eikapsel befunden haben k~nneno 

Ein weiterer Faktor ist die Skulptur 

der Anunonitella. Diese besteht aus einer 

ungeregelten Bedeckung mit warzenf~rmigen 

Tuberkeln auf glatter Oberfl~che. Das is, 

gleichermaBen der Fall bei oberkretazi- 

schen Baculiten (Taf. 13/1,6), wie bei 

oberkretazischen Baculiten (Taf. 13/I,6), 

wie bei mitteljurassischen Ammoniten der 

Gattungen Kosmooe~a8 und Quens~ed~oceraa 

(Taf. 13/4,5). Diese Mikroskulptur ~ber- 

kleidet die ganze Ammonitella gleichartig 

(Taf. 13/6,7). Will man als Modell fdr die 

Ammonitenentwicklung die freie Veligerphase 

h~herer Prosobranchier heranziehen, wie 

dies ERBEN (1964, 1966) vorschlug, so w~re 

auch dieser Umstand h~chst ungew6hnlich. 

Bei h~heren Prosobranchiern (Neritaceen, 

Mesogastropoda) is, es in der Regel so, 

dab der im Schutz des Geleges gebildete 

Auch f~r die Herausbildung des Siphonal- 

systems finden sich in der Literatur stark 

differierendeAngaben, f~r die Rekonstruk- 

tion des zeitlichen Verlaufs der Ausbil- 

dung der verschiedenen Strukturen und die 

Rekonstruktion ihrer Lage im Geh~use. Das 

erste Septum, welches das Schalenlumen 

im Bereich der Protoconchm~ndung verengt, 

wird allgemein Proseptum genannt; seine 

Verbindung mit der Innenschale erzeugt 

die Prosutur0 In der Literatur gibt es 

Angaben.in denen von zwei Prosepten die 

Rede ist. Dies ist bei TANABE et al. (1980) 

darauf zurOckzuf~hren, dab im exakten Mit- 

telschliff das Caecum der Innenlippe des 

Protoconchs sehr nahe kommt und sie be- 

r~hren kann (Taf. 17/3). Zudem ist die 

AuBenschicht des Caecums oft mit der In- 

nenlippe ~ber eine Anheftungslamelle lokal 

verbunden (Taf. 17/6)~ Die Autoren haben 

daher die Innenlippe mit einem ersten Sep- 

rum verwechselt (Abb. 51), und es erstaunt 

in diesem Zusammenhang nicht, dab die zwei 

sogenannten Prosepten sich nur im Bereich 

der Innenlippe (dorsal) fanden, wahrend 

nach auBen hin (ventral) nur ein Septum 

zu bemerken war. Ebenso einfach finden die 

merkwUrdigen "partial septa" eine Erk!~- 

rung, die TANABE et al. (1979) auf der 

ventralen Seite des Caecums entdeckten0 

Diese Strukturen sind nur im Schliffbild 

r~tselhaft. Bei r~umlich erhaltenen, nicht 

verfOllten Anfangskammern zeigt sich, dab 

es sich um organische Verankerungsmembranen 

des Caecums zur AuBenwand handelt, die in 

individuell sehr unterschiedlicher Ausbil- 

dung auftreten (Taf. 16/4). 

Das erste Septum bleibt oft eine schwer 

deutbare Struktur, wenn nur genau zentrierte 
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Schliffe angefertigt werden, die Caecum 

und Sipho zentral schneiden (Abb, 43). Ver- 

meintliche Unterschiede in der Stellung 

des ersten Septums zum 2. Septum oder zur 

Innenlippe beruhen oft auf winzigen Un- 

terschieden in der Schliffebene. ERBEN et 

al. (1969) stellten lest t dab das erste 

Septum als einziges Septum als kontinuier- 

liche Verl~ngerung der Wandschichten ge- 

bildet wird t w~hrend alle folgenden Septen 

der Wand aufgesetzt erscheinen. Allerdings 

glaubten die Autoren, dab das Septum auf 

der ventralen Geh~useseite eine Verl~nge- 

rung der aus dem Protoconch herkommenden 

sekund~ren Prismenschicht ist, w~hrend 

es dorsal die Fortsetzung der Protoconch- 

wand darstellen soll (Abb. 51). KULICKI 

(1975, 1979) vertrat demgegen~ber die Auf- 

fassung, dab sich das Proseptum in seinen 

wandnahen Teilen sowohl als Fortsetzung 

der inneren Prismenschicht des Proto- 

conchs F als auch der zweiten Kammeraus- 

kleidung verstehen l~St (Abb. 51), Das ei- 

gentliche Septum aber stehe mit der Pris- 

menschicht der zweiten Kammer in Verbindung. 

Trotz dieser Beobachtungsunterschiede wird 

bei der Interpretation der Bildung des 

ersten Septums von gleichen Voraussetzun- 

gen ausgegangen. ERBEN et al. nehmen an S 

dab das erste Septum durch eine lateral 

besonders tiefgreifende, den Weichk~rper 

kurz vor seinem r~ckw~rtigen Ende ring- 

f~rmig umgebende Invagination dieser Epi- 

thelregion gebildet worden sei. KULICKI 

ist der Auffassung t dab es in einer Falte 

oder Einschn~rung aufgewachsen sei. 

Eine so tiefe Mantelfalte am hinteren 

Eingeweidesack erscheint unnat~rlich. Das 

erste Septum wurde vom Mantelgewebe in 

gleicher Weise ausgeschieden, wie sp~tere 

Septen t mit dem Unterschied, dab das erste 

Septum noch nicht in unmittelbarem Zusaun- 

menhang mit der Ausbildung des Siphonal- 

kanals stand, sondern zu einem Zeitpunkt 

entstand~ woes noch kein Siphonalsystem 

gab. Die Anheftungsstrukturen des Mantel- 

gewebes auf der AuSenseite der Protoconch- 

schale und hinter dem Innenlippenrand so- 

wie die Verankerung einer von dessen Epithel 

ausgeschiedenen Haut, die ihrerseits hier 

angeheftet war, sind gut ausgebildet als 

Wulst vorhanden (Tar. 15/7,8). Sie bilden 

einen stufenf6rmigen Wall an der inneren 

Septenbasis. Das mineralische erste Septum 

hingegen setzt sich in der Prismenschicht 

der folgenden Wohnkammer fort. 

3.3.4 CAECUM UND PROSIPHO 

Erst nach der v~lligen Ausformung des 

ersten Septums bildet sich das blinde 

Ende des Siphonalrohres t das sogenannte 

Caecum. Dies ist dadurch belegt t dab es am 

ersten Septum durch mehrere organische 

Lamellen auf der Innenselte der ersten 

Kammer angeheftet ist (Taf. 16/31 Tar. 

17/2-4). Das Septum muB also bereits vor- 

her als fester steife Struktur bestanden 

haben. Der Prosipho, d.h.t die lamellig - 

organische Verankerung des Caecums mit der 

Protoconchinnenwand, ist ebenso t wie diese 

am ersten Septum innen befestigten Lamellen, 

ein Teil der AuBenwand des Caecums und kann 

ebenfalls erst nach der Bildung des ersten 

Septums erfolgt sein~ Es kann nicht gleich- 

zeltig mit diesem entstanden sein oder nQch 

vor diesem, wie ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969) 

angenommen haben und wie dies LEHMANN (1976) 

~bernommen hat. Zudem erfolgte der Rdckzug 

der Muskeln auf die Oberfl~che des ersten 

Septums und damit die Abl~sung des Gewebes 

des Eingeweidesackes aus dem Bereich des 

Protoconches erst nach der Bildung des 

ersten Septums. 

Eine ganz spezielle Funktion weisen 

TANABE et al. (1980) dem Prosipho zu. Sie 

nehmen an, dab er nicht nur der Verankerung 

des Caecums an der Wand des Protoconches 

diente, sondern, dab es sich vielmehr um 

einen r~hrenf~rmigen, echten Sipho handelt, 

dutch den die Fl~ssigkeit der ersten Kammer 

herausgepumpt wurde. Hiermit griffen die 

Autoren eine sehr alte Hypothese wieder auf, 

die schon yon GRANDJEAN (1910) widerlegt 

wurde. Dieses Rohr des Prosiphos soll nach 

Vorstellung der Autoren ~ber eine Offnung 

mit dem Inneren des Caecums in Verbindung 

gestanden haben. Die Untersuchung einer 

ganzen Reihe von unverf~llten Anfangskammern 

von Quenstedtooeras ergabens dab der Pro- 

sipho hier in seiner typischen Form vor- 

handen sein kann (Taf. 16/1) aber auch 
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fehlen kann (Taf, 17/2,3). Auch die Bilder 

von KULICKI (1979) von Caecum-Verankerun- 

gen zeigen die groSe Variabilit~t dieser 

Struktur auf, AuBerdem ist eine ~ffnung im 

Caecum, in die der Prosiphotubus hlnein- 

m~nden soll, nie zu sehen, trotz zentraler 

Br~che dutch das Caecum (Taf. 16/I) und 

trotz vorz~glicher Erhaltung bei Quenstedto- 

cemas, Die Membran des Prosipho setzt slch 

auch keineswegs in das Innere des Caecums 

fort, um sich dort mit den Schichten der 

Innenlage zu vereinigen, wie TANABE et alj 

(1980) annehmen,sondern, sie verbindet sich 

mit der auSeren organischen H~lle des 

Caecums, sowohl bei Quen8tedtocera8 als 

auch bei Baculi~e8 (Taf. 16/5, Taf0 17/4-6). 

~hnliche Verh~itnisse beobachtete KULICKI 

(1979). Er land, dab Runzeln, die auf den 

Anheftungshautchen verlaufen, sich auf der 

Caecumoberfl~che fortsetzen k~nnen. 

Der Prosipho der An%moniten gleicht also 

weitgehend der apikalen Verankerung des 

Siphonalstranges bei Spirula (Taf. 22/2) 

(DAUPHIN 1976, BANDEL & BOLETZKY 1979). 

Die Bezeichnung Prosipho fur die l~ngste 

der Caecumanheftungen is, miSverst~ndlich 

und beruht auf nur noch historisch interes- 

santen Hypothesen zur phylogenetischen Ab- 

leitung der Ammonoideen bzw. Cephalopoden 

von nichtgekammerten Vorfahren. Am~oniten 

k6nnen eine ganze Anzahl solcher Prosipho- 

nen besitzen, und damit werden auch die 

gewagtesten Hypothesen hinsichtlich ihrer 

Funktion hinf~llig. Die organischen Ver- 

ankerungslamellen des Caecums sind die 

w~hrend der Ammonitenontogenese zuerst auf- 

tretenden Anheftungsstrukturen des ersten 

Siphonalrohrsegments und entsprechen den 

Verankerungsh~utchen wie sie sparer den 

Ammonitensiphonalstrang in charakteristi- 

scher Weise der AuBenwand und den Septen 

anheften (GRANDJEAN 1910, ERBEN & REID 19711 

KULICKI 1979, BANDEL & BOLETZKY 1979, BAN- 

DEL 1981). 

Das Caecum stellt das erste Segment des 

Siphonaltubus dar und besteht aus organi- 

scher Substanz (Tar. 16/5). Dieser Befund 

steht mit Ergebnissen von ERBEN et al, 

(1969), ERBEN & REID (1971) und KULICKI 

(1979) in Einklang, Die kalkige AuSenlage 

des Caecums, die TANABE et al. (1979) und 

TANABE et al. (1980) beobachteten und die 

phosphatische Schale, die DAUPHIN (1975, 

1977) fand, sind durch Diageneses entstan- 

den. Dies leg, auch der Vergleich mitSpirula 

nahe. KULICKI (1979) fand keine minerali- 

sche Anhefung des Caecums mit dem ersten 

Septum, Hier sind aber mineralische Ver- 

bindungsstellen dennoch vorhanden (Taf. 

16/3). In den seitlichen Bereichen der Ver- 

ankerung zwischen Caecum und erstem Septum 

is, elne schmale porSse Zone entwickelt 

(Taf. 16/6). Durch diese Zone erfolgte 

wahrscheinlich der Fl~ssigkeitsaustausch 

mit der ersten Kammer und nicht durch die 

Caecumkappe, wie bei der rezenten Spirula 

(BANDEL & BOLETZKY 1979). Die Festigkeit 

des Ammonitencaecums wird auch dadurch 

dokumentiert, dab keine kollabierten Caecum- 

kappen bekannt geworden sind, wie sie bei 

Spirula h~ufig auftreten (BANDEL & BOLETZKY 

1979, Fig. 87). 

3.3.5 NACROSEPTEN 

Das zweite Septum besteht aus einer 

apikalen und aperturalen Prismenschicht mit 

einer d~nnen Perlmutterschicht dazwischen 

(Taf. 15/6)0 Es wurde von ERBEN et al. 

(1969) als Prim~rseptum bezeichnet und in 

seiner Lage als sehr nahe auf das erste Sep- 

tum folgend charakterisiert, Es ist in der 

Tat teilweise am ersten Septum angeheftet, 

d.h0 es reitet auf diesem (Abb. 43). Erst 

vom dritten Septum an soll Perlmutter beim 

Bau des Septums Verwendung finden. Daher 

bezeichneten die Autoren das dritte Septum 

als "erstes Nacroseptum". W~hrend LEHMANN 

(1976) diese Daten ~bernahm, konnte KULICKI 

(1975, 1979) nachweisen, daS das zweite 

Septum im wesentlichen aus Perlmutter zu- 

sammengesetzt ist und damit die Beobach- 

tungen von BIRKELUND & HANSEN (1968) an 

j~ngeren Ammoniten best~tlgen0 

Das zweite Septum ist auch das erste 

Septum, welches in seiner Bildungsweise 

direkt mit der Abscheidung des Siphonal- 

rohres verkn0pft is,, Dies ergibt sich da- 

raus, daS die Perlmutterschlchten des Sep- 

tums sich in den organischen Lagen des 

Siphonalrohres fortsetzen. Wie ERBEN et al. 



70 

feststellten, sitzt das zweite Septum 0 wie 

auch folgenden Septen, unvermittelt der 

Geh~usewand auf. 

Da der Verlauf des ersten Septums stark 

von dem des zweiten Septums abweicht und 

das zwelte Septum teils neben dem ersten 

tells auf dem ersten Septum angesetzt ist t 

ist die r~umliche Konstellation beider 

Septen zueinander schwer zu rekonstruleren, 

Es scheint jedoch so zu seln, dab trotz 

gegenteiliger Aussagen yon DAUPHIN 1977 

und TANABE et al. 1980 bei Ammonitellen der 

unterschiedlichsten Entwicklungslinien die 

Verh~itnlsse sich hier doch sehr weitgehend 

~hneln. Die sich wiederholenden Unterschle- 

de in den ersten drei Septenanheftungsli- 

nlen (Suturen, Lobenlinlen) bei Ammoniten 

f~hrten SCHINDEWOLF (1954) zu den Bezeich- 

nungen Prosutur (I. Septum), Prim~rsutur 

(2. Septum) und welt,re Lobenllnlen (31 

und folgende Septen) 6 Diese Unterschiede 

der ersten Lobenllnien finden ihre Erkl~- 

rung nicht in unterschledlicher Struktur 

der Septen, sondern in der Lage des Sipho- 

nalrohres und in der Entwicklung der Re- 

traktormuskeln, Nach dem R~ckzug aus der 

Anfangskammer S in der der K6rper an der 

Innenllppe angeheftet wart befestigten 

sich zwel Muskeln auf der Oberfl~che des 

ersten Septums, Vor dem Bau des zweiten 

Septums verlagerten sich diese vor das 

noch nicht abgeschiedene 2, Septum. Um 

jede Muskelanheftung herum bildete die 

Septenverankerung auf der dorsalen Seite 

einen Lobusl Beim R~ckzug aus diesem Be- 

reich, und vor der Bildung des dritten Sep- 

tums, erfolgte die Verschmelzung des Mus- 

kelpaares zu einem Muskel. Das sich um die- 

se Anheftung herum bildende Septum zeigte 

von nun an hier nur noch einen Lobus (Taf. 

13/3; Taf, 18/I,2,4). Da die Morphologie 

der ersten Suturen ein sehr konservatives 

Element in der Ammonitenentwicklung dar- 

stellt, kann davon ausgegangen werden, dab 

Ammonitenembryonen ganz allgemein bis zur 

Bildung der 3t Kammer zwei Retraktormuskel 

besessen haben, die sich erst dann zu einem 

Muskel vereinigten. 

Der Siphonalkragen des zweiten Septums 

ist nach hinten umgebogen und besteht aus 

Perlmutter. Bei Quenstedtooera8 ist dies 

auch im dritten Septum noch der Fall (Taf, 

19/I), doch hier wird die Siphoanheftung 

bereits halb von prismatischen Schlchten 

~bernommen, Es bildet sich hier also ,in 

retrochoanitischer Kragen und gleichzeitig 

auch ein prochoanitischer Kragen. Im vier- 

ten Septum hat Perlmutter Im nach hinten 

gebogenen Dutenteil nur noch eine unter- 

geordnete Bedeutung. Im f~nften Septum 

ist die Perlmutterschicht nur nach vorne 

umgebogen (Abb. 49), und es is, hier be- 

reits beinahe die Struktur und Bildungswei- 

se des Ammonitenseptums verwirklicht t wie 

sie im adulten Zustand bei diesem Ammoniten 

auftritt (BANDEL 1981a). Der Ubergang vom 

retrochoanitischen Perlmutterkragen zum 

prochoanitlschen is, bei verschiedenen 

Ammoniten verschiedener Entwicklungslinien 

unterschiedlich. Bei jurasslschen oder 

kretazlschen Formen scheint der Wechsel je- 

doch ~hnlich rasch vor sich zu gehen wie 

hier geschildert (ERBEN et al, 1969j KULICKI, 

1979~ TANABE et al, 1979), 

Abb. 51. Text siehe rechte Seite 
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Abb. 51. Interpretation der Bildung der Ammonitella von verschiedenen Autoren. A) Umge- 
zeichnet nach ERBEN S FLAJS & SIEHL (1969 S Abb. 5 t III), Nach der vorstellung der Autoren 
besitzt der Embryo eines Ammoniten vor der Fertigstellung des Protoconchs (= erste Wachs- 
tums~nderung)noch keine Lokomotionsorgane und das Epithel scheidet nut subprismatische 
Kalkkristalle aus. Der Weichk6rper ist dick, gedrungen und kurz. W~hrend der Protoconch- 
fertigstellung scheidet das Epithel voll-prismatische Kristalllte aus und der Weichk~rper 
flacht sich ab und streckt sich. Danach schlOpft das Tier und schwimmt mit Hilfe eines 
velumartigen Schwebeorgans. Der Prosipho wird nun fixiert, Proseptum und Flansch bilden 
sich, das Caecum wird abgeschn~rt. Sobald das Geh~use bis zum M~ndungsrand der Ammoni- 
tella (= zweite Wachstums~nderung) ausgebaut ist~ bildet sich ventral der Trichter, die 
ersten Perlmutterschichten treten in Erscheinung und die Metamorphose vom larvalen zum 
postlarvalen Zustand wird vollzogen. In diesem Stadium ist das Geh~use wie dargestellt (A). 
Erst im folgenden wird der erste Sipho gebildet, B) Umgezeichnet nach TANABE, FUKUDA & 
OBATA (1980, Fig. 4,E). Die Autoren stellen sich die Bildung der Ammonitella oberkreta- 
zischer Ammoniten in folgender Weise vor. Als erste Schalenbildung wird der minerali- 
sierte Bereich der Anfangskammer abgeschieden. W~hrend der Bildung der folgenden Windung 
der Ammonitella entsteht im Raum der ersten Kammer das Prosiphorohr, welches in das or- 
ganische Caecum m~ndet. Erst nach der Fertlgstellung des Caecums wird das erste Septum 
(Proseptum) sezerniert und dann der Flansch (Innenlippe), welcher Tell des Proseptums ist. 
Im folgenden erreicht die Ammonitella ihre endg~itige GreBe. Die prismatische AuBenwand 
der Endwindung stellt hierbel eine Fortsetzung der inneren Prismenschicht der ersten 
Kammer dar, welche die AuBenseite in der Region des Caecums erreicht. Im folgenden wird 
das Caecum verkalkt. Der Innenraum der ersten Kammer ist ~ber den hohlen Prosipho und ein 
Loch im Boden des Caecums mit dem Siphonalrohr in Verbindung. Durch diesen Apparat wird 
die erste Kammer leergepumpt und der Ammonit entschlUpft seiner Eikapsel, Dieses Stadium 
ist dargestellt (B)~ Erst nachher werden Perlmuttersepten ausgeschieden. C) Umgezeichnet 
nach KULICKI (1979, Fig~ 7,E). KULICKI (1975t 1976, 1979) meint, dab der Ammonitenembryo 
bei Quens~ed~oceras sofort mit der Bildung einer mineralisierten Schale seine Geh~useaus- 
scheidung beginnt. Die ~uBere prismatische Schicht wird dabei dergestalt abgeschieden, 
dab sie vonder ersten Schalenkalotte bis zum M~ndungsrand der Ammonitella durchg~ngig vor- 
handen ist. Noch w~hrend des Vorbaus der 2. Windung wird der Innenlippe der Flansch aufge- 
setzt und ihm gegen~ber auf der AuBenwand ein subprismatischer Wulst. Mit Vollendung des 
mineralischen Ammonitellageh~uses wird das erste Septum gebildet und gleichzeitig das gan- 
ze Geh~use, abgesehen von Teilen des Protoconches, innen mit einer subprismatischen Mi- 
nerallage ausgekleidet. Das Gewebe zieht sich nun aus dem Raum der ersten Kammer zur~ck 
und das Caecum bildet sich, Die Segmente des Siphonalrohrs werden in der Folge durch tiefe 
Einfaltungen des Eingeweidesackes gebildet. Erst nach der Abscheidung eines Rohrsegments 
zieht er sich vonder SegmentauBenseite zur~ck. Mit vier fertigen Septen schl~pft das 
Tier aus der Eikapsel, ohne zwischengeschaltete Larvalphase, 

A) Redrawn from ERBEN, FLAJS & SIEHL (1969, Abb. 5,111). In the opinion of these authors 
the embryo of ammonites in general could not swim before completion of the protoconch, and 
epithelium secreted only subprimatic c r ys ta l l i t es .  The body was short rounded and bulky. 
With completion of the inner shell cup the epithelium secreted fu l ly-pr ismat ic  c rys ta l l i t es  
and the soft body became flattened and stretched in length. The animal hatched and swam 
with a c i l ia ted velum. The prosipho was fixed to the shell wall and proseptum and flange 
formed. A constriction of the visceral mass produced the caecum. As soon as the conch of 
the ammonitella was completed by the free swimming larva a funnel formed and epithelium 
produced nacreous structure. Both changes give evidence for the metamorphosis from larval 
to postlarval l i f e .  Afterwards the siphuncle as well as septa formed. B) Redrawn from 
TANABE, FUKUDA & OBATA (1980, Fig. 4,E). In the opinion of these authors the ammonitella 
of Upper Cretaceous ammonites formed in the following way. Fi rst  shell produced consisted 
of a mineralized f i r s t  chamber. During formation of the following whorl the prosipho-tube 
formed ending intQ the organic caecum. After caecum construction the f i r s t  septum (pro- 
septum) formed together with the flange that was part of the Ist  septum, The ammonitella 
now reached i ts  f u l l  size. The prismatic outer wall is the continuation of the inner pris- 
matic layer of the f i r s t  chamber and i t  moves from the inside to the outside in the area 
of the caecum. The caecum calc i f ied.  The inner space of the f i r s t  chamber was connected 
to the caecum by the hollow prosipho-tube through a hole. With this structure the Is t  
chamber was emptied from l iquid and the ammonite hatched from i ts  egg capsule. On ly  
afterwards nacreous septa formed. C) Redrawn from KULICKI (1979, Fig. 7E). In the opinion 
of this author (1975, 1976, 1979) the embryo of Quensted~ooeras started with the construc- 
tion of a mineralized shell from f i r s t  shell secretion onwards. The outer prismatic layer 
is continuous from the f i r s t  watch glass- l ike shell to the completed ammonitella throughout. 
During secretion of the 2nd whorl of the ammonitella the flange grew on the inner l i p  and 
opposite to i t  a mineral ridge was secreted. With completion of the ammonitella the f i r s t  
septum formed and most of the shell was coated from the inside by a prismatic layer. Tissue 
withdrew from the f i r s t  chamber and caecum was formed. The segments of the siphuncular 
tube subsequently were secreted in deep folds of the visceral mass, which withdrew from 
the tubes after they had been completed. With 4 septal formed the animal l e f t  i ts  egg 
capsule without a larval phase. 
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3.3,6 SCHL~PFSTADIUM 

BRANCO (1879) nahm an, dab das Embryo- 

nalgehMuse bei Ammoniten nur aus einem 

Tell des Protoconches besteht. SPATH (1933) 

vermutetet dab der Protoconch sich w~hrend 

der Larvalphase eines Ammoniten bildete, 

und sich die Larve mit fertiggestelltem 

Protoconch zur nicht mehr driftenden Le- 

bensweise umformte. ARKELL (1957) meinte 

auch0 daS der Protoconch yon elner Larve 

gebildet wurde und die zweite Wachstums- 

~nderung (Rand der Ammonitella) bereits 

das Ende einer ersten naehlarvalen Lebens- 

phase darstellt. SCHINDEWOLF (1929) be- 

trachtete Protoconch und erstes Septum als 

zum Embryonalgeh~use geh6rlg und GRANDJEAN 

(1910) nahra an, dab Ammoniten mit der gan- 

zen Ammonitella als Embryonalgeh~use schl~p- 

fen, 

Die zahlreichen Baculitenammonitellen 

aus der Oberkreide Jordaniens zeigen eine 

mit Sediment verf~llte Wohnkammer t die 

etwa eine halbe Windung umfaSt. Dahinter 

sand 5 his 7 Septen ausgebildet. Dies 

deutet darauf hin, dab der schl~pffertige 

Ammonit seine Eikapsel mit etwa f~nf funk- 

tionsf~higen Kammern verlieS. 

Diese Annahme ist in Ubereinstimmung 

mit KULICKI's (1974) Rekonstruktion, nach 

der Quenstedtocera8 mit 3 bis 4 funktions- 

f~higen Kammern ausger~stet, schl~pfte. Bei 

Anu~onitellen karbonischer Goniatiten l~St 

sich das Vorhandensein von mindestens einem 

Septum nachweisen. Sicherlich ist die An- 

zahl der fertig ausgebildeten Septen bei 

Ammonitenschl~pflingen verschiedener Arten 

unterschiedllch groS, wie bei den verschie- 

denen rezenten Arten yon Sepia. Deren Junge 

schl~pfen mit Schulpen, die eine artspezi- 

fisch verschiedene Anzahl yon Kammern auf- 

weist (BANDEL & BOLETZKY 1979). Auch inner- 

halb eln und derselben Art mag es, wie bei 

rezenten Formen, Unterschiede gegeben haben. 

An Baculite8 - Ammonitellen l~Bt sich 

belegen, dab in der Schl~pfphase bereits 

Perlmutter enthaltende Septen ausgebildet 

Abb. 52. Bei zahlreichen Ammonitellen von 
Baaulites aus der Oberkreide Jordaniens 
zeigt sich, dab vor dem ersten Ansatz eines 
Adultgeh~uses 5 bls 7 Septen ausgebildet 
sind, und die Wohnkammer etwa eine halbe 
Windung umfaSt. Es ist anzunehmen, dab die 
Jungtiere ihre Eikapseln mit 5 Septen ver- 
sehen0 verlieSen0 

Numerous ammonitellae of Baculites from 
Jordan show 5-7 septa before adult shell 
is added. Hatching occurred with about 5 
septa and a l i v ing  chamber of about half- 
a-whorl. 

sind. Sicherlich kann nicht Perlmutterbil- 

dung und Metamorphose des WeichkSrpers 

oder Perlmutterbildung und Schl~pfzeit- 

punkt in Zusammenhang gebracht werden. Ein 

Schl~pfzeitpunkt, zu dem nur das erste 

Septum und das erste Siphonalrohrsegment 

in die Ammonitella eingebaut sind,ist be- 

reits vorstellbar, da dieses Stadium schon 

funktionell w~re. Es besteht eine ~hnlich- 

keit zu den Verh~itnissen, wie sie bei der 

rezenten Spirula ausgebildet sind. Diese 

schl~pft n~mlich ebenfalls mit mindestens 

einem Perlmutterseptum im Embryonalgeh~use 

(Kapitel 3.4). Allerdings ist hier Perl- 

mutter nlcht in der Form vertreten, wie bei 

Aramoniten und Nautiloiden, sondern in 

einer abgewandelten aber bildungsm~Big und 

funktionell gleichartigen Form des Typs 

der Lamellenstruktur, wie er sehr ~hnlich 

in den Septen jurassischer Belemniten an- 

zutreffen ist (Taf. 19/5)0 

Perlmutter als Wandablagerung auSerhalb 

des Septums erfolgte erst nach eineinhalb 

Windungen im Inneren der Ammonitella, wie 

ERBEN (1964, 1966) als erster feststellte 

und wie wiederholt nachgepr~ft und f~r 

viele Arten unterschiedlicher Altersein- 

stufung nachgewiesen wurde (TANABE et al. 

1980). Dies bedeutet, dab die Wohnkammer 

erst kurz vor oder nach dem Schl~pfen aus 
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dem Gelege mit Perlmutter ausgekleidet wur- 

de. Auch das ist ein weiterer Hinweis da- 

fur, dab Ammoniten allgemein mit einer oder 

einer halben Windung umfassenden Wohnkammer 

schlUpften, Der Beginn der Adultschale wur- 

de der Am~onitella innen im Bereich der 

Wohnkammer angef~gt und verbunden. Dieser 

Einschub e~zeugte die markante Schalenver- 

dickung der zweiten Wachstums~nderung 

(nepionic constriction), die sich auch auf 

Steinkernen so deutlich abpr~gt und sehr 

h~ufig den ~bergang yon der Ammonitella 

zum Adultgeh~use kennzeichnet (Tar. 14/7). 

ERBEN et al. (1969) wiesen nach, dab diese 

Verh~itnisse f~r Ammoniten mindestens 

seit dem Karbon typisch sind. 

Eine Untergliederung in Schalensekre- 

tionsbereiche mit verschiedenartigen, sich 

im Laufe der Embryonalentwicklung an ver- 

schiedenen Stellen des Mantels herausdif- 

ferenzierenden Epithelien, die entweder 

prismatische, subprismatische cder perlmut- 

terige Strukturen ausbilden, wie dies 

KULICKI (1979) annimmt, ist nicht notwen- 

dig. Dies ist daraus ersichtlich, dab sol- 

che Unterschiede in den Mantelepithelien 

der Muscheln und Schnecken nicht existie- 

ren, obwohl sie verschiedenartige Struktur- 

typen nebeneinander ausbilden, ohne dab 

sich Unterschiede in den Mantelepithelzel- 

len nahe gelegener Gewebepartien feststel- 

len lieBen (HAAS 1972; BANDEL 1977a,b, 

1979a). Auch bei rezenten, kalkschalentra- 

genden Cephalopoden sind solche Differen- 

zierungen der kalkabscheidenden Epithelzel- 

len nicht zu beobachten (BANDEL & BOLETZKY 

1979). Es kann davon ausgegangen werden, 

dab die Mantelzellen nach der Abl6sung des 

Prim~rgeh~uses vom Mantelrand und spates- 

tens nach der Mineralisierung des Ammoni- 

tellageh~uses ausreichend differenziert 

waren, um jede im Ammonitengeh~use anzu- 

treffende, mineralische Struktur aufbauen 

zu k~nnen, sie aber aus funktionellen 

GrUnden nicht aufbauten. 

DRUSHCHITS & KHIAMI (1970) interpretier- 

ten die zweite Wachstums~nderung als eine 

Struktur, die als Resultat einer Wachstums- 

unterbrechung in der ersten postembryonalen 

Phase angelegt wurde0 Das ist so nicht zu- 

treffend. Der AmmonitellamUndungsrand ist 

vielmehr schon seit dem Zeitpunkt in sei- 

her endgUltigen Lage stabil, zu dem das 

organische, also noch nicht mineralisierte 

Ammonitellageh~use in seinem gesa~nten Um- 

fang fertiggestellt war. Erst darauf folgte 

die Mineralisierung der Schale und die 

fortschreitende Differenzierung der Scha- 

leneinbauten bis zum Zeitpunkt des SchlOp- 

fens. Dann war sicherlich nach dem Schl~p- 

fen anfangs immer noch kein weiterer Scha- 

lenfortbau zu erwarten, da die Jungtiere 

sich erst in ihrer Lebensweise auf die 

neue Umwelt einstellen muSten. Bei den 

Archaeogastropoden liegt zwischen der Phase 

der Fertigstellung der Geh~usemorphologie 

und der "Metamorphose" im Ei oder als frei- 

schwimmender Larve ein Zeitraum von zwei 

bis sechs Tagen. Je mehr Dotter die Eier 

enthalten, desto l~nger ist die Phase zwi- 

schen Fertigstellung des Embryonalgeh~u- 

ses und Weiterbau im Stil des Adultgeh~u- 

ses. Bei Ammoniten war die Zeit zwischen 

Schalenausbildung und Weiterwuchs sicher 

l~nger, da die Gr6Be des Geh~uses und der 

Durchmesser des Protoconchs fur eine viel 

gr~Sere Dottermenge spricht, die w~hrend 

der Entwicklung aufgebraucht werden konnte. 

Bis nach dem Schl~pfen blieb der Ammonitel- 

laschalenrand d~nn (Taf. 2/7,8) und wurde 

nicht durch Innenschichten verst~rkt. Die 

Schalenverdickung im Bereich der zweiten 

Wachstums~nderung vollzog sich erst, als 

das geschl~pfte Jungtier begann, das Adult- 

gehause auszuscheiden. Der Ubergang yon 

der Schl~pfphase zur Aufnahme erneuter 

Schalensekretion war offensichtlich eine 

sehr kritische Phase im Leben elnes Ammo- 

niten und die Mortalit~t war hoch. KULICKI 

(1979) land Massenvorkommen solcher Formen 

in Oxford-Kalken~ DIETL (pers~nliche Mittei- 

lung) beobachtete Ammonitellavorkommen bei 

jurassischen Heteromophen aus S~damerika, 

und in der Oberkreide Jordaniens fanden 

sich wiederholt Massenvorkommen von Ammoni- 

tellastadien mit und ohne Ansatz der ersten 

Adultschale in Kalken und Kieselkalken. 

~hnliche Verh~itnisse lieBen sich auch bei 

karbonlschen Goniatiten (Namur, Wuppertal) 

nachweisen und wurden fur Oberkreide- 

Scaphiten aus den USA belegt (BANDEL, LAND- 

MAN & WAAGE 1982), 
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3.4 DIE ENTWICKLUNG DER FRUHONTOGENETI- 

SCHEN GEHAUSE BEI SEPIA. SPIRULA 

UND NAUTILUS - DEVELOPMENT OF THE 

EMBRYONIC SHELL IN SEPIA, SPIRULA 

AND NAUTILUS 

The egg of Sepia is yolk-r ich. Thus the 

shell gland develops on a disc- l ike cell  

plate resting on the yolk mass. The gland 

cel ls of the shell gland are surrounded 

by a muscle mantle that has fused with 

i ts  margins above the gland before the 

secretion of the organic primary shell is 

begun. When the shell is 0.9 mm long, i t  

detaches from gland cells and is connected 

to the tissue of the visceral mass along a 

l ine following i ts  longest axis. During 

reorganisation of the yolk, reserves con- 

nected with the l i f t i n g  of the embryo the 

conch is deformed and pulled inward along 

the tissue-shell attachment. Further shell 

enlargement shows clear increments of 

growth. At 2 mm shell diameter, the shell 

is calc i f ied in a patchy way from the out- 

side at f i r s t ,  with a nacreous-like struc- 

ture completed from the inside la ter .  Young 

hatch as miniature adul t - l ike individuals 

with several functional chambers. 

The egg of Spirula is much smaller than 

that of Sepia. Here shell gland differen- 

t ia t ion and formation of the f i r s t  shell 

coincide with the time of yolk rearrangement 

and morphological l i f t i n g  of the embryo, 

Mantle tissue thus grows around a well 

rounded visceral mass and i ts  shape ref- 

lects i t .  Detachment from gland cel ls 

occurs when a well formed conch is secre- 

ted. Tissue shell attachment is present on 

the dorsal side of the inner wall t when 

the shell is mineralized by penetration 

of aragonite c rys ta l l i t es  into the organic 

shel l .  A siphuncle forms when the visceral 

mass retracts from the f i r s t  chamber. The 

organic cover of the siphunclar cell 

strand is attached to the shell wall and 

twisted somewhat before a pear-like mineral 

tube is secreted below the organic tube 

and the end of the l iv ing siphuncle covered 

by addit ional, but porous, organic layers. 

The young hatch with functional buoyancy 

control of the shel l .  

In the extremely yolk-r ich eggs of Nau- 

tilus embryos secrete a shell which at 

hatching has 6-7 functional chambers. The 

f i r s t  organic shell cap connected and 

produced by the gland cel ls is thin. Du- 

ring rearrangement of the embryo on i t s  

yolk mass shell is attached to the tissue 

along the median axis and here is strongly 

deformed. The so formed scar of the primary 

shell becomes mineralized from below and 

thus fixed in shape. An ornamented secondary 

embryonic shell with growth increments 

clearly develoPed is secreted afterwards, 

each increment of shell growth becoming 

mineralized r ight after i ts  deposition. 

Sepia: Die Bildungsweise und die Gestalt 

des Embryonalgeh~uses von Sepia wurde yon 

BANDEL & BOLETZKY (1979) detailliert be- 

schrieben. In dieser Arbeit sind auch viele 

Zitate zur ~iteren Literatur aufgefHhrt. 

Die Eier von Sepiaj wie von allen dekapoden 

Cephalopoden (Sepioidea und Teuthoidea), 

sind von gelatin~sen Eikapseln mit einer 

festen AuHenhaut umh~llt. Die Embryonal- 

entwicklung verl~uft bei allen rezenten 

Cole,idea, die bisher untersucht wurden, 

gleichartig (BOLETZKY 1974). Die Furchung 

erfaBt nut eine flache Keimscheibe auf der 

Oberfl~che des dotterreichen Eies. Die 

Dottersubstanz bleibt unbeeinfluBt. Die 

Furchung der Zellen wird beendet, wenn die 

Basis der jeweiligen Furche das Cytoplasma 

der Keimscheibe durchschnltten und die 

Dottergranulae des Eies erreicht hat. Die 

sich entwickelnde Keimscheibe wMchst kap- 

penartig ~ber die Masse des ungefurchten 

Dotters, his diese schlleBlich v611ig ein- 

geh~llt ist. Im Bereich der Keimscheibe 

bilden sich Dotterentodermzellen (Mesento- 

derm), die die Differenzierung in der ~ber- 

lagernden ~uBeren Zellschicht einleiten. 

Yon den Zellen dieser Schicht wlrd Dotter 

aufgenommen und geht direkt in die sich 

entwickelnden Organanlagen welter. Alle 

Anlagen in der Keimscheibe werden bilateral- 

symmetrisch ausgebildet. Als erste Organ- 
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bildung erscheinen die Mantelzellen (Scha- 

lendr~se). Ektodermale Zellen t aus denen 

sich das Mantelgewebe bildet, teilen sich 

unter der Ausformung langer, schlanker 

Zellen. Dieser Bereich senkt sich schein- 

bar An eine Grube eint da er von einem 

Zellring umwachsen wird~ der sich in der 

Folge erh6ht t has seine R~nder aneinander- 

stoSen und miteinander verwachsen, Damit 

is, das Mantelgewebe in einer dorsalen 

H6hle eingeschlossen, wie SPIESS (1971, 

Fig. 2) klar dargestellt hat. 

Bei Sepia liegt der Keim zu diesem 

Zeitpunkt der etwa 9 mm groBen Dotterkugel 

als Hohlscheibe auf, die den gr~Sten TeA1 

einer Hemisphere ~berdeckt. Der VerschluB 

der Mantelh~hle geht damit einher, da~ 

sich die Embryokappe zusammenzieht. Hierbei 

werden die vorher fl~chig angelegten Or- 

gane dreidimensional. Es bildet sich der 

Mund (Stomodaeum), die Augenanlagen, der 

Rand der ~uBeren K~rperhdlle und die An- 

lage des Trichters. Die ~uBere K6rperh~lle, 

die ~ber der H6hle gelegen is,, in der die 

Schale entsteht, wird bei Sepia Mantel ge- 

nannt, is, aber nicht mit dem Mantelgewebe 

gleichzusetzen, welches hinter dem vor- 

r~ckenden Mantelwulst entstehtt sondern 

entspricht dem Muskelmantel der Gastropo- 

den (Kapitel 5.1). Mantelgewebe hinter der 

Periostracumgrube ist bei Sepia nut auf 

dem Boden der Schalenh~hle anzutreffen. 

Mit der Abhebung der Keimscheibe vom Dot- 

terei wird die Schalenh6hle gestreckt und 

das erste Sch~ichen ausgeschieden. Dieses 

Prim~rgehause besteht aus einer ovalen, 

flach gew61bten Kalotte, deren tiefster 

Tell hinten liegt. Das einfache, organische 

Sch~Ichen ist glatt, weist keine Anwachs- 

streifung auf und is, etwa 0,9 mm lang und 

0,7 mm breit (Abb. 53) . 

W~hrend der Ausscheidung des Prim~rge- 

h~uses sind die Dr~senzellen oder der Au- 

Benrand der Schalenh~hle fest mit der Scha- 

le verbunden. Danach l~sten sie sich ab. 

Weiteres Schalenwachstum is, im folgenden 

mit einer deutlichen Anwachsstreifung ver- 

bunden (Abb. 55). Das Prim~rgeh~use is, mit 

dem Weichk6rper in einem Mittelstreifen 

an der Innenseite verbunden. BeA der Keim- 

Abb. 53. Prim~rgeh~use yon Sepia offioinalis 
(umgezeichnet nach BANDEL & BOLETZKY 1979, 
Fig. 8 und Fig. 95). Die L~ngsgrube kenn- 
zeichnet den Bereich des Sch~ichens t an 
dem der Weichk6rper angeheftet war. 

Primary shell  of Sepia offioinalis with 
a long i tud ina l  groove on the external side 
where the t issue is attached on the in ternal  
side. 

abhebung wird die Dottermenge des Embryos 

in zwei Dotters~cke aufgeteilt, Ein klei- 

nerer Tell des Dotters verbleibt unter dem 

Schulp innerhalb des eigentlichen K~rpers 

des Embryos und wird so zum inneren Dotter- 

sack. Der gr~Sere Teil liegt dann vor dem 

eigentlichen Embryo (Abb. 54). Beim Aus- 

Abb. 54. Der Embryo von Sepia officinalis 
(umgezeichnet nach BANDEL & BOLETZKY, 1979, 
Fig. 17). Die Schale mit bereits erfolgter 
Bildung zweier Kammern liegt ~ber dem in- 
neren Dottersack. Der groBe, ~uBere Dot- 
tersack is, vor dem eigentlichen Embryo 
gelegen und ist erst kurz vor dem SchlOpfen 
vom Embryo aufgezehrt. L~nge des Embryos 
mit Dottersack etwas ~ber 10 mm. 

The about I0 mm long embryo of Sepia 
offioinalie has a shell  with two chambers 
and a large yolk reserve outside of i t s  
actual body. Al l  yolk is u t i l i z e d  when the 
young hatches, 

einanderr~cken der Dotterreserven erfolgt 

auch ein Zug auf das Anheftungsgewebe des 

Weichk~rpers am Prim~rsch~ichen, sodas sich 

die Schale in einer L~ngsfurche auBen ein- 
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w~ibt und innen einen der L~ngsachse fol- 

genden Kamm bildet. 

Im folgenden wird der Schalensack als 

Ganzes stark vergr~Sert, Der im UmriB an- 

fangs ovale Prim~rschulp wird nun durch 

Anwachszonen vornehmlich nach vorne hin 

vergr6Bert, Der Schalenbau tritt von nun 

an in deutlichen OtO3 - OtO8 mm breiten 

Wuchsinkrementen in Erscheinungo An die 

Schale heftet sich der Mantelmuskel (Muskel 

der festen ~uBeren K~rperh~lle) an der Un- 

terseite des Hinterrandes fest, Die ur- 

spr~ngliche Gewebeverbindung unter der Scha- 

lenmitte l~st sich, BeAm Schulpvorbau ent- 

stehen Mittelstreifen~ die der L~ngsachse 

folgen und links und rechts davon 7 bis 11 

paarige, flache Eintiefungen (Abb, 55), 

Das Muster ist bei verschiedenen individuen 

yon Sepia-Embryonen sehr variabel, Das Ge- 

h~use wird bis zu 2t3 nun L~nge vornehmlich 

aus organischer Substanz aufgebaut und mi- 

neralische Einlagerungen erfolgen nur auBent 

ohne eine durchgehende Schicht zu bilden~ 

Die erste durchgehende Mineralisierung des 

Schulps erfolgt bei der Konstruktion der 

ersten Kammer, Hierbei wird die Innenseite 

des Schulps mat einer t der Perlmutter ver- 

wandtent aragonitischen Lamellenschicht 

bedeckt, 

Abb. 55. Sepia officinalis-Schulp vor der 
Bildung der ersten durchgehenden Aragonit- 
schicht zeigt das Prim~rgeh~use mit seiner 
groSen L~ngsnarbe und das Sekundargeh~use 
mit Anwachsstreifen und paarigen Gruben. 
Das Sch~lchen ist maximal 4,5 n%m lang. 

Sepia officinalie cuttlebone before secre- 
tion of the f i r s t  inner mineral layers and 
before covering outer mineral deposits 
show the scar on the primary shell and 
growth increments on the secondary shel l ,  

Der SchlOpfling besitzt einen Schulp der 

weitgehend dem der erwachsenen Tiere gleicht, 

sowohl was die Gestalt als auch was die 

Funktion angeht, Hierbei ist bei verschie- 

denen Arten von Sepia die Anzahl der Kammern 

unterschiedlich und auch innerhalb einer 

Art gibt es leichte Unterschiede. Bei Sepia 
pharaoni8 aus dem Roten Meer sind es zu- 

meist 6 Kammern, bei Sepia orbign~ana aus 
dem Mittelmeer zumeist 9 Kammern~ mit denen 

das Jungtier schl~pft. Diese Kammern sind 

auch zum Tell bereits leergepumpt, 

Spirula: Die Eigr~Se betr~gt bei Spirula 
maximal It7 mm. BOLETZKY (1974) fand, dab 

bei kleinen Eiern coleoider Cephalopoden 

wie Spirula die Longitudinalachse des 

Tieres schon durch die Achse des l~ngsova- 

len Eies vorgegeben ist. Bei Eiern, die 

bis ungef~hr 2 mm messen t umhOllt die Kap- 

pe des Keimess die den eigentlichen Embryo 

darstellt t etwa die H~ifte der Dottermasse, 

Bei der Aufteilung der Dottermenge in ei- 

nen ~uSeren und einen inneren Dottersack ist 

beim Spirula-Embryo etwa die H~lfte der 

Dottermenge vom K~rper des Embryos umh~llt. 

Nach der Herausbildung der geschlossenen 

Schalenh~hle (in gleicher Weise wie bei 

Sepia) umw~chst der Saum der Dr~senzellen, 

der dem AuBenrand der Schalenh~hle entspricht, 

den vom Entoderm (Mesentoderm) umh~llten 

inneren Dottersack. Bei der Trennung des 

~uBeren vom inneren Dottersack wird letzte- 

rer vorne abgeschnUrt, Der vorr~ckende Man- 

tel zeichnet diese Abschn~rung ebenfalls 

ab t wenn er sie erreicht hat. Nach BANDEL & 

BOLETZKY (1979) l~st sich der Mantel vom 

Prim~rgeh~use, nachdem der innere Dotter- 

sack v~llig vom organischen Prim~rgeh~use 

umgeben ist. Nach der Abl6sung wird das 

Geh~use mineralisiert, Hierbei sind zwei 

Phasen der Aragonitkristallisation zu be- 

obachten. Zun~chst durchsetzen und er- 

setzen Aragonitkristallite das organische 

Prim~rsch~ichen vollst~ndig von innen her. 

Auf dieser, an organischer Substanz rei- 

chen, ~uBeren Schalenschicht entsteht in 

der zweiten Phase der Verkalkung eine, in 

ihrer Struktur der ersten gleichartige 

Prismenschicht. In diesem nun v~llig mine- 

ralisierten Geh~use ist die Ansatzstelle 

des Weichk~rpers als Streifen von prisma- 



77 

tischen Kristallaufw~chsen auf der dorsa- 

fen InnenoberflMche der Anfangskammer er- 

kennbar (Taf. 22/2). 

Die wohlgerundete,kugelige Anfangskammer 

zeichnet in ihrer Form also genau den in- 

neren Dottersack (sp~tere Mitteldarmdr~se) 

nach. Die Apertur des Geh~uses ist O,38 nun 

breit und rund. Im folgenden ~ndert sich 

die Geh~usef~llung, Zu dem Zeitpunkt, zu 

dem die wandung der zweiten Kammer abge- 

schieden ist, bildet sich sine ringf~rmiget 

mineralische Verdickung in der Apertur der 

ersten Kammer. Damit wird der R~ckzug des 

Weichk~rpers aus dem Innenraum der ersten 

Kammer eingeleitet, Hierzu verlagert sich 

die Gewebeanheftung auf die dorsale Innen- 

oberfl~che des Bereichs der Sp~teren zw~i- 

ten Kammer und verankert sich hier mit der 

Schale in einem langgezogenen, etwa gleich- 

bleibend breiten Streifen (Taf. 22/5,7). 

Das Gewebe des organischen Siphos differen- 

ziert sich und heftet sich an der ventralen 

Innenseite der ersten Kammer an. Danach 

scheidet dieser Strang sine organische H~l- 

le aus, die an dieser Stelle mit der Schale 

in Verbindung tritt und 0ber den prismati- 

schen Wulst an der Kammerverengung angesetzt 

ist. Das Siphogewebe wird darauf teilweise 

aus dem Kammerinnenraum zurUckgezogen und 

dabei gedreht, Die Verdrehung des Eingewei- 

desackes (bzw, der Mitteldarmdr~se) gegen 

die Schale zeichnet sich deutlich in dem 

Faltenwurf der organischen H~llschichten 

des Siphos ab (Taf. 22/2). Darauf bildet 

sich das vollst~ndig mineralisierte, birnen- 

f~rmige erste Siphonalrohrsegment von O,3mm 

L~nge, welches in den Innenraum der ersten 

Kammer vorragt. Sein apikales Ende ist durch 

ein f~r Fl~ssigkeit durchl~sslges organi- 

sches K~ppchen geschlossen (Abb. 56)~ Seine 

~uBere H~lle ist das anfangs vom Sipho ausge- 

schiedene, organische H~utchen t welches 

sich bis zur gegenUberliegenden Wand, als 

sogenannter Prosipho t fortsetzt. Diese La- 

melle hat nur sine St~tzfunktion f~r das 

organische Siphok~ppchen. Der Fl~ssigkeits- 

austausch erfolgt nur ~ber die durch yon 

innen angelagerte, organlsche Schlchten 

verstMrkte, gerundete Kappe des Rohrendes 

(Abb. 56). 

Der SchlUpfvorgang ist bei Spirula noch 

nicht beobachtet worden, Die kleinsten 

Tiers, die blsher gefangen wurden, legen 

die Vermutung nahe, dab etwa 4 mm lange 

Tiers schl~pfen. Diese tragen ein Sch~ichen, 

in dem die erste Kammer mit Sicherheit be- 

reits funktionell ist, wahrscheinlich auch 

die zweite und m6glicherweise sogar die 

dritte Kammer. 

Abb. 56. Der Anfang des Siphonalrohres 
(erstes Segment) yon Spirula 8pirula. Das 
Rohr endet mit einer fl~ssigkeitsdurchlas- 
sigen organischen Kappe, die ~ber sine 
ebenfalls organische Lamelle mit der Kammer- 
innenwand verankert ist, Das mineralische 
Rohr ist ~ber einen Prismenwulst mit dem 
Geh~use in der Windungsverengung zwischen 
Protoconch und folgender Windung verbunden. 

The f i r s t  segment of the siphuncular tube 
of Spirula spirula ends with an organic 
cap that is porous, and extends into a 
lamella attached to the chamber wa l l .  The 
mineralized tube is attached to the walls 
by a prismatic r idge. 

Nautiluss Die Eikapseln von Nautilus ~hneln 

ihrem Aufbau jenen von Sepia, sind jedoch 

gr~Ber. HAMADA etal. (1980) vermaBen die 

Gelege von Nautilus ma~romphalus und stell- 

ten hier Kapselh~hen von 32 bis 39 mm und 

Breiten von 20 bis 35 ram fest. Der aus die- 

sem groBen Ei schlUpfende Jung-Nautilus 

tr~gt ein Geh~use von 25 bib 27 nun Durch- 

messer (Sch~tzungen von STENZEL 1964) oder 

etwa 20 mm Durchmesser (Messungen von 

DAUPHIN 1979), HAEF (1921/1923) vertrat die 

Ansicht, dab das schl~pfende Tier bereits 7 

funktionelle Kammern besitzt, Wie aufge- 

s~gte Geh~use yon Nautilus pompilius zei- 

gen, weisen die ersten 7 Kammern einen 

gr~Beren Abstand zuelnander auf, als die 
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folgenden Kammern (Abb. 57), Mit dem Beginn 

der regelm~Bigen und engeren Kar~nerabst~n- 

de, so die verbreitete Ansicht bei Bear- 

beitern von Nautilus, beginnt das freie 

Leben im Moor. 

Abb, 57. Die Anfangswindung von 4 Individuen 
yon Nautilus pompilius im Medianschnitt, 
Die vom Embryo innerhalb der Eikapsel ge- 
bildete 6 - 7 Septen weisen einen gr~Beren 
Abstand zueinander auf, als die nach dem 
Schl~pfen gebildeten Septen. MaBstab: I cm, 

I n i t i a l  whorl of four indiv iduals of Nau- 
t i l us  pompiliu8 in median section. The 6-7 
septa formed by the embryo are d i f f e r e n t l y  
spaced from the septa formed af ter  hatching 
from the egg. 

Das Embryonalgeh~use ist bis auf eine 

kleine Anfangskalotte regelm~Big gemustert, 

Das Anfangskappchen des Nautilus-Geh~uses 

wurde von ERBEN & FLAJS (1975) im Detail 

beschrieben und abgebildet. Demnach ist 

das Prim~rgeh~use etwa 1,5 - 2 mm groB 

und stark runzelig verfaltet. Eine lange 

Mittelfurche (sogenannte Cicatrix) durch- 

zieht die Anfangskalotte in Richtung der 

L~ngsachse. Sie kennzeichnet den Bereich S 

in dem das d~nne, organische Prim~rsoh~l- 

chen mit dem Weichk6rper verbunden war. 

Bei Nautilus ist die Keimscheibe auf dem 

groBen Ei im Verh~ltnis zum Eivolu/nen noch 

kleiner als bei Sepiaj sodas beider Abl~- 

sung des eigentlichen Embryos vonder 

Dotterkugel und der Trennung von Innen- 

dotter und AuBendotter noch gr~Bere Schwie- 

rigkeiten zu ~berwinden sind. 

Auf das verfaltete und durch den Mittel- 

wulst gegliederte Prim~rgeh~use folgt das 

Sekund~rgeh~use mit einer oharakteristi- 

schen Skulptur aus Spiralrippen und der 

Anwachsstreifung folgenden Riefen. Die Ver- 

kalk~ng des Prim~rgeh~uses erfolgt vor d~ 

Beginn des Vorbaues des Sekund~rgeh~uses. 

Wie BLIND (1976, Abb. 3; Taf. 3,4) zeigt# 

ist die erste Mineralisation recht ungeord- 

net und besteht aus prismatisch-sph~ruli- 

tischen Kristalliten und Kristallaggregaten. 

Bevor das Siphonalsystem eingebaut werden 

kann, ist der apikale Geh~useteil aber schon 

von einer gleichf~rmigen dicken Perlmutter- 

schieht von innen her ausgekleidet, Das 

erste Septum wird also in einem fertig ver- 

kalkten, soliden Geh~use eingebaut, in 

gleicher Weiset wie alle sp~teren Septen, 

Nur der Siphonalkanal endet blind und ist 

in dem Bereich, in dem er gegen die apikale 

Wand stSBt, por~s (BANDEL & BOLETZKY 1979, 

Fig, 22). 

3.5 EMBRYONALGEHAUSE VON CEPHALOPODEN IM 

VERGLEICH ZUEINANDER - COMPARISON OF 

EMBRYONIC SHELLS OF CEPHALOPODS 

Spirula and Quenstedtocera8 have a s imi lar  

development of embryonic shell regarding the 

egg size, the spherical f i r s t  chamber, the 

rapid mineral izat ion of the shel l ,  the 

tissue attachment to the i n t e r i o r  of the 

f i r s t  chamber, the retract ion of t issue- 

shell connection from the room of the f i r s t  

chamber into the area of the second chamber, 

the d i f f e ren t i a t i on  of the siphuncular 

t issue, the secretion of the f i r s t  segment 

of the siphuncle, the secondary i ns ta l l a t i on  

of a siphuncular system with nacreous organic 

tubes, porous zones for contact to the 

closed off  chamber, and the mode of hatching 

as young with small shell but f u l l y  funct io- 

nal buoyancy control.  Differences between 

Spirula and Quenstedtocera8 ave that the 

shell is internal in one and external in 

the other and, that the mode of co i l ing as 

well as the re l a t i ve  shell length disagree, 

F i rs t  mineral izat ion covers a l l  walls in 

Spirula and only the outer ones in Quen- 

stedtoceras. Fi rs t  segment of the siphun- 

cular tube in Spirula is attached to the 

outer wal l ;  in Quenetedtoceras i t  is to the 

f i r s t  septum, and siphuncular tube segments 

are longer in the f i r s t  while a true l i v i ng  

chamber is present only in the l a t t e r .  Also 

morphology of she l l - t i ssue connection 

d i f f e r s .  
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Sepia and Nautilus only show s i m i l a r i t i e s  

regarding the formation and morphology of 

the primary she l l .  Both embryos secrete a 

thin organic shell which is only shallowly 

concave and becomes attached to the t issue 

along i t s  long axis a f te r  detaching from 

the gland cel ls  of the mantle. The primary 

conch is deformed along this attachment 

and a scar develops, Final shape is achieved 

when f i r s t  i r regu lar  mineral covers are 

underlain by nacreous mineral izat ion,  

The s i m i l a r i t i e s  present in the morpho- 

logy of the primary shell of very d i f f e -  

rent ly  derived cephalopods can be explained 

simply by differences in egg size. Two 

strategies are present in nature. Those 

species with eggs below 2 mm in diameter 

surround about half  of the yolk mass with 

the i r  embryonic tissue when the primary 

shell star ts with i t s  growth. The conch is 

developed around a stable background of a 

visceral mass of a maximum width of 1 mm. 

The primary shell is mineralized t o t a l l y  

without pr ior  deformation. Embryonic shells 

measure between 1 and 2 mm in size, the i r  

f i r s t  chamber less than I mm in diameter. 

Species with eggs larger than 2 mm have 

grown to a d i sc - l i ke  embryo resting on the 

large yolk mass when f i r s t  shell forms, 

The primary shell remains as f l a t  as the 

embryo in this stage and becomes deformed 

when the visceral mass to which i t  is 

attached rises from the yolk, F i rs t  cham- 

bers are above i mm in dimension and aside 

from the deformed ~rimary shell cup the 

over 2 mm large embryonic shell shows growth 

increments. This shell morphology is d i rec t -  

ly  correlated to the amount of yolk present, 

probably r ight  from the beginning of cepha- 

lopod evolution. 

Spirula und Quenstedtoeera8: Es lassen sich 

eine ganze Reihe yon Gemeinsamkeiten hin- 

slchtlich der Bildungp der Gestalt und der 

Struktur zwischen dem EmbryonalgehMuse von 

Spirula einerseits und der Ammonitella von 

Quenstedtoce~as andererseits feststellent 

I, Die Embryonen entwickeln sich auf einem 

unter 2 mm groBen Ei dergestalt S dab die 

Dottersubstanz bereits zur H~ifte vom eigent- 

lichen Embryo bedeckt ist, noch ehe das 

Prim~rgeh~use mit seiner Bildung beginnt, 

2, Die Anfangskammer ist kugelig, 

3, Sofort nach der AblSsung des Mantel- 

saumes erfolgt die erste Verkalkung des 

Prim~rgeh~uses, indem die AuSenw~nde des 

organischen Sch~ichens von innen her durch 

Aragonitprismen yon etwa Or2 ~m Breite 

gleichf6rmig durchsetzt werden, 

4, Der Weichk6rper des Embryos ist im In- 

nenraum der sp~teren ersten Kammer veran- 

kert, 

5, Die Lumenverengung der ~ffnung des Rau- 

mes der sp~teren ersten Kammer erfolgt 

durch prismatische Aragonitbildungen (I, 

Septum bei Ammoniten, prismatischer Ring 

bei Spirula), 

6, Die Anheftung des Weichk~rpers wird da- 

nach aus dem Innenraum der ersten Kammer 

nach vorne in den Bereich der sp~teren 

zweiten Kammer verlagert, 

7, Im Bereich der sp~teren zweiten Kammer 

dlfferenziert sich das Gewebe des Sipho- 

nalstranges aus, umgibt slch mit einer 

Membran, die an der Innenwand befestigt 

wird0 

8, Das erste funktionsf~hige Siphosegment 

wird vom Siphonalgewebe ausgeschieden, 

welches sich aus dem Bereich der ersten 

Kammer teilweise zur~ckgezogen hat, Das 

feste r blind endende Siphonalrohr tritt 

~ber eine por~se Zone mit dem Kammerinnen- 

raum in Verbindung, und die Entleerung des 

Kammerraumes von Fl~ssigkeit kann nun er- 

folgen, 

9, Bauelemente des Kammerapparates (=Phrag- 

mocon) werden nachtr~glich in die Schaie 

eingef~gt und sind aus hochgeordneter, or- 

ganischer oder aragonltisch-mineralischer 

Substanz aufgebaut, Letztere ist in der 

Form von Perlmutter und Perlmutterderivaten 

zusammengesetzt, 

10, Die Eikapsel wird vom adult~hnlichen 

Tier verlassen, indem dieses mit einem 

funktionst~chtigen Kammerapparat davon- 

schwimmt, 

Daneben ist aber der Bau und die Funktion 

des Spirula-Embryonalgeh~uses auch in vie- 
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len Punkten von dean der An%monitella unter- 

schieden| 

I, Das Prim~rgeh~uses wie auch das folgen- 

de Geh~use, sind bel Spirula ein Innenske- 

lett, w~hrend das Ammonitengeh~use ein 

AuSenskelett darstellt. 

2. Das Prlm~rgeh~use von Spirula umfaBt 

nur wenig mehr t als den Bereich der ersten 

Kammer and besitzt fast keine Wohnkammer S 

w~hrend bel Ammoniten eine groBe Wohnkam- 

mer gebildet wird~ ehe sich der Mantelsaum 

vonder Prim~rschale 16st. 

3. Die auf die Anfangskammer folgende Ge- 

h~useteile ber~hren sich bei Spirula nicht. 

Bei Ammoniten dagegen wird die Anfangskam- 

mer breit vonder folgenden Windung umfaBt. 

Die Bildung des Spirula-Geh~uses erfolgt 

also rand um den Bereich der Apertur, w~h- 

rend bei Ammoniten nur noch der Bereich 

der Au~enlippe w~chst. 

4. Bei der Mineralisierung der Prim~rscha- 

le werden bei Spirula alle Geh~useteile 

erfaBt. In der Ammonitella werden nur die 

~uSeren W~nde mineralisiert, w~hrend die 

Innenw~nde erst sp~ter mit Kalkschichten 

belegt werden, 

5. Die Anfangskammer ist bei Spirula yon 

rundem Querschnitt, w~hrend sie bei AInmo- 

nitellen in der Regel ovalen Querschnitt 

besitzt. Damit ist auch die Apertur bei 

Spirula rand, w~hrend die M~ndung des 

Protoconchs (-Bereich der sp~teren ersten 

Kammer) bei An~noniten breitoval ist. 

6. Bei der Auskleidung der Apertur der 

ersten Kammer von Spirula vor dem Einbau 

des ersten, im Querschnitt runden Sipho- 

nalrohrsegments ist nur ein ringf~rmiger 

Wulst n6tig, Bei Ammoniten dagegen muB 

hier eine Wand eingezogen werden (erstes 

Septum) damit die seitlichen M~ndungstei- 

le verschlossen werden, 

7. Das erste Siphonalrohrsegment ist bei 

Ammonitent von seiner Anheftung abgesehens 

organisch, Bei Spirula ist es verkalkt. 

Beim Ammoniten wird es dem ersten Septum 

verankert, bei Spirula hingegen ~ber einen 

Prismenwulst befestigt. 

8. Das erste Perlmutterseptum ist bei Am- 

moniten im Mittelbereich undeutlich and 

kurz, im Randbereich dagegen klar vom 

Siphonalrohrsegment abgesetzt.Bei Spirula 

besteht das erste Septum aus dem birnen- 

f~rmigen, in das erste Kammerlumen ragende 

Siphonalrohrsegment, 

9, Die aus dem Bereich der ersten Kammer 

zur~ckgezogene Verankerung des Weichk~r- 

pers zur Schale ist beiSpirula einteilig,bei 

Ammoniten ist ein paariger Muskel entwickelt. 

10. Die "Wohnkammer" dient bei Spirula zur 

Anheftung des r~ckw~rtigen Tells des Ein- 

geweidesackes, Das Geh~use dient im wesent- 

lichen der Steuerung des KSrpergewichtes, 

Bei Ammoniten dagegen kommt zu dieser Auf- 

gabe noch die des Schutzes der Weichteile 

hinzu. Hier wird die Wohnkammer auch wirk- 

lich als solche genutzt. 

Sepia und Nautilu8~ Au~erhalb der Gestalt 

des Prlm~rgeh~uses weisen Sepia und Nautilus 

kaum Gemeinsamkeiten hinsichtlich ihrer Ge- 

h~usegestalt auf, Der Schulp von Sepia ist 

ein Innenskelett und der Kammerapparat ist 

v~llig anders organisiert, als jener yon 

Nautilus (BANDEL & BOLETZKY 1979). Das Ge- 

h~use von Nautilus hingegen ist ein AuBen- 

skelett and kann in seiner Organisation 

als eine planispiral eingerollte R~hre 

angesehen werden und ist damit ganz anders 

geformt, als der flache Schulp von Sepia. 

Hinsichtlich der Bildung, Struktur and Ge- 

stalt des Prim~rgeh~uses finden wir jedoch 

eine Reihe yon Gemeinsamkeitenl 

I. Der Keim von Sepia und Nautilus ent- 

wickelt sich als flache Scheibe auf dem 

groSen Ei (bei Nautilus gr~Ber als 10 mm, 

bei Sepia grSBer als 5 nun). 

20 Bei der Funktionsaufnahme der Schalen- 

dr~se, welche bei Sepia in der Schalenh6hle 

gelegen ist, bei Nautilus wahrscheinlich 

auf der AuBenseite des Keimes zu finden 

ist, entsteht ein uhrglasf6rmiges, etwas 

.vales, organisches Sch~lchen, von relativ 

groSem Durchmesser (fast l mm bei Sepia 

and 2 - 3 mm bei Nautilus), ehe sich die 

Mantelzellen vom Geh~userand l~sen. 

3. Das Sch~ichen ist mit dem Weichk~rper 

entlang seiner L~ngsachse auf der Innen- 

seite verbunden. 

4. Das Sch~lchen wird im folgenden nicht 

durchgehend verkalkt. Bei den Umformungs- 

prozessen des unter dem organischen Sch~l- 

chen gelegenen Weichk~rpers wird es da- 

her verformt, and eine Furche bildet sich 
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~ber der Anheftungsstelle des Weichk~rpers 

zur Schale0 

5. Vor dem Weiterbau des Geh~uses wird das 

Primarsch~ichen dutch wenig organisierte 

Mineralablagerungen versteift (bei Nautilus 

nur von unten, bei Sepia voters, von oben 

her). 

6. Eine endg~ltige Fixierung seiner Ge- 

stalt erh~it die Schalenkappe bei Sepia 

und Nautilus durch hochorganisierte Innen- 

auflagen vom Perlmuttertyp im Zusammenhang 

mit dem Aufbau des Kammerapparates und 

Ausbau der Schale des Schl~pflings. 

Zusammenfassun@ und Diskussion: Der Ver- 

gleich der Prim~rgeh~use der beiden Ver- 

treter endocochleater Cephalopoden Spirula 

und Sepia mit den Vertretern der beiden 

ectocochleaten Cephalopoden Quenstedto- 

ceras und Nautilus zeigt, dab hinsichtlich 

des Merkmales Prim~rgehMuse, Spirula und 

Quenstedtocera8 einerseits und Sepia und 

Nautilus andererseits sich am st~rksten 

~hneln. 

Sepia und Spirula sind mSglicherweise 

nahe miteinander verwandt (JELETZKY 1966) , 

Ammoniten und Nautilus dagegen sind trotz 

der scheinbaren ~hnlichkeit des Geh~uses 

nur entfernt verwandt, JELETZKY meint, 

dab Spirula im wesentlichen einen konser- 

vativen Typ der Coleoiden vertritt~ 

Nach dem Bau des Geh~uses soll Spirula 

der Basis der Sepiiden nahestehen. Wie 

f~r die Ammoniten wird fur die Sepi- 

iden eine Herleitung von den Bactriten 

vermutet, Die Bactriten ihrerseits sollen 

sich nach der Auffassung SWEET's (1964) 

Yon den ordovizischen Baltoceratida ablei- 

ten lassen, einer Gruppe der Ellesmocerida, 

Hiermit reich, also die Wurzel der Bactri- 

ten bis in das untere Ordovizium und damit 

bis nahe in den Bereich hinein, aus dem 

die ersten Cephalopoden ~berhaupt bekannt 

geworden sind~ Von diesen sp~tkambrischen 

oder fr~hordovizischen Cephalopodennun 

soll sich auch die Gruppe der Cephalopoden 

entwickelt haben, aus deren Verwandtschaft 

sich der rezente Nautilus herleitet (TEI- 

CHERT 1967). Damit w~re die Entwicklung 

der Ammoniten und der Nautiliden schon seit 

dem unteren Ordovizium unabh~ngig vonein- 

ander verlaufen. Die Verwandtschaft von 

Spirula mit Quenstedtooeras k~nnte trotz 

aller morphologischen und ~kologischen 

Unterschlede m~glicherweise gr~Ser sein,als 

die zwischen den beiden ectocochleaten 

Cephalopoden Nautilus und Quenstedtocera8. 

Die Unterschiede in der Bildung des Pri- 

m~rgeh~uses, die sich zwischen Nautilusund 

Sepia einerseits und Splrula und Quenstedto- 

oera8 andererseits ergeben, sind auch bei 

anderen fossilen Cephalopoden zu erkennen 

und schon lange beobachtet worden. SWEET 

(19.64) hat Angaben hierzu zusammengefaBt 

und festgestellt, dab es im wesentlichen 

nur zwei Apextypen bei Cephalopoden gibt, 

n~mlich solche mit konischem oder flach- 

gew~ibtem Anfangsteil n und solche mit ku- 

geliger Anfangskammer. Bei pal~ozoischen 

Orthoceriden fand RISTEDT (1971) eine ganze 

Reihe gut erhaltener fr~hontogenetischer 

Geh~use. Aus seinen Abbildungen geht her- 

vor, dab Arten mit kugeligem Apex eine 

zwischen 0,2 und 0,6 mm breite Anfangskam- 

mer besitzen, w~hrend Formen mit kegelf~r- 

migem Apex eine 0,5 bis 2,5 nun breite An- 

fangskammer zeigen. Hinzu kommt, dab alle 

von RISTEDT dargestellten Formen mit 

stumpfem oder kegeligem Apex eine Furche 

(Cicatrix) aufweisen, ganz vonder glei- 

chen Art, wie sie auch Nautilus und Sepia 

besitzen. Alle kugeligen Anfangsteile der 

Orthoceren, die RISTEDT abbildet, und auch 

jene, die ERBEN (1964, Fig. 355) yon devo- 

nischen Bactriten und fr~hen Ammoniten be- 

schrieb, sind regelm~Sig gerundet und wei- 

sen keine Furche auf. Die Anfangskammern 

devonischer Bactritenund Fr~hammoniten ha- 

ben wie diese, im Durchschnitt einen # yon 

etwa 0,5 mm. Die gleiche Dimension ist 

bei den Anfangskammern fossiler Coleoiden 

(JELETZKY 1966) und sp~tpal~ozoischen 

Bactriten (MAPES 1979) zu finden. 

In Eiern rezenter Cephalopoden, die klei- 

ner sind als 2 mm, umh~llt der Keim etwa 

die H~ifte der Dotterreserve, wenn seine 

Organe mit ihrer Bildung beginnen. Eines 

der ersten dieser Organe ist der Mantel, 

der dann das Prim~rgeh~use bildet. Nach 
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BOLETZKY (1974) besitzen die Eier rezenter 

Cephalopoden in der Regel eine lange und 

eine kurze Achse. Der Keim, im Stadium der 

PrimMrschalenbildung, umgibt dabei die 

obere H~ifte des Eies in der Weise, dab 

die L~ngsachse des Embryos und die L~ngs- 

achse des Eies die gleiche sand. Somit um- 

w~chst das Prim~rgeh~use bei der rezenten 

Spirula einen gerundeten DotterkSrper yon 

der Dimension, wie sie sp~ter auch die 

kugelige erste Kammer zeigt. Das war bei 

fossilen Cephalopoden wahrscheinlich nicht 

anders. Bei Cephalopodeneiern, die gr~Ber 

sand als 2 mm, stellte BOLETZKY (1974) 

lest, dab der organbildende Keim bier elne 

flache Kappe bildet, die auf der Dotterku- 

gel aufliegt. Bei diesen Embryonen entsteht 

das Mantelgewebe und das yon ihm ausge- 

schiedene Prlm~rsch~ichen noch bevor der 

Embryo es geschafft hat, einen innneren 

Dottersack yon dam ~uBeren Dottersack ab- 

zutrennen. Das ist bei solchen Keimen t 

die im gleichen Entwicklungsstadium schon 

die H~ifte des Dotters umwachsen haben, 

keln groBes Problem. Dotter ist bier schon 

im K~rperinneren des Embryos gelegen. Es 

muB also nur noch eine Abschn~rung des 

inneren vom auBeren Dottersack erfolgen. 

Bei den Cephalopoden mit groBen Eiern hin- 

gegen mud der Embryo yon der~oBen Dotter- 

masse durch st~rkere Gewebedifferenzie- 

rung elnen inneren Dottersack (sp~tere 

Mitteldarmdr~se) abtrennen0 Dabei wird die 

Ausbildung der endg~itigen Gestalt der 

Schale verz~gert, die Mineralislerung tritt 

sparer ein, und das Sch~ichen wird durch 

dlesen ProzeB deformiert. Es bildet sich 

also eine Furche entlang der Linie, die 

den Welchk~rper mlt dem Prim~rgeh~use ver- 

binder. 

DaB dieser Vorgang slch bel Cephalopo- 

den ganz allgemein so abgespielt hat, da- 

rauf weist der Umstand bin, dab bisher nut 

Formen mit glatter, runder Anfangskammer, 

deren Apex manchmal auch zugespitzt sein 

kann (RISTEDT 1971), einerseits und Formen 

mlt napff~rmlger, gefurchter Anfangskam- 

mer andererseits bekannt geworden sind. Es 

ist hierbei gleichg~itlg, zu welcher syste- 

matiechen Einhelt der Cephalopoden die 

Art geh~rt. Die Dimension der Anfangsteile 

ist dabei in gutem Einklang mit den Ver- 

h~itnissen zu bringen, wie sie bel den 

rezenten Cephalopoden auftreten. Die Ge- 

stalt der Prim~rschale und des Anfangs- 

tells des Geh~uses reflektiert die GreBe 

des Eies, welches immer sehr dotterreich 

ist, abet verschieden groB sein kann. 

3,6 HERLEITUNG DER CEPHALOPODEN VON VOR- 

L~UFERN OHNE SIPHONALKANAL - SHELL- 

TISSUE RELATIONSHIP AND MODELS OF 

EVOLUTION OF CEPHALOPODS FROM NON- 

SIPHONATE MOLLUSCS 

The model presented by YOCHELSON, FLO- 

WER & WEBERS (1973) that relates f i r s t  

cephalopods l ike Plectronooerae to 

Knightooonus-like molluscs with septate 

shell but without siphuncular tube is 

discussed and some alterations are proposed. 

In the modified reconstruction the soft 

parts of ear l iest  cephalopods are modeled 

l ike those of a non-torted archaeogastropod 

with siphuncular cord and functional cameral 

apparatus as the only cephalopod-typical 

characterist ic. Here an organic siphuncular 

tube is connected to nacreous septa and 

l iquid could be pumped through the tube 

or parts of i t .  Living tissue is present 

only within the tube and not in the camerae. 

The soft body-shell connections are re- 

str icted to anchoring epithelia of muscles 

and lines of attachment of mantle to the 

shel l .  All these leave scars on the inside 

of the shell v is ib le  in recent and fossi l  

shells al ike. In Nautilue and ammonites 

scars are of retractor muscles and apical 

attachment of the visceral mass. In 

Spirula and Pseudorthoceras muscle scars 

are absent but the mantle is attached 

longitudinal ly within the l iv ing chamber. 

Resulting scar differences allow the 

reconstruction of two di f ferent  body-shell 

relat ionships.ln the f i r s t , t heshe l l  provides 

shelter and the soft body can be retracted 

into i t  (ectocochleate), in the second 

the shell is endoskeletal (endocochleate). 

Ancestors of the f i r s t  cephalopods could 

well have been also ancestors of f i r s t  
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archaeogastropods. These molluscs were able 

to retract into their  shell .  With a buoyant 

phragmocone f i r s t  cephalopods abolished 

the direct,  non-feeding, free swimming and 

short embryonic stage and developed yolk 

rich eggs and a long embryonic phase in 

the shelter of egg-capsules lasting unti l  

the shell could develop functional camerae. 

When trochophora-veliger stage was abolished 

and a minimum egg size of over I mm was 

reached, the radiation of the cephalopods 

in the early ordovician was implemented 

and characteristics aquired have survived 

into the recent fauna. 

3.6.1 DISKUSSION DES MODELLS VON YOCHELSON, 

FLOWER & WEBERS (1973) 

Als erstbekannte fossile Cephalopoden 

sind die vertreter der Gattung Pleotronoce- 

ras aus dem oberen Kambrium anzusehen. Die 

Arten dieser Gattung besitzen ein hochko- 

nisches Geh~use, welches offen planispiral 

eingekr~mmt ist. Der apikale Geh~useteil 

ist gekammert. Alle Kammern sind auf der 

konkaven Seite des Geh~uses durch einen 

randlich gelegenen Siphonalkanal mitein- 

ander und mit der Wohnkammer verbunden, 

Letztere ist 2,5 mal h6her als der gekam- 

metre Tell des Geh~uses (Abb, 58a), YOCHEL- 

SON et al. (1973) leiten Ple~tronoeera8 

von dem stratigraphisch etwa gleichalten 

Knightooonu8 ab. Das Geh~use letzterer 

Molluske unterscheidet sich von Plectrono- 

cera8 nut durch das Fehlen des Siphonal- 

kanals. Vorhandensein oder Fehlen eines 

Siphonalkanals ist in diesem Fall das ein- 

zige Merkmal, welches nach Ansicht der 

Autoren dar~ber entscheidet rob ein Cepha- 

lopode vorliegt oder eine Molluske aus 

einer anderen Klasse, 

Knightooonu8 wird vcn YOCHELSON; FLOWER 

& WEBERS zu den Hypseloconiden gestellt, 

einer Gruppe napff~rmiger, altertttmlicher 

Moliusken, von denen man einige wenige 

Vertreter gefunden hat, deren Steinkern 

eine ringf~rmige Narbe aufweist, Diese 

wird gemeinhin als die Ansatzstelle des 

oder der Muskeln gedeutet. Muskelnarben 

bei den hochkonischen Gattungen Hypeeloconusj 

Knightoconu8 und Plectronoceras sind aber 

noch nicht bekannt, sodaB eine Verbindung 

zu Hypseloconiden mit einer ringf6rmigen 

Narbe noch nicht geslchert ist. Die syste- 

matische Einordnung der Hyseloconiden ist 

ein Problem. Legt man die Definition von 

YOCHELSON (1978) zugrunde, in dernur 

solche fossilen Molluskengeh~use zu den 

Monoplacophoren gestellt werden t deren 

bilateralsymmetrisches Geh~use auf seiner 

Innenoberfl~che zwei deutliche Reihen von 

Narben zeigt, die von paarigen Muskeln 

stamment so sind die Hypseloconiden keine 

Monoplacophoren. RUNNEGAR & JELL (1976) 

setzen die Hypseloconiden mit den fr~her 

auftretenden Helcionellacea in Verbindung 

und betrachten beide Gruppen in ihrer Sy- 

stematik als ~berfamilie der Monoplacopho- 

ren. Dieser Auffassung schlieBen sich auch 

POJETA & RUNNEGAR (1976) und SALVINI- 

PLAWEN (1980) an, Diese Autoren vertreten 

die Ansicht, dab sowohl die Gastropoden, 

als auch die Cephalopoden yon hochentwicke] 

ten, eingekr~mmten Monoplacophoren abstam- 

men. Hierbei ist in der Abwandlung zu den 

Gastropoden die Verdrehung des K~rpers im 

Geh~use zu betrachten und in der Abwandlunc 

zu den Cephalopoden das Auftreten eines 

Siphonalrohres. YOCHELSON (1978) hingegen 

vertritt die Auffassung, dab die Helcionel. 

laceen eine elgene Klasse neben den Mono- 

placophoren darstellen. 

YOCHELSON et al. stellten Uberlegungen 

dar~ber ant wie der Weichk6rper des ersten 

Cephalopoden ausgesehen haben mag und ~ber 

welche Vorstufen er zu diesem Aussehen kam 

(Abb. 58a). Meistens zieht man bei der 

Rekonstruktion der Weichteile kambrischer 

und ordovizischer Mollusken mlt napff~rmig 

Geh~use die rezenten Monoplacophoren (be- 

sonders Neopilina) als Modell heran. Bei 

ihnen weist die konkave Seite des gekr~mm- 

ten Geh~uses und damit der Apex nach vorne 

(Kapitel 4,5.7), YOCHELSON et al. meinten 

Jedoch, dab entgegen den ~blichen Verh~it- 

nissen bei Monoplaeophoren Knightoconu8 

und mit ihm die Vertreter der Hypseloconi- 

den ihren Geh~useapex hinten trugen. Die 

Schale soll sich hier also nicht zum Kopf 

bin (exogastrisch), sondern vom Kopf weg 

(endogastrisch) kr~mmen. 
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Sp~tkambrische Mollusken haben eine 

Vielfalt yon Geh~useformen entwickelt 

(RUNNEGAR & JELL 1976), darunter auch die 

hornfSrmige, offen planispirale Gestalt 

der Hypseloconlden. Die hochkonische Scha- 

le konnte in ihrem apikalen Tell Yon Sep- 

ten geschlossen werden t wie es auch bei 

vielen pal~ozoischen Gastropoden (YOCHEL- 

SON 1971) und rezenten Schnecken (BANDEL & 

HEMLEBEN 19751 BANDEL 1975d t 1979a) der 

Fall ist, Bei Knightooonu8 sind die Septen 

sehr regelmiBig und in gleichf~rmigem Ab- 

stand zueinander eingebaut worden. Vor der 

Bildung eines Septums zieht sich der Einge- 

weidesack genau so welt vonder apikalen 

Geh~useinnenwand zur~ck, wie es die Lage 

der neuen ROckwand erfordert. Durch Sekre- 

tion von Schalenmaterial wird sodann die 

Gestalt des Weichk~rpers im Septum abge- 

prig,, wobei die Verkalkung vonder Epithel- 

oberfl~che nach hinten verl~uft und nicht 

die Epitheloberfl~che selbst erfaBt. 

wohl eine Korrektur angebracht (Abb. 58b). 

Die sehr regelm~Big ausgebildete Septen- 

abfolge bei Knightooonu8 macht es wahr- 

scheinlich, daS der apikale Teil des Ein- 

geweidesackes mat der Geh~use-Innenwand 

verbunden war. Dadurch entstand die ring- 

f~rmige Narbe im Apex der Hypseloconiden, 

die bei einigen Vertretern dieser Gruppe 

erhalten blieb (Kapitel 4.4.5). Durch die 

Verbindung zwischen Eingeweidesack und 

Schale, die auch bei rezenten Cephalopoden 

wie Nautilus und Spirula besteht, ist die 

Absonderung besonders regelm~Siger Septen 

erleichtert, weil sich der Eingeweidesack 

in seiner Position nicht mehr verschiebt. 

Bei Gastropoden, deren Hinterk~rper meist 

nur ~ber Muskelstr~nge mit dem Geh~use ver- 

bunden ist, sind die Septen nicht so regel- 

m~Big konkav geformt und zudem auch nicht 

von einheitlicher Dicke und gleichf~rmigem 

Abstand zueinander (BANDEL 1979a). 

Die Verbindung des Eingeweidesackes mit 

der Schale im apikalen Ende des Geh~uses 

bleibt bei rezenten und fossilen Cephalopo- 

den auch nach der Abscheidung des Septums 

hinten gelegen und r~ckt nicht auf die 

halbe H~he der Wohnkammer vor wie YOCHEL- 

SON et al. (Fig. 3) in ihrer Rekonstruktion 

Yon Pleotronooera8 vorschlugen. Hier ist 

Abb. 58. Rekonstruktion des fr~hen Cephalo- 
poden Plectronoceras. a) umgezeichnet nach 
YOCHELSON t FLOWER & WEBERS 1973 t Fig. 3. 
b)Ver~nderte, hypothetische Rekonstruktion 
von Plectronocera8 t in der das Geh~use elne 
apikale, kugelige Anfangskammer tr~gt. Der 
Weichk~rper ist mit dem Geh~use ~ber einen 
Muskel oder ein Muskelpaar direkt unterhalb 
des letzten Septums verbunden und zudem 
Ober eine ringf6rmige Mantelverankerung zwi- 
schen Muskelbasis und Sipho. Der Mantelrand 
is, auch Ober dem Kopf frei, Die R~ckseite 
des FuSes tr~gt ein Operculum, 

Reconstruction of the early cephalopod 
Plectronooeras, a) redrawn" from YOCHELSON 
et al .  (1973, Fig. 3); b) al tered, hypothe- 
t ica l  reconstruction of Pleotronooera8 with 
apical,  spherical,  i n i t i a l  chamber, t issue- 
shell connection of apical muscle bundle 
and r i ng - l i ke  epithelium connection between 
muscle scars, The remainder of the mantle 
is free and can be drawn into the shell. 
The animal can close i ts  aperture with 
an operculum. 

Das Entstehen eines Stranges der H~lle 

des Eingeweidesackes t der im Bereich der 

konkaven Kr~mmungsseite des Geh~uses stehen 

bleibt, w~hrend sich der Rest des WeichkSr- 

pets in regelmMBiger Weise zurUckzieht und 

Septen ausscheidet, l~Bt aus Knightooonus 

Plectronocera8 werden, In dieser Phase 

der Entstehung yon Cephalopoden besaB 

Pleotronocera8 einen Weichk~rper t der in 
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allen wesentlichen Details demvon Knighto- 

conu8 glich, abgesehen vom Siphonalkanal 

und Siphonalstrang. YOCHELSON et al. nahmen 

an, dab die Kammern zum Teil mit Gewebe 

gef~llt warene welches ~ber den Siphonal- 

kanal mit dem Eingeweidesack in Verbindung 

stand. Solche Verh~itnisse stellen aber 

eine noch weitergehende Abwandlung vom 

septaten Vorcephalopoden dar, als die 

Pr~senz eines einzigen Gewebestranges es 

ist. Es ist eher anzunehmen t dab das Gewebe 

des Siphos nicht mehr Raum eingenommen hatt 

als die Autoren in ihrer Rekonstruktions- 

zeichnung angedeutet haben (Abb, 58a), Das 

bedeutet nichtt dab sp~tere Abk~mmlinge yon 

Plectronocera8 keine Ausl~ufer des Siphonal- 

gewebes in den Kammerraum hinein h~tten aus- 

bilden k6nnen, doch ware das bereits als 

eine Abwandlung der urspr~nglichen Verh~lt- 

nisse zu werten, die zudem m~glicherweise 

nur bei einigen Formen auftrat. 

Plectronooera8 zeigt noch keine Einw61- 

bung am Geh~userand t wie sie bei sp~teren 

Cephalopoden auftritt und den Bereich des 

Trichters kennzeichnet. Dieser erste 

Cephalopode besaB das typische Antriebssy- 

stem der sp~teren Vertreter dieser Klasse 

noch nicht und konnte sich nicht durch 

R~ckstoB im Wasser vorantreiben. YOCHELSON 

et al. meinen S dab Pleotronooera8 ebenso 

wie die rezenten Archaeogastropoden sich 

von pflanzlicher Kost ern~hrt h~tten. Die 

Radula der Archaeogastropoden ist aber 

keineswegs auf die Aufnahme yon pflanzli- 

cher Nahrung hin spezialisiertt wie die 

Autoren meinen, sondern mit ihr werden 

auch Organismen wie Schw~mmet Tunikatent 

Bryozoen und andere gefressen. Dies bewei- 

sen rezente Vertreter verschiedener Archaeo- 

gastropodenfamilien t unter anderem auch 

die als besonders urt~mlich betrachteten 

Pleurotomarien. Damit entf~llt dieses 

Argument und die ersten Cephalopoden k~nnen 

durchaus Fleischfresser gewesen sein~ Da- 

fur spricht nach Meinung der Autoren auch 

das fr~he Auftreten schnabelartiger Mund- 

werkzeuge bei den Abk~mmlingen von Pl~otro- 

noo~rGs. 

3.6.2 DIE VERBINDUNG ZWISCHEN WEICHKORPER 

UND SCHALE 

Bei ectocochleaten Cephalopoden ist der 

Weichk~rper mit dem Geh~use im hinteren 

Tell der Wohnkammer verbunden t sonst liegt 

er ihm in der Regel nut an und • vor- 

und r~ckw~rts verschiebbar. Anders ist ein 

R~ckzug des Weichk~rpers in den Raum der 

Wohnkammer nicht m~glich. Bei endocochleaten 

Cephalopoden tritt zudem noch eine Befesti- 

gung von Gewebe an der AuBenseite des Ge- 

h~uses auf. 

Die ontogenetisch erste Verbindung zwi- 

schen Schale und Weichk~rper besteht in 

einer direkten Verankerung zwischen scha- 

lenausscheidendem Epithel auf der einen 

Seite und dem Schalenrand auf der anderen 

Seite6 Diese bricht zu unterschiedlichen 

Zeiten ab, wie am Beispiel von Sepia/Nau- 

tiZu8 und Spirula/Quenstedtoceras gezeigt 

werden konnte (Kapitel 3.5), Vorher bil- 

det sich eine neue Verbindung zwischen 

Schale und Weichk~rper heraus, die bei 

Sepia und Nautilus, die erst sp~t ihr 

Prim~rgeh~use verkalken, zur Einw~ibung 

einer Furche f~hrtj Bei dem Spirula/Quen- 

8tedtoceras-Typus des fr~h eine starre Ge- 

stalt annehmenden Prim~rgeh~uses dagegen, 

wird das Gewebe in einer der L~ngsachse fol- 

genden Linie mit der Schale verbunden. Bei 

Spirula liegt diese Achse parallel zur Win- 

dungsebenet bei Quenstedtocera8 und den 

meisten Ammoniten liegt sie quer zur Win- 

dungsebene und parallel zur Innenlippe. 

Aus der einheitlichen ersten K~rperver- 

ankerung an der Prim~rschale kann eine 

gleichgerichtete, l~ngsgestreckte Gewebe- 

verankerung werden S die mit der Bildung 

der Kammern nach vorne wandert t wie es bei 

Spirula der Fall ist (Taf. 22/6). Hier m~n- 

det das zum Trichter f~hrende Muskelpaar 

in den die Leber umh~llenden muskelverst~rk- 

ten Mantel ein, der seinerseits in einem 

der Windungsebene folgenden rechteckigen 

Streifen an der Innenseite der "Wohnkammer" 

angeheftet ist (Abb. 59). Die Narbe endet 

mit gerundeten Kanten kurz vor dem Ansatz 

des Septums. Sie zeigt eine L~ngsriefung 
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und ist von nebenliegenden Bereichen der 

Innenoberfl~che der Schale deutlich abge- 

setzt (Taf. 22/6,7). 

Abb. 59. Die Weichteilorganisation von 
SpiruZa im Verh~ltnis zur gekammerten In- 
nenschale zeigt einen der 2 zum Trichter 
verlaufenden Muskelstr~nge. Der Muskel 
endet im Mantel t der seinerseits im gesam- 
ten Dorsalbereich der Schale innen ansi,z,. 
Umgezeichnet nach GOTTING (1974, Abb. 125), 

Attachment of the tissue of Spirula to the 
inner surface of the " l i v i ng  chamber" is 
present along the entire dorsal mantle-shell 
contact, while muscles are inserted into 
the muscle mantle covering the l i v e r .  Tissue 
shell attachment forms a longitudinal scar 
on the inside of the she l l .  

Ganz ~hnliche Gewebeansatznarben wie bei 

der rezenten Spirula, sind auch an Ortho- 

ceren beobachtet worden. Schon 1852 hat 

SANDBERGER sis richtig als Weichk~rperver- 

ankerung an die Schale gedeutet, Bei Pseud- 

orthoceras aus dem Oberkarbon der USA 

zeigte RISTEDT (1971, Taf. 28, Fig, 6), dab 

die Narbe genau in der Fortsetzung der 

Einw61bung der Schalenkappe des Prim~rge- 

h~uses im Bereich der zweiten und der fol- 

genden Kammern anzutreffen is, (Abb. 60), 

Die Gestalt der Narben sowie die Gliederung 

ihrer Oberfl~che ist der yon Spirula gleich, 

wie aus den Abbildungen yon RISTEDT (1971, 

Taf. 33, Fig. I - 9) sowie aus Taf. 22/6,7, 

hervorgehtb RISTEDT vertrat die Ansicht, 

dab die Narben ("Dorsale Normallinie") 

durch den vorr~ckenden Muskel nur w~hrend 

der Zeit des Entstehens eines neuen Septums 

gebildet wurde, wahrend vorher und nach- 

her die eigentllchen Retraktormuskeln im 

sogenannten annularen Haftband angesessen 

haben sollen. Eine ~hnliche Vorstellung be- 

herrschte wohl auch YOCHELSON etal. (1973) 

bei der Rekonstruktion der Muskel-Geh~use- 

Verbindung yon Pleo~ronooera8 (Abb. 58a). 

Auch sis lassen zwei Muskelb~ndel unvermit- 

telt in der Linie ~es annularen Haftbandes 

Abb. 60. Schematische Darstellung der Mus- 
kelansatzstellen in den aufelnanderfolgen- 
den ersten Kammern bei einigen Cephalopoden. 
A) Pseudorthocera8. B) Spirula. C) Nautilus. 
D) Bactrites. E) Ammoniten. Bei Pseudortho- 
cera8 und Nautilus ist eine verfaltete, 
flache Schalenkappe mit L~ngsfurche anzu- 
treffen. Splrulaj Bactrite8 und Ammoniten 
haben eine kugelige erste Kammer. 

Muscle-or tissue-scars on shells of Spirula 
(B), Nautilus (C). and ammonites (E) com- 
pared with scars of Pseudorthooeras (A), 
and Baotritee (D) as i l l u s t r a ted  by RISTEDT 
(1971) and ERBEN (1964). 

enden, Die Verh~ltnisse bei der rezenten 

Spirula und bei Nautilus zeigen abet, dab 

dieses annulare Haftband nur jene Linie 

ist, mit der das Mantelgewebe des r~ckw~r- 

tigen Eingeweidesackes an die Schale an- 

geheftet is,. Diese Linie ist vergleichbar 

mit der Mantellinie der Muscheln, entlang 

der der Eingeweidesack der Schale ansitzt 

und die der feinen Mantelrandmuskulatur 

Ansatzstellen bietet, nicht aber den brei- 

ten Schalenmuskeln. Die eigentliche Re- 

traktor- und Trichtermuskulatur der Cepha- 

lopoden kann nicht in einer schmalen, ring- 

f6rmigen Linie angeheftet sein, sondern muB 

fl~chig der Schale oder dem Muskelmantel 

ansitzen, wie dies auch bei Nautilus und 

Spirula der Fall is, (Abb. 59, 61). 

Neben solchen Formen der Cephalopoden, 

welche die zuerst auftretende Richtung der 

K~rper-Schalen-Anheftung beibehalten, wie 

Spirula und Pseudorthoceras, treten aber 

auch solche auf mit paariger Muskelanhef- 

tung. Bei Nautilus ist der Weichk~rper in 

der Wohnkammer links und rechts durch je 

einen kr~ftigen Muskel verankert (Abb. 61). 

Zwischen den Muskeln is, das Epithel des 

Eingeweidesackes ringf~rmig mit der Kam- 

merwand verwachsen, SWEET (1959) konnte 

nachweisen, da8 auch bei ~iteren Verwandten 

von Nautilus bis in das Karbon hinein die 

Ausbildung der Muskelpolster gleich bleibt, 
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Abb. 61. Nautilus in dem die Lage eines 
der beiden groBen seitlichen Muskeln direkt 
vor dem Ansatz des letzten Septums (Sutur) 
dargestellt ist. Der Weichk~rper ist ~ber 
die beiden Muskeln links und rechts im Ge- 
h~use verankert und zudem ~ber eine zwi- 
schen den Muskeln gelegene Mantelveranke- 
rung, kurz vor dem Ansatz des letzten Sep- 
tums. 

Muscle scars of Nautilu8 are large and 
connected with each other by a zone where 
t issue was anchored to the shell surface 
jus t  anter ior  to septum-wall connection. 

an den Innenseiten, wie JORDAN (1968) bei 

einer ganzen Reihe von Gattungen nachwies, 

Sie sind bei jungen Tieren im Internlobus 

mitelnander verbunden. So kann der Eindruck 

von paarigen Muskelnarben entstehen (JOR- 

DAN 1968). Das Haftband des Weichk~rpers 

an das Geh~use ist bei Ammoniten schmal 

und undeutlich ausgebildet und findet sich 

immer kurz vor den Septen, wie bei Spirula. 

Ihm kommt bei der Bildung der randlich zer- 

schlitzten Septen der Ammoniten eine beson- 

dere Bedeutung zu (BANDEL 1981a). 

Baltocera8 (Ellesmocerida), ein noch 

recht naher Verwandter yon Pleatronoceras 

(siehe SWEET 1964), besitzt nach MUTVEI 

(1957) in einem fast geraden Geh~use mit 

marginalem Siphonalkanal paarige Muskelnar- 

ben, die denen von Nautilus ~hnlich sind, 

Die Muskelfelder liegen auf der dem Sipho 

gegen~berliegenden Seite, aber nahe bei- 

einander. 

Bei Ammoniten trennt sich der anfangs 

im Bereich der Innenlippe verankerte Muskel 

beim R~ckzug aus der ersten Kammer in zwei 

Strange auf, die rechts und links des 

Siphonalrohres auf der Fl~che des ersten 

Septums aufsitzen (Taf. 18/I). Beim R~ckzug 

aus der zweiten Kammer r~ckt das Muskel- 

paar wieder n~her zusammen und sein Ansatz 

an die Schale verschrnilzt und bildet eine 

runde Narbe auf der Innenseite (Taf, 18/ 

3,4), 

Der Retraktormuskel bei Ammoniten gleicht 

demnach nicht dem yon Nautilus, wie LEHMANN 

(1967) annahm, Paarige Muskeln scheinen 

auch bei manchen Bactriten in den ersten 

Kammern entwickelt gewesen zu sein (ERBEN 

1964~ Fig, 353), doch darauffolgende Mus- 

kelnarben lassen auch hier auf die ontoge- 

netisch sp~tere Pr~senz nur eines Retrak- 

tormuskels schlleBen0 Geh~use adulter 

Ammoniten zeigen recht h~ufig Muskelnarben 

Abb. 62, Rekonstruktionsversuch eines meso- 
zoischen Ammoniten (nach LEHMANN 1976). Der 
Muskel verbindet den Weichk6rper mit der 
Schale an der Innenseite der Wohnkammer, 
dem Siphonalstrang gegen~ber, Das rundliche 
Muskelpolster ist direkt an der Septen- 
basis, vornehmlich im Internlobus der Su- 
tur gelegen~ 

Reconstructed soft parts of an ammonite as 
presented by LEHMANN (1976, Fig. 81) redrawn 
to show course and attachment of re t rac tor  
muscles. 

Verbindungen zwischen Weichk~rper und 

Schale werden vor der Anlage einer neuen 

Kammer in den Raum der neuen Wohnkammer 

vorverlagert. Die Ansatznarben der Gewebe- 

verankerung auf der Geh~useoberfl~che sind 

bei den Cephalopoden ebenso deutlich aus- 

gebildet, wie bei anderen Mollusken, nur 

sind sie bisher zumeist nicht als solche 

erkannt worden. Es besteht kein wesentlicher 

Unterschied zu den Retraktormuskeln der 

Gastropoden. Die Anzahl der Gewebeansatz- 

narben bei Cephalopoden ist wahrscheinlich 

kein f~r die Systemats der Klasse wichti- 

ges Merkmal. Wie auch SWEET (1959) annahm, 

ist die Ausbildung der Ansatznarben im Ge- 

h~use einer Art wohl eher durch die L~nge 

und Breite der Wohnkammer bestimmt, als 
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durch ihre Stellung im Klassifikationssy- 

stem, GehMuse mit im hinteren Bereich der 

Wohnkammer gelegenen Narben deuten auf das 

Vorhandensein yon Retraktormuskeln hin und 

slnd typisch f~r ectocochleate Cephalopoden0 

L~ngsgestreckte Narben (Spirula, Pseudo- 

~hoceras) dienen dem Ansatz des Eingeweide- 

sackes in der "Wohnkammer" bei end,cochlea- 

ten Cephalopoden. 

3~6,3 MODELL ZUR ENTWICKLUNG DER CEPHALO- 

PODEN VON OBERKAMBRISCHEN VORCEPHA- 

LOPODEN 

Als pal~ontologische Basis des Modells 

wird die von YOCHELSON et al. (1973) dar- 

gestellte Ableitung der ersten Cephalopoden 

yon septaten, hochkonischen, planispiral 

offen eingekr~mmten, bilateralsymmetrischen 

Vorcephalopoden des Typs Knightoconu8 ange- 

sehen. Nicht mit Septen versehene, hochkoni- 

sche Verwandt von Knightoconu8~ wie Hypselo- 

conu8, aus stratigraphisch etwa gleichalten 

Schichten, k6nnten gut Vorgastropoden ge- 

wesen sein~ Die Verwandtschaft von Archaeo- 

gastropoden und Cephalopoden k~nnte also 

in diese Gruppe napff6rmiger Mollusken des 

oberen Kambriums zur~ckreichen (Kapitel 5). 

Auch in der Bewertung des Siphonalrohres 

als entscheidendem Charakteristikum der 

Cephalopoden, welches die Eroberung eines 

Lebensraumes gestattete, der f~r andere 

Mollusken weitgehend verschlossen blieb, 

folgt das hier vorgestellte Modell ganz 

den Vorstellungen yon YOCHELSON et al. 

Der Yon einem hochkonischen Geh~use um- 

gebene Weichk~rper von KnightoQonus rea- 

giert auf eine St6rung aller Wahrschein- 

lichkeit nicht, indem er sich mit dem FuB 

an das Substrat festsaugte und die Scha- 

lenrMnder auf das Substrat herabzog, wie 

es bei patelliformen Molluskender Fall ist 

(4,4.6), sondern, indem er sich in die 

Schale zur~ckzog. Damit war es f~r ihn 

vorteilhaft S den Weichk6rper m~glichst welt 

hlnten (apikal) im GehMuse mit der Schale 

zu verbinden. Als Retraktormuskel dient 

nun am besten ein Strangs ein Strangpaar t 

welches wie bei Gastropoden den K~rper ins 

Geh~useinnere zurUckziehen kann, 

Die m6gliche Verwandtschaft der ersten 

Cephalopoden und der ~itesten Gastropoden 

(YOCHELSON 1978) ~ber gemeinsame Vorfahren 

des oberen Kambriums legt nahe, dab auch 

die Prim~rgeh~use yon Archaeogastropoden 

mit den fossil nooh nicht belegten Prim~r- 

geh~usen von Hypseloconiden Gemeinsamkei- 

ten aufweisen, Es ist wahrschelnllch, dab 

die Hypseloconiden und Verwandte aus dem 

Umfeld der Gastropoden-Cephalopoden-Vor- 

fahrenschaft bereits ein Operculum be- 

sessen haben. Damit kann man als Modell 

f0r die Rekonstruktion der Larven hypse- 

loconider Mollusken solche der rezenten 

Arohaeogastropoden heranziehen (Kapitel 

2~I). Da ein Operculum auch bei Archaeo- 

gastropoden nur sehr selten verkalkt ist 

und bei den Larven gar nicht, besitzt es 

ganz generell ein schlechtes Fossilisa- 

tionspotential. 

Die Vorcephalopoden k~nnen demnach eine 

Entwicklung besessen haben, die ~ber eine 

Trochophoralarve zur Bildung einer bila- 

teralsymmetrischen Vellgeriarve mlt einer 

kugeligen bis eif~rmigen Larvalschale 

f~hrte. Wie bei rezenten Molluskengruppen, 

die eine ~hnliche Ontogenese und ein zelt- 

lich ~hnliches erstes Auftreten in der Phy- 

logenese besitzen (Archaeogastropoden t 

Protobranchia, Scaphopoden) stellte 

diese Phase die einzige Zeit dar, in der 

eine weite Ausbreitung durch freischwim- 

mende Larven m~glich war. Die Larven sind 

hierbei in ihrer Existenz einzig auf die 

Dotterreserve angewiesen, die lhnen aus 

dem Ei zur Verf~gung stehen. Planktonfres- 

sende Larven treten erst bel Mollusken- 

gruppen auf, die viel sparer in der Ent -~ 

wicklungsgeschichte der Mollusken in Er- 

scheinung treten (Kapitel 5). Erst das 

bodenlebende Tier~ welches sein Geh~use um 

einiges vergr~Bert hat t kann Septen ein- 

bauen, Das kann in der heutigen Fauna bei 

sehr vielen Gastropodenarten beobachtet 

werden und war wohl auch bei den Vorcepha- 

lop,den nicht anders. Der Weichk~rper kann 

sich aus den apikalen Geh~useteil erst 

dann zur~ckziehen und lhn durch ein Septum 

abschlieBen~ wenn er im vorderen Geh~use- 
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teA1 gen~gend Raum finder. Bei einem Tier t 

welches sich zudem bei St~rung in sein Ge- 

h~use zur~ckzieht, darf der verbleibende 

Wohnraum nicht zu klein sein. Knighto~onu8 

erf~llt dlese Voraussetzungen (YOCHELSON 

et al, 1973), 

Septen sind als Bildungen elnes spMten 

Stadiums der Individualentwicklung anzu- 

sehen. Damit konnte auch der erste Sipho- 

nalkanal bei Plect~onoQera8 erst sp~t auf- 

treten. Neue M6glichkeiten er~ffnete er den 

ersten Cephalopoden aber erst, als das Ge- 

webe im Rohr als Salzpumpe funktionierte. 

Damit die Kammerf~llung den Gewebestrang 

nicht einfach umsp~it und damit den Pump- 

vorgang erschwert, andererseits aber mit 

dem Gewebestrang in Kontakt kommt, ist wohl 

beim R~ckzug des Eingeweidesackes ein Rohr 

gebildet worden, welches sich in das Septum 

fortsetzt, aber nicht wie dieses verkalkt. 

Plectonoceras besitzt auch nach hinten um- 

gebogene R~nder des Septums zum Rohr, das 

Rohr selber ist aber nicht erhalten. Es 

war wohl organisch oder nur in lockerer 

Weise verkalkt. DaB all diese Voraussetzun- 

gen kein kompliziertes Inventar ben6tigen, 

ersieht man daraus, dab das Septum einer 

Gastropode, welches nur die Aufgabe besitzt, 

den apikalen Geh~useteil gegen den Einge- 

weidesack zu versiegeln, sich aus Schichten 

zusammensetzen kann, die all diese ge- 

schilderten Aufgaben erf011en k~nnten, 

w~rde man sie in der richtigen Anordnung 

nebeneinandersetzen (etwa im Septum der 

Mesogastropode Charonia nobili8 (BANDEL 

1979a). 

Die Zellen des Siphonalgewebes sind ihrer 

Herkunft nach Mantelzellen, Sie k6nnen eben- 

so wie alle Mantelzellen, die ausschlieB- 

lich hinter dem Mantelrand gelegen sind und 

den Eingeweidesack umhUllen, die verschie- 

denen Kalkstrukturen sowie die dazugeh6rigen 

organischen Schalenkomponenten ausscheiden. 

Sie k~nnen abet auch einmal ausgeschiedene 

Schale wieder aufl~sen, Damit ist die Viel- 

zahl der besonders bei pal~ozoischen Cepha- 

lopoden auftretenden Siphonalkanalformen 

und -f~llungen zu erkl~ren. 

Die ersten Cephalopoden konnten also be- 

reits Wasser aus dem Kammerraum herauspum- 

pen, und sie konnten umgekehrt auch Wasser 

in die Kammern hineinstr6men lassen solange 

die Gasf011ung unter Unterdruck stand, Da- 

mit war aus dem vorher rein benthonischen 

ein nektonisches Tier geworden, welches 

sich vom Boden abheben und an anderer Stelle 

wieder auf ihn herabsinken konnte. Eine ge- 

wisse Steuerung des Driftvorganges, noch 

ehe sich das cephalopodentypische Trichter- 

R~ckstoB-System herausbilden konnte, bestand 

wohl darin, den Atemwasserstrom einzusetzen. 

Damit hatte der erwachsene Cephalopode 

vom Typ des Plectronoeera8 zweimal inner- 

halb seiner Ontogenese die M~glichkeit zur 

schwimmenden Verbreitung. Die erste lag in 

der Zeit der Trochophora-Veligerphase und 

die Zweite nach der Herausbildung des Kam- 

mersystems. Dazwischen lag ein Zeitraum 

benthonischen Lebens des heranwachsenden 

Tieres0 Die erste Phase der schwimmenden 

Verbreitung kann nun ohne Verlust an Aus- 

breitungspotential und ohne Einschr~nkung 

des genetischen Austausches zwischen ver- 

schiedene Populationen aufgegeben werden. 

Das ist ein sehr einfacher Vorgang, den man 

auch bei Archaeogastropoden immer wieder 

beobachten kann, der aber auch bei anderen 

Tiergruppen immer wieder vorkommt (BONIK et 

al. 1979a). Es wird mehr Dotter in das Ei 

eingelagerto Bei Mollusken einer weiter 

fortgeschrittenen Entwicklungsstufer die 

erst sp~ter in der Entwicklungsgeschichte 

in Erscheinung treten, sind noch andere 

M6glichkeiten der dotterreichen Ern~hrung 

der Embryonen er~ffnet worden, doch sie 

standen den Vorcephalopoden des oberen 

Kambriums noch nicht zur Verf~gung (Kapi- 

tel 5.1). Bei diesen m~ssen wir annehmen, 

daS die Befruchtung der Eier noch im freien 

Meerwasser erfolgte wie bei den rezenten 

Archaeogastropoden (Kapitel 2.1) und des- 

halb die Eier nicht yon einer gr~Seren 

Dotterh011e umgeben sein konnten. Auch bei 

rezenten Cephalopoden findet keine eigentli- 

che Innenbefruchtung statt, sondern die 

Spermien mOssen die Eih~llen durchdringen. 

Das schlieBt die M~glichkeit extensiver 

Eiklarern~hrung und NMhreieraufnahme aus 

(Kapitel 2.2) ~ 
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Damit ist die nun ~berfl~ssige erete 

larvale Phase der Ontogenese beseitigt, 

doch die benthonische Phase des Jungtieres 

noch nlcht. Um diese zu ~berwinden, muBten 

die Cephalopoden den Dottergehalt und da- 

mlt die zur Verf~gung stehende Energie 

noch welter erh~hen. Die Entwicklungszeit 

im Ei und damit die Embryonalphase sollte 

m~glichst soweit ausgedehnt werden, dab 

der Schl~pfling eln Gehause tr~gt, welches 

mindestens eine funktionierende Kammer be- 

sitzt. Zu diesem Zeitpunkt muB nat~rlich 

auch das Organsystem des Eingeweidesackes 

so weitgehend ausdifferenziert ~in, dab 

der Siphonalstrang seine Pumpt~tigkeit auf- 

nehmen kann. 

Eine Vorstellung ~ber die dazu ben6tigte 

Menge an Dotter kann man aus den Verh~ltnis- 

sen ableiten, wie sie bei heutigen Archaeo- 

gastropoden anzutreffen sind. Hier linden 

wir Eier von bis etwas ~ber 0,5 mm GreBe 

(Kapltel 2.2). Die Schl~pflinge besitzen 

dennoch nur ein Prim~rgeh~use von etwas 

weniger als einer Windung, Die ersten 

Cephalopoden nutzten diesen, dem Prim~rge- 

h~use der Archaeogastropoden entsprechenden 

Raum als erste Kaatmer. Das Cephalopodenei 

sollte demnach gr~Ber sein und eine l~ngere 

Entwicklungsphase erm~glichen, Rezente Ce- 

phalopoden besitzen in der Tat Eier dieser 

Gr~Benordnung yon I mm L~nge an aufw~rt, 

his mehr als das Zehnfache hiervon und zu 

Gr6Ben, wie sie etwa bei Nautilus anzutref- 

fen,sind. Die starke Dotterzunahme im Ei 

f~hrte zur Aufgabe der Totalfurchung und 

damlt zur Aufgabe des Spiraliertyps der 

Furchung. Die Vergleichbarkeit der Anfangs- 

kammergr~Be und Anfangskammergestalt pa- 

l~ozoischer Cephalopoden mit rezenten Ce- 

phalopoden (Kapitel 3.5) legt nahe, dab der 

Verlust der Furchung vom Spiraliertypus 

und das extrem dotterreiche Ei eine sehr 

frOhe Abwandlung der Cephalopoden vom sonst 

verbreiteten Typus der Molluskenontogenese 

ist, die vielleicht schon Pleotronocera8 

und Verwandte im oberen Kambrium vollzogen 

haben, Die explosionsartige Entwicklung der 

Cephalopoden im fr0hen Ordovlzium spricht 

jedenfalls daf~rl dab hier keine benthoni- 

sche Phase zwischen El und schwimmf~higem 

Aduitus eingeschaltet war (Kapitel 5), 

4 NERITACEA 

Neritacea, egg capsules, embryonic 

development, shell formation and morphology: 

Neritacean shells usually are in part 

ca lc i t i c  and therefore have a good geolo- 

gical record well in Devonian times. Even 

though biologists have noted great anatomi- 

cal differences between archaeogastropods 

on one side and neritaceans on the other, 

Neritacea are considered a family of the 

order Archaeogastropods mostly because of 

the shape of the radula. Neritaceans 

f e r t i l i z e  their  eggs internal ly  and egg 

capsules surround them after f e r t i l i z a t i o n .  

The cupola l ike egg capsules are reinforced 

by agglutinated material and hold more 

than one egg. They provide a protective 

shelter for the embryonic development and 

have a good foss i l i za t ion  potential. During 

early cleavage in the 8 cell  stager the 4 

posterior cells hold most of the yolk present 

within each embryo and are arrested in 

development. Through following stages of 

cleavage the yolk deficient anterior cel ls 

grow around these 4 cel ls forming the 

ectoderm as well as most of the entoderm. 

The shell gland forms when neither anus nor 

mouth is present and when a s l ight  trocho- 

spiral twist of the visceral mass indicates 

the presence of beginning body torsion. The 

embryo is in the veliger stage when a shallow 

concave and smooth primary shell is secre- 

ted. I t  detaches from the gland cells be- 

fore half a shere is formed. The shell is 

mineralized and attached with the tissue 

at a place, where later the retractor muscle 

forms. Further growth of mantle cel ls around 

the visceral mass goes along with the 

secretion of shell in clear growth increments 
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and rapid mineral izat ion of each increment. 

When the visceral mass is covered by she l l ,  

growth of the conch stops unt i l  hatching 

usually several days la te r .  Before hatching 

the animal can retract  into i t s  shell and 

seal the aperture with the operculum. A 

plankton-feeding larva hatches. The larval  

shell ( t e r t i a r y )  produced by i t  is strongly 

convolute and successive whorls (up to 3) 

may completely cover the whorls formed be- 

fore. A metamorphosis from plankton-feeding 

by c i l i a r y  action to benthos feeding by 

radula-substrate scraping marks the t rans i -  

tion from larval  to adult stage. In species 

with larval  development t o t a l l y  within the 

egg capsule by means of nurse-egg feeding, 

the early shell is very simple and does 

not resemble that of a free larva. Closely 

related species may thus show a very s imi lar  

adult conch, but very d i f fe ren t  early onto- 

genetic shell dependent on the mode of 

development within or outside of the cap- 

sule. As a resul t  features of the shell can 

be used to separate neritaceans from ar- 

chaeogastropods on one side and higher 

gastropods on the other which allows us 

to trace this group of gastropods in the 

geological record. 

4.1 EINLEITUNG 

Vertreter der Neritacea sind schon aus 

dem Pal~ozoicum bekannt und seit dem mitt- 

leren Devon gesichert nachgewiesen (COX & 

KNIGHT 1960)~ Das Geh~use derm~isten er- 

wachsenen Vertreter der Neritaceen ist 

trochospiral aufgerollt, oft rundlich oder 

fast kugelig, seltener auch napff6rmig 

und manchmal fehlt es sogar. Im Regelfall 

weist es wenige Windungen auf und ist nie- 

drig. Die Geh~usestruktur besteht im Falle 

von Nerita und verwandten rezenten und 

fossilen Arten aus einer ~uBeren dicken, 

kalzitischen Schicht, welche das Perio- 

stracum mineralisiert und einer inneren~ 

ebenso dicken oder etwas d~nneren aragoni- 

tischen Kreuzlamellenschicht, die nach in- 

nen folgt. Im Falle von Smaragdia und Neri- 

tlna (auch bei Theodoxu8) ist die ~uBere 

Kalzitschicht sehr d~nn. Hier setzt die 

aragonitische Kreuzlamellenschicht den 

gr6Bten Tell des Geh~uses zusammen. Bei 

Phenacolepa8 fehlt eine Kalzitschicht und 

es ist nur eine aragonitsche Kreuzlamellen- 

schicht entwickelt. Das Operculum von 

Nerita~ Smara~diaj Puperitaj Theodoxu8 und 

Neritina ist verkalkt. Seine Struktur be- 

steht aus aragonitischen Prismenschichten. 

Zumeist weist es einen inneren Fortsatz auf, 

mit dem es an der Geh~useinnenseite einrastet, 

wenn das Tier damit seine Apertur schlieBt. 

Der VerschluS ist meist 10ckenlos, sodaB 

das Tier vor Austrocknung geschOtzt ist~ 

Bei den napff6rmigen Phenacolepadiden und 

den schalenlosen Titiscaniiden besitzen die 

erwachsenen Tiere kein Operculum mehr~ 

Die Radula der verschiedenen Gruppen der 

Neritaceen ist rhipidogloss, wie TROSCHEL 

(1856/93) feststellte. Daher hat THIELE 

(1931) diese Schnecken zu den Archaeogastro- 

poden gestellt, die eine ~hnliche Radula be- 

sitzen0 Diese Einordnung, entweder als 

Familie der Trochaceen (ABBOTT 1974), oder 

als eigene Uberfamilie der Archaeogastropo- 

den (TAYLOR & SOHL 1962, G~TTING 1974), ist 

bis jetzt beibehalten worden. Das ist ver- 

wunderlich, weil YOUNGE (1960) darauf auf- 

merksam gemacht hat, dab hinsichtlich der 

Ausbildung der Nieren und Geschlechtsorgane 

sowie der Art und Weise der Befruchtung 

und Eiablage die Neritaceen sich von den 

Archaeogastropoden unterscheiden und hierin 

den Meso- und Neogastropoden n~herstehen. 

YOUNGE's Feststellung hatte auch keinen we- 

sentlichen EinfluB auf die systematische 

Gliederung der Gastropoden durch COX (1960). 

Er betrachtet die Neritaceen als Unterord- 

nung der Ordnung Archaeogastropoda. 

FRETTER (1965, 1969) und FRETTER & GRAHAM 

(1962) stellten fest, dab die Neritaceen 

so viele Merkmale der h~heren Prosobranchier 

und soviele nur ihnen eigene Merkmale auf- 

weisen, dab sie als eigenst~ndige Gruppe 

zwischen Archaeogastropoden und h6here 

Prosobranchier angesiedelt werden m0ssen. 

FRETTER (1965) meinte, dab die Neritaceen 

nur aus GrHnden, die in der Geschichte ihrer 

Erforschung gelegen sind, in den Archaeo- 

gastropoden verblieben sind, eigentlich 

aber eine eigene Unterklasse der Gastropo- 

den darstellen. Sie folgte hierin BOURNE 
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(1908), der festgestellt hatte, dab Tro- 

chaceen und Neritaceen aufgrund anatomi- 

scher Unterschiede als nicht miteinander 

verwandt angesehen werden m~ssen. FUr Pa- 

l~ontclogen stellt sich nun die Frage, 

inwieweit die anatomischen Befunde yon 

BOURNE und FRETTER, die auf eine Eigenst~n- 

dlgkeit der Neritaceen hinweisen, auch in 

der Bildungswelse der Zusammensetzung der 

Gestalt des Gehauses wiederzufinden sind. 

Denn nurt wenn das der Fall ist t kann die 

Unterscheidung der Neritaceen von anderen 

Gastropoden auch auf den fossilen Bereich 

~bertragen werden. 

wird die Kapsel verst~rkt und getarnt der 

Umgebung angepaBt t die hier aus dem dunklen 

Untergrund von Holz, Steinen und Schalen 

besteht. 

4.2 GELEGE 

Die M~nnchen yon Neritiden besitzen ei- 

nen Penis. Die Befruchtung der Eier erfolgt 

intern, im K~rper des Weibchens. Der Be- 

reich, in dem urspr~nglich die rechte Nie- 

re gelegen war, wurde zu einem Geschlechts- 

apparat umgeformt, der die Befruchtung der 

Eier im K~rper erlaubt und zudem die Pro- 

duktion yon Eikapsein um die befruchteten 

Eier herum erm~gllcht. Zudem besitzen die 

Neritiden oft einen zus~tzlichen Gewebe- 

beutel, in dem Fremdmaterial gelagert 

wird (Neritina, Theodoxus) oder Kalkk~gel= 

chen gebildet werden (Nerita), welche in 

den Eikapseldeckel als Verst~rkung und zur 

Tarnung eingelagert werden. Die typische 

Eikapsel der Neritiden erscheint in der 

Aufsicht rund oder oval und in der Selten- 

ansicht als flache Kuppel. Die dem Sub- 

strat (Holz, Blittern, Schalen und Steinen) 

aufgesetzte basale Schicht ist fest und 

organisch. Auf lhr erhebt sich die uhrglas- 

f~rmige Kuppel t die mit der basalen Lage 

Uber einen verdlckten, klar durchsichtigen 

Ring verbunden ist. Die Kuppelsubstanz ist 

sehr z~h und elastisch. Bei Smaragdia viri- 

dis (Abb. 63) ist dieses Material glatt 

und gl~nzend und l~Bt die gr~nen Eier im 

Inneren der Kapsel durchscheinen. Damit 

ist die Kapsel auf dem gr~nen Untergrund 

eines Seegrasblattes, auf dem sie immer 

aufgesetzt ist, gut getarnt. Bei Neritina 

und Theodoxus sind in das Kapselkuppelma- 

terial Sandk~rner oder organische Partikel 

eingeklebt (Abb. 64~ Taf. 21/11). Hierdurch 

Abb. 63. Eikapsel yon Smaragdia viridi8 
aus dem Karibischen Meer von vorne und nach 
dem SchlOpfen der Veligerlarven. Hierbei 
w~iben sich von unten und oben d~nne Mem- 
branen auf, durch welche die Schl~pflinge 
sanft aus dem Kapselinnenraum herausgescho- 
ben werden. 

Egg capsule of Smaragdia viridi8 from the 
side a f t e r  hatch ing.  During the l a t t e r  
process bottom and roof  membranes blow up 
and gen t l y  push larva out .  

Abb. 64. Eikapsel von Neritina virginea 
(obere Reihe) und Neritina clenchi (untere 
Reihe) aus dem Estuarbereich und der Mangrove 
der karibischen K~ste Kolumbiens. Nach der 
Abl~sung des Kapseldeckels vonder basalen 
Verankerungsmembran klappt er an einem 
Scharnier auf, und es w~iben sich d~nne 
H~utchen hoch, die die Vel• aus 
dem Kapselinnenraum sanft herausschieben. 

Egg capsules of Neritina virginea (upper 
row) and Neritina olenohi ( lower row) 
hatched and unhatched. 

Bei Nerita sind KalkkOgelchen yon weiSer 

oder r~tlicher F~rbung in die Kapselkuppel 

eingef~gt (Abb. 65; Taf. 21/9). Diese K~- 



93 

gelchen sollen nach ANDREWS (1936) aus der 

Leber stammen. Sie werden in einer Ausbuch- 

tung der Mantelh~hle gesammelt t die in den 

Eileiter hinein ge6ffnet ist und die BOURNE 

(1908) den Kristallsack ("crystal sac") und 

ANDREWS den Sack zur Lagerung yon Kapsel= 

Verst~rkungsmaterial ("reenforcement sac") 

nannte. Die Kalkk~gelchen sind zumeist ara- 

gonitisch und weisen eine einfache sph~ru- 

litische Struktur auf. Bei Nerita polita 

bestehen die K~gelchen aus Kalzit und sind 

yon ovaler Gestalt und ebenfalls sph~ruli- 

tisch aufgebaut. Die Kapsel ~ffnet sich 

entlang der Verdickung t die die Basis mit 

der Kuppel verbindet. Die Kuppel bleibt 

an einer Stelle mit der Basis verbundent 

sodaB sie deckelf6rmig hochklappt, Sobald 

sich die Naht bis auf das Scharniert ge6ff- 

net hat und Wasser in die Kapsel eindrlngt t 

w~iben sich zwei d~nne, elastische Membra- 

nen von unten und vonder Kuppelinnenseite 

her in den Kapselinnenraum vor. Dieser Vor- 

gang wird dutch Salzkonzentrationsunter- 

schiede hervorgerufen, die einen osmotischen 

Druck bewirken, wodurch alle Schl~pflinge 

sanft aus dem Kapselhohlraum herausgedr~ngt 

werden. Die feste Konsistenz der Eikapseln 

von Neritaceen, sowie der Einbau von minera- 

lischem Material in diese Kapseln macht es 

m~glich, da~ solche Gelege auch fossil erhal- 

ten sind (KAISER & VOIGT 1977). 

4.3 s AM BEISPIEL VON 

Neritina virginea 

Furchung und Differenzierung bis zur Tro- 

chophoraphase: Die Bildung der schalenab- 

scheidenden Gewebe bei Neritiden soll am 

Beispiel von Neritina virginea erl~utert 

werden, Die Furchung der Eier erfolgt in 

gleicher Weise t wie von BLOCHMANN (1882) 

fur Theodoxus fluviatili8 geschildert~ 

Gelege yon Neritina virginea t aber auch 

solche von Neritina olenohi, Smaragdia 

viridisj Nerita tesselata a N. fulgurans, 

N. peloronta und N. versioolor wurden in 

Santa Marta bis zum Schl~pfen der Jungen 

aus den Kapseln gehalten und zudem im Meere 

und den Lagunen beobachtet und gesammelt. 

FUr Neritina uirginea ist daher gesichert, 

Abb. 65. Elkapseln von Nerita fulguran8(1), 
NeriVa peloronta (2) und Nerita Versicolor 
(3). In den Kapseldeckel sind vom Weibchen 
produzierte Aragonitk~gelchen eingef~gt, 
deren Verteilungsmuster am Rande (la, 3a) 
anders ist als in der Mitte (Ib, 3b) und 
auch die Kapseln der drei Arten unterschei- 
det. 

Egg capsules of Nerita fulgurans ( I ) ,  Nerit. 
peloronta (2) and Nerita Versicolor(3). The 
l id of each capsule is reenforced by arago- 
n i t ic  spheres, arranged dif ferently at the 
l id edge (la, 3a) and the l id centre (lb, 
3b). 

dab die Entwicklung unter nat~rliehen Tem- 

peratur- und Salinit~tsbedingungen gleichar ~ 

rig abl~uft, wie bei den im Aquarium abge- 

setzten Gelegen. Ein wesentlicher Unterschi 

liegt nur in der Entwicklungsgeschwindigkei ~ 

Bei den um fast 10 ~ geringeren Temperaturen 

der Aquariengelege ben6tigten die Embryonen 

etwa zwei Wochen l~nger, ehe sie die Schl~p: 

reife erreicht hatten. 

BLOCHMANN (1882) beobachtete, dab sich 

auf dem Ei von Theodoxus fluviatili8 eine 

Dreiergruppe Yon Richtungsbl~schen bildet 

und darauf folgend eine Differenzierung 

des Materials im Ei vollzieht, Das weniger 

viskose Protoplasma reichert sich im oberen 

Tell des Eis, dort two die Richtungsk6rper- 

chen liegen (animaler Pol) an und Dotter 

sammelt sich im unteren Teil (vegetativer 

Pol). Es folgt sodann die Teilung des Eies 

in zwei, dann vier gleichgroBe t kugelige 

Zellen t die immer noch die gleiche Differen. 

zierung von Protoplasma oben und Dotter 



94 

unten zeigen. Das gleiche lies sich auch 

bel Neritina beobachten (Abb. 66). 

der Entwicklung ist bier dadurch gew~hr- 

leistet S dab die vier Dotter-Riesenzellen 

gleich groS sind und eine symmetrische 

Vierergruppe bilden. 

Abb. 66. Im Ei yon Theodoxus und Neritina 
tritt vor der Teilung eine Sonderung in 
einen dotterreichen und einen dotterarmen 
Bereich ein (links), Auf dem Ei sind oben 
drei Richtungsk~rperchen ausgebildet. Nach 
der ersten Furchung sind vier gleichgroSe 
Zellen entstanden, in denen die gleiche 
Dottersonderung zu beobachten ist t wie im 
Ei (rechts)~ umgezeichnet nach BLOCHMANN 
(1882). 

Before cleavage the y0lk of the egg of 
Theodozus and Neritina is concentrated in 
the posterior portion of the f e r t i l i z e d  
egg. This d i f ferent ia t ion remains the same 
in the four cel l  stage (redrawn from BLOCH- 
MANN 1882). 

Danach beginnt die Ausbildung der ersten 

Ektodermzellenw indem sich der protoplas- 

mareiche obere Teil der vier Zellen in klei- 

nere Zellen teilt. Die dotterreichen Par- 

tien der vier Grundzellen bleiben im fol- 

genden im wesentlichen, bis auf eine allm~h- 

liche Verkleinerung unver~ndert (Tar. 20/I~ 

Abb. 67)a Es bildet sich also eine Ektoderm- 

scheibe (Taf. 20/2), die eine farblose Kappe 

~ber den vier gelblichen Dotter-Riesenzel- 

len bildet. BLOCHMANN hat bei T. fluviatilis 

genau das Schicksal der einzelnen Zellen 

dieser Ektodermscheibe verfolgt. Er konnte 

feststellen# dab sich bilateralsymmetrisch 

Zellen des Ektoderms zwischen den Spalten 

der Dotterzelle nach unten schieben und 

sich dort abl~sen. Diese Zellen wandern 

darauf in den Innenraum zwischen den DOt- 

terzellen ein, und aus ihnen entsteht im 

folgenden das Entoderm~ Von der Ektoderm- 

platte spalten sich zudem zwei Zellen ab S 

die unter die Scheibe wandern und wiederum 

in bilateralsymmetrlscher Anordnung zum 

Mesoderm werden (Abb. 67). Die Symmetrie 

Die Ektodermplatte, die auf den vier 

Dotterzellen gelegen ist t breitet sich 

~ber die R~nder dieser Zellen aus und be- 

ginnt allm~hlich diese zu umwachsen (Taf. 

20/2). BLOCHMANN stellte feet, dab gleich- 

zeitig die Entodermzellen unter die Ekto- 

dermkappe gewandert sind und hier eine Kup- 

pel bilden, mit zwei Mesodermstreifen da- 

zwischen (Abb. 67). 

Abb. 67. In drei aufeinanderfolgenden Sta- 
dien der Zellteilung bei Theodoxus fluvia- 
tills ist die Entwicklung der Zellkappe des 
animalen Pols und das Einwandern der Ento- 
dermzellen um die Dotterzellen herum unter 
diese Kappe zu erkennen. Umgezeichnet nach 
BLOCHMANN (1882). 

Three successive stages of cell cleavage of 
the Theodoxus f luv ia t i l iB  embryo showing the 
development of the cell-cap on the four yolk 
cel ls and migration of ectodermal cel ls 
around yolk cells into the in ter ior  and be- 
low the ectodermal cap. 

Die Ektodermzellen treffen sich schlieB- 

lich auf der Unterseite des Embryos und ver- 

wachsen hier miteinander. Bei Nsritina 

schlieBt sich das Epithel sofort bei Aufein- 

andertreffen der Zellen und es bildet sich 

unmittelbar darauf ein Wimperkranz (Proto- 

troch). BLOCHMANN beobachtete bei Theodoxus~ 

dab sich nun die Urdarmh~hle verflacht und 

die ektodermalen Zellen der H~lle des Em- 

bryos gestreckt werden8 Dies ist das Resul- 

tat einer Innendruckerh~hung im neugeschaf- 

fenen Hohlk~rper0 Bei N. virginea verl~uft 

die Entwicklung gleich der von BLOCHMANN 

geschilderten. Nach der Herausbildung einer 

geschlossenen Ektodermschicht entsteht ein 

mit Zilien versehener Ring und auch gleich 

zwei elnander entgegengesetzte Stellen in 
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Abb. 68. Die Trochophoraphase der Embryonal- 
entwicklung yon Neritina virgineaj wie sie 
kurz nach dem Umwachsen der groBen Dotter- 
zellen des vegetatlven Pols ausgebildet ist. 
Der Ubergang zur Veligerphase is, eine~seits 
an der Differenzierung hoher Mantelzellen 
(unten rechts am Keim) und andererseits an 
der Herausbildung zweier Velumfl~gel (links 
und rechts oben am Keim angezeigt. 

Trochophora of Neritina virginea formed 
r ight after the ectodermal cover is comple- 
ted around the four yolk cel ls.  The transi- 
tion to the veliger is indicated by the 
forming shell gland (r ight) and c i l i a  con- 
centrations in growing velum lobes. 

diesem Ring,in denen die Zilien l~nger sind 

und sich zudem die ersten Velumanlagen her- 

ausw~iben. Bei Theodoxu8 tritt, BLOCHMANN 

zufolge, kein geschlossener Zilienring auf, 

w~hrend er bei Neritina als typischer 

Prototroch der Trochophora ausgebildet ist 

(Abb. 68), allerdings ist sie w~hrend sei- 

her Bildung schon in der Umbildung zur 

Veligerlarve begriffen. 

noch geschlossenen Urdarm liegen nun die 

vier Dotterzellen schr~g und der zwischen- 

raum dieser Kugeln (das Darmlumen) is, der 

Stelle gegen~ber gelegen, an der im folgen- 

den der FuB hervortritt und sich der Vorder- 

darm herausbildet, Der Mantel entsteht in 

Form klarer, verdickter Ektodermzellen ge- 

rade dort ~, wo der Zwischenraum der vier GroB- 

dotterzellen auf die Ektodermh~lle des Ein- 

geweidesackes trifft (Taf. 20/3; Abb, 68) . 

Die verdickten Zellen werden im folgen- 

den gestreckt und scheiden gleichzeitig 

ein organisches Sch~ichen aus. Dieses ist 

im UmriB rund, von uhrgiasf6rmiger Gestalt. 

Es is, randlich fest mit den Zelien des 

sich ausbreitenden Mantelgewebes verbunden 

(Abb. 69). Der FuB wird gr~Ber und deutli- 

cher sichtbar, is, abet in seiner Gestalt 

noch nicht festgelegt und hat noch kein 

Operculum ausgeschieden. Die Form des Ein- 

geweidesackes ist nicht symmetrisch gerun- 

det, sondern weist eine schwache Einkr~m- 

mung der rechten Seite auf (Taft 20/4,5; 

Abb0 69). 

Bildung des Prim~rgeh~uses: Neben dem Loko- 

motionsorgan des Embryos, mit dem nun die 

Larven in der Kapselfl~ssigkeit rotieren 

k~nnen, is, eine Verlagerung in der Aus- 

richtung des Embryos erfolgt. Bisher lagen 

die vier groBen Dotterzellen unten und die 

Ektodermscheibe war oben. Nach dem Ver- 

schluB der Ektodermh~lle bildet sich der 

Zilienkranz (Prototroch) in einer solchen 

Riehtung, dab die VerschluSstelle der Ekto- 

dermh~lle (Blastoporus) und der sich hier 

einw~Ibende Mund (Stomodaeum) gerade unter 

dem Zilienkranz und zwischen den Velumauf- 

w~lbungen zu liegen kommt. Das neue "oben" 

wird nun vom Kopfbereich bestimmt, der 

vom Zilienrlng umgeben ist. Das alte "oben" 

(animaler Pol) geh~rt nun dem Eingeweidesack 

an und ist zum seitlich "unten" geworden 

(Tar. 20/3). In dem Eingeweidesack und im 

Abb. 69. Der Embryo yon Neritina virginea 
in der Veligerphase w~hrend der Abscheidung 
des ersten Sch~ichens, welches vom ausein- 
anderr0ckenden Mantelrand sezerniert wird 
und an diesem verankert istb Der FuS (Mitte 
rechts) is, in seiner AuBenform noch etwas 
unbestimmt. Der Eingeweidesack hingegen ist 
glatt und gerundet. 

Neritina virginea veliger during secretion 
of the primary shell connected to the 
growing mantle edge. Visceral mass is well 
rounded, s l ight ly  trochospirally twisted. 
The foot is irregular in shape. 

Entwicklung bis zum Schl~pfen: Noch bevor 

das erste Sch~lchen durch allseitiges Rand- 
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wachstum zur Halbkugelgestalt herangewach- 

sen ist t l~st sich der Mantelrand vom Ge- 

h~userand. Das Prim~rgeh~use ist hier also 

nut eine flache, uhrglasf~rmige und symme- 

trische Schale r die durch einen Muskel fest 

mit de/n Eingeweidesack verbunden ist (Abb. 

70). Die Aufgabe dieses Muskels besteht 

in diesem Entwicklungsstadium nur darin, 

den Weichk6rper mit der Schale zu verbin- 

den under dient noch nicht zum R~ckzug in 

die Schale. Es ist auch noch kein Zusam- 

menziehen der Muskelzellen zu beobachten 

(Taf. 20/6). 

Betrachtet man den Embryo in Lebensstel- 

lung mit dem Velum nach oben und der M~n- 

dung nach vorne, so erscheint der Muskel 

deutlich am flachen AuBenrand des Sch~l- 

chens rechts angesetzt. Der Fu~ hat inzwi- 

schen seine Gestalt stabilisiert~ an GreBe 

zugenommen und sin Operculum ausgeschieden 

(Abb. 70). Das Velum ist zweifl~gelig und 

besitzt neben den groSen Zilien eine Nah- 

rungsrinne. Der Vorderdarm hat sich gebil- 

dot und verbindet die Mundeinw~lbung (Sto- 

modaeum) mit dem vorher geschlossenen Ur- 

darmj Die vier gro~en Dotterzellen sind in 

ihrer Dimension etwas geschrumpft und lie- 

gen mitten im Eingeweidesack. 

Nach Abl~sung des Mantelrandes vom Scha- 

lenrand wird das Geh~use dutch winziget et- 

wa 0,2 ~un groBe Aragonitkristallite ver- 

kalkt. Das flache Sch~ichen w~chst in der 

Folge mit schmalen Wuchsstreifen allseitig 

voran. Zwischen Mantelrand und Kopf-FuS- 

Bereich (im Nacken) entsteht eine Furche, 

aus der sich sp~ter die Mantelh~hle bildet. 

Die Muskelzellen des Retraktormuskels wer- 

den verlangert und ziehen sich nun zusam- 

men, auch wenn dabei der Weichk6rper noch 

nicht in die Schale paBt. Die Larve schwimmt, 

angetrieben durch den Schlag der Zilien des 

Velums, durch den Kapselinnenraum tist in 

ihrer Bewegllchkeit abet stark durch die 

Geschwister beeintr~chtigt, 

Das vorwachsende Geh~use beh~lt anfangs 

seine Napfform (Taf. 20/8). Erst nachdem 

die Gestalt eines oben schr~g abgeschnit- 

tenon Eies erreicht istt h~rt das Geh~use- 

wachstum an der Innenseite des Sekund~rge- 

h~uses auf~ und nur noch auf der AuSensei- 

te w~chst es etwas welter (Abb. 71). Nach- 

dem so ein eberum~Big gerundetes Geh~use mit 

einer breiten bogenf~rmigen M~ndung ent- 

standen ist, h~rt das Geh~usewachstum viele 

Tage vor dem Schl~pfen aus der Eikapsel auf. 

Die Dotterreserven werden nun aus der Mitte 

in den apikalen Bereich des Embryos verla- 

gert. Mit der Fertigstellung der Schale 

nimmt diese auch ihre Aufgabe auf. Der Re- 

traktormuskel kann nun durch Zusammenzie- 

hung seiner Zellen den Weichk~rper rasch 

in das Geh~useinnere hineinziehen und das 

Operculum das Geh~use fugendicht verschlie- 

~en. 

Abb. 70. Schon nach der Bildung sines nut 
flach napff~rmigen SchMlchens l~st sich 
der Mantelrand vom Prlm~rgeh~userand. Der 
Weichk~rper ist ~ber einen Muskelstrang 
(links) mit der Schale verbunden, der FuB 
hat seine Gestalt stabilisiert und ein 
Operculum ausgeschieden und zwischen Velum- 
fl~geln und Kopfblase ist der Mund entstan- 
den. 

Neritina virginea veliger with low shell 
cap that has detached from the gland cel ls 
and the mantle and i t  anchored to the tissue 
by a muscle ( l e f t ) .  Mouth and operculum have 
formed. 

Nach etwas mehr als vier Wochen (im 

Aquarium bei etwa 18 - 22 Grad Entwick- 

lungstemperatur) ist die Veligerlarve 

schl~pfbereit. Eine tiefe Mantelbucht ist 

entwickelt, durch die mit Zilien besetzte 

Bereiche des Mantelh~hlendaches Wasser pum- 

pen. Das Velum besitzt lange Zilien und 

daneben eine deutliche, tiefe Nahrungsrinne 

(Tar. 20/10). Neben dem Vorderdarm ist nun 

auch der Enddarm in die Mantelh6hle durch- 

gebrochen und es werden bereits Kotpillen 

ausgesehieden. Der Eingeweidesack enth~it 

aber noch eine groBe Dotterreservet die 

sich immer noch im wesentlichen aus vier 
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Abb, 71. Nach der Fertigstellung des Embry- 
onalgehMuses (Primer- und Sekund~rgeh~use) 
kann sich der Weichk~rper bei Neritina 
virginea vollkommen in die Schale zur~ck- 
ziehen. Hierbei verkGrzt sich der Retrak- 
tormuskel und zieht den ganzen K~rper gleich- 
f6rmig zur~ck, bis das Operculum die Scha- 
len~ffnung verschlossen hat. 

With completion of the embryonic shell the 
Ne~i~ina uirginea veliger can withdraw com- 
pletely into its shell by contraction of 
the retractor muscle, The whole body is 
retracted alike and the operculum seals 
the aperture, 

Dotterkugeln zusanunensetzt, die aber stark 

An ihrer Gr6Se geschrumpft sind und zu- 

nehmend in kleinere Dotterkugeln zerlegt 

werden, Das larvale Herz hat eine krMfti- 

ge Pumpt~tigkeit aufgenommen, bei der sich 

rhythmisch abwechselnd zwei Kammern zusam- 

menziehen und so die K~rperfl~ssigkeit pum- 

pen, Im Kopf zeigen groBe, schwarze Pig- 

mentflecken die Lage der Augen an. Wenn 

die Larve schwimmt, ist der Eingeweidesack 

gestreckt und der Retraktormuskel deutlich 

sichtbar. Er sitzt hinten auf der rechten 

Seite der GehMuseinnenseite an (Taf. 20/10) 

und setzt sich yon seinem Anheftungsort in 

zwei Str~ngen fort. Einer verl~uft au~en 

~ber den Eingeweidesack und der andere ver- 

l~uft auf der Innenselte nach vorne (Abb. 

71). Bei St~rung zieht sich der Weichk6rper 

ruckartig in das GehMuse zur~ck. Beim 

R~ckzug wird der Mantelrand bis welt in 

das Geh~uselumen zur~ckgezogen und bleibt 

hinter dem Velum gelegen. Letzteres wird 

eingew~ibt und vollkommen eingezogen. Der 

FuB t der mit seinem auf der R~ckseite ge- 

legenen Opercul~m die ~ffnung abdichtet t 

liegt davor. Die Mantelh~hle wlrd bei 

dlesem Vorgang geschlossen, nach hinten ins 

Geh~use verlagert und verk~rzt (Abb. 71). 

Bei Neritinu virginea schl~pft die Ve- 

llgerlarve aus der Eikapsel und lebt im 

folgenden Am Plankton. Sie verbleibt meh- 

rere Wochen freischwimmend im Meet und er- 

n~hrt slch yon Phytoplankton. Bei Theodozu8 

fluviatili8 dagegen entwickeln sich nur 

I - 3 der Embryonen, w~hrend alle anderen 

in der Kapsel enthaltenen Eier als Nahrung 

dienen. Nach wenigstens zehn Wochen Auf- 

enthalt in der Eikapsel verl~Bt dann ein 

kriechendes Jungtier das Gelege. BONDESEN 

(1940) beobachtete allerdings, dab es in- 

nerhalb der Art Theodozu8 fluviatili8 auch 

den Entwicklungstyp des freien Veligers 

gibt, wobei dann die Larvalentwicklung 

~hnlich verl~uft, wie bei N, virginea. 

4.4 GEHAUSEEMORPHOLOGIE 

4.4.1 PRIM~RGEH~USE 

Neritiden mit planktonfressenden Veligern: 

Das im Verbund mit dem Mantelrand gebilde- 

te Prim~rgeh~use ist hier elne uhrglasf6r- 

mige, symmetrische Schalenkalotte. Sie 

mist etwa O,1 mm im Durchmesser und weist 

als Skulpturmerkmale h6chstens sine feine 

Runzelung auf, die vom Mittelpunkt des Ge- 

h~uses ausgeht und radial zu den R~ndern 

hin verl~uft (Taf. 20/7,8). Der Rand des 

napff6rmigen Geh~uses ist glatt und unge- 

gliedert. Deutliche Anwachsstreifen setzen 

die Anfangskalotte bzw. das Prim~rgeh~use 

vom folgenden SekundMrgeh~use ab. Bei 

Nerita versicolor ist das Prim~rgeh~use 

besonders flach, bei Smaragdia uiridis 

bildet es fast eine Halbkugel (Taf. 19/6; 

Taf. 20/7,8; Taf. 21/I), 

Neritiden mit n~hreierfressenden Embryonen: 

Bei Formen t die als kriechende Jungtiere 

schl~pfen, wle z.B. Theodozus fluviatili8 

aus Jugoslawlen oder T. jordani aus Jorda- 

nien l~St sich keine Unterscheidung einer 

ersten Schalenkalotte ohne Anwachsstreifen 

yon den folgenden Regionen mit Anwachs- 

streifen feststellen. Hier besteht das 

Prim~rgehause aus einem fast eine Windung 

umfassenden Sch~Ichen, welches dichte An- 

wachsstreifung aufweist. Die abgeflachtet 

mit Anwachsstreifung versehene Anfangska- 

lotte ist etwa 0,2 mm breit (Taf, 21/2). 

Auf sie folgt sine normal helicospirale, 
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die Anfangskalotte an der Innenseite umfas- 

sende Windung, die neben Anwachsstrelfung 

auch eine feine etwas unregelm~Bige Spiral- 

streifung zeigt. Dieses Prim~rgeh~use wird 

zunehmend dem nach dem Schl~pfen gebildeten 

Sekund~rgeh~use (- Adultgeh~se) ~hnlich 

(Taf, 21/6). Das Prim~rgeh~use ist hler 

auch gleichzeltlg das Embryonalgeh~use, mit 

dem das kriechende Jungtier den Schutz des 

Geleges verl~Bt. Das Embryonalgeh~use ist 

vom Adultgeh~use zumeist durch einen Saum 

sehr kr~ftiger Anwachsstreifung getrennt 

(Tar. 21/6). Es gibt aber auch Individuen, 

bei denen dieser ~bergang fast unmerklich 

ist. 

m~hlich um den Eingeweidesack herum. In dem 

Augenblick, indem es den Hinterk~rper voll- 

st~ndig umh~llt und damit den Velumbereich 

erreicht, sind die Buchten bereits geschlos- 

sen, und die Innenlippe h6rt mit ihrem 

Wachstum auf. Dem eif~rmigen Geh~use wird 

innerhalb der Kapsel noch etwa eine f~nftel 

Windung angef~gt, in der nut die AuBenlippe 

vorw~chst und dann h~rt das Schalenwachstum 

auf. Neben Anwachsstreifen, die sehr rein 

sein k6nnen, k~nnen slch auch die bereits 

auf dem Prim~rgeh~use entwickelten Radial- 

runzeln auf das Sekund~rgeh~use fortsetzen 

und bis an den M~ndungsrand des Schl~pf- 

lings verlaufen (Abb. 72). 

4,4.2 SEKUND~RGEH~USE 

Bei den Neritiden t die als planktotrophe 

Vellger schl~pfen, erweitert sich die Scha- 

lenkalotte des Prlmargeh~uses anfangs zu 

einem Napf mit geringer Einrollungstendenz, 

Die Anwachsstreifung verl~uft zunehmend 

ungleichf6rmlger~ indem sich zwei seitli- 

che, etwas zur Innenseite hin verlagerte 

Buchten bilden (Taf. 20/8). Diese Buchten 

werden zunehmend verengt, his schlieBlich 

Innenlippe und AuBenlippe gegeneinander- 

stoBen (Taf, 19/6~ Taf. 21/I). Damit endet 

das Wachstum an der Innenseite des Geh~u- 

ses und es ist ein eif6rmiges Gebilde heran- 

gewachsen, welches oben in schr~ger Lage 

die Apertur zeigt. Das Geh~use ist beinahe 

planispiral, allerdings ist die rechte 

Seite etwas weniger gew61bt als die linke 

Selte (bei Ausrichtung des Geh~uses mit der 

M~ndung nach oben und vorne). Dadurch ist 

auch die Gestalt der M~ndung ganz schwach 

asymmetrisch, indem die linke Seite etwas 

schmaler ist als die rechte. Das genau in 

diese M~ndung passende und die M~ndung 

l~ckenlos verschlieSende Operculu/~ weist 

rechts der Mitre sein Bildungszentrum auf, 

Es ist starker asymmetrisch ausgebildet 

als die Schale. Den seltlichen Buchten der 

heranwachsenden Sekund~rschale kommt keine 

Aufgabe zu, auBer der~ die starkere Ein- 

kr~mmung der AuBenseite des Geh~uses zu er- 

m~glichen. Keinesfalls spiegeln sie die 

Begrenzung der Velumbasis wider, d.h. re- 

flektieren die Morphologie des Kopfberei- 

ches, denn das Sekund~rgeh~use w~chst all- 

Abb. 72. Primer- und Sekund~rgeh~use von 
Neritaceen: a) das noch unfertige Embryonal- 
geh~use von Nerita te88ellata a welches einer 
Eikapsel entnommen wurde, b) das fertige 
Embryonalgehause von Smaragdia viridis, 
mit welchem die Veligerlarve aus der Kapsel 
schl~pft, c) das fertige Embryonalgehause 
yon Neritina clenchi. AIs Skulpturelemente 
slnd Anwachsstreifen (a und c) und Spiral- 
streifen (b) entwickelt. 

Embryonic she]] of Nerita tesse~lata (a) 
(not completed), Smaragdia virdidis (b) and 
Ner i t i na  clenohi with growth lines (a,c) 
and spiral wrinkles (b). 

4.4.3 TERTIKRGEH~USE 

Unter natOrlichen Bedingungen, bei ~ber 

25 ~ schl~pfte die Veliger von Neritina 

virginea und N. clenchi nach etwa dreiw~- 

chiger Entwicklung (Tar. 20/IO), Sie schl~p- 

fen zwar im S~Bwasser, doch entwickeln sie 

slch bier nicht welter. Wie LAMY (1924) 

vermutete, m~ssen die Veliger von Neritina 

das normale Meerwasser erreichen Sum slch 

welterentwickeln zu k~nnen, andernfalls 

sterben sie ab. 

Nerita und Smaragdia sind an das normale 

Meerwasser gebunden. Bei Smaragdia schlOpfen 

die Veliger nach etwa 16 Tagen Entwicklung. 
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Die Veligerlarven yon Nerita pelorontaj 

N. versicolor, N. tessellata und N. fulgu- 

rans schl~pfen nach 3 bis 5-w~chiger Ent- 

wicklung im Kapselinnenraum als Veliger 

mit einfachem, zweilobigem Velum. 

SCHELTEMA (1971) stellte fest, dab 

Smaragdia viridis-Larven mindestens 25 und 

h6chstens 55 Tage im Plankton verbleiben 

und sich hier yon planktonischen Pflanzen 

ern~hren. W~hrend dieser Zeit werden nach 

SCHELTEMA dem Embryonalgeh~use (Prim~r- 

und Sekund~rgehause) noch eineinviertel 

Windungen angef~gt. Bei Smaragdia aus dem 

Roten Meet kommen, eigener Beobachtung zu- 

folge, noch 2,5 Windungen w~hrend des larva- 

len Lebens hinzu (Abb. 73). Das Terti~rge- 

hSuse is, stark konvolut und weist als ein- 

zigesSkulpturmerkmal feine Anwachsstreifen 

auf. 

Abb. 73. 

Allm~hlicher Vorwuchs des Terti~rgeh~uses 
(= Larvalgeh~use) Yon Smaragdia sp. aus dem 
Roten Meet. In der unteren Reihe ist das 
mit deutlichen Spiralstreifen und weniger 
deutlichen Anwachsstreifen versehene Em- 
bryonalgehause bereits von einer Dreivier- 
telwAndung des Larvalgeh~uses umgeben. In 
der mittleren Reihe ist noch eine Windung 
hinzugekommen und oben is, die Larvalscha- 
lengr~Be erreicht, mit der das Tier zum 
Bodenleben Ubergehen kann. Die Windungen 
umfassen sich sehr weitgehend und es schei- 
hen daher weniger vorhanden zu seint als 
An Wirklichkeit entwickelt sind. 

Growth stages of larval shell of Smaragdia 
sp. from embryonic shell covered by f i r s t  
larval whorl (lower row) to two larval whorls 
(central row) and larval shell completed 
and ready to metamorphose (upper row), 
Whorls are convolute and overlap onto each 
other strongly. 

Die schnell an Durchmesser zunehmenden 

Umg~nge Lunfassen einander so welt S soda~ 

im apikalen Bereich nur ein kleiner Tell 

des Sekund~rgeh~uses sichtbar bleibt und 

im umbilikalen Bereich die Anfangswindung 

des Geh~uses ganz ~berdeckt ward. Das Ge- 

samtgehMuse umfaBt bei der Metamorphose 

mindestens 2s25 , eher 3s5 Windungen (nicht 

1,5, wie von RICHTER & THORSON 1975, ange- 

geben). Das Velum des ausgewachsenen Ve- 

liger is, H-fSrmig (RICHTER & THORSON 

1975, Fig. 106). Die starke Uberdeckung 

der ersten Geh~usewindung und damit gleich- 

laufend die Zunah~e der Einrollungstendenz 

bewirkt, dab die Anwachsstreifen der er- 

sten Windung quer zur Windungsrichtung zu 

stehen scheinen, wie ROBERTSON (1971 Fig. 

3) feststellte (Taf. 21/4,5,10). Die L arve 

scheidet ein Geh~use ab, welches 0,65 mm 

im Durchmesser aufweist (SCHELTEMA 1971). 

Individuen einer Smaragd{a-Art aus dem 

Roten Meer bei Port Sudan besitzen ein 

ganz gleichartiges Geh~use (Taf. 20/9; 

Taf. 21/4,10), welches in seiner Gr~Se 

zwischen 0,4 und 0,7 mm variieren kann. 

Hier allerdings umfa~t das metamorphose- 

breite Geh~use 3,5 Windungen (Abb. 73). 

Das Terti~rgeh~use von Nerita e Neritina 

und Phenacolepa8 is, im allgemeinen ganz 

gleich aufgebaut, wie das yon Smaragdia, 

doch umfaBt es nut etwa eine Windung (Abb. 

74). Dieseist ebenfalls stark konvolut 

und verdeckt den apikalen Bereich der erste 

Windung weAtgehend und den umbilikalen Be- 

reach vollst~ndig (Taf~ 21/3,7). Nachdem 

das Geh~use der Larve voll ausgewachsen 

ist~ kann die Larve noch l~ngere Zeit im 

Plankton verbleiben, ohne dab das Terti~r- 

geh~use weiterhin vergr~Bert wird. Nur ein 

schmaler Schalensaum (z.B. bei Phenacolepa8 

Tar0 21/7) oder eine auf die AuBenlippe 

beschr~nkte schmale Schalenvorw~ibung (z.B. 

Smaragdia: Tar. 20/9) wird manchmal noch 

gebildet. SCHELTEMA (1971) land, dab die 

Larven von Smaragdia noch zus~tzlich 30 

Tage im Plankton verbleiben k~nnen, ob- 

wohl sie bereits voll ausgewachsen sind 

und bei einem Angebot eines geeigneten 

Seegrassubstrates auch die Metamorphose 

vollziehen w~rden. Diese Larven k~nnen 

also ihren Aufenthalt im Plankton auf die 
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doppelte Zeit erweitern, wenn ihnen kein 

geelgnetes Lebenssubstrat zum Ubergang ins 

benthonische Leben geboten wird. 

Abb. 74. Das Larvalgeh~use yon Phenaoolepas 
oder Nerita umfaSt meist nur eine Windung 
oder weniger und deckt das Embryonalgeh~u- 
se zum gro~en Tell ab. 

The larval  shell of PhenacoZepas or Nerita 
ready for metamorphosis covers much of the 
embryonic shel l .  

Die Protoconchbreite bzw. die Geh~use- 

breite beim Schl~pfen in mm betr~gt bei: 

Theodox~s fluviatilis 0,2-0,25 bzw. O,7-O~9~ 

Neri~ina virginea 0,1 bzw. O,15-O,16; 

Neritina clenchi O,1 bzw. O,16; Smaragdia 

viridis 0,11 bzw. 0,12 - 0,13; Smaragdia 

sp., Rotes Meer 0,09 bzw0 0,111Nerita 

tessellata O,15 bzw. 0,23-0,24; Nerita 

fulguran8 O,15 bzw. 0,24-0,25; Nerita 

versicolor O,18 bzw. O,26-O,27; Phenaoolepa8 

hamillei ? bzw, 0,15 rCL~n. 

4.4.4 QUART~RGEH~USE 

W~hrend bei Nerita, Neritina und Smarag- 

dia im Ubergang vom Terti~rgeh~use zum 

Quart~rgehause, also des Geh~uses der krle- 

chenden benthonischen Schnecke, kein Wechsel 

in der Aufrollungsrichtung und Tendenz start- 

finder, ist bei Phenaoolepas ein solcher 

Wechsel ausgebildet (Tar. 21/7,8). Das kon- 

volute Terti~rgeh~use wird unvermittelt 

napff~rmlg. Dadurch wird das Terti~rgehause 

nun nicht in seinem umbilikalen Tell voll- 

st~ndig vom Quart~rgeh~use verdeckt, wie 

bei den trochoformen Arten t sondern der 

unter der Apertur gelegene Geh~usebereich 

wird vom Quart~rgeh~use (= Adultgehause) 

~berdeckt, Die trochospirale Einrollungs- 

achse wird somit zugunsten einer planispl- 

ralen Achse aufgegeben und gleichzeitig 

erfolgt eine rasche M~ndungserweiterung. 

Zwlschen den Sekund~rgeh~usen von Theo- 

doxu8 fluviatilis und den QuartMrgeh~usen 

yon Neritina virginea bestehen nut geringe 

Unterschiede. Hinsichtlich der Gestalt des 

Geh~uses der benthonischen Schnecke spielt 

also hler die fr~he Ontogenese keine Rolle 

mehr. W~hrend aber bei Theodoxu8 ein oft 

unmerklicher Ubergang vom Embryonal- zum 

Adultgeh~use (Primar- zum Sekund~rgeh~use) 

zu verzeiehnen ist tist das Larvalgeh~use 

(=TertiMrgeh~use) der Neritlnen deutlich 

vom Adultgeh~use (=Quart~rgeh~use) sowohl 

hinsichtlich der Skulptur als auch der 

Intensit~t der Einrollung unterschieden. 

Die Windungen des Quart~rgeh~uses umfassen 

sich hier nicht so stark, wie die Windungen 

des TertiMrgeh~uses, oder das Quart~rgehau- 

se wird gar napff~rmig (Phenacolepas). Die 

freie Larvalphase ist nur bei solchen 

Neritaceen entwickeltt deren Vertreter 

die M6glichkeit besitzen, in das Meeres- 

plankton zu gelangen. Bei Arten, die immer 

im S~Bwasser leben, wie Theodoxue, ist 

kelne freie Larvalphase m~glich und daher 

wird die Entwicklung innerhalb der Eikapsel 

von N~hreiern vollzogen. 

4,5 PHENOCOLEPAS UND DAS PROBLEM DER 

SYSTEMATISCHEN EINORDNUNG NAPFF~RMI- 

GER MOLLUSKENGEH~USE - RECONSTRUCTION 

OF FOSSIL LIMPET-LIKE MOLLUSCS EXAM- 

PLIFIED BY THE NERITACEAN LIMPET 

Phenacolepas 

Phenacolepas larva~ l i ke  a l l  free ner i -  

tacean larva, when in danger, withdraw into 

the i r  shell by means of a ret ractor  muscle 

and close the aperture with an operculum. 

When metamorphosed the newly formed limpet- 

l i ke  shell is attached to the soft body by 

two main muscles situated above the head 

which are connected in a U-shaped l ine 

through minor muscles above the foot. Now, 

when in danger, the animal pulls i ts  shell 

onto the subs,rate and the foot no longer 

carries an operculum. Shell shape as well as 
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t issue shell attachment here c lear ly  re- 

f l e c t  the function of the shel l .  This is 

the same in the many limpet l i ke  conchs 

found among many unrelated groups of 

gastropods as well as recent and foss i l  

monoplacophores. When a conch is larger 

than 2 mm in archaeogastropods and larger 

than 4 mm in higher gastropods, the early 

ontogenetic shell usually is eroded or 

los t .  Only adult shell features can be 

studied, and these have been used in 

l i t e r a t u r e .  But the internal mould of a 

l impet - l i ke  mollusk w i l l  only preserve an 

internal shell surface that has been 

secondarily s impl i f ied and modified by 

internal shell additions and septa within 

the apical region. Where the mantle is 

attached to the shell as in most limpets~ 

and also in the apical portion of the 

l i v i ng  chamber of cephalopods or in the 

valves of pelecypods, mineral deposits 

behind the closed shell-mantel zone have 

very individual morphologies and can not 

be used either in t issue reconstruction or 

understanding of systematic. The attachment 

of the tissue to the shell in a l l  limpets 

is very s imi lar  and even d i f f e ren t i a t i on  

between gastropods and monoplacophores is 

complicated by two main circumstances. 

The f i r s t  is that paleozoic monoplacophores 

have been described with a horse-shoe l ike  

scar and the second that some recent 

gastropods have a muscle which is s p l i t  

into bundles. Position of the apex in the 

adult shell is also not a sound systematic 

tool.  In some recent l impet - l i ke  gastro- 

pods, within even one species the apex 

position changes during ontogeny. The only 

sound way to d i f f e ren t i a te  l impet - l i ke  

mollusc shells is by the study of the i r  

early ontogenetic shel l .  Here two d i f f i -  

cu l t ies ar ise: the f i r s t  is that the 

monoplacophoran early shell is s t i l l  pro- 

blematic and secondly, a l l  species of 

higher gastropods with larva l  development 

going on within the shelter of the egg 

capsule are strongly deviant. 

(=Quart~rgeh~use), dessen Apex sich ~ber 

den Hinterrand wSlbt. Die bis zu 8 mm groBe 

Napfschnecke lebt im Karibischen Meer vor 

der K~ste Kolumbiens, vereinzelt an den 

Bl~ttern von Seegras. Der Ubergang vom 

konvoluten Larvalgeh~use (=Terti~rgehMuse) 

zum Adultgeh~use ist abrupt, sowohl was 

die Skulptur als auch was die Geh~useform 

angeht (Taf. 21/7,8). W~hrend die Larval- 

schale, abgesehen von einer sehr feinen 

Anwachsstreifung, glatt ist, wird die 

Adultschale von kr~ftigen radialen und 

konzentrischen Rippen bedeckt, die ein 

Netzwerk mit rechteckigen Maschen bilden. 

W~hrend die planktonische Larve ihre Ge- 

h~useapertur mit einem Operculum verschlie- 

Sen kann, besitzt das benthonische Tier 

kein Operculum mehr~ Das Tier kann sich 

nicht mehr in das sch~tzende Geh~use zu- 

r~ckziehen, sondern preBt sich nun bei ei- 

ner St~rung dem Substrat auf, indem es 

sich mit der FuSsohle daran festsaugt und 

den Rand des Geh~uses herunterzieht. Die 

Funktion der Muskeln ~ndert sich im Uber- 

gang vom planktonischen zum benthonischen 

Leben. W~hrend der larvale Retraktormuskel 

ein Einzelmuskel ist, der den Kopf und den 

FuS in das Geh~useinnere zur~ckzieht, ist 

der adulte Retraktor paarig und die Ans~tze 

sind zudem ~ber eine U-f~rmige Schlaufe, 

die nach hinten l~uft~ miteinander verbun- 

den. Die Muskulatur dient nun dazu, die 

Schale nach unten zu ziehen, Auch die Lage 

der Ansatzstelle des Muskelgewebes an die 

Geh~useinnenseite hat sich ge~ndert. Bei 

der Larve l~uft der Muskel nach hinten in 

die Schale und sitzt an der Spindel an; 

bei der Napfschnecke sitzen die Hauptstr~n- 

ge des paarigen Muskels im Vorderteil des 

Geh~uses, rechts und links hinter dem Kopf, 

der Schale an. Bei der Larve bildet nur 

ein Muskelstrang die Verbindung zwischen 

Weichteil und Geh~use der Schnecke. Beim 

erwachsenen Tier ist neben den beiden Haupt- 

muskeln auch der ganze Rand des Eingeweide- 

sackes ~ber Muskelgewebe mit der Schale 

verankert. 

Phenacolepa8= Phenacolepa8 hamillei aus 

der Familie Phenacolepadidae der Nerita- 

ceen besitzt ein napff~rmiges Adultgeh~use 

Beim Ubergang vom planktonischen zum 

benthonischen Leben erf~hrt der Windungs- 

durchmesser eine rasche Querschnittszu- 

nahme und die helicospirale Aufrollung geht 
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~ber in eine planisplrale Aufrollung (Taf, 

21/7) . 

Das Adultgeh~use weist einen ovalen M~n- 

dungsumriB auf. Die Innenoberfl~che des 

Geh~uses ist glatt und im Bereich des Apex 

ebenm~Big gerundet. Ein Abdruck der Innen- 

oberfl~che is, bei ausgewachsenen Tieren 

gerundet, bilateral-sym~etrisch, Hierbei ist 

keine Spur mehr sichtbar vom fr~hontogene- 

tisch vorhandenen, helicospiralen Geh~use- 

lumen, well dieses vollkommen dutch Schalen- 

ablagerungen geschlossen und ausgegl~ttet 

is,, Oft ist zudem an adulten Tieren der 

Apex von auBen abgewittert und dann llegt 

auch vonder AuBenansicht her ein fast 

bilateralsymmetrisches Gehause vor S welches 

einen zu elner Schmalseite hin verschobenen 

Apex aufweist (Abb. 78). Da die helicoiden 

Anfangswlndungen hier erodiert sind t kann 

man nicht mehr unterscheiden, ob dleser 

Apex ~ber dem Kopf gelegen war oder ~ber 

dem FuB. Die U-f~rmige Ansatzmarke des 

Muskels ~ffnet sich zwar nach vorne und 

w~re ein Anhaltspunkt zur Orientierung, 

Doch bel den untersuchten Exemplaren von 

Phenacolepa8 aus der Karibischen See sind 

die Muskelnarben auf der Innenseite des 

Geh~uses unsichtbar. 

Napff~rmige Geh~use bei anderen Mollusken 

auBerhalb der Nerltaceen: Viele der als 

erste Mollusken angesehenen kambrischen 

Fossilien sind napff6rmig. Es wird ange- 

nommen, dab sich yon diesen Vorfahren aus- 

gehend alle anderen Klassen der Mollusken 

entwlckelt haben (POJETA & RUNNEGAR 1976! 

RUNNEGAR & POJETA 1974; RUNNEGAR & JELL 

1976; VOGEL & GUTMANN 1980; YOCHELSON, 

FLOWER & WEBERS 1973; YOCHELSON 1978), 

siehe Kapitel 3.6. 

Innerhalb der verschiedenen systematischen 

Einhelten der heute lebenden Gastropoden 

sind napff~rmlge Geh~use nicht selten anzu- 

treffen. Bei den Archaeogastropoden flndet 

man sie bel Vertretern der Haliotiden, der 

Fissurellaceen und Patellaceen. Innerhalb 

der melst trochospiralen Trochaceen treten 

sie bel einzelnen Gattungen auf t wie z.B. 

bel Stomatia a Gena, Broderipia und Roya, 

Mesogastropoden mlt vornehmlich napff~rmlgen 

Geh~usen treten innerhalb der Familien 

Hipponicacea und Calyptraeacea auf, w~hrend 

einzelne Vertreter der Lamellarlaceen, der 

Velutinidae (Piliscue = Caputacmaea) t der 

Natlciden (Sinum) und der Atlantiden 

(Carinaria) eine m~tzenf~rmige Schale ent- 

wickelt haben. Bei den Opistobranchiern 

haben Tylodina und Umbraculum und bei den 

marinen pulmonaten Siphonariaceen (Tri- 

musculusj Williamia, Siphonaria) ein kap- 

penf~rmiges, fast symmetrlsches Geh~use. 

Auch einige S~Bwasserpulmonaten, wie 

Ancylaceen, haben napff6rmige Geh~use. Auch 

die rezenten Monoplacophoren, u.a. der 

Gattungen Vema und Neopilina, haben ein 

solches Geh~use. Die rezente Fauna der 

Gastropoden zeigt also in einer ganzen 

Reihe sehr unterschiedlicher systemati- 

scher Einheiten Arten, deren Geh~use eine 

Napfgestalt besitzt, Es hat in all diesen 

Einheiten wiederholt die Tendenz bestanden, 

eine solche Geh~usegestalt auszubilden. Das 

war sicherlich innerhalb der fr~heren 

Stammesgeschichte der Gastropoden nicht 

anders, 

Apexerhaltung bei napff6rmigen Mollusken: 

Oft ist an ausgewachsenen Napfschnecken 

der Apex durch mechanische und biologische 

Einwirkung etwas korrodiert. Die Korrosion 

erfaBt zuerst die zarten, fr~hontogeneti- 

schen Windungen der Embryonal- und Larval- 

geh~use. Bei Patella caerulea aus dem 

Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer oder bei 

Acmaea antillarum aus der Karibik bei 

Santa Marta, haben bohrende Algen schon an 

Geh~usen, die gerade 2 mm GreBe erreicht 

haben, die Prim~rschale soweit zerst~rt, 

dab h6chstens noch die Ansatzstelle dieses 

verkalkten ersten Geh~uses am Napfgeh~use 

zu erkennen ist (Taf. 8/I-2), Bei den 

gr~Beren Anfangswindungen von Phenocolepas 

verl~uft dieser Zerst~rungsprozeB nlcht 

ganz so rasch, Das gilt auch fur die Meso- 

gastropoden Hipponix und Capulu8 sowie die 

Pulmonate Siphonaria. Allerdings ist bei 

all diesen Schnecken nur sehr selten einmal 

der Fall zu beobachten, dab ein ~ber vier 

mm groBes Geh~use noch die Anfangswindungen 

erkennen l~Bt, Es l~Bt sich bei zerst~rtem 

Apex dann weder unterscheiden tob eine 

Rechtswindung vorlag~ wie bei Mesogastro- 
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poden w oder ob das Embryonal- und Larvalge- 

h~use linksgewunden war S wie bei Siphonaria 

und Opisthobranchiern. 

Abb. 75. Das GehMuse von Lepetella (Coccu- 
linacea) aus dem tlefen Wasser%or der Ost- 
k~ste Floridas zeigt eine sehr regelm~Sige t 
napff~rmige Gestalt und einen Apex, der in 
der Regel durch Korrosion sekund~r gerun- 
det erscheint. 

The conch of Lepetella (Cocculinacea) from 
deep water shows a very regular cup-like 
shape and a secondarily rounded eroded 
apex. 

Auch bei Napfschnecken, die in gr6Beren 

Meerestiefen leben, ist der Apex in seiner 

ursprUnglichen Form nur manchmal erhaltenj 

Untersuchungen, die an Geh~usen von Napf- 

schnecken von 200 bis 2000 m Wassertiefe 

ausgefUhrt wurden, ergaben, dab ein groBer 

Teil dieser Geh~use keine Anfangswindung 

mehr erkennen l~Bt. So weist die in etwa 

700 m Tiefe vor Florida vorkommende Lepe- 

~ella (Cocculinacee) fast immer einen se- 

kundMr gerundeten Apex auf (Abb. 75). Was 

fur rezente Napfschnecken gilt, gilt auch 

fur fossile Patelliforme. Hier ist neben 

der primMren Erosion der Apexstruktur noch 

die diagenetische Umwandlung des Geh~uses 

hinzugekommen. Es sind aus der Literatur 

daher auch keine zweifelsfreien Anfangswin- 

dungen auf pl~ozoischen, napffOrmigen Mol- 

luskengeh~usen bekannt. Die ~lteste mir be- 

kannte Napfschnecke mit gut erhaltener An- 

fangswindung ist eine triassische Fissurel- 

lide (Tar. 12/6) i Will man die Anfangswin- 

dungen an fossilen napff~rmigen Mollusken 

untersuchen, so muS man auf ein sehr gut 

erhaltenes Material zur~ckgreifen k~nnen, 

in welchem neben Adultgeh~usen auch die 

GehMuse jugendlicher Stadien vorhanden sand. 

Steinkernerhaltung bei napff~rmigen Mollus- 

kenz Die sekund~re Innenauskleidung des Ge- 

h~uses mit Schalenmaterial bei Napfschnecken 

verschiedenster Zugeh~rigkeit bewirkt in 

der Regel, dab alle eventuell in der Jugend 

noch vorhandenen Spuren einer hellcoiden 

Einrollung ausgemerzt werden. So entsteht 

zumeist eine Innenoberfl~che, die bilatera~ 

symmetrisch ausgeformt ist. Das Lumen der 

frUhontogenetischen Windungen wird durch 

Septen oder dutch massive KalkfUllung ge- 

schlossen. Innenauspr~gungen yon Napfschnek- 

kengehMuse (=Steinkerne) sind abet der h~u- 

figere Fall der Fossilerhaltungl Bei Stein- 

kernerhaltung ist es fast ausgeschlossen~ 

dab sich fr~hontogenetisch gebildete Ge- 

h~useteile abpr~gen k0nnten. Bei Cocculina 

etwa ist h~ufig an der Stelle, an der auBen 

das Prim~rgeh~use mit seiner MUndung auf- 

sitzt, an der Innenseite des Napfgeh~uses 

eine hUgelartige Aufw~lbung ausgebildet, 

die sich als Delle auf dem Steinkernapex 

abpr~gen wOrde. 

Im Idealfall weist ein fossiler Stein- 

kern EindrUcke auf, die Ansatzstellen 

der Muskeln auf der Geh~useinnenseite ab- 

gepr~gt haben. Manchmal ist sogar die Kri- 

stallstruktur der Innenoberfl~che der mi- 

neralischen Schale auf einem Steinkern ab- 

gepr~gt, wie im Falle der Helcionellacea 

Eotebenna aus dem Kambrium, die RUNNEGAR & 

JELL (1976, Fig. 11, B 14) abbilden. 

Apikaler Innenkallus~ Oft ist die Narbe 

des eigentlichen Muskelansatzes auf der 

Innenseite napff~rmiger GehMuse nicht er- 

kennbar, die Linie abet deutlich ausgebil- 

det, an der der Eingeweidesack mit dem 

apikalen Geh~useteil rundum verankert war, 

wie z.B. bei Lepeta caecam bei verschiedenen 

Arten yon Acmaea und Coccullna reticulata. 

Der Mantel bei Fissurelliden, Patelliden, 

Siphonariiden und Ancyllden ist nur im Be- 

reich des Napfrandes frei, w~hrend er Uber 

dem Kopf und 0bet dem FuB vollst~ndig der 

Schale ansitzt. Uber dieser Mantelveranke- 

rung im apikalen Geh~useteil kann eine 

kallusartige Schalenschicht ausgebildet 

sein, die am Mantelansatz an die Schale 

endet. Diese Schicht, eine Verdickung der 
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Schale im Apexbereich, ist entweder glatt 

oder dutch Runzeln und Unregelm~Bigkeiten 

gegliedert, Riefen k~nnen aber auch sehr 

regelm~Big ausgebildet sein, wie z,B, bei 

manchen Individuen von Aomaea antillarum, 

Ein Steinkern einer solchen Schnecke s~he 

~hnlich aus, wie das als Steinkern erhal- 

tene unter- bis mittelkambrische Cambridium 

(Abb. 76). 

dern sind auch bei manchen Cephalopoden 

und Muscheln. Die Geh~use ausgewachsener 

Exemplare von Nautilus zeigen oft auf der 

Oberfl~che des letzten Septums Kallusbil- 

dungen, die aus Runzeln F W~isten und sogar 

aus yon Kalkschichten abgedeckten Fl~ssig- 

keitskissen zusammengesetzt sein k~nnen. 

Bei Sepia tritt am Schulp des ausgewachse- 

nen Individuums oft eine Abdeckung der Aus- 

tritte der ersten Kammern durch organische 

und mineralische Ablagerungen ein (BANDEL & 

BOLETZKY 1979). Kalkschicht-~berdeckte 

Fl~ssigkeitskissen, welche strukturell 

ganz ~hnlich sind wie bei Nautilusj treten 

auch bei ausgewachsenen Individuen von 

Mytilus eduli8 h~ufig auf. 

Abb. 76. Faltenmuster des Steinkerns von 
Cambridium, einer kambrischen napff~rmi- 
gen Molluske. Ein solches Muster kann das 
Resultat von kallusartigen Ablagerungen 
sein, die im Schutz der Eingeweidesackver- 
ankerung im Geh~useapex entstanden (Umge- 
zeichnet nach KNIGHT & YOCHELSON, 1960, 
Fig. 50,6a), 

Pattern of folds as in the cast of the 
shell  of the Cambrian mollusc Cambridium 
is the resu l t  of mineral depositions that 
occur between shell  surface and attached 
mantle. 

Die Kallusmorphologie kann innerhalb 

einer Art sehr variabel sein und ist von 

Art zu Art sehr unterschiedlich, sodas die- 

ses Merkmal pal~ontologisch unbedeutsam 

ist: Bei Acmaea antillarum findet man groBe 

Unterschiede bei verschieden alten Indivi- 

duen. Junge und gerade ausgewachsene Indi- 

viduen haben kaum einen Kallusanflug. Bei 

alteren Tieren ist oft ein sehr kr~ftiger 

Kallus entwickelt. Ein ~kologischer Ein- 

flus auf die Kallusmorphologie ist auch 

denkbar. Die mit Acmaea antillarum zusammen- 

lebende, sehr ahnliche Acmaea pustulata 

besitzt kaum Kallus und die ebenfalls im 

gleichen Litoralbereich lebend Collisella 

tranguebanioa ist hinsichtlich dieses Merk- 

mals extrem variabel, 

Mineralische Ablagerungen im abgeschlos- 

senen Raum zwischen Schale und dem an ihr 

angeheftetem Eingeweidesack treten nicht 

nut bei napff6rmigen Gastropoden auf, son- 

Die Runzelmuster der apikalen Geh~use- 

innenauflagen bei Napfschnecken, abet auch 

im Wohnkammerbereich ausgewachsener Cepha- 

lopodenklappen von Muscheln sind Bildungen 

der Mantelbedeckung des Eingeweidesackda- 

ches. Doch lassen sich aus der Anordnung 

der Runzelmuster keine RUckschl~sse auf 

den Verlauf von Gewebestr~ngen oder Gef~Sen 

im Mantelgewebe schlieBen, denn dazu sind 

diese Ablagerungen zu unregelm~Big und in- 

dividuell zu verschieden ausgebildet. Eine 

Auswertung solcher Kallusbildungen zur Re- 

konstruktion von Weichteilen, wie sie in 

der Literatur manchmal erfolgt, muS also 

mit Vorsicht bewertet werden, Bei Patella, 

Nautilus und Mytilu8 ist die Gestalt der 

K~rperoberfl~che im Kontakt zum Kallus nicht 

abgepr~gt worden. Das ist wohl auch bei 

den meisten fossilen Formen nicht anders. 

Muskelnarben~ Der Muskelansatz des Weich- 

k6rpers im napff~rmigen Gastropodengehause 

ist ziemlich gleichartig ausgebildet. Der 

Eingeweidesack ist randlich an der Schale 

angeheftet, der Kopfbereich ist frei und 

wird von zwei Muskelb~ndeln bedient, die 

gerade hinter oder ~ber ihm der Schale an- 

sitzen. Bei Gastropoden sind es im wesent- 

lichen zwei Muskeln, die nach hlnten durch 

eine U-f6rmige Schlaufe verbunden sind. 

Die Muskeleindr~cke des Hauptmuskelpaares 

sind vorne gelegen und zwischen ihnen be- 

finder slch eine U-f~rmige ~ffnung (Abb. 

77). Bei den Siphonariiden ist der Eingang 

zur MantelhShle seitlich gelegen, daher 
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ist das U zwischen den beiden Muskelein- 

dr~cken hier an einer Seite unterbrochen. 

Alle anderen napff~rmigen Archaeogastropo- 

den, Neritaceen, Mesogastropoden und Opi- 

sthobranchier zeigen eine nach vorne ge~ff- 

nete Ansatznarbe. 

Bei rezenten wie auch fossilen Mono- 

placophoren, wenn sie der Definition YOCHEL- 

SON's (1978) gen~gen, die lautet: "bilate- 

ral-symmetrische, breit-napff~rmige Schale, 

welche deutlich mehrfache MuskeleindrOcke 

aufweist", ist die Anheftung des Weichk~r- 

pers an die Schale durch eine ganze Reihe 

voneinander geschiedener paariger Muskeln 

gebildet, Damit ist eine Unterscheidung von 

Monoplacophoren und Gastropoden nicht schwie- 

rig, wenn die Muskelnarben erhalten sind. 

Bel ersteren m~Bte ein Steinkern mit seriel- 

len, paarigen Muskelnarben vorhanden sein 

und bei letzteren zwei Narben mit einer mehr 

oder weniger deutlichen U-f~rmigen Verbin- 

dung zwischen beiden, Die meisten napff~r- 

migen Geh~use fossiler Mollusken zeigen je- 

doch keine Muskelans~tze, wie YOCHELSON 

(1978) darlegte, Leider ist es auch bei 

den pal~ozoischen Monoplacophoren mit An- 

satznarben nicht so einfach. HORNY (1965) 

unterteilte die pal~ozoischen Monoplaco- 

phoren n~mlich in zwei Gruppen. Die erste 

dieser Gruppen besitzt seriell angeordnete 

Muskeleindr~cke, wie sie bei rezenten 

Monoplacophoren auftreten. Die zweite Grup- 

pe zeigt einen ringf~rmigen oder fast ring- 

f~rmigen, d.h. U-f6rmigen Muskelansatz oder 

ein Muskelpaar, Zur letzteren Gruppe ge- 

h~rt auch Arohaeopraga, eine silurische, 

napff~rmige Molluskenschale, mit zwei ian- 

gen Muskeleindr~cken auf jeder Seite der 

Schale nahe dem Aperturrand (Abb. 77). 

HORNY (1963) nimmt an, dab auch die Weich- 

teile dieses Tieres keine oder fast keine 

Metamerie besaBen und dab es sich dennoch 

um eine Monoplacophore handelte, da keine 

Asym~etrie des Geh~uses festgestellt wer- 

den konnte (Apex ist korrodiert). 

POJETA & RUNNEGAR (1976) stellen eine 

Verblndung zwischen ordovizischen bis de- 

vonischen, den Monoplacophoren zugeordneten, 

napff~rmigen Molluskengeh~usen mit rundem, 

paarigem oder U-f~rmigem Muskeleindruck 

(Cyclomya)zu unterkambrischen Helcionellen 

her. Da bei letzteren abet keine Muskel- 

eindrUcke bekannt sind, ist eine solche 

Verbindung zweifelhaft. Es muB hierbei 

offen bleiben, ob unterkambrische Napfge- 

h~use ohne Muskelnarbenerhaltung wirklich 

Monoplacophoren waren0 Helcionellacea k~nn- 

ten nach Ansicht von YOCHELSON (1978) eine 

eigene Klasse der Mollusken darstellen~ 

BATTEN, ROLLINS & GOULD (1967) ~uBerten die 

Meinung, dab hochkonische Monop!acophoren 

mit eingerolltem Apex und runder oder U- 

f6rmiger Muskelnarbe die VorvMter der Ga- 

stropoden darstellen. Diese Formen gibt es 

erst vom oberen Kambrium an. 

Muskelnarben bei rezenten Gastropoden 

sind individuell oft sehr unterschiediich 

ausgebildet. Bei der rezenten Fissurella 

nlmbosa etwa, ist eine U-f6rmige Muskel- 

narbe sehr deutlich in die Schale einge- 

tieft, Bei der verwandten Art Fi88urella 

nodosa dagegen ist ein Abdruck kaum sicht- 

bar. Adulte Individuen von Hemitoma octora- 

diata zeigen manchmal sehr deutliche Mus- 

kelnarben (Abb. 77), andere, gleichalte 

Individuen weisen nur schwache Narben auf. 

Das gleiche gilt auch fur Diodora listeri. 

~hnliche Unterschiede in der Ausbildung 

des Muskeleindruckes k~nnen auch bei Meso- 

gastropoden festgestellt werden. So be- 

sitzt H~pponix antiquatus meist eine sehr 

deutliche Muskelnarbe, w~hrend man sie bel 

Cap~lu8 h~ngaricu8 meist vergeblich sucht, 

Bei vielen Patellen ist die U-f~rmige 

Narbe zudem in regelm~Biger Weise in ein- 

zelne eckige Felder unterteilt. Das kann 

zu Erscheinungsformen f~hren, die den Ein- 

druck yon Metamerie vort~uschen (Abb. 77). 

Hier finder eine Konzentration von Muskel- 

fasern im ~ber dem FuBe gelegenen Anhef- 

tungsband des Eingeweldesackes in regelm~- 

Biger Weise statt, die eine serielle An- 

heftung von Muskeln wie sie bei Monoplaco- 

phoren auftritt, vortMuschen kann. 

Position des Apex im Geh~use| Der Lage des 

Apex im napff~rmigen Geh~use von Mollusken 

messen RUNNEGAR & JELL (1976) eine groBe 

Aussagekraft zu, indem sle sie als vornehm- 

fiches und einzig durchlaufend vorhandenes 
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Abb. 77. Muskelnarben bei rezenten und fossilen napff~rmigen Molluskengeh~usel I) Arohina- 
cella (nach KNIGHT & YOCHELSON, 1960)~ 2) Archaeopraga (nach HORNY S 1963); 3) Cocculina 
cf, spinigera; 4) Siphonaria peotinata; 5) Hemltoma ootoradiata; 6) Fissurella nimbosa; 
7) Acmaea antillarum; 8) Patella caerulea; 9) Anciatromesu8 mexioanus; 10) Hipponix anti- 
qua~us~ 11) Tylodina sp,/ 12) Lepetella sp,., 

Muscle scars and tissue attachment lines in recent and fossi l  l impet- l ike mollusk shells. 

Merkmal zur Diagonose der Monoplacophoren- 

brdnung Cyrtonellida und Tryblidiida we,- 

ten. Bei Cyrtonelliden soll de, Apex zur 

Mitts bin verlagert, bei Tryblidiiden da- 

gegen immer vorne gelegen sein, wie es auch 

bei den rezenten Monoplacophoren de, Fall 

ist. Ein Blick auf die Gastropoden zeigt, 

dab hiermlt wohl sine Uberbewertung die- 

ses Merkmales stattgefunden hat: BERG- 

MADSEN & PEEL (1978) bilden unter dem Gat- 

tungsnamen Kalbyella und RUNNEGAR & JELL 

(1976) unter dem Namen Helcionopsi8 ein 

Geh~use ab, welches hinsichtlich seine, 

Gestalt und Skulpur de, rezenten Phenaco- 

lepas rechh ~hnlich is, (Abb. 78). Wie bei 

Phenaoolepas sind Muskelabdr~cke auf dem 

Stelnkern (Geh~useinnenseite) nicht sicht- 

bar und der Apex ~berragt den schmalen 

Schalenrand an einer Seite. Die Skulptur 

besteht aus radialen und konzentrlschen 

Rippen. Es kommt noch hinzu, dab die Ab- 

bildungen in Fig. 4 von BERG-MADSEN & PEEL 

und von Fig. 9A, 8-9 von RUNNEGAR & JELL 

zeigen, dab das Geh~use nur annMhernd sym- 

metrlsch is, und der Apex sine schwache 

Einkrttmmung nach links aufweist (Abb. 78). 

w~re also Xalbyella/Helaionopeie nicht kam- 

brischen Alters, sondern j~nger, so w~rde 

man diese Fossilien, deren fr~hontogeneti- 

sche Schalenteile nicht erhalten sinds auf 

Grund der Geh~useMhnlichkeiten ohne wei- 

teres auch zu den Phenacolepadiden stellen 

k6nnen. 

Der Apex soll hler S wie allgemein, bei 

Tryblidiiden, nach vorne weisen, wie bei 

den rezenten Monoplacophoren Vema und 

Neopilllna und nicht nach hinten, wei bei 

Phenacolepas, Bei Kalb~ella/Helcionopsis 

is, die Entscheidung, ob de, Apex vorne 

oder hinten lag, in das Ermessen des Bear- 

beiters gestellt und davon abh~ngig, ob man 

zur Rekonstruktion der Weichteile sine 

Monoplacophore vom Typ de, rezenten Formen 

heranzieht ode, sine Gastropods. Nimmt man 

letztere, so bleibt immer noch unklar t was 

denn vorne und was hinten is, an diesem 

Fossil, denn es gibt hie, beide M~glich- 

keiten. Zieht man allerdings altpal~ozoi- 

sche Monoplacophoren mit in die Uberlegun- 

gen zur Rekonstruktion ein, und zwar nur 

solche Forment die sich durch die Erhaltung 

yon seriellen Muskeleindr~cken eindeutig 

ale solche ausweisen, so finder man auch 

hier Formen mit den verschiedensten Apexla- 

gen (KNIGHT & YOCHELSON 1960) 0 

Bei Phenacolepas treten auch Arten auf, 

deren Apex n~her an der Mitte liegen als 

bei P, hamillei, Patella caerulea-Jugend- 

stadien aus dem Mittelmeer besitzen ein 

Geh~use, dessen Apex sich ~ber dem Kopf 

aufw~ibt, also vorne gelegen ist. Bei aus- 

gewachsenen Tieren is, de, Apex dann in 
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Abb. 78. Die Geh~use von Kalbyella (A) aus 
dem Kambrlum t der rezenten Phenacolepa8 
(B) aus der Karibischen See und der Mono- 
placophore Vema (C) aus dem Pazifik zeigen 
groBe ~hnllchkeiten hinsichtlich der Ge- 
h~usegestalt. Des macht es praktlsch un= 
m6glich, eine systematische Einordnung 
durchzuf~hren, wenn nlcht andere Merkmale 
hinzukommen. 

The conchs of Kalb~ella (A) from the Cam- 
b r i a n t  the recen t  ne r i t acean  Phenaoolepae 
(B) ,  and the recen t  monoplacophore Vema 
(C) are very  s i m i l a r  in shape and s c u l p t u r e  
and can not be used to d i f f e r e n t i a t e  these 
mol luscs from each o ther  w i t hou t  the a id 
of f u r t h e r  da ta .  

der Mitte gelegen. Bei Patella~ Heloion, 

Lottia sowie auch Propilidium llegt der 

Apex oft vorne, bei den meisten Patelliden 

liegt er im mittleren Geh~usebereich und 

bei vielen Vertretern der Gattung Acmaea 

oder auch bei Cocculina ist er nach hinten 

gebogen. Die Apexlage ist hier sowohl in- 

nerhalb der Ontogenese einer Art als auch 

bei nahe verwandten Arten unterschiedlich 

entwickelt. Des zeigt deutlich, da~ die 

Lage des Apex als Merkmal zur systemeti- 

schen Beurteilung eines Fossils wenig Aus- 

sagekraft besitzt. 

Fr~hontogenetisches Geh~use: Die Litera- 

turangaben ~ber fr~hontogenetische Geh~use 

rezenter Monoplacophoren sind%~dersprO~h- 

lich. Nur von Neopilina ist von LEMCHE 

(1957) eine Anfangswindung beschrieben 

worden. Der Abbildung LEMCHE's zufolge 

besteht diese aus 2,5 konvoluten, spiraligen 

Windungen, die der vorne gelegenen Scha- 

lenspitze aufsitzen. Danach w~re Neopilina 

mit einem rechtsgewundenen Geh~use versehen 

(Abb. 79). Es bleibt ungelSst, in welcher 

Weise das Jugendliche Tier von Neopilina 

des Gehause Hber seinem FuB getragen hat 

und LEMCHE & WINGSTRAND's (1959) Interpre- 

tation der Verhaltnisse ist keineswegs die 

einzige M6glichkeit (Abb. 79), GOTTING 

(1980) sieht in der spiraligen Anfangswin- 

dung des Geh~uses von Neopilina ein Verbin- 

dungsglied der Monoplacophoren zu den 

Gastropoden. MCLEAN (1979) dagegen stellt 

zur Diskussion, dab MENZIES (1968) yon 

kleinen Geh~usen einer unbestimmten Art 

von Neopilina einen kugeligen Apex be, 

schrieb. Des fr~hontogenetische Geh~use 

der rezenten Monoplacophoren ist also noch 

nicht zweifelsfrei bekannt, 

Abb. 79. Des fr~hontogenetische Geh~use yon 
Neopilina galatheae t wie es von LEMCHE 
(1957) dargestellt und beschrieben wurde, 
ist trochospiral aufgewunden. 

The ea r l y  she l l  of  the conch of Neopilina 
ga la thea,  as presented by LEMCHE ( ! 9 5 7 ) ,  
is t r o c h o s p i r a l l y  c o i l e d .  

F0r pal~ozoische Monoplacophoren ist 

der Kenntnisstand keineswegs besser. PRO- 

JETA & RUNNEGAR (1976) beschrieben das 

frOhontogenetische Geh~use pal~ozoischer 

Monoplacophoren als bilateralsymmetrisch 

und gebl~ht-gerundet. Als Beleg bildeten 

sie des Geh~use einer Art der mittelordo- 

vizischen Gattung Maoroscenella ab. Die 

Anfangswindung ist hier n0ch recht gut 

sichtbar, die Details sind aber auf Grund 

der Umkristallisation der Schale nur 

schlecht zu erkennen. Der Vergleich mit 

einer napff~rmigen Archaeogastropode zeigt 

jedoch, dab dieses ordovizische Fossil sehr 

gut einer Gastropode zugerechnet werden 

k~nnte. Das Prim~rgeh~use wHrde dann etwa 

Or3 mm im Durchmesser aufweisen. Die ein- 

gefaltete Flanke des Prim~rgeh~uses ist 

auf der Abbildung (Taf. 15/4) des Fossils 

durchaus noch auszumachen (Abb, 80). 

Das fr~hontogenetische Geh~use der 

Monoplacophoren kann also noch nicht als 
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a b 

Abb. 80, Das fr~hontogenetische Geh~use 
der mittelordovizischen ?Maoroscenella 
(A) (umgezeichnet nach POJETA & RUNNEGARs 
1976) mit 2,6 ram hohem Geh~use und Cocoullna 
cf, splnigera (B) aus dem tlefen Wasser vor 
der amerikanischen Ostk~ste mit 1,3 mm ho- 
hem Gehause sind einander recht ahnlich. 
Es muB also offen bleiben, ob ?Macroscenel- 
la sine Monoplacophore war, wie RUNNEGAR & 
POJETA annehmen, oder ob es sich um sine 
Archaeogastropode handelte. 

The great s imi lar i ty  of the early ontogene- 
t ic shell of ?Maorosoenella (A) and 
Cocoulina cf. spinigera (B) casts doubt 
on the placement of the former into the 
monoplacophores. 

Unterscheidungsmerkmal herangezogen werden, 

um Gastropoden und Monoplacophoren vonein- 

ander zu trennen, Bei den Gastropoden sind 

die Verh~itnisse g~nstiger. Das soll mit 

elnigen Beispielen belegt werden. 

Phenaoolepa8 besitzt ein sehr typisches 

fr~hontogenetisches Geh~use der Neritaceen 

mit freier Larvalphaseb Als Besonderhei- 

ten, die dieses Geh~use von denen der an- 

deren Gastropoden abhebt~ sind die An- 

wachsstreifung des napff~rmigen Sekund~r- 

gehMuses zu nennen, welches tief in das 

Terti~rgehMuse eingesenkt ist (Abb. 81). 

Das vonder planktonischen Larve gebilde- 

te Terti~rgeh~use ist stark konvolut ein- 

gerollt und daher fast kugelig~ seiner 

Gestalt (Taf. 21/7). 

Die charakteristische Gestalt des Pa- 

tellaceen-Prlm~rgeh~uses unterscheidet sich 

deutlich yon der von Phenaoolepa8 (Kapitel 

2.4). Bezeichnend ist die vom Sekund~rgeh~u- 

se deutlich abgesetzte~ fast oder ganz pla- 

nispiralige, beinahe sine Windung umfassen- 

de Prim~rschale auf die unmittelbar, ohne 

Zwischenschaltung einer "Larvalschale" r 

das konische Gehause des kriechenden Tie- 

res folgt (Abb0 26). 

Mesogastropoden mit napff6rmiger Gestalt 

besitzen einen eingerollten Anfangsteil, 

der je nach der Art der Entwicklung der 

Larven ausgebildet ist, Als Beispiel sol- 

len zwei Arten der Gattung Hipponix heran- 

gezogen werden. Bei Hipponi~ oonicu8 folgt 

auf das Prim~rgeh~use mit feinem Netzwerk- 

muster sin Sekund~rgeh~use (=Larvalgeh~use) 

mit spiralstreifiger Skulptur (Abb. 82a), 

Primer- und Sekund~rgeh~use sind beide deut- 

lich trochoform im Gegensatz zur napff6r- 

migen Adultschale. F~llt die planktonische 

Phase aust wie dies bei Hipponix antiquatu8 

der Fall ist (BANDEL 1975), dann ist der 

napff~rmigen Adultschale nut eine Windung 

des Prim~rgeh~uses aufgesetzt. Diese eine 

Windung ist abet deutlich vonder der 

Neritaceen und Archaeogastropoden unter- 

schieden (Abb. 82b), 

a b 

Abb. 81. Das Larvalgeh~use von Phenaoolepas 
ist in das Adultgeh~use eingesenkt. 

The larval shell of Phenaoolepa8 is partly 
encrusted by the adult shell. 

Abb. 82. a) Hipponix conicu8 besitzt ein 
trochospirales Embryonal- und Larvalgeh~u- 
se, b) Bei Hipponix antiquatus folgt auf 
das trochospirale Embryonalgeh~use gleich 
das napff6rmige Adultgeh~use. 

Hipponix conicus (a) shows a trochospiral 
embryonic and a d i f fe rent ly  sculptured 
larval shell, while Hipponix antiquatus 
(b) possesses only an embryonic shell be- 
foYe the l impet- l ike adult shell forms. 
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Bei marinen Pulmonaten, wie etwa Willia- 

mia krebsii, die eine freie larvale Ent- 

wicklungsphase besitzen, ist die Anfangs- 

windung links gewunden (Abb. 83). Das Adult- 

geh~use ist dann fast oder ganz symmetrisch. 

Das Prim~rgeh~use (=Embryonalgeh~use) ist 

vom Sekund~rgeh~use (=Larvalgeh~use) durch 

Anwachsstreifen getrennt, Das Geh~use eini- 

ger Aoroloxus- und Ancylus-Arten (Pulmona- 

ten), die im S~Swasser leben, weist aller- 

dings keine aufgewundenen Anfangswindungen 

mehr auf, sondern sind yon Anfang an napf- 

f~rmig. Es gleicht ~n dieser Hinsicht sehr 

den Gehausen der altpal~ozoischen Helcionel- 

laceen, die RUNNEGAR & JELL (1976, Fig, 11) 

abbilden (Abb. 84). 

erfolgt t sine typische Anfangswlndung bzw. 

typische Anfangswindungen besitzen, die 

es erlauben, ihren Besitzer systematisch 

einzuordnen. Bei Arten t deren Embryonalent- 

wicklung vollst~ndig im Ei abgeschlossen 

wird und die als kleine Napfschnecken 

kriechend schl~pfen, ist sine solche Un- 

terscheidung auf Grund dieses Merkmals 

nicht, odernur mit Unsicherheit behaftet, 

zu treffen. Es scheint sogar so zu sein, 

daS einige der primitivsten Mollusken 

(Helcionellaceen) sich hlerin nicht von 

welt abgewandelten und in der Entwicklungs- 

geschichte erst sp~t auftretenden napff~r- 

migen pulmonaten Gastropoden (Ancylaceen) 

unterscheiden lassen. 

Abb. 83. Das Embryonal- und Larvalgeh~use 
von Williamia krebsii ist linksgewunden 
trochospiral. 

The embryonic and larval shell of Willlamia 
krebsi i  is coiled to the l e f t .  

Zusammenfassend kann festgestellt wer- 

dern, dab napff~rmigen Gastropoden, deren 

Entwicklung ~ber eine freischwimmende Larve 

Abbj 84. Das Embryonalgeh~use der rezenten 
pulmonaten Gastropods Ancylu8 (a) unter- 
scheidet sich nur gerlngf~gig vom frOhonto- 
genetischen Geh~use der mittelkambrischen 
Molluske Yochelcionella (b) (umgezeichnet 
nach POJETA & RUNNEGAR, 1976, Taf, I). 

The embryonic shell of the recent pulmonate 
gastropod Aneylus (a) is only s l ight ly  
d i f ferent  from that of the Middle Cambrian 
mollusc Yooheloionella(b). 

5 INDIVIDUALENTWlCKLUNG UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE - 0NTOGENY AND PHYLOGENY 

5.1 DIE EMBRYONALENTWlCKLUNG EINIGER AUS- 

GEWXHLTER HOHERER GASTROPODEN - A 

SELECTION OF EMBRYONIC DEVELOPMENTS 

OF SOME HIGHER GASTROPODS 

The embryonic and larval development of 

Thaie haemastoma is quite representative 

for that of many marine Meso- and Neogastro- 

pod~ with a planktotrophic larval stage. 

Many embryos develop within each egg capsule 

The shell gland and the f i r s t  shell form 

when there is no body opening. When the 

primary shell has grown to cover the whole 

visceral mass~ foot with operculum, mouth, 

anus and retractor muscle have also develope( 

Now the shell detaches from the gland cells 

and only tissue shell attachment is made 
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by the functional ret ractor  muscle. The 

shell is only th in ly  mineralized when the 

plankton feeding larva hatches. During i t s  

long planktonic l i f e  a larval  (secondary) 

shell forms which shows growth l ines and 

deep lobes at the aperture. Transit ional 

larval  organs as the large velum with i t s  

food groove, a larval  heart and the l i gh t  

larval  shell enable the animal to swim 

continuously and feed on phytoplankton. 

With change to benthic l i f e ,  the mode of 

feeding changes d ras t i ca l l y  and larval  

organs are replaced by adult ones. A c lear ly  

d i f fe ren t  embryonic she l l ,  larval  shell and 

adult shell is found. 

Littorina saxatilis spends i t s  larval  

phase within the egg capsule feeding on 

grains of yolk. Here the shell gland forms 

on an embryo without body openings and with 

a trochospiral tw is t .  When the shell covers 

the body, i t  detaches from the gland cel ls 

and is now attached to the soft body by 

tissue which la ter  w i l l  become the ret ractor  

muscle. A complete in test ine has formed 

and yolk feeding with help of the food 

groove of the velum enlarges the visceral 

mass more rapidly than shell can grow. Be- 

fore the ret ractor  muscle is di f ferenciated 

and becomes functional the primary shell is 

mineralized and embryonic secondary shell 

is added with growth increments. A miniature 

adult hatches from the egg with only growth 

increments d i f fe renc ia t ing primary from 

secondary shel l .  A f a i r  number of hatchlings 

show d i f fe ren t  shell shapes from trocho- 

spiral  coi l ing but are se lec t ive ly  eradicated 

af ter  hatching. 

The embryos of Viviparu8 viviparu8 feed 

on l iqu id  yolk present within the large egg 

capsules. Feeding starts in the trochophora 

stage through the primary body opening by 

c i l i a r y  action. Shell gland and secondary 

body opening (mouth) form afterwards. Food 

transport is than reversed in direct ion 

and the primary mouth becomes the anus. At 

early stages the thin primary shell detaches 

from the gland cel ls  and is connected to 

the body tissue from outside the apertural 

rim by cel ls  of the muscle mantle. Growth 

of the secondary shell is characterized by 

increments and periostracal spines and 

mineralized shel l .  The muscle mantle attach- 

ment to the outside migrates back into the 

shell before the young hatch and a horse- 

shoe-shaped ret ractor  muscle is d i f feren-  

ciated and attached to the inner l i p .  The 

embryonic shell is very s imi lar  to the 

adult shell in shape and sculpture. 

The embryos of Buooinum undatum and 

Turbinella angulata feed on nurse eggs. 

Here a mouth is d i f ferenciated together 

with the shell gland. When the shell has 

grown to cover the visceral mass gland 

cel ls  do not detach from the shell margin 

but continue to secrete an e last ic  organic 

shel l ,  which serves as nurse egg sac. Nurse 

eggs are swallowed as a whole and expand 

the visceral mass and the shel l .  Buooinum 

forms an anus before feeding starts0 

Turbinella forms i t  afterwards. After a l l  

nurse eggs have been devoured the tissue 

of the visceral mass slowly shapes the 

baloon-shaped nurse egg sac and the primary 

shell is lost (Turbinella) or folded 

(Buccinum) before a mineral cove~ is se- 

creted. Secondary shel l  forms before the 

visceral mass is covered by a f ina l  she l l ,  

in extreme so in Turbinella where young 

hatch from the egg capsule before the 

visceral mass is t o t a l l y  covered by shel l .  

Here an emergency shell is secreted and the 

egg mass provides addit ional shelter a f ter  

capsule desintegration. 

The fresh water pulmonates Radix balthica, 

Succinea putris and Physa font~nali8 develop 

within egg capsules which are rich with 

l iqu id  yolk. Here the mouth forms f i r s t  in 

Radix or mouth and anus form at the same 

time in Physa and Sucoineaa before the shell 

gland is di f ferenciated close to the cel ls  

of the anus. Before shell formation the gland 

cel ls  are surrounded by a ring of muscle 

mantle cel ls  which in the case of Suoeinea 

have closed over the gland. Thus~ here f i r s t  

shell formed is in ternal .  Gland cel ls detach 

from the primary she l l ,  when only a t iny  

disc has formed and shell is mineralized. 

During growth of the secondary shel l ,  charac- 

terized by increments, the tissue holds the 

shell from the outside through the muscle 
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mantle. Very late, shortly before hatching, 

this attachment is replaced by a retractor 

muscle, and before, in the case of 8uooinea, 
the cover of the muscle mantle opens above 

the shell and i t  becomes external. 

Oepaea and related pulmonate land snails 

have embryos that develop in egg capsules 

with l iquid yolk and a calcareous shel l .  

The f i r s t  stages of embryogenesis are very 

similar to those of the fresh water pulmo- 

nares. Again the muscle mantle develops 

before a shell is secreted and in some 

species may close over the shell gland, 

The shell is detached early from the gland 

cel ls ,  is held from the outside by the muscle 

and is mineralized early. Elaborate transi- 

tional body l iquid pumps are developed in 

the sp l i t  end of the foot, implemented by 

a fast beating larval heart. Sh~ll-muscle 

attachment develops late, when the internal 

tissue organization is more or less adult 

l ike.  

In Arion, a naked pulmonate, the shell 

remains internal and the muscle mantle cover 

of the gland cells remains closed. Body 

l iquid pumping here is very conspicuous 

between a periodically contracted baloon- 

shaped foot end synchronous with the con- 

traction of a large head baloon. Here the 

muscle mantle and the visceral mass below 

i t  are the only parts of the body that are 

torted and the shell has changed its func- 

tion from a shelter to a calcium carbonate 

storage place. 

5.1,1 THAIS HAEMASTOMA 

Entwicklung bis zum Schl~pfen! Die Furchung 

der Eier ist ungleich und f~hrt zur Bildung 

einer yon der animalen Keimscheibe umwach- 

senen t mit Dotterzellen gef~llten Kugel 

(Stereoblastula), Mhnlich wie beILittorina 

8azatili8 (Abb, 88), Jedoch rascher (in 

4 Tagen), Die anfangs runde~ yon einer ge- 

schlossenen Zellschicht (Ektoderm) umh~llte 

Dotterkugel flacht an einer Seite dort ab, 

wo sich Zellen der Keimh~lle zu Mantelzel- 

len umbilden. Auf Grund der starken Zell- 

vermehrung w~ibt sich dieser Bereich rasch 

in den Keim ein, Gleichzeitig bildet sich 

ein Wimperkranz (Prototroch) mit dessen 

Hilfe der l~ngliche Embryo in der Kapsel- 

fl~ssigkeit rotiert, Der K6rper beglnnt 

sich bereits trochoform einzukr~mmen, 

Der Wlmperkranz bildet sich in zwei 

Velarlappen um, Zur gleichen Zeit wird 

dutch eine Ausdehnung der K6rperoberflache 

durch Innendruckerh~hung d~e Mantelregion 

gestreckt und scheidet w~hrend des Ausein- 

anderr~ckens den ersten Tell des Primer-, 

sch~ichens aus (am 6. Entwicklungstag) 

(Abb. 85). In den folgenden drei Tagen 

r~ckt der Mantelrand ~ber den trochospiralig 

eingekr~mmten und glatten Eingeweidesack 

vor und scheidet das Prim~rgeh~use aus6 

Gleichzeitig beginnt das Wachstum des FuBes, 

die Ausscheidung des Operculums und die 

Eintiefung des Mundes zwischen FuB und 

Velarlappen. Vor der Abl6sung des Mantel- 

randes vom Prim~rgeh~userand hat sich ein 

Retraktormuskel gebildet, sodaB sofort 

nach Abl6sung des Mantelrandes vonder 

Schale der WeichkSrper vollst~ndig in das 

Geh~use zur~ckgezogen werden und das Oper- 

culum die Offnung verschlieBen kann, 

Die Neogastropode lebt im flachen K0- 

stenwasser des Karibischen Meeres und des 

Atlantiks als Molluskenr~uber. Sie reprodu- 

ziert bel g~nstiger ErnMhrungslage mehrere 

Male im Jahr Gelege, die aus 50 - 120 ein- 

zelnen Eikapseln bestehen (D'ASARO, 1966t 

BANDEL, 1976), Die stMbchenf~rmigen Kapseln 

enthalten 150 bis 800 Eier, Die Anzahl der 

Eier Ist yon der GreBe und der Ern~hrung 

des Weibchens abh~ngig. Alle Eier ent- 

wickeln slch, 

Am 11. Tag wlrd die Prlm~rschale durch 

elne sehr d~nne Lage yon Aragonitkristalli- 

ten von innen her mineralisiert und br~un- 

lich verf~rbt. Das Velum ist voll ausge- 

wachsen und dient sowohl als Schwlmmorgan 

als auch zur Aufnahme yon Eiklar aus der 

Kapself1~ssigkeit, Die Mantelh~hle bildet 

sich, ein larvales Herz nlmmt seine Funktion 

auf und der Enddarm ~ffnet slch in die Man- 

telh~hle hinein, Damit wlrd der Veliger 

schl~pfbereit, D'ASARO beobachtete~ dab 

Veligerlarven von Thais haemastoma aus 
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Florida am 15.Tag ihrer Entwicklung schl~p- 

fen,BANDEL dagegen fand,daB diese dazu in der 

Karibik yon Kolumbien 24-28 Tage brauchen. 

Abb. 85. Thai8 haemastoma - Embryonen in 
der Phase der Bildung des Prim~rgeh~uses: 
a) Stadium der Entstehung der ersten Scha- 
lenkappe, b) Kurz vor der Abl~sung des Pri- 
m~rgehiuserandes vom Schalenrand~ Muskel- 
strang, Operculum und Vorderdarm haben sich 
bereits gebildet. 

Embryos of Thais haemastoma during forma- 
tion of the f i r s t  shell cap (a) and shortly 
before shell detaches from gland cells (b). 

Das Embryonalgeh~use: Der Unterschied in der 

Entwicklungsdauer zwischen Individuen aus 

Florida einerseits, und Kolumbien anderer- 

seits, wird erkl~rlich, wenn man die Ge- 

h~usegr~Se der Schl~pflinge in Betracht 

zieht. D' ASARO (1966) nennt einen Geh~use- 

durchmesser yon 0,13 mm, w~hrend die karibi- 

schen Vertreter Ot24 nun groBe Embryonalge- 

h~use besitzen (BANDEL 1975a). Das GehMuse 

weist eindreiviertel Windungen auf und ist 

in seiner Form kr~ftig gebl~ht, fast plani- 

spiralig und konvolut. Auf dem glatten Un- 

tergrund finden sich Tuberkel, deren GreBe 

und Zusammensetzung in den versehiedenen 

geographischen Formen dieser Schneckenart 

etwas schwankt. Die Tuberkel sind aus 2 - 

40 Knoten zusammengesetzt, wobei jeder 

Knoten einen Aragonitkristalliten enth~it, 

Die Tuberkel sind zu Spiralstreifen organi- 

siert. Anwachsstreifen zeigen den Zeitpunkt 

der Abl6sung vom Mantelrand deutlich an 

und treten nur ganz kurz vor dem Rand der 

Apertur auf. Letztere ist breiter als 

hoch und ihre AuBenlippe besitzt einen 

flachen Lobus t der ein wenig zur apikalen 

Seite hin verschoben ist. Der Ansatz zum 

Siphonalkanal ist ebenfalls bereits sicht- 

bar, Das Geh~use ist schwach mineralisiert. 

Entwicklung bis zum Ubergang zum Bodenleben| 

D'ASARO (1966) fand, dab das Geh~usewachstum 

gleich nach dem Schl~pfen wieder aufgenom- 

men wird, Vom 9. Entwicklungstag an finder 

im Inneren der Eikapsel kein oder kaum 

Wachstum statt. Das Wachstum auf der AuBen- 

seite ist am st~rksten und es b%iden sich 

zwei tiefe Buchten, eine tiefere auf der 

umbilikalen Seite und eine etwas weniger 

tiefe auf der apikalen Seite. 

Die Larve besitzt anfangs noch Dotter- 

reserven~ die in den ersten Tagen nach 

dem SchlOpfen aufgebraucht werden. Es wird 

aber sofort nach dem Schl~pfen mit der Nah- 

rungsaufnahme begonnen, Mit dem Zilienap- 

parat des Velums werden Phytoplankton-Or- 

ganismen gefangen und zum Mund geleitet0 

Hierzu ist eine besondere Nahrungsgrube ne- 

ben den langen Zilien des Velumrandes ent- 

wickelt (FRETTER & MONTGOMERY 1968). 

Abb. 86. Zwei typisehe planktonfressende 
Veligerlarven: a) Petaloconchu8 erectu8 
(Mesogastropode, Vermetide) ~ b) Ocenebra 
intermedia (Neogastropode, Muricide) nach 
BANDEL 1975a). 

Two characteristic plankton-feeding larva 
of Petaloconchu8 erectu8 (a) and Ocenebra 
intermedia (b). 

W~hrend des Larvallebens wird das an- 

fangs 2-1appige Velum vergr~Bert bis es 

schlieBlich 4-1appig geworden ist (RICHTER 

& THORSON 1975). Das Velum dient nicht nur 

als sehr brauchbares Organ des Nahrungs- 

erwerbes, sondern auch als f~higes Lokomo- 

tionsorgan. SCHELTEMA (1971) errechnete aus 

Planktonf~ngen im offenen Atlantik, daB 

Thais haemastoma-Larven erst nach etwa 

zweimonatigem Aufenthalt im Plankton be- 

reit sind, ins benthonische Leben ~berzu- 

gehen. Wenn sich hierf~r ein geeignetes 

Biotop anbietet, so nehmen sie ihre krie- 

chende Lebensweise aUfo Dabei wird das 

Velum resorbiert und das Larvalgeh~use 

massiv verkalkt. Nach langen Wachstumsstopp 
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tritt der erste Gehlusebau im Stil des er- 

wachsenen Tieres auf, Ist keln geeignetes 

Substrat f~r den Ubergang zum Bodenleben 

vorhanden, kann die Larve noch etwa einen 

weiteren Monat im Plankton verbleiben. WMh- 

rend dieser Zeit wird am Geh~use nlchts 

ver~ndert, 

Die Larvalschale~ Das Geh~use einer ausge- 

wachsenen Larve yon Thais haemastoma ist 

in Textfigur 87 dargestellt. Das GehMuse 

wurde berelts yon SCHELTEMA (1971) sowie vor 

RICHTER & THORSON (1975) beschrieben, Neben 

dem Prlm~rgeh~use (=Embryonalgeh~use) hat 

die Larve noch ein vier Windungen umfassen- 

des SekundMrgeh~use sezerniert. Die gerunde- 

ten Windungen nehmen rasch im Durchmesser 

zu. Sie sind von Radi~rrippen bedeckt, die 

anfangs von einer, auf der dritten Windung 

yon zwei und auf der letzten Windung yon 

vler Spiralleisten gekreuzt werden. Die 

AuBenlippe der M~ndung tr~gt einen welt 

vorspringenden eckigen Larvalhaken. Das 

Geh~use ist vornehmlich organisch, in den 

Rippen und als d~nne Innenlage sind arago- 

nitische Kristallite ausgebildet. 

5.1.2 LITTORINA SAXATILIS 

Die im Spritzwasserbereich lebende Me- 

sogastropode Littorina saxatilis der Ooster- 

schelde (Nordsee) trMgt das aus vielen Kap- 

seln zusammengesetzt Gelege in einer Brut- 

kammer. Embryonen unterschledlicher Ent- 

wicklungsstufe sind darin enthalten, FRET- 

TER & GRAHAM (1962, Fig. 187) haben die La- 

ge des Eikapselklumpens im Endabschnitt 

des Eileiters (~ber dem Nacken des Tieres) 

abgebildet. Jede etwas oval eif~rmige und 

etwa 0,42 mm breite Eikapsel enthMlt ein 

etwa 0,2 mm groBes Ei, welches yon einer 

feinkOrnigen DotterhUlle umkleidet ist 

(Abb. 88). 

Entwicklung bls zur Fertigstellung des 

Prim~rgehMuses~ Bei der Furchung bilden 

slch am anlmalen Pol (oben) klelne, proto- 

plasmarelche Zellen, die sich rasch teilen 

und am vegetativen Pol groBe, dotterreiche 

Zellen, die sich langsam teilen. Die Zellen 

des animalen Pols umwachsen die Dotterzellen 

und treffen schlleBlich mit s 

Abb. 87. Die GehMuse planktonfressender 
Prosobranchierlarven besitzen eine typische 
Gestalt, die sowohl vom EmbryonalgehMuse 
(bier erste Windung), wie auch vom Geh~use 
des bodenlebenden Tieres deutlich abgesetzt 
sind, Das zeigen die Larvalgeh~use yon 
Thai8 haemastoma(a) mit erstem Ansatz des 
Adultgeh~uses und yon Cerithium litteratum 
(b) (Mesogastropode) aus der Karlbischen 
See. 

The conch of plankton-feeding prosobranch 
larvae shows characteristic shape and 
sculpture different from that of the embryo- 
nic shell and the adult shell, a) Thaia 
ha~mastoma~ b) Cerithium litteratum~ 

R~ndern am animalen Pol aufeinander und 

die Zellh~lle schlieBt sich hier (am Bla- 

stoporus), Danach streckt sich der Embryo 

und es tritt eine Abplattung an elner Schma] 

seite auf, die durch die Einw~ibung dotter- 

haltiger Entodermzellen entsteht, Im An- 

schluB kr~mmt sich der Embryo, sodaB die 

spiralige Einrollung bereits in diesem 

fr~hen Stadium erfolgt, indem er noch nicht 

viel mehr darstellt, als einen yon einer 

Zellschicht des Ektoderms umh~llter Dotter- 

sack. 

In der n~chsten Entwicklungsstufe bilden 

sich drei Ausbeulungen am Vorderteil, die 

zu den beiden Velumfl~geln sowie zum FuB 

auswaohsen. Auf deE dem Kopfberelch gegen- 

~berliegenden OberflMche des Eingeweidesak- 

kes differenzleren sich nun Ektodermzellen 

zu Mantelzellen um, indem sie sich rasch 

teilen und langgestreckt hohe Gestalt an- 

nehmen. In der Folge erh6ht sich der Innen- 

druck des Embryos und seine K~rperoberfl~che 

wird ausgegl~ttet. Das Mantelgewebe wird 

dabei ringf~rmlg auseinandergezogen und 



114 

Abb. 88. Littorina saxatilis-Eikapsel in 
deren Inneren sich der Embryo in der der 
Trochophoraphase entsprechenden Entwick - 
lungsstufe befindet~ Der gerundete Keim 
ist v~llig mit dotterreichen Zellen gefOllt. 

Egg capsule of Littorina 8axatili8 holding 
one embryo in the phase of a trochophora 
with yolk rich ce l l s .  

Abb. 89. Littorina saza~ilis-Eikapsel mit 
Embryo der begonnen hat, ein erstes Sch~l- 
chen abzuscheiden. AuSerdem zeigt sich die 
Ausw~lbung des Fu~es mit Opercuium sowie 
ein kleines Velum. Mit der Nahrungsaufnahme 
ist noch nicht begonnen worden. 

Egg capsule of Littorina 8axati~i8 with 
embryo that has started to produce the 
f i r s t  shell and has developed a foot and 
operculum as well as a small velum. I t  
does not yet feed. 

scheidet gleichzeitig ein erstes organi- 

sches Sch~ichen aus (Abb. 89) ~ Zugleich tre- 

ten auf beiden Velumfl~geln kurze Zilien 

in Erscheinung und der FuS scheidet ein 

Operculum ab. Der Ring der Mantelrandzel- 

len vergr~Sert sich zunehmend und umw~chst 

so den trochospiralig gekrttmmten Eingewei- 

desack. Gleichzeitig scheiden die Mantel- 

randzellen das Sch~ichen aus, welches in 

den Dr~senzellen des Mantelrandes seine 

Verankerung zum Weichk~rper finder, Die 

Velarzilien vergr6Sern sich und der Embryo 

beginnt zu rotieren. Zwischen Velu~fl~geln 

und FuS entsteht der Mund und der Vorder- 

darm bildet eine R~hre in den K~rper hineln. 

Sobald der Eingeweidesack vollstMndig 

vom Mantelgewebe umwachsen ist, l~st sich 

der Mantelrand vom Schalenrand ab0 Ein 

deutlicher Muskelstrang, der das Geh~use 

mlt dem Weichk~rper verbindet, ist noch 

nicht auszumachen, doch der Eingeweidesack 

ist auf der rechten Mitre des Geh~useendes 

mit der Schale verbundeno Nun beginnt auch 

die Aufnahme von Dotterpl~ttchen aus der 

Dotterschicht der Eikapsel, Das Tier kann 

sich nicht in die Schale zur~ckziehen, well 

der Eingeweidesack die Schale schon fast 

vollst~ndig ausfOilt, noch ehe die Aufnahme 

des Dotters rlchtig angefangen hat, 

Entwicklung des Sekund~rgeh~uses bis zum 

Schl~pfenl Schon kurz nach der Abl~sung 

des Mantelsaumes vom Geh~userand und fast 

ohne Unterbrechung wird das Geh~use welter 

vergr6Bert, Nun bildet sich die durch 

deutliche Anwachsstreifung gekennzeichnete 

Sekund~rschale. Gleichzeitig wird die 

Prim~rschale dutch eine Aragonit-Kristalllt- 

schicht mineralisiert und unterlagert, 

Wuchsinkremente am Aperturrand sind im fol- 

genden verkalkt. Daneben tritt eine deut- 

liche Vertiefung im Bereich zwischen Kopf 

und Mantelrand auf und hier bildet sich 

die Mantelh~hle, Es treten auch klar er- 

kennbare Muskelfasern in Erscheinung, die 

dort an der Schale ansetzen~ wo vorher nur 

eine Gewebeanheftung des Mantels zu beob- 

achten war, Die Embryonen beglnnen auf 

St6rungen durch R~ckzug in das Geh~use 

zu reagieren (Abb. 90). 

Unter fortw~hrender Dotteraufnahme schei- 

det der Embryo noch 1,5 Schalenwindungen 

des Sekund~rgeh~uses aus, ehe die Dotterre- 

serven der Eikapsel ersch~pft sind. Mantel- 

h~hle, Kiemen S Enddarmm~ndung und Augen 

treten in Erscheinung und das Velum wird 

resorbierto Nach mehrmonatiger Entwick- 

lung im Winter ist der Embryo zum adult- 

~hnlichen Jungtier herangewachsen und ver- 

l~Bt die Eikapsel und die Bruth~hle der 

Mutter. 

Ein recht hoher Prozentsatz der Embryo- 

nen entwlckelt sich aberrant (THORSON, 

1946). Bei Gelegen vonder Oosterschelde 

sind neben gestreckten Geh~usen auch offen 
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Abb. 90. Littorina Baxatilis-Eikapsel mit 
Embryo, dessen Mantelrand sich vom Schalen- 
rand gel~st hat und der mit der Nahrungs- 
aufnahme begonnen hat. Die Dotterpartikel- 
chen werden mit Hilfe des Velums zum Mund 
gef~hrt, Der K~rper ist mit der Schale durch 
einen Muskel verbunden. 

Egg capsule of Lit~orina 8axatili8 with 
embryo in which shell margin and mantle 
cells have become detached from each other 
and tissue shell are now connected to each 
other by a muscle only. Yolk feeding has 
started. 

Abb. 91. Littorina saxatilis-Eikapsel mit 
fast schlHpfbereitem aberranten Embryo, der 
eine offen aufgerollte Schale tr~gt. Der 
dottergefHllte Eingeweidesack ist mit ei- 
nem Muskel am Geh~use verbunden. Der Darm 
sowie die Nieren sind erkennbar. Der End- 
darm endet in der Mantelh~hle, 

Littorina 8axatilis egg capsule with aberrant 
embryo ready to hatch. The shell is openly 
coiled, a retractor muscle and the mantel 
cavity are present. Upon hatching the animal 
is able to l i ve  but is eradicated by selec- 
t ion. 

aufgerollte Geh~use vertreten (Abb. 91). 

An einem Individuum mit offen aufgerollter 

Gehiusegestalt, welches in seiner Entwick- 

lung fast den Zeitpunkt des Schl~pfens er- 

reicht hatte, lied sich erkennen, dab die- 

ses Tier sich v~llig normal entwickelt 

hatte und offensichtlich lebensf~hig war. 

Der K~rper ist hier gestreckt, der Einge- 

weidesack nicht eingerollt und die U-f6rmige 

Verbiegung des Darmes dennoch normal voll- 

zogen~ Das schl~pfende Tier sollte also le- 

bensfahig sein, wird jedoch nach dem SchlHp- 

fen in der Natur ausgemerzt. 

fen zwischen 0,4 und 0,5 mm groB. Das Adult- 

geh~use hebt sich durch eine sehr kr~ftige 

Anwachsstreifung vom Embryonalgeh~use ab, 

ist anfangs von diesem, hinsichtlich seiner 

Skulptur, kaum unterschieden~ 

Das Embryonalgeh~use: Das Geh~use des 

Schl~pflings wurde von BANDEL (1975t Fig~ 

9-11) beschrieben und abgebildet, Der 

napff~rmige Geh~usebeginn (Protoconch) ist 

O,12 - O,14 mm breit und zeigt oft eine 

feine Runzelung sowie konzentrische und 

radiale Verfaltung. Das Ende des eine halbe 

Geh~usewlndung umfassenden Prim~rgeh~uses 

setzt sich yon dem fo!genden Sekund~rge- 

hause durch den Beginn von Anwachsstreifung 

ab. Die glatt erscheinende Oberfl~che zeigt 

bei hoher Vergr~Berung ein feines Furchen- 

muster, welches ein Netzwerk bildet, dessen 

I - 4 ~m weite Maschen von flachen W~isten 

eingenon%men werden. Das Sekund~rgeh~use 

hat feine, regelm~Big Anwachsstreifen rist 

meist glatt und hat manchmal ganz feine, 

schwache Spiralstreifen. Es ist beim SchlHp- 

Abb. 92. Embryonalgeh~use und erster Bereich 
des Adultgeh~uses von Littorina saxatili8. 
Bis zur ersten Anwachsstreifung, die nach 
einer halben Windung auftritt, war das Ge- 
h~use fest mit dem Mantelrand verbunden 
(Prim~rgeh~use). Danach wurde es vom freien 
Mantelrand noch im Eikapselinneren gebildet 
(Sekund~rgeh~use) ehe es in gleicher Weise 
vom geschl~pften Tier sekretiert wurde. Der 
Schl~pfzeitpunkt ist durch starke Anwachs- 
streifung gekennzeichnet~ 

Embryonic shell and f i r s t  portion of the 
adult shell of L i t to r ina  saxat i l ie  can be 
dif ferentiated by the intensity of growth 
l ine patterns. The half whorl secreted 
when the shell edge was attached to the 
gland cells shows no growth l ines, Thus 
primary smooth shell can be differenciated 
from secondary shell with increments of 
growth v is ib le .  
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5,1.3 VIVIPARUS VIVIPARUS 

Der S~Swasser-Mesogastropode Viviparus 

viviparus aus den Niederlanden beh~it seine 

Eier im Schutz elner Brutkammer, die neben 

der Mantelh6hle gelegen ist und zu der der 

erweiterte Tell der Geb~rmutter wird. Die 

Embryonen ern~hren sich von einer eiweiB- 

haltigen Fl~ssigkeits die in groSen, wei- 

chen Eikapseln enthalten ist. Ein Weibchen 

tr~gt in der Regel Embryonen unterschied- 

licher Entwicklungsstufen in seiner Brut- 

kammer. Die Embryonalentwicklung wurde von 

OTTO & T~NNIGES (1906) und DAUTERT (1929) 

bereits beschrieben, wobei allerdings der 

Schalenbildung wenig Aufmerksamkeit ge- 

widmet wurde. 

Embryonalentwicklung~ Die Eier sind klelner 

als OtO3 mm und dotterarm. Die Zellteilung 

verl~uft sehr gleichf~rmig, am animalen 

Pol in gleicher Weise wie am vegetativen 

Pol des Kelms. Es bildet sich eine geschlos- 

sene Zelikugel t die schon vom 24-Zellen- 

Stadium an eine Hohlkugel ist, Mit dem 

32-Zellen-Stadium flacht sich der Keim am 

vegetativen Pol (unten) ab, bl~ht sich auf 

und die Zellen dieses Bereichs wachsen nach 

innen. So entsteht eine radialsymmetrische 

Gastrula, deren Urmund offen bleibt und 

die nut aus zwei Zeilschichten, dem Ekto- 

derm und Entoderm besteht (Abbo 93). Dutch 

den Urmund nimmt der Keim N~hrfl~sslgkeit 

auf und vergr6Sert sich rasch um das IOfache. 

Auf der AuSenseite des Keimes, etwas zum 

animalen Pol bin verlagert, bildet sich ein 

Wimperkranz, sodas anfangs eine vollst~ndig 

radialsymmetrische Trochophoralarve ent- 

steht0 

Die Trochophoralarve formt sich in eine 

Veligerlarve um t indem zwei runde Velarlap- 

pen gebildet werden. Gleichzeitig w~lbt sich 

auf der einen Seite des Embryos zwlschen 

den Velarlappen ein H~cker vor t der sp~tere 

FuS. Ihm gegen~ber t auf der anderen Seite 

des Keims beglnnen ektodermale Zellen sich 

zu Mantelzellen umzuwandeln t indem sle 

schmal und hoch werden und eine rasche Tel- 

lung durchmachen. Hierbei entsteht ein im 

Zentrum schwach eingew~ibtes, rundes Zell- 

polster, Gleichzeitlg beginnt sich zwlschen 

Abb. 93. Viviparus viviparus-Embryo in der 
Entwicklungsstufe der Trochophora (a) mit 
offenem Urmund t durch den Nahrung aufgenom- 
men wird. Nach der Herausbildung des Mantel- 
epithels (b: links unten) und eines Mundes 
und FuSes (b: rechts oben und unten) ist das 
Veligerstadium erreicht (Medianschnitt, um- 
gezeichnet nach OTTO & T~NNIGESt 1906). 

Embryo of Viviparu8 viviparu8 in the trocho- 
phora stage of development, during which i t  
feeds with the primary body opening (a). 
A section after the begin of mouth and foot 
(r ight) and shell gland ( le f t )  formation. 

FuSh~cker und den Velumfl~geln der Mund von 

auSen her einzuw~iben. Nachdem dieser ~ber 

den Vorderdarm in den Urdarm durchgebrochen 

ist, wlrd der Urmund zum After und die Nah- 

rung geht nun den umgekehrten Weg (Abb. 93, 

94). 

Die Schalendr~se scheidet ein erstes 

zartes rein organisches Sch~lchen aus. In 

der Folge wird die Ober den K~rper vorwan- 

dernde Periostracumgrube yon Muskelmantel- 

zellen ~berwachsen. Die Verblndung zwischen 

Prim~rsch~ichen und Schalenbildungszellen 

reiBt ab. Der Mantelrand wird in Wellen ge- 

legt bis schlieBlich tentakelartige Aus- 

w~chse entstehen, in denen Periostracum- 

stachel gebildet werden. Erst jetzt beginnt 

die Schale zu verkalken. Mit I~5 Schalen- 

windungen 16st sich der Muskelmantel vom 

Schalenrand ab und die Gewebe-Schale Ver- 

bindung verlagert sich auf die Innenlippe 

der Apertur zur~ck two sie auch beim er- 

wachsenen Tier noch zu finden ist. Der 

hinter dieser Muskel-Schalenverblndung ge- 

legene K~rper ist nicht mit der Schale 

verankert. Die Mantelh~hle w~ibt sich zu- 

erst an der Seite ein und wandert mit der 

~mmer st~rkeren trochospiraligen Einrollung 

des Weichk6rpers ~ber den Kopf. Damit wan- 

dert auch die Urmund-After-~ffnung in die 

Mantelh~hle zur~ck. 
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Abb. 94, Embryo von Viviparus viviparue im 
Stadium der noch unverkalkten Schale (S) 
und vor der Abl~sung der Dr~senzellen (SM) 
vom Geh~userand. Der Darmverlauf is, sehr 
einfach (Mund = M, Anus = A) und kleine 
Velumh~cker (V) links und rechts des Mun- 
des, sowie der bewimperte Muskelmantel (MM) 
treiben den Keim dutch die Kapselfl~ssig- 
keit. Die Mantelh6hle (MH) entsteht bereits. 

Embryo of Viviparus viviparu8 with a purely 
organic shell (S) that has not je t  become 
detached from the gland cells (SM) but is 
held from the outside by cells of the muscle 
mantle (MM). The mantle edge as well as 
the velum (V) near the mouth (M) are c i l i -  
ted and propel the embryo through the 
inter ior  of the capsule. The intestine 
forms a simple loop ending with the anus 
(A) at the edge of the forming mantle cavity 
(MH). 

Das Embryonalgeh~use, Das Embryonalgeh~use 

von schl~pfbereiten Exemplaren aus dem Alt- 

wasser des Niederrheins umfaBt 3#5 Windungen 

und is, fast 5 mm hoch. Die Zunahme des 

Windungsquerschnittes erfolgt sehr rasch# 

sodas die letzte Windung mehr als die H~if- 

te der Gesamth~he elnnimmt. Das Prim~rge- 

h~use besteht aus einer uhrglasf6rmigen# 

symmetrischen Sch~ssel von O#19 mm Breite. 

Es weist als Skulpturelement konzentrische 

Runzeln auf oder ist glatt. Das Sekund~rge- 

h~use hat eine feine regelm~Bige Anwachs- 

streifung. 

5,1.4 BUCCINUM UNDATUM und TURBINELLA 

A NG ULA TA 

Buocinum undatum aus der Nordsee und 

Turbinella (=Xanous) angulata aus der Kari- 

bischen See sind groBwilchsige Neogastropo- 

den, die einmal im Jahr ein groBes Gelege 

produzieren. Bei Buccinum handel, es sich 

hierbei um einen Gelegeturm# der aus ein- 

zelnen kissenf6rmigen Kapseln zusammenge- 

Abb. 95. Das Embryonalgeh~use von Viviparus 
viviparu8 umfaBt beinahe 3,5 Windungen, 
deren Durchmesser rasch zunimmt, Das im 
engen Verbund mit dem Mantelrand gebildete 
symmetrische Prim~rgeh~use umfaBt nur eine 
flache Kappe (rechts) und das folgende Se- 
kund~rgeh~use hat deutliche Anwachsstrei- 
fen. 

Embryonic shell of Vivipar~8 viviparu8 
with almost 3.5 whorls. The primary shell 
formed when gland cells were attached to 
the shell and consists of a small cup only. 
Later shell formed with muscle mantle 
attached at f i r s t ,  later with muscle mantle 
free, and shows increments of growth through- 
out. 

setzt ist (SCH~FER, 1955). Turbinella-Ge- 

lege bestehen aus einer Reihe von Kapseln t 

die an ihrer Basis ~ber einen Strang mit- 

einander verbunden sind. Die Kapseln umfas- 

sen sich randlich, sodaB zwischen jeder 

einzelnen Kapsel noch ein zus~tzlicher 

Raum entsteht, in den Meerwasser Zutritt 

findet (BANDEL 1975c S Abb. I! 1975d). Yon 

den 500 his 2000 Eiern, die sich in jeder 

Buccinum-Eikmpsel befinden t entwickeln sich 

nur 10 - 40 Embryonen# w~hrend alle ande- 

ren als N~hreier dienen. 

Embryonalentwicklung his zur N~hreierauf- 

nahme: W~hrend der Furchung des etwa 0,25 mm 

groBen Eies entstehen unterschiedlich groBe, 

dotterreiche Zellen (Makromeren) am vegeta- 

riven Pol und kleine, protoplasmareiche Zel- 

len (Mikromeren) am animalen Pol. Letztere 

vermehren sich schneller als erstere und um- 

wachsen die dotterreichen Zellen, Sobald 

die Zellkugel von einer durchgehenden Zell- 

schicht umgeben is,, wird sie in ihrer L~ngs- 

achse gestreckt. Die Herausbildung einzelner 

Organe tritt bei Buocinum nach etwa 17 - 18 

Tagen ein. GegenUber dem Mundbereich auf 

der anderen Seite des Keimes, differenziert 

sich ein Tell des Ektoderms in hochzelliges 

Mantelgewebe um. 
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Am Anfang der vierten Woche beginnt sich 

bei Buccinum zusammen mit einer erneuten 

Vergr~Berung des Embryos das Prim~rgeh~use 

zu bilden. Gleichzeltig treten die beiden 

Velarlappen als Ausw~ibungen in Erschei- 

nungt auch Mund und Vorderdarm entstehen, 

Mit dem allm~hlichen Vorr~cken des ring- 

f~rmigen Mantelwulstes ~ber den Eingewei- 

desack entsteht bei Buocinum auch der FuB~ 

welcher bald ein Operculum ausbildet, Bei 

Turbinslla ist in dieser Entwicklungsphase 

der FuB nut als ein H~cker vorgew~lbt und 

bildet noch kein Operculum (Abb. 96), Der 

Mantelwulst hat in diesem Stadium den Be- 

reich der Verengung zwischen Kopf und 

Eingeweidesack erreicht~ l~st sich aber 

nicht vonder Schale. Das Velum besltzt 

lange Zilien und eine Nahrungsrinne, Bei 

Buooinum ~ffnet sich in diesem Stadium 

der Enddarm nach auBen, wobei der Anus un- 

ter dem FuB und nicht hinter dem Kopf ge- 

legen ist, Bei Turbinella bricht der End- 

darm w~hrend dieser Phase noch nicht 

nach auBen dutch. Damit endet die Entwick- 

lungsphase in deren Verlauf der Embryo auf 

die eigene Dotterreserve angewiesen ist, 

N~hreiaufnahme und Fixierung der Gestalt 

des Embryonalgeh~uses: Nach etwa vier Wo- 

chen Entwicklung beginnen Bucoinum-Embryo- 

hen mit der N~hreieraufnahme. Die N~hreier 

werden als Ganzes verschlungen, wobei Jeder 

Embryo zws 80 und 90 Eier friBt, Je- 

der Turbin~lla-Embryo dagegen verschlingt 

~ber tausend N~hreier. In beiden F~llen 

f~ngt das Primargeh~use die Belastung da- 

dutch auf, dab es sich stark dehnt und zu- 

dem rasch vergr~Bert wird, Die Bildungsge- 

schwindigkeit der Schale ist am inneren 

Mantelrand niedriger als hinter dem Kopf 

(auSen). Dadurch erf~hrt der Eingeweide- 

sack eine schwach trochospiralige Aufrol- 

lung. Das Lumen des Eingeweidesackes wird 

nicht dadurch erweltert, dab ds N~hreier 

die Eplthelien und die Schale ausdehnen t 

sondern duroh eine Erh~hung des Innendruckes F 

sodaB vor Aufnahme der N~hreier der Platz 

hierf~r vorhanden ist, Dies zeigen Turbinol- 

la-Embryonen im Entwicklungsstadium der 

NMhreieraufnahme ganz deutlich dadurch an, 

dab vor einem FreBvorgang ein offener Raum 

im sonst dottergef~llten Eingeweidesack in 

Erscheinung tritt, Deswegen ist auch die 

AuBenform des Eingeweidesackes regelm~Big 

gerundet (Abb. 96). 

GIESE (1978) meinte, dab die Prim~r- 

schale, obgleich biegsam und zart, kaum 

dehnungsf~hig und daher formstabil ist. 

Seiner Meinung nach stellt sie die GuSform 

fur die N~hreiermasse dar, da weder das 

ausged~nnte Darmepithel, �9 noch das ebenfalls 

stark gestreckte Ektoderm diese bilden k6n- 

nen. Nach Abbau des Innendruckes bleibt 

aber das Prim~rsch~ichen nicht formbest~n- 

dig, sondern legt sich vielmehr stark ver- 

faltet auf die neue K~rperoberfl~che (bei 

Buaainum) (BANDEL, 1975, 1975, Taf. 6/I). 

Bei Turbinella wird es nach der Differen- 

zierung der Epithelien des Eingeweidesackes 

nutzlos und bald abgestreift, 

Die Formgebung des Eingeweidesackes er- 

folgt in der FreBphase primer dadurch, dab 

der Innendruck erh~ht wird. Dieser Druck 

wird wie bei einem Luftballon dutch die 

dehnbare H~lle aufgefangen, die hier aus 

den Epithelien des Darms und der Mantel- 

h~lle sowie dem mit dem Mantelrand fest ver- 

bundenen Prim~rsch~ichen besteht, Bei 

Bucoinum wird das Prim~rgeh~use nach seiner 

Abscheidung durch den Mantelrand um min- 

destens ein Drittel seiner urspr~nglichen 

Weite gedehnt, bei Turbinella um mehr als 

das Dreifache (Abb. 96). 

Bei Turbinella ~ffnet sich noch w~hrend 

der N~hreieraufnahme der Enddarm nach auBen. 

Ein Larvalherz hat seine T~tigkeit aufge- 

nommen und pulsiert im Boden einer flachen 

Mantelh~hle. Das Velum und der FuB vergr~- 

Bern sich zunehmend. Bei Bucoinum tieft 

die Mantelh~hle sich erst nach AbschluB 

der N~hreieraufnahme ein~ und das Larval- 

herz nimmt dann erst seine T~tigkeit auf. 

Nach AbschluB der N~hreieraufnahme erreicht 

das Velum yon Turbinella-Embryonen seine 

gr~Bte Ausdehnung. Der N~hreiersack ist 

gerundet und bis zu 10 mm lang und nut ge- 

ringf~gig eingekr~mmt. Die Mantelh~hle wird 

eingetieftt und es treten Kiemen in Er- 

scheinung 0 der FuB sezerniert ein Operculum~ 

am Kopf entstehen Augen und Tentakel. An- 

schlieSend beglnnt der Eingeweidesack sich 
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erwachsenen Tieren weltgehend gleichen. 

Bei Turbinella l• die Verh~itnisse 

auf Grund der sehr groBen Menge yon N~hr- 

elern, die im Eingeweidesack gespeichert 

wurden, etwas anders. Auch hier l~st slch 

der Mantelrand vom Prim~rgeh~userand, und 

es erfolgt die Ausscheidung eines ersten 

Tells des Sekund~rgeh~uses als feiner, mi- 

neralisierter Ring. Im Unterschied zu 

Buccinum wird aber der Bereich der Einge- 

weidesackh~lle noch nicht mineralisiert. 

Abb. 96. Embryo von Turbinella angulata in 
der "N~hreierfreBphase". Der vom dehnbaren 
Prim~rgeh~use umh~llte Eingeweidesack bl~ht 
sich vor der Aufnahme eines N~hreies aufs um 
fur dieses Platz zu schaffen. M: Mantelh~hle, 
H~ Larvalherze D: Enddarm, E2 N~hrei. 

Embryo of Turbinella angulata during phase 
of nurse egg feeding. The e last ic  primary 
shell covers the visceral mass and becomes 
blown up to make place for nurse eggs. M: 
p a l l i a l  cav i ty ;  H: larval  heart; D: in test ine 
and anus; E: nurse egg. 

in lockere Windungen zu legen. 

Bei Bucei~um erfolgt nach AbschluB der 

N~hreieraufnahme ebenfalls eine Verst~rkung 

der trochospiraligen Einrollung des dotter- 

gefGllten Eingeweidesackes, Dann 16st sich 

der Mantelrand vom Prim~rgeh~userand. 

Die Gestalt des Eingeweidesackes wird 

in der Phase der LoslSsung des Prim~rgeh~u- 

ses vom Mantelrand t sowohl bei Buocinum als 

auch bei Turbinella durch die Epithelien 

des Mantelgewebes und des Darmes bestlmmt. 

Diese haben sich aus dem Zustand der ex- 

tremen Streckung durch weitere Zellteilung 

gel~st und k~nnen nun formbestimmend wer- 

den. Diesem schrumpfenden Eingeweidesack 

liegt das zu welt gewordene Prim~rgeh~use 

locker und verfaltet auf. Nach der AblS- 

sung des Mantelrandes wird bei Buccinum 

innerhalb weniger Stunden das verfaltete 

Primargeh~use von einer festen, aragoniti- 

schen Kalkschale unterlagert (BANDEL 1975d~ 

Taf. 6, Fig. 2,3). Im folgenden baut Bucci- 

hum das Sekund~rgeh~use, welches noch I - 

It5 weitere Windungen umfaBt. Aus dem Ge- 

lege schlGpfen nach etwa 2,5 Monaten Ent- 

wicklungszeit kriechende Jungtiere, die den 

Der FuB nimmt seine Funktion auf und das 

Velum wird reduziert. Das endgGltige Herz 

tritt neben dem Larvenherz auf und eine 

Muskelverbindung zwischen mineralischer 

Schale und Mantel-FuB-Bereich erfolgt, so 

dab sich der Mantelrand in den mineralisier- 

ten Bereich des Geh~uses zurGckziehen kann, 

Nun schreitet der Vorbau der mineralischen 

Schale t nicht nur in aperturaler, sondern 

auch in apikaler Richtungs allm~hlich voran. 

Das Prim~rgeh~use bildet aber nicht das Sub- 

strat fur die Mineralisierung des Geh~uses, 

denn es liegt verfaltet der 91atten Mineral- 

schale auf und wird sp~ter vom kriechenden 

Tier leicht abgestreift, Nur der Bereich 

des Eingeweidesackes, in den die Minerali- 

sierung allm~hlich hineinwandert, ist ge- 

regelt helicoid eingerollt, w~hrend der da- 

hinterliegende Eingeweidesack noch eine 

lockere, spiralige Einrollung zeigto Es 

werden so in der Regel zwei weitere Win- 

dungen nach hinten und eine Windung nach 

vorne abgeschieden, ehe das Gelege sich, 

nach 2 - 3monatiger Entwicklung 8ffnet. 

Das Notgeh~use yon Turbinella (=Xancu8) 

angulatal Die Eikapsel im Turbinella-Gele- 

ge 6ffnet sich, indem die Schl~pflochmem- 

bran zerf~llt. Die Embryonen haben zu die- 

sem Zeitpunkt ein 0,5 - 1,5 cm langes Ge- 

h~use von 1,5 - 2,5 Windungen abgeschieden. 

Die groSe Variabilit~t in der Geh~usegr~Be 

beruht darauf, dab die verschiedenen Indi- 

viduen einer Kapselgemeinschaft eine un- 

terschiedliche Anzahl von N~hreiern gefres- 

sen haben. Nachdem sich die Eikapsel ge~ff- 

net hat r verlassen die Jungtiere aber noch 

keineswegs das Gelege t sondern verbleiben 

im Innenraum der Eikapsel oder in dem vom 
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Kapselrand nach auBen hin abgeschlossenen 

Raum zwischen zwei aufeinanderfolgenden 

Kapseln im Gelegestrang. Der Sinn dieser 

VorsichtsmaSnahme wird deutlich, wenn man 

in Rechnung stellt t dab bei fast allen 

Schl~pflingen das Geh~useende noch nicht 

abgeschlossen ist, Der Vorwuchs der mine- 

ralischen Schale nach hinten hat in der 

Regel noch nicht den ganzen Eingeweidesack 

erfaBt tund dottergef~llter Weichk~rper 

ragt apikal noch aus der Schale heraus, 

Dieser Berelch ist zwar oft noch vom locke- 

ren und vlel zu welt gewordenen Rest des 

Primargehauses umh~lltt doch ist dleses 

nutzlos gewordene Geh~use bei den meisten 

Individuen in dieser Entwicklungsphase be- 

reits abgestreift. Das K6rperende ist dann 

nur Eingeweidesack, vom Mantelgewebe be- 

deckt. 

Das Mantelgewebe scheidet nun eine Not- 

schale aus# die in einem Vorgangt dernur 

wenige Stunden umfa~t~ den gesamten Berelch 

des noch ungesch~tzten Eingeweidesackes 

abschlieBt. Hs wird eine Sohleimsubstanz 

ausgeschiedenp in der rasch und ungeordnet 

Aragonltkristalle sprleBen, welche dutch 

organische Fibrillen und Lamellen mltein- 

ander au einem Geh~use verbunden werden, 

Die offene Windung des K6rperendes wird 

dabei elnfach abgepr~gt. In seiner Zusam- 

mensetzung und Bildungsweise ist dleses 

Notgehause eher elner Schalenreparatur ahn- 

lich als elnem normalen Geh~use (BANDEL 

1975, Taf. I t Fig. 4t5,6). Bis auf den Raum t 

der vonder letzten Windung S d.hl dem Se- 

kund~rgehause, gebildet wird, ist der api- 

kale Geh~useteil im Bereich des ehemaligen 

Prim~rgehauses vollstandig mit Dotter ge- 

fUllt. FuB, Kopf und Mantel sind dennoch 

bereits in das Geh~use zur~ckziehbar t doch 

sitzt der Kolumellarmuskel dem Geh~use im 

apikalen Tell der letzten Windung an und 

nicht im Notgeh~use oder auch nicht in den 

Bereichen t die nach hinten allm~hllch mine- 

ralisiert wurden, als die Eikapsel noch 

gesohlossen war. 

Die Jungtiere verbleiben noch viele Tage 

im sch~tzenden Gelegestrang, zu dessen In- 

nenrMumen normales Meerwasser dber die Spal- 

ten zwischen den Kapseln ungehindert Zugang 

finder, Die Jungtiere sind nicht auf yon 

auSen kommende Nahrung angewiesen und ~ber- 

leben mit Hilfe der in der Regel groSen 

Dotterreserve. Im vorderen Geh~usebereich 

werden in der Folge noch 2 - 3 Windungen 

der Adultschale hlnzugebautb Diese sind 

solide verkalkt und sehr widerstandsf~hig. 

Hs wird Dotter verbraucht, Der da- 

durch freiwerdende aplkale Geh~useraum wird 

vom Eingeweidesack verlassen t der sich nach 

vorne verlagert, Sein Ende scheidet ein 

festes Septum ab, Eine ganze Anzahl solcher 

aps Sept~n kann im Laufe der Zeit ge- 

bildet werden, 

Noch bevor die Dotterreserven der Jung- 

tiere ersch6pft sind, beginnt der Gelege- 

strang zu zerfallen, in der Regel einige 

Wochen nach dem sich die Kapseln ge6ffnet 

haben. Die hlerbei ins vagile Bodenleben 

entlassenen Jungtiere weisen mehrere massiv 

verkalkte Geh~usewlndungen auf, und das Not- 

gehause wie auch Teile des Embryonalgeh~u- 

ses sind in dieser Phase bereits durch Sep- 

ten abgeschlossen und meist auch abgebro- 

chen. Das apikale Geh~useende ist dann durch 

Septen gebildet. 

Geh~usemorphologle: Jedes Gelege entl~Bt 

nach seinem Zerfall zwischen 1OO und 200 

Jungtiere, deren Geh~use im wesentlichen 

aus den letzten Windungen besteht und in 

einem Septum enden. Da sich dieses regel- 

mMBig gew61bte Septum kaum von einem Apikal- 

ende unterscheidet, wenn die Bruchr~nder 

etwas abgeschliffen sind, ergibt sich der 

Anschein, als bes~Se diese Schnecke nur ein 

Adultgeh~use. Das noch im Kapselinneren ge- 

bildete Sekund~rgeh~use gleicht in seiner 

Skulptur weitgehend dem Adultgeh~use, ist 

aber beim Schl~pfen viel d~nner als dieses. 

Es wird jedoch dann rasch dutch Innenauf- 

lagerungen mineralischer Schichten verdickt, 

Die Grenze zwischen Sekund~rgeh~use und nach 

hinten vorgebautem Ersatzgeh~use (die Pri- 

m~rschale bildet Ja f~r diese Windungen kei- 

ne Mineralisationsbasis) ist sehr scharf 

dutch den Skulpturverlust gekennzeichnet. 

Das ErsatzgehMuse ist deutlich yon Anwachs- 

streifen gegliedert und regelm~Big hoch- 

trochoform aufgerollt. Das nach dem Schl~p- 

fen gebildete Notgeh~use ist vom Ersatzge- 
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h~use durch eine Furche abgetrennt und in 

seiner Form sehr unregelm~Big ausgebildet, 

Es stellt einen AbguB des Eingeweidesaok- 

endes dar, der bei Jedem Individuum im Ge- 

lege eines Weibchens etwas anders aussieht, 

Die ersten Windungen des Geh~uses yon 

Turbinealla angulata k~nnen nur erhalten 

bleiben t wenn der normale Entwicklungsver- 

lauf gest~rt wird t was wohl zum Tode der 

Jungtiere f~hrt, Dieser Tell des Geh~uses 

kann als ein "transitorisches" Organ ange- 

sehen werden. 

Abb, 97, Aus der Kapsel aber noch nlcht aus 
dem Gelege geschl~pftes Jungtler yon Turbi- 
nella angulata. Die 5. Geh~usewlndung ent- 
stand zuerst t die erste zuletzt, 

Juvenile of Turbinella angulata hatched from 
the capsule but not from the egg mass. The 
f i f t h  whorl formed f i r s t ,  the f i r s t  formed 
last .  

5.1j5 RADIX BALTHICA, SUCCINEA PUTRIS und 

PHYSA FONTINALIS 

Die S~Bwasserschnecke (Basammatophora t 

Pulmonate) Radix balthica und Physa fontina- 

lib leben in B~chen und Fl~ssen, Sie schei- 

den el- bis bohnenf6rmige Gallertgelege abt 

welche an Pflanzen und Steine angeklebt 

werden. Die amphibische Succinea putris 

klebt ihr Gelege an feuchten Untergrund. 

Die groSen, quellfahigen Eikapseln enthal- 

ten Je ein zwischen Op11 und O,15 nun groSes 

El. Die fr~he Embryonalentwicklung von 

Radix und Suacinea verlauft ganz ahnlich wie 

die von Physa fontinaZis, die von WIERZEJSKI 

(1905) beschrieben wurde. 

Embryonalentwicklungs Die ersten Furchungs- 

schrltte lassen eine Zellkugel entstehen t 

in der die Zellen des animalen Pols nut 

wenlg kleiner sind als die Zellen des vege- 

tativen Pols, WIERZEJSKI wies nach, dab 

Mesoderm- und Entodermzellen schon nach 

dem 28 - 29 - Zellen-Stadium in dieser Zell- 

kugel auftreten, eine radiale Symmetrie des 

Keimes noch bis zum 41 - Zellen-Stadium an- 

zutreffen ist~ Durch die weitere Differen- 

zierung von Entoderm und Mesoderm wird der 

Keim in der Folge bilateralsymmetrisch. So- 

bald der Embryo yon Physa etwa aus 100 

Zellen besteht, flacht er sich ab und vom 

animalen Pol her w61bt sich der Darm ein. 

Bei Physa und Suocinea entsteht gleich- 

zeitig auch die Einw~ibung, die in der Fol- 

ge zum After und Enddarm wlrd, w~hrend bei 

Radix der After etwas sparer in Erscheinung 

tritt, Im AnschluB an die Bildung des Mun- 

des und Darmes beginnt eine starke Aufnahme 

von Eiklar. Dabei nehmen die Darmzellen 

Dotter auf, bl~hen sich auf und werden gelb. 

Die AuBenwand des Keims l~st sich, bls auf 

einen Berelch der dem Mund gegen~ber liegt, 

vom Darm ab~ Es bilden sich dabei zwei mit 

Fl~ssigkeit , gefHllte Hohlr~ume, die yon 

Muskelfasern durchzogen werden, welche die 

AuBenwand mit der Darmwand verbinden. Da- 

nach beginnt der Embryo sich aktiv im Kap- 

selraum zu bewegen, indem er vornehmlich 

auf der Stelle rotiert. Die Bewegung erfolgt 

mit Hilfe der Zilien des flachen Velums, 

welches dem Keim anliegt. Der Embryo friBt 

Eiklar und hat bald seine Gr6Be verdoppelt~ 

Nun erfolgt eine bilateralsymmetrische Ein- 

krHmmung und Verl~ngerung des Keims, welche 

sp~ter rasch schwach trochospiralig wird 

(Abb. 98). 

Die vordere Seite des Keims bildet eine 

Blase, aus der in der Folge der FuB wird, 

auf dessen Oberseite der Kopf entsteht. 

Der Darm ist zwelgeteilt, indem sein Lumen 

dort, wo der Mundschlauch einm~ndet, einge- 

zogen ist. Es entstehen ein kleinerer hin- 

terer und ein gr6Berer vorderer Dottersack. 

Direkt neben der Ausm~ndung des Afters ent- 

stehen in einem ovalen Bereich Mantelzellen 

(Schalendr~se). Bei Beginn der Sekretlon 

der Prim~rschale ist das Zellpolster bei 

Radix gleichf~rmig, bei Physa greift der 

Muskelmantel ~ber den Dr0senzellbereich 

her~ber und bei Succinea schlieBt sich der 

Muskelmantel ~ber dem Dr~senpolster. Das 
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Abb. 98. Embryo von Succinea putris in der 
Entwicklungsphaee der Veligerlarve. Die 
Schalendr~se (SM) ist vor der Bildung des 
Prim~rsch~ichens vom Muskelmantel Uberdeckt. 
Der Darm ist durchgehend und ~ber Mund (M) 
und After (A) nach auSen offen. 

Embryo of  Suacinea putri8 i n  the  e a r l y  ve-  
l i g e r  s tage  o f  deve lopmen t ,  The s h e l l  g land  
(SM) has become covered by the muscle mantle 
before primary shell is secreted. Mouth (M) 
and anus (A) connect the intestine to the 
outside. 

Prim~rsch~lchen l~st sich rasch vom Bildungs- 

gewebe und wird von einer aragonitischen 

Mineralschicht unterlagert, Schale und Ge- 

webs stehen Ober den Muskelmantel miteinan- 

der in Verbindung, der auch bei Radix nur 

~ber die Schalenkante greift, Das Suocinea- 

Prim~rgeh~use ist in diesem Stadium sine 

Innenschale. 

Der hintere Dottersack vergr~B~rt sich 

und f~llt nun den Tell des Eingeweidesackes, 

der in der Schale gelegen ist, Sobald sine 

erste, tassenf~rmige Schale ausgeechieden 

ist, differenzieren sich eine Reihe von 

Organen wie Mantel-Lungenh~hle~ Augen, 

Tentakel, Radula, Kriechfu8 und ein zwei- 

kammeriges Herz. Das Velum ist verschwunden, 

daf~r haben sich am Mantelrand und in ver- 

st~rktem MaS um die Mantelh~hle herum Zi- 

lien gebildet. Daher finder im Eingang zur 

Mantelh~hle sine krMftige Wasserstr6mung 

statt. Bei Succinea weicht nach Bildung von 

etwae weniger als einer Geh~usewindung die 

Muskelmantelh~lle zurOck und gibt so einen 

Teil der Schale frei, die damit zur AuSen- 

schale wirde Die Mantelh6hle ist w~hrend 

dee trochospiraligen Wachstums der Schale 

vonder rechten ;site allm~hlich auf die 

linke Seite des Geh~uses her~bergewandert, 

wobei sich ihre Position in Bezug auf den 

Kopf nicht ver~ndert hat. Der Geh~userand 

ist noch fest mit dem Mantelrand verbunden0 

Abb. 99. Embryo von Radix balthica nach Bil- 
dung der Mantelh6hle (MH), an deren Basis 
das Herz (H) pulsiert, ID = Innerer Dotter- 
sack; AD = ~uBerer Dottersack; M = Mund; 
R = Radula; A = Anus, 

Embryo o f  Radix balthica a f t e r  f o r m a t i o n  o f  
the  p a l l i a l  c a v i t y  (MH), w i t h  the  h e a r t  
pumping near i t s  base (H) .  ID = i n n e r  y o l k  
r e s e r v e ;  AD : o u t e r  y o l k  r e s e r v e ;  M = mouth;  
A = anus ;  R : r a d u l a .  

Erst kurz vor dem Schl~pfen l~st sich der 

Mantelrand vonder Schale~ Nun ist der Weich- 

k6rper ~ber Muskelstr~nge mit der Geh~use- 

innenseite verbunden. Das Geh~use hat jetzt 

sine Schalenwindung und f~llt die Eikapsel 

fast ganz aus. Zwei Drittel des Geh~use- 

lumens sind immer noch von Dotterzellen 

eingenommen, der K~rper kann sich gerade in 

das Geh~use zurOckziehen. 

Embryonalgeh~use: Das Prim~rgeh~use von 

Radix balthiea weist neben Runzeln und gir- 

landenartigen Falten von Anfang an sine 

deutliche Anwachsstreifung auf. Der Uber- 

gang vom Primer- zum Sekund~rgeh~use ist 

meist an einer Zone dichter, kr~ftiger An- 

wachsstreifung erkennbar~ Es gleicht dem 

Embryonalgeh~use von Lymnaea stagnalis 

(Abb. 100) weitgehend. Das Embryonalgeh~use 

yon Physa fontinali8 ist linksgewunden, aber 

ansonsten ~hnlich aufgebaut, wie das von 

Radix. Bei Physa ist oft ein leicht ge- 

etreifter, fast glatter Anfangsteil von 

weniger ale einer halben Windung vom folgenden 

Geh~use durch das Einsetzen einer kr~ftige- 

ren Anwachsstreifung abgesetzt, die den Zeit- 

punkt bezeichnet, indem der Muskelmantel die 

Verankerung zur Schale ~bernimmt, Lymnaea-, 

Sucoinea- m Radix- und Ph~sa-Schl~pflinge 

beeitzen ein Geh~use, welches durch sine 



125 

d~nne aber feste Kreuzlammellenschicht mi- 

neralisiert ist. 

Zuhilfenahme der kleinen links und rechts 

des Mundes gelegenen bewimperten Bereiche 

(Velum). Dotter wird in Eiklarzellen ge- 

speichert, welche die Darmwand zusammen- 

setzen und der Embryo w~chst rasch zu dop- 

pelter GreBe heran. An der schmalen Seite 

zwischen Mund und Anus w61bt sich rasch der 

FuB vor, w~hrend die andere Seite des Keims 

durch ein FlOssigkeitspolster zwischen Darm 

und KeimauBenwand abgebl~ht wird und so zur 

Kopfblase wird 

Abb. 1OO. Embryonalgeh~useuon Physa fontina- 
li8 (A) und L~mnaea stagnalis (B). Charak- 
terlstisch f~r die Bildung eines mit dem 
Mantelrand verbundenen und bereits verkalk- 
ten Embryonalgeh~uses ist die girlandenar- 
tige Skulptur in Verbindung mit Anwachs- 
streifung. 

Embryonic shells of Phusa fontinali8 (A) and 
L~mnaea stagnalis (B) .  The she l l  is  
dur ing i t s  fo rmat ion  f i x e d  to the s o f t  
par ts  of  the body by the muscle mant le .  
C h a r a c t e r i s t i c  f ea tu res  of  i t s  scu lp tu re  
are c rescen t i c  growth l i n e s .  

5.1.6 CEPEA, ENA, OXYCHILUS und MONA- 

CHOIDES 

Diese terrestrischen Pulmonaten Mittel- 

europas produzieren Eier, die mit einer 

kalkigen H~lle umgeben sind und in feuchten 

Bereichen auf oder im Boden abgelegt wer- 

den, 

Abb, 101. Embryo yon Cepaea hortensi8 in der 
Phase der ersten Geh~usebildung. Die Prim~r- 
schale (S) ist noch fest mit dem schalenab- 
scheidenden Dr~senmantel (SM) verbunden, 
wird aber bereits vom Muskelmantel (MM) yon 
auBen fixiert. Der Darm ist durchgehend und 
~ber Mund (M) und Anus (A) nach auBen offen. 
Der FuB entsteht (F). 

Embryo of Cepaea horteneis during f i r s t  shell 
secretion. The primary shell (S) is attached 
to the gland cells of the mantle (SM) and 
overgrown and attached also by the cells of 
the muscle mantle (MM) from the outside. 
The intestine opens to the outside with the 
mouth (M) and the anus (A). A foot grows (F). 

Embryonalentwicklung~ Die Eizelle miBt zwi- 

schen 0,10 und O,14 mm im Durchmesser und 

schwimmt in viel Eiklar in der I-3 mm gro- 

Ben Eikapsel. Die bei den ersten Zelltei- 

lungen entstehenden Zellen enthalten Dotter 

in etwa gleichem MaSe, Schon rasch f~hrt 

die Zellteilung zur Bildung einer gleich- 

f~rmigen Zellkugel (Blastula), die schon 

in diesem Stadium ~ber vakuolenreiche Zel- 

len Eiklar aufnehmen kann, wie MOOR (1977) 

f~r Bradybaena fruticum nachweisen konnte, 

In die Zellkugel wachsen an zwei einander 

etwas schr~g gegen~berliegenden Stellen 

Zellen in den Innenraum vor, die sich im 

Inneren treffen und hier den Darm bilden. 

So slnd gleichzeitig Mund, Anus und Darm 

entstanden. Sofort beginnt die verst~rkte 

Aufnahme von Eiklar 0ber den Mund unter 

Die Schaiendr~se tritt nun nahe dem After 

in Erscheinung und die charakteristischen 

hohen Zellen des Dr~senbereiches gleichen 

im mikroskopischen Bild weitgehend den Zel- 

len, die den After umrahmen und das Enddarm- 

rohr bilden, sodas sie beide Bereiche leicht 

miteinander verwechselt werden k~nnen, was 

in der Literatur auch vielfach vorgekommen 

ist, Mit den Dr~senzellen gleichzeitig wird 

ein diese Zellen umgebender Muskelmantel 

ausgeschieden, welcher bei Cepaea hortensis 

und Monachoides rubiginosa einen Wulst um 

das Dr~senzellpolster herum bildet, bei 

Oxyohilu8 aellariu8 sich ~ber dem Dr~sen- 

zellpolster fast und bei Ena montana ganz 

schlieSt. Nun wird das erste organische 
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Schalenk~ppchen ausgeschieden, nach dessen 

Bildung der Kontakt zwischen Periostracum- 

zellen und Schale gel~st wird und der Mus- 

kelmantel die Schale von auSen mit dem Ge- 

webe verankert, Weiterer Schalenvorwuchs 

erfolgt in Anwachszonen und die organische 

Kappe der Prim~rschale, wie auch die wei- 

tere embryonale Sekund~rschale, wird durch 

Aragonitunterlagerung mineralisiert, 

der Kalkh~lle der Eikapsel entnommen s die 

zunehmend d~nner wird. Erst kurze Zeit vor 

dem Schl~pfen l~st sich der Muskelmantel 

vonder Schale und die Verbindung zwischen 

Weichk~rper und Schale ist nun im Geh~use- 

inneren gelegen. Nicht welt hinter dem M~n- 

dungsrand an der Seite der Innenlippe setzt 

ein Retraktormuskel an. Die larvalen Pump- 

organe sind abgebaut, der FuS ist zum 

KriechfuS geworden, und die K6rperfl~ssig- 

keit wird durch das neugebildete endg~itige 

Herz bewegt, 

Abb. 102. Embryo von Monaohoides rubiginosa 
mit groSem Eiklarsack ~ber dem Kopf (KB) und 
FuSblase am Hinterende des FuSes (FB), Die 
Schale ist nicht mehr mit den DrUsenzellen 
des Mantels (SM) verbunden, wird abet vom 
Muskelmantel (MM) im breiten Saum von auBen 
fixiert. Die organische Schale ist nun von 
Kalk unterlagert. 

Embryo of Monaohoides rubiginosa with large 
yolk-reserve above the head (KB) and balloon 
l ike foot-pump (FB). The shell is mineral- 
ized and no longer attached to the gland 
cells of the mantle (SM) but fixed with the 
tissue by the muscle mantle (MM) from the 
outside, 

Abb. 103. Embryo von Bradybaena fruticum 
kurz vor der Abl6sung des Muskel-Mantel- 
randes vom Geh~userand. Das Tier besitzt 
noch eine groSe FuBblase (umgezeichnet 
naoh MOOR, 1977, Abb. 15b), 

Embryo of Bradybaena frutioum shortly before 
detachment of the muscle mantle from the 
outside of the shel l ,  A foot pump is s t i l l  
present. 

Das Geh~use umw~chst allm~hlich den Ein- 

geweidesack und tritt auch bei Ena montana 

wieder aus der Muskelmantelumh~llung heraus. 

Der FuS w~chst am Ende zu zwei langen, bei 

den 4 Arten etwas unterschiedlich groBen 

und verschieden geformten Hohlgebilden 

herant die vermittels kontraktiler Fasern 

zusammengezogen werden k~nnen und so K~r- 

perflOssigkeit durch den hohlen Fu8 in 

den Bereich der Kopfblase pumpen. Dortp wo 

die Kopfblase unter den Muskelmantel in die 

sich bildende Mantel-Lungenh~hle reicht, 

entsteht eine Gegenpumpe, das Larvalherz, 

Diedurch diese Pumpaktion der~rperfl~s- 

sigkeit gekennzeichnete Entwicklungsstufe 

f~llt mit dem Zeitpunkt zusammen, zu dem 

schon ein wesentlicher Tell des K6rpers 

mit mineralisierter Schale bedeckt ist. 

Das CaCO 3 f~r die Schalenverkalkung wird 

Embryonaigeh~use: Das flach trochospiralig 

aufgewundene Embryonalgeh~use l~St sich in 

zwei Abteilungen untergliedern. Die erste 

wird von dem Bereich eingenommeneindemdas 

Prim~rgeh~use im festen Kontakt zum Mantel- 

rand ausgeschieden wurde. Dieser Bereich um- 

fast bei Cepaea und verwandten Landschnek- 

ken nur eine flache Kupp e, Als Skulpturele- 

mente treten Runzeln und Falten auf, die in 

radi~rer und in spiraliger Richtung verlau- 

fen (Abb. 104). Eine Anwaohsstreifung fehlt 

hier. Diese tritt dort auf, wo sich das 

Sekund~rgeh~use an das Prim~rgeh~use an- 

schlieBt. Das Sekund~rgeh~use weist neben 

der Anwachsstreifung auch bereits Merkmale 

der Adultskulptur auf, sodas der Ze• 

des Schl0pfens aus dem Ei nur durch beson- 

ders dichte und kraftige Anwachsstreifung 

gekennzeichnet wird. Die Dimension des 

apikalen Geh~useendes (Protoconch) liegt 
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bei etwa 0s25 mm, das Prim~rgeh~use mist 

0,5 bis 0,8 mm im Durchmesser und der 

Schl~pfling besitzt ein etwa einen Milli- 

meter groBes Geh~use. 

Abb, 104. Fr~hontogenetisches Geh~use von 
Bradybaena frutlcum mit durch starke Zunah- 
me der Anwachsstreifung gekennzeichnetem 
Ubergang zum Adultgeh~use. Das Prim~rgeh~u- 
se stellt nur einen kleinen Napf dar, der 
durch die erste schwache Anwachsstreifung 
vom Sekund~rgeh~use getrennt ist. 

Embryonic shell of Bradybaena fruticum 
showing the small primary shell cup without 
growth l ines,  followed by the embryonic 
shell with few and minor v i s i b l e  incre- 
ments and the onset of the adult shell 
documented by strong growth l ines.  

ner Ausformung beginnt der Embryo t mit Hil- 

fe von Zilien, im Eiklar zu rotieren, 

Mit der Funktionsaufnahme des Darms t an- 

fangs nur ~ber den Mund, dann aber rasch 

auch 0ber Enddarm und After (Abb. 105), er- 

folgt ein rasches Wachstum. Die das Darm- 

lumen umgebenden Zellen nehmen an Durchmes- 

ser stark zu und werden zu gelblichen Dot- 

terzellen. Der Keim wird, abgesehen vonder 

Ausw~ibung des FuSesp kugelig und diese 

Tendenz verst~rkt sich noch dadurch, dab 

sich das Gewebe der AuSenh~lle vonder sich 

erweiternden Dotterzellen-Darmwand abhebt 

und zur Kopfblase wird. Sowohl die Epidermis 

des FuSes, als auch die der Kopfblase ist 

von zahlreichen Muskelzellen durchsetzt~ 

Muskelzellen durchspannen auch die Hohl- 

r~ume, die in belden vorhanden sind, Die 

Schalendr~se tritt nahe dem Anus als rundes 

Zellpolster in Erscheinung. Muskelmantel- 

zellen wachsen ~ber dem sich ausdifferen- 

zierenden Dr~senzellpolster zusammen. 

5.1.7 ARION HORTENSIS 

Die terrestrische Nacktschnecke Arion 

horCensis (Stylommatophora, Pulmonate) 

bildet kleine Gelege t welche aus 6 - 12 

etwa ~ mm groBen, ovalen Eikapseln beste- 

hent die an feuchten Stellen abgelegt wer- 

den. Das in der durchsichtigen Eikapsel 

enthaltene Ei mist zwischen 0,13 und 0t15 

mm im Durchmesser und schwimmt im Eiklar. 

Die Embryonalentwicklung ist stark tempe- 

raturabh~ngig und dauert vonder Eiablage 

bis zum Schl~pfen etwa drei Wochen. 

Nach den ersten Furchungsstadien entsteht 

eine Zellkugel, deren Innenlumen vollst~n- 

dig von Zellen eingenommen wird. MEISEN- 

HEIMER (1898) beobachtete bei Limax maximusj. 

dab schon vom 16-Zellen-Stadium an vom 

Keim ~ber Zellvakuolen Eiklar aufgenommen 

werden kann. Dann wird der Keim etwas un- 

regelm~Sig abgeflacht. Eine Ausw~lbung~ 

der sp~tere FuB tist sichtbar. In diesem 

Stadium w61bt sich der Darm an zwei schrMg 

entgegengesetzten Often ein. Noch vor sei- 

Abb. IO5. Der Embryo von Arion hortensi8 
zur Zeit des ersten Erscheinens minerali- 
scher Schalenablagerungen; die dutch den 
Schalenmantel (SM) unter der geschlossenen 
H~lle des Muskelmantels (MM) abgeschieden 
werden, Der Darm bildet einen einfachen 
Bogen (M = Mund, A = Anus) mit dem FuB da- 
zwischen (F), 

Embryo of Arion hortensi8 at the time of 
the f i r s t  appearance of shell secreted by 
the gland cel ls  (SM) and covered by the 
muscle mantle above (MM). The intest ine 
forms a simple loop between mouth (M) and 
anus (A). F = foot.  

Arion scheidet in diese Schalendr~sen- 

H6hle hinein gleich nach ihrem VerschluS 

Kalzitkristalle unter ein sehr zartes or- 

ganisches Sch~ichen aus, die nur allm~h- 

lich gr6Ser werden und unregelm~Sig bleiben. 
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(Abb, 105), Die Umh~llung der abgeschlos- 

senen Schalendr~se bildet ein Gewebet wel- 

ches von MEISENHEIMER (1897) "Mantel" ge- 

nannt wird, Dieser Bereich des K~rpers 

ist der einzige, der so etwas wie sine 

Torsion durchmacht und zu einer Windung 

umgeformt wird, Der Vorderrand dieses "Man- 

tels" hebt sich allm~hlich ab und bildet 

den Hohlraum (Mantelh6hle) t in den hinein 

sich der Enddarm ~ffnet, Das Hinterende des 

FuBes besteht aus einer langen t yon einer 

d~nnen muskeldurchsetzten Epidermis umge- 

benen Blase, Die FuBblase ist vom eigent- 

lichen FuB durch sine Abschn~rung deutlioh 

getrennt, 

Die Kopfblase wird anfangs vornehmlich 

yon den groBen Dotterzellen gef~llt t wel- 

che die Darmwand bilden, Sie hebt sich im- 

mer mehr von dieser ab, Die Kopfblasenepi- 

dermis ist von vielen Muskelzellen durch- 

setzt t die ~ber Muskelfasern mit den Dot- 

terzellen des Darms in Verbindung stehen. 

Die FuBblase beginnt mit der Aufnahme ihrer 

T~tigkeit als Pumpe der K~rperfl~ssigkeit 

vor der Kopfblase, Diese pumpt erst dann 

mit, wenn sine Radula erkennbar ist und 

sich der Kopf am Vorderende des FuBes in 

drei hintereinanderliegenden Falten diffe- 

renziert hat, 

Sobald die Kopfblase mit ihrer rhytb_mi- 

schen Kontraktion beginnt, bildet sich ein 

ganz regelm~Biger t kraftvoller Pendel- 

schlag zwischen FuBblasen- und Kopfblasen- 

kontraktion heraus, durch den die K~rper- 

fl~ssigkeit in ganz gleichmaBigem Strom 

dutch den ganzen Embryo gepumpt wird (Abb, 

106), Die FuSblase ist in diesem Stadium 

der Embryonalentwicklung oft fast so lang, 

wie der restliche Keim, die Kopfblase ist 

groB und rund, In diesem Stadium f~llt der 

Embryo das Innere der Kapsel weitgehend 

aus und die N~hrfl~ssigkeit ist aufgezehrt, 

Der "Mantel" w61bt sich Uber der Kopfblase 

auf und letztere wandert allm~hlich in die- 

se H~hlung zur0ck t bei gleichzeitigem Ab- 

bau der Dotterreserven in ihrem Inneren, 

Die FuBblase wird abgebaut. Zum Schl~pf- 

zeitpunkt ist aus dem "Mantel" der vordere 

Schild geworden unter dem die Lungen gele- 

gen sind, Im Schild innen liegt das Scha- 

lenrudimentt welches w~hrend des gesamten 

Lebens aus unregelm~Bigen Kalzitkristallen 

besteht (Abb, 107) und die Funktion einer 

Kalkreserve ~bernommen hat (FOURNIE 1979), 

Abb, 106, Arion hortensis-Embryo in seiner 
Eikapsel in der Phase der Pumpt~tigkeit 
der Kopfblase (KB) und der FuBblase (FB), 
Die Schale (S) liegt unter der HUlIe des 
"Mantels", Der Kopf (K) und der eigentli- 
che FuB (F) sind yon den kontraktilen~ 
transitorischen Organen abgesetzt~ R = Ra- 
dula, 

Arien horCenais embryo within i ts  egg cap- 
sule during phase of pumping of body l iqu id 
between foo t - t ip  (FB) and head (KB). The 
shell (S) is covered by muscle mantle and 
the actual head (K) and foot (F) develop 
besides t ransi t ional  head (KB) and foot 
(FB). 

Abb, IO7, Das Embryonalsch~lchen yon Arion 
hortensi8 besteht zum Schl~pfzeitpunkt aus 
einer flachen, unregelmaSig begrenzten 
Platte einzelner Kalzitkristalle, 

The embryonic she l l  of Arion hortensi8 
consists of f lattened calc i te crystals 
fused into i r regular  shape. 
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5,2 ONTOGENETISCHE ENTWICKLUNGSSCHRITTE 

UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER 

MOLLUSKEN - ONTOGENY AND PHYLOGENY 

WITHIN MOLLUSCS 

Fer t i l i za t ion  of the egg cell is or ig i -  

nal ly external and has become internal 

only within higher gastropods. Egg brooding 

has developed independently in a l l  mollusc 

groups. Cephalopods f e r t i l i z e  their  eggs 

s t i l l  within their  bodys but only after 

the eggs have been surrounded by the egg 

capsule membranes and l iquids. Only egg 

capsules of higher gastropods including 

Neritacea can be su f f i c ien t l y  impermeable 

to organic substances to allow the inclusion 

of substancial amounts of nutrients stored 

around the egg. Here many f e r t i l i z e d  eggs 

can be included within a single capsule 

which enables the development of nurse egg 

feeding. 

Cleavage in general follows the spiral 

pattern within a l l  molluscs~ but i ts  rea l i -  

zation depends on the yolk content of the 

egg. Spiral cleavage can be masked as in 

the Neritacea and many other gastropods 

and may be almost non existent on the 

extremely yolk rich eggs of cephalopods. 

In general true spiral cleavage in most 

molluscs is masked from the 8 cell stage 

onwardss when smaller upper yolk poor and 

larger lower yolk rich cells develop. 

I t  is not possible to place molluscs 

into either within protostome or deutero- 

stome type of developments since during 

ontogenies of individual species the mouth 

or the anus may form as f i r s t  body opening 

and function in taking up food. Often both 

openings form at the same time. 

The trochophore represents the f i r s t  

possible phase of development during which 

free swimming can be accomplished in the 

sea or in egg capsule l iqu id .  This phase 

can be absentj or i t  can serve as a means 

of spreading only (Polyplacophora), or to 

extract food from the sea (Teredo)~ or to 

suck in capsule l iquid (Viviparus), With 

formation of the shell gland the trochophore 

changes into the vel iger,  This gland is 

present only on embryonic conchiferas not 

in polyplacophores. In the later the trocho- 

phore is the only swimming phase which 

d i rect ly  develops into the crawling young. 

Shell is formed by a simple kind of minerali- 

zation within a mucus cuticula. Gland cells 

produce periostracum only after f i r s t  

mineralization of the cuticula. 

The shell gland of conchiferan molluscs 

forms within the early ontogeny r ight after 

ectoderm and entoderm have differenciated 

and in most cases before or together as 

f i r s t  c i l i a r y  locomotion occurs. With i ts  

f i r s t  appearance, probably at the late 

Cambrians modern molluscs developed. Early 

Cambrian molluscan fossi ls  should be related 

to modern Aplacophora and Placophora. 

Ancient Monoplacophora are mysterious. As 

a group non-conchiferan molluscs and 

Conchifera are united by presence of a radula, 

a structure in existence since the onset of 

the Cambrian. The relationship to other 

invertebrate phyla remains problematic and 

controversial. 

The shell gland and the mantle developing 

from i ts  growth across the visceral masso 

consists of three functional ly and morpholo- 

g ica l ly  d i f ferent  types of cel ls.  Gland 

cells produce the primary organic shell and 

later become the cells of the periostracum 

groove secreting the outermost, highly 

organized organic shel l .  Simple mantle 

cells develop behind the ring of spreading 

gland cel ls and f i n a l l y  cover the whole 

visceral mass. These cells are responsible 

for the production of the ext rapal l ia l  f lu id  

from which highly organized mineral and 

organic shell forms. Muscle mantle cel ls 

produce the outer edge of the mantle and 

provide the matrix on which the products of 

the periostracum cells are formed. The muscle 

mantle can fuse over the two other types of cells 

before the shell is secreted, or can become 

attached to the shell and can secrete simple 

carbonate deposits only. Muscle mantle cells 

form the muscle mantle of modern coleoids. 

The cell types of the shell gland may be 

present from onset of shell secretion or 

they may appear one after an other in 
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variable arrangements during ontogeny. 

Onset of shell secretion is accompanied by 

a stretching of the cells of the shell 

gland due to pressure increase within the 

embryo, or the tissue below the gland. 

The veliger larva, the typical free swimming 

conchiferan larva, is a modification of the 

trochophora due to shell formation. The 

soft body construction must be reorganized 

to insure gas exchange, locomotion, excretion 

when the posterior part of the body changes 

into the visceral mass and becomes covered 

by shell .  The most simple type of veliger 

is b i la te ra l l y  symmetrical, i t  secondaryly 

becomes trochospiral in gastropods and may 

secondarily be transformed into a true larva 

feeding on planktonic organisms. A veliger 

may not be developed where later ontogenetic 

stages allow swimming as in cephalopods. 

I t  may be lost where i ts development is 

strongly altered as in fresh water and 

land molluscs. The primary shell in bivalves 

as well as scaphopods consists of a single 

simple platem which in the case of the 

bivalves is folded along a middle l ine by 

action of a muscle. Right after this muscula- 

ture is reorganized into that of the fo l lo -  

wing veliger stage. Calcif ication of the 

primary shell depends upon the following 

development, but covers only the valves, 

not the fold l ine. 

al l  other conchifers. This feature probably 

developed at the same time as torsion of 

the soft body in gastropods (Late Cambrian). 

The embryonic development of archaeogastro- 

pods, polyplacophorans, scaphopods, proto- 

branch bivalves, and cephalopods follows a 

direct course towards adult-organization. 

This course is obviously direct in cephalo- 

pods and masked in others, where during a 

part of the development the embryo is free 

swimming. 

The development of higher gastropods and 

most bivalves follows an indirect course 

with a larval phase between embryo and adult. 

During a free larval stage, food is collected 

with the aid of the velum or other c i l i a r y  

means and a number of special adaptations 

regarding hard and soft parts of the body 

occur. Before benthic l i f e  is taken up, 

therefore, both shell and body must be 

rearranged for the new needs. Metamorphosis 

characterized this development, which in 

many ways may be masked when the development 

occurs within the egg capsule and food for 

the larval stage is provided by stored 

nutrients or nurse eggs. 

502.I TABELLARISCHE DARSTELLUNG 

Torsion of the gastropod shell and torsion 

of the body are independent from each other. 

Muscles are not responsible for torsion of 

the body, but retract the body into its 

shell and may be an aid for the transforma- 

tion of a b i la te ra l l y  symmetrical shell 

Eizelle: a) Befruchtung auBerhalb des K~r- 

persist urspr~nglich (selt Pr~kambrium), 

z.B. Polyplacophoren, Bivalvler, Scapho- 

poden, Archaeogastropoden0 Alle k~nnen ein- 

fache Brutpflege entwickeln0 

b) Befruchtung innerhalb des K6rpers (Nach- 

into a trochospiral shell (archaeogastropods). Kambrium): 

An operculum is considered to be a feature 

that has a shelter function of the embryonic 

shell of the ancestor to all modern con- 

chifers. I t  is retained in gastropods where 

ever there is a free swimming embryonic 

or larval phase. I t  may be homologous to 

the byssus of bivalves and i t  is lost where 

the foot is transformed into a funnel 

(cephalopods), into a pumping device for 

body l iquid (many embryonic pulmonates) 

and where two shell openings are developed 

(scaphopods). The development of a siphun- 

cular system separates the cephalopods from 

- bei Cephalopoden ~ber Speziallsierung des 

Arms und Bildung yon Spermakapseln, 

- bei Gastropoden ~ber Bildung elnes Penis. 

Eikapselz a) Bleibt bei AuBenbefruchtern 

einfach und durchl~ssig (auch bel Cephalo- 

poden). 

b) Erm~glicht bei echten Innenbefruchtern 

(h6here Gastropoden) Sonderbildungen (ab 

?Silur) s 

- Beigabe flOsslgen NMhrdotters (z.B, Radixj 
Arion), 
- NMhreier (z.B. Buecinumj Turbinella), 
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- Schutz durch undurchl~ssige Kapselh~llen 

(z.B, Neritina a Cepaea), 

Furchung! Spiralfurchung ist urspr~nglich, 

wird durch Dottergehalt abgewandeltz 

- Verz~gerung der Zellteilung am vegetati- 

yen Pol (sehr h~ufig), 

- Zellkappentypus (z.B. Neritina a Theodoxue) s 

- Keimscheibentypus (z,B. Sepia I Nautilus) t 

Verlust der Spiralfurchung. 

Entodermbildung: a) Unmaskiert, ohne Dotter 

im Typus der Deuterostomie (z,B. Wivlparue) 

b) Maskiert durch Dotterz 

- Urmund schlieSt sich nach Gastrulabbildung 

(z.B. Bith~nia) t 

- es entsteht kein Urmund mehr (z,B, Litto- 

fine), 

- Entoderm wandert in K~rperh~hle vor lhrem 

VerschluS ein (z.B, Neri~ina), 

- Entoderm unterschichtet Ektodermscheibe 

(z.B, Sepia). 

Trochophoralarve: Erstm~gliche freischwim- 

mende Larvenform der Mollusken, 

I. Grundtypus~ bei Polyplacophora 

2. Abwandlungen: 

a) H~llglockenlarve bei Vertretern der 

Solenogastres, Protobranchia, Scaphopoda, 

b) Larve zur Aufnahme von N~hrfl~ssigkeit 

(z.B, Vivipa~ue) oder freischwimmend und 

Plankton-fressend (z.B8 Teredo) 

38 Bei vielen Mollusken nur~/rz oder nicht 

entwickelt. Wenn nur eine Darm6ffnung vor- 

handen ist, liegt sie am vegetativen Pol 

(Urmund), wenn beide 0ffnungen vorhanden 

sind S sind dies Mund und After. 

Mantelranddr~se: a) Polyplacophoren: erst 

nach Bildung der ersten Mineralschale und 

nach Obergang zum Bodenleben8 

b) Conchifera~ Bildung in der Schalendr~se 

des Embryos, vor dem erstm6glichen Erschei- 

nen einer Kalkschale. 

Schalendr~se! a) Nicht vorhanden bei Caudo- 

foveata, Solenogastres und Polyplacophora# 

b) vorhanden bei conchiferen Mollusken, 

Entsteht beim ersten Zusammentreffen yon 

Ento- und Ectodermzellen~ unabh~ngig vom 

Entwicklungstyp, (? Oberes Kambrium) 8 

Veligerlarve~ I~ Typische Larvalform der 

Conchifera (seit Oberkambrium), 

Weichk6rpers 

a) urspr~nglich bilateralsymmetrisch, 

b) sekundMr trochospiralig~ 

c) zum Planktonfang umgeformt (h~here 

Muscheln und Schnecken). 

2, F~llt dort aus, wo sp~tere Schwimmphase 

auftritt (Cephalopoda) oder wenn keine Lar- 

valphase mehr m~glich ist (viele Land- und 

S~Swassermollusken), 

PrimMrgeh~use: Conchiferentypisches Exoske- 

lett der Larve, 

I. a) Grundtyp: bilateralsymmetrisch, ein- 

teilig (Scaphopoda), 

b) Sekund~r zweiteilig (Muscheln), 

c) Sekund~r trochospiralig (Archaeogastro- 

poden), 

d) Trochospiralig (H~here Gastropoden). 

2. Abwandlungen bei Aufgabe des freien 

Larvallebens: 

a) bleibt bis zum Schl~pfen mit Mantelrand 

verbunden (z.B, Ammonitella), 

b) wird elastische N~hreiersackwand (z.B. 

Buccinum, Turbinella), 

c) l~st sich rasch vom Mantelrand und wird 

yon auSen vom Muskelmantel gehalten (z.B. 

Sepiaa Nautilu8, Radiz) oder ~ber Muskelge- 

webe yon innen verankert (z,B. Theodoxus). 

Retraktormuskel: Dient dem R~ckzug ins Pri- 

m~rgeh~use. 

I. Urspr~ngliche Forms I Paar (Muscheln, 

Archaeogstropoden); 

2, Ver~nderungen: 

a) Trochospirales Geh~use: ein Spindelmuskel 

b) Bei Aufgabe des R~ckzugs ins Gehause: 

breite Gewebeanheftung (z.B. Sepiaj Spirula, 

Viviparu8~ Physa), 

Operculum: I. Urspr~nglicher Aperturver- 

schluS des Larvalgeh~uses (ab ? Oberkambri- 

um) ; 2. Umwandlung bei Verlust dieser Auf- 

gabe: Muscheln (Klappen schlieSen Geh~use)- 

wird zur Byssusdr~se (Oberkambrlum) I 

3, Verlust bei Funktionswechsel des FuSes: 

a) Trichterbildung (Cephalopoden) (Ordovi- 

zium), 

b) FuSblasenbildung (S~Bwasser und Land- 

Pulmonaten) (Spatpalaozoikum). 

Torsion: Spaltet die Gastropoden yon den 

restlichen Conchifera (? Oberkambrium) : 

a) Typus der Weichk~rpertorsion vor Scha- 

lentorsion (Archaeogastropoda) (seit Ober- 

kambrium), 

b) Weichk~rpertorsion in Zusammenklang mit 

Schaleneindrehung (h~here Gastropoden)(?Silu~ 
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Siphonalsysteml Spaltet die Cephalopoden 

yon den restlichen Conchlfera (im Oberkam- 

brlum). 

Prim~rgehauseumbauz a) Scheidet Archaeo- 

gastropoden von restlichen Gastropoden, 

b) Spaltet die Muscheln von den restlichen 

Conchifera. 

Larvale Nahrungsaufnahmes a) nicht vorhan- 

den bei Scaphopoden, Archaeogastropoden, 

Protobranchiern, b) vorhanden bei h~heren 

Muscheln (Ordovizium) und h6heren Gastro" 

poden (? Silur). 

Freischwin%mende Larve: Velum besitzt Nah- 

rungsrinne, transitorische Organe wie Lar- 

valschale, Larvalherz, Larvalniere ent- 

wickeln sich. Erm6glicht Entwicklung von 

Langzeitveligern t z.B. Tonnaceen (Jura) 

und pelagische Schnecken z.B. Pteropoden, 

(Kreide), Heteropoden (Jura). 

KapselentwicklungJ a) Bei marinen h6heren 

Schneckens ahnllch wie bei freier Larval- 

phase. Meist reversibel, b) Bei Land- und 

S~8wasserschnecken: weg vom freien Larval- 

stadium. Irreversibel. 

Metamorphoses a) Vorhanden bei Formen mit 

larvaler Nahrungsaufnahme. b) Nicht vor- 

handen bei niederen Schnecken und Muscheln, 

Scaphopoden und Cephalopoden. 

Radulal Adulttypisches Organ zur Nahrungs- 

aufnahme. Verlust bei Muscheln (Filtrierer) 

und einigen Schnecken (Parasiten), 

5.2.2 EIZELLE UND EIKAPSEL 

Die Befruchtung der Eizelle erfolgt bei 

Archaeogastropoden meist au~erhalb des K~r- 

pers, Die mannlichen Zellen (Spermazoen) 

m~ssen~ bevor sie sich mit den Eizellen 

vereinigen k~nnen, deren gallertige AuSen- 

h~lle, die KapselhOlle und die d~nne Membran 

des Eies durchdringen ,(Kapitel 2,2.1), 

Diese Art der Befruchtung auBerhalb des 

K~rpers is, die urspr~ngliche, Sie is, 

nlcht nur bei Archaeogastropoden anzutref- 

fen, sondern auch bei Polyplacophoren, 

Scaphopoden~ Bivalviern, etwas abgewandelt 

bel Cephalopoden und wahrscheinlich auch 

bei Monoplacophoren die Regel. Bei Cephalo- 

poden findet die Befruchtung des Eies im 

Schutz der Mantelh~hle und im Berelch des 

Uterusausganges start. Die fr~hen Formen 

der Mollusken waren aller Wahrscheinlich- 

keit nach inder Regel getrenntgeschlechtlich. 

Eine einfache Form der Brutpflege tritt 

bei manchen Patellaceen und Fissurellaceen 

auf, Hier verbleiben die Eier in der Mantel- 

h~hle oder in einer besonderen Bruth6hle 

des Weibchens und werden von Spermatozoen 

befruchtet, die mit dem Atemwasserstrom 

herangefUhrt werden (Kapitel 2,2.1). Solche 

Brutpflege Is, auch bei einigen Polyplaco- 

phoren (PEARSE 1979) und Muscheln (SASTRY 

1979) bekannt, Bei Muscheln sind besonders 

manche Arten des S~Bwassers (Sphaeriidae) 

auf eine weitere Ern~hrung durch die Mutter 

angewiesen oder haben eine parasitische 

Larvalphase (Unionidae) entwickelt, 

Nur bei h6heren Gastropoden (Neritaceen, 

Meso- und Neogastropoden, Opisthobranchlern 

und Pulmonaten) sowle bel Cephalopoden wer- 

den die Eier im K~rperinneren befruchtetp 

Sie k~nnen nach der Befruchtung einzeln oder 

zu mehreren zusammen in Kapseln und Gelegen 

zusammengepackt werden, deren AuBenwande re- 

lativ undurchl~ssig sind. Damit kann zwi- 

echen Ei und Kapselwand relativ dOnnfl~ssi- 

ges N~hrmaterial, sogenanntes Eiklar mitge- 

geben werden und zwar bei den meisten h6he- 

ten Prosobranchiern (Meso- und Neogastro- 

poden) in sehr unterschiedlicher Menge bei 

marinen Opistobranchiern und Pulmonaten in 

geringer Menge und bei Land- und S~Swasser- 

pulmonaten in groBer Menge (Kapitel 5.1.5). 

Auch Dotterh~llen werden gebildet, wie im 

Falle Yon Littorina saxatili8 (Kapitel 5.1.1~ 

In Eikapseln, deren Innenraum mehrere Eier 

enth~it, k~nnen einige Embryonen sich auf 

Kosten anderer durch Kannibalismus Nahrung 

verschaffen (z.B. Theodoxusj Kapitel 4.3), 

oder eine Anzahl von Eiern kann von vorne 

herein als N~hreier vorausbestimmt sein 

(bei Meso-Neogastropoden, Kapitel 5.1.4). 

Die um das befruchtete Ei ausgeschiedene 

Kapsel kann sehr derb und fast undurchl~s- 

sig werden, wie im Falle der Neritaceen 

(Kapitel 4.2), bei vielen hSheren Mesoga- 

stropoden (BANDEL 1976a) und Neogastropoden 

(BANDEL 1976a,b). Bei Pulmonaten k~nnen die 

Eier yon einer Kalkh~lle umgeben sein (Ka- 

pitel 5.1.6). Bei S~Bwasser- und Landpulmo- 
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naten ist nur ein Ei pro Kapsel vorhanden t 

soda8 die Entwicklung von N~hreiern hier 

nicht vorkommt. Bei hTheren Prosobranchiern 

(Neritaceen, Meso- und Neogastropoden) 

treten h~ufig Kapseln mit vielen Eiern 

auf. Hier kann es dazu kommen, dab N~hr- 

eier gefressen werden (FIORONI 1967, BAN- 

DEL ~975a), 

5.2.3 FURCHUNG UND DOTTERGEHALT DER EIER 

Die Furchungsschritte, die vonder Ei- 

zelle zu einer Zellkugel oder Keimscheibe 

f~hren sand sehr verschieden ausgebildet. 

Das extrem kleine E1 von Vivlparu8 vivlparu8 

teilt sich in ungef~hr gleichgroSe Zellen 

auf, sodas sich schon rasch eine Hohlkugel 

bildet, deren AuSenhaut aus vTllig gleich- 

artigen Zellen besteht (Kapitel 5.1.2). 

Das extrem groSe Ei von Sepia hingegen wird 

nicht gefurcht, sondern jeder Furchungs- 

schritt ist hier beendet, sobald die 3e- 

weilige Furche das Cytoplasma der Keimschei- 

be durchschnitten hat und die darunterlie- 

gende Dottermasse erreicht ist (Kapitel 

3.4.1). Zwischen diesen beiden Extremen 

scheint es kaum eine VerbindungsmTglichkeit 

zu geben. Die Entwicklungsgeschichte der 

Cephalopoden und der Gastropoden lehrt je- 

doch, dab die Vorfahren beider Gruppen der 

Mollusken oberkambrische Formen sind, deren 

Eier denen von heutigen Archaeogastropoden 

ahnlich waren (Kapitel 3.6). 

Bei Gastropoden sind die Eizellen in 

der Regel gr~Ser als jene von Viuiparu8 

vi~iparu8 a was darauf beruht, daS sie mehr 

Dotter enthalten. Bei der Furchung ent- 

stehen kelne gleichgroSen Zellen, sondern 

die ersten vier Zellen des vegetativen 

Pols im Acht-Zellen-Stadium des Keims sind 

gr~Ser als die vier Zellen des animalen 

Pols. In den vier gr~Seren Zellen ist Dot- 

tersubstanz angereichert und dadurch ver- 

l~uft ihre Teilung langsamer, als in den 

protoplasmareichen, dotterarmen Zellen des 

animalen Pols. Wo dieser Unterschied ge- 

ring ist, wie bei Radix und Ph~sa (Kapitel 

5.1.5 und 5.1.7) oder bei den mediterranen 

Trochaceenarten (Kapitel 2.1) erfolgt die 

Teilung noch streng nach dem Spiraliertyp. 

Jede Mikromere (Zelle des animalen Pols) 

ist gegen die zugehTrige Makromere (Zelle 

des vegetativen Pols) im Acht-Zellen-Sta- 

dium nach rechts verschoben. Bei weiterer 

Teilung entsteht daher ein regelm~Biges 

Muster, von dem WIERZEJSKI (1905) meinte, 

dab es die beste Form der Zellteilung dar- 

stellt, bei der der Raum m~glichst gut aus- 

genutzt wird und gleichzeitig der Kontakt 

zwischen den Zellen sehr eng ist. Daher ist 

die EnergieObertragung von Zelle zu Zelle 

gut gew~hrleistet. WIERZEJSKI vertrat die 

Auffassung, dab sich dieser Typus der Zell- 

teilung bei verschiedenen Tiergruppen unab- 

h~ngig voneinander ausgebildet hat. Das Ei 

braucht seiner Meinung nach keinen besonderen 

Stoff, der diesen Typus der Zellorganisation 

vorherbestimmt0 

Demgegen~ber vertritt G~TTING (1974) die 

Auffassung, dab die sp~tere Morphogenese be- 

reits in der Oocyte begrOndet ist. Schon 

vor der Befruchtung zoniert sich, seiner 

Meinung nach, das Oocytoplasma, Dieser Pro- 

zeS der chemischen und strukturellen Dif- 

ferenzierung soll nach der Befruchtung und 

w~hrend der ersten Furchungsschritte welter 

laufen. Das Verteilungsmuster soll hierbei 

yon Substanzen hervorgerufen werden, die 

die Lage der Kernspindel beeinflussen und 

den Furchungsablauf damit bestimmen. GOT- 

TING vertrat folglichdie Auffassung,daS 

die Spiralfurchung phylogenetisch nur ein- 

mal entstanden sei. Diese beiden kontr~ren 

Auffassungen ~ber die phylogenetische Aus- 

sagekraft der Furchung vom Spiraliertypus 

bestehen im biologischen Schrifttum gleich- 

wertig nebeneinander. 

In den Zellen des vegetativen Pols kann 

nach der Ausbildung des Acht-Zellen-Stadiums 

so viel Dotter angereichert sein, daB, wie 

im Falle von Neritina und Theodoxu8 (Kapitel 

4.361), keine weitere Teilung dieser Zel- 

len stattfindet. Die Dotterzellen selber 

werden nicht mehr vollst~ndig gefurcht, 

sondern von ihnen 16sen sich im Laufe der 

Embryonalentwicklung nut oberfl~chlich klei- 

nere Dotterk~rper ab, bis sie aufgebraucht 

sind. 

Dottermakromeren am vegetativen Pol sind 

auch bei anderen h~heren Gastropoden anzu- 
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treffen, Vier etwa gleiche Makromeren be- 

sitzt die Mesogastropode Crepidula (CON- 

KLIN~ 1897) oder die Neogastropoden Fusus 

(FIORONI & PORTMANN 1968) und Buauinum un- 

datum (GIESE 1978). Die Dotterzellen k~n- 

nen auch verschieden groS seinF wie bei 

der Mesogastropode Bursa eorrugata (D'ASARO 

1969), oder nut eine Zelle wird besonders 

mit Dotter befrachtet, wie bei Thai8 haema- 

stoma (D'ASARO 1966). In all diesen F~llen 

umwachsen die kleinen Zellen des animalen 

Pols die in ihrer Teilung verlangsamten 

Zellen des vegetativen Pols, bis sich die 

Zellkappe ~ber ihnen geschlossen hat. Der 

Zeitpunkt des Verschlusses ist dabei yon 

der GreBe und Konsistenz des zu umwachsen- 

den Makromerenk~rpers abh~ngig. Bei groBer 

Dotterdichte innerhalb der Makromeren, wie 

bei Neritina A bleiben die Makromeren unge- 

teilt. Bei kleinerer Dotterdichte teilen 

sich die Makromeren weiterhin vollst~ndig, 

wenn auch in der Zeit gegen~ber den Mikro- 

meren verz~gert, wie bei den Archaeogastro- 

poden und bei Bucoinum undatum (GIESE 1978). 

Die strenge Spiralfurchung ist bei For- 

men mit sehr dotterreichen Zellen, ~ber 

die Acht-Zellen-Phase hinaus, bei vielen 

Gastropoden nicht mehr verwirklicht, Bei 

Cephalopoden wird der Spiraliertypus bis 

auf geringe Spuren in der Anlage der' ersten 

Furchen schon von Anfang an aufgegeben0 Die 

Unterschiede zwlschen der flachen einschich- 

tigen Zellscheibe, die bei Neritina und 

Theodoxus oder auch bei Fusus (FIORNI & 

PORTMANN 1968) sich ~ber den vier Dotter- 

makromeren des vegetativen Pols ausbreitet, 

zu der einschichtigen Zellscheibe, die 

sich auf dem Cephalopodenei anfangs bildet S 

sind nur graduell, FIORNI (1974) vertritt 

demgegen~ber die Ansicht, dab die partiel- 

le Discoidalfurchung der Cephalopoden und 

die totale Spiralfurchung der ~brigen Mol- 

lusken keine Uberg~nge zeigen, Er betrach- 

tet die Cephalopoden als einen Unterstamm 

der Mollusken t der sich so stark von den 

anderen absetzt, dab er den auf Weichtier- 

niveau gebliebenen Klassen gleichwertig 

gegen~berzustellen sei. 

5,2.4 URMUND UND URDARM 

Der ProzeB der Bildung des Urmundes und 

Urdarms wird oft Gastrulation genannt. In 

der Literatur werden bei der Beschreibung 

der Embryonalentwicklung der Mollusken die- 

se drei Begriffe in sehr unterschiedlicher 

Weise angewandt6 Die erste Ausdifferenzie- 

rung von Entodermzellen ist bei einer Reihe 

yon Embryonalentwicklungen eindeutig beob- 

achtet worden. Sie erfolgt immer recht fr~h, 

n~mlich in der Phase, in der die Achse des 

ursprOnglichen Keims mit animalem Pol oben 

und vegetativem Pol unten erhalten ist. Bei 

Gibbula entsteht Entoderm nach der Vierund- 

sechzig-Zellen-Phase (ROBERT 1902), bei 

Viviparu8 viviparu8 nach der Vierundzwanzig- 

Zellen-Phase (Kapitel 5.1.3), bei Physa 

nach der Achtundzwanzig/Neunundzwanzig-Zel- 

fen-Phase (Kapitel 5.1.5). Die Bildung der 

ersten Entodermzellen f~llt oft mit dem 

VerschluB der ~uSeren Zellh~lle um die dot- 

terreichen Zellen des vegetativen Pols zusam- 

men (D'ASARO 1966, 1969), kann abet auch 

lange vorher erfolgent wie bei Neritina und 

Theodoxu8 (Kapitel 4.3.1) oder ist, wie bei 

Cephalopoden und Pulmonaten, unabh~ngig 

davon (Kapitel 3.5 und 5.1.5 bis 5,1.7). 

Bei Sepia Ist dieser Zeitpunkt erreicht, 

wenn die einschichtige Ektodermscheibe vom 

Rand der Keimscheibe mit Entodermzellen 

unterschichtet wird. 

Damit ist auch die Lage dieser ersten 

Entodermzellen ganz unterschledlich ausge- 

bildet. Bei Viviparus viviparu8 beginnt 

sich nach der Vierundzwanzig-Zellen-Phase 

der vegetative Polder Hohlkugel einzuw61- 

ben und mit der ZweiunddreiBig-Zellen-Phase 

allm~hlich einen Darm zu bilden, Die fur 

die Entwicklung dieses extrem kleinen Keims 

ben~tigte Energie kann nun durch Nahrungs- 

aufnahme durch den Urmund hindurch sicher- 

gestellt werden. 

Die Molluskeneler enthalten aber in der 

Regel genug Dottersubstanz und damit Energie, 

sodaB w~hrend dieser Entwicklungsphase noch 

keine Energiezufuhr yon auBen gebraucht 

wird, Das ist nicht nur bei Formen der Fall, 

die dottereiche Makromeren besitzen, sondern 

auch dort, wo sich anfangs eine Zellhohlkugel 



133 

gebildet hat, deren Entoderm sich eben- 

falls in einer Einw~lbung des vegetativen 

Pols gebildet hat, wie es bei Bith~nia 

tentaculata der Fall is,. Bei dieser SUB- 

wassermesogastropode beobachtete HESS 

(1956), wie sich der Urmund nach der Ein- 

w~lbung des Urdarmes wieder schlieBt. Die 

Bildung eines Urdarmes bei Viviparus und 

auch bei Bithynia erfolgt rasch und is, 

schon nach zwei Tagen abgeschlossen. Bei 

Gastropoden, deren Urdarm sich in einem 

dottergef~llten Keim bildet, ist dieser 

Vorgang langsamer. Bei Land- und S~Swas- 

sergastropoden wie Radix (Kapitel 5.1.5) 

bleiben die Entodermzellen auf der AuSen- 

h~lle des Keimes bis sie sich schlieSlich, 

bei der Einw~ibung des endg~itigen Mundes 

und Enddarms, ins K~rperinnere verlagern. 

Obwohl die Eier dieser beiden S~Swasser- 

schnecken recht klein sind, k~nnen sie auf 

die schnelle Bildung eines Darmes verzich- 

ten, da sie in der Lage sind, ~ber Zell- 

vakuolen Eiklar aufzunehmen. Das ist nicht 

nur bei Pulmonaten so, sondern kann auch 

bei anderen S~Bwasser- und Landformen der 

Gastropoden ~hnlich sein (FIORONI & SCHME- 

KEL 1975). 

Der Ablauf der Ontogenese wird dutch 

die phylogenetische Vergangenheit der be- 

treffenden Tierform beeinfluBt. SALVINI- 

PLAWEN (1969) ~uSerte daher die Meinung, 

dab bei den meisten urspr~nglichen Larven 

der Mollusken, zu denen er auch die der 

Archaeogastropoden (Patella) z~hlt, der 

Enddarm fehlt und erst w~hrend der Meta- 

mophose durchbricht. Der Autor schlieBt 

aus der spaten Anlage des Enddarms bei 

Mollusken, dab sich hier im Sinne der "Bio- 

genetischen Regel", auf afterlose, den 

Turbellarien ~hnliche Ahnen schlieBen 3ie- 

Be. Bei anderen Mollusken soll der Enddarm 

bereits genetisch starker fixiert sein und 

daher in der Anlage auch ontogenetisch vor- 

gezogen werden. 

Die Entwicklung des Entoderms bei Ar- 

chaeogastropoden is, Jedoch in keiner Weise 

von den h~heren Gastropoden mit etwa gleich- 

groBen Eiern trennbar. Man kann also auch 

mit gleicher Berechtigung den umgekehrten 

SchluB ziehen, dab n~mlich die dotter~rme- 

ren Eler von viviparus und Bithynia den ur- 

spr~nglicheren Typus der Ontogenese dar- 

stellen und damit die Entwicklungsgeschich- 

te der Mollusken widerspiegelna Demnach w~- 

ren die Mollusken dann Deuterostomier, bei 

denen der Urmund zum After wird. Das l~Bt 

sich auch nicht einfach umkehren, wenn man, 

wie FIORONI (1979), davon spricht, dab 

Viviparus-Embryonen in der Gastrulaphase 

durch den Anus Eiklar aufnehmen. Wenn sie 

durch diese Offnung hindurch Nahrung auf- 

nehmen, so ist das zu dieser Phase der 

Mund, auch wenn er sp~ter zum Anus wird. 

SALVINI-PLAWEN (1969) wertet Deuterostomie 

auch als "ein an sich nicht abtrennendes 

Merkmal", well auch seiner Anslcht nach 

Viviparu8 deuterostom ist. Gegen die An- 

nahme, dab der Urmund bei Viviparus ein 

vorgezogenes, nur den h~heren Mollusken 

zukommendes Merkmal ist, spricht zweierlei. 

Einmal bildet sich der Urmund auch bei an- 

deren Arten als Viviparus, wird abet wieder 

verschlossent und zum anderen sind w~hrend 

seiner Bildung bei Viviparu8 noch keinerlei 

andere Organanlagen vorhanden. Falls man 

den Fall von Bithynia und Viviparu8 als den 

urspr0nglichen betrachten m~chte, so er- 

g~be sich aus den gleichen "Biogenetischen 

Regel" r dab sich die Mollusken yon Vorfah- 

ren herleiten, deren Mund zum After wurde 

und die einen durchgehenden Darm besaBen, 

also keinesfalls den Turbellarien ~hnlich 

waren. 

Die Stammesgeschichte ist als Folge von 

abgewandelten Embryonalentwicklungen zu 

verstehen, die im Sinne der Anpassung an 

das Entwicklungsmilieu ver~ndert wurden 

(BONIK, GRASSHOFF & GUTMANN 1979). WIERZEJS- 

KI (1905) drHckte das so aus| "In der tieri- 

schen Ontogenie wird das Passende und Aus- 

giebigste unter mBglichster Schonung des 

Kr~ftevorrats geleistet. Hierdurch werden 

nicht nur passende Organisationen, sondern 

auch ontogenetische Entwicklungsweisen ge- 

z~chtet". Beherzigt man diese Aussagen, so 

wird es einem nicht leicht gemacht t mit der 

Entscheidung dar~berp welche der beiden An- 

wendungen der "Biogenetischen Regel" vorzu- 

ziehen ist (Kapitel 5.2.7). 
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5~2o5 TROCHOPHORALARVE 

Der Begriff "Trochophora" stammt ur- 

spr~nglich von HATSCHEK (1878) und benennt 

die mit zwei Wimperreihen versehene Larve 

der Anneliden. Die Trochophoralarve im 

eigentlichen Sinne is, die Larvenform im 

Meere lebender Anneliden. Innerhalb der 

Gastropoden tritt eine Trochophoralarve, 

GOTTING (1974) zufolge, nur bei Archaeo- 

gastropoden als freischwimmende Larve auf. 

Dann soll sie nur f~r ganz kurze Zeit der 

Trochophora der Anneliden ~hneln S ehe sie 

sich dutch die Anlage des FuBes und der 

Schalendr~se eindeutig als Molluskenlarve 

zu erkennen gibt. Auch FIORONI (1979) nimmt 

an, dab bis zur Bildung einer symmetri- 

schen Trochophoralarve die Entwicklung der 

Anneliden mit der der Mollusken gleichar- 

rig verl~uft und dab sie anschlieBend aus- 

einandergehen. 

SALVINI-PLAWEN (1980) meinte hingegen, 

dab die Anneliden-Trochophora in keiner 

Phase mit der Trochophora-Larve der Mol- 

lusken gleichzusetzen sei. Die Trochopho- 

ralarve der Mollusken stelle im Gegensatz 

zur echten Trochophora nur ein lokomotori- 

sches und gleichgewichtsstabilisiertes 

Gebilde dar, welches mit seinem Ziliensy- 

stem keine Nahrung aufnehmen kann. Er nennt 

die Trochophoralarve der Mollusken daher 

eine Pseudotrochophora. Unter den symme- 

trischen Larven der Mollusken sollen, sei- 

ner Meinung nach, die H~llglockenlarven 

den urspr~nglichen Larventypus darstellen, 

da sie bei systematisch so weit entfernten 

Gruppen wie Solenogastres, Protobranchia 

und etwas abgewandelt bei Scaphopoden auf- 

treten~ Aus diesem Typus der Larve soll 

sich die Trochophoralarve (Pseudotrocho- 

phora) und der Veligertypus entwickelt ha- 

bent indem die bews H~lle auf ein 

oder zwei Wimperkr~nze schrumpfte6 

Eine symmetrische Trochophoralarve tritt 

bei Mollusken aber nicht nur dort auf, wo 

sie der Verbreitung im Raume dient, wie 

bei einigen Muscheln, etwa den Protobran- 

chiern, den Polyplacophoren und den Soleno- 

gastres, sondern auch bei Viviparusj wo 

eine Larve mit gleicher Gestalt dazu dient, 

den Embryo durch die N~hrfl~ssigkeit zu 

bewegen. Hier ist die Larve anfangs radial- 

symmetrisch bis die Mesodermzellen einen 

ventralen Streifen ausbilden, womit eine 

Bilateralsymmetrie erreicht wird, Frei im 

Meer schwimmende Larven der Muschel Teredo 

in der Entwicklungsphase der Trochophora 

k~nnen ebenfalls Nahrungspartikel aufnehmen, 

noch ehe eine Schalendr~se in Erscheinung 

tritt und noch vor dem Umbau zur Veliger- 

larve. 

Bei Gastropoden is, die Phase einer frei- 

en, symmetrischen Trochophoralarve nirgends 

entwickelt0 Trochophora~hnliche Larven sind 

eigentlich schon Veligerlarven, da eine 

Schalendr~se vorhanden ist. Ganz ~hnliche 

Verh~itnisse liegen auch bei vielen h6heren 

Muscheln vor (WALLER, 1981), wo sich der 

Wimperkranz der Larve kurz vor oder kurz 

nach der Schalendr~se bildet (Kapitel 

5.2.11)~ 

BONIK, GRASSHOFF & GUTMANN (1979) zeig- 

ten, dab auf Grund der gleichen Selektions- 

bedingungen stammesgeschichtlich sehr ent- 

fernt verwandte Tiergruppen zu sehr ~hn- 

lichen Larven gekommen sein k6nnen. Das 

Fehlen oder Auftreten der Trochophoralarve 

ist, ihren Analysen zufolge, nicht von 

groBer phylogenetischer Bedeutung. Dieser 

Aussage ist fur die Mollusken voll zuzustim- 

men. Eine Trochophoralarve kann hier auf- 

treten oder auch nicht, sie kann ohne Nah- 

rungsaufnahme nur der Verbreitung dienen, 

oder auch Nahrung aufnehmen. 

5.2.6 SCHALENBILDUNG OHNE SCHALENDRUSE 

Die Polyplacophoren besitzen keine Scha- 

lendr~se und bilden dennoch im Ubergang 

vom larvalen Leben als Trochophoralarve 

zum Bodenleben als K~ferschnecke eine feste 

Schale aus, die das kriechende Tier voll- 

st~ndig bedeck,. 

Die Trochophoralarve der Polyplacophoren 

entwickelt sich aus dotterreichen Eiern 

ganz ~hnlicher Dimension, wie bei Archaeo- 

gastropoden0 Die Embryonalentwicklung kann 

sich im Ei vollziehen oder als freischwimmen- 

de Trochophoralarve verlaufen, wobei die zur 
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Entwicklung n~tige Energie als DOtter im 

Ei gespeichert ist. Die im Ei ablaufende 

oder sogar in die Brutkammer des Weibchens 

verlegte Embryonalentwicklung unterschei- 

det sich nur unwesentlich yon der Ent- 

wicklung bei freischwimmenden Larvens wie 

auch bei den Archaeogastropoden. 

Bei der Herausbildung der rundlichen 

Trochophoralarve entwickelt sich in den 

dotterreichen Eiern kein offener Urmund 

(KOWALEVSKY 1883), Vor dem Ubergang zum 

Bodenleben streckt sich die Larve entlang 

ihrer L~ngsachse und bildet eine plane 

Seite (die Kriechsohle) und eine gewHlbte 

Seite (den R~cken). Die Zellendes R~ckens 

scheiden eine Kutikula ab, die anfangs 

nur den hinteren Teil des R~ckens bedeckt 

(Abb. 108). Der Wimperkranz des Prototrochs 

ist in dieser Phase noch vorhanden und das 

Tier kann sowohl schwimmen als auch krie- 

chen. Eine mineralisierte Radula markiert 

den Mund tund Augen sind links und rechts 

auf den Seiten unter dem Wimperkranz an- 

zutreffen~ 

Die von den Zellen des R~ckens ausge- 

bildete Kutikula wird anschlieBend dutch 

sieben organische Querspangen gegliedert 

(PEARSE 1979, Fig. 17); (Abb. 108B). Als 

erste mineralische Bildung treten randliche 

Aragonitstachel auf, dann bilden sich mie- 

ben mineralische Querspangen (Abb. I08C). 

Die Vergr~Berung besonders der vorderen 

Spangen geht mit einer Verlagerung des 

Wimperkranzes nach vorne einher, soda~ die 

Zilien schlieSlich verschwinden und die 

Kutikula sich ~ber die Oberfl~che des Vor- 

derteils aumbreietet (Abb. 108). Damit 

ist dam Tier endg~itig benthonisch gewor- 

den und hat eine mineralische Schalenkappe 

gebildetp die nach der nachgezogenen Bil- 

dung der achten Spange im zuletzt bedeckten 

Kopfbereich aus acht Spangen und einem mta- 

chelbemetzten G~rtel besteht, 

In der organischen Kutikula bilden sich 

zuerst die mineralischen Schalenspangen 

und erst im Anschlu~ daran differenziert 

dam Gewebe des R~ckens eine Periostracum- 

grube aus (HAAS, KRIESTEN & WATABE 1979) ~ 

die nach Meinung von HAAS (1972, 1982) und 

Abb. 108. Aufeinanderfolgende Stadien der 
Schalenbildung bei Ischnochiton aus dem 
Mittelmeer. Der R~cken bedeckt sich im hin- 
teren Tell mit einer Kutikula (I), die 
Querstreifen ausbildet (2). Im Bereich die- 
ser Streifen erfolgt eine erste, unregel- 
m~Bige Kristallisation von Aragonit (3), 
die zu geordneten Querstangen werden (4). 

Consecutive stages of shell formation in 
Isohnoohiton with an organic cuticula at 
f i r s t  (I)~ which develops transversal 
ridges (2), into which aragonite c rys ta l l i -  
tes grow (3), which only later unite to a 
regular shell (4). 

HAAS & KRIESTEN (1974) der Periostracum- 

grube der Conchife~en entspricht, Der Man- 

telrand nimmt in der Folge seine Funktion 

auf und scheidet eine organische AuSen- 

schicht ab, unter deren Schutz die Kalk- 

mchale gebildet wird. Sie ersetzt somit 

beim heranwachsenden und adulten Tier die 

Kutikula, die die Larve im Ubergang zum 

Bodenleben ausgeschieden hatte, 

5~ DISKUSSION DER MODELLVORSTELLUNGEN 

ZUR HERLEITUNG DER ERSTEN MOLLUSKEN 

POJETA & RUNNEGAR (1976) legten dar,daB 

die Mollusken im frUhen Kambrium bereits 

durch napffHrmige Sch~lchen vertreten sind. 

Die Vorfahren der ersten fossil erhaltenen 

Mollumken lebten demnach bereits vor dem 

Anbruch des Kambriums6 Zur Herleitung die- 

ser noch schalenlosen, auf jeden Fall kalk- 

schalenlosen, ersten Mollusken gibt es zwei 

grunds~tzlich verschiedene Vorstellungen, 

Das eine Modell wird durch SALVINI-PLAWEN 

(1980) vertreten und von RUNNEGAR & POJETA, 

wie auch von YOCHELSON (1978), im wesentli- 

chen akzeptiert, Die Vorfahren der Molluskel 
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sollen demnach den PlattwOrmern ~hnliche t 

unsegmentierte Tiere gewesen sein. Das an- 

dere Model1 t in j~ngster Zeit, vor allem 

durch GUTMANN (1974) und elner Reihe yon 

Mitarbeitern vertreten t leitet die Mollus- 

ken aus segmentiertenp den Anneliden ~hn- 

lichen Vorfahren ab. Was fur den einen 

Segmentationsreste sind 0 sind fur den an- 

deren sekund~r vervlelf~itigte Organe. Eine 

groBe Belebung hat die Diskussion durch die 

Entdeckung der rezenten Monoplacophoren, 

elner immer noch recht problematischen 

Gruppet erfahren, doch slnd die Argumente 

Am wesentllchen gleich geblieben. 

SALVINI-PLAWEN sieht eine kontinuierli- 

che Differenzierungsreihe e die von axialen 

Protostomiern t wie seiner Ansicht nach die 

Cnldarler sie bilden, ~ber die verlagerte 

Protostomie ohne Anus, wie sie bei den 

Plathelminthes anzutreffen ist t zu den 

Mollusken mit einer verlagerten Protostomie 

mit Anus f~hrt. Die Ab~nderung der Achsen- 

verh~ltnisse und damit die Verlagerung des 

Blastoporus aus der Prim~rachse (vom ani- 

malen zum vegetativen Pol) heraus nach vorne 

und unten entstehtt seinen Vorstellungen 

zufolge, in Abh~ngigkeit zur Anpassung an 

die Nahrungsaufnahme benthischer Organismen. 

SALVINI-PLAWEN hat slch bei seiner Ab- 

leitung vornehmlich vonder Organisation 

der wurmf~rmigen rezenten Molluskenklassen 

Caudofoveata und Solenogastres leiten las- 

sent die keine fossile Geschichte hinter- 

lassen haben. Er stellt slch die hypotheti- 

sche Urmolluske als einen wurmf~rmigen t 

langgezogenen Organismus vor, der eine 

unten gelegene, flache Gleitoberfl~che 

besitzt und eine oben gelegene, gerundete, 

kutlkul~re K~rperh~lle, in der Aragonit- 

schuppen und Nadeln eingelagert sind. In 

diesem hypothetischen Tier soll die Mantel- 

h6hle hlnten in der NMhe des Anus gelegen, 

der Darm gestreckt und der Mund mit einer 

Radula versehen sein. Das Tier soll sich 

~ber. eine H~llglockenlarve entwickelt ha- 

ben. 

Dieser hypothetischen Urmolluske folgte 

in der n~chst h~heren t ebenfalls hypotheti- 

schen Organisatlonsphaset ein schon den 

Solenogastres und Polyplacophoren ~hnliches 

Tier, in dem sich die basale Gleitfl~che 

(Fu~) vom Kopfbereich absetzt und der Man- 

telsaum sich nach vorne erweitert. Durch 

eine Konzentration der Aragonitkristallisa- 

tion in der dorsalen Schalenh~lle sollen 

sich einerseits sieben mlnerallsche Strei- 

fen herausgebildet haben, die, miteinander 

verschmolzen, die sieben bis acht Schalen- 

platten der Polyplacophoren bilden, anderer- 

seits sollen sich die Mineraleinlagerungen 

der Kutikula zu elnem napffSrmigen Schal- 

chen zusammengef~gt haben. Damit w~re, 

SALVINI-PLAWEN's Auffassung nach, die yon 

HAAS (1982) noch untermauert wurdet der 

erste Vertreter der Conchifera entstanden. 

Da dlese Formen aus einem Organisationsbe- 

reich der Tierwelt entstammt sein sollent 

die der Ausbildung segmentierter Organis- 

men, wie der Anneliden vorgeschaltet slnd, 

soll auch die H~llglockenlarve (Pericalymna) 

ein Relikt aus dieser Zeit sein. Aus ihr 

sollen sich dann unabh~ngig voneinander die 

Larve der Anneliden, der Sipunculiden und 

der Mollusken herausgebildet haben~ indem 

die H~lle zu einem oder mehreren Ringen re- 

duziert wurde. 

Aus der Vielzahl der Varianten hierzu 

sei das Modell yon STASEK (1972) und STASEK 

& MCWILLIAMS (1973) erw~hntb Diese meinten, 

dab ein frei lebender Plattwurm auf seinem 

R~cken eine Schlelmschale entwickelt habe, 

die zunehmend fester zu einer Kutikula wur- 

de und schlieBlich verkalkte. Die Uber- 

deckung der K~rperh~lle soll dann zur Fol- 

ge gehabt haben, dab die Weichteile sich 

umorganisieren muBten und hinsichtlich der 

Muskulatur und des Gasaustausches Neuerun- 

gen geschaffen werden muBten. Dabei sei Herz, 

Coelom und Kiemen entstanden. Um die Be- 

weglichkeit zu erleichtern t habe sich die 

Kutikula vonder Unterseite des K~rpers ab- 

gehoben, wodurch die Mantelfalte, die Man- 

telhShle und der abgesetzte FuB entstanden. 

Hinsichtllch der Larve dieser vorkam- 

brischen hypothetischen Mollusken hat 

STRATHMANN (1978) ein elgenwilllges Modell 

entwickelt. Daraust dab Muscheln und Schnek- 

ken den Mechanismus des gegenl~ufigen Zi- 

lienbandes in ihren Vellgern besitzen, 
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schlieSt err dab belde von gemeinsamen 

Vorfahren herstammen8 Dieser Mechanismus 

soll n~mlioh schon im fr~hen Kambrium aus- 

gebildet gewesen sein und such im Lebens- 

cyclus der Monoplacophoren vorhanden ge- 

wesen sein, Diese sind t seinenVorstellun- 

gen nacht die wahrscheinlichen Vorfahren 

der K~ferschnecken t wie auch der anderen 

Conchiferen. Das gegenliufige Zilienband 

soll einen primitiven Nahrungserwerb der 

Spiralier-Trochophora widerspiegeln und 

bel Protostomiernt Scaphopoden und Archaeo- 

gastropoden sekund~r wieder verloren ge- 

gangen sein. 

Das Modell von GUTMANN (1974) ist zwar 

auch spekulativ und geht yon rein hypothe- 

tischen Organismen aust ist aber biomecha- 

nisch detailliert durchdacht und beruht 

nlcht nur auf Formenvergleich. Ein vielker- 

niger Einzeller soll sich zu einem "Galler- 

toid"-Organismus mit Zillenbesatz umgeformt 

haben (BONIK et al0 1976~ 1979). Der mus- 

kelverspannte Gallertoid soll sich schritt- 

weise mit einem zentralen Darmrohr verse- 

hen haben, Eine Organisation dieser Art ist 

in den heutigen Ctenophoren verwirklicht, 

Der Ubergang zum Bodenleben soll dutch die 

Schl~ngelbewegung erleichte~t worden seln, 

Hierzu muBte sich der K6rper in die L~nge 

strecken und dreidimensional durch Muskeln 

verspannt werden, damit keine unkontrolller- 

te K~rperverformung stattfinden konnte. Da- 

mit die Schl~ngelbewegung nicht durch die 

steife Gallerte behindert wurde t soll das 

Tier in der Folge neben dem Darm Fl~ssig- 

keitsraume eingebaut habe (spateres Coelom), 

die wegen der Notwendigkeit der Querver- 

spannung und Darmaufh~ngung nut segment~r 

angeordnet werden konnten. So sei eln ra- 

dlalsyTmmetrisches, segment~res Tier ent- 

standen, Auf dem Boden lebend, ist nut die 

horizontale Schl~ngelbewegung sinnvoll. Da- 

her wurden die Fl~ssigkeitsr~ume nur links 

und rechts vom Darm eingebaut, Das Tier 

ware bilateralsymmetrisch geworden, Das 

hypothetische Wesen soll sieben bis neun 

gleiche Segmente aufgewiesen haben, Im 

Ubergang zur Urmolluske bildet sich t dieser 

Vorstellung nach, elne Kriechsohle t denn 

der schlMngelnde Vorfahr konnte nur schlecht 

auf Hartboden kriechen tda er sioh nur un- 

zulMnglich abzuflachen vermochte (BONIK t 

GRASSHOFFt GUTMAN & KLEIN-R~DDER 1977). 

Durch die gitterartige Verst~rkung der 

Muskeln an der Bauchseite bildet sich ein 

KriechfuS, eine Radula (das Raspelorgan 

der Mollusken) entstehts und auf der R~ck- 

seite bilden slch Schalenteile in metamerer 

Ausbildung. Diese dienten einerseits der 

Versteifung und halfen daher eine r~ckw~rti- 

ge Muskelwand einzusparen, andererseits als 

Schutz. Die Segmente konnten sich zu einer 

einheitlichen Schale zusammenschlieBen, Das 

Coelom wird dorsal verdr~ngt und teilweise 

reduziert (GUTMANN 1974). 

5,2.8 BILDUNG DER SCHALENDRUSE 

Das Ende der Trochophoraphase ist durch 

das Auftreten einer Schalendr~se gekenn- 

zeichnet. In einem Bereich des dorsalen 

Ektoderms zwischen Zilienkranz am animalen 

Pol und Urmund am vegetativen Pol ver~ndert 

sich das Gewebe in einer Weise t dab es zur 

Schalendr~se wird, Dieses Gewebe unterschei- 

det sich durch die Form seiner Zellen deut- 

lich vom restllchen Ektoderm. Die Zellen 

sind meist h~her und enger nebeneinanderge- 

stelltt sodas ein verdicktes Zellpolster in 

Erscheinung tritt. 

RAVEN (1952) und HESS (1956) wiesen nach, 

dab die Schalendr~se dort entsteht, wo der 

Urdarm yon innen die AuBenwand des Embryos 

ber~hrt. In der Regel tritt die Schalen- 

dr~se sehr fr~h in der Ontogenese auf, aber 

immer nach Bildung des Entoderms. Dies gilt 

fur Archaeogastropoden, Neritaceen und h~- 

here Gastropoden in gleicher Weise, wie fir 

Cephalopoden, 

Das Fehlen einer Schalendr~se setzt die 

Solenogastres, Caudofoveata und Polyplaco- 

phoren schon in diesem fr~hen Entwicklungs- 

stadium der Embryonen endg~itig yon den 

Conchifera ab, Diese drei Molluskenklassen 

haben wohl nie Vorfahren besessen, die eine 

Schalendr~se ausbildeten (HAAS, 1982), Da 

mit Sicherheit seit der Auselnanderentwlck- 

lung der verschiedenen Gruppen der Conchi- 

fera eine Schalendr~se vorhanden war tist 

ihr Entstehen zeitlich in das sp~te Kam- 

brium t m~glicherweise auch fr~her anzusetzen. 
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Den beiden Gruppen gemeinsame Merkmale, 

wie zum Beispiel das Vorhandensein einer 

Radula reichen in ihrer Entstehungsgeschich- 

te noch weiter zur~ck, 

5~2,9 FUNKTIONSAUFNAHME DER SCHALENDR~SE 

Die Schalendr~se (= Schalenfeld) ist bei 

verschiedenen Conchifera etwas unterschled- 

lich aufgebaut, Bei den meisten marinen 

Prosobranchien besteht sie aus einem ver- 

dickten Polster hoher Zellen. Bei Radix~ 

Ph~sa und Cepaea bildet der Hauptteil der 

Schalendr~se ein gew61btes Polster von Dr~- 

senzellen umgeben von einem Wulst von fi- 

brill~ren Zellen (Muskelmantel) ~ Bei Sepia~ 

Sucainea und Arion ist die ganze Schalen- 

drOse von einem Wulst umwachsen und wird 

vor der Aufnahme ihrer Funktion nach auSen 

hin ~berdacht. 

Mit der Aufnahme der Schalensekretion 

wird das Schalenfeld gestreckt. Die erste 

Schale besteht aus einer winzigen Scheibe, 

die in der Regel anfangs in allseitigem 

Wachstum vergr6Bert wird. Die DrOsenzellent 

die die Schale ausscheiden, wandern ausein- 

ander und bilden den Tell des Mantelrandest 

der zur Periostracumgrube wird. Aus der 

runden Schalendrdse wird mit Beginn der 

Schalensekretion demnach der ringf~rmige 

Mantelrand, 

Die unterschiedliche Gestalt der Scha- 

lendr~se beruht auf der verschiedenartlgen 

Abfolge der Ausbildung der drei Mantelge- 

webetypen, Ist nur eines der Dr~sengewebe- 

typen verantwortllch fur die Abscheidung 

der organischen Schale vorhanden, ws bei 

Gibbula, Cantharidue, Neri~ina, Littorina, 

Thai8 und Buooinum, so ist die Schalendr~se 

ein flaches, eventuell etwas eingewelbtes 

Gebilde. Zst neben dem Dr~sengewebe schon 

es Muskelmantel entwickelt, der das Dr~- 

senzellpolster umglbt t so ist die Schalen- 

dr~se eine Grube (z,B, Radix, Ph~sa# Cepaea). 

Hat 81ch der Muskelmantel ~ber den Dr~sen- 

zellen geschlossen, so haben wir den Fall 

yon Sepia, Suaainea und ArGon. Im ersteren 

Fall ist das anfMnglich gebildete SchMlchen 

mit den Dr~senzellen verbunden und wird 

durch sie am Weichk~rper festgehalten. In 

den beiden anderen FMllen 16st sich nach 

der Bildung elner ersten organischen Kappe 

das Sch~ichen von den DrOsenzellen ab und 

die Gewebeschalenverankerung erfolgt ~ber 

Zellen des Muskelmantels~ Diese befestigen 

sich mit der AuBenselte der Schale und die 

Schale wird von den Schalendr~senzellen 

verkalkt. FOr Lymnaea 8tagnalis sind diese 

Verh~itnisse histochemisch (TIMMERMANS 

1969) und ultrastrukturell (KNIPRATH 1975, 

1977) dargestellt wordenITIMMERMANNS zeigte 

auch, dab bei Lymnaea vor der Ausw61bung 

bzw, Streckung des Schalenfeldes drei ver- 

schiedene Beres entwickelt sind, die 

auch in der Folge bestehen bleiben,KNIPRATH 

wies nach, daB auch die Funktion dieser Be- 

reiche von Anfang an festgelegt ist. 

Die verschiedenen Zonen des Schalenbil- 

dungsbereichs wandern unter Zellvermehrung 

auseinander. Hinter der Front der Dr~sen- 

zellen des Mantelrandes, die das Perlostra- 

cum abscheiden, entstehen die Mantelzellen, 

die bei Lymnaea, Radix, Ph~ea und anderen 

Pulmonaten sowie auch den Mesogastropoden 

Marisa, Ampullariu8 und Bithynia schon Kalk 

abscheiden, bei marinen Gastropoden, wie 

auch Sepia, aber erst sp~ter mit der Kalk- 

bildung beginnen. Die Zellen des Muskelman- 

telsaumes entwickeln sich bei den Formen, 

deren Schalendr~se noch kelnen Zelltypus 

dieser Art aufweist, sp~ter t meist erst 

nach der Abl~sung der Schale vom Dr~senman- 

tel. Die Schale wird bei diesen Arten auch 

nicht vom Muskelmantel mit dem Gewebe veran- 

kertt sondern von Muskelstr~ngen. 

Die Ausgl~ttung des Schalendr~senbereichs, 

oft SchalendrOsenevagination genannt, erfolgt 

dadurch, daS die K~rperoberfl~che hier ge- 

spannt wird, Bei Viviparue, Mariea, Radix, 

Lymnaea und Bradybaena erfolgt dies durch 

Fl~ssigkeitspolster, die den K6rperbereich 

zwischen Darm und Schalendr~se ausw~iben. 

Diese Polster werden aus der ~ber den Darm 

aufgenommenen N~hrfl~ssigkeit der Eikapsel 

gebildet. Bei Gibbula, Cantharldus, Neri- 

tina, Theodoxusm Littorlna, Thaism Buccinum 

und Turbinella sowie vielen anderen marinen 

Gastropoden erm~g!icht der VerschluS des 

Urmundes (Blastoporus) und die sp~te Aus- 

bildung eines zum UrdarmvorstoBenden Mundes 
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und Vorderdarms die Aufbl~hung des Einge- 

weidesackes dutch einfache Innendrucker- 

h~hung. 

Bei Sepia bildet sich das erste Sch~l- 

chen zur gleichen Zeit mit der Abhebung 

der Embryokappe vom Dotterel (Kapitel 

3.4.1). Dabei wird das Epithel der Scha- 

lenh~hle gestreckt und das Sch~ichen aus- 

geschieden. Der AbschluS der Schalenh6hle 

erfolgt durch neben der Schalendr~se lie- 

gendes Gewebe und nicht durch Schalendr~- 

senzellen. Man kann also nicht davon spre- 

chen, dab die Invagination der Schalendr0se 

bei Sepia im Gegensatz zu Mollusken mit 

AuSenschale erhalten bleibt (FIORONI 1967, 

1974). 

5.2.10 SCHALE UND UMBAU DES WEICHK~RPERS 

WeichkSrper aufzunehmen. Bei den Archaeo- 

gastropoden sind all diese Voraussetzungen 

erf~llt (Kapitel 2.1). Solange der Weich- 

k~rper noch nicht in die Schale hineinpaSt, 

bleibt diese noch fest mit ihrem Bildungs- 

gewebe~ dem Mantelrandt verbunden. Sobald 

sich die Schale vom Mantelrand l~st, wird 

sie genutzt. 

Bei den Neritaceen zeigt sich, dab vom 

ursprOnglichen Entwicklungsablauf abgewl- 

chen werden kann, in der Zeit in der die 

Larve sich im Inneren der Eikapsel befin- 

det (Kapitel 4.3.1)~ Der Mantelrand 16st 

sich hier vom Schalenrand bevor das Geh~u- 

se den Weichk~rper aufnehmen kann. Beim 

SchlUpfen der Larve aus der Eikapsel ist 

aber auch hier ein Exoskelett mit voller 

Schutzfunktion vorhanden. 

Wenn ein Tell des K~rpers des Embryos 

mit Mantelgewebe und einer von ihm ausge- 

schiedenen Schale bedeckt wird, past sich 

seine Organisation den neuen VerhMltnissen 

an. Der vonder Schale umh~llte Tell des 

K~rpers wird zum Eingeweidesack und der 

aus der Schale hervorragende Tell zum FuB- 

Kopf-Bereich. Der urspr~ngliche Wimper- 

kranz der Trochophoralarve kann keinen zum 

Schwimmen ausreichenden Wasserstrom mehr 

erzeugen, sodas die Zilien sich auf zwei 

Ausw~chse (die Velumlappen) verlagern. Der 

FuS kann nicht mehr, wie bei den Polyplaco- 

phoren (Kapitel 5.2.6) entlang einer Seite 

gebildet werden, sondern kann nur im vorde- 

ren, nicht von Schale umh~llten Teil wach- 

sen0 Die Position des Urmundes oder Anus am 

vegetativen Pol, d0h. die ursprOngliche 

Protostomier-Achse im Sinne FIORONI's 

(1974) (? Deuterostomler-Achse) wird ver- 

lassen und der Darm wird eingekr~mmt d~mit 

beide Darm6ffnungen auSerhalb der Schale 

gelegen sind. 

Der Selektlonswert des Exoskeletts el- 

net Larve liegt darin, dab es den Welch- 

k~rper schUtzt. Damit der K~rper sich in 

die Schale zur~okziehen kann~ braucht er 

geeignete Retraktormuskeln. Die Schale 

ist dabei nut im apikalen Geh~useteil mit 

dem Weichk6rper verankert. Der Schalenin- 

nenraum ist groS genug, um den ganzen 

Bei marinen Arten der h~heren Gastropo- 

den, deren Junge als Veligerlarven schl~p- 

fen, wird im allgemeinen das Prim~rgeh~use 

in fester Verbindung zum Mantelrand in 

seiner vollst~ndigen GreBe ausgeschieden 

(wie bei den Archaeogastropoden) . Ein Re- 

traktormuskel tritt erst in Erscheinung, 

wenn sich der Mantelrand 16st und die volle 

Geh~usegr~Se des Schldpflings erreicht ist. 

Das Geh~use bleibt in der Regel unverkalkt 

oder enth~it nur sehr geringe Kalkeinlage- 

rungen, Es bleibt also leicht und an die 

freischwimmende Lebenswelse der Larve ange- 

past (Kapitel 5.1.1). Die sp~te Verkalkung 

des Prim~rgeh~uses bleibt auch bei Formen 

mit im Gelegeinneren ablaufender Larvalphase 

erhalten (z.B. Littorina 8axatilis, Buccinum 

undatum), obwohl es hier zu mannigfacher 

Abwandlung der Geh~usegestalt und -dimension 

kommen kann (Kapitel 5.1.2 und 5.1.4). 

Bei Schnecken des Landes und des S~B- 

wassers, wie auch bei Cephalopoden, nehmen 

die Abwandlungen vom urspr~nglichen Kon- 

zept zu tda sie keine freischwimmende Lar- 

ven haben. 
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5.2.11 SCHALENBILDUNG BEI MUSCHELN UND 

SCAPHOPODEN 

a) Muschelns Mytilu8 edulis besitzt etwa 

0,08 nun und Ostrea eduli8 etwa Ot15 ntm 

groBe Eier. Hieraus entwickeln sich, wie 

bei den Archaeogastropoden, gef~llte Zell- 

kugeln. Die sich schnell teilenden Mikro- 

meren umwachsen die dotterreichen Makro- 

meren. Gleichzeitig mit der Ausformung ei- 

nes Wimperkranzes entsteht eine Schalen, 

dr~se (SASTRY 1979, Fig. 39! WALLER 1981, 

Fig. I). Die Trochophoraphase is, bei bei- 

den Muschelarten nur im Ansatz ausgebildet 

und bereits in der Umformung zur Veliger- 

larve begriffen. 

Die Schalendr~se beginnt beim Auseinan- 

derwandern der Mantelzellen ~ber den Ein- 

geweidesack in ganz gleichf~rmiger Weise 

die Abscheidung einer organischen Prim~r- 

schale von rundem bis ovalem UmriB. Sobald 

der Eingeweidesack vonder Prim~rschale 

eingehOllt ist, l~st sich der Mantelrand 

vom Schalenrand ab und der Weichk6rper ist 

nur in zwei runden oder ovalen Bereichen 

auf dem r~ckw~rtigen Tell der beiden Flan- 

ken der runden bis ovalen Prim~rschale 

verankert. Die Entstehung eines freien 

Mantelrandes An dieser Phase des Ubergangs 

vonder Prim~rschale (Prodissoconcha I) zur 

Sekund~rschale (Prodissoconcha II) beob- 

achtete auch OCKELMANN (1965). An den bei- 

den Verankerungsstellen des Weichk~rpers 

zum apikalen Ende der Schale wird in der 

Folge dutch Muskelzellen ein Zug ausge~bt. 

Dies erfolgt bei den Larven von M~tilus 

und Oetrea An ~hnlicher Weise, w• VOGEL & 

GUTMANN (1980, Fig. 2) in ihrer hypotheti- 

schen Rekonstruktion des Uberganges vom 

Vorbivalvier mit einer einteiligen napf- 

f~rmigen Schale zum Bivalvier mit zwei 

Klappen darstellten. Nut gingen sie davon 

aus, dab die Verformung des einteiligen 

Geh~uses zum zweiklappigen Geh~use beim 

jugendlichen (nicht embryonalen) Tier er- 

folgte. Bei der Prim~rschale von Mytilu8 

und Ostrea bewirkt dieser auf beiden Seiten 

gleichf~rmig ausgebildete Zug, dab die ein- 

teilige Schale eine Knicklinie bildet und 

somit in zwei D-f~rmige Klappen umgeformt 

wird. Der hierbei ausge~bte Zug hinterl~St 

auf der organlschen Schale Spuren, Bei 

Mytilu8 eduli8 bilden sich hierbel um die 

beiden Muskelans~tze herum ringf~rmige Run- 

zeln und zur Knickstelle hin verlaufen 

einzelne Falten (Abb. 109). Bei 08trea edu- 

lis ist die Muskelnarbe weiter auf der 

Mitre der Klappen als ovales Anheftungs- 

feld entwickelt, von welchem zur Seite aus- 

strahlende Runzeln und Falten ausgehen 

(WALLER 1981, Fig. 90 - 97). ~hnliche Ge- 

bilde sind auch bei Cephalopoden (Kapitel 

3.5.2) und Gastropoden (BANDEL 1975, Taf. I. 

Fig. 4.5) dort zu finden, wo Muskeln Zug 

auf noch nicht verkalkte Geh~use ausObten. 

Abb. 109. Das Prim~rgeh~use (Prodissoconcha 
I) von Mytilu8 eduli8 aus der Nordsee weist 
eine deutllche Narbe dort auf two nach Ab- 
l~sung des Mantelrandes vom Schalenrand 
das erste Muskelpaar ansetzte, welches die 
einteilige Schale zur Zweiklappigkeit um- 
formte. 

The primary shell of Mytilu8 eduli8 shows 
a scar where the f i r s t  muscle was attached 
when the univalved shell was deformed into 
the bivalved shel l .  

Die Verkalkung der Klappen erfolgt bei 

Mytilu8 erst im AnschluB an die Verformung. 

Bei Sphaerium und Pisidium verkalken die 

Klappen bereits vor der Verbiegung des 

Prim~rgeh~uses. Die Verkalkung geht bei 

den Muscheln von zwei zentren aus und spart 

den geknickten oder kr~ftig zuknickenden 

Bereich aus, der biegsam bleibt und durch 

die Anlagerung des organischen Ligaments von 

innen verst~rkt wird~ Damit ist die Zwei- 

klapplgkelt fixiert und zudem das Prim~rge- 

h~use (Prodissoconcha I; MORRIS 1979) fer- 

tig. Nun kann die Schale der Muschellarve 

vollst~ndig geschlossen werden und denWeich- 

k~rper sch~tzen (WALLER 1981).DieVerkalkung 

des Prim~rgeh~uses erfolgt bei Mytilu8 edu- 

lisj Crassostrea virginica (CARRIKER & PAL- 
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MER 1979) und Ostrea eduli8 (WALLER 1981) 

in ganz ~hnlicher Weise 0 wie bei Archaeoga- 

stropoden, Prismatische Kristallite durch- 

setzen und ersetzen die organische Prim~r- 

schale. Hierbei entsteht ein feines Netz- 

muster an der Oberfl~che, Bei Pisidium 

Sphaerium wlrd die organische Schale dage- 

gen von mineralischer Schale unterlagert 

und nicht durchsetzt S so wie es auch bei 

h~heren Gastropoden der Fall ist, 

Der weitere Ausbau der Schale erfolgt 

nun durch den freien Mantelrand und die 

Larvalschale (Prodissoconcha II) entsteht, 

Es bildet sich eine typische, vonder an- 

f~nglichen abweichende Larvalmuskulatur 

und das SchloB, Auch die Verkalkung des 

Geh~uses erfolgt mit einer vonder anf~ng- 

lichen abweichenden gruppenspezifischen 

Struktur durch Aragonitkristallite, 

b) Scaphopoden: Hier bildet sich ein anfangs 

sehr ~hnliches Prim~rgeh~use wie bei den 

Muscheln (Taf. 22/3-5), Es wird allerdings 

in der Folge nicht verformt, Nach der Ab- 

16sung des Mantelrandes vom Prim~rgeh~use- 

rand beginnen die Scaphopoden mit der Aus- 

bildung yon Schalenringen, die sowohl in 

der Richtung der Apertur t wie auch nach 

hinten angef~gt werden. Dadurch entsteht 

das R~hrengehause (LACAZE-DUTHIERS 1856/ 

1857). Wie die Archaeogastropoden haben 

die Scaphopoden keine larvale Nahrungsauf- 

nahme entwickelt, sodas sie nach dem Ver- 

brauch des Eidotters zum Bodenleben ~ber- 

gehen. 

502,12 OPERCULUM 

Bei Archaeogastropoden tritt das Oper- 

culum erst nach der Fertigstellung des bi- 

lateralsymmetrischen Prim~rgeh~uses, aber 

noch vor seiner Verformung auf (Kapitel 

2,1.2). SALVINI-PLAWEN (1980) ~uBerte die 

Vermutung, dab das Operculum in der Evolu- 

tion in seiner Bildung mit der K~rperdrehung 

verbunden sei und nach der Torsion entstan- 

den sei. Damit soll das Operculum eine ga- 

stropodentypische Struktur darstellen. Die 

Bildung des Operculums setzt aber bei den 

Archaeogastropoden vor Beginn der K6rper- 

drehung ein. Auch bei h6heren Gastropoden 

zeigt sich, dab keine Korrelation zwischen 

K~rperdrehung und Operculumbildung besteht 

(Kapitel 5,1), 

Der hohe Selektionswertt den der Ver- 

schluB der Larvalschale durch ein Operculum 

darstellt, zeigt sich bei den Gastropoden 

sehr deutlich. Hier haben auch solche For- 

men, die sp~ter kein Operculum mehr be- 

sitzen t w~hrend der Larvalphase ein funk- 

tionst~chtiges Operculum. Das trifft f~r 

alle Schnecken (auBer S~Bwasserpulmonaten) 

mit Napfgeh~use zu (Kapitel 2.4| 2,5; 4.5). 

Marine Nacktschnecken (Opistobranchier) 

sowie die meisten mit AuBengeh~use verse- 

henen Opistobranchier und marine Pulmonaten 

besitzen als Larve ein Operculum, welches 

nach dem Ubergang zum Bodenleben verloren 

geht. Dies trifft auch auf die meisten der- 

jenigen Arten zu, deren Larvalphase sich 

innerhalb des Geleges vollzieht. Der Ver- 

lust eines Operculums in der Ontogenese 

schlieBt wohl die R~ckkehr zu einer freien 

Larvalphase aus. 

Der dichte VerschluB des Geh~uses, den 

der Besitz eines Operculums mit sich bringt~ 

wird bei den Muscheln durch die Verbie- 

gung der Schale in zwei Klappen auch gew~hr- 

leistet. Die auf dem hinteren FuB gelegene 

Dr~senzone welche das Operculum formt, k6nn- 

te in die Byssusdr~se oder einen Tell davon 

umgewandelt worden sein, GOTTiNG (1974) 

nahm an, dab die Byssusdr~se der Muscheln 

der schleimproduzierenden FuBdr~se der 

Gastropoden homolog sei, WALLER (1981) zeig- 

te abert dab sich bei 08trea edulis zuerst 

das Hinterteil des FuSes bildet F auf dessen 

Oberfl~che sich gleich die Byssusdrdse ent- 

wickelt. Die Entstehung einer organisches 

Material abscheidenden FuBdrOse erfolgt bei 

Muscheln in der gleichen Zeit der Embryonal- 

entwicklung wie bei Archaeogastropoden. 

Das Operculum geht da verloren, wo der FuB 

eine Umwandlungerf~hrt, oder woes nicht mehr 

sinnvoll eingesetzt werden kann. Bei Cephalopo 

den wird der FuB in den fHr die Fortbewegung 

wichtigen Trichter umgewandelt.Bei Pulmonaten 

bl~ht sich der FuB w~hrendder Embryonalent- 

wicklungvon Anfang an auf undwird zu einermus 

kelverst~rkten Pumpef~r die K~rperflHssiqkeil 

umgebaut (Kap. 5.1.5-7).Bei den Scaphopoden en 
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steht ein r~hrenf~rmiger Ausbau der spangenf~r- 

migen Prim~rschale, sodaB eine zweite ~ff- 

nung auf der apikalen Seite entsteht. Da- 

mit is, der Weichk~rper dutch ein Operculum 

nicht mehr zu besch~tzen. Das Operculum 

optimiert den Selektionswert einer dem 

Weichk6rper schUtzenden AuBenschale der 

Larve. Archaeogastropoden besitzen seit 

dem Kambrium ein Operculum. Es ist daher 

m~glich, dab sich das Operculum bereits bei 

den ersten Conchiferen entwickelte~ die die 

Ausgangsformen f~r heutige Klassen darstell- 

ten. 

5.2.13 TORSION 

Die Ontogenese der Archaeogastropoden 

beweist, dab die trochospirale Einwindung 

der Schale und die des Weichk~rpers zwei 

vonelnander getrennte Vorg~nge sind, die 

auch zeitlich voneinander geschieden sind 

(Kapitel 2.3). Bei h~heren Gastropoden 

werden beide Prozesse miteinander verkn~pft, 

wobel abet irmmer deutlich bleibt, dab sich 

die Gestalt der Schale auch bei sehr von 

der Norm abweichenden Ontogenese~ wie der 

von Turbinella (Kapitel 5.1.4), nach der 

des Welchk~rpers rlchtet und hie umgekehrt. 

Im bilateralsymmetrischen Gastropodengehau- 

se, wie etwa dem yon Pteropoden (Opistho- 

branchier), yon Caeoum (Mesogastropode) , 

von Patellaceen (Kapitel 2.4), sitzt ein 

Weichk~rper, der die spiralige Aufrollung 

vollzogen hat. Das is, auch dann noch sot 

wenn sparer in der Ontogenese die K~rper- 

eindrehung wieder r~ckg~ngig gemacht wird, 

wie bei opisthobranchiaten Nacktschnecken 

(BONAR & HADFIELD 1974). 

Es slnd auch Mollusken mit Weichk~rper- 

torsion vorstellbar, deren Geh~use nicht 

sekundMr wieder bilateralsymmetrisch wur- 

den, wie bei vielen Gastropoden der rezen- 

ten Fauna t sondern die primer bilateral- 

symmetrisch waren. Solche Geh~use k~nnten 

bei den Bellerophontiden, wie auch bei 

napff~rmigen Formen des Altpal~ozoikums 

vertreten sein (YOCHELSON 1978). 

Muskeln haben bel dem Vorgang der tro- 

chospiraligen Einrollung des K~rpers keine 

ausf~hrende Funk,ion (Kapitel 2.3). Ihre 

Zahl im PrimMrgeh~use ist wohl auf ein Paar 

beschr~nkt. Ob ein oder zwei Muskeln kurz 

vor der Abl6sung des Prim~rgeh~uses vom 

Mantelrand gebildet werden t is, weitgehend 

vonder Gestalt des Geh~uses bestimmt und 

zudem von ihrer Aufgabe. Zum R~ckzug in ein 

ovalest bilateralsymmetrisches oder fast 

bilateralsymmetrisches Geh~use, wie bei 

Archaeogastropoden aber auch bei einigen 

h~heren Gastropoden wie manchen Opisthobran- 

chiern (z.B. Phestilla sibogae und ~hnliche 

Formen: BONAR & HADFIELD 1974; THORSON 

1946; gymnosomate Pteropoden! LALLI & CONO- 

VER 1976) t werden zwei Muskeln ausgebildet. 

Beim trochospiralen Geh~use der meisten 

h6heren Gastropoden entsteht nur ein Muskel 

(Kapitel 5.1). Solange keine Bewegung in 

das Geh~use hinein vollzogen wird t bildet 

sich auch kein Muskel oder Muskelpaar aus, 

sondern nur eine Gewebeverankerung. Ein 

sp~tes Auftreten von Muskeln in der Onto- 

genese kann nicht mit einer sp~teren Torsion 

des Weichk~rpers in Zusammenhang gebracht 

werden, wie dies FIORONI (1967) fur Land-und 

S~Bwassergastropoden annimmt~ Hier is, die 

Torsion vollkommen unabh~ngig vonder Bil- 

dung eines Retraktormuskels, der sich bei 

Radix erst kurz vor dem Schl~pfen bildet 

(Kapltel 5.1.5), obwohl bei beiden Formen 

vorher eine Torsion des Weichk~rpers (Radix) 

oder Teilen des Weichk6rpers (Arion) erfolgt. 

Wenn auf das anfangs trochospiralige Geh~u- 

se ein andersartig geformtes folgt, wie et- 

wa bei Napfschnecken (Kapitel 2.5.3), so 

werden auch die Retraktormuskeln vollst~n- 

dig umgebaut. Dies ist weitgehend unabh~n- 

gig yon der systematischen Stellung der 

Schnecken. Das gilt auch fur den Umbau des 

ersten Muskelpaares der Muscheln zur Lar- 

valmuskulatur und der von dieser wiedertlm 

verschiedenen Adultmuskulatur. Verschiedene 

Anforderungen werden rasch durch eine ver- 

schiedene Muskulatur befriedigt. 

Der Gegensatz zwischen BOETTGER's (1955) 

Auffassung, dab manche Mollusken eine se- 

kundMre Metamerie ausgebildet haben und 

G~TTING's (1980) Ansicht, dab Mollusken die 

Tendenz zur Reduktion der Metamerie noch 

deutlich in den rezenten Polyplacophoren 

wie auch den fossilen Monoplacophoren er- 

kennen lassen, kann nicht mit der Anzahl 
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der Muskeln oder Muskelnarben bei rezenten 

und fossilen Mollusken ausger~umt werdena 

5.2.14 DIREKTE ENTWICKLUNG 

Die Embryonalentwicklung der Archaeo- 

gastropoden, Polyplacophoren, Scaphopodens 

Protobranchia und Cephalopoden verl~uft 

ohne Nahrungsaufnahme yon auBen. W~hrend 

bel den Formen deren Eier sich An totaler 

Weise furchen t die Menge der als Dotter ge- 

speicherten Energie beschr~nkt bleibtt ist 

dlese Sperre bei den Cephalopoden wegge- 

fallen (Kapitel 305~ 3.6.3). Sie k~nnen 

daher eine sehr energieaufwendige Fr~honto- 

genese entwickeln, zumal auf Grund ihrer 

schwimmenden Lebensweise keine schwimmf~hi- 

ge Larven ausgebildet sind. Bel den Ver- 

tretern der anderen Gruppen hingegen kann 

man feststellen t dab auch dort, wo die Em- 

bryonen vollst~ndig innerhalb der Eikapsel 

oder dem Brutraum der Mutter heranwachsent 

ihre Entwicklung nicht wesentlich yon der 

Norm abweicht S die durch die schwimmende 

Larve bestimmt wird. Der Verlust der Schwimm- 

larve scheint hier in den meisten F~llen 

reversibel zu sein. 

maskierte direkte Entwicklung bei der eine 

kontinuierliche Organausbildung yon Larven- 

organen ~berdecktwird,diese aber nicht 

st6rt. Die ursprOnglichere der beiden For- 

men der Entwicklung ist bei Mollusken si- 

cherlich die maskierte direkte Entwicklung 

(Kapitel 306). 

5.2.15 INDIREKTE ENTWICKLUNG 

In SALVINI-PLAWEN's (1980) Einteilung 

steht der direkten die indirekte Entwick- 

lung gegen~ber. Die Larven werden mit einer 

ihnen eigenen Organisation ausgestattet, 

die nicht der des adulten Tieres entspricht. 

Diese dem Leben im freien Wasser dienende 

neue Organisation kann bei in die Kapsel 

verlegter Entwicklung abgewandelt und se- 

kund~r vereinfacht werden. Sie kann SALVI- 

NI-PLAWEN zufolge wieder in einer direkten 

Entwicklung ausm~nden. Die h~heren Gastro- 

poden und Muscheln haben diesen Weg der in- 

direkten Entwicklung in der Ontogenese ein- 

geschlagen, bei den Muscheln m6glicherweise 

schon im h~heren Ordovizium (POJETA 1978), 

bei den Neritaceen m~glicherweise im Silur 

und bei den Mesogastropoden im Devon. 

Bei Cephalopoden hat sich der anfangs 

geschlossene Keim (wohl noch bei Plectrono- 

cera8 und Verwandten Kapitel 3.6) bei der 

Dotterausbildung gleichsam ge6ffnet und 

ausgebreitet. Die Bauchseitenlage des Dot- 

terk~rpers wird dabei wegen der Schalen- 

und Mantelbildung (bel Endocochleaten) er- 

kl~rlich (BONIK S GRASSHOFF & GUTMANN 1979). 

Ontogenesestadien dienen dazu~ die Adult- 

organisation vorzubereiten0 Die kann ohne 

einschneidenden Bruch im Ontogeneseablauf 

erfolgen, indem larventypische Ausbildungen 

nur im geringen MaBe ausgebildet werden. 

SALVINI-PLAWEN (1980) bezeichnete diesen 

Typus als direkte Entwicklung. Hierbei 

untersch&ed er zwei Untertypen. Der erste 

wird bei den Mollusken Yon den Cephalopoden 

eingenommenp bel denen die Adultorganisa- 

tion Schritt f~r Schritt gebildet wird~ 

ohne larveneigene Bedlngungen. Der zweite 

Typus der direkten Entwicklung im Sinne 

yon SALVINI-PLAWEN wird yon den Archaeo- 

gastropoden vollzogen. Es ist dies eine 

Muscheln und Schnecken verl~ngern den 

Entwicklungsgang vom Embryo zum Adultus durc 

eine planktonfressende Larve. Die hierbei 

ausgebildeten Larvalorgane k~nnen in allen 

Stadien auch in den Dienst einer in der 

Kapsel bereitgestellten Nahrungsreserve ge- 

stellt werden. Der Ubergang kann innerhalb 

einer Art vollzogen werden (BANDEL 1975)0 

Hierbei ist zu beobachten, dab die marinen 

Gastropoden, die sich im Kapselinnenraum ent 

wickeln, sich weniger welt vom Typus der 

planktonfressenden Larve entfernens als es 

bei S~Bwasser- und Landschnecken der Fall 

ist. Innerhalb aller systematischen Gruppen 

mariner Gastropoden treten Arten mit freien 

Larven auf~ bei den meisten auch solche, die 

sich im Kapselinnenraum entwickeln (BANDEL 

1975a). Arten mit freien Larven haben inner- 

halb der h~heren Gastropoden wohl den Haupt- 

entwicklungsgang getragen r w~hrend Kapsel- 

entwicklung letztendlich in der Entwick- 

lungsgeschichte in Sackgassen f~hrte. Dies 

ergibt sich zum einen daraus, dab sich im 

Laufe der Phylogenese keine gr~Bere Gruppe 
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mariner Gastropoden herausgebildet hat~ 

deren Entwicklung nut im Kapselinnenraum 

stattfindet. Zum anderen weicht die Ent- 

wicklung innerhalb der Kapseln meist nicht 

welt von dem ab, was bei der freien Larve 

verwandter Formen anzutreffen ist, 

Nut bei h~heren Gastropoden ist der 

Entwicklungsmodus anzutreffen, bei dem die 

Furchung nut bis zum Acht-Zellen-Stadium 

gleichf~rmig verl~uft und danach in den 

Zellen des vegetativen Pols endet oder 

sehr verlangsamt wird, Die Nutzung der 

extrem dotterreichen Makromeren ben~tigt 

wohl auch eine l~ngere Entwicklungszeit, 

als den Archaeogastropoden zur Verf~gung 

steht. 

Ein wlchtiges Larvalorgan des freien 

Veligers bei h~heren Gastropoden ist die 

Larvalschale, deren Skulptur und Gestalt 

wesentlich vonder des Embryonalgeh~uses 

und des Adultgeh~uses abweicht (Kapitel 

4,4.4~ 4,5; 5.1.1). HOARE & STURGEON (1978, 

Taf. I) bildeten die fr~hontogenetischen 

Geh~use von Vertretern der Familie Pseudo- 

zygopleuridae aus dem Oberkarbon der USA 

ab. Diese zeigen die typische Geh~usege- 

stalt von Veligerlarven, die l~ngere Zeit 

von Plankton leben. Es gibt folglich plank- 

tonfressende Gastropodenlarven mit Sicher- 

heit seit dieser Zeitb 

Das Fangorgan f~r planktonische Nahrung 

stellt das Velum dar~ auf dem neben den 

groSen Zilien eine mit kleineren Zilien 

versehende Nahrungsrinne ausgebildet ist 

FRETTER & MONTGOMERY 1968), Die von den 

groSen Zilien eingefangenen nanno- und mi- 

kroplanktonischen Algenzellen werden von 

den kurzen Zilien der Nahrungsrinne zum 

Mund transportiert (Kapitel 4.4.3; 5,1,3), 

Im Ubergang zum Bodenleben treten noch 

vorhandene Larvalorgane und schon gebildete 

Adultorgane oft nebeneinander auf, Im 

ProzeB der Metamorphose werden larvale Or- 

gane wie Larvalherz und Velum abgebaut und 

adulte Organe, wie Radula und Adultherz 

treten in Funktion, Der FuB ist oft schon 

sehr fr~h funktionst~chtig, sodas eine 

Kriech- und Schwimmphase eingeschaltet ist 

Veliconcha bei Gastropoden t Pediveliger bei 

Muscheln, 

Larvale Organe kSnnen auch bei den Ent- 

wicklungen in der Kapsel an vielen Stellen 

auftreten. Hier sind es besonders zwei Fak- 

torens die starke Abwandlungen hervorrufen. 

Zum einen ist es die Dotterspeicherung und 

-aufnahme und zum anderen ist es der Gas- 

austausch und FiHssigkeitstransfer im K~r- 

per, So ist bei Turbinella das Prim~rgeh~u- 

se zur transitorischen, elastischen N~hrei- 

ersackh~lle umgewandelt (Kapltel 5.1,4), 

Bei Ph~sa dient der FuB-Kopf-Bereich als 

Fl~ssigkeitspumpe his zur vorgezogenen Bil- 

dung des Adultherzens (Kapitel 5.1,5). Bei 

Bradybaena ist eine groBe kontraktile Pump- 

blase am FuBende entwickelt (Kapitel 5,1.6) 

und bei Arion findet eine vor~bergehende 

Koordinlerung des Pumpvorganges zwischen 

FuBblase und vergr~Sertem Larvalherz statt 

(Kapitel 5.1.7). Dotterspeicher treten an 

unterschiedlichsten Stellen auf (FIORONI 

1967; FIORONI & SCHMEKEL 1975), Bei Brady- 

baena und bei Radix im geringerem Umfang, 

wird neben einem inneren Dottersack auch 

ein ~uBerer Dottersack angelegt, Bei Limax 

und Arion liegt Dotter in einer Blase dber 

dem Kopf t die sp~ter zum Larvalherzwird 

(Kapitel.5.1.7). 

Die weitestgehenden Umwandlungen vom 

urspr~nglichen Typus der planktonfressenden 

Larve sind bei S~Swasser- und Landschnecken 

erfolgt. Hier ist eine Vermischung von 

transitorischen und endg~Itigen Merkmalen 

erfolgt, wie etwa fr~hes Auftreten einer 

Radula oder einer Mantelh~hle, aber sp~te 

Losl~sung des Mantelrandes vom Gehauserand 

(Kapitel 5,1.5 - 5.1.7). Die Organe ent- 

stehen nun in einer Reihenfolge, die sich 

auf die Ausbildung der adulten Organe an- 

dererseits ausgerichtet hat und mit der 

freien Larvalphase nicht mehr in Zusammen- 

hang steht. 
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T a f e 1 Entwicklungsstadien des Prim~rgeh~uses yon Trochaceen aus dem 

M i t t e l m e e r  

Stages o f  deve lopment  o f  the p r i m a r y  s h e l l  i n  Trochacea from the 

M e d i t e r r a n e a n  Sea 
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Trochophoralarve von Cantharidus exasperatus. Am animalen Pol (oben) ist ein 
Wimperkranz entwickelt, mit dessen Hilfe der Embryo in der EihHlle rotiert. 
Auf der linken Seite ist eine Abflachung zu erkennen, in der sich hohe Zellen 
mit geringem Dottergehalt differenzieren, die zur SchalendrHse werden, x 320. 

FrUhe Veligerlarve yon Gibbula di~aricata nach etwa 20 st~ndiger Entwicklung. 
Aus der Schalendr0se ist durch ein ringf6rmiges AuseinanderrOcken der Dr~sen- 
zellen ~ber den Eingeweidesack ein Mantelsaum entstanden und w~hrend dieser 
Wanderung eine organische Prim~rschaie ausgeschieden worden. Sie ist mit dem 
Mantelrand verbunden, w~hrend sich das Epithel des Eingeweidesackes yon ihr 
zur0ckziehen kann. x 320. 

Veligerlarve von Gibbula drepanensis nach etwa 42 st~ndiger Entwicklung. Das 
Prim~rgeh~use ist vollst~ndig geb• und der Mantelrand hat sich vom Geh~use- 
rand gel6st. Die VerSindung zwischen Weichk~rper und Schale erfolgt 0ber zwei 
Muskeln, die bereits aktiv sind und den K~rper vollst~ndig in die Schale zu- 
r~ckziehen k~nnen, x 320. 

Die Veligerlarve von Cantharidus exasperatus zeigt den sich bildenden Fu~ 
(rechts oben) als flache Aufw~ibung auf der Nacken-AuSenseite. Der dotterge- 
fOllte Eingeweidesack (links) beginnt mit seiner trochospiralen Einrollung, 
durch die der FuSh6cker allm~hlich nach rechts auf die sp~tere umbilikale Ge- 
h~useseite herumwandert, x 320. 

Veligerlarve von Gibbula adansoni zu Beginn der trochispiralen Einrollung des 
Eingeweidesackes. Der Vorderk~rper des Velum-Fu~bereiches hat sich deutlich 
vom dottergef~llten Eingeweidesack abgesetzt. Aus dem leeren Geh~useteil 
(rechts) wird das Meereswasser zwischen Mantelsaum und Schale (oben) herausge- 
preBt, wenn die beiden Muskeln den K~rper in die Schale zur~ckziehen, x 320. 

Veligerlarve von Gibbula drepanensi8 nach vollzogener trochospiraler Einrollung 
des Eingeweidesackes (Mitte unten). Bei diesem Prozess wandert der Fu~ aus rein 
geometrischen Gr~nden nach rechts herum und ist zudem gewachsen (rechts). Die 
Lage der beiden Muskeln hat sich nicht ver~ndert (siehe Fig.3). x 320. 

T r o c h o p o r a - l a r v a  o f  Cantharidus exasperatus. A p r o t o t r o c h  ( c i l i a r y  r i n g )  i s  
seen s u r r o u n d i n g  the an imal  p o l e .  The c i l i a  b r i n g  the l a r v a  i n t o  r o t a r y  move- 
ment w i t h i n  the i n t e r i o r  o f  the egg c a p s u l e .  On the l e f t  s i de  o f  the embryo a 
zone of  % o l k - p o o r  c e l l s  deve lops  i n t o  the s h e l l  g l a n d ,  x 320. 

Larva o f  the e a r l y  v e l i g e r - s t a g e  o f  Gibbu la  d i v a r i c a t a  a f t e r  abou t  20 hours  o f  
deve lopmen t .  The c e l l s  o f  the  s h e l l  g land  have spread r i n g - l i k e  over  the v i s -  
c e r a l  mass on t h e i r  way s e c r e t i n g  the p r i m a r y  s h e l l .  The s h e l l  i s  a t t a c h e d  to 
the m a n t l e - e d g e ,  w h i l e  the e p i t h e l i u m  o f  the v i s c e r a l  mass can be w i t h d r a w n  
from i t .  x 320. 

V e l i g e r - l a r v a  of  Gibbula drepanensis a f t e r  42 hours  o f  deve lopmen t .  The p r i m a r y  
s h e l l  has been comple ted  and the man t le  has become detached from the marg in  o f  
the s h e l l .  Connec t i on  between s o f t  p a r t s  and hard p a r t s  are now formed by two 
musc les ,  wh ich  can w i t h d r a w  the an imal  t o t a l l y  i n t o  i t s  s h e l l ,  x 320. 

V e l i g e r  l a r v a  o f  Cantharidu8 exasperatu8 w i t h  f o o t  p r e s e n t  in  the shape of  a 
smal l  h i l l  on the neck (upper  r i g h t ) .  The y o l k - f i l l e d  v i s c e r a l  mass s t a r t s  w i t h  
t r o c h o s p i r a l  c o i l i n g  due to wh ich  the  f o o t  p a s s i v e l y  m i g r a t e s  to the r i g h t  i n t o  
the p o s i t i o n  o f  the l a t e r  u m b i l i c a l  s i de  o f  the s h e l l ,  x 320. 

V e l i g e r  l a r v a  o f  Gibbu la  adanson i  at  s t a r t  o f  the t r o c h i s p i r a l  c o i l i n g  o f  the 
v i s c e r a l  mass. The a n t e r i o r  p o r t i o n  of  the body ( f o o t - v e l u m  r e g i o n )  has become 
c l e a r l y  sepa ra ted  from the v i s c e r a l  mass. From the empty space ( r i g h t )  wa te r  
i s  e x p e l l e d  v i a  the gap between s h e l l  and man t l e  edge (upper  p a r t )  when both 
muscles w i t h d r a w  the body i n t o  the s h e l l ,  x 320. 

V e l i g e r  l a r v a  o f  Gibbula drepanensis a f t e r  comple ted t r o c h o ~ p i r a l  c o i l i n g  o f  
the  v i s c e r a l  mass ( l o w e r  c e n t e r ) .  The f o o t  has grown in  s i z e  and by g e o m e t r i c a l  
reasons o n l y  has been d i s p l a c e d  to the r i g h t .  P o s i t i o n  o f  the two muscles has 
no t  been changed d u r i n g  t h i s  process (see f i g .  3 ) .  x 320. 
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T a f e 1 Verformung und Verkalkung des Prim~rgeh~uses bei mediterranen 

Archaeo@ast ropoden 

De fo rma t i on  and m i n e r a l i z a t i o n  o f  the p r i m a r y  s h e l l  i n  M e d i t e r r a n e a n  
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a r c h a e o g a s t r o p o d s  

Veligerlarve von Gibbula divaricata im Stadium der Geh~useverformung zwischen 
dem FuB-Kopfbereich auSen (oben) und dem Retraktormuskeln-Eingeweidesack-Kom- 
plex innen (Mitte). Der FuB hat inzwischen ein Operculum abgeschieden (links 
Mitte) und beide Muskeln sind aktiv (unten). x 320. 

Cantharidus exasperatus nach AbschluB der Geh~useverformung. Der linke Retrak- 
tormuskel ist resorbiert worden, so dab nur der rechte erhalten bleibt. Die 
organische Schale wird in einem raschen ProzeB mineralisiert, was die Schale 
opak werden l~Bt. x 320. 

Embryo von Gibbula drepanensis im Stadium der Kriech-Schwimmphase. Die Schale 
ist verkalkt und zwischen Velumbasis (oben) und Mantelrand (links) entsteht 
die Mantelh~hle. Beim R~ckzug ins Geh~use wird der ganze K~rper nach hinten 
verlagert und die Position des Mantelrandes, der Mantelbucht und des Velums 
bleibt erhalten. Zuletzt schlieBt das Operculum die Apertur (rechts). x 320. 

Gibbula divaricata in der Kriech-Schwimmphase. Die Mantelh~hle hat sich ver- 
tieft und der freie Mantelrand ist verst~rkt worden. Das Velum ist bereits in 
der Reduktion begriffen, x 320. 

Umbilikale Ansicht des Prim~rgeh~uses yon Diodora italica. Das ursprOnglich 
eif~rmige Geh~use wurde bei der Verformung seitlich eingefaltet und seine 
AuBenkr~mmung wurde verst~rkt, x 250. 

Detail von Fig. 5 zeigt die Einfaltung der Seite des Prim~rgeh~uses und die 
Skulptur, die aus einem Netzwerk von flachen Gruben und sie umgebenden Stegen 
besteht, x 510. 

Apikale Ansicht des Prim~rgeh~uses yon Diodora italica. Der Vergleich von 
Fig. 5 und Fig. 7 zeigt, dab der nach der Gehluseverformung noch angef~gte 
M~ndungssaum etwas weiter auf die umbilikale Seite des Geh~uses vorgreift als 
auf die apikale. Eine Skulptur yon welligen Querw~isten ist in der seitlichen 
Verfaltung deutlich nach innen gezogen und verformt, x 250. 

Larva of  Oibbula divaricata d u r i n g  the s tage of  d e f o r m a t i o n  o f  the s h e l l  
caused by the i n t e r a c t i o n  o f  the f o o t - h e a d  p o r t i o n  o f  the body on the o u t s i d e  
(upper  p a r t )  and the complex of  the r e t r a c t o r - m u s c l e s  and the v i s c e r a l  mass on 
the i n s i d e  ( c e n t e r ) .  The f o o t  has meanwhi le  s e c r e t e d  an opercu lum ( l e f t  c e n t e r )  
and both muscles are a c t i v ,  x 320. 

V e l i g e r  o f  Canthar idus  exaspera tus  a f t e r  c o m p l e t i o n  o f  s h e l l  d e f o r m a t i o n .  The 
l e f t  r e t r a c t o r - m u s c l e  has been reso rbed  and o n l y  the r i g h t  muscle takes over  
a l l  f u n c t i o n s  and w i l l  l a t e r  become the c o l u m e l l a r  muscle of  the a d u l t .  The 
o r g a n i c  s h e l l  i s  now m i n e r a l i z e d  in  a r a p i d  p r o c e s s ,  wh ich  i n c r e a s e s  the o p a c i t y  
o f  the s h e l l ,  x 320. 

Embryo of  Gibbula  drepanens is  i n  the c r a w l i n g  swimming s tage .  The s h e l l  i s  
m i n e r a l i z e d  and between the velum base and the man t l e  edge the man t le  ( p a l l i a l )  
c a v i t y  fo rms.  Dur ing  w i t h d r a w a l  i n t o  the s h e l l  the whole body i s  r e t r a c t e d  so 
t h a t  the r e l a t i v e  p o s i t i o n  o f  the m a n t l e ,  the c a v i t y  and the velum b a s i c a l l y  
s tays  the same. The a p e r t u r e  o n l y  upon comple te  r e t r a c t i o n  of  the body can be 
c l osed  by the opercu lum ( r i g h t ) .  x 320. 

Gibbula d i v a r i c a t a  i n  the c r a w l i n g  swimming s t age ,  the man t le  c a v i t y  has been 
e n l a r g e d  and the f r e e  man t le  edge has grown in  t h i c k n e s s .  The velum is  i n  the 
process of  s i z e  r e d u c t i o n ,  x 320. 

U m b i l i c a l  v iew of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Diodora i t a l i c a .  The o r i g i n a l  egg-shaped 
s h e l l  has been deformed in  such a way t h a t  the s ides  are f o l d e d  inwards  and the 
o u t s i d e s  becomes more rounded,  x 250. 

D e t a i l  o f  f i g .  5 shows the l a t e r a l  f o l d  o f  the p r i m a r y  s h e l l  and the s c u l p t u r e  
o f  the s h e l l  c o n s i s t i n g  o f  f l a t  i n t e r s p a c e s  w h i t h  a meshwork o f  r i d g e s  s u r r o u n -  
d ing  them. x 510. 

Ap ica l  v iew o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Diodora i t a l i c a .  Comparison w i t h  f i g .  5 
shows t h a t  the a p e r t u r a l  r im formed a f t e r  s h e l l  d e f o r m a t i o n  o v e r l a p s  on to  the 
u m b i l i c a l  s i de  a b i t  f u r t h e r  than on the a p e r t u r a l  s i d e ,  g i v i n g  ev idence  o f  
the  s l i g h t  t w i s t  o f  the once p l a n i s p i r a l  s h e l l  due to the secondary  d e f o r m a t i o n .  
x 250. 
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T a f e 1 3 Struktur und Gestalt der Prim~rgeh~use von Trochaceen 

S t r u c t u r e  and shape of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Trochacea 
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Apikale Ansicht des Prim~rgeh~uses von Trochus dentatus aus dem Roten Meer. 
Die Innenflanke des Geh~uses ist zugespitzt und die Skulptur ist hier deutlich 
verzerrt, x 165. 

Aperturale Ansicht des Prim~rgeh~uses von Trochus dentatus. Die Skulptur be- 
steht aus Querstegen und unregelm~Sigen Spiralrippen. x 165. 

Geh~use eines jugendlichen Turbo cf. petholatus vom Roten Meer (Riffbereich bei 
Suakin, Sudan). x 31 

Prim~rgeh~use yon Trochus dentatus im Querbruch. Die aragonitische Prismen- 
schicht des Geh~uses setzt sich in einzelnen Nadeln in die Skulpturelemente 
hinein fort (Fig. 1,2,5). x 4250. 

Aufsicht auf die Skulpturelemente des Geh~uses yon Trochu8 dentatus (Detail 
von Fig. I). Etwa O,2p/nbreite Nadeln der Prismenschicht setzen die Skulptur 
im Inneren zusammen (die organische HHllschicht wurde wegpr~pariert), x 3000. 

Prim~rgeh~use von Turbo cf. petholatus (Detail zu Fig. 3). Die Skulptur be- 
steht aus Querrippen, die an den Flanken yon Spiralrippen gekreuzt werden. Die 
Innenflanke zeigt eine deutliche Verzerrung der Skulptur (rechts). x 300. 

Prim~rgeh~use von Clanculus corallinus aus dem Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer. 
Die Skulptur besteht aus einem etwas tuberkul~ren Netzwerk ~berdeckt von fei- 
nen Spiralstreifen. Die seitliche Verfaltung ist etwas unregelm~Sig, x 230. 

Das Prim~rgeh~use yon Solariella lamellosa im Detail von Fig. 11. Die seitli- 
chen Einfaltungen sind regelm~Sig und glatt und die Innenflanke des Geh~uses 
erscheint daher gut gerundet, x 160. 

Jugendgeh~use von Stomatella v~ria aus dem Roten Meer, Flachwasser der Riff- 
zone bei Port Sudan. Die Geh~useform ~hnelt der von Haliotis (Taf.4/1) bis 
auf das Fehlen des Schlitzes. x 16. 

Prim~rgeh~use von Stomate~la varia im Detail yon Fig. 9. Die der AuSenkr~mmung 
folgende Einfaltung gleicht stark der von Haliotis (Taf. 4/4). x 350. 

Geh~use von Solariella lamellosa in ap• Ansicht. Die Individuen dieser 
Art leben im 700 bis 800 m tiefen Wasser vor der K~ste Floridas. x 18. 

A p i c a l  v iew of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Troehus dentatus f rom the Red Sea. The 
i n n e r  f l a n k  of  the s h e l l  shows a p o i n t e d  shape and s c u l p t u r e  here is  de formed.  
x 165. 

A p e r t u r a l  v iew of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Trochus d e n t a t u s .  The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  
o f  t r a n s v e r s a l  e lements  and somewhat i r r e g u l a r  s p i r a l  r i b s ,  • 165. 

S h e l l  o f  a j u v e n i l e  Turbo of.  p e t h o l a t u s  f rom the Red Sea ( r e e f  near S u a k i n ,  
Sudan) .  x 31. 

S h e l l  f r a c t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  of  Trochus d e n t a t u s  t h a t  was c a r r i e d  by a 
f r e s h l y  ha tched young shows the i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  f rom wh ich  s i n g l e  a rago -  
n i t i c  need les  ex tend  i n t o  the s c u l p t u r e ,  x 4250. 

View onto  the s c u l p t u r e  of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Troch~,~s dentatus ( d e t a i l  o f  
f i g .  1) .  The 0,2 ~mwide need le  l i k e  c r y s t a l s  o f  the i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  are 
c o n t i n u o u s  i n t o  the s c u l p t u r e  ( t he  o u t e r  o r g a n i c  cove r  has been removed) .  
x 3000. 

P r imary  s h e l l  o f  T~rbo af. petholatus ( d e t a i l  o f  f i g . 3 ) .  The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  
o f  t r a n s v e r s a l  r i b s  wh ich  are c rossed by s p i r a l  r i b s  on the i n n e r  and o u t e r  
f l a n k  o n l y .  The i n n e r  f l a n k  has been deformed d u r i n g  the r e s h a p i n g  o f  the 
o r g a n i c  s h e l l ,  x 300. 

P r imary  s h e l l  o f  Clanaul~s aorallinus f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s -  
s u r - M e r .  The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  o f  a somewhat t u b e r c u l a r  f i n e  ne twork  connec ted  
to nar row s p i r a l  r i d g e s .  The l a t e r a l  f o l d s  show m inu te  i r r e g u l a r i t i e s ,  x 230. 

P r imary  s h e l l  o f  S o ~ a r i e l l a  l a m e I l o s a  ( d e t a i l  o f  f i g .  11) ,  The l a t e r a l  f o l d s  
are r e g u l a r l y  rounded and the deformed i n n e r  f l a n k  of  the s h e l l  thus i s  a l so  
w e l l  rounded,  x 160. 

S h e l l  o f  j u v e n i l e  S t o m a t e l l a  v a r i a  f rom s h a l l o w  r e e f  area in  the Red Sea 
( P o r t  Sudan) .  S h e l l  shape i s  ve ry  s i m i l a r  to t h a t  o f  H a l i o t i s  ( p l .  4 / I )  w i t h  
e x c e p t i o n  of  the absence of  a s l i t .  x 16. 

P r imary  s h e l l  o f  S t o m a t e l l a  v a r i a  ( d e t a i l  o f  f i g .  9 ) .  The l a t e r a l  f o l d  f o l l o w s  
in  i t s  o u t l i n e  t h a t  o f  the o u t e r  s ide  o f  the s h e l l  in  a s i m i l a r  way as i n  
H a l i o t i s  ( p i . 4 / 4 ) .  x 350. 

S h e l l  o f  S o l a r i e l l a  l a m e l l o s a  i n  a p i c a l  v i ew .  An ima ls  o f  t h i s  spec ies  l i v e  in  
700 to 800 m deep wa te r  o f f - s h o r e  of  F l o r i d a . x  18. 
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T a f e ! 4 Prim~r~eh~use yon Haliotis und Tricolla 

Pr imary  s h e l l s  o f  H a l i o t i s  and T r i c o l i a  
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Geh~use einer juvenilen Haliotis tuberculata aus dem Mittelmeer yon Banyuls- 
sur-Mer. Das Schlitzband beginnt erst nachdem das bodenlebende Tier eine Win- 
dung ohne Schlitz gebildet hat. x 19. 

Geh~use von Tricolia sp. aus dem Mittelmeer s~dlich Siziliens. Das fr~he Ge- 
h~use des bodenlebenden Jungtieres unterscheidet sich hinsichtlich der Skulptur 
nicht vom sp~ter gebildeten Geh~use. x 28. 

Primer- und Sekund~rgeh~use yon Tricolia affinis aus dem Litoral der Karibik 
bei Santa Marta. Das fr~he Sekund~rgeh~use zeigt hier eine vom sp~teren Sekund~r- 
geh~use abweichende Rippenskulptur. x 102. 

Prim~rgeh~use yon Ha~iotis lamellosa aus dem flachen Wasser bei den Kanarischen 
Inseln (Lanzerote). Die seitliche Einfaltung folgt anfangs fast der Geh~use- 
l~ngsachse und knickt erst dann zum Aperturrand um. Die Innenseite erscheint 
daher stark zugespitzt, x 180. 

Prim~rgeh~use von Tricola sp. aus dem lagun~ren Seegrasbiotop des Roten Meeres 
bei Port Sudan. Nur auf der verzerrten Innenseite des Geh~uses (Bildmitte) ist 
die Skulptur deutlich, das restlicheGeh~use erscheint glatt, x 285. 

Prim~rgeh~use von Tricolia affinis (Detail zu Fig.3). Ein feines Netzwerk ge- 
koppelt mit feinen Spiralstegen bedeckt das Geh~use und ist an der inneren Sei- 
te unter der Apertur deutlich gezerrt und kr~ftiger ausgebildet als an anderen 
Stellen. x 375. 

Prim~rgeh~use yon Haliotis tuberculata aus dem Plankton des Mittelmeeres von 
Banyuls-sur-Mer. Feine Querstege mustern das Geh~use und sind in der seitlichen 
Einfaltung verbogen, x 220. 

Etwas korrodiertesPrimMrgeh~use yon Tricolia speciosa aus dem Mittelmeer bei 
Rovinj. Das Muster des Geh~uses wird durch ein feines Netzwerk und durch Spi- 
ralstege gebildet, x 376. 

Prim~rgeh~use von Tricolia affinis (Detail von Fig. 3). Bei verschiedenen Indi- 
viduen dieser Art schwankt die Primirgeh~useskulptur stark in ihrer Ausbildung 
(vergleiche Fig.6). x 340. 

Das Detail yon Fig. 7 zeigt die verfaltete Innenseite des Prim~rgeh~uses von 
Haliotis tuberc~lata sowie die Gruben-Steg-Netzskulptur. x 550. 

Das Detail yon Fig. 2 zeigt die Einfaltung des Prim~rgeh~uses yon Tricolia sp. 
mit ~bergreifenden Spiralstreifen. Auch bier ist eine feine Netzskulptur vor- 
handen, x 1070. 

Das Detail yon Fig. 9 zeigt die seitliche Einfaltung des Prim~rgeh~uses von 
Tricolia affinis, ~ber die hinweg die Rippenskulptur sich fortsetzt, x 1080. 

S h e l l  o f  a j u v e n i l e  Ha~iotis tubercula~a f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near  B a n y u l s -  
su r -Mer .  The s l i t  s t a r t e d  to form when the c r a w l i n g  young had a l r e a d y  produced 
one s h e l l  whor l  a d d i t i o n a l  to the p r i m a r y  s h e l l ,  x 19. 

S h e l l  o f  ! r ~ c o ~ i a  sp. from the M e d i t e r r a n e a n  Sea south  o f  S i c i l y .  The s c u l p t u r e  
o f  the secondary  s h e l l  is  a l i k e  from b e g i n n i n g  to end. x 28, 

P r imary  and secondary  s h e l l  o f  T r i c o l i a  a f f i n i s  f rom the l i t t o r a l  zone o f  the 
Car ibbean  Sea near Santa Mar ta .  The e a r l y  secondary  s h e l l  shows s p i r a l  r i b s ,  
w h i l e  the l a t e r  secondary  s h e l l  i s  a lmos t  smooth, x 102. 

P r imary  s h e l l  o f  Ha~iotis lamellosa f rom s h a l l o w  wa te r  near the Canary I s l a n d s  
( L a n z a r o t e ) ,  The l a t e r a l  f o l d  in i t s  course f i r s t  f o l l o w s  the c u r v a t u r e  o f  the 
o u t e r  s h e l l  face and on l y  l a t e r  t w i s t s  towards the a p e r t u r e .  Thus a s t r o n g l y  
p o i n t e d  i n n e r  s h e l l  marg in  is  fo rmed,  x 180. 

Pr imary  s h e l l  o f  T r { c o Z i a  sp, f rom the sea grass covered lagoons o f  the Red 
Sea near Po r t  Sudan. S c u l p t u r e  is deve loped  o n l y  near  the deformed i n n e r  s ide  
o f  the s h e l l ,  w h i l e  the rema inde r  o f  the s h e l l  s u r f a c e  appears smooth, x 285. 

Pr imary  s h e l l  o f  Trico~ia affinis ( d e t a i l  to  f g . 3 ) .  The s h e l l  i s  covered w i t h  
a f i n e  network  o f  r i d g e s  in  c o n n e c t i o n  to s p i r a l  r i d g e s .  The i n n e r  s h e l l  s i d e  
below the a p e r t u r e  is  deformed and shows s t r o n g e s t  s c u l p t u r e ,  x 375. 

P r imary  s h e l l  o f  H a l i o t i s  t u b e r a u l a t a  f rom the p l a n k t o n  o f  the M e d i t e r r a n e a n  Sea 
caught  near  B a n y u l s - s u r - M e r .  F ine t r a n s v e r s a l  r i d g e s  s c u l p t u r e  the s h e l l  and 
c l e a r l y  show d e f o r m a t i o n  by the f o l d .  x 220. 

Somewhat co r roded  p r i m a r y  s h e l l  o f  f r i c o l i a  spec i osa  f rom the M e d i t e r r a n e a n  
Sea near R o v i n j .  The s h e l l  is  covered w i t h  a f i n e  r e t i c u l a t e d  network  o f  r i d -  
ges and grooves and some s p i r a l  r i d g e s ,  x 376. 

Pr imary  s h e l l  o f  7'rlcolia affi~is ( d e t a i l  o f  f i g . 3 ) .  Qu i t e  a b i t  o f  v a r i a t i o n  
can be noted between d i f f e r e n t  i n d i v i d u a l s  o f  t h i s  spec ies  r e g a r d i n g  the s c u l p -  
t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l ( t h a t  o f  the a d u l t  t o o ) ( c o m p a r e  f i g . 6 ) ,  x 34o. 

The d e t a i l  o f  f i g .  7 shows the f o l d  o f  the p r ima ry  s h e l l  o f  H a i i o t i s  t u b e m c u l a t a  
and the g r o o v e - r i d g e  s c u l p t u r e ,  x 550, 

The d e t a i l  o f  f i g .  2 shows the l a t e r a l  f o l d  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  T r i c o l a  sp. 
w i t h  s p i r a l  r i d g e s  c r o s s i n g  i t .  A basal  s t r uc t . u re  o f  a groove r i d g e  network  is  
Dresen t .  x 1070. 

The d e t a i l  o f  f i g . 9  shows the l a t e r a l  f o l d  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  T r i c o ~ i a  
a [ f i n { s  w i t h  r i d g e s  c r o s s i n g  over  from one s ide  to the o t h e r ,  x 1080. 
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Geh~useskulpturen verschiedener Trochaceen 

S h e l l  s c u l p t u r e  o f  d i f f e r e n t  Trochacea 

Geh~use von Solariella tubula aus etwa 260 m tiefem Wasser vor der Ostk~ste 
yon Florida. x 32. 

Juveniles Geh~use von Galeoastraea cf. persica aus dem Riffbereich des Roten 
Meeres bei Port Sudan. x 31. 

Juveniles Geh~use von Trochus dentatu8 aus der Riffzone des Roten Meeres bei 
Port Sudan. x 39. 

Prim~rgeh~use von Solariella tubula (Detail von Fig.l). Die Skulptur besteht 
aus durchgehenden und durchbrochenen Spiralstreifen. Die Einfaltung erfolgte 
so regelm~Big, dab die Geh~useinnenflanke ebenm~Big gerundet ist. x 195. 

Prim~rgeh~use von Galeoastraea cf. persica (Detail von Fig.2). Die Einfaltung 
verl~uft fast parallel zur Geh~usel~ngsachse und die Spiralberippung der Ge- 
h~useflanken setzt sich dber sie hinweg fort. x 260. 

Prim~rgeh~use von Trochu8 dentatus (Detail yon Fig.3). Die Skulptur besteht aus 
kr~ftigen Querstegen mit unregelm~Big ausgebildeten R~ndern (siehe auch Taf.3/1,2). 
x 245. 

Das Detail yon Fig.4 zeigt die Skulptur des Prim~rgeh~uses von Solariella tubula, 
die sich im wesentlichen aus einem feinen Gruben-Steg-Netzwerk zusammensetzt, 
welches mit spiraligen Rippen verknOpft ist. x 2000. 

Das Detail von Fig. 5 zeigt eine Spiralrippe, die vom den Untergrund bedecken- 
den Netzwerk nur m~Big abgehoben erscheint; Galeoastraea cf. persica, x 4000. 

Das Detail zu Fig. 12 zeigt die unregelm~Big granul~se Skulptur des Prim~rge- 
h~uses von Solariella lubrica, die sich aus verst~rkten Stegen der Netzskulp- 
tur herausgebildet hat. x 2000. 

Das Prim~rgeh~use von Tegula cf. fasciata aus dem Litoral der Karibik bei Santa 
Marta. Die Skulptur besteht aus einem feinen Netzwerk und einigen wenigen Spi- 
ralstreifen. Die Geh~useinnenflanke ist unter der Einfaltumg zugespitzt, x 240. 

Geh~use von Solariella lubriea aus etwa 260 m tiefem Wasser vor der Ostk~ste 
Floridas. x 38. 

Prim~rgehause yon Solariella lubrica (Detail von Fig.11). Die Skulptur besteht 
aus feinen Tuberkeln (siehe Fig.9). x 200. 

S h e l l  o f  Solariella tubula f rom about  260 m deep wa te r  o f f s h o r e  o f  E - F l o r i d a .  
x 32. 

S h e i l  o f  a j u v e n i l e  Galeoas t raea c f .  p e r s i e a  f rom the r e e f  zone o f  the Red Sea 
near Po r t  Sudan. x 31. 

S h e l l  o f  a j u v e n i l e  Trochus den ta tus  f rom the r e e f  zone o f  the Red Sea near 
Po r t  Sudan. x 39. 

Pr imary  s h e l l  o f  S o l a r i e l l a  t ubu la  ( d e t a i l  o f  f i g . l ) .  The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  
o f  c o n t i n u o u s  and d i s c o n t i n u o u s  s p i r a l  e l emen ts .  F o l d i n g  o f  the f l a n k s  happened 
in such a r e g u l a r  way, t h a t  the i n n e r  s i de  o f  the  s h e l l  appears  very  r e g u l a r l y  
rounded,  x 195. 

The d e t a i l  o f  f i g .  2 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Galeoas t raea  c f .  p e r s i o a .  The 
f o l d  is  a lmos t  p a r a l l e l  to the o u t e r  c u r v a t u r e  o f  the s h e l l  and the r i b s  o f  the 
s c u l p t u r e  cross i t  . x 260. 

D e t a i l  o f  f i g .  3 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Troohus den ta tus .  S c u l p t u r e  con- 
s i s t s  o f  s t r o n g  t r a n s v e r s a l  e lements  w i t h  i r r e g u l a r  marg ins (see a l so  p l .  3 / 1 , 2 ) .  
x 245. 

D e t a i l  o f  f i g . 4  shows the s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  S o l a r i e l l a  t u b u l a  
which c o n s i s t s  o f  a basal  r i d g e  g r o o v e - n e t w o r k  which is  connec ted  to s p i r a l  
r i b s .  x 2000. 

D e t a i l  to f i g . 5  shows one s p i r a l  r i b  which is  embedded i n t o  the basal  ne twork  
o f  grooves and r i d g e s  which covers  most o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Galeoas t raea  
cf. persiea. X 4000. 

Detail m fig. 12 shows the irregular, granular sculpture of the primary shell 
of SoZariella lubrica, which has developed from net-ridges that increased in 
width, x 2000. 

Primary shell of Tegula cf. fasciata from the littoral of the Caribbean Sea 
near Santa Marta. The sculpture consists of a fine ridge-gr00ve network connec- 
ted to a few spiral ridges. The inner side of the shell below the fold appears 
pointed, x 240. 

Shell of Solar ie l la lubrioa from water of 260 m depth offshore from E-Florida, 
x 38. 

Primary shell  of Solar ie l la lubrioa (deta i l  of f i g .11 ) .  The sculpture consists 
of a f ine granulat ion (see f i g . 9 ) ,  x 200. 
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6 Geh~useskulpturen verschiedener Trochaceen 

S c u l p t u r e  o f  the s h e l l  o f  d i f f e r e n t  Trochacea 

Apikale Ansicht des Geh~uses von Margarites costalis aus mehreren IO0 m Tiefe 
westlich der Hebriden. x 16. 

Geh~use von Microgaza vetula aus etwa 550 m tiefem Wasser ~stlich von Jackson- 
ville (US-OstkHste). x 14. 

Geh~use von Euchelus cf. guttarosea aus etwa 500 m tiefem Wasser vor der K~ste 
von Charleston (US-OstkHste). x 31. 

Das Detail von Fig. 1 zeigt das Prim~rgeh~use von Margarites costalis, dessen 
seitliche Einfaltung flach und gleichm~Big gekr~mmt ist. x 96. 

Das Detail zu Fig.2 zeigt das Prim~rgeh~use von Microgaza vetula, deren Ge- 
h~usebreite groS ist und deren seitliche Einfaltungen nur auf den Bereich nahe 
der Apertur einwirken, x 83. 

Das Detail von Fig.3 zeigt das Prim~rgeh~use von Euchelus cf. guttarosea. Die 
seitlichen Einfaltungen sind nur kurz. x 120. 

Detail der Skulptur des PrimMrgeh~uses yon Margarite8 costalis (Detail zu Fig. 
4). Die Skulptur besteht aus einem etwas unregelm~Bigen Netzwerk zugespitzter 
Stege und unebener Gruben. x 1350. 

Die Skulptur des Prim~rgeh~uses von Microgaza vetula besteht aus Splralrippen 
und einem feinen Netzwerk dessen Stege unregelm~Big durch Kristalleinlagerungen 
verdickt sind (Detail zu Fig. 5). x 12OO. 

Die Skulptur des Prim~rgeh~uses von Euchelus cf. guttarosea (Fig. 6) besteht 
aus einem Grubenmuster mit gerundeten Netzstegen. x 950. 

Primer- und Sekund~rgeh~use yon Gibbula drepanensi8 aus dem Mittelmeer yon 
Banyuls-sur-Mer. Die n~chtr~glich erfolgte Einfaltung der Flanke unterhalb der 
Apertur gibt sich daran zu erkennen, daS sie yon Spiralrippen gekreuzt wird. 
x 143. 

Das Detail yon Fig. 10 zeigt die Einfaltung des Prim~rgeh~uses yon Gibbula 
drepanensis, die von einer Spiralrippe gekreuzt wird. x 690. 

Das Primargehause von Gibbula drepanensis mit Ansatz des ersten Sekund~rge- 
h~uses zeigt die seitlicheEinfaltung und Hber diese hinweg kreuzende Spiral- 
rippen auf der aperturalen Geh~useseite. x 167. 

A p i c a l  v iew o f  the s h e l l  o f  Margarites costalis f rom more than 100 m depth west  
o f  the H e b r i d e s .  x 16. 

S h e l l  o f  Microgaza vetula f rom about  550 m deep wate r  o f f s h o r e  J a c k s o n v i l l e  a t  
the US-Eas tcoas t .  x 14. 

S h e l l  o f  Euchelus mr. guttarosea f rom about  500 m deep wa te r  o f f s h o r e  C h a r l e s -  
t on ,  US-E-coas t .  x 31. 

D e t a i l  o f  f i g . l  shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Margari tes cos ta l i s  w i t h  a s h a l l o w  
l a t e r a l  f o l d  t h a t  curves e v e n l y ,  x 96. 

D e t a i l  to  f i g .  2 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Microgaza vetula,  which shows a ve ry  
broad a p i c a l  r e g i o n  and l a t e r a l  f o l d s  t h a t  on l y  deform the area c lose  to the 
a p e r t u r e ,  x 83. 

D e t a i l  o f  f i g .  3 show the p r ima ry  s h e l l  o f  Euchelus c f .  guttarosea w i t h  ve ry  
s h o r t  f o l d s  near  the a p i c a l  p o r t i o n  o f  the a p e r t u r e ,  x 120. 

D e t a i l  o f  the s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Margari tes oosta l is  shows a 
somewhat i r r e g u l a r  ne twork  o f  sharp r i d g e s  s u r r o u n d i n g  uneven g rooves ,  x 1350. 

The s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Microgaza vetula c o n s i s t s  of  s p i r a l  r i b s  
and a f i n e  network  between them. Ridges in the l a t e r  have been i r r e g u l a r l y  
i n c r e a s e d  in  w id th  w i t h  c r y s t a l  growth from i n s i d e  ( d e t a i l  to f i g . 5 ) ,  x 1200. 

The s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Euohelus c f .  guttarosea ( f i g . 6 )  c o n s i s t s  
o f  a p a t t e r n  o f  grooves sur rounded  by f l a t e n e d  r i d g e s ,  x 950. 

P r imary  and secondary  s h e l l  o f  Gibbula drepanensis f rom the s h a l l o w  wa te r  o f  
the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s - s u r - M e r .  The f o l d s  demons t ra te  t h e i r  secon-  
dary  n a t u r e  by s p i r a l  r i b s  c r o s s i n g  them from one s ide  to the o t h e r ,  x 143. 

The d e t a i l  o f  f i g .  i 0  shows the l a t e r a l  f o l d  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Oibbula 
drepanensis and the c r o s s i n g  s p i r a l  r i d g e ,  x 690. 

The p r i m a r y  s h e l l  o f  Gibbula drepanensis w i t h  the f i r s t  secondary  s h e l l  added 
to i t  by the c r a w l i n g  young a l so  demons t ra tes  the l a t e r a l  f o l d  and r i b s  t h a t  
cross i t .  x 167. 
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7 Geh~usemorphologie und Skulptur bei Trochaceen 

The m o r p h o l o g y  and s c u l p t u r e  o f  s h e l l s  o f  T rochacea  

Geh~use von Arene variabilis aus 70-80 m tiefem Wasser bei Key West,Florida.x 17 

Geh~use yon Solariella actinophora aus 800 bis 12OO m tiefem Wasser vor der 
Ostk~ste Floridas. x 26. 

Geh~use eines jugendlichen Troahu8 cf. sandwiohensi8 aus der flachen Rifflagune 
des Roten Meeres bei Port Sudan. x 41. 

Das Detail von Fig. I zeigt das Prim~rgeh~use yon Arene variabilis. Die Skulptur 
besteht aus durchgehenden und unterbrochenen feinen Spiralstreifen. x 232. 

Das Detail von Fig. 2 zeigt das glatte Prim~rgeh~use yon Solariella actinophora, 
dessen Einfaltungen regelm~Big gerundet sind, da sie Hber einem prall mit Dot- 
ter gef~lltem Eingeweidesack entstanden, x 84. 

Das Detail von Fig. 3 zeigt das Prim~rgeh~use von Trochu8 of. 8andwichensis, 
welches bedeckt ist yon feiner Netzskulptur in Verbindung mit einzelnen feinen 
Spiralstreifen. Die seitliche Einfaltung entstand hier ~ber einem kleinen, 
wenig Dotter enthaltenden Eingeweidesack und ist daher zugespitzt geknickt, x 260. 

Geh~use von So~ariella cf. lacune~la aus 160 bis 200 m Tiefe vor der K~ste 
Georgias und Floridas. x 25. 

Geh~use von Margarites cf. cancel~ata aus dem 200 bis 300 m tiefen Wasser vor 
den Florida Keys. x 26. 

Geh~use von Mierogaza sp. aus dem 800 m tiefen Wasser des Blake Plateaus vor der 
US-Ostk~ste. x 25. 

Prim~rgeh~use von Solariella aealeis aus dem 1OO bis 250 m tiefen Wasser von 
Floridas SOdost-K~ste. Die Skulptur besteht aus regelm~Big angeordneten Spiral- 
rippen, x 180. 

Margar{tes cf. canceZlata Prim~rgeh~use im Detail von Fig. 8. Die Schale ist 
v~llig glatt und ebenm~Big gerundet, x 143. 

Das Detail von Fig. 9 zeigt das Prim~rgeh~use von Microgaza sp. mit einer 
Skulptur von regelm~Bigen Spiralrippen. x 170. 
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S h e l l  o f  Arene variabilis f rom 7o-80 m o f  dep th  o f f s h o r e  f rom Key W e s t , F l o r i d a .  
x 17. 

S h e l l  o f  S o l a r i e l l a  ac t inophora  f rom 800 to  2100 m o f  dep th  f rom o f f s h o r e  the  
F l o r i d a  E - c o a s t .  x 26. 

S h e l l  o f  a j u v e n i l e  o f  Trochus c f .  sandwichensis f rom the s h a l l o w  r e e f  l agoon  
o f  the  Red Sea near  P o r t  Sudan. x 41. 

D e t a i l  o f  f i g .  i shows the  p r i m a r y  s h e l l  o f  Arene v a r i a b i l i s .  S c u l p t u r e  con-  
s i s t s  o f  f i n e  c o n t i n u o u s  and s h o r t  i n t e r r u p t e d  s p i r a l  r i b s .  x 232. 

D e t a i l  o f  f i g .  2 shows the smooth p r i m a r y  s h e l l  o f  S o l a r ~ e l l a  ac t inophora .  The 
f o l d  is  r e g u l a r l y  rounded because i t  was fo rmed on a r o u n d e d ,  y o l k - f i l l e d  v i s -  
c e r a l  mass. x 84. 

D e t a i l  o f  f i g .  3 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Trochus el. sandwichensis which is  
cove red  w i t h  a f i n e  ne two rk  s c u l p t u r e  connec ted  to  some s p i r a l  s t r i a e .  The f o l d  
here formed on a sma l l  v i s c e r a l  mass w i t h  l i t t l e  y o l k  r e s e r v e s  in  them and t h e r e -  
f o r e  is  o f  hooked o u t l i n e ,  x 26o. 

S h e l l  o f  So la r i eZ la  o f .  l acune l l a  f rom 16o to  200 m of  dep th  o f f s h o r e  f rom 
Georg ia  and F l o r i d a .  x 25. 

S h e l l  o f  Margar i tes  c f .  canae~lata f rom 200 to  300 m deep w a t e r  o f f s h o r e  f rom 
F l o r i d a  Keys. x 26. 

S h e l l  o f  Microgaza sp. f rom 800 m depth  of  the B lake  P l a t e a u  west  o f  the US-Eas t -  
c o a s t ,  x 25. 

P r i m a r y  s h e l l  o f  S o l a r i e l l a  aeg le is  f rom 100 to 250 m o f  dep th  o f f s h o r e  f rom 
F l o r i d a  S E - c o a s t .  The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  o f  r e g u l a r  s p i r a l  r i b s .  x 180. 

D e t a i l  o f  f i g .  8 shows the  p r i m a r y  s h e l l  o f  Margar i tes  o f .  cance l l a ta  which  
i s  smooth and w e l l  rounded ,  x 143. 

D e t a i l  o f  f i g . 9  shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Miaro#aza sp. w i t h  a s c u l p t u r e  o f  
r e g u l a r  s p i r a l  r i b s .  x 170. 
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Fig. 7 

Fig. 8 

Fig. 9 

Fig. IO 

Fig. 11 

Das Geh~use einer jugend!ichen Cellana eucosmia aus dem Riffbereich des Roten 
Meeres bei Port Sudan ist symmetrisch-napff~rmig. Das Prim~rgeh~use war eben- 
falls bilateralsymmetrisch, undseine Aufrollungsachse bildet einen kleinen 
Winkel mit der L~ngsachse des Sekund~rgeh~uses. x 90. 

Aufsatz des abgebrochenen Prim~rgeh~uses von Acmaea sp. aus dem Litoral der 
Karibikbei Santa Marta auf dem Sekund~rgeh~use. Im unteren Teil sind die An- 
satzstellen der beiden Retraktormuskel zu erkennen und die Aufrollungsachse des 
Prim~rgeh~uses bildet einen groBen Winkel mit der L~ngsachse des napff~rmigen 
Sekund~rgeh~uses. x 286. 

Prim~rgeh~use von CoccuZina cf. spinigera (Detail zu Fig. 8). Die Gestalt ist 
fast planispiral und die Aufrollungsachse ist fast parallel zur L~ngsachse des 
Sekund~rgeh~uses. x 150. 

Detail zu Fig. 9 zeigt die umbilikale Ansicht des Primirgeh~uses yon Cocculina 
reticulata auf dem napff~rmigen Sekund~rgeh~use. x 235. 

Das Detail zu Fig. 9 zeigt den Ansatz des Prim~rgeh~uses yon Cocculina reti- 
culata am Sekund~rgeh~use. x 85. 

Detail zu Fig.8 zeigt die apikale Ansicht des Prim~rgeh~uses von Cocculina cf. 
spinigera mit dernur sehr schwachen Verfaltung und dem tuberkul~ren Quersteg- 
muster des Apex. x 230. 

Das Geh~use yon Lepeta caeca aus dem Mittelmeer vor der nordjugoslawischen 
K~ste aus 50 bis 60 m Tiefe. Das Prim~rgeh~use weist die gleiche L~ngsachsen- 
richtung auf, wie das Sekund~rgeh~use. x 23. 

Geh~use von Cocculina cf. spinigera aus 1OO bis 250 m Wassertiefe vor der Insel- 
kette der Florida Keys. x 35. 

Geh~use von Cocculina resiculata aus 250 his 800 m Tiefe vor der K~ste Georgias 
und Floridas. x 18. 

Detail zu Fig. 7 zeigt das Prim~rgeh~use yon Lepeta caeca. Das Jungtier schl~pf- 
te aus dem mHtterlichen Brutraum als es bereits ein napff6rmiges Sekund~rgeh~u- 
se ausgebildet hatte.Die Dimension dieses Geh~uses ist mit dem Ende der reti- 
kulaten Skulptur erkennbar, x 240. 

Detail zu Fig. 7 zeigt das Prim~rgeh~use yon Lepeta caeca mit dem Ansatz des 
Tells des Sekund~rgeh~uses, der noch innerhalb der Brutkam_mer gebildet wurde. 
x 260. 
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S h e l l  o f  a j u v e n i l e  Cellana eucosmia f rom the r e e f  zone o f  the Red Sea near 
Po r t  Sudan. The l o n g a x i s  o f  the b i l a t e r a l l y  symmet r i ca l  p r i m a r y  s h e l l  froms a 
smal l  ang le  w i t h  the l o n g a x i s  o f  the c o n i c a l  secondary  s h e l l ,  x 90. 

The s h e l l  o f  a j u v e n i l e  Acmaea sp. from the nea rsho re  area o f  the Car ibbean 
Sea near Santa Marta shows the i m p r i n t  o f  the p r i m a r y  s h e l l  onto  the secondary  
s h e l l .  The i n n e r  s ide  o f  the p r i m a r y  s h e l l  has been deformed and c a l c i f i e d  in 
the presence o f  two r e t r a c t o r  musc les ,  which l e f t  t h e i r  scar .  A l a r g e  ang le  is 
found between long axis o f  p r ima ry  and secondary  s h e l l s ,  x 286. 

D e t a i l  to f i g .  8 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Coccu~ina c f .  s p i n i g e r a  in  i t s  p o s i -  
t i o n  on the secondary  s h e l l ,  w i t h  Iongaxes  o f  both a lmos t  p a r a l l e l  to each 
o t h e r ,  x 150. 

D e t a i l  to f i g .  9 shows the u m b i l i c a l  s i de  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Coccu l i na  
r e t i c u l a t a  w i t h  on l y  weak f o l d s  as ev idence  f o r  d e f o r m a t i o n  i n t o  weak ly  t r o c h i -  
s p i r a l  shape, x 235. 

D e t a i l  to  f i g .  9 shows the i n s e r t i o n  o f  the p r i m a r y  s h e l l  onto  the secondary  
s h e l l  in  CoccuS{no reticulata, x 85. 

D e t a i l  to  f i g .  8 shows the a p i c a l  v iew o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Coccu l i na  o f .  
s p i n i g e r a  w i t h  on l y  weak f o l d s  near the a p e r t u r e  and t u b e r c u l e  r i d g e s  as s c u l p -  
t u r e  o f  the a p i c a l  s h e l l  p o r t i o n ,  x 230. 

She l l  of  Lepeta caeca f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near the n o r t h e r n  coas t  o f  
the A d r i a t i c  Sea from 50 to 60 m dep th .  The p r ima ry  s h e l l  shows the same o r i e n -  
t a t i o n  as the secondary  s h e l l  and is  b i l a t e r a l l y  s y m m e t r i c a l ,  x 23. 

S h e l l  o f  Coccu l i na  c f .  s p i n i g e r a  f rom 100 to 250 m of  depth from o f f s h o r e  the 
F l o r i d a  Keys. x 35. 

S h e l l  of  Coccu l i na  r e t i c u l a t a  f rom 250 to 800 m of  depth o f f s h o r e  the coas t  o f  
Georg ia  and F l o r i d a .  x 18. 

D e t a i l  to  f i g .  7 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Lepeta  caeca. The young an imal  ha t -  
ches from the brood-chamber  o f  the female  when i t  has produced a f i r s t  seconda-  
ry s h e l l .  Both p r i m a r y  and secondary  s h e l l s  are m i n e r a l i z e d  f i r s t  when the t ime 
o f  h a t c h i n g  has been reached.  This  is  documented by the end o f  the r e t i c u l e  s c u l p -  
t u r e .  x 240. 

D e t a i l  o f  f i g .  7 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Lepeta caeca w i t h  the added r e t i -  
c u l a t e d  secondary  s h e l l  t h a t  was formed w h i l e  the young remained w i t h i n  the brood 
chamber, x 260. 
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Fig. I 
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Skulptur und Morphologie der Geh~use von Calliostoma 

S h e l l  s c u l p t u r e  and morpho logy  o f  C a l l i o s t o m a  

Geh~use von Ca~liostoma granulatum aus dem Mittelmeer bei Banyuls-sur-Mer. x 15. 

Geh~use von Calliostoma laugieri aus dem Mittelmeer yon Banyuls-sur-Mer. x 18. 

Geh~use von Calliostoma zizyphinum aus dem Mittelmeer von Banyuls-sur-Mer. x 28. 

Prim~rgeh~use yon Calliostoma cf. fascinans aus 160 m Tiefe vor der K0ste bei 
Charleston (US-OstkHste). Die Innenseite ist unter der Einfaltung beinahe regel- 
m~Big gerundet, x 113. 

Prim~rgeh~use yon Calliostoma cf. jujubinum aus dem Litoral der Karibik bei 
Santa Marta. Die Skulpturelemente des Netzmusters greifen bis in die Basis des 
Aperturringes hinein vor (mitte oben), x 176. 

Detail zu Fig. 2 zeigt das Prim~rgeh~use yon CaZliostoma laugieri mit erstem 
Ansatz des Sekund~rgeh~uses ohne starken Absatz dazwischen, x 120. 

Detail zu Fig. 2 zeigt in der umbilikalen Ansicht das Prim~rgeh~use von Callio- 
stoma laugieri mit einen schwach ausgebildeten Aperturring zwischen Primer- und 
Sekund~rgeh~use. x 120. 

Detail zu Fig. 2 zeigt den apikalen Anblick des Calliostoma ~augieri Prim~r- 
geh~uses mit deutlich ausgebildeten Aperturring zum Ansatz des Sekund~rgeh~u-- 
ses hin. x 120. 

Prim~rgehiuse von Calliostoma granulatum mit darauf folgendem ersten Ansatz 
des Sekund~rgeh~uses yon einem Tier, welches im Plankton des Mittelmeeres bei 
Banyuls-sur-Mer gefangen wurde und im Glas sich zum Kriechtier umwandelte, x 137. 

Das Detail yon Fig. I zeigt die regelm~Big sechseckige Skulptur des Prim~rge- 
h~uses yon Ca~l~ostom~ ~ran~latum. x 740. 

Das Detail zu Fig. 8 zeigt die Einfaltung der Geh~useseite bei Calliostoma 
laugieri. Die Skulptur zeichnet die Verfaltung nicht nachlsondern ist sekund~r 
durchgepr~gt, x 500. 

Detail zu Fig. 4 zeigt die Struktur der Netzrippen des Prim~rgeh~uses von 
CalZiostoma cf. fasoinans. Die Kristallite weisen unterschiedliche Richtung und 
Breite auf. x 4300. 

F ig .  1 

F ig .  2 

F ig .  3 

F ig .  4 

F ig .  5 

Fig. 6 

Fig. 7 

F ig .  8 

F ig .  9 

F ig .  10 

F ig .  11 

F ig .  12 

S h e l l  o f  Call~ostoma granulatum f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s - s u r -  
Mer. x 15. 

She l l  o f  C a l l i o s t o m a  ~aug ie r i  f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s - s u r - M e r .  
x 18. 

She l l  o f  C a ~ i o s t o m a  z izyph in~m f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea near  B a n y u l s - s u r -  
Mer. x 28. 

Pr imary  s h e l l  o f  C a l l i o s t o m a  o f .  f asc inans  from 160m of  depth  o f f s h o r e  from 
C h a r l e s t o n  ( U S - E a s t c o a s t ) .  The i n n e r  s ide  o f  the s h e l l  near the f o l d  is  a lmos t  
p e r f e c t l y  rounded,  x 113. 

Pr imary  s h e l l  o f  C a l l i o s t o m a  e f .  j ~ j u b i n u m  f rom the l i t t o r a l  zone of  the C a r i b -  
bean Sea near Santa Mar ta .  The r i d g e s  of  the s c u l p t u r e  are c o n t i n u o u s  i n t o  the 
base o f  the a p e r t u a l  r im and, t h e r e f o r e ,  have been i m p r i n t e d  newly onto  the o r -  
gan ic  s h e l l  a f t e r  i t s  d e f o r m a t i o n ,  x 176. 

D e t a i l  to f i g .  2 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  Ca l l i o s tom~  l a u g i e r i  wi th  an a lmos t  
smooth t r a n s i t i o n  between p r i m a r y  and secondary  s h e l l ,  x 120. 

D e t a i l  to f i g .  2 shows the u m b i l i c a l  v iew of  the p r i m a r y  s h e l l  o f  C a l l i o s t o m a  
~u@~eri  w i t h  a weak a p e r t u r a l  edge p r e s e n t  between the end o f  the p r i m a r y  

and the s t a r t  o f  the secondary  s h e l l ,  x 120. 

D e t a i l  o f  f i g .  2 shows the a p i c a l  v iew of  the p r ima ry  s h e l l  o f  Ca~iostoma 
l a ~ g i e r i  w i t h  a p rom inen t  a p e r t u r a l  r im a t  the p lace  of  onset  o f  the secondary  
s h e l l ,  x 120. 

P r imary  s h e l l  o f  Ca l l i o s toma  granuZat~m wi th  the f i r s t  secondary  s h e l l  formed 
by a p l a n k t o n i k  l a r v a  caught  in the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s - s u r - M e r  and 
s e t t l e d  to bot tom l i f e  w i t h i n  the g las  beaker ,  x 137. 

D e t a i l  o f  f i g .  I shows the r e g u l a r l y  hexagona l  s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  
o f  Calliostoma granu!atum. X 740. 

D e t a i l  to f i g .  8 shows the f o l d  o f  the s h e l l  marg in  in the p r i m a r y  s h e l l  o f  
C a l l i o s t o m a  l a u g i e r i .  The s c u l p t u r e  shows no s ign o f  d e f o r m a t i o n  here and has 
been i n t r o d u c e d  a f t e r w a r d s  as a new component,  x 500. 

D e t a i l  to f i g .  4 shows the s t r u c t u r e  o f  the r i b s  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  
C a l l i o s t o m a  a f .  f asa inans .  The c r y s t a l l i t e s  are a r ranged  in d i f f e r e n t  d i r e c -  
t i o n s  and are of  d i f f e r e n t  d i a m e t e r ,  x 4300. 
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T a f e 1 10 Skul~tur und Gestalt der Geh~use bei Fissurellaceen und Scissurelliden 

Sculpture and shape of the shel ls of Fissurel laceae and Sc issure l l idae 

Fig. 1 

Fig. 2 

Fig. 3 

Fig. 4 

Fig. 5 

Pig. 6 

Fig. 7 

Fig. 8 

Fig. 9 

Fiq. 10 

F ig ,  1 

F ig .  2 

Fig. 3 

F ig .  4 

F ig .  5 

F ig .  6 

F ig .  7 

F ig .  8 

F ig .  9 

F ig .  10 

Per apikale Geh~usebereich yon Emarginula pumila aus dem litoralen Bereich der 
Karibikbei Santa Marta zeigt die feine Spiralberippung des Sekund~rgeh~uses. Das 
Schlitzband tritt erst sp~t im Bereich des Sekund~rgeh~uses in Erscheinung (oben 
Mitte) und Poren treten mit dem Beginn des Terti~rgeh~uses (napff~rmig, unten) 
auf. x 75. 

Aufsicht auf das Gehiuse einer juvenilen Diodora listeri aus dem Felslitoral 
Kolumbiens bei Santa Marta. Der Schlitz beginnt ~ mittleren Tell des Sekund~r- 
geh~uses und endet im ersten Tell des Terti~rgeh~uses. Er wird anfangs durch 
normale Inkremente hinten geschlossen, spiter nach Erreichen der Lochform aher 
erweitert, x 68. 

Primar-und Sekundargeh~use von N~sta candida aus dem flachen Wasser der Riff- 
zone des Roten Meeres bei Port Sudan. Das Prim~rgeh~use ist glatt. Das Schlitz- 
band beginnt gleich mit der ersten Abscheidung des Sekund~rgeh~uses. x 338. 

Der apikale Geh~usebereich yon Emarginula fissurata aus dem Felslitoral des 
Mittelmeeres bei Banyuls-sur-Mer zeigt eine kr~ftige dichte Spiralberippung des 
Sekundargeh~uses und ein spites Einsetzen des Schlitzes. x 75. 

Per apikale Geh~usebereich yon EmarginuZa phrixodes aus dem Riffbereieh der Ka- 
ribikbei Santa Marta zeigt das Sekund~rgeh~use mit einer feinen Spiralberippung, 
die sich sowohl von den Tuberkelskulptur des Prim~rgeh~uses (links) als auch 
den radial- und konzentrischen Rippen des Terti~rgeh~uses unterscheidet, x 136. 

Geh~use einer jugendlichen Fissurella ~imbosa aus dem flachen Karibischen Meer 
bei Santa Marta. Per Schlitz setzt erst nach der Mitte des Sekund~rgehiuses ein 
und wird im Beginn des Terti~rgeh~uses wieder verschlossen. Beim wachsenden Tier 
wird das Loch durch L6sung anschlieBend vergr~Sert bis ihm schlieBlich der ganze 
Bereich des Primer- und Sekund~rgeh~uses zUmOpfer gefallen ist. x 60. 

Prim~rgeh~use yon Scissure~la sp. aus der Rifflagune des Roten Meeres bei Port 
Sudan. Die Berippung ist stark mineralisiert und gegen das Muster der Oberfl~che 
des organischen Geh~uses etwas ver~ndert. Die Ripper sind im verformten Bereich 
der Innenseite daher nicht verzerrt und greifen bis in die Aperturverdickung 
~ber. x 612. 

Prim~rgeh~use der gleichen Art Scissarella :sp. wie in Fig. 7 dargestellt. Hier 
ist die urspr~nglicheSkulptur der organischen Schale ohne Ver~nderung abgepr~gt. 
x 626. 

Geh~use yon Zc{ss~rel~a cingu~ata aus dem flachen Wasser der Karib~bei Santa 
Marta. Das Prim~rgeh~use wird yon kr~ftigen Rippen bedeckt, und im Sekund~rge- 
h~use erfolgte die Bildung eines Schlitzes erst nachdem eine Windung abgeschie- 
den wurde, x 121. 

Geh~use yon Jfnezona sp. aus dem flachen Wasser yon Lanzarote (Kanarische Inseln) 
Das Prim~rgeh~use weist kr~ftige Radialberippung auf. Per erst spat einsetzende 
Schlitz wird vor der Fertigstellung der Endgestalt des Geh~uses wieder geschlos- 
sen. x 104. 

The a p i c a l  p o r t i o n  of  the s h e l l  o f  Emargi~la pumi~ from the l i t t o r a l  zone of  
the Car ibbean Sea near Santa Marta shows a f i n e  s p i r a l  r i b - s c u l p t u r e  of the se- 
condary  s h e l l .  The s l i t  makes i t s  appearance l a t e  and pores are found in the 
s h e l l  w i t h  b e g i n n i n g  of  the f o r m a t i o n  of  the c o n i c a l  t e r t i a r y  s h e l l ,  x 75. 

View onto the s h e l l  of  a j u v e n i l e  {~odor~ Z~st~r~ from the rocky  shore of Colum- 
b ia  near  Santa Mar ta .  The s l i t  makes i t s  f i r s t  appearance in the c e n t r a l  p o r t i o n  
of  the secondary  s h e l l  and ends w i t h  the s t a r t  af  the t e r t i a r y  s h e l l .  At f i r s t  
i t  is  c losed  by normal inc rements  o f  s h e l l .  L a t e r  i t  remains open and becomes 
s e c o n d a r i l y  e n l a r g e d  by d i s s o l u t i o n  . x 68. 

Pr imary  and secondary  s h e l l  o f  ~esta candida from the s h a l l o w  wate r  o f  the r e e f -  
zone in the Red Sea near Po r t  Sudan. The p r i m a r y  s h e l l  i s  smooth. The s l i t  s t a r t  
r i g h t  w i t h  the f i r s t  growth o f  secondary  s h e l l ,  x 338. 

A p i c a l  p o r t i o n  of  the s h e l l  o f  Emaz~9~ln~ia f iss~raCa from the rocky  shore area o f  
the M e d i t e r r a n e a n  Sea near B a n y u l s - s u r - M e r ,  The secondary  s h e l l  i s  covered by 
s t r o n g  s p i r a l  r i b s  and the s l i t  s t a r t s  l a t e .  x 75. 

The a p i c a l  p o r t i o n  of  the s h e l l  o f  Fm~rg~n~la phnixodes from the r e e f  area of  
the Car ibbean Sea near Santa Marta shows the secondary  s h e l l  w i t h  f i n e  s p i r a l  
r i b s ,  This  s h e l l  is  we l l  d i f f e r e n t i a t e d  from the t u b e r c u l a r  p r i m a r y  s h e l l  ( l e f t )  
and the r a d i a l l y  and c o n c e n t r i c a l l y  r i b b e d  t e r t i a r y  s h e l l  ( b e l o w ) .  x 136. 

She l l  of  a j u v e n i l e  Fissure~ la  nimbosa from the s h a l l o w  Car ibbean Sea near Santa 
Mar ta ,  The s l i t  s t a r t s  in the c e n t r a l  p o r t i o n  o f  the secondary  s h e l l  and ends 
w i t h  the b e g i n n i n g  of  the t e r t i a r y  s h e l l .  When the animal  c o n t i n u e s  in growth 
the ho le  w i l l  be widened by s o l u t i o n  u n t i l  no t r a c e  of  the p r i m a r y  and secondary  
s h e l l  rema ins ,  x 60. 

Pr imary  s h e l l  o f  Scissurella sp. from the r e e f - l a g o o n  o f  the Red Sea near Po r t  
Sudan. The r i b s  o f  the s c u l p t u r e  are s t r o n g l y  m i n e r a l i z e d  and have become i n d e -  
pendent  of  the s c u l p t u r e  p resen t  on the p r ima ry  o r g a n i c  s h e l l  (see f i g . 8 ) .  Ribs 
now c o n t i n u e  i n t o  the base of  the a p e r t u r a l  r im.  x # i~ .  

Pr imary  s h e l l  o f  the same ScissureZia sp. as shown in f i g . 7 .  Here the r i b s  
have been m i n e r a l i z e d  in accordance to the p r i m a r y  s t r u c t u r e  o f  the o r g a n i c  
s h e l l  and thus a l so  r e f l e c t  i t s  d e f o r m a t i o n ,  x 626. 

She l l  of  Scisa~zrsl la c ing~!a ta  from s h a l l o w  wate r  of the Car ibbean Sea near 
Santa Mar ta ,  The p r i m a r y  s h e l l  is  covered w i t h  s t r ong  r a d i a l  r i b s .  The s l i t  
s t a r t s  l a t e  in the secondary  s h e l l ,  on l y  a f t e r  the ben thon i c  j u v e n i l e  had p ro -  
duced one whor l  w i t h o u t  s l i t ,  x 121, 

She l l  of  Ei~ezona sv, from the s h a l l o w  water  of L a n z a r o t e  (Canary I s l a n d s ) .  The 
p r i m a r y  s h e l l  shows s t r o n g  r a d i a l  r i b s .  The s l i t ,  a f t e r  i t s  s t a r t  w i t h  the end 
o f  the w o r l ,  ends b e f o r e  s h e l l  growth s tops ,  x 104. 
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T a f e 1 11 Gestalt des Geh~uses und Skulptur bei Fissurellaceen und Scissurelliden 

Morpho logy  and s c u l p t u r e  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  F i s s u r e l l a c e a  and 

S c i s s u r e l l i d a e  
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Prim~rgeh~use einer frischgeschlHpften Soissurella costata aus dem Mittelmeer 
bei Banyuls-sur-Mer. Umbilikale Ansicht. x 332. 

Prim~rgeh~use von Scissurella costata (wie Fig. 1), apikale Ansicht. x 350. 

Geh~use von Scissurella costata aus dem Limjski Fjord bei Rovinj , Adria. Das 
Schlitzband beginnt nachdem eine Windung des Sekund~rgeh~uses abgeschieden ist.x 35. 

Das Detail von Fig. 6 zeigt das Prim~rgeh~use von Scissurella crispata. Nach 
der AblSsung des Mantelrandes vom Prim~rgeh~userand schied das Tier noch einen 
schmalen Streifen von Prim~rgeh~use ab,bevor es das Gelege verlieB, x 392. 

Prim~rgeh~usevon Sinezona sp. aus dem flachen Meer bei Lanzarote (Kanarische 
Inseln~. Die Skulptur besteht aus kr~ftigen Radialrippen, deren Zusammensetzung 
vornehmlich durch gleichgerichtete Aragonit-Prismen der gleichen Breite erfolgte. 
x 392. 

Anfangswindungen yon Scissurella crispata aus dem tiefen Wasser westlich der 
Hebriden. Das Schlitzband setzt nach einer dreiviertel Windung des Sekund~rge- 
h~uses ein. x 104. 

Das Detail yon Taf. 12/10 zeigt das Prim~rgeh~use yon Fissurella angusta. Der 
verformte Innenteil des Geh~uses gibt sich durch eine streifige Skulptur zu er- 
kennen, das restliche Geh~use bedeckt ein ungeregeltes Grubenmuster. x 348. 

Prim~rgeh~use von Puncturella granulata aus etwa 30 m Wassertiefe vor der 
K~ste von Charleston (US-Ostk~ste). Feine Spiralstreifen und Tuberkeln sind 
entwickelt, und die Innenseite des Geh~uses ist unter der Apertur hakenf~rmig 
eingezogen, x 225. 

Detail von Taf. 12/9 zeigt das Prim~rgeh~use yon Puncturella profundi. Die Ein- 
faltung ist kurz und die Innenseite wurde auf dem dotterreichen Ei ebenm~Big 
gew~ibt verformt, x 208. 

Das Detail yon Fig. 7 zeigt die Grubenmusterung des Prim~rgeh~uses von Fissu- 
rella angusta, x 1800, 

Das Adultgeh~use yon P~ncturella granulata (Fig.8) weist neben einer regelm~Bi- 
gen Radialberippung in den Furchen daneben in regelm~Bigem Abstand Poren auf, 
die die ganze Schale nach innen hinein durchziehen, x 325. 

Das Detail von Fig. 9 zeigt das Grubenmuster der Prim~rschale von Puncturella 
profundi, x 1120. 
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Pr imary  s h e l l  o f  a f r e s h l y  hatched Sciss~rel~a costata f rom the M e d i t e r r a n e a n  
Sea near B a n y u l s - s u r - M e r  in  the c r a w l i n g - s w i m m i n g  phase. U m b i l i c a l  v iew.  x 332. 

A p i c a l  v iew o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  Sciss~rella eostata (as in  f i g . l )  x 350. 

S h e l l  o f  S c i s s u r e l l a  c o s t a t a  f rom the L i m j s k i  F jo rd  near Rov in j  , A d r i a t i c  Sea. 
The s l i t  s t a r t s  a f t e r  one whor l  o f  secondary  s h e l l  has been s e c r e t e d  w i t h o u t  
s l i t ,  x 35. 

D e t a i l  o f  f i g . 6  sh~ws the p r i m a r y  s h e l l  o f  Scissurella crispata. A f t e r  d e t a c h -  
ment o f  the mant le  edge from the s h e l l  marg in  the an imal  s e c r e t e d  a narrow r im 
o f  p r i m a r y  s h e l l  b e f o r e ' i t  hatched from the egg-mass, x 392. 

P r imary  s h e l l  o f  Sinezona sp. f rom s h a l l o w  wa te r  near  L a n z a r o t e  (Canary I s l a n d s ) .  
The s c u l p t u r e  c o n s i s t s  o f  s t r ong  r a d i a l  r i b s  which are composed o f  n e e d l e - l i k e  
a r a g o n i t i c  c r y s t a l l i t e s  o f  the same w id th  and the same o r i e n t a t i o n ,  x 392. 

I n i t i a l  who r l s  o f  S c i s s u r e l l a  c r i s p a t a  f rom the deep wa te r  west o f  the H e b r i d e s ,  
The s l i t  s t a r t s  w i t h  i t s  f o r m a t i o n  a f t e r  t h ree  q u a r t e r s  o f  a whor l  o f  secondary  
s h e l l  have been fo rmed,  x 104. 

D e t a i l  o f  pi .12/10 shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  F i s s u r e l l a  angus ta .  The deformed 
i n n e r  p o r t i o n  o f  the s h e l l  can be r e c o g n i z e d  by the s t r i p e d  appearance o f  the 
groove p a t t e r n ,  which on the rema inde r  o f  the s h e l l  s u r f a c e  is uno rde red ,  x 348, 

P r imary  s h e l l  o f  Punct~rel~a granu!ata f rom about  30 m of  wa te r  depth o f f s h o r e  
f rom C h a r l e s t o n  ( U S - E a s t c o a s t ) .  F ine s p i r a l  r i d g e s  and t u b e r c u l e s  are seen and 
the i n n e r  s i de  o f  the s h e l l  is f o l d e d  in h o o k - l i k e  manner, x 225. 

D e t a i l  o f  p i . 1 2 / 9  shows the p r i m a r y  s h e l l  o f  P u n c t u r e l l a  p r o f u n d i .  The f o l d  is  
s h o r t  and the i n n e r  s ide  o f  the s h e l l  was deformed in  a ve ry  r e g u l a r l y  rounded 
way on the y o l k  f i l l e d  v i s c e r a l  mass.x  208. 

The d e t a i l  o f  f i g . 7  shows the groove p a t t e r n  o f  the p r i m a r y  s h e l l  o f  F i s s u r e l l a  
angusta. X 1800. 

The a d u l t  s h e l l  o f  P u n c t u r e l l a  g r a n ~ l a t a  ( f i g . 8 )  shows a r e g u l a r  p a t t e r n  o f  
r a d i a l  r i b s  and g rooves .  Holes go ing  th rough  the e n t i r e  s h e l l  form a r e g u l a r  
p a t t e r n  o f  pores on the o u t e r  s u r f a c e  w i t h i n  the g rooves ,  x 325. 

The d e t a i l  o f  f i g .  9 shows ~ _ p a t t e r n  o f  narrow grooves o f  the p r ima ry  s h e l l  
o f  Puncturella profundi, x 0 
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T a f e 1 12 Geh~use von Fissurellaceen und yon triassischen Archaeogastropoden 
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S h e l l s  of  F i s s u r e l l a c e a  and some T r i a s s l c  a r c h a e o g a s t r o p o d s  

Das Prim~rgeh~use von Kokene~la sp. aus obertriadischen Schichten der Dolomiten 
weist eine kr~ftige Spiralstreifung auf und zeigt einen wohlgerundeten Innen- 
teil des Geh~uses unterhalb der Einfaltung. x 410. 

Das Prim~rgeh~use von Worthenia co~aiiiop~ila aus der oberen Trias der Dolomi- 
ten besitzt eine tuberkul~re Netzskulptur mit einzelnen Spiralstreifen. Der 
Geh~useinnenrand unter der Einfaltung erscheint zugespitzt, x 238. 

Das Detail zu Taf. 10/6 zeigt das Prim~rgehiuse von Fissureila nimbosa mit dichter 
regelm~Biger S~ralstreifung, die durch Querstege in Maschen zerlegt ist. x 210. 

Ausschnitt des Adultgeh~uses (Tertiirgeh~use) von Emanginula cf. rosea aus der 
Adria (Jugoslawische Nordk~ste) zeigt eine k~stchenf~rmige Grube des Geh~usemu- 
sters in der zwei Poren enden. Diese sind rMhrenf~rmig und durchsetzen die Scha- 
le. Kurz vor ihren Austritt an die Oberfl~che sind die becherartig erweitert.x 305. 

Ausschnitt aus dem Adultgeh~use der obertriassischen Emarginula m~nsteri aus den 
Dolomiten zeigt das Schlitzband sowie rechteckige Gruben des Skulptur-Musters. 
In diese hinein m~nden nebeneinander liegende Poren, x 48. 

Das etwas angel~ste Muster der Prim~rschale yon Emarg~nula ,~2~nsteri aus den ober- 
triassischen Schichten der Dolomiten zeigt, dab hier ein tuberkul~res Netzwerk 
entwickelt ist. x 13OO. 

Das Geh~use einer jugendlichen D[od9ma Zis~eri aus dem Litoral von Santa Marta 
(Karibisches Meer) zeigt den Beginn des Schlitzes auf der zentralen Sekundir- 
schale und seinen VerschluB im Anfangsteil der napff~rmigen Terti~rschale. Bei 
weiterem Wachstum wird das aoikale Loch erweitert bis zum v~lligen Verlust des 
Primer- und Sekund~rgeh~uses. x 40. 

Das Geh~use einer jugendlichen ~is~r~a noJos~ aus dem Felslitoral der Karibik 
(bei Santa Marta) entwickelt von Anfanq an einen Porus, indem die Bucht des End- 
teils des Sekund~rgeh~uses sich im Beginn des Terti~rgeh~uses gleich wieder 
schlieBt, x 38. 

Primer- und Sekund~rgeh~use yon Pun~b~:~e~L7 !~rofundi aus etwa 800 m tiefem 
Wasser vor der K~ste Georgias und Floridas. Nach VerschluB des Schlitzbandes 
wird das Loch in einer Weise erweitert, dab Primer- und Sekund~rgeh~use erhalten 
bleiben, x 98. 

Das Geh~use einer ju~endlichen Eiss~r~u ,In~sta bildet in seiner Sekund~r- 
schale ein Loch aus, welches sp~ter nur noch erweitel<wird. Karibische See bei 
Santa Marta. x 42. 

Das Detail von Fig. 8 zeigt das Embryonalqeh~use yon YissurelZa nodos~, sowie 
das daran anschlieBende Sekund~rgeh~use. Das Rippennetz des Prim~rgehiuses wird 
unvermittelt yon den sich verzweigenden Spira!rippen des Sekund~rgeh~uses abge- 
16st. x 157. 

Primer- und Sekundargeh~use yon b[odoz,~ i~aZ~ca aus der Adria bei Rovinj . x 141 

Pr imary  s h e l l  of  Koke~'~e~!~ sp. from UpGer T r i a s s i c  beds of  the D o l o m i t e s ,  A l p s ,  
shows p rom inen t  s p i r a l  r i b s  and a we l l  rounded deformed i nne r  p o r t i o n  o f  the 
s h e l l ,  x 410. 

Pr imary  s h e l l  of  Wor theni~ oora~Zioph~Z~ from the UpDer T r i a s s i c  of  the Do lo-  
m i tes  (A lps )  shows a g r a n u l a r  network s c u l p t u r e s  w i th  one or two s p i r a l  s t r i a e  
The area below the f o l d  shows p o i n t e d  shape, x 238. 

The d e t a i l  of  p l . 1 0 / 8  shows the p r ima ry  s h e l l  of F i s s ~ r e l ~ a  n i m b o s a  wi th  s p i r a l  
r i b s  c l ose  to each o t h e r  and crossed by t r a n s v e r s a l  l i n e s  to form a n e t w o r k . x  210. 

Par t  o f  the a d u l t  s h e l l .  ( t e r t i a r y  s h e l l )  of Cm~rg in~ ia  cf .  ~osea from the A d r i -  
a t i c  Sea ( N o r t h e r n  Y u g o s l a v i a )  shows a groove o f  i t s  s c u l p t u r e  p a t t e r n  i n t o  
which two pores open. These c o n t i n u e  as tubes to the i nne r  s h e l ]  s u r f a c e .  Tubes 
widen i n t o  cup shape app roach ing  the  o u t s i d e ,  x 305. 

Pa r t  of  the a d u l t  s h e l l  of the Upper T r i ass i c  Emaz,~inuZa , ~ n s c ~ r i  from the Do lo-  
m i tes  ( A l p s )  shows the s l i t b a n d  as we l l  as r e c t a n g u l a r  g rooves of  the s c u l p t u r e  
p a t t e r n .  I n t o  these grooves pores open which c o n t i n u e  i n t o  tubes t h a t  p e n e t r a t e  
the s h e l l ,  x 48. 

The somewhat d i s s o l u t e d  su r f ace  of  the p r ima ry  s h e l l  o f  Emargin~a ~st~ri 
from the Upper T r i a s s i c  beds of the Do lom i tes  demons t ra tes  a p a t t e r n  c o n s i s t i n g  
of  a g r a n u l a r  f i n e  network  o f  grooves and r i d g e s  x 1300. 

The s h e l l  of  a j u v e n i l e  b i o d o r a  ~ i s ~ C  from the coas t  of  the Car ibbean Sea 
near Santa Marta show the b e g i n n i n g  of  the s l i t  on the c e n t r a l  secondary  s h e l l  
and i t s  c l o s u r e  in the f i r s t  p o r t i o n  of  the t e r t i a r y  s h e l l .  With f u r t h e r  growth 
the a p i c a l  ho le  is  widened u n t i l  p r i m a r y  and secondary  s h e l l  are d i s s o l v e d ,  x 40. 

The s h e l l  o f  a j u v e n i l e  P iss~re~Za nodos~ from the rocky  shore of  the Car ibbean 
Sea near Santa Marta deve lops  an a p i c a l  ho le  by fo rm ing  a round i n d e n t a t i o n  w i t h  
the end of the secondary  s h e l l .  With b e g i n n i n g  on the t e r t i a r y  s h e l l  i t  is  c l osed  
aga in  . x 38. 

Pr imary  and secondary  s h e l l  o f  P~nets~r~ZZa ?roS~o~difrom about  800 m deep wate r  
o f f s h o r e  F l o r i d a  and Georg ia .  The s l i t  is  c losed  in the t e r t i a r y  s h e l l .  The 
ho le  w i l l  l a t e r  be e n l a r g e d  in such a way t h a t  the f i r s t  formed p o r t i o n s  o f  the 
s h e l l  are p r e s e r v e d ,  x 98. 

She l l  o f  a j u v e n i l e  ~issureZla an~sta from the Car ibbean Sea near Santa Marta 
forms in i t s  secondary  s h e l l  a ho le  which l a t e r  w i l l  be e n l a r g e d ,  x 42. 

D e t a i l  of  f i g .  8 shows the p r ima ry  s h e l l  of  #'#ss~r#ZZa ~ d o s a  as we l l  as the 
secondary  s h e l l .  Both are sepa ra ted  from each o t h e r  by s c u l p t u r a l  and morpho lo -  
g i c a l  d i f f e r e n c e s ,  x 157. 

Pr imary  and secondary  s h e l l  of  Pi,)duz.a i t a L i o a  from the A d r i a t i c  Sea near Ro- 
v i n j .  x 141. 
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T a f e 1 13 Ammonitella yon Baculites und Quenstedtoceras 

A m m o n i t e l l a  o f  B a c u l i t e s  and Q u e n s t e d t o c e r a s  
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Ammonitella einesBaculiten aus der Oberkreide Jordaniens. Das Geh~use umfaBt 
nur den Teil, ~er im Eikapselinnenraum gebildet wurde, x 100. 

Die aufgebrochene Ammonitella ein~oberkretazischen Baculiten zeigt den kugeli- 
gen Protoconch und den umgebenden Geh~useteil der zweiten Windung. Hier ist be- 
reits Adultschale angebaut, die im Gegensatz zur Ammonitella entrollt ist. x 100. 

Ammonitella yon Quenstedtocera8, die aus einem gr~eren Geh~use herauspr~pariert 
wurde. Das breit planispira~Geh~use gleicht weitgehend dem von Baeulite8. x 90. 

Ammonitella des mitteljurassischen Ammoniten Quenstedtoceras, welche aus einem 
gr~Beren Geh~use herauspr~pariert wurde. W~hrend dieAmmonitella keinerlei An- 
wachsstreifung zeigt, ist das angef~gte Adultgeh~use deutlich gestreift, x 120. 

Ammonitella des mitteljurassischen Ammoniten Kosmoceras. x ]30.- 

Ein Detail von Fig. I zeigt die sehr gleichf~rmige Tuberkelskulptur der Ammoni- 
tella und das v~llige Fehlen yon Anwachsstreifung. x 200. 

Tuberkeloberfl~che der Ammonitella yon Quenstedtoceras. Der Aufbau aus Kristall- 
nadeln ist erkennbar, x 5000. 

A m m o n i t e l l a  o f  Baculites f rom the Upper Cre taceous  of  Jo rdan .  The s h e l l  had been 
formed w i t h i n  the egg c a p s u l e ,  x I 00 .  

A m m o n i t e l l a  o f  an Upper Cre taceous  Bacu l i t es  broken open demons t ra tes  the sphe-  
r i c a l  p ro toconch  and the s u r r o u n d i n g  s h e l l  o f  the second w h o r l .  The f o l l o w i n g  
s h e l l  ( be low)  was formed by the  hatched young and: in  c o n t r a s t  to the s h e l l  
formed w i t h i n  the egg c a p s u l e ,  i s  s t r a i g h t ,  x I 00 .  

A m m o n i t e l l a  o f  Quenstedtoceras e x t r a c t e d  from a l a r g e r  s h e l l .  The b road ,  p l a n i -  
s p i r a l  s h e l l  i s  ve ry  s i m i l a r  to t h a t  o f  BacuZites. x 90. 

A m m o n i t e l l a  o f  the M i d d l e  J u r a s s i c  ammonite Q~enstedtoceras e x t r a c t e d  from a 
l a r g e r  s h e l l .  Wh i le  t h e r e  are no g rowth  l i n e s  on the embryon ic  s h e l l ,  the  
f o l l o w i n g  s h e l l  shows c l e a r  i n c remen ts  o f  g r o w t h ,  x 120. 

A m m o n i t e l l a  o f  the M i d d l e  J u r a s s i c  ammonite Kosmoceras. x 130. 

A d e t a i l  o f  f i g .  1 shows the ve ry  r e g u l a r  s c u l p t u r e  o f  t u b e r c u l e s  on the  
a m m o n i t e l l a  and the comple te  absence of  g r o w t h - l i n e s ,  x 200. 

S c u l p t u r e  of  t u b e r c u l e s  p r e s e n t  on the a m m o n i t e l l a  o f  Quenstedtoceras. The 
t u b e r c u l e s  c o n s i s t  o f  a r a g o n i t i c  c r y s t a l l i t e s ,  x 5000. 
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14 Wandstruktur der Ammonitella yon Quenstedtoceras 

Structures of the walls of the amm0nitella of Quenstedt0ceras 

Sutur am Nabel zwischen erster und zweiter Windung quer gebrochen. Im Proto- 
conch ist die Auflage einer Verdickung der Prismenschicht a!s Stufe erkennbar, 
sodaB die innere Prismenschicht unter der nach auBen exponierten Protoconch- 
wand (rechts) verdickt ist. Die ~uBere Tuberkel-Prismenschicht setzt sich nicht 
auf der Innenwand (links, Mitte) fort, sondern geht von Protoconch unmittelbar 
auf die 2. Windung ~ber. x 1OOO. 

Das Detail von Fig. I zeigt die ~uBere Tuberkel-Prismenschicht in ihrem Kontakt 
zwischen Protoconch und 2. Windung. Beide Schichten wuchsen gleichzeitig auf, 
so dab die Kristallite in einer Naht aneinanderstoBen, x 5000. 

Das Detail aus Fig. 1 zeigt die quergebrochene Wand der 2. Windung mit der dun- 
nen sph~rulitisch~prismatischen Tuberkel-AuBenschicht, der subprismatisch, sub- 
perlmutterig wirkenden Mittelschicht und einerm~chtigen sph~rulitischen Innen- 
schicht, wie sie direkt vor dem Ansatz eines Perlmutterseptums ausgebildet ist. 
x 5000. 

Der Bruch durch die ~uBere Tuberkel-Prismenschicht in der 2. Windung zeigt, dab 
sich die sph~rulitisch-prismatischen Kristallite in die Tuberkel hinein fort- 
setzen, x 5500. 

Die innere Prismenschicht der 3. Windung ist stellenweise abgehoben und darunter 
sind deutlich sph~rulitisch aufgebaute Tuberkel vorhanden. Die Skulptur der 
Ammonitella spiegelt sich in der Anordnung der Prismenpolster auf der inneren 
Prismenschicht wider, x 4000. 

Wie in Fig. 5 zeigt die innere Prismenschicht der dorsalen Geh~useauskleidung 
der 3. Windung ~ber den Tuberkeln der Ammonitella-Oberfl~che pultf6rmige Aufw~ch- 
se. x 5000. 

Beim Weiterbau wurde der Apertur der Ammonitella die neugebildete Adultschale 
unterlagert, so dab die Anheftung im Bereich der Perlmutterverdickung der Ammo- 
nitella gelegen ist und am Aperturrand nicht der AuBenschale der Ammonitella 
anliegt, x 1OOO. 

Das Detail von Fig. 7 zeigt den prismatischen Geh~userand der Ammonitella und 
das darunter geschobene Adultgeh~use. x 5000. 

Direkt hinter der Apertur der Ammonitella weist die 3. Geh~usewindung die typi- 
sche Ammoniten-Schalenstruktur auf, die aus ~uBerer Prismenschicht, mittlerer 
Perlmutterschicht und innerer Prismenschicht besteht, x 4500. 

A f r a c t u r e  t h r o u g h  the s u t u r e  between f i r s t  and second w h o r l .  W i t h i n  the i n n e r  
s u r f a c e  o f  the p r o t o c o n c h  ( l o w e r  p a r t )  the i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  i s  t h i c k e r  to 
the r i g h t  than to the l e f t ,  and between both  a s tep  is  d e v e l o p e d ,  wh ich  on a 
f i l l i n g  o f  the p r o t o c o n c h  cou ld  be m is taken  f o r  a l i n e  o f  g row th .  The o u t e r  
p r i s m a t i c  l a y e r  o f  the t u b e r c u l a r  s u r f a c e  o f  the a m m o n i t e l l a  (upper  r i g h t )  is  
no t  c o n t i n u o u s  i n t o  the  i n n e r  w a l l  o f  the  a m m o n i t e l l a , b u t  c o n t i n u e s  from the 
o u t s i d e  o f  the p ro toconch  d i r e c t l y  on to  the o u t s i d e  o f  the  second w h o r l ,  x I 000 .  

D e t a i l  o f  f i g .  1 shows the  o u t e r  p r i s m a t i c  l a y e r  i n  i t s  c o n t a c t  between p r o t o -  
conch and second w h o r l .  Both l a y e r s  have been s e c r e t e d  a t  the same time, the 
c r y s t a l l i t e s  m i n e r a l i z i n g  the o r g a n i c  s h e l l  meet i n  a seam. x 5000. 

D e t a i l  o f  f i g .  i shows the f r a c t u r e d  w a l l  o f  the second whor l  d e m o n s t r a t i n g  a 
t h i n  s p h e r u l i t i c - p r i s m a t i c  o u t e r  l a y e r ,  the s u b p r i s m a t i c - s u b n a c r e o u s  l a y e r  and 
a massiv  i n n e r  s p h e r u l i t i ~ p r i s m a t i c  l a y e r ,  as i s  formed near  the  base o f  a sep- 
tum. x 5000. 

F r a c t u r e d  o u t e r  t u b e r c u l a r  p r i s m a t i c  l a y e r  o f  the second whor l  shows t h a t  the 
c r y s t a l l i t e s  are c o n t i n u o u s  i n t o  the t u b e r c u l e s ,  x 5500. 

The i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  o f  the t h i r d  whor l  i n  p a r t  i s  broken o f f  and shows 
the t u b e r c u l e s  of  the  s u r f a c e  o f  the a m m o n i t e l l a  be low.  The s c u l p t u r e  o f  the  
a m m o n i t e l l a  i s  r e f l e c t e d  i n  the s t e p - l i k e  p a t t e r n  o f  the i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  
p r e s e n t  in  the t h i r d  w h o r l ,  x 4000. 

As i n  f i g .  5, the i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  o f  the do r sa l  s i de  o f  the t h i r d  whor l  
r e f l e c t s  w i t h  s t e p - l i k e  f e a t u r e s  the t u b e r c u l e s '  s t r u c t u r e  be low,  x 5000. 

When the a m m o n i t e l l a  a f t e r  h a t c h i ~ i s  e n l a r g e d  to form the f i r s t  secondary  s h e l l ,  
the new s h e l l  f i n d s  i t s  a t t a c h m e n t  somewhat beh ind  the edge o f  the  a p e r t u r e  o f  
the  embryon ic  s h e l l ,  x I 000 .  

The d e t a i l  o f  f i g .  7 shows the p r i s m a t i c  edge of  the a m m o n i t e l l a  ( l e f t )  and 
the new secondary  s h e l l  a t t a c h e d  below i t  ( l e f t ) .  x 5000. 

J u s t  beh ind  the edge of  the a m m o n i t e l l a  the s h e l l  o f  the t h i r d  whor l  shows the 
usua l  s t r u c t u r e  o f  the ammonite s h e l l  c o n s i s t i n g  o f  an o u t e r  and an i n n e r  p r i sma -  
t i c  l a y e r  w i t h  a nacreous l a y e r  between them. x 4500. 
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Fig. I 

Fig. 2 
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Fig. 6 

Fig. 7 

Fig. 8 

15 Schalenstruktur der Ammonitella yon Quenstedtoceras 

Structure of the shell of the amm0nitella of Quenstedt0ceras 

Bruch durch die AuBenlippe der ersten Windung (oben) und das Ende der Innen- 
lippe (Flansch) (rechts unten). Beide sind miteinander durch das erste Septum 
verbunden. Das zweite Septum ist ebenfalls sichtbar (rechts). x 500. 

Das Detail yon Fig. I zeigt den Ansatz des ersten Septums an der AuSenwand. 
Die innere Prismenschicht des Protoconchs endet in einer Verdickung ~nter dem 
Septenansatz (Pfeil). Die Schicht des Septums setzt sich in die mittlere, sub- 
prismatische Schicht hinein fort, die die 2. Kammer auskleidet (rechts). x 2000. 

Das Detail aus Fig. I zeigt den Ansatz des ersten Septums (b) auf der Proto- 
conch-Innenlippe (a) und den Ansatz des zweiten Septums (c). x 2000. 

Die Protoconch-Innenwand apikal zur Ansatzstelle des ersten Septums ist drei- 
schichtig. Die mittlere, subprismatische, an organischem Material reiche 
Schicht w• innen yon der inneren Prismenschicht des Protoconchs Hberlagert 
(unten) und auBen yon der inneren Prismenschicht der zweiten Windung Hberlagert 
(oben). x 5000. 

Direkt apikal der Innenlippe ist die Protoconchwand sehr viel donner als in 
Fig. 5, aber ebenfalls dreischichtig, x 5000. 

Das Detail aus Fig. I zeigt die quergebrochene Wand des zweiten Septums, die 
vornehmlich aus Perlmutter gebildet ist und apikal und apertural von einer 
dOnnen Schicht ~berkleidet ist, die sich bei ~tzpr~paration als phosphatisch 
erweist, x 10000. 

Dem ersten Septum ist in seinem Ansatz auf der AuBenwand ein deutlicher pris- 
matischer Wulst vorgelagert (Pfeil), mit dem die organische Basallamelle des 
Septums an der Wand verankert war. x 700. 

Wie Fig. 7, nur ist hier der Anheftungswulst der organischen Basallamelle der 
Innenlippe (Flansch) auBen aufgelagert (Pfeil~.x 950. 

Fig. 1 

Pig. 2 

Fig.  3 

Fig.  4 

Fig.  5 

F ig.  6 

Fig.  7 

Fig.  8 

Fractured outer  l i p  of the protoconch (upper pa r t )  and inner  l i p ,  which ends 
( lower r i g h t  and cen ter )  w i th  the f l ange .  Both are connected w i th  each other  
by the i n c l i n e d  f i r s t  septum. The second septum is  a lso v i s i b l e  ( r i g h t ) . x  500. 

The d e t a i l  of f i g .  I shows the i n s e r t i o n  of the f i r s t  septum on the outer  w a l l .  
The inner  p r i s m a t i c  l a y e r  of the protoconch ends in a t h i cken ing  c lose to the 
septum-base (a r row) .  The septum is  cont inuous in to  the cen t ra l  subpr i smat i c  
l a y e r  t ha t  covers the i ns ide  of the second chamber ( r i g h t ) .  x 2000. 

The d e t a i l  of f i g .  i shows the i n s e r t i o n  of  the f i r s t  septum (b) on the inner  
l i p  of the protoconch (a) and the i n s e r t i o n  of the second septum ( c ) .  x 2000. 

The inner  wal l  of the protoconch j u s t  behind (ap i ca l  d i r e c t i o n )  of the i n s e r -  
t i o n  of the f i r s t  septum shows three l a y e r s .  The inner  subpr i sma t i c  l aye r  is  
r i c h  w i th  organic m a t e r i a l  and is unde r la in  by an inner  p r i s m a t i c  l a y e r  (be- 
low) and an outer  p r i s m a t i c  l a y e r  of the second whorl (above) .  x 5000. 

Just  behind the inner  l i p  the wa l l  of the protoconch is  t h i n  but a lso demon- 
s t r a t e s  three l aye rs  as present  in f i g .  4. x 5000. 

The d e t a i l  of f i g .  i shows the f r a c t u r e d  second septum, which is  composed of 
nacre ma in l y .  A t h i n  pr ' ismat ic  s t r u c t u r e  is  seen above and below the nacre. 
These l aye rs  prove to be somewhat phosphat ic  in etched samples . x 10000. 

In f r o n t  of the f i r s t  septum a r idge  is present  (a r row) .  With i t  the organic  
p recursor  of the minera l  septum was at tached to the outer  w a l l .  x 700. 

As in f i g .  7, only tha t  the r idge anchoring the organic  l ame l l a  is  here depo= 
s i t e d  onto the inner  l i p  from the ou ts ide  (a r row) .  x 950. 
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T a f e 1 16 Struktur der Ammonitella von Quenstedtoceras 

Fig. I 

Fig. 2 

Fig. 3 

Fig. 4 

Fig. 5 

Fig. 6 

Fig. 7 

Fig. 1 

F ig .  2 

F ig .  3 

Fig, 4 

Fig. 5 

Fig, 6 

F i g .  7 

S t r u c t u r e  o f  the a m m o n i t e l l a  o f  Q u e n s t e d t o c e r a s  

Entlang der Mittelebene gebrochenes Caecum in seiner Position in der M~ndung 
des Protoconches mit I., 2. und 3. Septum sichtbar, x 500. 

Das Detail yon Fig. I zeigt die quergebrochene Innenlippe (Flansch)mit ihrer 
verdickten, inneren Prismenschicht, die der subprismatischen AuBenschicht auf- 
lagert. Hier war der embryonale Muskel angeheftet bis er sich nach der Bildung 
des ersten Septums auf dessen aperturale Oberfl~che verlagerte, x 5000. 

Das Detail yon Fig. I zeigt die Innenlippe (a), der das erste Septum aufliegt 
(Mitte). An diesesist das Caecum mit einer prismatischen Verheftung angesetzt 
(b) und das sub-perlmutterige 2. Septum aufgelagert (Mitte). Dem Perlmutter- 
kragen ist die prismatische apikale Anheftung des 3. Siphonalrohr-Segments 
angelagert (c). Vorlage fur Textfigur 42.x 2000. 

Das Detail yon Fig. I zeigt das Caecum in seiner Anheftung zur AuBenwand 
(ventral) mit vielen einzelnen organischen Lamellen. x 1000. 

Das Detail Yon Fig. I und Fig. 4 zeigt die organische Wand des ersten Sipho- 
nalrohr-Segments mit den organischen Anheftungslamellen, die in ihre Oberfl~- 
che einm~nden, x 5000. 

Aufgebrochene Anheftung des ersten und zweiten Siphonalrohr-Segmentes im 
�9 ersten Septurn (a) und zur AuBenwand (b). Die Innenlippe ist ebenfalls sicht- 
bar (c). Der Austritt der beiden por~sen Zonen der ersten und zweiten Kammer 
zwischen den mineralischen Anheftungsw~isten des Caecums (d) und des 2. Rohr- 
segments (e) ist in Form yon Rinnen erkennbar, x 900. 

Das Detail zu Fig. I zeigt die Anheftung des ersten (links oben) und zweiten 
(Mitte) Siphonalrohr-Segmentes zurAuBenwand (ventral) und den Ansatz des drit- 
ten Siphonalrohr-Segmentes (rechts). Der Austritt der por~sen Zonen ist als Fuge 
zw• den prismatischen Anheftungsw~isten sichtbar (Pfeile). x 1000. 

Caecum f r a c t u r e d  a long  the median p lane  of  the a m m o n i t e l l a  w i t h i n  i t s  p o s i t i o n  
i n  the a p e r t u r e  of  the p r o t o c o n c h  w i t h  the f i r s t  t h ree  septa v i s i b l e ,  x 500. 

The d e t a i l  o f  f i g .  1 show the f r a c t u r e d  i n n e r  l i p  ( f l a n g e )  w i t h  i t s  t h i c k e n e d  
i n n e r  p r i s m a t i c  l a y e r  t h a t  covers  the s u b p r i s m a t i c  l a y e r .  Here the embryon ic  
musc les  had been a t t a c h e d  u n t i l  they  had to be w i t h d r a w n  to be ancored aga in  
on to  the upper  s u r f a c e  of  the f i r s t  septum, x 5000. 

The d e t a i l  o f  f i g ,  1 shows the i n n e r  l i p  (a) w i t h  the f i r s t  septum i n s e r t e d  
on i t  ( c e n t e r ) .  Onto the f i r s t  septum the Caecum i s  ancored w i t h  a p r i s m a t i c  
s t r u c t u r e  ( b ) .  The subnacreous  2rid septum i s  a l so  a t t a c h e d  here ( c e n t e r ) .  Onto 
i t  the p r i s m a t i c  a t t a c h m e n t  o f  the 3rd segment o f  the s i p h u n c u l a r  tube i s  depo- 
s i t e d  ( c ) .  x 2000. 

The d e t a i l  o f  f i g .  1 shows the caecum w i t h  i t s  a t t a c h m e n t  to  the  o u t e r  w a l l  
( v e n t r a l l y )  c o n s i s t i n g  o f  numerous s i n g l e  o r g a n i c  l a m e l l a e ,  x I000 .  

The d e t a i l  o f  f i g ,  i and f i g .  4 shows the o r g a n i c  w a l l  o f  the f i r s t  segment o f  
the s i p h u n c u l a r  tube w i t h  o r g a n i c  a t t a c h m e n t  l a m e l l a e  composing i t s  ou te rmos t  
l a y e r s ,  x 5000. 

Opened a t t a c h m e n t  o f  the f i r s t  and second segment o f  the s i p h u n c u l a r  tube to 
the f i r s t  septum (a) and the o u t e r  w a l l ( b ) .  The i n n e r  l i p  i s  a l so  v i s i b l e  ( c ) .  
Porous zones of  the f i r s t  (d)  and the second (e) chamber open i n t o  the tube 
w i t h i n  g rooves ,  x 900. 

The d e t a i l  to  f i g .  I shows the a t t a c h m e n t  o f  the f i r s t  (upper  l e f t )  and second 
( c e n t r a l )  segment o f  the s i p h u n c u l a r  tube to the o u t e r  w a l l  ( v e n t r a l l y )  and 
the i n s e r t i o n s  of  the t h i r d  segment o f  the s i p h u n c u l a r  tube ( r i g h t ) .  The e x i t  
o f  the porous zones can be seen i n  the shape of  f u r r o w s  between p r i s m a t i c  r i d -  
ges of  t ube -segmen t  a t t achmen ts  ( a r r o w s ) ,  x 1000. 



TAFEL 16 



T a f e 1 17 Struktur der Ammonitella yon Quenstedtoceras 

S t r u c t u r e  o f  the a m m o n i t e l l a  o f  Quens ted toce ras  

Fig. I 

Fig. 2 

Fig. 3 

Fig. 4 

Fig. 5 

Fig. 6 

Die aufgebrochene Ammonitella zeigt von innen die ehemalige Apertur des Proto- 
conches (obere Mitte), die nun durch das erste Septum und das Caecum ~ber der 
geschwungenen Innenlippe geschlossen ist. Die zweite Windung ist mit einem 
Septum geschlossen (untere Mitte) und vonder 3. Windung ist ein deutliches 
Muskelfeld im Dorsalsattel der Sutur erkennbar (Pfeil). x 130. 

Der aufgebrochene Protoconch zeigt die Innenlippe (Pfeil) und den VerschluS 
durch erstes Septum und Caecum. Das erste Septum ist der AuBenwand aufgesetzt, 
so da~ seine Seiten in das Protoconchinnere etwas zur~ckgreifen, x 200. 

Das Detail yon Fig. I zeigt das gerundete erste Segment des Siphonalrohres 
(Caecum), welches hier keinen "Prosipho" besitzt, sondern nur kurze Anheftungs- 
lamellen. Die KristallbHndel auf dem Caecum sind sekund~re Bildungen. x 550. 

Das Detail von Fig. 3 zeigt die Lamellenanheftung des Caecums zur Innenwand 
des ersten Septums (a) und zur Innenlippe (b). x 1OOO. 

Das Detail von Fig. 2 zeigt eine kurze Anheftungslamelle des Caecums zur AuBen- 
wand (ventral). Daneben ist der prismatische Wulst der Basalmembran- Anheftung 
des ersten SeDtums zur AuBenwand erkennbar (Pfeil). x 1OOO. 

Die Anheftunqslamelle eines Caecums zur Innenlippe und dazwischen gelegene 
Fuge, die zur por~sen Zone der Caecumverankerung mitdem ersten Septum ver- 
mittelt, x 2000. 

F ig .  1 

F ig .  2 

F ig .  3 

F ig .  4 

F ig .  5 

F ig .  6 

The opened a m m o n i t e l l a  demons t ra tes  the c losed  a p e r t u r e  o f  the p ro toconch  
above the lumen o f  the p ro toconch  ( c e n t r a l  p i t )  and the i n n e r  l i p  ( v i s i b l e  a t  
the r i g h t  and the l e f t  m a r g i n ) .  The second whor l  is  c l osed  w i t h  a septum ana 
from the t h i r d  whor l  the round f i e l d  o f  muscle a t t a c h m e n t  is  seen ( a r r o w ) . x  130. 

The opened p ro toconch  shows the i n n e r  l i p  w i t h  the w a l l  o f  the f i r s t  septum 
above.  This septum is  based on the o u t e r  w a l l  in  such a way t h a t  i t s  s ides  
p r o j e c t  i n t o  the p ro toconch  and i t s  c e n t e r  towards the a p e r t u r e  o f  the ammoni- 
t e l l a .  The round open ing  o f  the f i r s t  septum is  c losed  w i t h  the caecum, x 200. 

The d e t a i l  o f  f i g .  1 shows the b l i n d  end o f  the f i r s t  segment o f  the s i phun -  
c u l a r  tube (caecum),  which is  a t t a c h e d  to  the o u t e r  w a l l  by a number o f  o r g a n l c  
l a m e l l a e  (no p r o s i p h o n ) .  The c r y s t a l l s  seen on the caecum are secondary  g rowths .  
x 550. 

D e t a i l  o f  f i g .  3 shows the l a m e l l a r  a t t a c h m e n t  o f  the caecum to the i n n e r  s ide  
o f  the w a l l  o f  the f i r s t  septum (a) and to the i n n e r  l i p  (b). x I000. 

D e t a i l  o f  f i g .  2 shows the s h o r t  l a m e l l a  o f  the a t t a c h m e n t  o f  the caecum to the 
o u t e r  w a l l .  Bes ides i t  the p r i s m a t i c  r i d g e  i s  seen ( a r r o w )  to  which the o r g a n i c  
l a m e l l a  was a t t a c h e d  t h a t  formed the base o f  the f o r m a t i o n  o f  the septum. 
x 1000. 

Lame l l a  anchoring the caecum to the i n n e r  l i p  and g roove  between caecum and 
i n n e r  l i p - f i r s t  septum t h a t  is  connected to the porous zone between f i r s t  
septum and f i r s t  segment o f  the s i p h u n c l e ,  x 2000. 
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T a f e 1 18 Struktur der Am~onitella und der darauf folgenden Windung bei 

Q u e n s t e d t o c e r a s  

S t r u c t u r e s  o f  the a m m o n i t e l l a  and the f o l l o w i n  9 whor l  o f  

Quens ted toce ras  

Fig. I 

Fig. 2 

Fig. 3 

F i g .  4 

Fig. 5 

5 i g .  6 

Aufgebrochene 2. Windung, die die 2., 3. und 4. Kammer zeigt. Links und rechts 
der runden Apertur des ersten Septums (oben Mitte) sind Muskelanheftungs-Pol- 
ster auf der Oberfl~che des Septums entwickelt (das rechte (Pfeil) ist sichtbar). 
In der 3. Kammer sind die Muskelfelder links und rechts unter dem aufgebroche- 
nen Siphonalrohr gelegen. In der 4. Kammer ist ein einheitliches Feld undeut- 
lich in der Ausbuchtung des 3. Septums auf der Innenwindung (dorsal) sichtbar 
x 230. 

Das gleiche Objekt wie in Fig. I Yon der Seite gesehen zeigt den Ansatz des 
zweiten Septums teilweise auf dem ersten Sept um. Das Siphonalrohr l~st sich 
von den Kammerw~nden im 3. Septum. x 220. 

Das Detail von Fig. 4 zeigt ein ovales Anheftungsfeld des Retraktormuskels, 
den das Septum im Dorsallobus der Innen-Lobenlinie umgibt, x 900. 

Die Aramonitella nach der Entfernung der dritten Windung zeigt die Lobenlinie auf 
der Innenseite (dorsal) und die yon ihr umgebenen Muskelfelder. x 170. 

Das Detail aus Fig. I zeigt die aufgebrochene 3. (oben rechts) und 4. Kammer 
(untere Mitte), sowie das aufgebrochene Siphonalrohr. In der 3. Kammer ist 
eines der beiden Muskelanheftungsfelder deutlich erkennbar. Das vereinigte 
Muskelfeld der 4. Kammer ist ebenfalls zu erkennen. Im Bereich des Septen- 
kragens des 3. Septums ist der Ausgang der por~sen Zone deutlich als Fuge 
erkennbar. Durch die por~se Zone konnte die FlHssigkeit der 4. Kammer mit dem 
Gewebe des Siphos in Verbindung treten, x 11OO. 

Apikale Seite des 7. Septtmls, mit por~ser Zone sowohl auBen als auch innen 
sichtbar, x 1800. 

Fig 

Fig 

L-iq 

Fig 

Fig 

Opened second whor l  shows the a p e r t u r e  o f  the f i r s t  seDtum w i t h  the e n t r a n c e  to 
the f i r s t  c h a m b e r ( l i g h t  round ho le ) , the  second chamber w i t h  the r i g h t  i n s e r t i o n  o f  
the muscle p a i r  on the upper p o r t i o n  o f  the f i r s t  septum ( a r r o w ) ,  the t h i r d  
chamber w i t h  the r i g h t  i n s e r t i o n  o f  the r e t r a c t o r  muscle v i s i b l e  below the 
s i p h u n c u l a r  tube ( l e f t  c e n t e r ) ,  and the f o u r t h  chamber w i t h  the f i e l d  o f  muscle 
i n s e r t i o n  u n i t e d  i n t o  one (be low the s i p h u n c u l a r  t ube ,  l ower  l e f t ) ,  x 230. 

The same o b j e c t  as in f i g .  1 now seen from the s ide  shows t h a t  the second 
septum is p a r t l y  r i d i n g  on the f i r s t  septum (near  the e n t r a n c e  to the f i r s t  
chamber) and t h a t  the r e t r a c t o r  muscle i n s e r t i o n  on the f i r s t  septum is  p a i r e d .  
The s i p h u n c u l a r  tube becomes de tached f rom the chamber w a l l s  w i t h  the 3rd septum. 
x 220. 

D e t a i l  o f  f i g .  4 shows the ova l  f i e l d  of  a t t achmen t  of  the r e t r a c t o r  muscle 
which is sur rounded by the septum fo rm ing  the d o r s a l  lobe  o f  the i n t e r n a l  
s u t u r e ,  x 900. 

A m m o n i t e l l a  a f t e r  detachment  o f  the t h i r d  whor l  shows the s u t u r e  of  the i n n e r  
s ide  ( d o r s a l )  w i t h  the f i e l d s  o f  muscle i n s e r t i o n  p r e s e n t  w i t h i n  the l o b e s .  
x 170. 

D e t a i l  o f  f i g .  1 shows the opened s i p h u n c u l a r  tube ( l e f t ) ,  the f r a c t u r e d  t h i r d  
septum and pa r t s  o f  the 3rd and 4th chamber. W i t h i n  the t h i r d  chamber (upper  
r i g h t )  one o f  the two f i e l d s  o f  muscle i n s e r t i o n  is  v i s i b l e .  The area o f  the 
s e p t a l  neck o f  the t h i r d  seotum shows the porous zone w e l l  which ends i n t o  the 
tube w i t h  a c l e f t .  I t  connec ted  chamber l i q u i d  he ld  in the 4th chamber w i t h  the 
i n t e r i o r  o f  the s i p h u n c u l a r  tube .  x i i 0 0 .  

Fig 6 A p i c a l  s i de  o f  the 7th septum w i t h  e n t r a n c e  to the porous zone v i s i b l e  on the 
o u t s i d e  o f  the s i p h u n c u l a r  tube as w e l l  as on the i n s i d e  o f  i t .  x 1800. 
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T a f e 1 19 Struktur yon Quenstedtoceras, sowie des Septums eines Belemniten 

und EmbryonalgehMuse yon Neritacea 

S t r u c t u r e  w i t h i n  the s h e l l  o f  Quens ted toce ras  and a septum o f  a 

b e l e m n i t e  and embryon ic  s h e l l  o f  a N e r i t a c e a  

Fig. I 

Fig. 2 

Fig. 3 

Fig. 4 

Fig. 5 

Fig. 6 

Der retrochoanitische Siphonalkragen des 3. Septums von Quenstedtoceras 
zeigt Perlmutterstruktur, deren Lamellen sich in die des organischen Siphonal- 
rohres fortsetzen. Der Kragen ist so stark aus der nach vorne weisenden Ebene 
des Sept~ns abgeknickt, dab an der Knickstelle Zwickel entwickelt sind. x 5000. 

Die Fortsetzung des 3. Siphonalrohr-Segmentes in einen prochoanitischen Kragen 
wird durch prismatische Kristallite gebildet (links). Diesem ist das kristal- 
line, apikale Ende des 4. Siphonalrohr-Segmentes verankert (rechts), wobei 
zwischen beiden eine por~se Zone ausgebildet ist. x 5000. 

Der prochoanitische Septenkragen adulter Individuen von Quenstedtoceras wurde 
gebildet, nachdem das Septum in seiner Form randlich bereits durch prismatische 
Kristallisation festqeleqt war, und das Siphonalrohr-Segment fertig sezer- 
niert war,dessen mineralisches Ende sichtbar ist (Pfeil). Der Permutterschicht 
ist ein dickes Prismenpolster aufgesetzt (Mitte), welches die mineralische Ver- 
ankerung des ~uBeren Tells des nichsten Siphonalrohr-Segments darstellt.x 12OO. 

Die Fortsetzung von Fig.3 zur AuBenwand (ventral) zeigt das Perlmutterseptum 
(a) in seinem Aufsatz zur Wand (b). Das Prismenpolster der Anheftung des fol- 

genden Siphosegments ist wieder sichtbar (links unter). Die Perlmutterschicht 
wurde erst abgelagert nachdem sich sph~rulitisch-prismatische Prismenpolster 
als erste Septenbildungen abgeschieden hatten (c), die in ihrer Form die Ober- 
fl~che des Mantelgewebes widerspiegeln und in apikaler Richtung vorwuchsen. 
Bevor diese rasch mineralisierte Wand vom extrapallialen SChleim gebildet wur- 
de (frei in den Raum und nichtauf einer organischen Basalmembran) , war der 
dazugeh~rige Sipho der AuBenwand verankert worden (d). Die organische Lamelle 
ist in einer stufenf~rmigen Prismenlaqe der Wand angeheftet (e). x 12OO. 

Das SeDtum einesmitteljurassischen Belemniten welcher mit Quenssedtoceras 
zusammen auftritt, weist eine Zusammensetzung der Wand aus Lamellenschichten 
auf, wie sie ~hnlich bei der rezenten Spirula entwickelt sind. x 9000. 

Das Embryonalgeh~use yon Neritina zeigt fast die gleiche Gestalt wie der Proto- 
conch der Ammonitella. Hier bildet sich allerdings eine fast yon Anfang an mi- 
neralisierte Embryonalschale, die bis z um Schl~pfen der Veligerlarve allseitig 
vorgebaut wird und nach dem Schl~pfen nur noch im Bereich der AuBenlippe vor- 
w~chst, wihrend die Innenlippe als scharfer Grat bleibt. Wegen der fr0hzeiti- 
gen Abl~sung des ~{antelrandes vonder Schale sind deutliche Anwachsstreifen 
entwickelt, x 500. 

F ig .  1 

Fig 2 

Fig 3 

Fig 4 

F ig 5 

Fig 6 

The r e t r o c h o a n i t i c  s e p t a l  neck o f  the 3. septum of  Quenstedtoaeras shows nac re -  
ous s t r u c t u r e .  The m i n e r a l  l a m e l l a e  o f  t h i s  s t r u c t u r e  are c o n t i n u o u s i n t o  the 
l a m e l l a e  composing the o r g a n i c  s i p h u n c u l a r  tube .  The neck is  t w i s t e d  s t r o n g l y  
out  o f  the p lane  formed by the septum. The l o c a t i o n  o f  change in d i r e c t i o n  
shows c a v i t i e s  between m i n e r a l  p l a t e s ,  x 5000. 

The 3. segment o f  the s i p h u n c u l a r  tube is  c o n t i n u o u s  i n t o  a p r o c h o a n i t i c  sep- 
t a l  neck formed by p r i s m a t i c  c r y s t a l l i t e s ( l e f t ) .  With t h i s  neck the a p i c a l  end 
o f  the s i p h u n c u l a r  tube is  a t t a c h e d  by s p h e r u l i t i c  c r y s t a l  growth and a porous 
zone between the t h i r d  and f o u r t h  tube segment,  x 5000. 

In a d u l t  Quenstedtoaeras the p r o c h o a n i t i c  s e p t a l  neck was formed onlY a f t e r  the 
septum had been e s t a b l i s h e d  in i t s  f i n a l  shape. Ma rg ina l  ( f l u t e d )  p o r t i o n s  were 
f i x e d  in shape by p r i s m a t i c  growth o f  c r y s t a l l i t e s .  The new segment o f  the s i -  
phunc le  was f i n i s h e d  in  shape b e f o r e  the neck fo rmed.  The m i n e r a l  a t t a c h m e n t  
o f  the o r g a n i c  s i p h u n c u l a r  tube was d e p o s i t e d  onto  the nacreous s e p t a l  neck 
o f  the septum of  the chamber b e f o r e  ( a r r o w ) .  x 1200. 

C o n t i n u a t i o n  o f  f i g .  3 w i t h  the p r i s m a t i c  cuss ion  in  the lower  . l e f t .  The nac re -  
ous septum (a) w i t h  i t s  i n s e r t i o n  to the o u t e r  w a l l  (b) has been sec re ted  on 
top o f  a p r i s m a t i c - s p h e r u l i t i c  l a y e r  ( c ) .  This  f i r s t  formed l a y e r  in i t s  mor- 
pho logy  r e f l e c t s  the shape o f  the end o f  the v i s c e r a l  mass d u r i n g  septum f o r - -  
m a t i o n .  Growth o f  these f i r s t  m i n e r a l  l a y e r s  occured away from the t i s s u e  o f  
the m a n t l e ,  w h i l e  d u r i n g  l a t e r  growth o f  the nacreous septum, m i n e r a l s  grew 
towards the man t le  t i s s u e .  Be fo re  f o r m a t i o n  o f  a septum the comple ted  s iphunc -  
l e  had been a t t a c h e d  to the o u t e r  w a l l  by o r g a n i c  p e l l i c l e s  (d) and t h e i r  mine-  
r a l  a t t achmen t  ( e ) .  x 1200. 

F r a c t u r e d  septum of  a M i d d l e  J u r a s s i c  b e l e m n i t e  which is  found t o g e t h e r  w i t h  
Que~stedtoceras shows a c o m p o s i t i o n  of  n a c r e - l i k e  l a m e l l a r  s t r u c t u r e ,  as i t  is 
in  s i m i l a r  way p r e s e n t  in  the septum o f  r e c e n t  Spiru la.  x 9000. 

The embryon ic  s h e l l  o f  Ner i t ina  shows a lmos t  the same shape as the p ro toconch  
o f  ammoni tes.  But here the embryon ic  s h e l l  has been b u i l d  up in  m i n e r a l i z e d  
inc remen ts  m a i n l y .  As in ammonites f i r s t  growth o f  s h e l l  occurs a l l  around the 
a p e r t u r e  u n t i l  the i n n e r  l i p  stops i t s  g r o w t h ( h e r e  connected w i t h  h a t c h i n g )  
and on l y  the o u t e r  l i p  c o n t i n u o u s  to  grow. St rong l i n e s  o f  growth d i f f e r e n c i a t e  
t h i s  s h e l l  w e l l  f rom t h a t  o f  the ammonite p ro toconch  . x 500. 
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20 Entwicklung des <]ehi'ses hei Neritaceen 

Developm6nt  of tne s h e l l  o~ N e r i t a c e a  

Acht-Zellen Stadium des Keimes von Neritina virginea,Die Dotterreserven mind in 
den 4 Makromeren des vegetativen Pols konzentriert, w~hrend dam Protoplasma 
in den 4 Mikromeren angereichert ist, Diese bilden den animalen Pol, der im 
folgenden alleine w~chst, x 300. 

Die Zellen des animalen Po!s (oben) teilen sich und bilden eine Kappe auf den 
4 Zellen des vegetativen Pols, die unver~ndert bleiben, x 400. 

Nachdem sich die Zellen der Kappe des animalen Pols am vegetativen Pol getrof- 
fen haben und dort miteina~der verschmolzen mind, ver~ndert sich die Achse des 
Keims. Es entsteht nMmlich seitlich die SchalendrOse(links unten) und gegenfiber- 
liegend der FuB (rechts oben) und dam Velum. x 3OO. 

Gekoppelt mit der Aufhl[hung des Keims durch eine Innendruckerh6hung im Einge- 
weidesack wird der Bereich der Schalendr[ise gestreckt und ein erstes rein orga- 
nisches Sch~ichen ausgeschieden. Dieses ist fest mit dem Mantelrand verbunden. 
Der Eingeweidesack hat nun eine glatte gerundete Oberfl~che, dam Velum zwei 
mit kurzen Zilien versehene Loben. Der FuB ist deutlich vorhanden aber in sei- 
ner Form noch unhestimmt, x 450. 

Keim im gleichen Entwicklungsstadium wie in Fig. 4. Die Dottermakromeren mind 
in ihrer GreBe noch fast unverindert, aber nun beinahe vertikal im Keim aus- 
gerichtet. Die Achse des Embryoshat sich also um etwasweniger als 90 Grad ver- 
~ndert. x 300. 

Schon nach der Bildung einer flachen Schalenkalotte entsteht eine Muskelan- 
heftung (Pfeil) und der Mantelrand l~st sich vom PrimMrgeh~userand. Im fol- 
genden tritt die erste Mineralisierung auf. Der starke Energieverhrauch bei 
diesen Umwandlungen zeigt sich an der geschrumpften GreBe der 4 Dotterzellen. 
x 300. 
Embryonalgehiuse einem beinahe schl~pfbereiten Veligers von Nerita tssse~lata 
aus der Karibischen See bei Santa Marta. Die deutliche Anwachsstreifung auf 
dem Geh~use zeiqt, dab auch bier die Mantelrand-Abl~sung vom Primirgeh~use 
fr~h erfolgt, und dam Sekund~rqeh~use im Form rasch verkalkender Inkremente auf- 
wachst, x 270. 

Das Geh~use eines noch nicht schl~ipfbereiten Embryos yon /]cr~ta versicolor~ 
wie es aus einer Eikapsel aus der Karibischen See yon Santa Marta entnommen 
wurde, zeigt den noch allseitiqen Vorwuchs des Gehiuserandes. Die Innenlippe 
ist links und die AuSenlippe rechts. Vor dem Schl~pfen wird das Wachmtum der 
Innenlippe beendet, x 200. 

Larvales Geh~use von .~..~ragdia sp. aus der Seegraslagune des Roten Meeres von 
Port Sudan. x 150. 

Veligerlarve yon 5 e r i ~ i ' n a  ~Zrg~n~a, welche die Eikapsel in Santa Marta (Kolum- 
bien) verlie8, mit dem zweilobigen Velum (oben) und dem rechten Retraktormuskel 
(Pfeil). Noch immer mind Reste der 4 Dotterzellen im Eingeweidesack erkenn- 
bar (Mitte). x 420. 

E i g t h  c e l l  phase of the embryo of ,,.~,s v.fz, g {~ea ,The  y o l k  is connected w i t h i n  
the 4 macromeres of  the v e g e t a t i v e  Dole ,  w h i l e  p ro top lasma  is  e n r i c h e d  w i t h i n  
the t r a n s p a r e n t  and s m a l l e r  c e l l s  of the animal p o l e .  Only the smal l  c e l l s  w i l l  
deve lope  i n t o  a c e l l  cap. x 300. 

The c e l l s  of the animal po le  (up) have undergone f u r t h e r  c l eavage  and have 
formed a cap, w h i l e  the 3 y o l k  c e l l s  have remained unchanged, x 400. 

A f t e r  the c e l l s  of the animal po le  have comple ted t h e i r  growth around the y o l k  
c e l l s  a c l osed  ec toderma l  cover  is  formed,  Now the a x i s  of  the embryo changes 
due to the d i f f e r e n t i a t i o n  of ec toderma l  c e l l s  i n t o  c e l l s  of  the mant le  ( s h e l l  
g land)  ( l o w e r  l e f t )  and the appearance of  v e l a r  lobes  and f o o t  (upper  p a r t ) .  
x 300. 

Connected w i t h  i nc reased  i n t e r n a l  p ressu re  w i t h i n  the v i s c e r a l  mass the s h e l l  
g land widenes and produces a f i r s t  p u r e l y  o r g a n i c  s h e l l  which is  connected 
w i t h  the mant le  marg in .  The v i s c e r a l  mass has become smooth on the o u t s i d e ,  the 
velum has been e n l a r g e d  and the f o o t  has grown, even though i t s  shape is  s t i l l  
q u i t e  v a r i a b l e ,  x 450. 

Embryo in the same s tage of deve lopment  as in f i g .  4. The y o l k  c e l l s  now are 
a r ranged  a lmost  v e r t i c a l l y  w i t h i n  the v i s c e r a l  mass , so t h a t  a change of  the 
embryon ic  ax i s  of a lmos t  90 degrees can be s t a t e d ,  x 300. 

A f t e r  f o r m a t i o n  of  a s h a l l o w  symmet r i ca l  s h e l l  a muscu lar  a t t achmen t  between 
body and s h e l l  i s  d i f f e r e n t i a t e d  (a r row)  and the mant le  becomes detached From 
the margin of  the s h e l l ,  Now f i r s t  m i n e r a l i z a t i o n  occurs  and the energy used 
f o r  a l l  these c o n s t r u c t i o n s  of  the body has been taken from the y o l k  held in 
the4 macromeres which t h e r e f o r e  have decreased in s i z e .  x 300. 

Embryonic s h e l l  of v e l i g e r  o f  _ve~Z~a ~ $ s e l a ~ a  a lmos t  ready to ha tch ,  from the 
Car ibbean Sea near Santa Mar ta .  The s h e l l  shows Qrowth l i n e s  a lower  as ide  from 
i t s  most an i ca ]  p o r t i o n  x 270. 

She l l  of  an embryo not  y e t  ready to hatch of  ffem~ita :wr, s~L:zo~or taken from an 
egg capsu la  in Santa Marta (Car ibbean  Sea).  The whole s h e l l  margin is  s t i l l  
envo l ved  in g rowth .  The i nne r  l i p  ( l e f t )  w i l l  s top  in growth on l y  ve ry  s h o r t l y  
be fo re  h a t c h i n g ,  x 200. 

La r va l  s h e l l  of i~maragdia sp. from seagrass bot tom of a lagoon of the Red Sea 
near Por t  Sudan. x !50. 

Veliger larva of L~e~f~f,:~ ~,~frg~e~ which has hatched from an egg capsule in Santa 14arta 
(Columbia) shows the c i l i a t e d  two lobes of the velum (up) and the r igh t  re t ractor  muscle 
(arrow). The remains of t~e 4 yolk cel ls  are s t i l l  to be seen in the visceral mass 
(center). x 420. 
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21 Neritaceen 

N e r i t a c e a  

Embryonalqeh~use einer sch]iipfbereiten Larve yon N~'~tina clenchi aus der Mangro- 
ve der KQste bei Santa Maria zeigt die Anwachsstreifung und die feine L~ngsstrei- 
lung. x 410. 

Das Detail von Fig. 6 zeigt den Apex des Embryonalgeh~uses yon Y~eodoxus fZuvi- 
atiLis. Die Anwachsstreifunq erweist, daS sich bier das organische Prim~rge- 
h~use rasch vom Mantelsaum l~ste, der Eingeweidesack zur gleichen Zeit jedoch 
durch die N~hreieraufnahme so aufgebl~ht wurde, dab die Schalenbildung anfangs 
eine flache Kappe formte, die aber bereits verkalkt war. Erst sp~ter folgte die 
normale trochospirale Umwachsung des Eingeweidesackes. x 283. 

Das Embryonalgehause yon Nerita (Ri~enaJ s~riava aus dem Litoral des Roten 
Meeres bei Port Sudan wird zum gr68ten Teil vom nachfolgenden Larvalgeh~use ab- 
gedeckt, welches etwas mehr als eine Windung [~faBt. Auf das glatte, stark kon- 
volute Larval~eh~use folgt die anders skulpturierte Adultschale. x 135. 

Das Detail zu Taf. 20/9 zeigt einen kleinen Ausschnitt des Embryonalgehiuses 
von Smara~dia sp., w~hrend der Rest durch die folqenden 3,5 Windungen des Lar- 
valgeh~uses abgedeckt ist. Die feine L~ngsrunzelung erweist, dab der Proto- 
conch rechts gelegen ist. x 750. 

Das Detail yon Fig. 3 zeigt das weitgehend vom Larvalgeh~use abgedeckte ~Ynbryo- 
nalgeh~use yon ~Ver~$a str~ata mit seiner kraftigen Anwachsstreifung. x 333. 

Das Embryonalgeh~use der Sd6wasser-Neritacee ~h~dox~s f!~viatilis aus einem 
KarsttQmpel Dalmatiens ist im Vergleich zu nahe verwandten Arten aus dem Meere 
(= 7~er~t~na) stark abgewandelt. Das Gehiuse unterscheidet sich kaum von eben- 
falls kriechend schldpfenden Landpulmonaten. Die Adultskulptur tritt bier schon 
in Ans~tzen auf. x 73. 

Das Detail zu Fig. 8 zeiqt das Larvalqeh~use von P#enacolepas ~v:illei in sei- 
hem Aufsatz auf das Napfgehiuse des Adultus. x 83. 

Das Geh~use von P~le~acolepas ~cm~7~ei aus dem Seegrasbiotop der Karibischen 
See bei Santa Marta ist napff~rmig. Das Geh~use der planktonfressenden Larve 
hingegen ist stark konvolut, trochosniral aufqerollt und sit~ihm unvermittelt 
auf. x 23. 

In die Oberfl~che des Eikaoseldeckels yon Xe~i~a f:~l~umans aus der Karibischen 
See bei Santa Marta sind zahlreiche runde AraqonitkuJeln eingelagert, die vom 
Weibchen gebildet werden, x 150. 

Das weitgehend yon den 3,5 larvalen Geh~usewindungen abgedeckte Embryonalge- 
h~use yon Smara~d~la sp. aus dem Roten Meer zeiqt deutlich die beiden Skulptur- 
elemente. Von oben nach unter verl~uft die der L~ngsachse folgende Streifung 
und weniger deutlich sichtbar yon links nach rechts im Bogen die Anwachsstrei- 
fung. x 15OO. 

In der Oberfl~che des Eikapseldeckels yon #erit{na u~rginea aus der Cienaga 
Grande-Lagune bei Santa Marta sind SandkOrner eingef~gt, die vom Weibchen vor 
der Eiablage in einem spezielken Beutel gesam~elt werden, x 150. 

Embryon i c  s h e l l  o f  a v e l i g e r  o f  .Ce~ , f~ ,~  ~e<=,~{ f r om the  mangrove  o f  t he  c o a s t  
o f  Co lumb ia  n e a r  San ta  Mar ta  r e a d y  to  hatch,  shows g r o w t h  l i n e s  and l o n g i t u d i n a l  
s t r i a e ,  x 410. 

D e t a i l  o f  f i g .  6 shows the  apex o f  the  e m b r y o n i c  s h e l l  o f  Theodoxus f l ~ v i a t i l i s .  
Growth l i n e s  i n d i c a t e  t h a t  the  o r g a n i c  p r i m a r y  s h e l l  soon became d e t a c h e d  f rom 
the  m a n t l e  edge .  At  the  same t ime  the  v i s c e r a l  mass was expanded  by the  y o l k  
i n g e s t e d  f rom n u r s e  eggs .  Thus the  f i r s t  s h e l l  cap i s  a l m o s t  p l a n e ,  bu t  was 
c a l c i f i e d  r i g h t  f r om s t a r t .  On ly  l a t e r  normal  [ r o c h o s p i r a l  g row th  o f  the  s h e l l  
a r o u n d  the  v i s c e r a l  mass c o n t i n u e d ,  x 283.  

The e m b r y o n i c  s h e l l  o f  "Ner~t~ ( ~ i t e n a )  s t r~ i a ta  f rom the  s h o r e  o f  t he  Red Sea 
n e a r  P o r t  Sudan i s  l a r g e l y  c o v e r e d  by the  ~ o l l o w i n g  l a r v a l  s h e l l ,  wh ich  f o rms  
more t han  one w h o r l .  The smooth ,  s t r o n g l y  c o n v o l u  
by a n o r m a l ,  d i f f e r e n t l y  s c u l p t u r e d  a d u l t  s h e l l .  

The d e t a i l  o f  p i . 2 o / 9  shows a sma l l  s e c t i o n  o f  th 
d ~  mp., w h i l e  the  r e m a i n d e r  o f  i t  i s  c o v e r e d  by 
l a r v a l  w h o r l s .  The f i n e  l o n g i t u d i n a l  s t r i a t i o n  o f  
t h a t  t he  p r o t o c o n c h  l i e s  to  the  l e f t .  x 750.  

D e t a i l  o f  f i g .  3 show the  p o r t i o n  o f  t he  embryon i  
t h a t  i s  no t  c o v e r e d  by the  l a r v a l  w h o r l s .  Growth 

The e m b r y o n i c  s h e l l  o f  t he  f r e s h w a t e r  n e r i t a c e a  

te l a r v a l  s h e l l  i s  f o l l o w e d  
x 135. 

e e m b r y o n i c  s h e l l  o f  Smarag- 
the s t r o n g l y  c o n v o l u t e  3 ,5  
the  e m b r y o n i c  s h e l l  i n d i c a t e s  

c s h e l l  o f  N e r i t a  s t r i a t ~  
l i n e s  a r e  p r o m i n e n t ,  x 333.  

Cheodoxus fZ~viats f rom a 
poo l  in  D a l m a t i a  is  q u i t e  d i f f e r e n t l y  fo rmed  f rom i t s  c l o s e  r e l a t i v e s  f r om the  
sea ( = N ~ r i m i n a ; .  The s h e l l  o f  ~ e  young t h a t  h a t c h e s  as c r a w l i n g  m i n i a t u r e  a d u l t  
i s  q u i t e  s i m i l a r  to  p u l m o n a t e  g a s t r o p o d s  w i t h  s i m i l a r  d e v e l o p m e n t  and shows 
t r a c e s  o f  t he  a d u l t  s c u l p t u r e .  

The d e t a i l  o f  f i g . 8  shows the  l a r v a l  s h e l l  o f  rh~r~aaole~as ~ a m i Z ~  i n  i t s  po-  
s i t i o n  on the  l i m n e t - l i k e  s h e l l  o f  the  a d u l t ,  x 83.  

The s h e l l  o f  uhenaco lepas hamiS~es f rom the  s e a q r a s s  l a g o o n  o f  the  C a r i b b e a n  
Sea n e a r  San ta  M a r t a  i s  l i m p e t - l i k e ,  t he  s h e l l  o f  t he  l a r v a ,  t h a t  had been se -  
c r e t e d  by the  p l a n k t o n - e a t i n g  v e l i g e r ,  i s  s t r o n g l y  c o n v o l u t e  and t r o c h o s p i r a l l y  
c o i l e d ,  x 23. 

The s u r f a c e  o f  the  egg c a p s u l e  o f  A ' ~ a  f~ ,Z~na~s  h o l d s  numerous r o u n d  a r a g o -  
n i t e  s o h e r e s  wh ich  have been p r o d u c e d  by the  f e m a l e  o f  t h i s  C a r i b b e a n  s p e c i e s .  
x 150. 

The e m b r y o n i c  s h e l l  o f  Sm~r~2dla sp. f rom the  Red Sea i s  l a r g e l y  c o v e r e d  by 
the  s h e l l  bu t  s t i l l  shows the  l o n g i t u d i n a l  s t r i a t i o n  f rom top  to  bo t t om  and,  
a l i t t l e  l e s s  c l e a r l y ,  c u r v i n g  g r o w t h  l i n e s  f r om r i g h t  to  l e f t .  x 1500.  

The s u r f a c e  o f  the. egg c a p s u l e  o f  ~ r i t i , ~ a  m i ~ , { ~ i ~  f rom the C ienaga  Grande 
Lagoon n e a r  San ta  M a r t a  shows i n c l u s i o n s  o f  sand g r a i n s  t h a t  had been c o l l e c t e d  
bv the  f e n l a l e  in  the  r e e n f o r c e m e n t  sack .  • ] 5 0 .  
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T a f e 1 22 Diverse Geh~usestrukturen bei Mollusken 

She l ]  s t r u c t u r e s  o f  d i f f e r e n t  m o l l u s c s  

Fig. 1 

Fig. 2 

Fig. 3 

Fig. 4 

Fig. 5 

Fig. 6 

Fig. 7 

Das Prim~rgeh~use von Collisella sp. aus der Karibischen See bei Santa Marta 
zeigt ein Grubenmuster, welches zum Netzmuster der Calliostoma-Arten ~ber- 
leitet, x 550. 

Blick in die ge~ffnete Anfangskammer yon Spirula spirula aus der Region der 
Kanarischen Inseln. Auf der linken Seite ist das Ende des Siphonalrohres zu 
sehen sowie seine Anheftungslamelle zur Kammerwand. Rechts ist der Streifen auf 
dem Geh~use zu erkennen, in dem der Trichtermuskel des Embryos angesessen hat 
(Pfeil). x 240. 

Der apikale Teil des Gehiuses eines gerade zum Bodenleben Hbergegangenen Den- 
talium aus dem Mittelmeer zeigt, dab die offene Schalenspange des Prim~rge- 
h~uses erst nachtr~glich dutch ringformige Wuchsinkremente verschmolzen wird. 
x 650. 

Das r6hrenf~rmige Geh~use eines gerade z um Bodenleben ~bergegangenen juvenilen 
Dentalium zeigt, dab die Schalenspange des Prim~rgeh~uses keine Anwachsstreifen 
aufweist, w~hrend das verkalkte Sekund~rgeh~use deutlich gestreift ist. x 150. 

Das noch unverkalkte aber fertige Prim~rgeh~use von Dentalium stellt eine 
offene Schalenspange dar. x 760. 

Aufsicht auf die Innenseite des Kammerapparates yon $pir~la zeigt den deut- 
lichen Streifen, in dem der Trichtermuskel angesessen hat. x 25. 

Das Detail zu Fig. 6 zeigt den gegen das Septum hin abgerundeten Ansatzstrei- 
fen des Trichtermuskels von Spirula mit deutlichen L~ngsriefen, wie sie auch 
manche Steinkerne pal~ozoischer Orthoceren aufweisen, x 120. 

F i g .  1 

F i g .  2 

F i g ,  3 

F i g ,  4 

F i g .  5 

F i g .  6 

F ig .  7 

The p r i m a r y  s h e l l  o f  C o Z ! i s e l l a  sp. f rom the Ca r i bbean  Sea near  Santa Mar ta  
shows a g r o o v e - n e t w o r k  s t r u c t u r e  which is  t r a n s i t i o n a l  to  the  hexagon n e t w o r k  
as is  d e v e l o p e d  among the members o f  the qenus Oal l iosvoma,  x 550. 

View i n t o  the f i r s t  chamber o f  the  s h e l l  o f  S p i r u i a  sp{z, u la  f rom the area o f  
the  Canary I s l a n d s  w i t h  the a p i c a l  w a l l  removed,  The b l i n d  end o f  the s i p h u n -  
c u l a r  tube is  seen on the l e f t  s i d e  a l ong  w i t h  i t s  l a m e l l a r  o r g a n i c  a t t a c h m e n t  
membrane to the  s h e l l  w a l l ,  On the r i g h t  s i d e  t oward  the  upper  edge the  t r a c e  
o f  the  musc le  i n s e r t i o n  onto  the i n n e r  s h e l l  s i d e  is  seen ( a r r o w )  x 240. 

A p i c a l  p o r t i o n  o f  the t u b e - l i k e  s h e l l  o f  Dentalium f rom the M e d i t e r r a n e a n  Sea. 
The u n i v a l v e  p r i m a r y  s h e l l  has s e c o n d a r i l y  been fused  by r i n g - l i k e  i n c r e m e n t s  
o f  g r o w t h ,  x 650. 

The s h e l l  o f  a j u v e n i l e  Dentalium d e m o n s t r a t e s  a u n i v a l v e  p r i m a r y  s h e l l  w i t h o u t  
g row th  l i n e s  and the t u b e - l i k e  seconda ry  s h e l l  w i t h  s t r o n g  g row th  l i n e s ,  x 150, 

The no t  yet  c a l c i f i e d ,  bu t  f i n i s h e d  p r i m a r y  s h e l l  o f  Oent~li~m c o n s i s t s  o f  one 
ben t  c l i p  wh ich  is no t  fused to  fo rm a t ube ,  x 760. 

The i n n e r  s i d e  o f  the chambered s h e l l  o f  S p i r ~ i a  shows c l e a r  t r a c e s  o f  the  
i n s e r t i o n  o f  the  m u s c u l a t u r e  o f  the f u n n e l ,  x 25. 

D e t a i l  o f  f i g ,  6 shows the end of  a musc le  i n s e r t i o n  c l o s e  to the base o f  a 
septum. The musc le  sca r  shows l o n g i t u d i n a l  g rooves  ve ry  s i m i l a r l y  to  those  seen 
on some f o s s i l  o r t h o c e r a t i d  c e p h a l o p o d s ,  x 120. 
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